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C'est avec un trés grend plaisir que Je tiens & exprimer & Monsieur
le Professcur M. DURCHON, toute .2 reconnaissance et mon profond attachement,
Je lui dols ma vocation de chercheur. Je pensais, au début, que le Dipldge
d'Etudes Supérieures, entrepris scus sa direction, me permettrait de préparer
1l'agrégntion, Mais, trés vite, J'al été attiré irrésistiblement par 1'enthou-
siasme, 1l'esprit rigoureux et intuitif, les méthodes expérimentales qu'il met-
tait en Jeu pour sborder et cerner les multiples probléges de recherches, Au
cours du long chemin qui méne 4 la soutenance de Thése, j'al trouvé en lul
un guide sfir, sachant, dans les moments difficiles, me redonner espeoir et
courage. Qu'il soit assuré que son exemple restera pour moi un stimulant pour
la poursuitc de ma carriére,

Il m'est particuliirement agréable de remcrcier Monsieur le Professeur
R. DEFRETIN, Doyen de la Faculté des Sciences. Auteur d'un ouvrage de base sur
1'évolution de.la musculaturc des Néréidiens, il me proposa tr2s aimablement
d'étendre mes recherches & cette famille d'Annélides. Il ne cessa de s'intéres-
ser 3 1'évolution de mon travail, de collaborer méme & 1'étude de certains pro-
blémes, de me falre bénéficier de ses nombreuses connalssances, Au cours de mes
fréquents séjours au Laboratoire de Bilologie Maritime de Wimereux, 1l a toujours
su prodiguer & mon égard de nombreuses facilités matérielles,

A Monsieur le Professeur E, VIVIER, J'exprime toute ma reconnalssance
pour 1'intérét qu'il e toujours porté & mes recherches, Je lul dois 1'essentiel
de ma formation en microscopie électrcnique. Ses conséils Judicieux, son esprit
eritique, son souci de la perfection ont contribué & améliorer sans cesse mon
travail,

Monsieur le Professeur COUTEAUX, de la Faculté des 8cilences de-
Paris -m'a fait le grand honneur de s'intéresser & mes recherches et d'accep-
ter d'en Juger les résultats, Je me permets de lul exprimer ici ma sincére et
respectueuse gratitude.

Je n'oublieral pas combien Jec suis redevable & Mensieur M. SAUSSEY,
Maftre de Conférences & la Faculté des Sciences de Caen, pour les nombreus
Syllis qu'il m'a procurds. Je suils heureux de lul renouveler tcus mes remer-

ciements,



Mes collégues et amis A, BART, B, BOILLY, A, DHAINAUT, R. MARCEL et
J. SCHREVEL ont souvent sacrifié un temps précieux pcur me faire bénéficier
de leurs conscils ou critiques, ou m'apporter d'utiles renseignements.

Monsieur G. HIMPENS, dessinateur au C,N.R.S. a mis son grand talent
& ma disposition., Je luil en suis trés reccnnaissant. Je dois la qualité des
reprcductions photographiques & la compétence de Monsieur D. IAZARECKI et &
1'aide de Madame OGER. Enfin, j'adresse mes plus vifs remerciements & Madame
F. BONET, technicienne de Monsieur le Professeur DEFRETIN, qui m'a apporté
1'atde la plus efficace tant sur le plan technique que matéricl, dans 1'éla-

boration de ce mémoire,
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INTRODUCTION

Au moment de la reproduction, certaines Annélides Polychdtes, telles
que les Néréidiens et les Syllidiens, subissent de profondes transformations
somatiques, Leurs segments postérieurs modifiés, munis de soles natatoires,
contiennent les produits génitaux. Chez les Néréidiens, l'ensemble de ces

transformations, ou épitoquie, aboutit & la formation d'Heteronereis, capa-

bles d'essaimer en pleine mer. Chez la plupart des Syllidiens, par contre, la
région postérieure transformée constitue un stolon qui se détache des segments
antérieurs inchangés et formant la souche. Cette évolution des Syllidiens est
désignée par le terme de stolonisation, Ces modifications externes s'accompa-
gnent de profondes transformations intermes. La plupart des tissus sont le
sidge de remaniements importants, Cfest le cas, en particulier, de la muscu-
lature, _

Chez les Néréidiens, un certain nombre de travaux d'nistologle et
de cytologie (CHARRIER, 1920 ; DEHORNE, 1922, 1926 ; DEFRETIN, 1949) ont por-
té sur 1'évolution de la musculature au cours de 1'épitoquie. De 1'ensemble
des résultats obtenus, principalement par DEFRETIN (1949), deux points fon-
damentaux sont A dégager @

- 1 « La fibre musculaire hétéronéréidienne a un aspect trés diffé-
rent par rapport & la fibre atoque ; elle présente un cortex fibrillaire,
contractile, alors que son axe renfermé un contenu granuleux, La nature mi-
tochondriale de ces granulations, établie par DEHORNE (1922) puis DEFRETIN
(1949) a été confirmée, & 1'alde du microscope électronique, par LINDNER et
FISCHER (1964) chez Platynereis dumerilii Aud. et M.E. et par DEFRETIN (1964)

chez Nereis irrorata Malmgren,

- 2 - Selon CHARRIER (1920) et surtout DEFRETIN (1949), les fibres
hétéronéréidiennes de la musculature longitudinale proviennent des fibres an-
clennes, atoques, par suite de la transformation de ces derni®res. Une dédif-
férenciation suivie d'une redifférenciation interviennent au sein de la b2l-
lule,

' Chez les Syllidiéns, en raison vraisemblablement de la faible di-
mension des cellules muscﬁlaires, leur évolution n'a fait 1'objet d'aucune
étude préoise. MALAQUIN (1893) et GIDHOIM (1965) signalent seulement que les
fibres des stolons présentent un axe pointillé, finement granuleux, comme
les fibres hétéronéréidiennes.,



Il s'avérait donc indispensable de reprendre 1'étude de ces proble-
mes en microscopie électronique et en utilisant d'autres techniques modernmes.

Pour les Syllidiens, une seule espice a été étudiée : Syllis amica Quatrefages.

Quant aux .. Néréidiens, nos observations ont prineipalement porté sur

Nereis irrorata Malmgren et, dans quelques rares cas, sur Nereis pelagica Linné,

"Dans une premigre partie, nous comparerons, a la fois chez S, amica

et N. irrorate ou N. pelagica, les deux aspects extrémes de la cellules mus-

culalire : Ia:fibre de type souche et atoque des vers immatures et la fibre
stoloniale et épitoque (ou hétéronéréidienne) des individus en reproduction.

Dans une seconde partie, nous aborderons le probléme de la dédif-
férenciation et de la dégénérescence des cellules musculaires longitudinales

de S. amica.

Enfin, la dernidre partie de cette th®se sera consacrée & 1'étude
de 1'évolution musculaire chez N, irrorata, au cours de laquelle seront envi-
sagés non seulement les fibres longltudinales mais encore les muscles parapo-

diaux et la néoformation dorsale,



MATERIEL ET METHODES

Les Syllis amica provicrnnent de la baile de Nacqueville, preés de

Cherbourg. Les Nereils irrorata ont été récoltées prds des Laboratoires de

Biologie Marine de Wimereux (Pcinte aux Oyes) et de Luc-sur-Mer (Ile de
Quihot). Les Nereis pelagica ont été prélevées dans les crampors de Laminai-

res du Fort de Croy (en face du Laboratoire de Wimereux).

Toutes ces Annélides ont été isolées en boftes de Pétri ou cristal-
liscirs ct élevées & Jeun, & la température constante de 15° C, pour les
Nereis, 18° C pour les Syllis, dans de 1l'eau de mer filtrée, renouvelée tou-
tes les semalnes., Nous avons utilisé de 1'eau de mer tyndallisée (3 chauffa-
ges & 60° C, au bain marie, pendant 3 jours consécutifs) pour les exemplaires

opérés,

I - TECHNIQUES OPERATOIRES ET D'INJECTION

Les vers sont ancsthésiés avant chaque opération.iLes anesthé-
siques utilisés sont :
- le chlorure de magnésium & 77,7 & par litre d'eau distillée, pour
S, amica et N, irrorata.
- le MS 222 (Sandoz) dilué a 1/1000 dans 1l'eau de mer, pour N. irro-
rata et N. pelagica,

1 - Ablations
On peut provoquer la stolonisation chez S. amica par 1'abla-
tion élective du proventricule pharyngien. L'épitoquie des Néréidiens peut
également €tre induite expérimentalement par ablation du prostomium. Ces tech-

niques ont été mises au point et décrites par DURCHON (1952, 1959).

2 - Injection intracoelomique de colchicine chez S. amica et

N. pelagica.
La faible dimension des Syllidiens nécessite 1l'emploi d'une

microseringue Hamilton. L'injection de 7 & 8 pl est réalisée dans une dizaine

de métaméres environ. Chez les Néréidiens, le volume injeccté est d'environ

0,25 ml,



La concentration de colchicine s'éléve & 0,02 mg/ml (d'aprés les
données de FLICKINGER et COWARD, 1962, chez la Planaire Dugesia dorotocephala).
Cette substance est injectée chez des Syllis et Nereis du stade O, avant les

premiers symptOmes évolutifs, Nous avons également ajouté ds la colchicine, &
la m@me concentration de 0,02 mg/ml, dans 1'eau de mer d'un certain nombre

d'individus ayant subi l'injection.

3 - Injection intracoelomique de "thorotrast” (1) pur chez

S. amica,

En raison de la viscosité assez élevée du "thorotrast"

(suspension colloidale de dioxyde de Thorium stabilisée par la dextrine)
nous n'avons pu tiliscr lm microseringues Hamilton. Nous avons done fabri-
qué des microseringues en verre, & 1'aide d'une microforge de DE FOMBRU§Z.
L'injection a été réalisée par l'intermédiaire du micromanipulateur mécanique
de Leitz, 4

Le "thorotrast" est injecté dans une dizaine de scgments environ.
L'injection est arrétée lorsque les métaméres sont distendus par le produit.
Bien que la quantité de thorium injecté n'ait pu &tre déterminde, celle-ci

s'éléve vraisemblablement aux environs de 8 & 10 pl.

IT -~ TECHNIQUES DE MICROSCOPIE PHOTONIQUE

a) Technlque d'isolement des fibres musculaires
Grice A 1'extraction par la glycérine, selon la méthode
& HUXLEY et HANSON (1957) 1l nous a été possible d'isoler des fibres musculai-
res de Syllis et de Nereis., Les vers ou trongons & étudier sont plongés dans
une solution de glycérol (glycérol : 50 vol ; eau distillée : 40 vol ; tampon
phosphate 0,067 M : 10 vol) renouvelée deux fols en 48 h, & 4°C. Puils, 1ils
sont conservés & -20° C pendant six semaines en général,
Pour la dilacération proprement dite, nous immergeons pendant une
heure environ les trongons de Nereis ou Syllis dans une solution saline stan-
dard (0,1 M KC1, 0,001 M MgCly, 0,0067 M tampon phosphate pH 7) additionnée

d'un peu dc glycérol, puis dans la solution saline seule. La cuticule et 1'é-

pidermé sont enlevés & 1'aide de pinces fines ; une dilacération en plusieurs

faisceaux de fibres est ensuite réalisée gréce & deux aiguilles de tungsténe

(1) Produit fabriqué par TESTAGAR and C°, Détroit (Michigan - USA)



affinées aprés passage dans le nitrite de soude bouillant. Pour obtenir des
fibres intactes, le meilleur procédé est d'agiter vigourcusement les fals-
ceaux de fibres dans une goutte de solution saline standard, Ces bpérations
de dilacération sont suivies & la loupe binoculaire, Les obscrvations et

photographics sont faites au mlcroscope & contraste de phase Zciss.

b) Frottis et coloration 3 1'hématoxyline de fibres isolées
Dans les fibres stoloniales de S. amica, les fibrilles
n'apparaissert pas nettement en contraste de phase, & cause de 1'abondant
chondriome axial,

Nous avons done eu recours a la technique de frottis % 1'hématoxy-
line selon GRASSE (1926) décrite dans le traité de GABE (1968). Nous avons
mordancé & 1'alun de fer & 3 % pondant 10 mn et coloré par une solution &

1 % d'hématoxyline pendant le méme laps de tcmps. La différenciation a été

faite par une solution d'alun de fer 3 1 % pendant 30 secondes.

¢) Techniques histologigues
- Inclusions & la paraffine,
Nous awons utilisé les fixateurs de Hclly (Zenker-
formol), de Bouin Hollande, de Carnoy.

Les cclorations les plus fréquamernt employées ont été : 1'hémalun-
éosine, le Cleveland-Wolfe, la triple coloration de PRENANT, 1'hématoxyline
selon PEIDENHAIN, la fuchsine d'ALTMANN, le Feulgen.,

* Inclusions & 1'Epon ou 1'Araldite
Des coupes semi-fines d'échantillons inclus dans les
résines Epon ou Araldite ont été réalisées & 1l'aide d'un ultramicrotome
(Porter Blum ou IKB) pour des observations morphologiques. Un certain nombre
d'entre elles ont été observées au microscope & contraste de phase Zeiss,
mals la plupart ont été colorées au bleu de toluidine & 0,2 % dans une solu-

tion de carbonate de sodium anhydre (Méthode rapide de J.,A. LYNN, 1965).

d) Autoradiographie
La leucine (L-leurine ~H, 145 mCi/mM) & la dose de
15uC1 par gramme de poids'frais a été utilisée comme précurseur des synthdses
de protéincs.
La technique d'injection intra-coelomique chez N, pelagica et

S. amlca est identique & celle décrite pour la colchicine,



Les vers sont fixés par le Carnoy aprés une durée de 24 h d'incor-
poration du précurseur tritié, Aprés déparaffinage, les coupes sont traltées
4 1'acide pcrchlorique 4 1 % (1° C) pour éliminer les traces de précurseur
non incorporé,

Les lames sont recouvertes par 1l'émulsion Gel Ilford F 5, selon
la teehnique de FICQ (1961). Lcs lames sont révélées au D 19 b Kodak et co-

lorées par le rouge sclide-picro-indigo-carmin,

IITI - TECHNIQUES DE MICROSCOPIE ELECTRONIQUE

1 - Techniques d'observation morphologique

- Musculature non contractée.

Les vers ont été anesthésiés par le MS 222 ou le
chlorure dc¢ magnésium avant leur fixation., Nous avons emplo&é les fixateurs
sulvants ¢

1. L'acide osmique & 2 % -tampon phosphate (MILLONIG, 1962)
pendant 30 & 60 mn, selon la dimension des piéces, & la température du
laboratoire,

2. Le glutaraldéhyde & 3 % dans le tempon phosphate (0,2 M)
(SABATTNI et. Col., 1963) & froid (4° C) pendant 1, 2 ou 3 h, suivi d'un pas-
sage asscz rapide dans le liquide de lavapge contenant du sucrose, puls une
postfixation & 1'acide osmique-tampon phosphate 0,1 M ou 0,2 M pendant 1 h
& froid (4° C). Parfois dusicrosc a été ajouté au glutaraldéhyde 2 3 %.

Les inclusions ont été faites dans 1'Epon, 1'Araldite ou encore
le mélange Epon-Araldite. La ccloration des coupes a été réalisée par 1l'acé-
tate d'uranyle en solution alcoolique pendant 3 & 4 minutes, suivi par le
citrate de plomb selon REYNOLDS (1963).

‘Les observations ont été faites sur microscope électronique Siemens
Elmiskop I A.

- Musculature contractée.

Les Nercis n'ont pas été anesthésiées lorsque nous
désirions obtenir des contractions de fibres musculaires.

Mals, nous avons aussi provoqué la contraction de faiéceaux de fi-
bres préalablement extraites au glycérol, Dans ce cas, les cellules muscu-
laires sont transférées de 1la solution saline standard dans une solution de

et KURCDA, ,1
contraction (seclon KAMYIA & base a'A%%?)ayant la composition suilvante :



-7 -
1 ml

1l mlKCl, 1 M ; 50 ml ATP, 0,01 M ; NgClQGHQO, 0,1 M ; 20 ml tampon Tris,

0,05 M ; 28 ml eau bidistililée, .

Aprés le passage dans cctte solution de contraction, les muscles
sont fixés par le glutaraldéhyde & 3 % suivi de 1'acide osmique-tampon phos-
phate, |

Le glutaraldéhyde donne de bons résultats sur le tissu
musculaire en général, et il est le plus couramment employé pour 1l'étude du
muscle, Cette fixation a été utilisée pour des travaux sur des musecles de
Polychétes (Syllis : BOULIGAND, 1966 ; Glycera : ROSENBLUTH, 1968 ; Nersis :
nous-mfmes). Chez S. amica, le glutaraldéhyde me préserve pas toujours les
filaments secondalres, mals provoque surtout une dilatation importante des
fibres, corr&lative de fréquentes ruptures des membranes, En outre, il peut
provoquer la formation de figurcs d'aspect myélinique dans les fibres en dé-
but d'évolution, D'une fagon générale, ce-:fixateur ne s'est pas révélé favo-
rable & 1'étude des fibres en cours de transformation ou de celles du stolon.
L'addition de sucrose n'a pas supprimé les inconvénients précités, aussi
‘avons-nous réalisé la plupart de nos coupes sur piéces fixécs & 1'aecide os-
mique - tampon phosphate (MILLONIG), qui a le grand avantage de respecter la
forme des fibres et la plupart des structures. Toutefols, les filaments fins
disparaisscnt apres fixation osmique.

Pour la mise\en évidence de ces filaments, nous avons eu recours
au traitement & la glycérine des muscles, suivi de la fixation au glutaral-
déhyde, Grace & cette technique, non seulement les filaments apparaissent
plus nettement, chez Syllis comme chez Nerels, mals encore la dispositlon

régulitre des filaments myosiniques est mise en évidence.

¢) Filaments isolés

La technique d'isolement des filaments a été mise au
point par HUXLEY {1963). Nous n'en donnons ici que les étapes principales.
Le début est identique au protocole décrit pour 1'isolement des fibres. En-
sulte, les faisceaux de fibres, plongés dans une solution saline standard
additionnéc d'EDTA et de chlorure d¢ magnésium subissent unc homogénéisation
puls deux centrifugations (650 8 pendant trois minutes). Enfin, de 1'ATP est
ajouté & la solution précédente et une homogénéisation suivie d'une centri-

fugation sont réalisées. La solutlon surnageante contient les filaments.



L'observation des filaments en microscopie électronique a été faite
suivant la technique de coloration négative décrite par HUXLEY et ZUBAY (1960).
Les grilles de cuivre, destinées a recevolr les filaments, sont recouvertes de
films de parlodion et de carbone, La coloration est réalisée par 1'acétate
d'uranyle en solution aqueuse & 3 % pendant 2 & 3 secondes,

" Pour une observation & haute résolution, nous avons suivi les in-

dications de HUXLEY et ZUBAY. En particulier, 1'astigmatisme doit &tre réglé
d'une fagon trés précise, avec le diaphragme objectif (50 M) en place.

2 - Techniques de cytochimie ultrastructurale

Nous n'avons utilisé que la coloration par la thiocarbohy-
drazide-protéinate d'argent (technique de SELIGMAN et Col., 1968, modifide
par THIERY, 1967) pour la mise en évidence du glycogéne. Les coupes subissent
une oxydation préalable par 1'scide périodique & 1 %. Elles sont ensuite dé-
posées & la surface de la thiocarbohydrazide pendant 2 & 3 h, Aprés un rin-
¢age prolongé & 1l'eau acétique, les coupes sont transférées sur le protéinate
d'argent & 1 % pendant 30 minutes,
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INTRODUCTION

Nous rappellerons tout d'abord qu'une grande partie des résultats,
obtenus chez S. amica, a été publiée (WISSOCQ, 1967-1970). En ce quil concerne
la fibre de type souche, nous avons confirmé et complété les observations de
BOULIGAND (1966) sur Haplosyllis depressa Aug., relatives surtout & la dispo-
sition des myofilaments dans la fibre. Les cellules stoloniales de la muscu-
lature longitudinale sont également trés comparables & celles décrites récem-
ment par MATTISSON (1969) dans les muscles parapodiaux d'un Autolytus (Sylli-
dien) en stolonisation. Chez les Néréidiens, quelques points importants de la
structure des fibres atoques et épitoques ont été publiés par DEFRETIN et

nous-mémes (1969) chez N. irrorata.

Nous décrirons la musculature desS., amica et N, irrorata immatures

en envisageant successivement la disposition, la forme et les dimensions des
fibres, leur structure en microscopie électronique, & 1'état de repos ou de
contraction., Nous reprendrons ce méme plan pour la description de la muscula-
ture des vers épitoques ou des stolons. Nous envisagerons dans un troisiéme
paragraphe l'aspect particulier que prennent les fibres & la fin de la vie

du stolon ou de 1'Heteronereis,

\\
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CHAPITRE I
MUSCULATURE DES VERS IMMATURES

A - DISPOSITION DES FIBRES MUSCULAIRES LONGITUDINALES

1l - Chez S, amica

Les cellules musculaires de S. amica sont disposées en
plusieurs couches, qul apparaissent nettement sur coupes transversales
(P1. 1, figs c et d).

Ventralement, on peut compter au moins qu;tre couches de fibres
(P1. 1, fig. d) qui forment deux faisceaux de part et d'autre de la chalne
nerveuse (Pl, 1, fig. a).

Dorsalement, les muscles sont moins épais mais sont plus étendus,
car ils forment un arc de cercle épousant le contour arrondi de la partie
dorsale du segment, et 1ls se terminent latéralement, vers - -~ le milieu
des parapodes (Pl, 1, fig. a). Dans l'axe du ver, le nombre de fibres est
faible et, de part et d'autre du mésentére dorsal, on n'en trouve plus qu'une
seule couche (P1l, 1, fig. b). Plus latéralement, les fibres sont réparties
sur deux ou trois couches environ (Pl. 1, fig. c). Parmi les sections de fi-
bres, on distingue des prolongements plus clairs de cellules mésodermiques
de la pariétopleure, qul envoient, entre les cellules musculaires, des rami-
fications qui peuvent atteindre la basale (P1l, 1, fig. c¢). Aux extrémités
latéroventrales de 1l'arc musculaire dorsal, le nombre de strates de fibres
augmente généralement,

Mais, qu'il s'agisse'de la musculature longitudinale dorsale ou
ventrale, on constate que la couche de fibres la plus externe, celle qul est
la plus prbche de 1'épiderme, est la plus fine, BEn effet, les sections de:
fibres qui la constituent sont en moyenne beaucoup plus faibles que les au-
tres (Pl, 1, figs ¢ et d). Cette couche externe, & cellules de petites di-
mensions, représenteé, selon nous, une zone de Jeunes cellules, Les fibres,
au fur et & mesure de leur vieillissement seraient repoussées vers le coelome,
et seralent remplacées par des éléments jeunes, sous-jacents, Les fibres les
plus volumineuses, les plus 8gées, sont d'allleurs toujours situées dans la
couche la plus interne. De plus, certaines figures de dégénérescence (sarco-

lytes) sont parfois rencontrées au niveau de la strate interne,
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2 - Chez N. irrorata

Dorsalement, les fibres sont réparties en deux falsceaux
situés de part et d'autre du vaisseau dorsal et se terminant vers ie milieu
des parapodes. A 1'inverse de S, amica, ces deux masses musculaires laissent
subsister un étroit espace dans lequel se situe Je valsseau dorsal (comparez
les figs a et ¢, Pl. 2 aux figs a et b Pl. 1).

- Ventralement, on observe également deux falsceaux de cha-
que coté de la chalne nerveuse., Le bord opposé au cordon nerveux de chacun
des falsceaux se repli® en deux lames cellulaires, séparées par une mince
cloison conjonctive, qul se poursuivent dans le coelome parallélement au
faisceau ventral,. jusqu'au voisinage de la chalne nerveuse (figs a et e, Pl.
2). Cette formation, de méme épaisseur que le failseeau ventral, a été appelée
double repli ventral, et est caractéristique des Néréidiens,

Les fibres sont disposées en plusieurs couches, mais leur nombre
est nettement plus considérable que chez S, amica. On peut dénombrer au moins
une dizaine de strates de cellules chez des exemplaires relativement agés
(P1. 3, fig. a). Parfois, ce nombre est plus faible, mais il s'agit alors de
Jeunes vers ou de trongons en négénération. Par ailleurs, 1l est bon de pré-
ciser que le teyme couche ou strate ne signifie nullement que les fibres sont
réparties en rangées bien paralldles et nettement délimitées. Les cellules
musculaires des Néréidiens sont.au contraire beaucoup plus irréguliérement
disposées que chez les Syllidiens. Elles apparalssent €galement plus ou moins
isolées les unes des aut}es, surtout celles qui sont au voisinage du coelome
(P1. 3, figs a et ¢ ét P1. 4, fig. b). Ce manque de contiguité des fibres
musculaires de N, irrorata'est peut-étré dﬁ,'commé nous le Qéffons plus loin,
& 1'absence de dispositifs d'ancrage, rencontrés & la surface des fibres de
S, amica., ‘ v

Comme chez S. amica, les cellules appartenant aux couches les plus
externes, vers 1'épiderme, sont les moins larges (Pl. 3, figs a et Pl. 4,
fig. a). Les fibres les plus internes sont les plus volumineuses, surtout
en largeur et longueur (Pl, 3, fig. c et Pl. 4, fig. b). Cette différence de
tallle existe aussi au niveaﬁ du double repli ventral, De part et d'autre de
la cloisén conjonctive, se trouvent des sections de fibres trés étroites. Au
fur et & mesure de 1'éloignement, soit vers le faisceau ventral, soit vers
1'intestin, les cellules sont de plus en plus larges. DEFRETIN (1949), avalt

remarqué cette différence entre les fibres les plus externes et les autres.
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Il en avait déduit qu'il s'agissait des extrémités effilées des fibres se
dirigeant obliguement dans les faisceaux. Nous pensons plutdt que ce sont
des cellules de petites dimensions, relativement Jeunes, car nous avons ob-
servé, & 1'inverse de DEFRETIN, des noyaux appartenant & ces fibres. A. PRENANT
(1929) avait aussi fait la méme constatation que DEFRETIN, mals chez d'autres
Annélides Polych2tes, Il avait émis 1'hypothése que cette couche représentait
une assise génératrice., Notre opinion est donec proche de celle de PRENANT,
mails le terme assise génératrice nous semble quelque peu erroné,

Enfin, chez N. irrorata, il n'est pas possible de détecter des
ramifications ou prolongements appartenant & des cellules pariétopleurales,
et qui s'insinuent entre les fibres. Il n'existe pas en effet d'épithélium
coelomique taplssant les faisceaux museulaires longitudinaux corme chez
S. amica., Cependant, en certains endroits, sur les faces coelomiques des
faisceaux dorsaux, on peut rencontrer un certain nombre de cellules mésoder-
miques munies de cils vibratiles.et appartenant & 1'organe cilio-phagocytaire,
bien étudié, en microscopie optique, par A. MEYER (1927-1929),.

B - FORME ET DIMENSIONS DES FIBRES

1 - S, amica
Grice & la technique de dilacération, précédemment décrite,
11 nous a été possible d'isoler des fibres entidres (Pl. 5, fig. a).

Il convient de préciser que les parapodes des trongons de vers
glycérinés ont été sectionnés avant dilacération, afin que la forme et les
dimensions des fibres indiquées ci-dessous correspondent pour la plupart
4 celles des fibres longitudinales dorsales et ventrales. Certaines cellules
musculaires parapodiales semblent en effet atvoir une‘tgille plus grande que
les longitudinales (Pl, 5, fig. b).

La flbre musculaire de S. amica correspond éAﬁpgtsorte de long ru-
ban effilé aux extrémités (Pl., 5, figs a et g). Elle est uninucléée et cor-
respond bien & une cellule. Aucune preuve véritable n'ayant encore été den-
née de 1l'existence d'un seul noyau dans la fibre de S. amica, cette obser-
vation n'est pas sans intérét.

En ce qul concerne les dimensions des fibres, nous avons considéré
3 la fois la longueur, la largeur et 1'épaisseur de celles-ci (Fig., 1). Les

calculs concernant les deux dernitres dimensions ont été effectués: sur
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Figure 1 - La section transversale d'une fibre musculaire de Syllis
pouvant étre plus ou moins assimilée & une ellipse, on consi-

dérera que la largeur correspond au grand axe et 1'épaisseur

au petit axe de 1'ellipse.
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coupes au microscope électronique..LesAfésultats obtenus pour la longueur et
la largeur sont consignés dans les histogrammes de la figure 2. Pour la lon-
gueur, celle-ci est comprise entre 0,20 et 0,60 mm. Comme la longueur d'un
segment de Syllis est d'environ 0,20 & 0,25 mm, la plupart des fibres s'éten-
dent sur plus d'un segment. Mais, certaines d'entre-elles, les plus longues,
peuvent se rencontrer dans tréis métaﬁéres successifs (Fig. 2). La longueur
moyenne est de 0,40 mm environ. La largeur (Fig. 2), de 4 & 5 p en moyenne,
est relativement faible. Les calculs portant sur la largeur ont été faits sur
coupes de muscle dorsal. S' 11s avalent été effectués sur des fibres du muscle
ventral, cette moyenne aurait été vraisémblablement plus élevée, car on trouve,
dans ce muscle, un plus grand nombre de fibres de grande largeur. Quelques
cellules musculaires ont une largeur de 8 & 10 u (Fig. 2), Des fibresisolées,
de largeur supérieure, ont cependant été rencontrées (Pl, 5, fig. b). Nous
pensons qu'il s'aéiﬁ‘de fibres parapodiales. Enfin; 1'épaisseur des fibres
est de 1,5 p en moyenne. Aux environs de 1 p pour les cellules musculaires
les plus petites, sous 1'épiderme, elle n'atteint gudre plus de 2 p dans les
fibres les plus_larges,4situéesuver§_;gmgge;ome.
La fibre musculaire s'accroft donec sﬁrtout en longueur et en lar-

geur, mails trés peu en épaisseur,

2 ~ N, irrorata.
Nous avons également €éliminé les parapodes des vers avant
dilacération des fibres longitudinales.

La fibre\a une forme semblable & celle des Syllidiens, c'est-a-dire
qu'elle est rubannée et effilée aux extrémités., De méme elle ne posséde qu'un
seul noyau, HANSON (1957) a aussi montré 1'existence d'un seul noyau sur fi-
bresisolées de Lumbricus terrestris. Chez les Annélides Polychétes et Oligo-
chtes, les fibres musculaires semblent donc &tre des cellules uninucléées,

Mais les dimensions des fibres de N. irrorata sont différentes de

celles de S. amica, surtout en ce qui concerne la longueur, et, & un degré
moindre, la largeur. Les calculs portant sur ces deux dimensions ont été éta-
blis sur fibres isolées. L'épaisseur correspond, comme nous l'avons déji in-
diqué (Fig. 1), au petit axe de 1'éllgpse & laquelle nous avons assimilé la
»section transversale d'une fibre. Cette dimension a été calculée uniquement
_sur coupes au microscope électronique.
Les résultats concernant la longueur et la largeur des fibres de

N. irrorsta ont été consignés dans les deux histogrammes de la figure 3.
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La longueur est beaucoup plus importante que celle de S. amica, ce
qui n'est pas surprenant en raison des dimensions de la Nereils. Ainsi, les
plus courtes mesurent entre 0,5 et 1 mm et les plus longues-peuvent atteindre
4 mm, Comme la longueur d'un métamére de N. irrorata est d'environ 1 mm (chez
des animaux de deux ans environ) les fibres les plus longues peuvent s'étendre
sur quatre segments. La grande majorité des fibres mesurent entre 1,5 et 2,5
mm. et se trouvent dans deux & trois métameres successifs (Fig. 3). La largeur
peut également atteindre des valeurs élevées : 50 & 70 p. Mails la grande ma-
Jorité des cellules musculaires présentemune largeur comprise entre 10 et 30 u.
Chez S, amica, rappelons que les plus grosses fibres attelgnaient seulement
10p, Chez N, irrorata, 11 est assez rare de rencontrer des fibres inféricu-
res & 5 p de large. Les fibres de la classe comprise entre O et 10 p (16 %)
correspondent trés certainement & celles de l'assise externe sous-épidermique.
De plus, elles possédent un noyau latéral KPl. 5, fig, e)., Les fibres des au-
tres classes (de 10 & 70 p) ont au contraire un noyau axial pour la majorité
d'entre-elles (Pl. 5, fig., f). Cette observation laisse supposer que le noyau
des fibres de N. irrorata est peu & peu recouvert par les deux couches de fil-
brilles et devient axial au fur et & mesure du vielllissement de la cellule
(Fig. 4), Enfin, nous avons aussi calculé, pour un certain nombre de fibres,
la largeur et la longueur simultanément. Les résultats, consignés dans le ta-
bleau 1, montrent que les fibres les plus étrottes sont les plus courtes et
inversement, Autrement dit, les fibres augmentent de taille & la fols en lon-
gueur et en largeur. ?ar contre, en ce qui concerne l'épaisseur, celle-cl ne
varie pas beaucoup. Elle oscillle entre 1,5 p pour les cellules les moins lar-

ges et 3,5 p pour les plus volumineuses. La moyenne se situe aux environs de

2 W

C - LA _STRUCTURE DES FIBRES

+I - LE MATERIEL CONTRACTILE

1l - Fibres non contractées.

Les muscles de S. amica et de N. irrorata correspondent
4 la catégorie des muscles & double striation oblique ou hélicoidaux, décrits
depuis longtemps par divers auteurs, en particulier SCHWALBE (i1869), ROHDE
(1885) A °RENANT (1929) chez les Annélides, ENGELMANN (1881), BALLOWITZ (1892)



TABLEAU 1

Distribution, en fonction de la longueur et de la largeur , des fibres de
- type atoque chez N, irrorata.

Les, chiffres de chaque case représentent le nombre de fibres, Ce tableau
- met en évidence un rapport de proportionnalité directe entre la longueur
-vet la largeur des fibres de Nereis : plus la fibre est longue, plus elle

est large, et inversement.
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" Pigure 4 - a : Schéma d'une jeune fibre néréidienne i noyau latéral.

b : Accroissement en largeur d'une fibre, vers le bord coelo-
-mique (fléches). Le noyau devient axial.

A, bande A ; I, bande I; n, nucléole ; N, noyau.



Figure 5 - Schémas des deux possibilités d'agencement des myofibrilles
dans les fibres & double striation oblique, i
-+ a ¢ Les deux couches de fibrilles (f) sont indépendantes :.
les fibrilles d'une face ne sont pas en continuité avec
celles de 1'autre face (fléches).
b : Les fibrilles sont en continuité et ont un trajet hélicoi-
dal (la fldche montre le passage d'une\fibrille d'une face

4 1'autre).

Figure 6 - a : Dans les fibres hélicoldales, les fibrilles ou bandes A
et les bandes I, par suite de leur obliquité, apparaissent
en alternance en coupe transversale. '
b et ¢ : La coupe transversale d'une fibrille de muscle strié

transversalement ne peut au contraire intéreoser qu une bande

A (b) cul (e).
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MARCEAU (1905-1908) chez les Mollusques, ROSKIN (1925) et LENK (1924, 1925)
chez 1'Ascaris, Les fibres présentent un réseau de losanges dus & l'entre-
croisement de deux systdmes de stries, appelées myofibrilles, d'obliquité in-
verse, Cette structure peut parfois s'observer sur des coupes longitudinales
d'Annélddes, en microscopie optique (A. PRENANT (1929), DEFRETIN (1949)).

_ Mais cet aspect particulier s'observe, d'une fagon indiscuteble,
sur fibres isolées extraites & la glycérine, au microecope & contraste de

phase., Qu'il s'agisse de fibres de S, amica ou N. irrorata, on distingue tou-

Jours deux systémes de stries ou myofibrilles d'obliquité inverse (Pl. 5, figs
b, ¢c et d ;3 P1, 6, figs a, b et ¢). L'angle compris entre 1'intersection de
deux myofibrilles d'obliquité inverse peut &tre évalué sur ces fibres isolées:

11 s'éléve & 10-15° chez S. amica et 20-25° chez N. irrorate et N. pelagica.

Il est aisé de constater que la valeur de cet angle n'est pas fixe, mals peut
varier, en appliquant des forces opposées sur chaque bord de la fibre & 1l'ai-
de d'aiguilles montées sur un micromanipulateur (Pl. 6, fig. d). On peut alors
déplacer les deux systémes de myofibrilles de manidre & ce qu'ils s'entre-
croisent perpendiculairement., D'autre part, il est encore permis de se deman-
der si, dans ces fibres, les deux systémes de fibrilles sont indépendants
1'un de 1'autre. On obtiendrait ce que nous avons représenté sur la figure
5-a, ol les fibrilles d'une face n'ont aucun rapport avec celles de l'autre
face, Au contraire, comme nous 1'avons schématisé sur la figure 5-b, si les
deux systémes sont en continuité, ils sont la résultante d'une série de fi-
brilles parcourant un trajet hélicoidal le long de la fibre. Or, nous avons
pu constater la contigﬁité des fibrilles d'une face avec celles de 1l'autre
face, notamment sur des fibres isolées de S. amica, colordes & 1'hématoxyline,
et observées au microscope photonique (Pl. §, fig. f). Il serait donc préfé-
rable de désigner par le terme hélicoidal les fibres des Nereis et Syllis.

~Enfin, sur coupes histologlques transversales, il est possible de
distinguer les myofibrilles. Elles apparaissent assez fréquemment sur les
coupes de piéces de Nereis incluses dans la paraffine, mails trés rarement
chez les Syllidicens. Il est préférable, dans les deux cas, de faire 1'obser-
vation sur coupes semi-fines de pidces incluses dans 1'Epon, colorées au
bleu de toluidine. Il appafait alors une fausse striation transversale, com-
prenant des stries sombres : les myofibrilles, en alternance avec des stries
claires, Comme A. PRENANT (1929) 1'avalt déja constaté, il est souvent facile
de différencier les deux couches de myofibrilles (les deux systémes d'obliqui-
té inverse) car une ligne claire, axiale, les sépare nettement (Pl, 3, fig. c
et P1, 4, fig, a).
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Figure 7 - Mesure de la iongueur d'un myofilament AB par le calcul de-
la largeur ‘d'une myofibrille ou bande A (c6té AC) et le caloul
de 1l'angleX, que 1l'on peut estimer sur fibres isolées, & par-
tir de 1'angle /3, formé par 1'intersection de deux fibrilles
d'obliquité inverse. f.e, filament épais. B.A, bande A,
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b) Aspect des myofibrilles en microscopie électronique

Sur coupes transversales ou longitudinales, les stries

sombres ou myofibrilles apparaisscnt constitudes par deux sortes.de filaments
des épais de 300-350 A de diamétre et des fins de 70-80 A (P, 6, fig. c ;
Pl1, 7, figs a et b ; P1, 8, fig, a). Les stries claires, entre les myofibril-
les, ne contiennent que des myofilaments fins et des structures médianes que
nous décrirons ultéricurement. Les myofibrilles cofrespondent donc aux bandes
A des muscles striés transversalement, et les stries claires, en alternance,
sont homologues des bandes I. Comme la direction de ces bandes est oblique,
on obtient, sur une coupe transversale, une alternance de bandes I et A

(P1. 6, fig, a ; P1. 7, figs a et b) alors que pour un muscle strié transver-
salement, le plan de coupe intéressc seulement une des deux bandes (Fig. 6,

b et ¢). D'autre part, la myofibrille n'a pas la méme signification dans les
deux types de muscles (Fig., 6), Dans la fibre hélicoidale, elle représente
la bande A,

Chez'N. irrorata, sur coupes transversales, 1l est faclle de dis-
tinguer les deux systémes de bandes A, d'obliquité inverse, Un espamce tres
étroit, dans lequel on rencontre parfois une mitochondrie ou des tubules du
réticulum sarcoplasmique, sépare nettement les deux couches de bandes A (Pl.
7, figs a et b ; P1, 8, fig. a). Par contre, chez S. amica, si 1'on peut par-
fois distinguer les deux systémes, méme en microscopiéiphotonique (p1. 6,
fig. a), le plus souvent les bandes A degeggﬁches abpéraissent soudées au
niveau de 1'axe de la fibre (P1, 1, figs c et d ; Pl. 6, fig, ¢) comme s'il
n'y avait qu'une seule série de bandes A. Rappelons aussi queldans certaines
fibres, une bande A peut &tre en liaison aveec deux bandes A opposées (WISSOCQ,
1967) . BOULIGAND (1966) 1'a également constaté chez Haplosyllis depressa.

c) Les myofilaments.

. Longucur des filaments épais,

Elle peut @tre calculée directement, & partir de coupes
longitudinales ou sur des filaments isolés, grice & la technique d'HUXLEY
décrite précédemment, ou indirectement si 1'on connalt L'angle exact d'obli-
quité des bandes A. On peut en effet considérer qu'un filament épails quelcon-
que représente un c6té de 1'angle droit d'un tiiangle rectangle dont 1'autre
¢6té correspond & la largeur de la bande A et 1'hypoténuse: & 1l'obliquité de
cette bande A (Fig. 7). Done, si 1l'on connalt 1'angle X compris entre 1'hypo-

tinuse et le cOté correspondant au filament épals et la largeur de la Bande
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A (cOté AC), 1l est facile dz calculer le cBté AB, c'est-a-dire la longueur
AC

tex .
lement estimé & partir des fibres isolées, et le c6té AC peut &tre calculé

d'un filament épais, selon la formule AB = . Or, 1'angleq peut &tre faci-
d'aprés les coupes transversales,

Chez S. amica, nous n'avons pu isoler les filaments, car la techﬁi-
que nécessite un volume musculaire trop important pour la quantité de Syllis
dont nous disposions., D'autre part, les Syllidiens sont trop petits pour que
1'on pulsse isoler parfaltement les failsceaux de fibres. Nous nous sommes
done basés sur les~photographics de coupes longitudinales, Dans ce cas, la
longueur est assez difficile & préeiser, éar 11 est exceptionnel que le fi-
lament soit sectionné sur toute sa longueur. Néanmoins, dans certainsc%%vo-
radles (Pl, 6, fig. b), on peut constater une longueur d'au moins 4 p . Par
la méthode indirecte de calcul, on trouve une valeur de 2 & 2,3 p environ,
car la largeur de la bande A cét de 0,2 p et 1'angle & d'obliquité s'éleve
4 5-6°, puisque les fibres obscrvées au contraste de phase présentaient un
angle/3 (angle compris entre deux bandes A d'obliquité inverse (Fig. 7) de
10° au minimum (Pl., 4, figs b et c¢)). Cette longueur est donc plus faible de
moitié en comparaison de celle calculés sur coupes. Nous reviendrons sur ce
point ultérieurement. |

Chez N, irrorata et N, pelagica, nous avons aussi utilisé cette mé-
thode indirecte pour calculer la longueur des myofilaments épais. Comme chez
S. amica, l'angle & d'obliquité, calculé d'apres les fibres isolées est au
moins de 6° et peut s'élever jusqu'a 12° (P1l, 5, figs a, b et c). La largeur
d'une bande A estt de 0,25 p environ, Si 1'on prend 1'angle ie plus faible,
6°, on aura donc la valeur maximum de la longueur d'un filament épais, c'est-
d-dire %Eggb = 2,4 p , valeur semblable & celle obtenue chez S, amica. Ce-
pendant, nous avons pu calculer directement la longueur des filaments apres
leur isolement, Nous avons réalisé cet isolement chez N, irrorata, mals sur-
tout chez N, pelagica, en railson de 1'abondance de ce matériel. Auparavant,
nous avons pu constater que les valeurs de la largeur des bopdes A et de
1l'angle d'obliquité étalent tout & fait comparables chez ces deux espéces de
Néréidiens. La longueur des filaments 1solés e¢st de l'ordre de 5 p environ
pour les deux especes (Pl, 14, figs a et b).

En conclusion, chez les Syllidiens et Néréidiens étudiés, on abou-
tit & deux résultats trés différents suivant que 1l'on zpplique la méthode di-
recte ou indirecte. Dans les deux cas, la différence est du simple au double.
Puisque 1l'on ne peut mettre en doute la valeur obtenue par le calcul direct,

11 peste & expliquer la différence enregistrée par la méthode indirecte.
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Deux hypothéses peuvent &tpe formulées :

1- Les filaments sont réellement paralldles & l'axe de la fibre et
1l'angle d'obliquité réel est différent, la largeur de la bande A ne pouvant
varier (sauf s'il y a contraction, mails le degré de variation est faible).

2- La valeur de l'angle est exacte, et dans ce cas les myofilaments
seraient eux-mémes obliques par rapport 2 1l'axe de la fibre,

Pour trancher en faweur de 1l'une de ces hypotheses, 11 est néces-
saire de connaltre 1'aspect et la structure des fibres aprés contraction,
aussi reporterons-nous 1l'ensemble de cette question dans la discussion de ce
chapitre,

. Disposition des filaments épais et fins. Proportion
des filaments fins par rapport aux filaments épais.

Chez S. amica, sur les coupes transversales de fibres musculaires,
les filaments épais sont assez irrégulidrement disposés et il n'est pas pos-
sible de détecter de figures géométriques dans la disposition des filaments
primaires (Pl, 6, fig. ¢). La seule régularité approximative résiderait dans
la distance qui sépare les filaments épals entre eux et qui s'éldve le plus
souvent & 400-500 & (P1. 6, fig. ¢). Nous avons également observé des sec-
tions transversales de muscles traités & la glycérine. Dans ce cas, 1l est
difficile de constater une disposition filamentaire réguliére (Pl., 9 et P1,
10, fig. a), mais 11 faut souligner que las photographies dé ces planches
représentent des fitres contractées., Or la contraction provoque le dépléce—
ment des deux types.de filaments (ROSENBLUTH, 1967 ; HEUMANN et ZEBE, 1967).

Chez les Néréidiens, la disposition des filamenté épais semble
beaucoup plus régulidre. Cette différence résulte peut-&tre de la meilleure
fixation de ce matériel, en comparaison de S. amica, comme nous 1'avons déja
signalé, Mais, la mise en évidence d'une régularité dans 1'agencement des
filaments épais a été faite sur des muscles de Nereis préalablement tpaités
au glycérol., A l'inverse de S. amica, les fibres n'apparaissent pas contrac-
tées (Pl.-11). Dans ces conditions, la disposition géométrique des filaments
ne peut &tre mise en doute. On observe donc un alignement des sectlons de:
filaments épais suivant deux directions d'obliquité inverse, Chaque fila-
ment épais se situe & 1'intersection de deux lignes d'obliquité inverse. On
peut alors relier 1'ensemble des filaments épais d'une bande A par un réseau
losanglique Fig, 8, P1, 11 et P1l, 12, figs a et b). La distance entre les
filaments est légéremeﬁt supérieure au diametre des filaments eux-mémes :
300-350 &, L'angle X (fig. 8) est en moyenne de506Q S'il est parfois pos-

sible de tracer un réseau de ce type dans chacune des bandes A d'une méme
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Figure 8 - En coupe transversale, les myofilaments épais (f.e) de fibres
musculaires de Nereis traitées au glycérol sont disposés sui-

vant un réseau losangique, L'angle X'est d'environ 60°.
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fibre, le plus souvent le réseau ne s'applique que sur certaines bandes A
d'une fibre, Il est vraisemblable qu'il faille incriminer 1'action du fixa-
teur dans la désorganisation des filaments épais. Par ailleurs, 1l est fré-
quent de rencontrer des fibres situées dans 1l'assise externe, dont 1'agen-
cement des filaments épals est trés irrégulier (Pl. 8, fig. b). Ces cellules
renferment des filaments primalres beaucoup plus larges que ceux des autres
fibres, Il s'aglt de fibres particulidres sur lesquelles nous reviendrons
ultérieurement.

Chez les Néréidiens et les Syllidiens, la dispoéition des filaments
fins n'est pas géométrique. Ils sont disposés en orbite autour des filaments
épais. Leur nombre, pour un filament épais, n'est pas fixe, Cheg S. amica,
on dénombre le plus souvent huit & douze filaments £ine mutcuré.%%ais, ce
qul donne une proportion de six-sept pour un, comparable & celle d'Hanoszl-
1is depressa (BOULIGAND.(1966) ¢ 5 & 7 pour 1), Chez N. pelagica, les chif-

fres les plus fréquents oscillent entre dix et quinze filaments fins par or-
bite, mais la proportion est semblable & celle de S. amica : six & sept pour
un, Chez Syllls et Nereis, la plupart des filaments secondaires appartiennent
3 deux orbites voisines (Pl. 10, fig. a et Pl. 11), Souvent, les orbites de

filaments fins apparaissent #ncomplétes (P1l., 10, fig. a et Pl, 12, figs a et

b) notamment au niveau de la zone H., Elles comprennent alors quatre & huit
filaments secondalires. On peut aussi rencontrer des filaments fins isolés,
n'appartenant & aucune orbite (Pl, 10, fig. b). Ils né peuvent &tre assimilés
3 des extrémités de filaments épais puisqu'on peut ies trouver au milieu des
bandes A, Chez N. pelagica, aprés traitement a la gl&éérine, les filaments
£4ns sont absents dans les bandes I (P1. 11, Pl. 12, fig. a). Il est possible
que cette absence sott due A la disparition des éléments Z sur lesquels s'in-
sérent les filaments fins (Pl. 11). Cette disparition résulte du traitement
au glycérol.
. Le diamétre et la structure des filaments.

Le diamttre des filaments fins est constant et de 1'ordre de 70 a
80 A. Les filaments épais n'ont pas le m@me diamétre suivant leur position,
Sur le bord des bandes A, leur diamétre est de 100 & 150 i environ, alors
qu'au milieu, 11 s'éléve & 280-320 AR. Les filaments primaires sont dnnc effi-
1és & leus extrémités(Fié. ¢), comme dans tous les muscles & double striation
oblique déecrits, Mals, d'autres fibres, en faible quantité, généralement si-
tuées dans les assises externes des muscles, possédent des filaments épais

beaucoup plus gros : 550 R environ de diamdtre (Pl. 8, fig, b). Ces fibres,
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Figure 9 - Les filaments myosiﬁiques des fibres de Syllis ou de Nereis,
en sectiQn transversale xy, ont dés dlemdtres différents sui-
vant la position qu'ils occupent Aafs Aderarda sl S TAl s T
trémités effildes et leur étagement'pérmet de comprendré
cette pérticularité‘: les seétiqns des filaments des bords
latérauk (b) des bandes A (B.A.) correspondent aux extréiités

effilées des filaments et sont donc plﬁs étroites.
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comme nous l'avons déji signalé, présentent une organisation moins nette de
leurs bandes A et I, sur coupes transversales, Des fibres de cet aspect ont
également été observées chez Glycera dibranchiata (ROSENBLUTH, 1968).

Les myofilaments épais des muscles fix€s au glutaraldéhyde et,
surtout des muscles glycérinés, présentent, en coupe transversale, & fort
grossissement, un nombre assez €levé de sous-unités plus ou moins arrondies,
de 25 A environ de diambtre (P1. 10, fig. b ; Pl, 13, figs a et b)., La quan-
tité de ces sous-unités est variable suivant le diamétre des sections de myo-
filaments. Plus le diamétre est élevé, plus le nombre de sous-unités est im-
portant, Les sous-unités sont donc moins abondantes aux extrémités effilées
qu'au milieu des filaments.

L'isolement des filaments et leur coloration négative par 1l'acétate
d'uranyle nous a permis de mieux connaltre leur forme et leur structure. Ils
mesurent environ 5/* de long. Comme les coupes transversales le lailssalent
préseger, ils sont effilés aux extrémités (Pl, 14, figs a et c¢), Chez N, ir-
rorata, ces filaments présentent une série de bandes denses obliques, consti-
tues en réalité de petites taches (Pl. 14, fig. d). HANSON et IOWYL (1964)
ont montré que ces taches denses se répétaient & des intervalles de 5 x 145 )
(Fig. 10) et étalent caractéristiques des filaments du type paramyosinique.
des muscles toniques de nombreux Mollusques tels que le muscle rétracteur an-
térieur du byssus de moule et la partie opaque de 1'adducteur de 1'hultre
(ELLIOTT, 1964)., Il faut toutefois souligner que ce systime régulier de taches
est plus ou moins net et qu'il n'est pas toujours visible sur toutes les fi-
b;:;;ZOloré s négativement. Mais les filaments paramyosiniques présentent
aussi des stries transversales paralldles séparées par un intervalle de 145 R.

Cette périodicité a souvent été mise en évidence sur des filaments isolés de

N. irrorata et N. pelagica (Pl. 15, figs b, c et d). Il est & remarquer qu'une
périodicité semblébie mais légérement plus faible (125 &) se rencontre par-‘
fols dans les filaments de fibres sectionnées longitudinalement (Pl. 15,

fig. a). Les filaments isolée renferment également des microfilaments d'en-
viron 25 R ge diamétre, qui correspondent trés certainement aux sous-unités
globuleuses décrites précédemment & 1'intérieur des sections transtersales

- des filaments épals, puisque leur diametre est identique. HANSON et LOWY
(1964) ont également montré que les filaments paramyesiniques portalent des
projections régulidrement disposées et similaires & celles rencontrées & la
surface des filaments de myosine des muscles squelettiques de Vertébrés

etites
(HUXLEY, 1963). Si l'existence de sortes dep; expansicnssemble réelle, dans
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notre matériel, néanmoins nous n'avons que trds rarement constaté une régula-
rité dans leur répurtitiom (Pl. 16, fig. c).

Les filaments fins ont aussi été isolés et colorés négativement.
Ils correspondent parfaitement aux filaments d'actine décrits par HANSON et
IOWY (1963)., Ils sont sonstitués de deux filres torsadées d'unités globuleu-
ses (@-actin) de 55 A de diamdtre. La distance entre chaque point d'entrecroi-
sement des deux hélices est d'environ 350 A (Fig. 11). Les filaments fins
1solés de Nereis montrent bien une configuration hélicoidale (Pl. 14, fig. e).
Nous avons calculé une distance d'environ 335 K entre deux points d'entre-
croisement., Les filaments fins de Nereis peuvent donc &tre assimilés & de
1'actine.

d) La strie Z

Chez S. amlca comme chez N. pelagica ou irrorata, la

strie Z est discontinue. Elle est représentée par une série d'éléments denses
aux électrons, situés au milieu des bandes I (Pl. 6, fig. ¢ ; Pl. 8, fig. a).
Primitivement désignés sous 1le terme de "particules J" par KAWAGUTI et
IKEMOTO (1957) et "corps denses" par HANSON et LOWY (1961), il est préférable
de désigner ces structures par le terme éléments Z, comme 1l'a suggere
BOULIGAND (1966). c 'est 3 leur niveau que s'insérent les filaments d'actine
(P1., 9 ; P1, 16, fig. c). Ils sont régulidrement espacés et alternent avec
les éléments du réticulum sarcoplasmique (Pl. 6, fig, b ; P1l, 16, figs b et o
Les é1éments Z sont parfols discernables en microscopie & contraste de phase,
sur fibres isolées. On peut alors distinguer une sorte de striation transver-
sale dans les espnces -clairs, entre les myofibrilles (P1, 4, fig, &). Sur
coupe transversale, en mlcroscopie optique, on remarque parfois une fine 1li-
gne dans 1l'axe des stries claires, Beaucoup d'anciens cytologistes ont égale-
ment observé ces stries intercalaires chez 1'Ascaris (APATHY (1892), PLENK
(1924-1925), ROSKIN (1925)) et chez les Annélides Polychdtes (A. PRENANT,

1929), Elles correspondent vraisemblablement aux stries Z.

2 - Fibres contractées

a) Aspect des fibrilles sur les fibres isolées de N, gela-

- e o= - - - = " — - A R W R e W G M W Em A S R W G WA SR O L WD B e e o S

gica aprés action de 1'adénosine-triphosphate

Nous avons montré précédemment que les fibrilles de

fibres isolées de N. irrorata ou N, pelsgica faisalent entre elles un angle

de 20 & 25°, Mais, cet angle varie suivept 1'état de contraction ou de rela-
chement de la fibre. D&s 1881, ENGELMANN avait bilen observé ce phénoméne et
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Figure 10 -~ Aspéét schématidue de la surface a'un filament de paramYosine,
coloré négativement. On observe un systéme de taches sombres

disposées obliquement, d'une périodicité de 720 3 (5 x.lQM A).

Figure 11 - Disposition des‘sousvunités g}obuleuses de 55 K (Gfaotine)
‘dans un filament d'acﬁﬁnc (d'aprés HANSON et LOWY, 1963%).
Il y a deux files hélicoidales de sous-unités. Les fliches
indiguent les points d'entrecroisement des deux files. (350 R).

Le nombre de sous-unités par tour d'hélice est de 13,
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prétendait méme que les fibrilles longitudinales dans la fibre en compléte
extension, devenatent obliques dans les fibres.contractées, A. PRENANT (1929)
adopte le méme point de vue. Grice & l'solement des fibres de Lumbricus, par
le traitement & la glycérine, HANSON (1957) a montré que 1'angle compris en-
tre les deux systémes de fibrilles était de 20° dans le muscle en extension
et de 60° dans les fibres contractées par 1'ATP (Fig. 12). Nous avons obtenu

des résultats similaires avec les fibres de N. pelagica et N. irrorata. L'ac-

tion de 1'ATP sur des fibres isolées provoque une augmentation assez considé-
rable de l'angle qui passe de 20-25° & 70475° (Pl. 17, figs a et b), Evidem-
ment, une telle obliquité des spires fibrillaires n'est vraisemblablement pas
réaliséedans une contraction normale chez 1'animal vivant, Les fibres isolées
ne sont pas freinées dans leur raccourcissement par des connections avec d'au-
tres fibres et d'autres tissus, et le phenoméne de redressement des spilres

est certalnement exagéré. HANSCON (1957) a également montré que 1l'espace entre
les fibrilles était de 0,3 p dans les fibres en extension et 0,5 p dans les
fibres en contraction. Il y a donec, lors de la contraction, un élargissement
de la distance entre les fibrilles. De méme, chez N. pelagica, 1'écartement
entre les fibrilles passe de 0,35 u dans les fibres relichées & 0,65 p dans
les fibres contractées (Pl, 17, figs a et b). Cette distance de 0,35 p entre
les fibrilles dans les cellules non contractées devralt correspondre en prin-
cipe & la largeur des bandes I, Toutefols, de nombreuses mesures faites sur
coupes, au microscope électronique, nous montrent que les bandes I ne sont
Jamais supérieures & 0,1 p . D'autre part, le calcul de la largeur des fibril-
~ les révele des différences dans les deux cas :dzms les fibres relichées, la
largeur est d'environ 0,40 p et de 0,25 p dans les fibres contractées. Dans

le premier cas, la largeur de 0,40 p est supérieure de 0,15 p & celle calculée
sur micrographies électroniques, Nous essalerons de domnner une explication é.

ces différences dans la discussion de 1la premiére partie,

Sur des sections transversales de fibres contractées,
on observe un certain nombre de différences par rapport aux fibres en état
de repos. Le sarcolemme apparalt plus ou moins festonné (Pl, 17, fig. c) et
les vésicules sous-sarcolemmiques ont une forme plus arrondie, Mals la carac-
téristique essentlielle est la disparition presque totale des bandes I. Les

se
bandes A sont élargies au détriment de ces dernidres et, entre les séries



Figure 12 - (d'aprés HANSON) Les observations de HANSON ont été faites

' " sur fibres de Lombric extraltes au glycérol. La contraction
a été obtenue par action d'ATP.
a : Dans le muscle en extension, 1'angle compris entre ieé
fibrilles d'obliquité inverse est de 20° (1'angle d'obli-
quité, compris entre 1'axe de la fibre et la fibrille, s'é-
ldve donec & 10°).
b : Dans la fibre contractée, 1'angle est de 60° (angle d'o-
bliquité : 30°). La largeur de la fibre s'est acerue.

Figure 13 - (d'aprés ROSENBLUTH).
Schéma permettant d'expliquer la variation de 1'angle d'obli-
quité des fibrilles au cours de la contraction, Le degré
d'obliquité dépend du degré de chevauchement des filaments
épals (représentés par les traits) pendant la contraction ou

1l'extension. En 1 et 4, contraction et extension maxima mais

théoriques.

)
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d'éléments Z et du reticulum sarceplasmique (R.S.) marquant le milieu des an-
giennes bandes I, se situent un plus grand nombre de rangées de filaments é-
pais : de cing & scpt au lieu de quatre & cing, done deux rangées supplémen-
taires en moyenne (Pl. 18, fig. a). Les filaments épais viennent donc au contact
des é1éments Z et du R.S. (P1, 18, figs a et b), Cet accroilssement du nombre
de sections de filaments épais laisse supposer un déplagement de ceux-ci. Ce
déplacement a été parfattement démontré & la fols par ROSENBLUTH (1967) chez
1'Ascaris et HEUMANN et ZEBE (1967) chez le Dombric (Fig. 13). Les zones H,
au milicu des bandes A, ont également disparu et les filaments sec trouvent a
tous les niveaux (Pl. 18, figs a et b)., ROSENBLUTH (1968) a montré, chez
Glyccra, que 1'intervellc entre lc milieu des bandes I (en coupes transver-
sales) augmentait lors de la contraction (de 0,2 & 0,3 p). Chez Nerels, nous
n'observons pas de véritable élargissement dans les fibres contractées. La
largeur oscille entre 0,25 et 0,35 p & la fols dans les cellules étirées
ou raccourcics,

Sﬁr coupes longitudinales, les extrémités des filaments épais des
bandes A sont situdes au niveau méme d&s éléments Z et du reticulum (Pl, 19,
figs a et b). Les bandes I ne sont évidemment plus discernables (comparer
les figs a des planches 16 et 19), Il faut noter que les filnments épais ont
un trajct & peu pres rectiligne et ne scmblent done pas avoir subil detorsion
ou raccourcissement., Les €éléments Z et du R.S. quil alternent régulidrement
tout au longz des bandes I se sont rapprochés les uns. des autres (Pl. 18,
figs a et b), \

Does sections transversales de telles fibres montrent
un aspect trés comparable & cclui des fibres contractées par le fixateur, Les
bandes I ont complétement disparu et le nombre/de rangées de filaments épais
a augmenté (P1l, 20, fig. a). Dans certaines fibres plus fortement contractées,
1'intervalle compris entre le milieu des bandes I s'est aceru un peu. Ce fait
s'explique aisément par 1'observation de coupes leongitudinales. Les filaments
apparaisscnt plus séparés les uns des autres et ont des trajets plus ou moins
sinusoidaux (Pl., 20, fig. c¢). En raison de la forte contraction de la fi-
bre, les filaments ont subi un déplaccment plus important, Les structures
axlales des bandes I forment obstacle & une partie des filaments qui vien-

nent buter contre elles et se plient. Mals, comme nous 1'avons déja dit,
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la strie Z est dizontinue, et certains filaments épais parviennent a~pénétrer
un peu dans le sarcomdre vcisin (Pl, 20, fig. c¢). On observe donc, sur coupe
transversale, un grand nombre de sections de filaments épais au niveau des
éléments Z et tubules du R.S., (Pl, 20, fig. b).

Nous avons montré que les filaments‘myosiniques des fibres glycé-
rinées de Nereis présentaient une disposition trés réguliére, Ils formailent
une sorte de réseau losangique (Pl. 11). Or, des fibres glycérinées puls sou-
mises & l'action de 1'ATP présentent une irrégularité importante dans la dis-
position de leurs filaments épais (Pl. 20, figs a et b).

Quant aux filaments fins, leur présence au niveau des zones H mon-
tre qu'ils subissent aussi un déplacement, comme dans le cas des muscles
striés transversalement (HUXLEY et HANSON, 1966). Le nombre de filaments fins
sur fibres contractées & 1'ATP est semblable & celul des fibres normales., Si
les filaments d'actine forment toujours des orbites autour des épais, ils
apparaissent beaucoup moins nettement sur coupes transversales, car leur
trajet est plus irrégulier (Pl, 20, fig. b).

Enfin, selon KAWAGUTI et IKEMOTO (1959), la disparition des struc-
tures Z par suite du traitement au glycérol empécherait la contraction. Nous
ne le pensons pas, pulsque des fibres sans éléments Z peuvent se contracter
par action de 1'ATP,

IT - LE RETICULUM SARCOPLASMIQUE

Dans les muscles d'Annélides, en particulier de S. amica et
N. irrorata, il n'y ‘a pas de systéme transverse, Le sarcolemme ne donne pas
nalssance a des invaginations tubulaires. Sous la membrane, on observe des
vésicules sous-sarcolemmiques (Pl, 6, fig. ¢ ; Pl. 8, fig, a), Elles sont as-
sociées 4 la portion de sarcolemme qud les recouvre, formant de véritables
dyades, Souvent, la portion cytoplasmique, comprise entre le sarcolemme et la
vésicule, est plus dense aux électrons (Pl. 12; fig. c), Les wésicules sous-
sarcolemmiques sont en relation avec des saccules du R.S. (Pl. 16, fig. b).
Plusieurs sacuules peuvent &tre en liaison avec une vésicule sous-sarcolem-
mique (Pl, 16, fig. b). Ils sont situés au miliecu des bandes I et alternent
avec les éléments Z ( P1, 6, fig., b ; Pl, 16, figs b et ¢). Chez N. irrorata,
dans l'exe~dc la fibre, les saccples du R.S. appartenant 4 chacun des systé-
mes de bandes d'obliquité irverse, se chevauchent parfols a leur extrémité
interne (Pl. 8, fig. a). Souvent plusieurs d'entre eux, appartenant & des
bandes I d'un méme systéme confluent dans un long saccule axial (Pl. 16,

figs b et ¢). Ce dernier peut également &tre en liaison avec des tubules de
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bandes I du systéme opposé (Pl, 16, fig. b). Il y a ainsi des réscaux de sac-
cules appartenant aux deux systémes d'obliquité opposée. Une liaison de ce

type, entre tubules du R.S., ne semble pas exister chez S. smica,

IIT -~ AUTRES ELEMENTS CYTOPLASMIQUES

1 - Evaginations du sarcolemme chez S. amica

Des évaginations du sarcolemme, en forme de dolgt de gant,
de 0,4 p de long sur 200 A de large en moyenne, s'observent sur coupestrans-
versales (Pl, 21, fig. a). Ces dispositifs serviralent & maintenir la cohé-
sion entre les fibres musculaires. Nous n'avons pas observé ces sortes d'agra-
fes chez les Né#éidiens. Or, les fibres apparaissent souvent séparées les unes
des autres (Pl, 3, figs a et c).

2 - Prolongements de fibres et Jonctions nsuromusculalres

Chez Syllis, comme chez Nereis, sur le bord opposé & ce-
lui du noyau, on peut distinguer sur fibres isolées, au microscope & contras-
te de phase, un certain nombre d'étroits prolongements, plus ou moins sinueux,
de longueur égale pour une méme fibre (Pl. 4, figs b et h et Pi. 5, fig g eth)
Mais d'une fibre & 1l'autre, leur longueur est trés différente : elle s'éléve
a Zﬂk pour les plus petits, & 4g/ﬂtpour les plus longs. Il faut souligner que
beaucoup de fibres ne possédent pas ces prolongements, Nous avons observé, au
mlcroscope électronique, sur coupes transversales, des fibres présentant une
étrolte expansion, ﬁoujours située vers 1l'extérieur et se dirigeant Jusqu'a
la basale (P1l, 21, fig. ¢). Il n'est pas douteux qu'il s'agit 1% des prolon-
gements décrits éur fibres 1isolées. Les expansions contiennent de fins fila-
ments que 1'on peut assimiler & des tonofilaments, car ils rejoignent des
épaississements comparables & des hémidesmosomes, au niveau de la basale
(P1. 21, fig., d et P1l, 22, figs ¢ et d). Ces fins filaments peuvent se pour-
suivre & 1l'intérieur de la fibre, entre les bandes A et I d'une part, et le
sarcolemme d'autre part (Pl. 6, fig. c¢).

Sous la basale, au niveau de 1l'extrémité des prolongements, on dis-
tingue parfols des terminaisons nerveuses, contenant de nombreuses vésicules
synaptiques de 380 & 400 X Bryiver de diamétre, & contenu clair, limitées‘péf
une membrane farmont parfcils des amas sous la membrane (P1, 21, fig. d ;
Pl, 22, figs ¢ et d). Chez N. irrorata, nous avons non seulement rencontré

quelques vésicules beaucoup plus larges, de 800 & 1 200 ) environ, a4 contenu
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dense (Pl. 22, figs ¢ et d), dans la terminaison nerveuse, mais aussi des
vésicules de 350 K, claires, dans le prolongement lui-méme, prés de la basale
(P1. 22, fig. ¢). Nous pensons du'il s'agit de synapses neuromusculaires, car
nous n'avons jamais vu d'axones le long des fibres musculaires de S. amica ou
H;_EEEPQEPE' Cette observation est & rapprocher de celle de DHAINAUT-COURTOIS
et WAREMBOURG (1969) qui constatent, chez le Polychdte Nereis pelagica, la

présence de fibres nerveuses et de terminaisons axonales, uniquement dans les

zones ol le muscle est en contact avec la basale.

Les cellules musculaires Jeunes, situées contre la basale, ne sem-
Hent pas posséder de prolongements (Pl. 4, fig. a et Pl., 5, fig, e). La sy-
napse se situerait au niveau d'une zone d’épaississement semblabie a celle
observée dans la planche 21, figure &, Il est & remarquer que des filaments
rejoignent aussi un épaississement ;ous la basale, comme dans le cas des pro-

longements.,

% - Les mitochondries

Tout au long du bord interne de la fibre musculaire gly-
cérinde et isolée, & 1l'intérieur d'une fine lame cytoplasmique, on distingue
un alignement de masses ovoides (Pl. 4, fig. c¢) qui sont des mitochondries.
En effet, des sections transversales de fibres, au microscope électronique,
présentent toujours du méme c¢6té une, deux, parfois trois mitochondries, ra-
rement plus, entourées d'une fine couche de sarcoplasme (Pl. 1, figg c et d
et P1, 7, fig. a). On n'en trouve qu'exceptionnellement sur le bord opposé.
De plus, le bord mitochondrial de la cellule musculaire est toujours dirigé
vers l'intérieur de 1'Annélide, du c6té coelomique (Pl, 1, figs c et d et
Pl. 7, fig, a). Chez les Nereis, il est aussi fréquent de rencontrer des mi-
tochondries dans 1'axe méme des fibres, entre les deux couches de fibrilles
(P1. 7, fig. b).

Le diamétre des mitochondries est.'de 0,20 p chez S. amica. Chez
N. irrorata, i1l peut s'élever & 0,4 p. Leur longueur est difficile & préciser
Sur fibres isolées, elles sont gonflées et leur longueur eB-est certainement

diminuée,
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IV - LE NOYAU

Chez S. amica, il est situé latéralement, vers.le milicu de
la fibre (P1l, 4, fig. a). Chez N, irrorata, 1l est aussi médian ;‘'mals, s'il
peut €tre latéral (Pl. 5, fig. e ; Pl, 22, fig. b), il est le plus souvent
axial (Pl. 5, fig. f et Pl. 22, fig. a), c'est-a-dire placé entre les deux
couches de fibrilles et & mi-distance des deux bords latéraux de la fibre,
Comme nous 1'avons signalé, ce sont les fibres de la couche externe, les
plus fines et, certainement, les plus. Jounes quil possédent un noyau latéral.,
Le noyau devient axial lors du vieillissement de la cellule (Fig. 4).

Ses dimensions sont faibles. Chez 8. amica, sa largeur est de 3,5 u,
sa longueur de 5 p en moyenne, Chez N. irrorata, il fait 3 p de large sur
8 p de long. Cependant, ses dimensions dépendent de la taille des fibres :
de 2 p de large sur 7 p de long chez les plus petites (Pl., 5, fig. e), il
peut atteindre 6/u de large sur 18/4¢ de long chez les plus grandes fibres
(P1. 5, fig. f). Un petit nucléole de 0,5 & 1 p environ est souvent présent
(P1., 4, figs b et d). Comme les mitochondries, le noyay lorsqu'il est latéral)
est toujours situé du cdté du coelome. La fibre a donc une orientation préci-
se. Elle présente sa mince lame de cytoplasme mitochondrial et son noyau vers
le ‘coelome,

Le cytoplasme périnucléaire est trés mince et ne contienénglalques
mitochondries (Pl., 21, fig. £ et P1l, 22, figs a et b). Il est & remarquer,
chez S, amica, que le noyau est souvent situé 4 l'extrémité d'une sorte de
long pédoncule sarcéplasmique, contenant quelques mitochondries (Pl. 21,
fig. f). Nous avons retrouvé de telles fibres, & noyau éloigné, aprés glycé-
rination et dilacération (Pl, 21, fig. c). Ces fibres se trouvent le plus
fréquemment dans les faisceaux vwentraux, ol les couches sont plus nombreuses.
Mais leur portion contractile est située au niveau de la couche externe, et
présente de faibles dimensions. Nous pensons donc que ces cellules musculal-
res, pédonculées, peuvent &tre considérées comme des éléments Jeunes., Mais
cette affirmation ne signifile pas que toutes les fibres Jjeunes alent un no-
vau & l'extrémité d'un pédoncule, car on peut rencontrer des fibres de faibles
dimensions (supposées Jeﬁnes) avec un noyau accolé & lz -portion contractile
(P1. 4, fig. d).

‘ L'appareil de Golgti, le réticulum endoplasmique, les inclusions
cytoplasmiques diverses (gouttelettes lipidiques, glycogéne, vacuoles) sont

pratiquement inexistantss.
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CHAPTITRE II

MUSCULATURE LONGITUDINALE DES STOLONS ET VERS EFTTOQUES

A - DISPOSITION DES FIBRES

1l - Chez S. amica

Alors que les fibres dorsales longidutinales formalent un
arc de cercle complet chez les vers immatures (Pl. 1, fig. a), les fibreé du
stolon n'occupent que deux zones symétriques latérodorsales (P1. 25, fig. a).
La régioq axiale et les extrémités de 1l'arceau dorsal renferment toujours
des fibres typiques des Syllis immatures. De méme, ventralement, les deux
faisceaux présentent, A leurs extrémités, des fibres de type souche, ..

Cette disposition résulte dﬁ.fait que les transformations n'affectent pas
toute la musculature longitudinale mals seulement certailnes parties. Il exis-
te done des zones ol 1'on peut trouver cdte acdte des fibres des deux types
(P1l. 32, fig. a). '

D'autre part, chez la plupart des Syllis enfin de stolonisation,
les fibres du type souche qui persistent sont beaucoup moins nombreuses qu'a
l'origine, On 1'observe bien dans la figure a de la planche 25, oi 1l'on ne
distingue plus qu'une fine couche musculaire en comparaison de la figure a
(planche 1), Cela signifie qu'un certain nombre de fibres ont disparu au
cours de la stolonisation. Ces constatations Importantes : fibres stoloniales
dans certalnes zones seulement et fibres de type souche disparues, nous mon-
trent que les phénoménes intervenant lors de la stolonisation sont plus com-
plexes qu'on aurait pu le supposer de prime abord. Nous ne discuterons pas
de ces prohlémes dans ce chapitre ; nous y reviendrons au cours de la seconde
partie, -

2 - Chez N. irrorata

Les fibres de la musculature longitudinale dorsale, & 1'in-
verse de S, amica, sont intégralement remplacées par les fibres transformées
hétéronéréidiennes. Dans'l'axe, au niveau du vaisseau dorsal, il apparait
une formation nouvelle, de nature musculaire (Pl. 2, figs b et d) décrite
par CHARRIER (1920) chez Nereis fucata et par DEFRETIN (1949) chez d'autres

Néréidiens sous le nom de néoformation dorsale ; elle ne se trouve que dans

les métaméres transformés de 1'Heteronereis., Cette formation est constitude
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par 1'accolement de deux bandelettes musculaires qui prolongent vers 1'inté-
rieur du coelome les extrémités des faisceaux longitudinaux droit et gauche
(P1., 2, fig. d). Les deux lames de la néoformation sont séparées 1'une de
1'autre par une basale conjonctive, Le vaisseau dorsal, primitivement situé
entre les deux extrémités des faisceaux longitudinaux (P1l, 2, fig. a) est
alors, (appendu & la néoformation, refoulé en profondeur. Elle forme une lame
continue, blanchfitre, qui paroocurt dorsalement 1'ensemble des segments hété-
ronéréidiens, Aprés traitement & la glycérine, les éléments de la néoformation
ne se dissocient pas sans ruptures ou déchirements., Nous verrons que cette
particularité est due & la présence de desmosomes intercellulaires. Nous étu-
dierons la structure trés particuliére des fibres de la néoformation dans le
trolsiéme partie,

) Quant aux fibres de la musculature ventrale, si 1'on excepte le
double repli ventral, elles laissent place presque totalement & des fibres
de type épitoque. Il ne subsiste plus qu'une petite zone de fibres "atoques"
contre la chalne nerveuse. Ces cellules sont trés semblables & celles de la
néoformation dorsale et avalent été remarquées par CHARRIER (1920) et DEFRETIN
(1949). Mals, le double repli ne renferme, & aucun moment, de fibres transfor-
mées. Comme 1'a montré DEFRETIN (1949), ce double repli de cellules "atogques"
reste important dans la région antérieure néréidienne et dans la premidre moi-
tié de la zone hétéronéréidienne, mais se réduit fortement ensuite.(Pl. 2,
figs b et f), Il faut donc admettre qu'une partie des fibres du double repli

dégénérent dans les\segments les plus postérieurs du ver,

B - FORME ET DIMENSIONS DES FIERES

1l -3, amica

La forme générale de la fibre n'a pas changé. Il s'agit
toujours d'une cellule allongée, aux extrémités effilées, au noyau situé la-
téralement et vers le milieu de la fibre (Pl. 24, figs a et b),

Par contre, les dimensicma sont différentes. La fibre stoloniale
est plus petite en longueur. Celle-ci ne dépasse pas 0,50 mm alors que les
fibres de type souche peuvent atteindre 0,60 mm (Fig. 14), Par ailleurs, la
maJorité d'entre elles ont une longueur de 0,20 & 0,30 mm, la moyenne se si-
tuant aux environs de 0,30 mm, En ce qui concerne la largeur, on ne trouve
pratiquement pas de fibres stoloniales comprises entre O et 2 ps ni supérieu-

res & 8 p (fig. 14). La majorité de la population (65 %) présente une largeur



- 31 -

de 4 & 6 p. 34 % seulement de la population des fibres des immatures étailt
situé dans cet intervelle de grandeur. Enfin, 1l'épalsseur est plus varizbie
que chez les fibres de type souche., Les fibres stolonlales, en coupe trans-
versale, ont une forme plus irrégulidre et plus arrondie, Leur épaisseur est,

de ce fait, légérement plus élevée : 2 p en moyenne.

2 - N, irrorata

La forme de la fibre est semblable a celle de la Nereis
atoque. Le changement important réside dans la position du noyau, toujours
situé latéralement dans les fibres hétéronéréidiennes.

Comme chez S. amica, on enregistre des différences importantes dans
les dimensions de la fibre hé®éronéréidienne. Elle est aussi plus étroite et
moins longue (Fig. 15). La plus grande partie (52 %) des fibres a.entre 10 et
20 p de large (36 % pour les fibres néréidiennes) et les plus grosses ne dé-
passent pas 40 p de large (les fibres "atoques" les plus grosses atteignaient
70 p). Quant é la longueur, nous n'observons plus que deux élasses de fibres:
entre 0,5 et 1 mm et entre 1 et 1,5 mm, mais les calculs de longueur sont
vraisemblablement imprécis, en raison des ruptures fréquentes des fibres
"épitoques" lors de leur dissociation. Il est trés probable qu'il existe des
fibres d'une longueur supérimure & 1,5 mm. Néanmoins 1'histogramme montre
qu'il y a eu diminution importante de la longueur puisque la plupart n'exce-
dent pas 1,5 mm (75 % des fibres des Nereis atoques étalent supérieures &

1,5 mm). Mais, 11 fayt noter aussi que la longueur des segments a aussi dimi-
nué puisqu'elle passé de 1 mm & 0,6 mm en moyenne. En conséquence, les fibres
hétéronéréidiennes s'étendent sur deux ou trois segments (Fig., 15). L'épais-

seur s'éléve, en moyenne, & 2,5 p.

C - STRUCTURE DES FIBRES

I - LE MATERIEL CONTRACTILE

1 - Etat de repos

- - o, > D a . n > G- - - e - P M T e G S - D P G D W Gl e L S - - e -

Sur les fibres, extraltes & la glycérine et observées au
contraste de phase, la striation est assez difficlle & observer en ralson de
la-présence d'un grand nombre de granulations qul se Yrouvent dans toute la
région axiale de la fibre (Pl, 23, fig. b ; Pl., 25, fig. c¢), Ces granulations

correspondent aux mitochondries qul caractérisent 1les fibres stolonilales et
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hétéronéréidiennes. Chez 8. amica, le seul moyen de bien mettre en évidence
les fibrilles est d'utiliser la technique & 1'hématoxyline, selon GRASSE, dé-
erite précédemment (Matériel et méthodes). Elles apparalssent alors sous for-
me de deux couches de stries paralléles et d'obliquité inverse £Pl. 23, figs
a et b), Chez N, irrorata, il n'est pas nécessaire d'avoir recours & 1'héma-
toxyline, car les stries sont bien visibles en contraste de phase (Pl. 24,
figs a et c¢). En raison de la forte densité m§tochondriale, il est impossible
d'observer en méme temps les deux systémes de fibrilles (Pl, 24, figs a, b et
¢). Comme chez Syllis, les fibrilles appartenant & 1'une des couches s'entre-
croisent avec celles de 1'autre, L'angle compris entre ces deux systémes est
d'environ 15 & 25° chez Nereis et 12 & 15° chez Syllis. Ces données sont com-
parables & celles obtenues avec les fibres de type souche, La continuité en-
tre les fibrilles des deux faces est aussi observable, ce qui démontre la na-
ture hélicoidale de leur trajet.

Sur coupes transversales histologiques, les deux couches opposées
de myofibrilles sont nettement sépardes 1l'une de l'autre par le chondriome
axial considérablement développé (Pl. 3,fgs b,d). Chez S. amica, les fibril-
les forment une couche comtinue, trés mince, sous le sarcolemme (Pl, 25, fig.
»). Chez N, irrorata, comme les fibres sont beaucoup plus grosses, il est
possible d'observer une fine striation, qui correspond & la section transver-
sale des myofibrilles (Pl. 3, fig. d). Sur coupes longitudinales, les images
en chevrons, caractéristiques de la double striation oblique, apparaissent
nettement (Pl., 3, fig. e).

b) Aspect _des myofibrilles en microscople lectronigue.

Sur coupes transversales, on retrouve la méme alternance
entre bandes A (myofibrilles) et I (Pl. 25, fig. 4 ; P1l, 26, fig. a). Les deux
couches sont bien sépardes 1'une de 1l'autre par les mitochondries qui occupent
1'axe cellulaire, La structure des fibres parapodiales d'Autolytus (MANTISSON,
1969) est trés comparable.

Sur des sectlons longitudinales, selon le plan de coupe, on observe
solt une striation transversale (Pl, 26, fig. b), solt une striation oblique
formant des figures en chevrons, comme dans les fibres de.type souche (P1. 33,
fig. b). '

| ¢) Les_myofilaments
. Longueur et orlentation des myofilaments épais
Chez 3, amica, la longueur des filaments épais des
fibres stoloniales, calculée d'aprés certaines coupes longitudinales favora-

bles, s'éldve & 2 . Par la méthode indirecte, basée sur AB = AC

tg s NIOUS



avons également obtenu une longueur de 2. La largeur d'obliquité d'une ban-
de A est en effet proche de 0,2 et l'angle @', s'éléve & 6° environ (P1.23)
sur fibres isolées.

Par contre, chez N. irrorata, par la: méthode indirecte, la longueur
obtenue est d'environ 2,5 p puisque la largeur d'une bande A est 8¢ 0,25 ¢ et
1l'angle d'obliquité de 6° an minimum. Cependant, les filaments épais isolés
4 partir de muscleéépitoques, extraits & la glycérine, sont beaucoup plus
longs, puisque nous avons calculé des longueursyde ;As.

Il y a done une différence importante entre les deux méthodes de
calcul, comme dans le cas de la fibre néréidienne, Les deux hypotheses formu-
lées au sujet de cette dernidre sont donc applioabdes~ ici, mais nous revien-

drons sur cette question au cours de la discussion.

. Disposition des filaments épais et fins., Proportion

des filaments fins par rapport aux épais.

Chez S, amica, de méme que pour les fibres de type
souche, 1l n'est pas possible de déteoter une distribution réguliére des
myofilaments épais, méme aprés traitement au glycérol (Pl., 27, fig. ¢ 3 P1.
28, fig. b). Par contre, ce méme traitement permet de mettre nettement en évi-
dence les filaments fins qui disparaissent toujours aprés fixation osmique et
souvent aprés’ 1l'utilisation de glutaraldéhyde. Le nombre approximatif de fi-
laments fins pour un épais est de quatre & cing (Pl., 28, figs a, b et ¢c). On
compte généralement de huilt & dix filamentsféﬁiour d'un épais, Mais comme
pour les flbres des immatures, il est fréquent de rencontrer des orbites in-
complétes méme en denhors de la zone H (Pl. 28, fig. b).

Chez N. pelagica, la filxation glutaraldéhydique préserve beaucoup
mieux 1l'intégrité de la fibre, et il est possible de conserver les filaments
fins (Pl, 29, fig. a). L'extraction au glycérol des muscles épitoques permet
de respecter encore mieux les filaments d'actine (Pl. 29, fig. b). Les or-
bites renferment neuf a treize filaments, ce qul est trés awmparable aux chif-
fres obtenus pour les fibres du type souche. La proportion oscille entre six
et sept pour un. D'autre part, toujours chez Nereis, lés filaments myosiniques
ont une dlsposition: assez régulidre aprés extraction au glycérol, Il est en
effet possible de tracer un féseau losangique permettant de relier tous les
filaments épais entre éux (Pl. 30, fig. a). La distance entre les filaments
de myosine est de 250 A environ et 1'angle zg(Fig. 8) s'éléve A 605 Le réseau
est parfais moins régulier dans certaines bandes A que dans d'autres (Pl. 30,
figs a et b) Nous pensons cependant que la disposition réelle est géométrique

comme dans les fibres de type souche,



. Le diamétre et la structure des filaments

Chez S. amica, les myofilaments épals ont un diaméire
de 200 &4 250 K environ. I1 y a donc une réduction importante de 1'épaisseur
des filaments primaires par rapport & ceux des muscles des immatures, puls-
qu'elle est de 80 & 100 R environ. on remarque nettement cette différence de
diamétre lorsgue les fibres du type souche et du type stolonial sont situées
sur la méme coupe (Pl. 28, fig. ¢ et Pl. 32, fig, d). De mfme, une comparai-
son entre la figure b (Pl, 10) et la figure a (Pl, 28) permet de constater
1l'amincissemrent des filaments primaires.

Chez N, irrorate et N. pelagica, la différence apparaft moins net-
tement (Pl, 12, fig. b et Pl. 30, fig. b), car le diamétre des filaments?
épais des fibres "atoques" est de 280- 320 A, alors que celui des filaments
des fibres "épttoques" est de 220-240 R, ce qui donne une différence de 60 R

environ, Les sections transversales de filaments myosiniques sont plus fal-

bles sur les bords des bandes A, Les extrémités des filaments sont donc effi-
lées, .

L'isolement des filaments nous a permis de confirmer cette déduc-
tion et de constater une structure identique & celle des filaments des fibres
néréidiennes, Aprés coloration négative, nous avons pu mettre en évidence . -
une périodicité de 144 R, caractéristique de la paramyosine (Pl, 15, fig. d)
ainsi que la présence de microfilaments paralleéles, de 25 R environ de large,
diamétre tout & fait comparable & celui des granulations observées & 1'inté-
rieur des filaments de fibres hétéronéréidiennes, sur coupe transversale (P1l,
28, fig.a pour 8, amica ; Pl. 30, fig. b pour N. pelagica).

Si l'existence de petites expansions n'a pu &tre décelée sur les
filaments paramyosiniques 1isolég, la présence de ponts entre les filaments
d'actine et de myosine peut parfoils 8tre constatée sur coupes longitudinates
au microscope électronique (Pl. 30, fig. ¢). .

Les filaments fins ont aussi la méme structure que ceux des fibrss
néréidiennes. On retrouve les deux composants filamentaires torsadés, dont
les points d'entrecroisement sont distants d'environ 230 K. I1 s'agit donc

de filaments d'actine.

d) La strie 2

Elle est fragmentée en éléments Z, présents au milieu
des bandes I (P1, 29, figs a et b). Sur coupes longitudinales, ils sont régu-
lidrement espacés et alternent avec les tubules du R.S. (Pl, 30, fig. ¢ ;
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Pl. 27, fig. b ; P1l, 33, figs a et b). Chez N, irrorata, DEFRETIN et nous-
mémes (1969) avions constaté que les €léments Z avalent méme orientation que
les filaments eux-mémes. L'insertion des filaments fins sur ces‘éléments Z
est évidente (Pl. 27, fig. b et Pl, 30, fig. c).

2 - La fibre contractée

a) Aspect des fibrilles des fibres isolées de N. pelagica

aprés action de 1'K.T.P.

Les résultats obtenus sur les fibres hétéronéréidiennes
sont tout & falt comparables & ceux des fibres néréidiennes. On observe une
accentuation trés nette de 1'obliquité des fibrilies (Pl, 31, figs e et f).
L'angle d'obliquité s'éléve & 40° au moins alors qu'il oscillait entre 12 et
25° ddns les fibres hétéronéréidiennes non contrastées (Pl, 24, fige a et c).
Toutefois, la largeur des myofibrilles a diminué puisqu'elle passe de 0,35-
0,40 p & 0,2 p. L'intervalle entre les myofibrilles reste le méme : 0,30-

0,35 p, & 1'inverse des fibres néréidiemmes.

b) Aspect, en microscopie électronique des fibres contrac-

tées par action du fixateur

Cotme pour les fibres néréidiennes, il y a disparition
des bandes I, mails la largeur comprise entre le mllieu des bandes I n'augmente
pas. Elle reste aux environs de 0,20-0,25 p, dans les fibres rel@chées ou
contractées, On observe seulement un accroissement du nombre des sections de

filaments épais,

c) Aspect, en microcopie électronique, des fibres contrac-

tées par action de 1'A,T.P,.

Les images sont comparables & celles obtenues pour la

fibre néréidienne. On distingue donc :

1- une augmentation de la densité filamentaire dans 1'axe des bindes
I (P1, 31, fig. b). Les filaments des sarcoméres voilsins viennent buter contre
les éléments Z et du R.S.

2- Une désorganisation trés nette de la dbposttion des filaments
épaié. En coupe transversale, le réseau losanglque a complétement disparu.

3. Une répartition beaucoup plus irréguliére des filaments fins.
Les orbites ne sont plus trés visibles (Pl. 31, figs b et ¢).
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IT - LE RETICULUM SARCOPLASMIQUE

Comme dans les muscles des Syllis et Nerels immatures, le sys-

téme transverse est absent, et le réticulum sercoplasmique est représenté par
des vésicules sous-sarcolemmiques en relation avec des tubules oﬁ saccules

(p1. 27, fig. a). Cependant, 11 est apparu un certain nombre de saccules du
R.S., situés contre les faces internes des myofibrilles, entre elles et les
mitochondries (Pl, 27, filg. a ; P1l, 29, fig. a et P1l, 30, fig. a). Ce nouveau
systéme interne, que nous avions: dé}a observé (WISSOCQ, 1967) est en liaison
avec les é1léments du réticulum des bandes I (Pl., 27, fig. a et Pl. 29, fig. a).
Les tubules du R.S. alterneterusl avec les éléments Z (Pl, 27, fig. b ; Pl.

33, figs a et b),

IIT - AUTRES ELEMENTS

1 - Evaginations du sarcolemme des fibres de S, amica

Prolongements et synapses neuromusculaires

Chez S. amica, nous n'avons pss retrouvé~entre les fibres
stoloniales les dispositifs d'ancrage représentés par les évaginations en
doigt de gant du sarcolemme.

S1 les prolongements et synapses neuromusculaires n'ont pas été ob-
servésschez S._amica, il n'en est pas de méme chez N. irrorata, Certaines
fibres isolées, "épttoques" de ce Néréidien présentent des prolongements
minces, comparables & ceux des fibres 'htoquesd' (P1. 24, fig., e)., Des Jjonctions

neuromusculalires existent également.

2 - Mitochondries

Alors que ces organites étalent en quantité extrémement
faible dans les cellules muscudaires normales (0,5 % du volume de la fibre),
leur nombre s'est accru si fortement qu'ils occupent 3 présent environ 47 %
du voluhe de la fibre. La mise au point du microscope & contraste de phase
sur 1l'axe des fibres'i§oldes permet de mettre en évidence une grande quantité
de granulations correspondant aux mitochondries (Pl, 24, figs b et d et Pl.
25, fig. c). '

En microscopie électronique, des sections transversales et longltu-
(inalés montrent que 1l'axe des fibres est entidrement occupé par les mitochon-
dries (Pl, 25, fig. d et Pl, 26, figs a et b)., Les mitochondries sont le plus
souvent allongées, mals chez N, irrorata, elles peuvent avoir des formes an-
nulaires (DEFRETIN et WISSOCQ, 1969) (P1l, 33, fig. e). DEFRETIN (1949) a
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signalé que certaines d'entre elles peuvent attendre une longueur de 40 .
a4 peine plus largs que ceux des fibres de
type souche (0,25 & 0,30 p, au lieu de 0,20 p). Chez N. irrorata, 1l en est

de méme (0,5 & 0,6 p de large au lieu de 0,4-0,5 p).

Chez S, amica, ces organites sont

3 - Autres inclusions cytoplasmiques

L'appareil de Golgi, presque inexistant dans les muscles
des immatures, est bien développé dans le sarcoplasme périnucléaire (P1l, 32,
fig, b).

De nombreuses particules de glycogine sont apparues 3 1l'intérieur
des fibres stoloniales et hétéronéréidiennes. Mails, chez S, amica, le glyco-
géne apparalt toujours sous la formerparticulaire,/?(selon la terminologle
de DROCHMANS, 1962), de 180 & 240 R environ (P1l. 32, fig. b), alors que, chez
N. irrorata, il se présente sous la forme /3et surtout ¢, en rosettes, de
600 & 700 A (Pl 29, fig. a). Le glycogéne envahit tous les espaces intermi-
tochondriaux, & la fois dans la médulla (P1l, 25, fig. 4 ; P1, 26, fig. b) et
dans le sarcoplasme périnucléaire (P1l., 32, fig. b).

Enfin, nous avons rencontré, seulement chez ¥. irrorata, des forma-
tinns particuli®res dans certaines fibres hétéronéréidiennes, constituées par
ta Juxtaposition de tubules, dilatés par endroits, de 800 R de largexrem.moyenne
(P1. 34, fig, a). Leur contenu est clair, Ils sont le plus souvent situés dans
le sarcoplasme axial, entre les mitochondries, mais peuvent aussi selocaliser

dans la région périnucléaire,

4 - Le noyau
Chez"S, amica, 11 est placé latéralement, au milieu de la

fibre, comme dans les fibres des immatures (Pl. 23, figs a2 et b ; Pl. 25, fig.c),
Sa taille est un peu plus faible (3/4,5 u) et son nucléole plus développé (2 u).
" Chez N, irrorats, nous avhns vu que la plupart des fibres néréidien-
nes renfermaient un noyau axial, enfermé entre les deux lames de fibrilles,
Or toutes les fibres hétéronéréidiennes ont un noyau latéral, comme 1'avaient
constaté CHARRIER (1920) A PRENANT (1929) et DEFRETIN (1949) (Pl.24, figs f, g,
h ; P1, 33, fig, d). Les dimensions moyennes de ce noyau sont respectivement :
10 p'de long pour 6 p de large. Le volume du noyau s'est donc.légtrement ac-
eru (P1l, 24, figs f, g, h). Le sarcoplasme périnucléaire est plus développé
que dans les fibres du type souche (Pl, 24, fig. b et P1, %, fig. b).



CHAPITRE III

MUSCULATURE DU STOLON ET DE L'HETERONEREIS SENESCENTS

Nous consacrons un chapitre particulier & cette fibre qui, au cours
des derniers jours de scn existence, subit encore une évolution équivalente 2
une sortc de sénescence rapide de la cellule avant sa mort, A ce moment-la, le

stolon ct 1'Heteronereis sont animés de mouvements sinusoidaux trés rapides,

Interrompus par de courtes périodes de repos. Les cellules musculaires sont
encore fonctionnelles & ce stade, mais leurs mitochondries ont subi une rapide
et considérable augmentation de volume, Le diamdtre moyen des mitochondries
est alors de 0,8 & 1 p chez S. amica (Pl, 35), de 1 p & 1,2 p chez
N, irrorata (Pl, 34, fig. b)., Quoique le nombre de crétes mitochondrialés soit
encore important, 11 peut parfois devenir beaucoup plus falble dans des mito-
chondries 2 matrice moins dense (Pl, 36, fig. a). En outre, on observe parfois
des sortes de taches denses entre les crétes (Pl. 36, fig. b). Le matériel
contractile est encore bien ofganisé (P1. 35 et Pl., 34 fig. b) et on retrouve
tous les éléments de la fibre stoloniale ou hétéronéréidienne.

Le glycogéne\a considérablement diminué en quantité. Ces fibres ne

tardent pas & dégénérer, dés que lc stolon ou 1l'Heteronereis ont expulsé laurs

" gamétes, Chez S. amica, nous avons observé cette dégénérescence, avent la mort
du stolon, Les myofilaments, avant de disparaltre, sc désorganisent, et les
mitochondrieé ne restent plus confindes & la zone axlale mals se répartissent
dans toute la fibre, par suite de 1'élimination du cortex contractile (Pl. 36,
fig. ¢). Les éléments du R.S. sont également &liminés.
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DISCUSSION DES CHAPITRES I, II, III.

Nous commencerons par discuter d'une série de résultats communs
aux fibres de type souche et stoloniales et d'une portée plus générale :
nous envisagerons donc successivement la disposition et 1'orientation des
filaments, la contraction et 1'innervation, Enfin, nous comparerons les deux

types de fibres de S. amica et N. irrorata.

I - LE PROBLEME DE L'ORIENTATION ET DE LA DISPOSITION DES FILA-
MENTS DANS IES FTIERES DE N, PELAGICA, N. TRRORATA ET S. AMICA.

Comme nous l'avons vu, 1l est évident que les fibres de Nereis
et Syllis appartiennent & la catégorie des muscles & double striation oblique
ou hélicofdaux connus depuils longtemps (MARGO, (1860) chez les Mollusques et
METTENHEIMER (1860) chez 1'Arénicole). Si la structure de ces muscles a falt
1l'objet de nombreuses interprétations, la majorité des auteurs s'accordait &
reconnaltre que le double striation r#¥sultait de la vision simultenée des fi-
brilles des deux faces (FOL, 1888 a et b ; ROULE, 1838 ; BALLOWITZ, 1892 ;
MARCEAU, 1908 ; TURCHINI, 1921 ; A, PRENANT, 19029 ; DEFRETIN, 1949) et que
ces muscles appartenalent & la catégorie des muscles lisses. Nous avons vu
qu'il s'agissalt bilen d'un systdme hélicoidal de fibrilles puisqu'on pouvait
suivre le trajet de certalnes fibrilles d'une face & l'autre de la fibre.

Récemment, plusieurs études en microscopie électronique ont été -
faltes sur ces muscleés : la partie translucide du muscle adducteur de l'hgiiéi
tre Crassostea (HANSON et LOWY, 1961), la musculature longitudinale d'Ascaris
(ROSENBLUTH, 1963, 1965, 1967), d'Eisenia foetida (IKEMOTO, 1963 ; CHAPRON et
VALEMBOIS, 1967) de Lumbricus terrestris (HANSON, 1957 ; KAWAGUTI, 1962 ;
STAUBESAND et KERSTING, 1964 ; HEUMANN et ZEBE, 1967 ; LANZAVECCHIA, 1968),.
de certaines Annélides Polychdtes (KAWAGUTI et IKEMOTO, 1958 ; BOULIGAND,
1966 ; ROSENBLUTH, 1968 ; DEFRETIN et WISSOCQ, 1969 ; WISSOCQ, 1970), des Hi-
rudinées (PUCCT et AFZELIUS, 1962 ; ROHLICH, 1962), de la musculature de la
Planaire Dugesia (MAC RAE, 1963 ; MORITA, 1965). Les premidres observations
(HANSON, 1957 ; KAWAGUTI et IKEMOTO, 1958) confirmerent la nature lisse des
fibres hélicofdales. Les filaments décrits & 1'intérieur semblaient en effet
avoir une direction paralldle & l'axe de la fibre (Fig. 16). Mais en raison
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Figure 16 - a : Les fibres sont de type lisse : les filaments sont paral-
18les & 1'axe dec fibrilles.
b : Les fibres sont réellement strides : les filaments sont
paralléles & l'axe de la fibre.
¢ s Les fibres sont strides, mals les filaments ne sont pas

paralléles a 1'axe de la fibre, ni & 1'axe des fibrilles.

v

P, axe de la fibre ; > m, axe des myofilaments ;

-

f, axe des fibrilles.
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de 1'amélioration des techniques, il s'avéra par la suite, que les fibres hé-
licoidales étaient strides, car les filaments étalent paralléles & 1l'axe de
la fibre et étagés le long des fibrilles ou bandes A (Fig, 16)., Les microgra-
bﬁhies électroniques de coupes longitudiﬁales bien orientéuslaiséent supposer
cette dlsposition (Pl. 6, fig. b, chez S. amica ; P1l, 13, fig. a, chez N. ir-
rorata). '

Toutefois, & la suite de nos calculs portant sur la longueur des
filaments d'une part, l'angle d'obliquité d'autre part, si 1l'on considére que
les filaments sont bien paralldles & 1l'axe de la fibre, il y a une incompatibi-
1ité entre les valeurs obtenues, Si la longueur desfilaments: § p ne peut 8tre
mise en doute puisque celle-ci a été caleculée directement, il faut soit ad-
mettre que l'anglé d'obliquité est faux, et les filaments sont paralliles &
1'axe, soit admettre que sa valeur est exacte et les filaments doivent &tre
obliques (Fig., 16). On sait que 1l'angle d'obliquité varie : plus la contrac-
tion est forte, plus 1'angle est obtus. Il est donc possible que 1l'angle d'o-
bliquité (Fig; 7) de 6° trouvé chez S, amica et N. irrorata ou N. pelagilca,

rende compte d'une légere contraction de la fibre. Nous ne le pensons pas pour
plusieurs raisons, En premier lieu, il s'agit de la valeur la plus faible ren-
contrée dans les fibres (12° pour l'angle/? compris entre les deux systémes

de fibrilles : Fig. 7). Dans la plupart des cas 1l'angle d'obliquité s'éléve

a4 10° (sott 20° pour l'angleﬁj). Des sections de ces fibres, en microscopie
électronique, ne montrent pas d'imagu«de contraction. Les bandes I sont bien
individualisées et ont une largeur normale, Enfin, méme si les fibres étaient
contractées, avec un\angle de 6°, la longuaur des filaments serait encore in-
compatible avec le paralldlisme par rapport & la fibre, Le coté AC (Fig. 7)
n'atteint gudre Jamais plus de 0,35 u. Dans ce cas, la longueur d'un filla-

ment ne devrait pas excéder : =3,3 | Selon nous, 1'angle d'obliquité

Q.05
teb°
de 6° rend compte du relichement, de la longueur de repos (resting lenght des
auteurs anglo-saxons) de la fibre,’

Une comparalson entre nos résultats et ceux obtenus par d'autres
chercheurs sur des muscles hélicoidaux, dent renforcer notre hypothé&se
(tableau 2), Il est bon de préciser que leurs calculs portant sur la longueur
des filaments épais et l'angle d'obliquité ont été &tablis d'aprés des sec-

tions étudides au m}croscope électronique. La seule exception est 1'observa-
tion de 1l'angle d'obliquité des fibrilles sur fibres isolées de Crassostea
et Lumbricus, par HANSON et LOWY (1961). et HANSON (1957). Il existe done, au

départ, un pourcentage d'erreurs assez élevé., Les résultats obtenus chez



TABLEAU 2

Comparaison entre les diverses valeurs obtenues & la fols pour les angles d'ochliquité

et les longueurs des filaments épals de muscles a double striation obligue appartenant

a dive;éeé especes. Toutes les longueurs de filaments myosiniques, sauf pour Nereis,

ont été calculées A partir de micrographies électroniques, H, HANSON ; H et Z, HEUMANN

et ZEBE ; L, LANZAVECCHIA,
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diverses espéces sont consignés dans le Tableau 2. Or, les mémes incompatibi-
1ttés entre les valeurs de 1l'angle d'obliquité et de longueur filamentaire
apparaissent aussi nettement que dans notre matériel, sauf peut-&tre pour

1'Ascaris., Chez Crassostea et Eisenia, l'angle d'obliquité, estimé & 10°,

devrait &tre abaissé respectivement & 6° et 3° compte tenu des longueurs de

3 et 4 pe Il y a tout lieu de penser aussi gue la longueur de 3 p obtenue chez
1'hultre est certainement inférieure & la normale. Chez le Lombric, il est
intéressant de noter que la valeur de la longueur evaluée & 6 p par LANZAVEC-
CHIA ( 1968 ) n'est plus compatible avec 1'angle d'obliquité de 10° observé
par HANSON sur fibre isolée. LANZAVECCHIA estime donc que l'angle n'est que
%%l Mais, dans le cas de la contraction,
1'angle passe seulement & la valeur de 4° alors qu'il peut s'élever jusqu'a
30° ! ROSENBLUTH (1968) cuonsidére que 1l'angle d'obliquité de 2° seulement

dans les fibres en extension du Glycere, passe & 5° dans les fibres contrac-

de 2° (déterminé par le calcul tgX =

tées, Ses calculs sont basés sur 1l'examen de filaments mesurant 3 B d'apres
des photographies de coupes longitudinales. Nous pensons que cette longueur
est trop faible. Enfin, le méme auteur donne, pour 1l'Ascaris, les valeurs
d'angle suivantes : 4° et 12° pour des filaments myosiniques mesurant 6 Mo
Dans ce dernier cas, les estimations semblent proches de la réalité. On s'a-
pergoit donc que dans tous les cas examinés, sauf peut-8tre pour celui de
1'Ascaris, les auteurs sont obligés de donner des valeurs d'angle d'obligquité
trés faibles pour que le schéma d'orientation des filaments dans les fibres
hélicoidales soit respecté Ik se basent en cutre sur des longueurs de g}i:éle
ments inférieures vralsemblablement de 1 ou 2 p a la réalité, Les valeurs de-
vralent donc encore diminuer. Nous pensons que les filaments ne sont pas pa-
ralléles & 1l'axe de la fibre mals sont quelque peu obliques (Fig. 16 ¢). On
peut estimer qu'ils ont une obliquité de 3° environ s'ils mesurent 5 p et si
1'angle d'obliquité est de €°, .
Quant & 1'agencement des filaments de myosine, il n'est pas irré-
gulier, comme nous le pensions auparavant (WISSOCQ, 1970), mais s'inscrit
dans un réseau géométrique de losanges. Jusqu'd présent, aucune observation
n'a encore été faite sur cette disposition régulidre des filaments dans les
fibres 3 double striation oblique. Nous pensons que 1l'absence de régularité
dans la disposition résulte de la fixation qui bouleverse 1'architecture fi-
lémentaire. Par contre, le traitement au glycérol la sauvegarderait, Néanmoins,
11 faut rappeler que toutes les fibres traitées au glycérol ne conservent pas

toujours une distribution filamentaire régulitre. Nous avons aussi indiqué
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qQue, pour une méme fibre, 11 peut y avok des différences entre bandes A, Se-
lon PEACHEY (1968), la régularité dans la disposition des filaments corres-
pondrait & une adaptation & de hautes vitesses de contraction. Cet auteur pense
toutefois & des muscles présentant une disposition régulitre des deux types de
filaments, comme les muscles alaires des Insectes. Dans les fibres d'Annélides,
les filaments d'actine n'ont pas de répartition hexagonale, mais constituent
des orbifes autour des filaments de myosine. Le nombre de filaments fins par
orbite n'est pas fixe. De plus, on peut distinguer la présence de filaments
d'actine en dehors des orbites, & 1'intérieur méme des bandes A,

En conclusion, d'aprés nos résultats obtenus'chez Nereis, les filbres
34 double striation oblique renfermeraient.dés filaments obliques par rapport
4 leur axe, et par rapport & l'axe des fibrilles. En outre, les filaments
épais ne semblent pas irrégulidrement répartis, comme on le pensait Jusqu'a
présent, mais ont une disposition losangique, tout au moins dans les fibres

relachées,

IT - 1A CONTRACTION

Nous avons vu que la contraction des fibres hélicoidales se

caractérisalt par une augmentation de l'angle inscrit entre les deux systdmes
de fibrilles, L'obliquité des tours de spires des fibrilles s'acerolt. Cette
modification de la valeur angulaire était connue depuis longtemps. ENGELMANN
(1881) A PRENANT (1929 et DEFRETIN (1949) avalent bien observé ce rapport di-
rect entre la pente des fibrilles et 1'état de contraction. Ils avalent méme
considéré que chaque\fibre contenait deux couches de fibri}les paralléles 2
son axe et que les fibrilles s'orientaient obliquement, dahs.uné direction
Inverse pour chacune des couches; au moment de la coptraction. En réalité,
les fibrilles ne sont jamaié paralldles & 1'axe, comme nous avons pu le cons-
tater sur fibres isolées. '
. En microscople électronique, nous avons distingué p}usieurs modifi-
cations dans 1'agencement du matériel contractile des fibres contractées, Les
bhandes I disparaissent. Le nonbre de sections de filaments myosiniques aug-
mentent dans les intervalles entre les milieux des bandes I, c'est-i-dire dans
les gections transversales de sarcomtres. Les zoncs H ne sont plus visibles.
L'eX§lication de ces modifications a été fournie & la fois par ROSENBLUTH
(1967) chez 1'Ascaris et HEUMANN et ZEBE (1967) chez le Lombric, Lors de la
contraction d'une fibre hélicotdale, il y a non seulement déplacement, dans

le méme plan, des filaments fins (disparition des zones H) mais encore des



Figur'es 17 et 18 - Schémasd'HEUMANN et ZEBE.

Figure 17 - Schénma de la disposition des éléments contractiles dans une
fibre hélicoidale relfcnde (1) et contractée (2)

Lors de la contraction, les filaments fins et épais se dé-
placent. L' angle a' obliquité des bandes A augmenfe et les
éléments Z et du R.S. se rapprochent les uns des autres.

. \ .

Ay

Figure 18 - Coupes transversales xy dans la fibre relichée (en 1), dané
la fibre contractée (en 2), Dans le schéma n° 2 le nombre
de sections de filaments est plus élevé, et 1'intervalle
entre le milieu des bandes I (largeur du sarcomére) s'est

accru,

Figure 19 « Variation do la distance entre les filaments myosiniques
suivant 1'état de contraction,

& : Filements d'une fibre relAchée.

b : Fllaments d'une fibre hypercontractée : 1'intervalle a

augmenté,
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myosiniques (accrcissement du nombre des sections de filaments épais dans la

ccupe transversale d'un sarcomére) (Fig. 17). Comme les filaments épais
sont étagés, plus la contraction est forte, plus 1ls se chevauchent sur une
grande longueur, et plus l'angle d'obliquité des faisceaux de filaments aug-
mente. Ce schéma de ceontraction rend compte des changements d'obliquité des
fibrilles sur fibres isolées. Comme nous pouvons le constater sur la figure
17, ce déplacement des filaments provoque aussi le rapprochement des éléments
Z et du R.S., C'est bien ce que 1'on constate dans les coupes longitudinales
de fibres contractées de Nereis (Pl. 19, figs a et b).

Le schéma de contraction proposé par ROSENBLUTH (1967) et HEUMANN
et ZEBE (1967) semble donec donner une explication satisfajsante des faits
enregistrés. Il est aussl valable dans le cas ou les filaments sont légére-
ment obliques par rapport & 1'axe de la fibre. Cependant, il subsiste un
point important de discussion. Il est aisé de constater que si les filaments
épais se déplacent dans le méme plan et restent paralléles entre eux, les in-
tervalles cntre les milieux des bandes I (largeur des sarcoméres) apparaitront
plus larges,'en coupe transversale (Fig., 18)., C'est ce qu'a effectivement
observé ROSENBLUTH chez 1'Ascaris ot le Glycere. Dans ce dernier cas, les
largeurs de sarcoméres passent de 0,2 & 0,3 p. LANZAVECCHIA (1968) chez le
Lombric signale que la distance séparant les axes des bandes I passe de 0,25-
0,30 p & 0,30-0,45 u dans les fibres contractées (Tableau 2). Cette différen-
ce de largeur des sarcoméres, en coupe transversale, n'est pas évidente sur
les micrographie électronioues. De plus, HEUMANM et ZEBE (1967), chez le
Lombric aussi, ne signalent pas de modifications de largeur, qui s'éléve
toujours & 0,3 p, quelque scit 1'état de contraction de la fibre. Nous avons
également toujours enregistré le mBme intervalle dans les fibres relichées
ou contractées de Nereis, Nous pensons que ce fait mérite d'@tre élucidé par
de nouvelles recherches,

HANSON (1957) a montré que la largeur de la fibre augmentaiv lors
de la contracticn par 1'ATP. Lorsque l'angle d'obliquité est & 30-35°, nous
avons aussl constaté cet accroissement de la largeur de la fibre. Dans ce
cas, il faut supposer que les filaments sont plus écartés les uns des autres
(Fig. 19). Nous pensons que dans une contraction normale, sur des fibres non
isolées, 11 n'y a pas écartement des filaments les uns par rapport aux autrcs,
Les fibres isclées, soumises & 1'ATP, sont en effet des fibres hypercontrac-
tées, et des angles de 30-35° entre fibrilles n'apparaissent certainement pas

dans des fibres en contraction normale. Quand les fibrilles font entre elles
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un angle de 30-35°, on constate d'ailleurs une inversion de striation. Les
bandes A deviennent plus claires par rapport aux bandes I. Il est faeile de
constater que les fibre%sgéggférent dans leur ensemble une densité optique
plus impcortante au moment de leur contraction par 1'ATP. La striation devient
gus difficile & distinguer. Il est nécessaire d'aplatir plus fortement la
fibre pour mettre en évidence les stries. Les coupes de ces fibres, en micros-
copie électronique, nous permettent d'expliquer ce phénoméne, D'une part, sur
oupes transversales, on observe un grand nombre de sections de filaments au
niveau des éléments axiaux (Elements Z et du R.S.) des bandes I (Pl. 20, fig.
b). Les filaments viennent buter contre les structures axiales et certains
pénetrent un peu dans les sarcoméres adjacents (P1l, 20, fig. c¢). Il y a donc
une densité plus forte d'éléments au niveau de 1'axe des bandes I. D'autre
part, la plupart des filaments épais des bandes A ont tendance & se plier, &
s'écarter les une des autres, car les éléments Z et du R.S. forment obstacle,
ce qul a pour effet der diminuer la densité & 1'intérieur des bandes A. Comme
on peut le constater, de telles images prouvent qu'il y a hypercontraction.
L'inversion de striation permet aussi de donner une explication & la varia-

tinn de largcur des fibrilles., Chez N. irrorata et N. pelagica, au moment de

la contracticn, la largeur des fibrilles des fibres néréidiennes et hétéroné-
réidiennes passe respectivement de 0,40 & 0,25 pet de 0,35-0,%0 4 0,20 p La
largeur enregistrée dans les fibres contractées est plus faible puisqu'elle
correspond a une densification au niveau des bandes I, plus étroites.

Enfin, le falt que la dispcsition en losangesdes filaments é€pais
disparalsse dans les fibres contractées nous scmble trés intéressant. Ceol
prouve que les filaments ne subissent pas seulement des déplacements dans
des plans pdralléles, mals dans les troils dimensions.

Les phénoménes intervenant au cours de la contraction des fibres
hélicoidales semblent donc trés complexes. Il y a déplacement de 1'ensemble
des filaments, Comme 1'ont montré ROSENBLUTH (1967) et HEUMANN et ZEBL (1967),
le moddle 4'HUXLEY, concernant le glissement des filaments fins par rapport
aux épais, peut s'appliquer ici. Les mécanismes entrant en jeu dans la contrac-
tion des fibres & double striation oblique ne sont done pas fondamentalement
différents de ceux impliqués dans les fibres striées transversalement. Mails
beaucoup d'études blophysiques ou blochimiques sont encore nécessaires pour
-mieux comprendre la physiologie de ces fibres, de structure trés particuliére,

assez peu répandues dans le régne animal.
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ITI - L'INNIRVATION

Sur certaines fibres isolées, on observe la présence, & par-
tir de leur bord externe, d'une série de pédoncules, étrotits et de longueur
semblable pour une fibre donnée, Nous avons retrouvé, en microscople électro-
nique, ces prolongements et avons constaté qu'ils se dirigealent jusqu'i la
lame basale, sur laquelle ilss'attachaient par une sorte d'hémidesmosome. Sous
la lame conjonctive, au niveau de ces prolongements, se trouvent trés souvent
des terminalsons nerveuses. Chez N, irrorata, elles renferment deux sortes de
grains : les uns de 400 & 500 R sont a contenu clair, les autres sont denses,
avec un bord clair, et ont un diamétre compris entre 1 000 et 1 200 R. 11 ne
fait gudre de doute qu'il s'agit de terminaisons axonales et de jonotions
neuromusculaires, comparables & celles décriteschez N, pelagica par DHAINAUT-
COURTOIS et WAREMBOURG (1969). Comme ces auteurs, nous pensons que le contact
synaptique se réalise au niveau du conjonctif et non sur le muscle. Nous
n'evons cn effet Jamals trouvé de terminalsons nerveuses parmi les sections
de fibres musculaires, Les jonctions se feraient par 1'intermédiaire de pro-
longements musculalres partant du bord externe des fibres, Ces prolongements
ne sont pas sans analogie avec ceux de 1'Ascaris, Chez ce Nématode, les étroi-
tes expansions, provenant de la partieafibrillaire, interne, de la fihre rus-
culaire, rejoignent les nerfs dorsaux et ventraux. Plusieurs prolongements,
sans mitochondries, contenant des filaments, entrenén%ontact avec un axone,
au niveau d'une membrane basale de 350 & 500 A de large (REGER, 1965 ;
ROSENBLUTH, 1965 ; ‘AUBER-THOMAY, 1964). Chez S. amica et N. irrorata, cette

membrane intersynaptique, de 450 & 600 & environ, est du méme ordre de gran-

deur que chez 1'Ascaris. Toutefois, une différence importante est & noter :

chez Syllis et Nereis, les prolongements partent du bord externe, opposé au

noyau, alors que chez 1'Ascaris, ils sont issus du bord interne, nucléairé.

' Mais, toutes les fibres ne possédent pas ces prolongements. On peut
se demander comment se falt leur innervaticn. Pour certaines d'entre elles,
les plus jeunes, le contact synaptique se ferait directement, puisqu'elles
sont situées juste au-dessous de la basale. Par contre, de nombreuses cellu-
les des couches internes, de grande tallle, ne possédent pas de tels prolonge-

ments, Il est impossible de savcir, pour le moment, comment est réalisée leur

“innervation,



Enfin, nous pensions ( WISSOCQ, 1970) qu'il y avait disparition

des prolongements des fibres de type souche, car nous ne les avicens plus re-
trouvée chez les fibres stoloniales de S. amica. Leur présence chez les fibres
hétéronéréidicnnes infirme cette premidre hypothése et montre qu'il n'y a pas
de changements fondamentaux en ce qui concerne 1'innervation de la fibre nor-
male ou transfcrmée,

' En conclusion, la mise en évidence de Jonctions neuromusculaires
tout & fait particuliéres, dans les muscles & double striation oblique de

Syllis et Nerecis, est d'autant plus intéressante que 1'on pouvait vainement

rechercher dans les travaux sur ce type de fibres, une description portant

sur les Jjonctions neuromusculaires, L'absence de documents sur ce sujet nous
semble 8tre la preuve que l'innervation des fibres hélicoidales des autres
espdces d'Anrélides et Mollusques ne se réalise pas au niveau du sarcolemme
des fibres, mais par 1'intermédiaire de prolongements étroits, au niveau d'une

lame conjonctive basale, comme chez les Néréidiens et Syllidiens.

IV - COMPARAISON ENTRE IES FIBRES DE TYPE SOUCHE ET STOLONTALES
DE S. AMICA ET N, TRRORATA

Les Syllis immatures, de mGme que les Nercls atoques, sont re-
lativement lents dans leurs déplacements. Par contre, la stolonisation, comme
1'épitoquie, les transforment en individus & mouvements trés rapides et sou-
tenus, Le stolon ou 1'Leteronereis en essaimage est agité de mouvements si-
nusoldaux frénétiquss et prolongés. La plupart des fihres musculaires & con-
tractions lentes (slow) aun départ, ont laissé place & des fibres du type ra-
gde (twitch-fast).

A 1'.euve actuelle, grice & de nombreuses études sur la musculature
de divers Vertébrés et Invertébrés, on a pu falre des rapprochements entre la
structure et la physiologie de la fibre musculaire. Mails 11 est difficile de
dégager des faits suffisamnent géniraux. Le critére essentiel pour reconnal-
tre une fibre "rapide" d'une "lente" réside-t-1l dans le réticulum sarcoplas-
mique, le systéme T, les myofilaments, les Jonctions myonourales ou 1'ersemble?
Malgré des études comparatives récentes (PEACHEY et 1iI777Y, 1272 '; PAGZ, 1965 ;
NISHTHARA, 1066 ; COHEN'et HESS, 1967 ; FAIRENDACH, 1967 ; HOYLE et McNEILL,
1967 ; JAHROMI et ATWOOD, 1967, 1969 a et b ; REIIR, 1967 ; RE'fR et COOP-R,
.1967) sur ce probléme et la mise en évidence d'un certain nombre de faits
d'intér8t général, 11 est impossible de comnattre la base morphologique es-

sentielle de la "rapidi®" ou de la “"laenteur" d'une fibre, Encore faut-il
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ABLEAU 3

Comparaison entre les fibres musculaires de S. amica et N, Irrorata immatures et en
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reproduction (stolons, Heteronereis),

rappeler, en outre, qu'il existe toute une gradation entre les fibres tres : S. amica N, irrorata
toniques, comme les adducteurs de Mcllusques, et les fibres a contractions Caractéristiques !";;;;;;'5;'“T“'§;;;;; """"" ;;;;;; """"""" ;;g;;; """""

extrémement rapides, comme les muscles alaires des Insectes. type souche , stoloniales , néréidiennes , hétéronéréidiennes

L'intérét de notre matériel réside dans-le fait que le méme muscle
ngueur moyenne

Lo
d'une fibre
La

rgeur moyenne
une fibre

0,25 mm 2 mm 1 mm

Y

passe d'un état "lent" & un état "rapide".

Pour plus de clarté, et avant de reprendre,point par point, chaque 12
organite de la fibre, nous avons consigné dans le Tableau 3 les principales ' s
analogies et différences existant entr? les cellules musculaires du ver im- '3izs§?§rzoyenne

2,5 -3p

d
E
. ~ d
mature et celles du stolon. De méme avons-nous représenté deux schémas (Figs A
Epaisseur du mate-

1,
riel contractile 5»

!
1
1
!
!
1,5 p i 2 n
!
1 1 p
!

20 et 21) de portion de fibres de type souche et stolonial de S, amica pour
\

\

faciliter les comparaisons.
Myofilaments épais

Diameétre

Myofilaments épais
Diamétre des
sous-unités

Myofilaments fins
Diameétre

' 300 & 350 A , 200 & 250 A 200 & 240 &

1l - Forme et dimensions des fibres

25 A 25 &

‘Nous avons vu que la forme générale des fibres ne changealt

pas au cours de la stolonisation et de 1'épitoquie. Toutefols, les dimensions .

varient trés fortement. En général, les fibres stoloniales ou "épitoques" sont 70 &4 80 A

beaucoup moins longues et moins larges que les fibres de type souche. Il est Longueur Myofi-

laments épais

Nombre de filaments! 6 -7 1~ 4-5 6 -7 6 -7
fins pour un épals! Orbites com-! Orbites com-! Orbites com- ! Orbites complétes:
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d'ailleurs & noter que la longueur des segments stoloniaux et hétéronéréidiens
diminue aussi nettement. Nous verrons que la réduction de largeur des fibres

est due en partie & de profonds changements de structure de la portion inter-
! 1

ne, mitochondriale, des fibres,
Pourcentage de la !
fibre occupé par le!

matéricl contractile!
1

50 %

A

95 %

n
N

Lo-45 %

O
n

Enfin, le noyau, souvent axial dans les fibres atoques de N. irrora- ,

ta, est toujours latéral chez les fibres transformées.

Pourcentage de la
fibre occupé par
les mitochondries

b7 % 0,5 % 4o %

o
w
R

2 - Le matériel contractile

a) La disposition des myofilaments

- - o= - - wn - - - - - -

Mitochondries @
Nombre moyen de
sections transver-
sales par fibre

Mitochondries ¢
Diamétre moyen

20 133 20

Nous pensions primitivement que la disposition des fi-
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laments était irrégulidre, tant chez les muscles de Syllis immatures que chez
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ceux du stolon (WISSOCQ, 1970). Nos récentes observations, sur les muscles

glycérinés de N. irrorata et N, pelagica, nous obligent au contraire & consi-

dérer la disposition losangique des filaments comme fondamentale, 1'irrégula-

Mollusques,
+

rité provenant des procédés de fixation. Il seralt intéressant d'entreprendre : sénescent) : g
des études semblables sur les muscles hélicoidaux des autres Annélides et Noyau 3,5/5 p 3/4,5 n ! 3/8 n 6/10 n )
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Cependant, la disposition des filaments fins est irrégulidre. Selon
PEACHEY (1968), les muscles d'Invertébrés A disposition irrégulidre des fila-
ments sont lents, contrairement & ceux dont la disposition hexagonale des
filaments épals et fins est réguliére, comme les fibres & striation trans-
versale des Chaetognathes, des ailes d'Insectes, et des Vertébrés. Selon cet
auteur, la régularité des filaments fins surtout serait une adaptation a de

hautes vitesses de contraction,

b) La proportion des filaments fins par rapport aux épals

La plupart des muscles lents d'Invertébrés présentent
des orbites de neuf & douze filaments fins autour des épais (proportions 5/1
et 6/1), alors que les muscles alaires des Insectes et les muscles squelet-
tiques de Vertébrés ont des orbites de six filaments fins (proportions 3/1
et 2/1), Chez les Insectes, les fibres viscérales, "lentes", appartiennent &
la premidre catégorie (6/1) (SMITH, GUPTA et SMITH, 1966 ; HAGOPIAN, 1966,
1968), alors que les fibres alaires correspondent & la seconde (HUXLEY et
HANSON, 1957, 1960 ; SMITH, 1961 a et b ; SHAFIQ, 1963 a), AUBER (1967) cons-
tate que dans les muscles alaires de Dipteéres ou de Lépidoptéres, comme
Abraxas, chaque filament primaire est entouré par six secondaires, Mais, dans

les muscles alaires d'autres Insectes, comme les papillons Pleris et Vanessa,

11 y a des orbites de sept & neuf filaments d'actine. Or, la fréquence des
battements alaires est, chez ces deux especes, cing & six fols moindre gque
chez d'autres Lépidopteres et vingt fois moindre que chez Calliphora. Chez
les Crustacés, les muscles squelettiques, "rapides", ont une proportion de
3/1 (BOULIGAND, 1962, 1964 ; FAHRENBACH, 1963). Certains muscles, comme ceux
du pédoncule oculaire' (HOYLE et McNEILL, 1968), les muscles viscéraux
(JAHROMI et ATWOOD, 1967, 1969) ont une proportion de 6/1 (muscles "lents").
Ceci est également net pour une méme espdce de Crustacé (fibre de la patte
ambulatoire du crabe : Cancer magister (FAHRENBACH, 1967)).

' ¢) La longueur des filaments myosiniques et des sarcoméreé

Dans la plupart des cas, la longueur des sarcomeéres, et,
corrélativement celle des filaments myosiniques est beaucoup plus faible dans
les muscles "rapides" que dans les muscles "lents". Il apparalt donc que plus
un muscle a des propriété§ de tonicité élevées, plus la longueur de ses fila-
ments épais est forte, tout au moins chez les Invertébrés, Chez les Vertébrés,
11 ne semble pas que ce solt le cas général. Par exemple, les sarcoméres de
muscles de grenouille ont & peu prés la méme longueur dans les fibres "lentes"
et "rapides" (PEACHEY et HUXLEY, 1962),
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Chez les Syllidiens, les filaments épails semblent plus courts (2p)
dans les fibres stoloniales que dans les fibres du type souche (4 p). Nous
éerivions, dans une publication antérieure (WISSOCQ, 1970) qu'il était néces-
saire d'isoler les filaments pour confirmer ou infirmer cette observation.

En raison de la faible quantité de cellules muscalaires et de la difficulté
4 isoler les filaments chez les Syllidilens, ncus avons entreprisll'isolement

N

& partir de fibres musculaires de N. irrorata et N. pelagica. L'absence de

différence de longueur entre les filaments paramyosiniques des fibres "atoques"
et hétéronéréidiennes nous laisse supposer qu'il en est de méme chez S, amica.
Aussi ne semble-t-il plus nossible d'invoquer une réduction de longueur des
filaments épais et des sarcoméres dans 1'augmentation de rapidité des contrac-

tions des fibres transformées.

d) La diamétre des filaments paramyosiniques

La modification la plus importante concerne la réduc-
tion, plus forte chez Syllis (80-100 8) que chez Nereis (60-80 2), du diame-
tre des filamen*s primaires dans les fibres stoloniales. I1 s'agit bien d'une
différence réelle puisque nous avons toujours comparé des muscles fixés par
le méme fixateur : l'acide osmique ou la glutaraldéhyde aprées traitement &
la glycérine. On salt en effet que le glubaraldéhyde a tendance & accroitre
le diamétre des filaments de myosine, tandis que le tétroxyde d'osmium le
réduirait quelque peu (HUXLEY, 1964 ; FRANZINI-ARMSTRONG et PORTER, 1964).

En comparant les muscles "rapides" aux muscles "lents" chez les
Invertébrés et les Vertébrés, on constate que les filaments primaires des
muscles toniques sont plus épals que ceux des muscles "rapides". L'épaissis-
sement peut atteindré’des valeurs considérables dans certains muscles paramyo-
siniques ¢ 600 & dans la partie translucide, hélicoidale (HANSON et LOWY,
1961), 1 500 & dans 1la partie opaque lisse (ELLIOTT, 1964) de 1'adducteur
de 1'hultre.

Mais il est aussi intéressant de remarquer une différence nette de
diamétré dans les doux types de fibres & 1'intérieur d'une méme espéce. Ainsi,
chez le Crabe, les fibres "rapides" du fléchisseur accessoire ont des fila-
ments de 190 A de diamdtre, alors que les "lentes" ont des filaments de 250 &
(FAORENBACH, 1967). Chez les Insectes, la différence est aussi frappante en-
tre les muscles alaires et les muscles viscéraux, beaucoup plus lents (SMITH,
19€2 b 3 1962 ; SMITH, GUPTA et SMITH, 1966 ; HAGOPIAN, 1966, 196€ ; REGER et
COOPER, 1967), Les muscles du manteau de Inligo, a contractions trés rapides,
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4 mitochondries centrales, comme les muscles du stolon et de 1l'Heteronereis,

ont des filaments épais & diamdtre trés faible (HANSON et LOWY, 1957). Par

contre, chez les Vertébrés, la réduction du diamétre ne semble pas intervenir
(PEACHEY et HUXLEY, 1962).

On peut donc supposer qu'il existe un rapport entre l'épaisseur
des filaments myosiniques et la tension supportée par ceux-ci. Ainsi, les
muscles adducteurs des Mollusques peuvent supporter des tensions Jusqu'i
100 fols plus élevées que le sartorius de grenouille par exemple (HANSON,
1966). Or, ces muscles sont parmi ceux qui possédent les filaments (paramyo-
siniques) les plus gros : 600-1 500 A. Comme 1'ont suggéré HANSON et LOWY
(1961), un tel épaississement les renforce, afin qu'ils puissent supporter
1l'effet de tension transmis par les nombreux ponts d'actomyosine. Ces ponts
sont d'autant plus nombreux que les filaments paramyosiniques sont treés longs
et entourés d'un nombre élevé de filaments d'actine.

Dans les muscles & paramyosine, la fonction de soutien est dévolue
a4 la tropomyosine A ou tropomyosine insoluble dans 1'eau, qul occuperait 1'axe
du filament, alors que la myosine recouvrirait la surface. La tropcmyosine A,
4 fonction mécanique passive, n'a pas d'activité ATPasique et est incapable
de se lier & l'actine (RUEGG, 1957). Dans les muscles d'Oligochdtes, & fila-
ments épais de 300-350 R de diamétre, ainsi que chez 1'Arénicole, 11 a été
trouvé de la tropcmyosine A, Elle existe trds cerfainement aussi dans les fi-

laments du type paramyosinique des Nereils ou Syllis. On peut penser qu'elle

est présente dans 1l'axe des filaments, Dans ce cas, 1l'amincissement des fila-

ments primaires dans le muscle du stolon ou de 1'Heteronereis, qui refléterait

un affaiblissement de la tonicité de ce muscle, s'expliquerait par la dispa-
rition d'une certaine quantité de protéine axiale, & r6le de soutien, peut-
étre la tropomyosine A. Cette hypothdése pourrait quelque peu s 'appuyer sur
l'examen & fort grossissement de sections transversales de filaments épais.
Nous avons montré que les filaments épais des fibres "atoques” et "épitoques”
semblaient &tre constitués de sous-unités de 25 A environ de diamétre (Pl. 13,
figs a et b et P1l, 28, fig. a). Certains filaments 1solés et colords négati-
vement laissailent aussi entrevolr la présence de microfilaments de 25 R ge
large (P1, 15, fig. c¢). Dans certains cas favorables, pour les sections les
plus grosses, nous avons pu compter environ 40 & 50 sous-unités dans les fi-
laments des cellules musculaires "atoques" et 30 & 35 dans les filaments des
fibres transformées. Ces sous-unités sont donc en nombre inférieur dans les

filaments plus étroits des muscles du stolon ou de 1'Heteronereis. Il en est
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d'ailleurs de méme au niveau des extrémités effilées des filaments. Signalons
au passage gue nous n'avons pas vu de filaments myosiniques tubulaires chez

Syllis ou Nereis, & 1'inverse de MATTISSON (1969) dans les fibres parapodia-

les d'Autolytus. Nous pensons que cet aspect tubulaire est un artefact de
fixation, car les images obtenues par MATTISSON sont de qualité médiocre. De
méme, le chiffre de neuf sous-unités, que BACCETTI (1965) a montré i 1'aide
notamment de la méthode de rotetion optique (MARKHAM et col,, 1963 ; GACHET
et THIERY, 1964) dans les filaments épais de Perinereis cultrifera, semble
tout & failt inexact. On sait d'ailleurs qu'il faut utiliser cette méthode
avec la plus ande prudence (FRIEDMAN, 1970). Des sous-unités d'environ 25
4 35 R(ggh:tiegﬁﬁgggff;ments épais de divers muscles d'Invertébrés (GILEV,
1966 ; ANDERSON et ELLIS, 1967 ; REGER, 1967) et de Vertébrés (Rana pipiens)
(STOSTRAND et ANDERSON-CEDERGREN, 1957). D'autre part, on sait gue la partie

filamenteuse (L-meromyosine) de la molécule de myosine a un diamétre d'envi-
ron 20 A (COHEN et HOILMES, 1963 : LOWEY, KUCERA et HOLTZER, 1963). Il est
donec possible que les sous-unités observées dans les filaments épails de Syllis
et Nereis correspondent aux molécules de myosine et tropomyosine A. La dimi-
nution du nombre de sous-unités dans les filaments épals des fibres stolo-
niales ou "épitoques" correspondrait peut &tre & une réduction de la quantité

de molécules de myosine de soutien : la tropomyosine A.

I1 ressort de ces comparaisons que la tonicité des muscles semble
8tre une propriété des myofilaments. L'expérience de COSTANTIN, PODOLSKY et
TICE {(1967) a démontré cette propriété : des fibres "lentes" de grenouille,
privées de sarcolemme et plongées dans des solutions de calcium, ont des
contractions lentes.'De méme, JEWELL et RUEGG (1966), en immergeant dans un
milieu approprié contenant du calcium et de 1'ATP, des fibres alaires asyn-
chrones de punaise (Hémiptére) ont constaté que celles-ci subissalent des
modifications de longueurs oscillatoires et prolongées. Or, le reticulum
était détruit.

En conclusion, la stolonisation, comme 1'épitoquie, permettent
d'observer des différences entre fibres d'un méme muscle, alors que ces
comparaisons portent habituellement sur deux types de muscles de la méme

espéce ou d'especes trés différentes.



3 - Le réticulum sarcoplasmique

Nous avons souligné précédemment que les muscles d'Amné-

lides en général, de Syllis et Nereis en particulier, ne possédaient pas de

systéme T, La stolonisation, comme 1'épitoquie, ne prowcque pas 1'apparition

de ce systéme T. Mails, 1'épaisseur d'une fibre de Syllis et Nereis est faible:

1,5 p et 2 p. Par contre, dans les muscles de Vertébrés, les fibres ont entre
10 et 100 p d'épaisseur, celles des ailes d'Insectes ont entre 100 et 150 w
de large. Les muscles de Crustacés poss@dent des fibres de 100 & 500 p de
diamétre. Ces cellules musculaires, dont les fibrilles ont entre 1 et 5 p

de large, possédent en général un réseau de tubules transverses (systéme T)
trés développé, permettant & 1'onde de dérolarisation de parvenir rapidement
Jusqu'auxsites de stockage du calcium : les vésicules du R.S. Dans les fibres
d'Insectes ou de Vertébrés, une distance d'l p sépare les tubules du systéme
T du centre du matériel fibrillaire (SMITH, GUPTA et SMITH, 1966). Cette dis-
tance est presque égale A celle qui sépare le sarcolemme du centre de la fi-

bre musculaire de Syllis et Nereis (épaisseur de la fibre : 1,5 g en moyenne

pour Syllis ; 2 p chez Nereis) Autrement dit, le syst®me T est représenté
par le sarcolemme lui-méme, et les vésicules sous-sarcolemmiques avec le sar-
coclemme sus-Jjacent sont homologues des dyades., Dans le muscle du stolon et

de 1'Heteronereis, 1'épaisseur du matériel contractile est respectivement de

0,5 p et 1 p. Le systeme T est donc représenté par le sarcolemme qui forme
avec les vésicules sous-sarcolemmiques des sortes de dyades, Nous avons éga-
lement mis en évidence dans 1'espace compris entre les vésicules et le sar-
colemme un matériel dense parfols condensé en une ligne paralléle et médiane
(P1. 12, fig. c¢). Ory D.E. KELLY (1969) signale des condensations linéaires
de matériel, qui posséderslent des propriétés adhésives, dans les espaces in-
termenbranaires des triedes de muscles d'Amphibiens. Cet auteur les compare
aux densités intermédiaires observées dansles desmosomes. D'autre part, 1l'es-
pace entre les membranes opposées du tubule T et des citernes du R.S, s'éleve
& 100-150 R environ dans les triades (D.E. KELLY, 1969 et WALKER et SCHRODT,
1966). On constate une valeur sembleble entre la face externe des vésicules
et le sarcolemme chez les Nereis (100 & 150 R). Il n'y a pas de jonction
intime (tight Junctions) des membranes comme HOYLE (1965) 1'a montré dans

les dyades d'Insectes. L'analogie entre 1'ensemble vésicule sous-sarcolem-

mique - sarcolemme et la dyade semble d'autant mieux établie par ces obser-

vations,
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Dans les fibres du stolon et de la Nereis épitoque, 1l se forme en
outre un certain nombre de saccules du R.S. sur les faces internes des myofi-
brilles. Ils sont en relation avec les é1léments situés au milieu des bandes
I et ont yraisemblablement pour rdle de raccourcir la distance de diffusion
et de reprise du calcium favorisant ainsi la rapidité de contraction et de
reléchement.,

. Enfin, chez N, irrorata seulement, nous avons observé des paquets
de tubules axiaux, & 1'intérieur de certaines fibres. Comme nous l'avions
déja indiqué (DEFRETIN et WISSOCQ, 1969), cette prblifération anarchique
n'est pas sans rappeler les observations de QORI (1968) sur des muscles de
rats hypertrophiés par suite de leur énervation. S'agit-il, chez les Nereis,
de fibres qui auraient perdu le urs connexions nerveuses ? Nous ne pouvons
1'affirmer pour le moment. Néanmoins, la formation de paquets de tubules est
certainement en relation avec une hypertrophie,quelque peu exceptionnelle,
du R.S.

En général, on assiste aussi & un accroissement des éléments du
systéme T et du R.S. dans les muscles & contractions rapldes, Le calcium
1ibéré atteindralt les filaments plus vite dans les fibres "rapides", en
raison du taux élevé de R.S. par rapport au matériel contractile. Ce serait
1l'inverse pour les fibres "lentes"., Ainsi, chez les Insectes, les muscles
alaires (SMITH, 1961 a et b, 1965, 1966) ont un systime T et un R.S. plus
développés que les muscles viscéraux par exemple (SMITH et Coll,, 1966). De
méme, chez les Crustacéds, les fibres distales "rapides" du fléchisseur acces-
soire du crabe (FAHﬁENBACH, 1967 ; COHEN et HESS, 1967) ont un R.S. abondant
alors que les fibres proximales du méme muscle ont un R.S. plus réduit. Ré-
cemment, ROSENBLUTH {1969) a décrit un R.S. particulidrement développé dans
le muscle synchrone "remoteur" de la seconde antenne du homard, Ce muscle
est trés rapide car il est responsable de la production de sons i des .fréguen-
ces de‘lOO & 130 cycles par secondes. Chez les Vertébrés, le cricothyroide de
Chauve-Souris (REVEL, 1962), & fréquence de contractions extrfmement élevée,
présente un développement considérable du R.S,

L'accroissement du R.3, dans les muscles du stoclon de Syllis et de

1'Heteronereis, d & 1'apparition d'un systéme interne, serait donc 11é aussi

3 1'augmentation de fréquence des contractions.



4 - Les mitochondries

L'apparition 4'un grand nombre de mitochondries dans la

medulla de la fibre musculaire du stolon ou de 1'Heteronereis est le phéno-

méne le plus frappant. L'abondance du chondriome confére un aspect granuleux
3 1l'axe des fibres du stolon ou de la Nereis épitoque (CLAPAREDE (1870) ;
PALAQUIN (1893) ; CHARRIER (1920)). A 1l'aide de techniques cytologiques spé-
dfiques, DEHORNE (1926) puis DEFRETIN (1949) ont poyvé la nature mitochondria-
le de ces granulations.

L'augmentation du volume du chondriome n'est pas dfi & un accroisse-
ment du volume des mitochondries elles-mémes, mals, au contraire, & une €lé-
vation considérable de leur nombre. Le volume de la mitochondrie n'augmente

fortement qu'a la fin de la vie du stolon ou de 1l'Heteronereis, lorsqu'il est

proche de la période d'essaimage ou de 1'évacuation des produits génitaux.
Cette hypertrophie préceéde donc la dégénérescence de la fibre. Chez la mouche
Lucilia, un gonflement des mitochondries a été observé (GREGORY, LENNIE et
BIRT, 1968) dans le muscle alaire en début de dégénérescence.

Le développement important du chondriome est 1ié tr2s wralsembla-

blement & laAcapacité que possédent les muscles du stolon ou de 1'Heteronereis

de soutenir pendant de longs moments un rythme de contractions élevé. Chez

les Céphalopodes, les cellules musculaires, & double striation oblique du
manteau, sont trés actives, Or, elles ont une structure trds semblable &

celle des fibres stoloniales ou "épiltoques" [(HARSON et LOWY, 1957). On trouve
également de nombreuses et volumineuses mitochondries, encore appelées sarco-
somes, dans les muscles alalres des Insectes. Le rapport du volume mitochon-
drial/volume du matériel contractile est proche de 1. L'oxygéne est consommé
en grande quantité ﬁar ces muscles, et leuis sarcosomes contiennent des taux
élevés de cytochromes., Chez les Vertébrés, les fibres cardiaques, & hautes
capacités oxydmtives, possédent de nombreuses mitochondries., Le chondriome

des muscles de grenouille est plus abondant dans les fibres "rapides” que

dans les "lentes" (PEACHEY et HUXLEY, 1962). Le cricothyroide de Chauve-Souris
(REVEL, 1962) renferme aussi de nombreuses mitochondries, Mals, les fibres
rouges de certains poissons contiennent une plus grande quantité de mito-
chondries que les fibres blanch& , plus "rapides" (FRANZINI-ARMSTRONG et
PORTER, 1964 ; NAKAJIMA, 1969), En réalité, comme NAKAJIMA (1969) et HENNEMAN
et OLSON (1965), nous pensons que 1'abondance des mitochondries est en liaison
‘avec un taux élevé de contractions, et non en rapport avec la "rapidité" des
fibres,
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Enfin, nous n'avons jamais constaté, & 1'inverse de MATTISSON (1969)
de mitochondries & paroi interrompue du c6té des myofilaments., L'observation
d'une ouverture dans la paroi mitochondriale résulte trés vraisemblablement

du plan de coupe, tangentlel par rapport & cet organite,

5 - Le glycogéne

Comme les mitochondries, le glycogéng qui étalt presque
inexistant dans la fibre "atoque", devient trés abondant dans la fibre "épi-
toque", L'apparition d'une grande quantité de glycogéne avalt déji été mise
en évidence chez les Néréidiens épitoques 3 1l'aide de techniques histochimi-
ques spécifiques (DEFRETIN, 1949). Nous avons confirmé cette observation chez
N. irrorata (DEFRETIN et WISSOCQ, 1969). Chez cette espéce, le glycogeéne est
plus abondant que chez Syllis, et, d'autre part, 11 se présente sous les for-
mes/3em surtout %, en rosettes. Chez Syllis, par contre, le glycogeéne a 1'as-
pect de granulations de 200 R de diamétre correspondant aux granules élémen-
talres ou particules /3. .

L'abondance du glycogéne est souvent corrélative de celle du chon-
driome (MELLGREN et MATHISEN, 1966, chez la Myxine ; HENNEMAN et OLSON, 1965 ;
GAUTHIER et PADYKULA, 1966, pour certains muscles de Mammiféres). Il est fa-
cile de comprendre que la grande fréquence de contractions de ces fibres né-
cessite une réserve élevée d'énergie, représentée par le glycogéne. Dans les
fibres sénescentes du stolon, la rareté des granulations de glycogine suggére
d'ailleurs que ce dernier a été utilisé pendant la période d'essalmage, au
moment ol les mouvements sinusoﬁdaux du ver sont les plus violents et les
plus prolongés,

D'autre pgrt, 1'accumulation de glycogéne est souvent corrélative
d'une différenciatién musculaire, par exemple dans les myotubes de Mammiféres
(COUTEAUX, 1941 ; BOYD, 1960 ; ENGEL, 1961 ; BERGMAN, 1962 ; HEU3ON-STIENNON
et DROCHMANS, 1967), dans les fibres d'embryons de poulet (ALLEN et PEPE,
1965 .; DESSCUKY et HIBBS, 1965). L'abondance du glycogdne semble donc liée
4 un stade précoce du développement des fibres musculaires, lorsqu'’elles

sont en différenciation, Or chez S, amica et N. irrorata, nous verrons que

lors de la stolonisation ou de l'épitoquie, les cellules musculaires retrou-
vent des caractéristiques embryonnaires.

L'accumulation de glycogéne dans les fibres de type épitoque de
Syllils ou Nereis serait'donc d'abord 1iée & la dédifférenciation et rediffé-

‘renciation des fibres et serait nécessaire ensuite pour assumer 1'élévation

du taux des contractions.
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CONCLUSION DE LA PREMIERE FARTIE

Contrairement & 1'hypoth®se généralement admise, 1l semble que les
filaments ne soient pas paralléles & 1l'axe des fibres, mais légdrement obli-
ques, D'autre part, les filaments paramyosiniques s'inscrivent dans un réseau
losangique régulier, qui serait le plus souvent bouleversé par ies techniques
de fixation., La contraction des fibres "atoques" et "épitoques" se réalise
par le déplacement simultané, dans le méme plap, des filaments de paramyosine
et d'actine. Le modéle de contraction proposé par ROSENBLUTH (1967) et HEUMANN
et ZEBE (1967) semble donc général pour les muscles & double striation obli-
que. La présence de ponts entre les deux types de filaments laisse présager
un mécanisme de contraction semblable & celul proposé par HUXLEY pour les
muscles striés transversalement, Enfin, nous avions montré que l'innervation
se réalisait en des points éloignés des fibres, par 1l'intermédiaire de pro-
longements €émis par les cellules musculaires. Les nerfs ne s'insérent pas
dans les faisceaux de fibres, mais restent sous la lame basale et les Jonc-
tions myoneurales se situent dans des régions sous-épidermiques., Les rela-

tlions entre fibres et nerfs chez les Nereis et Syllis ne sont pas sans rappe-

ler celles qul existent chez 1'Ascaris, dont les muscles sont aussi hélicoi-
daux, L'absence d'images de jJonctions neuromusculaires dans la plupart des
travaux consacrés aux muscles a double striation oblique d'Annélides Polyche-
tes et Achétes, de Mollusques, de Trématodes, plaide en faveur des Jjonctions
du type rencontré chez les Néréidiens et Syllidiens.

L'étude des fibres musculaires de Syllis ou Nereils immastures d'une

part, des fibres stoloniales ou hétéronéréidiennes d'autre part nous a permis
de mettre en évidence un certain nombre de faits d'importance générale pour A
la physiologie musculaire. Les résultats obtenus sont d'autant plus intéres-

sants qu'il portent sur un méme muscle qui passe d'un état de "lenteur" rela-
tive & un état plus "rapide", lors de la sexualisation de 1'Annélide.

La fibre hétéronéréidienne ou stoloniale, A matériel contractile
moins abondant, se caractérise par la diminution du diamétre des filaments de
paramyosine, Cette diminution de la largeur des filaments épais résulterait
dé la réduction du nombre de leurs sous-unités, correspondant peut-8tre aux
molécules de myosine et de tropomyosine A, I1 est donc vraisemblable que la
"lenteur" ou la "rapidité" d'une cellule musculaire soit lide & la structure

.méme de ses filaments myosiniques, comme certaines expériences 1'ont déja



suggéré, On assiste d'autre part & une augmentation des structures du R.S.
(R.S. interne) dans les fibres transformées. Or, on sait que le R.S. Joue
un rdle dans la régulation de la vitesse de contraction, Enfin, 1'abondance
du chondriome et du glycogéne permet aux fibres des stolons ou des Hetero-
nereis d'entretenir un rythme de contractions élevé pendant de longues pé-
riodes. Ces résultats peuvent €tre rattachés 4 de nombreuses autres obser-

vations sur divers muscles d'Invertébrés ou de Vertébrés,



DEUXTEME PARTIE

EVOLUTION DE LA MUSCULATURE LONGITUDINALE DORSALE ET

VENTRALE AU COURS DE LA STOLONISATION DE SYLLIS AMICA.

LA DEDIFFERENCIATION ET LA DEGENERESCENCE.

e



Des processus de dédifférenciation et redifférenciation d'une part,
de dégénérescence d'autre part, affectent la musculature longitudinale des
Syllis en stolonisation. Les modalités de ces transformations musculaires
sont trés différentes, aussi nous a-t-1l paru préférable de les traiter sépa-

rément.

CHAPITRE™ IV

LA DEDIFFERENCTATION
INTRODUCTION

Nous venons de cor.parer les deux types de fibres longitudinales de
S. amica : les fibres d 1'animal immature, les fibres transformées du stolon.
Rous avons vu qu'elles présentaient entre elles de profondes différences de
dimensions, de structure et de physiologle.

Quélles sont les modalités de cette transfarmation cellulaire ?

Deux hypothéses peuvent &tre formulées.

1. Les fibres du stolon sont des fibres entiérement nouvelles pro-
venant d'éléments souches indifférenciés (myoblastes), disséminés dans la
musculature,

2. Les fibres stoloniales proviennent des fibres du type souche. Il
faut admettre dans ce cas que les anciennes cellules musculaires se sont dédif-

férencides, puls redifférencides en cellules typiques du stolon.

Chez les Néréidiens, plusieurs études histologiques réalisées sur
1'évolution de la musculature au cours de 1'épitoquie (CHARRIER, 1920 ;
DEFRETIN, 1949) tendent & démontrer que les fibres hétéronéréidiennes ant pour
origine des fibres anciennes dédifférenciées. '

Chez les Syllidiens, par contre, aucun travail n'a porté sur ce pro-
bléme. Seuls, nous-mémes (WISSOCQ, 1967, 1970 : publication en cours), chez
S. amica, avons entrepris une étude approfondie de cette évolution & 1'aide
de la mieroscopie électronique.

Cette étude permet de préciser. les différentes phases évolutives
de la fibre musculaire au cours de la stolonisation, et appvorte un certain
nombre d'arguments en faveur de la seconde hypothése, c'est-i-dire celle de
la dédifférenciation.
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OBSERVATIONS

Les observations ont été faites sur des Syllis en stolonisation na-
turelle ou expérimentale. Rien ne nous a permis de constater une quelconque
différence entre ces deux types de stolonisation pour les deux sexes, Afin
de mieux suivre les étapes de 1'évolution musculaire, nous avons décomposé
la stolonisation en différents stades, faclles & repérer par leurs caracté-
ristiques morphologiques et anatomiques. Nous caractériserons d'abord ces
différents stades, puis nous rappellerons la répartition des fibres chez les
Syllis immatures, avant de décrire les stades évolutifs des cellules muscu=

laires, Enfin, nous donnerons les résultats relatifs aux injections de leucine

tritide et de "thorotrast" chez S. amica en cours de stolonisation.

I - LES DIFFERENTS STADES MORPHOLOGIQUES DE LﬂEVOLUTION STOLONIALE
BE S. AMICA.

Nous avons fixé des vers a divérses-étapes de leur évolution.

Pour les caractériser, nous nous sommes basés & la fois sur la forme des né-
phridies, les gaméteé, la téte du stolon, La stolonisation de S, amica se ca-
ractérise en effet par la formation d}une téte de stolon sur la partle antéro-
dorsale du segment situé devant la zone sexuée, Cette céphalisation a lleu
durant le processus de stolonisation, avant le détachement du stolon de la
souche (Stolonisation paratomique, DURCHON, 1959). La t8te néoformée est du
type loda (MALAQUIN, 1893). o

Pour suivré 1'évolution des remaniements musculaires, nous avons
procédé i des fikatigns échelonnées dans le temps, en nous basant sur des
critéres morphologiqﬁes. Le choix de ces derniers, utile pour mieux analyser
les phénomeénes, est évidemment arbitraire. Certains individus, pour un stade
donné, montrent en effet une évolution musculaire plus ou moins rapide. Par
allleurs, 1l existe des différences pour un méme individu, suivant le niveau
de section : la partie caudale évolue plus rapidement que la zone antérieure
dustolon. En conséquence, pour rendre ces résultats homogénes, nous avons pré-
levé des segments situés A& des niveaux semblables fvers les 130%& 150% segments).

Les différentes étapes de 1'évolution stoloniale, schématisée dans

la Fig. 22, peuvent donc €tre caractérisées comme suit :



Figure 22 - Schémas des différents stades de 1'évolution stoloniale chez

S._Amica.
1l et 2 : Aspect des néphridies\hypertrophiées (n) vues par
transpafence sur la face ventrale. c¢.d &t e.v, cirres
dorsal et ventral ; s, soies parapodiales ; t.d, tube
digestif,
¢ Antennes (a) apparues sur le bourrelet céphalique.

Formation de la premiére paire d'yeux antérieurs (y), .

v o=\l

: Apparition des palpes (p) et des yeux postérieurs (y.p).

a, antennes ; y.a, yeux antérieurs.

N

: Hyperprophie des yeux, .
7 : Stolon détaché. Des deux paires d'yeux, une seule est
visible (y) dorsalement, 1'autre étant passée en posi-

tion ventrale. a, antennes ; p,'palpes.
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- Stade O (pour la stolonisation expérimentale uniquement), Périocde qui s'é-
tend de la date de 1'opération au stade 1.

-Stade 1. Hypertrophie des néphridies dans la partie la plus caudale du ver.
Apparition des spermatocytes chez les miales, des ovocytes chez les femelles,

- Stade 2. Extension vers 1l'avant de 1'hypertrophie des néphridies. Chez les
males les spermatocytes et spermatides envahissent tout le coélome des mé-
tamdres postérieurs. Les ovocytes, chez les femelles, ont augmenté de taille,

- Stade 3. Sur la face antérodorsale du segment céphalique, apparaft un bour-
relet tégumentaire, Néoformation de deux antennes.

- Stade 4, Formation des yeux (une paire antérieure et une paire postérieure)
Allpngemant des antennes.

- 8tade 5. Apparition des palpes. Accroissement du diameétre oculalire.

~ Stade 6. Apparition des soles natatoires.

- Stade 7. Le stolon se détache de la souche.

- Stade 8. Sénéscence du stolon.

IT - RAPPEL DE LA REPARTITION DES FIBRES MUSCULAIRHS DANS LE SYLLTS
IMMATURE ET ILE STOLON

Chez le ver immature, dans le muscle dorsal, on peut distin-
guer environ trois couches de fibres : une couche sous-épidermique, on les
sections de fibres sont étroites, une moyenne, & sections beaucoup plus lar-
ges, une interne, coelomique, & fibresun peu plus volumineuses, (Pl. I, fig.c).
Dans la-musculature ventrale, on observe un nombre plus important de strates,
mais.la plus externe comprend toujours des sections de fibres extrémement
fines (P1, 1, fig. d);

En}outre, les sections de fibres les plus externes n'ont pas tou-

Jours une structure comparable A celle des autrés fibres. Au lieu de présen-
ter une alternance nette entre bandes A et I; élles'montrent des myofilaments
disposés assez irréguligrement (Pl. 37, fig. a). On pourrait penser que la
couche externe représente la juxtaposition des extrémités effilées des fibres
muéculaires, comme DEFRETIN (1949) 1'a envisagé pour les Kéréidiens, chez
lesquels on distingue aussl une couche.de finés sections, Cependant, 1'obser-
vation de noyaux appartenant i ces sectionsv(Pl..}8, figs a et b ; P1l, 40,
fig. b) prouve qu'il s'aglt non d'extrémités de fibrés mais de cellules mus-
culaires de faibie largeur. Il est possible qu'elles correspondent & de jeu-
nes éléments.destinés a remplacer les cellules plus vieilles des couches pro-

fondes,
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Chez le stolon, comme nous 1l'avons vu dans le chapitre précédent,
les fibres de type stolonial ne se retrouvent pas dans toutes les zones ol
11 existait des fibres de type scuche. En effet, pour le musele dorsal, les
fibres stoloniales sont concentrées en deux bandes latéro - dorsales et, pour
la musculature ventrale, elles sont visibles dans 1'axe des anciens faisceaux

(®1g. 23). Dans les autres régicns, les fibres restent du type souche.

IIT - LES DIFFERENTS STADES EVOLUTIFS

- Stade 0.

Vers la fin de ce stade, 1'étude des préparations histologi-
ques révéle parfois 1'éxistence, dans chaque segment, de deux petites masses
cellulaires latéro-ventrales, & 1l'origine des éléments germinaux, qui entou-
rent chacune un vaisseau génital (MALAQUIN, 1893).

En ce qul concerne la musculature, aucune modification n'est déce-

lable, par rapport & celle de 1l'individu asexué.

- Stade 1. Hypertrophie des néphridies et apparition des pro-
dults génitaux,
Des coupes transversales histologiques dans des Syllis de ce
stade ne révélent pas de modifications (Pl. 37, fig. a).L:f

En microscopie électronique cependant, il est bdséible de déceler
certains changements. T

Les premidres manifestations d'une transformation se situent au
sein de deux bandes latérodorsales de l'arceau musculaire dorsal, et dans le
gentre des deux faisceaux ventraux, zones ou 1l'on trouve des fibres transfor-
mées chez le stolon (Fig. 23). Pour éviter les périphrases, nous désignerons
ces zones par le terme de zones ou régions évolutives,

Les premiéres modifications consistent en 1'apparition d'un nombre
plus important d8 mitochondries dans le sarcoplasme du bord interne de la fi-
bre (bord coelomique). Alors que les cellules musculaires de type souche, sur
coupes transversales, ne présentent qu'une ou deux sections de mitochondries,
d'autres fibres en renferment cing ou six (Pl. 38, figs a et b). Ces organites
cellulaires apparaissent également en plus grande abondance dans le sarco-
plasme périnucléaire (Pl. 38, fig, a ; Pl. 39, figs a et b).

Parmi les mitochondries des fibres en début d'évolution apparaissent
des granulations /3(selon la terminologie de DROCHMANS, '1962) de glycogene,
de 120 & 150 A de diamdtre (P1. 38, fig. b).



FigureﬁQE

- Schémas de sections transversales montrant l?emplacement

des fibres longitudinales chez S. amica au cours de la

stolonisation.

1
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°
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Musculature longitudinale dorsale (md) et ventrale (mv)

de Syllis immature. t.d, tube digestif ; c.n, phafne

_.nerveuse ; v.d, vaisseau dorsal ; v,.,v, vaisseau ventral.

Emplacement des fibres en transformation (en pointillé)

~dans les zones évolutives (z.e) lors de la stolonisation.

8, gamete.

Stolon. Les fibres stoloniales sont situées dans les

zonesupointillées. Tl subsiste toujours, mais en nombre

I

‘réduit, des fibres du type. souche (zones hachurées). On

remarque la réducticn du tube digestif dont les cellules
dégénérent, et 1'élargissement assez important du coelome

rempli de gamdtes (g).
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Enfin, comme autres manifestations d'une évolution musculaire stolo-
niale, 11 faut mentionner l'augmentafion de volume du nucléole des noyaux des
fibres en transformation (Pl, 39, fig. b) et l'apparition de volumineuses
inclusions, de nature vraisemblablement lipidique, dans le sarcoplasme péri-
nucléaire (Pl. 39, fig. b) ou dans 1l'axe de certaines fibres,

Quant au matériel contractile des cellules en évolution, il ne
semble pas modifié. '

Lez premiers signes de la transformation musculaire sont donc carac-
térisés par la multiplication des mitochondries, 1'apparition des particules
/3 de glycogdne et d'inclusions de nature lipidique, et 1l'augmentation de vo-
lume du nuclécle & 1l'intérieur d'un nombre restreint de fibres.

Mais il est important de souligner que les cellules en début d'évo-
lution sont presque toujours situées dans la couche externe, sous-épidermique
(P1, 38, figs a et b).

- Stade 2. Crolssance des gonades <

- Stade 3. Formation du bourretet céphalique et des antennes.

En microscopie optique, on distingue, dans la couche externe
des falsceaux musculaires ventraux et dorsaux, quelques cellules dont 1'axe
est granuleux et généralement plus sombre apres coloration au bleu de tolui-
dine sur coupes semi-fines (Pl, 34, figs d et e).

Au sein de la couche externe on assiste en effet, d'une part &
1'apparition d'un plus grand nombre de cellules en début de transformation,
d'autre part & 1l'accentuation des phénoménes de multiplication mitochondriale
4 1'intérieur de certaines fibres,

Quelques fibres de la couche externe présentent, en microscople
électronique, un borg interne envahi par de nombreuses mitochondries (Pl. 40,
fig. a), On remarque\que la partic contractile de deux fibres & nombreuses
mitochondrices ne montre pas une alternance nette entre bandes A et I (Pl. 140,
fig. a). Meis, cette caractéristique se retrouve dans certaines sections étroi-
tes de fibres du type souche, dans la couche externe (Pl, 40, fig. a). Dans
la plupart des cas, les mitochondries se développent le long du bord interne,
coelomique, mals aussi dans le sarcoplasme périnucléaire (Pl. 38, fig. a).
Cependant, certaines fibres ont une ou deux mitochondries dans 1'axe méme du
matériel contractile (P1. 40, fig. b ; P1. 41, fig. b).

Dans certains cas, on observe un long pédoncule entre le sarcoplas-
me & mitochondries et la'portion contractile peu développée, située dans
1l'assise externe (Pl. 41, fig. a). Nous pensons qu'il s'agit du sarcoplasme

périnucléaire (le noyau n'étant pas intéressé par le plan de coupe) d'une
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cellule pédonculée, comme celles que nous avions décrites précédemment chez
les Syllis immatures. Nous en avions conclu que ces cellules étaient tres
Jeunes, Cependant il peut exister des fibres Jeunes dont le sarcoplasme péri-
nucléaire est accolé aux myofilaments, comme en témoigne la figure‘b de la
planche 41, Les faibles dimensions en largeur et en épaisseur de cette cellu-
le, de méme que sa position (au sein delm couche externe) plaident en faveur
de sa relative jeunesse.

Parml les mitochondries, on reldve toujours la présence de nombreus :
ses particules/ﬁ de glycogéne (Pl, 40, figs a et b). Afin de confirmer la na-
ture glycogdnique de ces particules et de les différencier des ribosomes,
nous avons utilisé la technique de SELIGMAN et col. (1965) modifiée par
THIERY (1967). Nous avons donc pu non seulement mettre en évidence de nom-
breuses granulations /3 dans le sarcoplasme du bord interne, mitochondrial
(P1, 42, figs a et b) mais encore distinguer des plages de particules f3 ré-
parties sur le pourtour et sous le sarcolemme de fibres apparemment normeles
(Pl. 42, fig. a). Enfin, le plus souvent dans le sarcoplasme périnucléaire,
les granulations de glycogene apparalssent étroitement mélées aux ribosomes
(P1, U2, fig. c). Mais, en général, les ribosomes sont peu nombreux et ne
semblent exister que dans la région périnucléaire. Dans le sarcoplasme du
bord coelomique et dans 1l'axe ou sous le sarcolemme des fibres, on ne décele
que des particules /3 de glycogéne & des stades trés précoces. Il nous semble

o
intéressant de noter que les particules /3 de glycogéne, de 120 & 150 A, mises
en évidence par la technique de SELIGMAN-THIERY, apparaissent formées par un
certain nombre de sous-unités de 30 2 de diamétre, relativement denses, au
sein d'une trame beaucoup plus pale (Pl., 42, figs b et c).

Les noyaux des fibres en évolution contiennent le plus souvent un
volumineux nucléolé (P1, 37, figs b et ¢ ; P1l. U3, figs a et b). Sur coupes
longitudinales, en microscopie photonique, il n'est pas rare de rencontrer,
souvent vers le coelome, des séries de deux ou plusieurs noyaux & nucléole
volumineux (P1l, 37, figs b et c¢), noyaux appartenant vraisemblablement & des
fibres en évolution. En microscopie €lectronique, il est aussi fréquent de
distihguer, sur coupes longitudinales, des rangées de noyaux appartenant &
des cellules musculaires distinctes (P1l. 43, fig. a) ou, sur coupes transver-
sales, deux fibres vcisines dont les noyaux sont situés dans le méme plan
(P1, 43, fig. b)., Il est & souligner que nous n'avons Jjamais fait d'observa-
tions similaires dans la musculature de Syllis immatures, Il est done permis

®d penser que des mitoses alent pu se péaliser,
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Il convient enfin de remarquer que nous n'avons pas retrouvé des
figures d'aspect myélinique, ni certains aspects de fibres dédifférenciées
décrits antérieurement (WISSOCQ, 1967) chez des Syllis en cours de stolonisa-
tion et fixés au glutaraldéhyde., Comme nous 1l'avons d'ailleurs indiqué (Maté-
riel et méthodes) ce fixateur provoque des artefacts (figures myéliniques)
et des dilatations assez considérables dans la musculature de S. amica, aussi
n'avons-nous plus tenu compte de ces résultats antérieurs. .

En conclusion, cette étape évolutive se caractérise par une accen-
tuation des phénoménes observés dans la précédente. Si la plupart des cellu-
les en cours d'évolution sont encore situdes dans l'assise externe, certaines

peuvent méanmoins se rencontrer dans la couche moyenne (Pl, 40, fig, a).

- Stade 4, Formation des yeux.

Le nombre de mitochondries s'accroft dans des proportions
trés importantes, En outre la quantité des fibres en transformation s'éléve
considérablement,

Des coupes histologiques transversales permettent de montrer, dans
bs zones évolutives dorsales ou ventrales, un nombre accru de cellules trans-
formées, & médulla sombre et & cortex mince et moins coloré (P1, 37, figs f
et g). Ces cellules ne sont plus limitées & la couche externe, mais se ren-
contrent aussi dans les strates les plus internes.,

De nombreuses sections de fibres présentent des mitochondries non
seulement sur le bord #nterne, mais encore dans la zone centrale. (P1. 44).
Les mitochondries ont toujours le méma diamétre moyen qub dans le muscle nor-
mal, Cependant elles sont vraisemblablement plus longwes et plus ou moins ra-
mifides, si 1l'on en Juge par les nombreuses sections tangentielles sur cou-
pes transversales (P1l, 44),

En coupe. transversale, de nombreuses fibres ont une trés grande
largeur au niveau de leur sarcoplasme périnucléaire (Pl. 41). Le nombre de
sections de mitochondries est trés élevé et les myofilaments ne sont visibles
que dans une portion relativement faible située dans la couche externe. Il
est trés vralsemblable que ces fibres, 2a zone contractile peu développée,
proviennent de cellules semblables 4 celles décrites dans la figure a de la
planche 38, dont 1'étroit pédoncule aurait été progressivement envahi par
les mitochondries,

Mais, en dehors de la région périnucléalre, comment peut-on expli-

quer la présence de mitochondries centrales entourées de tous cOtés par les
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myofibrilles (Pl. 44) ? Les mitochondries axiales proviendraient de la région
de prolifération primitive, située dans le sarcoplasme du bord coelomique
interne de la fibre (Pl. 45, fig. a). A partir de cette zone, le chondriome
pénétrerait & 1'intérieur du matériel fibrillaire (Pl. 45, fig. b). L'enva-
hissement se ferait principalement dans 1'axe de la fibre, dans la zone de
séparation entre les deux couches de bandes A et I. Il n'est pas exclu qu'une
dégénérescence et une disparition des filaments les plus proches des faces
internes se réaliscebAu départ, la pénétration mitochandriale dans 1'axe de
la fibre se ferait d'une maniére assez irréguliére, comme en témoignent les
figures b de la planche 45 et a de la planche 46, ol 1'on voit des mitochon-
dries non seulement dans 1'axe, mais encore & la périphérie des fibres. Tou-
tefols, 1l essez étonnant de constater que les myofibrilles ne semblent pas
désorganisées. Ensuite, les mitochondries se goncentrent dansl axe de la fi-
bre, entre les deux couches de fibrilles qui s'écartent 1l'une de 1'autre

(P1, 46, fig. a). Les myofilaments myosiniques de ces fibres ont un diamétre
compris entre 300 et 350 R et sont donc du type souche (Pl, 45, fig: b et

Pl, 46, fig. a).

Le glycog®ne continue & s'accumuler dans les espaces intermitochon-
driaux (Pl. 44),

Au cours de ce stade, on assiste donc & 1'évolution d'un nombre de
plus en plus élevé de fibres musculaires. Les cellules en transformation ne
sont plus seulement localisées dans la couche externe, mais aussi dans les
couches internes. Corrélativement, la proportion des fibres du type souche
diminue fortement dans les zones évolutives., Les mitochondries envahissent
1'axe des cellules et les myofilaments épais périphériques sont encore de

largeur normale,

-~ Stade 5. Apparition des palpes et accroissement des yeux.
L'aspect général est trés semblable & ce que 1l'on trouve
dans le stolon, Un grand nombre de fibres transformées et quelques rares fi-
bres du type souche copstituent les régions évolutives, Les cellules trans-
formées présentent une médulla & mitochondries, un cortex contractile, dont
les myofilaments épais ont un diamétre plus faible que ceux des fibres du
type souche (Pl, 46, figs b et ¢ ; P1l, 47, figs a et b). Ce diamétre oscille
entre 220 et 250 ) pour les sections les plus larges, au milieu des bandes A.
Une largeur de 200 a 250 A availt été calculée pour les myofilaments primaires
des muscles du stolon (chapitreIl).
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Parfois, mals tr®s rarement, nous avons rencontré des fibres dont
1'axe était occupé par des~mitochondries, mais dont la périphérie présentait
des filaments €pais non organisés, ne permettant pas de distinguer les bandes
A et T (P1, 47, fig. a). Dans ce cas 1, le reticulum sarcoplasmique et les
é1éments Z apparaissent moins développés. Ces cellules musculaires montrent
sans doute un remaniement & 1'intérieur de leur matériel contractile. Leurs
filaments épais ont un diamétre semblable & celul des cellules stoloniales,
puisqu'il s'éldve & 220-250 A D'autres cellules, restées normales, ont des
filaments myosiniques de 300-320 R de diametre (Pl. 47, fig. a).

De nombreuses patrticules {3 de glycogéne entourent les mitochondries
(P1, 47, figs a et b),

Dans la région périnucléaire, la densité mitochondriale est encore
plus élevée que préfédemment, On y rencontre aussi des dictyosomes (Pl., 48).
Le noyau renferme un gros nucléole (Pl. 48),

En résumé, on peut affirmer que 1l'essentiel des transformations est
réalisé & ce stade, caractérisé surtout par la présence des filaments épais

d'un diamétre inférieur & celuti ées filaments de la fibre du type souche.

- Stade 6. Apparition des soles natatoires.

La mise en place des fibres stolonlales est pratiquement
terminée, Les aspects sont comparables & ceux décrits dans le stolon détaché
(chapitreII).

Les gones évolutives, en microsoépie photonique, apparaissent donc
uniquement formées par deg cellules stoloniales (Pl. 37, figs h et 1). Les
bords latéraux des faisceaux musculaires longitudinaux renferment des cellu-
les du type souche (Pl. 37, fig. h)(Fig. 23).

Des inclusions de nature probablement lipidique, similaires & cel-
les trouvées dans quelques fibres des stades précédents (Pl. 39, fig. a) se
rencontrent parfois dans la médulla des fibres stoloniales, parmi les mito-
chondries et les particules de glycogene (Pl. 49, figs b et c¢). Des inclu-
sions de méme aspect peuvent aussi &8¢ trouver dans des fibres du type souche,
au début de la stolonbation (Pl. 49, fig. a).

Le glycogéne, toujours sous forme de particules /3 de 120 & 150 A
de diam®tre, est abondant dans les espaces intermitochondriaux de 1'axe des
fibres stoloniales (Pl. 50, fig, a). Les particules /3 sont extrémement rares
parmi les filaments, mais s'ascumulent en certains points, sous le sarcolemme
(P1. 50, fig. a). Dans les régions périnucléaires, 1l'accumulation est impor-

. tante et contraste nettement avec celle des fibres du type souche (Pl, 50,
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fig. b), Néanmoins, 11 est & remarquer que 1'on rencontre une certaine quan-
tité de particules /5 dans des fibres du type souche de stolon, alors que 1l'on
n'en observe pas dans les fibres d'un Syllis immature. Tout se passe comme
si la 1légeére accumulation de glycogéne, dans les fibres restées "atoques",
résultait d'un début d'évolution ou peut-8tre aussi d'une modification du
métabolisme imposée par les conditions hormonales, A fort grossissement, les
particules /3 se montrent constituées d'un certain nombre de sous-unités de
30 A environ, aprés utilisation de la technique de SELIGMAN-THIFRY (Pl. 50,
fig. c).
- Stade 8. Stolon dégénérescent )

L'aspect des fibres a été déerit dans le pyemier chapitre.
Nous n'envisagerons ques le glycogeéne dont nous avons essayé de sulvre 1'évo-
lution, en utilisant la technique de SELIGMAN-THIERY. Selon les fibres, le
glycogéne est en plus ou moins grande quantité. Des cellules renferment en-
ore beaucoup de glycogéne (P1, 51, fig. a)., Les particules /3, constituées
de nombreuses sous-unités, sont trés denses et sont comparables a celles des
stades précédents (P1l, 51, fig. b). D'autres flbres ne contiennent plus beau-
coup de glycogéne (Pl. 51, fig. c¢). Les particules /3 sont constitudes de
sous-unités moins: nombreuses, qul lalssent apparaltre une sorte de trame
sous-jacente, non colorée (Pl. 51, fig. d). Cet aspect n'est pas sans rappe-
ler celui observé dans les fibres en début d'éwclution, D'autres particules
ne correspondent plus qu'a la trame non colorée et ressemblent & des riboso-
mes (Pl. 50, fig, 4). I1 est possible que ces divers aspects représentent la
dégradation des particules de glycogéne.

IV - INCORPORATION DE LEUCINE TRITIEE

Nous avons réalisé une série d'injections de leucine tritiée
chez des S, amica en stolonisation, afin de savdr si les résultats corrobo-
rent ceux obbenus en microscopile électronidue, c'est-a-dire si les premiéres
manifestations de 1'évolution musculaire se déroulent dans la couche externe
sous-épidermique.

Nous avons utilisé des S. amica opérés depuis 10 jours environ, 2
la fin du stade 0, et des vers aux stades 1, 2, 3 et 4., L'injection, de 4 2
5pl (voir le chapitre matériel et méthodes) a été faite dans la cavité coe-
lomique d'une dizaine dé métaméres, & 1'aide d'une microseringue Hamilton.

‘La fixation a été faite 2 & 3 jours aprés 1l'injection.
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Les coupes transversales de Syllis des:stades 1 et 2 révélent un
marquage, d'une part dans les zones évolutives seulement, d'autre part unique-
ment au niveau de la couche externe des faisceaux longitudinaux (Pl. 52, figs
a et b). Ensuite, pour les stades 3 et 4, le marquage s'étend aux couches
les plus internes, & la fois dans les muscles ventraux et dorsaux (Pl. 52,
figs ¢ et d).

V - INJECTION DE "THOROTRAST"

Nous venons de décrire les faits essentiels de 1'évolution
musculaire au cours de la stolonisation de S, amica. Nous avons vu en par-
ticulier que tous les stades évolutifs se déroulaient au sein méme des fi-
bres musculaires. Cependant, il est permls de se demander si les cellules
de 1'épithélium coelomique, qut recouvrent la musculature longitudinale,
peuventjouer un rdle dans la transformation musculaire,

Nous avons donc essayé &'éliminer les cellules mésodermiques parié-
topleurales, ou tout au moins de les marquer spécifiquement, La méthode la
plus intéressante nous a semblé 8tre l'injection de "thorotrast" dans la
cavité coelomique des Syllis (matériel et méthodes). BOILLY, dans une étude
sur la régénération de S. amica (1969), a en effet montré que les ellules
péritonéales incorporalent une grande quantité de thorium, alors que les
fibres musculaires n'en contenaient pas., Les cellules mésodermiques ayant
une surcharge en thorium trop importante ne somt plus capables de participer
4 la régénération. La différenciation, la croissance et la métamérisation du
régénérat sont alors inhibées,

Les Syllis, que nous avons utilisés, avaient été pour la plupart
opérés depuls 10 Jours environ (début du stade 1). Les fixations ont été
échelonndes dans le temps., Nous avons fait 1l'injection du "thorotrast" pur
dans une dizaine de segments postérieurg destinés & subir une transformation
(voir le chapitre matériel et méthodes). Dans le cas ol l'injection a été
bien réussie, nous avons constaté un Mlocage de 1'évolution germinale et des
néphridies. Les segments ayant subl l'injection apparalissent de type immature,
alors que les métaméres antérieurs et postérieurs & la région injectée s'é-
largissent, se remplissent de produits génitaux, présentent des néphridies
hypertrophides (Pl, 53, fig. a). Des sections de segments soumis & 1'action
du thorotrast" montrent-a 1'intérieur de la cavité coelomique des groupes de

celiules, remplies de particules de thorium. Ces cellules correspondent aux
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é1éments germinaux en dégénérescence. Elles contiennent une “ou deux vacuoles
volumineuses, pleines de particules ée thorium, et de nombreuses vacuoles,
plus petites (Pl, 53, fig. b). Ces dernidres fusionnent vraisemblablement
pour-donner naissance aux énormes amas particulaires, comme le pense BOILLY
(1969). En outre, de nombreuses petites vésicules se rencontrent dans le cy-
toplasme, prés des vacuoles & thorium (Pl, 54, fig., a). Les cellules germi-
nales en divisbn absorbent donc des quantités importantes de "thorotrast" et
sont bloquées dans leur évolution,

Au niveau de 1'épithélium coelomique, 1l'aspect des cellules est
tout & fait comparable. Le cytoplasme est rempli de vacuoles contenant du
thorium, dont certaines sont trés volumineuses (Pl, 54, fig. b). On observe
dans le cytoplasme des inclusions particuliéres, de nombreuses petites vési-
cules, des figures d'aspect myélinique. Le métabolisme de ces cellules est
complétement perturbé. Par contre, les cellules musculaires du type souche
n'encontic nnent pax (Pl. 54, fig, b). Il n'est pas surprenant de rencontrer
de tels amas de thorium & 1'intériecur des cellules somatopleurales, car elles
ont un role phagocytaire important, notamment vis & vis des sarcolytes, comme
nous le verrons ultérieurement, Dans les zones évolutives, la grande majorité
des fbres en transformation ne renfermatpas de thorium, Seules quelques rares
cellules musculaires contiennent une ou deux petites vacuoles & thorium (Pl.
55, figs a et b)., Par allleurs, dans tous les cas, le "thorotrast" n'a pas
empéché la poursuite de 1'évolution musculalre, & 1'inverse des cellules

germinales,
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DISCUSSION

Nous avons indiqué dans 1'introduction que deux hypothéses s'of-
fraient & 1l'esprit pour expliquer le passage d'une musculature de type sou-
che & une musculature stoloniale, A la lumilre de nos observations, nous en-

visagerons l'une et 1'autre ¢e ces hypothéses,

A - HYPOTHESE DE LA FORMATION DE NOVO DES FTERES STOLONTALES

. D'aprds 1'ensemble des résultats exposés, peu d'arguments plaident
"en faveur de cette hypothese. En effeﬁ .il'faudrais ooncevolr la ﬁfésence
dans la musculature d' éléments souchel indifférenciés, correspondant & des
myoblastes, capables, lors de la maturation génitale, d'évoluer directement
en fibres stoloniales typiques. Or, dans tous les vers immatures cbservés,
nous n'avons Jamais rencontré de tels éléments indifférenciés. L'ensemble de
la musculature n'est constitué que par des fibres musculaires,
| ~ On pourrait toutefois envisager la formation des myoblastes seule-
ment au début de la stolonisation. Ceux-ci se formeraient, solt en certains
points de la musculature et c:nstitueraient des foyers de prolifération de
ellules stoloniales, soit dans des régions non musculaires 4 partir desnuel-
) les ils migreraient et envahiralent les muscles primitifs Mais, nous n'avens
'.Jamais trouvé de myoblastes parmi les fibres de Syllis en début de stolonisa-
tion. La migration de ces éléments est encore plus hypothétique car le coe-
lome des Syllis ne contient pas de cellules libres, & 1l'inverse des Néréidiens.
On observe seulement dans le coelome de S, amica en début d'évolution, deux
massifs cellulaires du c¢oté ventral, & 1l'origine des cellules sexuelles,

On pourrait également penser & un rSle possible des cellules méso-
dermiques pariétopleurales, qul tapissent le bord interne des muscles longi-
tudinaux, Ces cellules, décrites par BOILLY (1968), envoient de nombreuses et
longues ramifications qui s'insinoant entre les fibres musculaires Jusqu'd
la membrane basale, Ces mmifications na peuvent €tre confondues avec le pé-
doncule décrit dans cert..’'nes fibres, car leur cytoplasme apparalt clair,
peu dense aux électrons, et n'estjamais en relation avec une portion contrac-
tile, située contre la basale. En outre, le cytoplasme périnucléaire de ces
cellules est différent de celul de la fibre musculaire pédonculée, car il
contient de nombreuses- inclusions diverses, de nature vacuolaire au lysoso-

mique, Au début des processus de stolonisetion, i1 faudrait égalemont admettre



Figure 24 - Différentﬂs paases schematisées de l évolution d'une fibre
musculaire de type souche en fibre stoloniale, ‘ '
l: Fibre de type souche typique. m, mitochondrie.
2 Fibre au début de son évolution. Multiplication des mi-
;tochondries et apparition de glycogéne dans le sarco-
plasme de son bord coelomique. ' ‘
Prolifération mitochondriale vers le centre de la fibre.

i
..4

Le matériel contractile est encore du type primitlf
g, glycogene.
4 : Fibre du stolon. Les mitochondries et le glycogene occu-
' pent 1l'axe, tandis que les myofilaments sont situé~ Y
'la périphérie. Les myofilaments primaires ont un diamé-
tre de 200 & 250 R, inférieur de prés de 100 A A celut
des filaments appartenant aux fibres de type souche.
5 s Fibre du stolon sénescent Les mitochondries subissent

'un gonflement important

-~






-T2 -

une certaine prolifération des éléments de la somatopleure au niveau des
zonessévolutives, Or, 1l n'en est rien car parfois on trouve des cellules
médodermiques en plus grand nombre dans des régions non évolutives, comme 1
les extrémités latérales de l'arceau dorsal par exemple.

Enfin, s'1l subsisteit encore un doute quant au rSle possible des
cellules de 1'épithélium coelomique dans 1'évolution musculaire, l'utilisa-
tion du "thorotrast" 1'a totalement levé, Nous avons vu que les cellules
somatopleurales, dont le rdle phagocytaire est trés probable, ingérent de
gressés quantités de thorium et sont ainsi marquées. Par contre, aucune fiF
bre de type souche n'est marquée, Pour les fibres en cours de transformation,
la grande majorité ne renferme aucune trace de "thorotrast". Les rares fibres
contenant une ou deux vacuoles & thorium mon*irent néanmoins que des cellules
en dédifférenciation sont peut-&tre capables d'absorber cette substance, &
1'inverse des fibres du type souche. De plus, puisque la division de certai-
nes cellules musculaires n'est peut-&tre pas & exclure, il est possible que
1'incorporation de "thorotrast" se fasse dans des cellules en mitose, comme
dans le cas des éléments germinaux. Néanmoins, la trés grande quantité de
fibres non marquées infirme leur gendse & partir de cellules de 1'épithélium
somatopleural,

L'intervention des cellules mésodemmiques, pariétopleurales, dans

la formation des fibres stoloniales ne semble donc pas envisageable.

B - HYPOTHESE DE LA FORMATION DES FIERES STOLONIALES A PARTIR DE FIBRES
ANCIENNES, DU TYPE SQUCHE.

\.
I .- BREF RAPPEL DES PRINCIPALES OBSERVATIONS ; ORIGINE DES
CELLULES STOLONTALES

Depuis les premidres manifestations de la transformation mus-
culaire, jusqu's 1l'apparition des fibres typiques du stolon, on peut distin-

guer les stades cellulaires suivante, schématisés dans la figure 24,

1 - Des cellules présentent des mttochondries en quantité su-
périeure & la normale, dans le sarcoplasme de leur bord coelomique (fig. 24,
2). Leur nucléole est plus volumineux que dans les cellules musculaires de

la souche,
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2 - Des fibres renferment de nombreuses mitochondries dans le
sarcoplasme de leur bord coelomique et quelques unes dans leur axe (Fig. 24,
3). Les myofilaments épais ort wn diamdtre de 300-350 K.

3 - Des cellules contiennent de nombreuses mitochondries axia-
les, des filaments épais de 200-250 R de diamdtre (Fig. 24, 4).

On observe donc, & un moment donné, des fibresébaractéristiques
mixtes, c'est-i-dire ayant des filaments myosiniques de 300-350 & (type sou-
che), mais possédant des mitochondries axiales (type stolonial).

Nous paxvons affirmer que ces divers stades de transformation mus-
culaire ne conduisent pas & une dégénérescence, Nous verrons que #cs proces-
sus aboutissant & une dégénérescence sont tout.d fait différents.

Par ailleurs, nous avons vu que les premidres fibres en évolution
étaient peu nombreuses, de petite taille et presque toutes situées dans la
couche externe. L'injection de leucine tritiée a confirmé cette observation,
puisque le marquage se situe, au début de 1'évolution, & la base des fals-
ceaux musculaireslongitudinaux., Ensuite 1'évolution s'étend aux cellules plus
larges des couches internes. Corrélativement, la quantité de fibres du type
souche diminue dans ces zones évolutives.

L‘origine des cellules stoloniales A partir des fibres du type sou-

che semble donc bien établie par ces observations,

IT - LES MODALITES DE LA TRANSFORMATTION

Nous envisagerons successivement les mitochondries, le glyco-

géne, les myofilaments, enfin le noyau et le probldme des mitoses.

1 -\Les mitochondries

Elles s'accroissent dans de telles proportions qu'elles
constituent la caractéristique principale de la fibre stoloniale. En micros-
cople photonique, leur présence rend l'axe de la fibre finement granuleux,
et cette observation avait été faite depuils iongtemps chez les Néréidiens .
(CLAPAREDE, 1870) et les Syllidiens (MALAQUIN, 1893).

Notre travail essentiellement morphologique ne peut évidemment ré-
soudre le probl2me trés complexe de l'origine des mitochondries. Cependant
quelques remerques intéressantes peuvent &tre faites. Les mitochondries ap-
paraissent en plus graqd nombre dans le sarcoplasme, & la fols dans la zone

périnucléaire et au niveau du bord coelomique de la fibre, Jusqu'd ses extré-
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mités. Le reticulum sarcoplasmique des bandes I ou le reticulum endoplasmique
visible seulement dans le sarcoplamme périnucléaire, ne Jouent vralsemblable-
men%uggfe direct dans leur formation, D'autre part, les mitochondries se mul-
tiplient dans des zones ou elles existaient précédemment : région périnuclé-
aire, bord coelomique de la fibre. L'axe de.la cellule musculaire, sans mito-
chondries & 1l'origine, est envahi secondairement par le chondriome provenant
des régions périnucléaire et du bord coelomique. Ces observations semblent
done suggérer une prolifération des mitochondries & partir de quelques unes
d'entre elles.

' L'hypothése de la division de ces orgenites est celle qui est ac-
tuellement la misux étayée, surtout depuis les travaux de LUCK (1963, 1965)

sur Neurospora crassa,

Enfin, ni dans la région nucléaire, ni dans le sarcoplasme du bord
coelomique, nous n'avons observé de "eciment" protéinique qui jouerait un rdle
dans la formation de mitochondries nouvelles (ANDRE, 1962 ; CLEROT, 1968).

2 - Le glycogene

Nous avons vu que le glycogéne caractérisait également,
par son abondance, la fibre stoloniale de S. amica, ainsi que la fibre épi-
toque de Nereis irrorata (DEFRETIN et WISSOCQ, 1969). Le glycogéne, sous

forme {3, apparalt dés le début de la transformation et s'accumule au cours
des stades suivants.

On peut affirmer dés maintenant, et nous y reviendrons dans le
prochain paragraphe, que la fibre en évolution de S. amica se dédifférencie,
acquiert des propriétés embryonnaires et se redifférencle en fibre stolonia-
le. Or, il a été montré que les myoblastes des muscles squelettiques ou du
coeur d'embryons de poulet (ALLEN et PEPE, 1965 ; DESSOUKY et HIBBS, 1965 ;
MANASEK, 1969), les myoblastes d'embryons de rat (BERGMAN, 1962 ; HEUSON-
STIENNON et DROCHMANS, 1967) présentaient une accumulation de glycogdne au
cours de leur différenciation, principalement & une époque relativement tar-
dive du développement, au moment d'une myofibrillogengse active, Il est frap-
pant de constater des faits du méme ordre dans les fibres de S, amica. La for-
mation du glycogéne dans des fibres musculaires embryonnaires est donc liéde
4 leur différenciation. Par contre, dans la majorité des cellules musculaires
d'animaux adultes, le glycogine est peu abondant et ne représente que moins
de 1 % environ de leur poids frais (WANSON et DROCHMANS, 1968). Ce polysac-

charide ne se trouve en sbondance que dans de rares cas, par exemple certains
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muscles cardiaques, qui sont trés riches en mitochondrles, comme les fibres
stoloniales de S. amica (REVEL et col., 1960 ; SOMMER et JCHNSON, 1969 ;
FAWCETT et Mc NUTT, 1969). Il y a d'ailleurs assez souvent une corrélation
entre la richesse en mitochondries et 1'abondance en glycogeéne déns les fi-
bres musculaires & métabolisme élevé, aux contractions extr@mement fréquentes,

D'autre part, dans une étude sur la dédifférenciation et la diffé-
renciation musculaire de régénérats de membres de tritons, LENTZ (1969) cons-
tate une accumulation de glyccgeéne lors de la dédifférencilation des fibres
anciennes, que HAY (1959), dans une étude similaire sur la régénératinn de mus-
cle d'Ambxstoma, n'avait pas signalée., Il faut toutefois souligner qu'i cette
époque, 1l était difficile de mettre en évidence le glycogéne, LENTZ, pour
dstinguer les granules de glycogéne des ribosomes se base sur leur différence
de diametre.

Chez S. amica, le glycogéne /3 est de dimension simlaire aux ribo-
somes, augsl était-11 indispensable d'employer une technique spécifique de
mise en évidence du glycogéne, Cette technique (THIERY, 1967) nous a permis
de constater 1'étrolte association des ribosomes avec les particules {Z de
glycogéne, tout au moins dans la zone périnucléaire et au début de 1'évolu-
tion. Il n'est donc pas interdit de penser que les ribosomes pulssent jouer
un rdle dans 1'élaboration du glycogéne, hypothése quil a été soutenue par
STADHOUDERS (1965) & la suite d'un travail sur la synthdse de glycogéne dans
les cellules de fole de rat avant la nalssance., HEUSON-STIENNON et DROCHMANS
(1967), sans exclure la participation du reticulum endoplasmique dans cette
synthése, pensent que les ribosomes élaboreraient les enzymes intervenant
dans le métabolisme de ce polysaccharide, & la condition toutefols qu'il y
alt quelques partiqules préexistantes, initiatrices. Récemment, VRENSEN et
KUYPER (1969) ont étudié le dépSt de glycogéne dans le foie de rats soumis
au Jjeline avant une administration de glucose et sont arrivés & la conclusion
que les ribosomes interviennent directement dans 1'élaboration du glycogéne.

D'autre part, chez S, amica, le glycogéne est formé dans des régions
ou le reticulum endoplasmique est le plus souvent absent, Ce composant cellu-
laire est trés peu développé dans les fibres musculaires de S. amica et ne
doit pas €tre confondu avec le reticulum sarcoplasmique (R.S.) des bandes I,
dont le role est de stocker le calcium nécessaire aux contractions. D'ailleurs,
le élycogéne n'est pas §ynthétisé au volsinage du R.S. Ces observations ne

peuvent donc faire penser & un rdle possible du reticulum endoplasmique, tout
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au moins chez S. amica, comme de nombreux auteurs 1l'on souvent envisagé
(PORTER et BRUNI, 1959 ; MILLONIG et PORTER, 1960 ; COIMBRA et LEBLOND, 1966 ;
DE MAN et BLOCK, 1966 ; JONES et FAWCETT, 1966 ; KUGLER, 1967). Nous n'avons
pas non plus rencontré de formations analogues aux 'corps glycogéniques"
constitués de membranes enroulées du reticulum endoplasmique lisse hypertro-
phié, associées étroitement A& des particules de glycogéne, et décrites dans
des myotubes d'embryons (HEUSON-STIENNON et DROCHMANS, 1967) ou des fibres
musculaires (FLACKS, 1968 ; GARANT, 1968).

Enfin, nous avons montré, par la technique de SELIGMAN-THIERY, que
les pérticules de glycogéne présentaient des sous-unités de 30 R environ de
diamétre, Elles semblent au départ assez peu nombreuses et laissent entrevoir
une sorte de particule sous-jacente, trés pile, non oolorée (Pl. 42, figs b
et ¢). Il est possible qu'il s'agisse d'une trame protéique conmstitutive de
chaque particule /3 (VAN GANSEN, communication personnelle). Dans des stades
plus évolués, les particules deviennent plus denses et la trame est plus dif-
ficile & voir., Dans le stolon sénescent, certaines fibres & mitochondries vo-
lumineuses, renferment des particules /3 tout & fait semblables & celles ob-
servées dans les permiers stades évolutifs et, en plus, des particules ré-
duites & la trame elle-méme (Pl. 51, figs c et d). Ces fibres ont consommé
une grande partie de leur glycogéne car il est trés peu abondant. Mais s'agit-
11 d'une véritable dégradation ou d'un artefact de coloration ? La deuxidme
hypothése semble peu vraisemblable puisque d'autres fibres du méme ver (P1.51,
figs a et b) renferment des particules trés denses, & trame invisible.

Dans ce cas, on peut donc penser que la dégradation des particules
/5 de glycogeéne se farait par élimination progressive des sous-unités suivant
un processus inverse de celui de la synthdse., Cependant, cette hypotheése dé-

coule seulement de éonstatations purement merphologiques et ne peut s'avérer
intéressante qu'a la lumidre d'autres études entreprises sur le probléme de

la synthé&se et de la dégradation du glycogéne.

3 - Les myofllaments

Les myofllaments de la fibre stoloniale sont
répartis uniquement & la périphérie, laissant la portion axiale occupéde par
les mitochondries. Nous avons vu (chapitre I) que les filaments myosiniques
avaient un diamétre nettement inférieur & celui des filaments de la fibre du

type souche, Deux hypothéses peuvent &tre formulées sur l'origine de ces fi-

laments,
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1. ces dernie®s proviennent des anciens. Dans ce cas, les filaments
myosiniques auraient subi une diminution de leur diamétre, due peut-&tre & la
réduction du nombre de leurs molécules de tropomyosine axiale, comme nous 1'a-
vons déji suggéré (premidre partie).

2. Les filaments sont tous néoformés, les anciens disparalssent.

T1 est difficile d'opter pour 1'une ou 1'autre de ces hypothéses.
Cependant, 1l semble qu'il y ait plus d'arguments favorables & la premidre
hypotheése.

S'11 s'agit de filaments néoformés, il faudrait supposer que les
anciens aient disparu, et 11 serait donc logique de rencontrer des stades de
dégénérescence filamentaire, de désorganisation des myofibrilles., Or, nous
n'avons pas trouvé d'images pouvant correspondre & une dégradation des fila-
ments, sauf dans le cas d'une véritable dégénérescence celluldre. Il est tou-
tefois nécessaire de souligner qu'une partie des filaments axiaux ont disparu.
L'épaisseur des deux couches de fibrilles dans une fibre stoloniale s'éléve
en effet & 0,5 alors qu'elle est d'environ 1,5 p dans une fibre du type
souche, Il faut donc admettre qu'il y a eu disparition des filaments axiaux
sur une épaisseur de 1y c'est-a-dire des deux tiers environ. Lors de 1'en-
vahissement mitochondrial, nous n'avens jamals observé de dégénérescence au
niveau du matériel fibrillaire axial, comme si celul-ci disparaissait sans
laisser de traces,

D'autre part, nous n'avons jamais détecté de stade de myofibrillo-
genese & la péripnérie des fibres longitudinales en évolution de S. amica ou
N. irrorata., Beaucoup d'auteurs se sont penchés sur le probléme de la myofi-
brillogendse du muscle strié trpansversalement ou du muscle cardiaque de Ver-
tébrés, & 1l'aide de la microscopie électronique (FERRIS, 1959 ; LINDNER, 1960 ;
WAINRACH et SOTELO, 1961 , BERGMAN, 1962 ; ALLBROOK, 1962 ; WEISSENFELS, 1962 ;
HAY, 1963 ; FIRKET, 1963 ; SHAFIQ, 1963 ; PRICE et Crl., 1964 ; ALLEN et PEPE,
1965 ; DESSOUKY et HIEBS, 1965 ; LE DOUARIN, 1965 ; HEUSON-STIENNON, 1965 ;
PRZYBYLSKI et BLUMBERG, 1966 ; FISHMAN, 1967 ; SPIRO et HAGOPIAN, 1967 ;
MANASEK, 1969). Récemment, AUBER (1969 a, b), dans une étude trés apprcffondie
sur les fibres de nymphes d'Inscctes et d'embryons de Vertébrés, a montré que
les premidres manifestations de la myofibrillogengse correspondent & 1'appa-
rition de faisceaux de filaments initiaux de 50 R de diamdtre, Puis, se for-
ment les filaments d'actine et de myosine et les stries Z, Ces premidres
ébauches des myofibrilles apparaissent dans le sarcoplasme périphérique. Nous

n'evons pas observé de processus semblables chez S, amica. Cependant, des
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résultats obtenus sur la myofibrillogenégse des fibres & double striation obli-
que chez N, irrorata, nous permettent d'apporter un argument, indirect certes,
mais important en faveur de la premiére hypothése. Il nous est donc nécessaire
ici d'anticiper un peu sur ces résultats que nous exposerons dans la troisiéme
pertie, Nous avons entrepris une étude sur 1l'origine des muscles parapodiaux

hétéronéréidiens (comparables aux fibres stoloniales de S. amica) de N. irro-

rata . L'cbtention de stades prézoccs de la formation de ces fibres nous a per-
mis de constater qu'slles résultaient d'une prolifération cellulaire & pertir
d'é1éments anciens. Il s'agit dong en partie d'une néoformation, Les processus
évolutifs ne sont pas tout & fait comparables & ceux des fibres longitudinnles,
Nous avars cartsteté 1a présence de nombreux ribosomes et polyribosomes le long des
filaments en élaboration, comme quelques auteurs 1'ont observé dans la myofi-
brillogenése de divers muscles strids transversalement (ALLEN et PEPE, 1965 ;
HEUSON-STIENNON, 1965 ; FIRKET, 1963). Il semble donc qu'il y ait interven-
tion de¢ ribosomes dans la genése des filaments de fibres hétéronéréidiennes
néoformées, On peut penser que dans les fibres en dédifférenciation de S. ami-
ca, le méme mécanisme présiderait & la formation de nouveaux filaments. Or,
en dépit de nombreuses investigations, nous n'avons jamals rencontré de ri-
bosomes ou'de microtubules prés des filaments des fibres en dédifférenciation,

ce qui laisse supposer qu'il n'y a pas gendse de nouveaux filaments.

4 -Les noyaux. Le probléme des divisions des fibres.

Le noyau des cellules en évolution présente un nucléole
plus volumineux que celui des fibres quiescentes. En méme temps apparalssent
de nombreux ribosomes, mélés et plus ou mecins masquée par les particules
de glycogéne, dans le sarcoplasme périnucléaire principalement. L'augmentation
de taille du nucléole, corrélative d'un accroissement de la quantité de ri-

bosomes, correspon& & une synthése active de protéines. Cette phase d'activa-
tion se manifeste dans des cellules en voie de différenciation rencontrées
dans les tissus embryonnaires ou les tissus en prolifération active tels
que les blastémes de régénération,

4 Dés les stades 1 et 2, le nombre de noyaux augmentaidans les zones
évoltives, Nous avons signalé des groupes de deux ou plusieurs noyaux alignés,
appartenant & des cellules distinctes (Pl. 37, figs b et ¢ ; Pl, 43, fig, a).
Cette observation n'a jamals été faite chez des individus immatures. Nous
n'avons pas vu de mitoses, mais il est hautement probable que des divisions

cellulaires aient lieu; qui affecteralent principalement les jeunes éléments
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de 1l'assise externe, Nous avons en effet montré des groupes de deux ou trois
cellules de llassise externe dont les noyaux étalent situéds dans le méme plan
de ooupe (Pl.43, fig. b). Souvent, lorsque les noyaux étaient situés dans 1.
couche la plus interne, ils appartenaient & des fibres de la strate externe

et étaient reliés i celles-ci par une sortede nédoncule (Pl. 41, fig. a). Les
Jeunes é1léments musculaires de 1l'assise sous-épidermique sont déja différenciés
pulsqu'ils renferment des myofilaments le plus souvent bien agéncés en myofi-
brilles, Mais, 1'état de différenciation n'est pas obligatoirement incompati-
ble avec la mitose. Des travaux récents ont montré que des cellules bien dif-
férenciées peuvent subir des mitoses : des cellules chromaffines de la medullo-
surrénale du trés Jeune rat, différenciées et méme innervées, sont capables

de se diviser activement, en gardant leur synapses (GRINZPAN-WINOGRAD, 1969) .
HAY (1968) insiste sur le fait que des cellules différencides comme les chondrio-
blastes, les cellules Lépatiques ou glandulesires, les fibres musculalres lisses
ot cardiaq¥$seggngoﬁgpggsgibgg zgedégésgifoses affectent les jeunes éléments

de la couche externe des falsceaux musculalres. Ainsi, chez S. amica, 1'état
différencié des fibres uniclédes ne semble pas incompatible avec leur division,
& la condition qu'elles soient jeunes., La notion d'8ge a peut-&tre plus d'im-
portance qué celle de différenciation pour la division des cellules musculai-
res de S. amica.

Récemment, pour essayer de mettre en évidence des mitoses dans la
musculature longitudinale, nous avons injecté de la colchicine chez des S. amlca
au stade O, Malheureusement les résultats ont été négatifs. Mais, cela n2 si-
gnffie nullement que les mitoses n'existent pas. Il serait en effet nécessaire
de tester différentes doses de ce produit et de rechercher les moments de 1'é-
wlortion les plus favorables & 1'injection., Une telle étude nécessite évidem-
ment un grand nombré de Syllis, que nous n'avions pas & notre disposition a

1'époque de 1'expérience.

III - LA DEDIFFERENCIATION

De 1'pnsemble des résultats obtenus, on peut admettre, en sché-
matisant, que les fibres passent par deux étapes successives pour parvenir au
stade final,

1 - La cellule musculaire présente quelques mitochondries dans
le bord coelomique, un nucléole volumineux, des ribosomes et du glycogéne dans

le sarcoplasme périnucléaire et du bord celomique (Fig. 24, 2),



- 80 -

2 - On assiste A une extension de ces processus. Quelques
mitochondries axiales apparaissent (Fig. 24, 3), Les filaments épais sont

encore du type souche.

3 - Les mitochondries sont axiales, les filaments myosiniques
périphériques sont du type stolonial (200-250 A) (Fig. 24, 4),

A aucun moment, on n'observe la présence, dans la mdsculature, de
cellules de type embryonnaire, sans filaments, au cytoplasme réduit. On ne
distingue pas de cellules ayant perdu une grande partie de leurs é1éments par
cytolyse (nous n'avons pas observé de cytolysomes) ou ayant subi des trans-
formations de certains de leurs organies, comme BOILLY (1968) a pu le consta-
ter dans les cellules épidermiques cicatricielles de S. amica amputés.

S'agit-11 d'une véritable dédifférenciation ? Avant d'en discuter,
11 n'est pas inutile de rappeler ici les rares cas de dédifférenciation mus-
culaire déerits & la fols chez des Insectes, au cours de la mue et chez des

Amphibiens, au cours de la régénération. Chez 1'Hémiptére Rhodnius prolixus,

les muscles abdominaux, Intersegmentaires, subissent des dédifférenciations et
différenciations répétées, en relation avec le cycle de mue (WIGGLESWORTH,
1956). Récemment, plusieurs travaux similaires, en microscopie électronique
(AUBER~-THOMAY, 1967 ; WARREN et PORTER, 1968 : TOSELLI et PEPE, 1968 a et b)
ont montré qu'a la fin des processus iuvolutifs, les fibres musculaires sont
réduites & 1l'état de cellules fripées ; le cytoplasme et le noyau diminuent
de volume, les myofibrilles disparaissent. Dans les muscles de membres en ré-
génération de larvss d'Ambystoma (HAY, 1959) ou d'adultes de Triturus (HAY,
1968 ; LENTZ, 1969), la dédifférenciation conduit & la formation de cellules
mésenchymateuses, % ribosomes relativement nombreux, & noyau volumineux, sans
aucune trace de matériel myofibrillaire.

En conséquence, selon HAY (1959, 1968), la dédifférenciation impli-
que non seulement la disparition d'éléments structuraux cellulaires, mais aussi
1'acquisition de certaines caractéristiques embryonnaires : noyau arrondi avec
nucléqle volumineux, accrolssement du rapport nucléocytoplasmique, augmenta-
tion des ribosomes likres, corrélative d'une synth®se élevée de protéines.

Pour ce méme auteur, cette définition est suffisante et 11 n'est pas nécessaire
de faire intervenir la notion de pluripotentialité des cellules dédifférencides
(BLOOM, 1937).
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En ce qul concerne la fibre musculaire de S. &mica, la définition
s'applique en partie, puisqu'il y a disparition d'anciens éléments et acqui-
sition de caractéristiques embryonnaires. Cependant, & aucun moment, on ne
trouve la présence, dans la musculature,de cellules de type embryonnaire,
sans filaments, au cytoplasme réduit. La cellule n'aboutit pas & un stade in-
différencié, Faut-1il donc, en 1l'absence de ce stade, exclure le terme de dé-
différenciation pour caractériser 1'évolution de la fibre musculaire de S.
amica ? Nous ne le pensons pas, car la cellule subit, d'une maniére synchro-
ne, une dédifférenciation et une redifférenciation. Les deux processus ne se
succddent pas, mails sont simultands, ce qui exclut le stade d'indifférencia-
tion totale,

D'autre part, la définition de HAY est purement morphologique. Tent
que nous n'aurons pas plus de .renselgnements physiologiques et biochimiques,
la définition sera incompldte et d'autant plus imprécise. WEISS (1939, 1949)
a créé le terme de "modulation" pour caractériser les changements importants
qui peuvent intervenir dans la morphologle et la structure de certaines cel-
lules bien différenciées. Ainsi, des cellules de Schwann en culture de tissus
peuvent prgndre divers aspects (formes de fuseau, de macrophage, de monocyte,
ete...) qui sont réversibles suivant les conditions environnantes. Dans le
cas des fibres musculaires de Syllidiens ou de Néréidiens, les transformations
cellulaires sont déclenchées par une modification hormonale du milieu interne
(DURCHON, 1952, 1959), mais il est peu probable que les cellules engagées
dans la vole de 1l'évolution stoloniale puissent retourner i leur état initlal,

Actuellement, nous croyons donc pouvolr désigner par le terme de
dédifférenciation une partie de 1'évolution musculaire de S, amica.

\\



CONCLUSION

Beaucoup d'arguments plaident en faveur de 1'hypothése de la dif-
férenciation des fibres stoloniales & partir des fibres primitives, L'évolu-
tion est telle qu'il y a passage progressif de la cellule du type souche &
la cellule stoloniale. La disparition d'anciens organites est synchrone de
la synthése de nouvelles structures., Bien que la cellule musculaire ne par-
vienne pas & un état totalement indifférencié, embryonnaire, on peut néan-
moins affirmer qu'une partie des processus correspond bien & une dédifféren-
ciation, car 11l y a dégradation de certains éléments et acquisition de carac-
téristiques embryonnaires. En réalité, ce stade d'indifférenciation totale
n'apparalt pas en raison de la simultanéité de la dédifférenciation et de la
redifférenciation. Il n'y a pas succession des deux phénoménes, comme dans
les cas décrits jusqu'd présent.

Nous verrons que cette transformation musculaire chez S. amica est

trés comparable & celle qui se déroule chez N, irrorata,
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CHAPITRE V

LA DEGENERESCENCE

INTRODUCTION

I1 est parfois difficile de faire la distinction entre des stades
de dédifférenciation et de dégénérescence mais, chez 3. amica, la destruction
musculaire ne peut &tre confondue avec la dédifférenciation,

Chez les S. amica en stolonisation expérimentale ou naturelle, la
dégénérescence musculaire se déroule suivant deux modalités différentes. Dans
la premiére, i1l y a persistance pendant une longue période, des fibrilles et
surtout des filaments. Corrélativement, la fibre se fragmente en trongons
plus ou moins fusiformes ou sarcolytes. Cette garcolyse ne semble se produire
que dans les fibres du type souche. La deuxiéme modalité consiste en une dis-
parition précoce des éléments contractiles et leur remplacement par une sub-

stance homogéne, granuleuse. La fibre ne semble pas se scinder en corps fusi

formes. Enfin, les fibres subissant cette lyse sont & la fois du type souche

et stoloniales,

Nous décrirons successivement ces deux processus de dégénérescence

musculaire,

OBSERVATTONS

I - IA SARCOLYSE PAR DISPARITION TARDIVE DES FILAMENTS

La dilacération des muscles de S, amica traités & la glycérine
permet parfois d'isoler des corps fusiformes, renfermant le plus souvent des
fibrilles, Il n'est paB rare de trouver de tels fragments réunis en groupes
de quatre ou cing par un mince filament (Pl. 52, fig. b). Sans aucun doute,
ces éléments 1solés ou en chapelet proviennent de fibres musculaires en dégé-
nérescence et correspondent tout & fait aux sarcolytes décrits chez diverses
Annélides par A, PRENANT (1929) et chez les Néréidiens en particulier, par
DEHORNE (1922 a et b) et DEFRETIN (1949).

Au microscope électronique, parmi les fibres longitudinales de
S. amica, le plus souvent au niveau de la couche la plus interne, on rencontre

quélquefois des masses arrondies en coupe transversale (Pl, 56, figs ¢ et 4),
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fusiformes en coupe longitudinale (Pl, 56, fig. a). Ces masses d'aspect fusi-
forme correspondent trds certalnement aux sarcolytes isolés aprés glycérina-
tion, d'autant qu'ils renferment tous les éléments des cellules musculaires.
La plupart, en effet, présentent des sections transversales de myofilaments
et des tubules comparables A ceux du reticulum sarcoplasmique (R.S.) ainsi
que des stries denses aux électrons assimilables aux éléments Z (Pl, 56, figs
a, b et ¢)., Toutefols, la striation régulidre en bandes A et i a disparu, et
les filaments ont perdu kur orientation primitive, comme on psut le constater
sur certaines coupes longitudinales (Pl. 56, fig. a). On peut aussi rencon-
trer, par endroiss, un feutrage de trés fins filaments et une sorte de réseau
irrégulier (Pl. 56, fig. a). Certains sarcolytes ne contlennent plus que de
nombreuses sections arrondies quil pourraient corrsspondre & des myofilaments
résiduels (Pl. 56, fig. ¢).

Chez S. amica, les sarcolytes sont le plus souvent englobés & 1'in-
térieur de cellules mésodermiques de la périetopleure (Pl. 56, fig. c¢) qul

ont vraisembbblement un rdle phagocytaire. Nous avons vu précédemment que

ces cellules absorbalent de fortes quantités de thorium,

I1 est & souligner dés maintenant que ces fragments musculalres ne
contiennent‘que trés peu de mitochondries et ne semblent donc provenir que

des fibres du type souche.

IT - LA SARCOLYSE PAR ELIMINATION PRECOCE DU MATERIEL CONTRACTILE

Celle-ci, & l'inverse du cas précédent, affecte les fibres du

type souche ou stolontal.

1 - Sarcolyse dans les fibres du type souche au cours de la

\
‘stnlonisation

Nous envisagerons d'abord les divers stades de cette dégé-
nérescence, puis la répartition des fibres en involution dans la musculature
longitudinale,

a) Les différents aspects de 1'involution (Fig. 25).

Parmi des fibres d'apparence normale, on peut parfols
distinguer des cellules musculaires ayant certaines particularités : diminu-
tion assez nette du nombre de sections de filaments épals par bande A et pré-
sence d'une mince lame'corticale de substance finement granuleuse (Pl. 57,
fig. a), Cette substance ne peut €tre confondue avec les faisceaux de fins

' filaments, rencontrés par endroits entre ks myofibrilles et le sarcolemme,
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et comparables & ceux des prolongements du bord externe des fibres (chapitre
I). I1 s'agit d'une substance homogéne dans laquelle on ne déodle~pas la pré-
sence de filaments, ni sur coupes transversales, ni sur cupes longitudinales,

Trés rapidement, cette substance homogéne apparalt au sein des ban-
des A (Pl. 57, fig. b). Le nombre de filaments épais diminue. Mais, les vé-
sicules sous-sarcolemmiques, les éléments Z et du R.S. subsistent. Les mito-
chondries conservent une structure apparemment normale. La cohésion des cel-
lules présentant cet aspect s'affaiblit. On peut en effet observer assez sou-
vent .un mince espace entre deux fibres contigués (Pl. 57, fig. b), alors que
les cellules normales sont intimement accolées (Pl. 57, fig. a). Ensulte, le
nombre de filaments épais continue & décroltre, et, & leur place, on rencontre
quelques traces denses et de dimensions supérieures aux myofilaments myosi-
niques (Pl, 58, figs a et b)., Leur forme est assez irréguliére, vaguement ar-
rondie ou allongée. La régularité entre bandes A et I a tendance & s'estomper
(P1. 58, fig, a). A 1'intérieur des bandes I, les éléments Z, comme les tu-
bulés du R.S. diminuent en quantité notable. Les tubules du R.S. qui subsis-
tent présentent un contour irrégulier, fripé (Pl, 58, figs a et b), La dis-
sociation des fibres est de plus en plus marquée. On peut remarquer de larges
espaces entre certaines d'entre-elles (P1. 58, fig. b). Les évaginations en
doigt de gant des fibres normales (chapitre I), qul ont vraisemblablement
pour r6le de renforcer la cohésion des cellules, ont compldtement disparu.
Parfois, on note la présence de plusieurs sarcolemmes accclds, ressemblant
& des figures myéliniques (Pl, 58, fig. c). Celles-ci ne semblent pas &tre
des artefacts de fixation, car elles ne se trouvent qu'entre des fibres en
dégénérescence., D'autre part, la fixation osmique seule ou la double fixation
glutaraldéhyde-acide osmique, les met en évidence.

Ensuite,‘les traces irrégulidres dans les bandes A disparaissent,
de méme que les éléments Z. La substance homogine remplit alors la presque
totalité de la fibre musculaire, et vue & un grossissement élevé, ne semble
présenter qu'une sorte de feutrage de fines granulations (Pl, 59, fig. a);
tout & fait comphrable & celul des stades précédents.

Les fibres & substance homog®ne se vacuolisent ensuite et sont re-
poussées vers le coelome (Pl. 59, fig. b). Nous ne pensons pas qu'elles puis-
sent &tre phagocytées par les cellules pariétopleurales, car nous ne les
avons Jjamais observées & 1l'intérieur de leur cytoplasme, & 1'inverse des sar-
colytes fusiformes, Par contre, en ouvrant le coelome de vers glycérinés,

_nhous avons parfols rencontré des paquets de fibres d'aspect trés particulier.



Celles~cl se caractérisent par une atténuation considérable de leur striation,
c'est-a-dire des myofibrilles (Pl., 59, fig. c¢), ou par une absence totale de
striation (P1l, 59, fig. d), & l'observation au contraste de phase., Comme les
fibres, issues de la musculature longitudinale des mémes vers, présentent une
nette striation oblique, nous pouvons considérer que 1'absence de myofibrilles
dans les fibres de la cavité coelomique est réelle, et non due au traitement
par la glycérine. Nous croyons donc pouvoir rattacher les cellules musculai-
res sans striation, aux fibres & substance granuleuse, décrites en microsco-
pie électronique, Nous n'avons jamals observé 1la fragmentation de ces cellu-
les en corps fusiformes comme dans le cas de la sarcolyse du premier type.
Ces fibres continueraient donc & dégénérer sans se trongonner en sarcolytes
et sans sublr de phagocytose par les éléments mésodermiques pariétopleuraux.
Il est & noter que les ritochondries (Pl., 59, fig. a), comme le
noyau, conservent encore leur forme et leur structure & un stade de dégéné-

rescence avancé de la fibre,

b) La répartition des fibres en dégénérescence dans la

e e e - - - - — - - - - —— ——— - - - - - - -

. Dorsalement et ventralement, dans les zones évolutives,
on peut observer de nombreuses sections de fibres en dégénérescence, présen-
tant des restes de bandes A et I et renfermant une substance granuleuse (P1l.
60, fig. a). Parmi ces fibres en dégénérescence, se trouvent des fibres du
type souche et d'autres en voie d'évolution (Pl, 60, fig, a),

Mals,on rencontre aussi des cellules musculaires dégénérescentes
dans des réglons non évolutives, telles que, par exemple, 1l'axe médiodorsal
du Syllis, prés du mésentére soutenant le vaisseau sanguin dorsal (Pl. €0,
figs b et c). \

2 - La dégénérescence des fibres stoloniales (Fig. 26)

Chez certains Syllis, & des stades avancés de la stoloni-
sation, quelques fibres stoloniales présentent, & la place des myofibrilles
corticales, une substance homogene, granuleuse (Pl. 61), comparable i celle
des fibres normales en involution., Par ailleurs, les mitochondries semblent
normales et sont entourées par des granulations /3 de glycogene,

Nous avons retrouvé, chez des stalons bien formés (stade 6), mals
encore attachés & la souche, des fibres stoloniales montrant tous les aspects

d'involution que nous venons de déerire au sein des cellules musculaires du
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type scuche, Puilsque les phénoménes sont comparables, nous rappellerons trés
bri¢vement les étapes de cette dégénérescence de la fibre stoloniale.

Au début, le nombre de filaments épais diminue et une substance gra-
nuleuse appara’t dans les myofibrilles (Pl. 62, figs a et b). Cette substance
envahit alors toutes les bandes A, Il ne subsiste plus que des vestiges de
bandes I et de tubules du R.S. (P1, 62, fig. b). On peut aussi rencontrer i
ce stade quelques traces sombres, plus ou moins arrondies, A fort grossisse-
ment, la substance homogéne a le m@me aspect que celle des fibres du type
souche en involution (Pl, 63, figs a et b). Enfin, toute la périphérie de la
fibre stclceniale est occupée par la substance granuleuse (Pl, 63, figs b et ¢).
Les cellules se séparent les unes des autres, et un certain nombre de wvacuoles
apparaissent scus le sarcolemme (Pl, 63, fig. c¢). Cependant 1'axe des fibres
contient des mitochondries & structure normale, du glycogéne en assez grande
quantité, des dictycsomes (Pl, 63, fig, c¢). Le ncyau est toujours veclumineux,
mals, & la place du nucléole, i1 renferme une masse granuleuse, plus ou moins
dense selon les régions, et, dans le nucléoplasme, des fibrilles plus ou mcins
larges, anastomosées (P1l, 63, fig, c). Cette structure nucldéaire est différente

de celle des cellules stoloniales normales.
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DISCUSSION

I1 est iIntéressant de souligner que A, PRENANT (1929) n'avait pas
observé d'histolyse musculaire chez les Syllidiens, en particulier dans leurs
stolons, En réalité, il s'avére extrmement difficile de détecter, par 1'his-
tologie classique, une dégénérescence musculaire chez ces Annélides, D'une
part, le nombre de sarcolytes est assez faible, méme pendant la stolonisaticn,
et leurs dimensions sont réduites., D'autre part, chez beaucoup d'autres espé-
ces d'Annélides Polychétes, comme celles appartenant & la famille des Néréi-
diens, les sarcolytes tombent dans le coelome et sont trés fréquemment mélés
aux éléocytes qul les phagocytent, Chez les Syllidiens, au contraire, les sar-
colytes semblent rester & 1'intérieur de .la musculature. Ceci est trds compré-
hensible puisqu'ils sont trés certainement phagocytés par les cellules pariéto-
pleurales de 1'épithélium coelomique qul recouvre les failsceaux musculalres.
Il n'y a d'ailleurs pas, chez cette famille, de cellules libres dans le coe-
lome en dehors des éléments germinaux. Les anciens auteurs, ayant vraisembla-
blement recherché des débris musculaires dansle coelome en ont conclu que la
sarcolyse était absente.

Dans cette discussicn, nous montrerons d'abord que les phénomeénes
correspondant au second type de dégénérescence ne peuvent &tre confondus avec
la dédifférenciation. Ensuite, la comparaison entre la lyse musculaire de 8.
amica et celle rencontrée chez diverses Annélides et autres Invertébrés nous
permettra de situer cette dégénérescence dans un cadre plus général, Nous en-
visagerons enfin le probldme de la phagocytose, liée 2 la lyse musculaire et
terminerons par quelques considérations sur le déterminisme de cette dégéné-

rescence,



Figure 25 = Schémas de la dégénérescence d'une fibre de type souche.
1 : Fibre normale, avant la dégénérescence.
2 ¢ Diminution du nombre de filamenis épais au nivecau des
"bandes A (A) et formation d'une substance granuleuse
(s.g), au sein des bandes A et sous le sarcolemme,
I, bande I. ‘
3 ¢ Apparition de "taches" denses aux électrons, au niveau
des anciennes bandes A. | '
4 3 Dégénérescence avancée, Résidus de bandes I et de re-

ticulum (r.s). v,” vacuole.

" Figure 26 - Schémas de la dégénérescence d'une fibre de type stolonial.

oot

Les abréviations sont identiques & celles de la Figure 25.
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I - LES PROCESSUS DECRITS DANS IA DEGENERESCENCE AVEC APPARITION
D'UNE_SUBSTANCE HOMOGENE NE CORRESPONDRATENT-ILS PAS A UNE
DEYTFFERENCIATION ? .

Rappelons tout d'abord le déroulement de cette dégénérescence,
dont nous avons schématisé les différentes phases dans la figure 25 pour le
muscle normal, dans la figure 26 pour le muscle stolonial., Ces phases, dans
les deux types de fibres, sont superposables., Dans les deux cas, on trouve
une cellule dont le matériel fibrillaire est complétement remplacé par une
substance homogene, finement granuleuse. La composition de cette substance
nous est inconnue. Peut-8tre résulte-t-elle de la dégradation des molécules
de myosine et d'actine, pulsque son apparition est corrélative de la dispa-
rition des myofilaments. De plus elle est sculement limitée au metériecl contrac-
tile, car elle est situde & 1l'emplacement des myofibrilles corticales de la
fibre du stolon et n'envahit pas la zone axlale.

Mais, les processus décrits correspondent-ils & une dégénérescence
ou & une dédifférenciation ? On pourrait en effet supposer que les fibres du
typé stolonial sont issues des fibres a contenu homogéne, L'axe de ces der-
niéres seralt envahl par de ncmbreuses mitochondries. La substance granuleuse
ne subsisterait plus qu'a la périphérie. Enfin, les filaments d'actine et de
myosine seralent synthétisés au sein de cette substance, Dans ce cas, la suc-
cession des stades décrits, de méme que les schémas de la figure 25 devraient
8tre inversés, Mals, trop d'arguments s'opposent & cette hypothdse. D'une part,
comme nous 1l'avons déerit précédemment, dés le début de la transformation des
fibres, lorsque les mitochondries se multiplient, les myofilaments subsistent.

D'autre part, nous avons montré que les fibres & contenu granuleux
se encontraient également daps les zones non évolutives., S'il s'aglsaait de
cellules en dédifférenclation, elles ne devraient logiquement se situer que
dans les réglons évolutives et non ailleurs. Enfin, nous avons déj)a signalé
que le nombre total de cellules musculaires diminuait chez le stolon par rap-
port & 1'animal immature. Il faut donc admettre une disparition d'un certain

nombre de fibres Qu type souche et stolonial,
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IT - COMPARAISON ENTRE LES DEUX TYPES DE SARCOLYSE DECRITS CHEZ

S. AMICA ET CEUX MIS EN EVIDENCE, PAR L'HISTOLOGIE CLASSIQUE,
CHEZ D'AUTRES ESPECES D'ANNELIDES POLYCHETES

Nous avons considéré qu'il existait deux modélités de destruc-
ticn musculaire chez S. amica.

Dans la premiére, la fibre en histolyse se transforme en une succes-
sion de portions étranglées et dilatées (Pl., 52, fig. b). Ensuite, les sarco-
lytes s'isolent les uns des autres et sont anucléés, De tels aspects sont trés
comparables & ceux décrits par DEHORNE (1922 a et b), A. PRENANT (1929),
DEFRETIN (1949) chez les Néréidiens, Nous-mémes avons observé dans le coelome
de N. irrorata, en épitoquie, des corps fusiformes présentant une fibrillation
nette, La striation, selon A. PRENANT (1929) peut m3me devenir plus marquée dans
les sarcolytes des Serpules en particulier, DEHORNE (1922 a et b) et DEFRETIN
(1949) constatent que les strics sont encore visibles dans des débris musculai-
res phagocytés par les éléocytes. DHAINAUT (1966), par une étude en microscopie
électronique chez N, pelagica, signale'que des sarcolytes en vole de digestion
par des éléocytes contiennent encore de nombreux filaments épais., Ainsi, les
fibrillcs et surtout les filaments, sutsistent Jusqu'd un stade avancé de la
sarcolyse du premier type. Chez les Néréidiens et les Serpuliens, il existe
done decs processus sarcolytiques comparables A ceux déerits chez S. amica.

En est-1l1 de mCme en ce qul concerne le deuxidme mode d'involution
conduisant & la constitution de cellules 2 contenu homogéne ? Chez les Néréi-
diens, DEHORNE (1922 a et b) et DEFRETIN (1949) décrivent uniquement une in-
volution du premier type, avec formation de fragments striés et anucléés, Par

contre, A, PRENANT (1929), grice & une étude approfendie chez Serpula vermicu-

laris, considére qu'il existe deux types de sarcolytes ®ien différents. Les

uns sont des fuseaux basophiles, dont la striation est trés nette. Les autres
acquigérent une forme sinueuse puis s'arrondissent, perdent toute trace de stria-
tion, deviennent acidophiles, réfringents, et prennent un éclat cireux. Chez

N. irrorata, nous constatons également la présence de deux modalités de dégéné-
rescence, En particulier, dans les couches muscuhires les plus internes du ver,
se trouvent des fibres en forme de S, en sectlon transversale, acldophiles et
‘réfringentes, fibres qui n'ont pas été décrites par DEHORNE (1922 a et b), ni
par DEFRETIN (1949). Or, leur observation en microscopie électronique montre
qu'elles sont entitrement remplies d'une substance granuleuse, homogéne, compa-

rable & celle des fibres en histolyse de Syllis.
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Tl est donc intéressant de constater que les deux aspccts dégénéra-
tifs décrits chez S. amica ne semblent pas particulier a cette espéce, mais
sont répandus dans la classe des Annélides Polychétes., Evidemment, 1l serait
nécessaire d'effectuer une étude ultrastructurale chez Serpula afin d'assimi-
ler d'une manidre définitive les modalités décrites chez cette éspéce, en mi-
croscople optique, & celles se déroulant chez S. amica. Néanmoins, les consta-
tafions faites chez N. irrorata laissent présager un résultat positif.

Par ailleurs, A. PRENANT (1929) émet l'hypothése d'une relation pos-
sible entre lea deux modes de sarcolyse. Il envisage notamment la possibilité
de la formation de sarcolytes striés a partir de sarcolytes acidophiles et ci-
reux. Nous pensons au contraire que si 1l'un des types aboutit & l'autre, le
sens est plutdt inverse. En effet, chez N, irrorata, nous abservons parfois la
disparition d'une partie des éléments contractiles et leur remplacement par
une substance gquelque peu granuleuse, ce qui représmnterait un stade intermé-

disire entre les deux sarcolyses, Mals 11l faut souligner que ces observatlons

ont été seulement faltes dans les muscles parapodiaux hétéronéréidiens.

IIT - COMPARAISON AVEC DES PHENOMENES DE DEGENERESCENCE MUSCULATRE
DECRITS CHEZ D'AUTRES INVERTEERES

En général, lescas de dégénérescence décrits en microscople élec-
tronique sont peu fréquents et sont le plus souvent caractérisés par la désor-
ganisation suivie de la disparition des éléments contractiles, sans apparition
d'une substance\semblable & celle observée chez S. amica,

Les aépects les plus proches de l'nvclution musculaire de S. amica
se rencontrent dans les fibres musculaires de pattes en régénération chez un
Insecte (BULLIERE, 1968).La fibre musculaire se fragmente en 1lots contenant
des myofilaments désorganisés, au sein d'une substance homogéne, Cependant,
selon BULLIERE, 1l ne s'agit pas de dégradation mais de dédifférenciation,

car les Tlots s'organisent autour d'un noyau pour former de nouvelles cellules,

IV - LA PHAGOCYTOSE

Si tous les débris musculaires ne sont peut-&tre pas la proile
de certaines cellules leucocytaires, la phagocytose n'en existe pas moins et
n'est pas simplement un "épiphénoméne contingent et accessoire", comme 1'a
prétendu A, PRENANT (1929). DEHORNE (1922 a et b), ROMIEU (1923), DEHORNE et
DEFRETIN (1933) ont trés nettement montré le rSle phagocytaire des éléocytes
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de la cavité coelomique des Néréidiens., DHAINAUT (1966), comme nous 1'avons
déja indiqué, a démontré d'une fagon indiscutable, par une étude en microscopile
électronique, la présence de fragments musculaires & 1'intérieur a'éléocytes.
Chez S. amica, les sarcolytes du premier type sont le plus souvent
situés a 1'intérieur de cellules mésodermiques pariétopleuréles. Or, BOILLY
(1969) et nous-mémes avons montré le rdle phagocytaire de ces éléments, par
injection de "thorotrast". Le thorium s'accumule dans les cellules de 1'épithé-
lium coelomique, Il est donc probable que ces cellules Jouent le méme rdle que
les éléocytes des Néréidiens. Cependant, le nombre de cellules péritonéales
reste constant au cours de la stolonisation, alors que la quantité d'éléocytes

s'acerott considérablement au cours de 1'épitoquie.

V - LE DETERMINISME DE LA LYSE MUSCULAIRE

Celui-ci est inconnu. Deux hypothéses ont été formulées, mais
elles fournissent une explication trop superficielle, qui falt seulement re-
culer le probléme. La prehidre falt intervenir la notion de lyocytose (ANGLAS,
1900). Il y aurait action lytique & distance, de la part de certains leucocytes.
Dans la seconde, il y aurait autolyse de la fibre elle-méme, sans intervention
de leucocytes, qui n'attaqueralent que des fibres déja dégénérescentes (DEHORNE,
1922 a et b), Ces deux hypothéses n'élucident donc pas la cause profonde, géné-
rale de la destruction musculaire.

Cependant, comme A. PRENANT (1929) et DEHORNE (1922 a et b) 1l'ont
montré, 1l existe trés vraisemblablement un rapport étroit entre la sarcolyse
et la maturation génitale. Le plus souvent, ce sont les animaux en évolution
sexuelle qui renferment le plus de sarcolytes. On salt que des facteurs endo-
crines interviennent dans 1'épitoquie des Néréidiens (DURCHON, 1952, 1960),
peut-&tre aussi dans la stolonisation des Syllidiens (DURCHON, 1959 ; DURCHON
et WISSOCQ, 1964), dans la sexualisation d'autres Annélides, comme les Aréni-
coles (HOWIE, 1962). Des influences hormonales sont donc trés certainement en
cause dans le déterminisme de la dédifférenciation comme dans celul de la sar-
colyse. Mais ce n'est sans doute pas le seul facteur, puisque A. PRENANT (1929)
a montré qu'une dégénérescence musculaire prononcée pouvait se rencontrer chez

des exemplaires asexués de Potamilla torelli et Sabella sp.

Il subsiste néanmoins une question & laquelle 1l est difficlle de
répondre : pourquol existe-t-il deux types différents de sarcolyse ? Il est

possible que le premler type, avec conservatlon des fillaments, corresponde
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& un processus normal d'élimination des vieilles cellules. Nous 1l'avons en
effet rencontré & la fois chez les vers immatures et sexués, Cependant, chez
les Néréidiens, ce phénoméne s'accentuerait au moment de 1'épitoquie. Quant
au second type de sarcolyse, avec apparition d'une substance homogdne, puis-
qu'il ne semble se produire qu'au moment de la reproduction et affecte les
céllules de type souche et transformées, 1l serait 1ié plus directemmnt aux
changements de composition du milieu intérieur des vers.

Enfin, des études portant sur 1'aspect de fibres sectionnées expé-
rimentalement par amputation de segments pourraient tres certainement fournir
de précieux renseignements sur le déterminisme et les modalités de la dégéné-
rescence, BOILLY (1968) a ainsi montré, dans les segments précéc art la zone
d'amputation des S. amica, la présence de sarcolytes dont les uns présentaient
des filaments, les autres quelques éléments & structure lamellaire, au sein

d'un cytoplasme assez homogeéne,

QONCLUSION

Le premier mode de sarcolyse conduit & la fragmentation des fibres
en corps fusiformes, & filaments persistants, et correspondrait & une élimina-
tion normale des viellles cellules., Le second, par contre, aboutit & une sar-
colyse par apparition d'une substance granuleuse et homogéne dans des fibres
du type souche ou stoloniales, uniquement au moment de la stolonisation. Cette
deuxi®me modalité serait peut-8tre déclenchée par des modifications hormonales
du milieu coelomique du Syllis, La dégradation de ces fibres musculaires per-
mettrait peut-8tre la libération de substances qui seraient réutilisées par
d'autres cellules.

Si cette étude en microscopie électronique a permis de préciser da-
vantage les processus de dégénérescence musculaire, qui n'avalent d'ailleurs
pas été observé8 auparavant chez les Syllidiens, elle reste néanmoins insuf-
fisante, Bien que nous ayons observé, chez N, irrorata, des phénoménes compa-
rables, que nous décrirons dans le chapitre VI, il serait nécesseire d'étendre
4 d'autres familles d'Annélides cette étude de la sarcolyse, afin de mieux

comprendre son déterminisme et ses rapports avec la maturation sexuelle,
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CONCLUSION DE LA SECONPE PARTIE

Au cours de la stolonisation de S. amica, les fibres musculalres
longitudinales sont le siége de profondes transformations. La plupart évolue
pour donner naissance aux fibres stolonlales, D'autres, au contraire, subissent
une dégénérescence.

Les fibres musculaires en évolution se caractérisent par la dispari-
t ion de structures anclennes, telles que les myofilaments, les éléments Z et
du reticulum sarcoplasmique, & la fois dans la réglon du bord coelomique et
de 1'axe de la fibre. Corrélativement on assiste au remaniement du noyau et
du nucléole qui augmentent de volume ; 1l semble que la largeur de certains
filaments épais périphériques diminue. Enfin on enregistre surtout 1'appari-
tion d'une grande quantité de glycogéne /3, de trés nombreuses mitochondries
et des ribosomes dans le sarcoplasme périnucléaire,

Tous ces phénoménes ressemblent & ceux déji décrits dans la régéné-
ration musculaire des Amphibiens (HAY, 1959, 1962, 1963). Ils s'en distinguent
toutefois par le fait que, la dédifférenciation n'est que partielle et syn-
chrone de la redifférenciation. Les cellules musculaires longitudinales ne
donnent donc jamais naissance & des cellules indifférenciédes. Cette évolution
des fibres musculaires, au cours de la stolonisation eb, comme nous le ver-
rons lors de 1'épitoquie, confirent une grande originalité aux Syllidiens et
Néréidiens. \

D'autre part, les phénomeénes de dégénérescence observés chez S. amica
apparaissent compkxes. Il semble qu'il y ait deux types de sarcolyse apparem-
ment distincts, dont l'un affecterait non seulement les cellules de type sou-
che, mais encore les cellules en voie d'évolution. Dans ce cas, la dégénéres-
cence se caractérise par 1l'apparitinn d'une substance homogeéne granuleuse et
la perte précoce des filaments,

L'évolution vers la formation des fibres stoloniales et, plus rare-
ment, des sarcolytes seralt déterminée par des modifications hormonales du

milieu intéricur de 1'Annélide au moment de 1'épitogquie ou de la stolonisation.
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Nous venons de décrire les transformations de la musculature longitudi-
nele chez S, amica, Cette musculature constitue la plus grande partie du tissu
confractile du Syllis. Il en est de méme chez les Néréidiens, Toutefolis, dans cette
famille, d'autres muscles, du type hétéronéréidien, acquidrent un développement
assez considérable au cours de 1l'épitoquie : ce sont les fibres parapodiales dor-
sales et ventrales. De plus, 11 apparatt, au niveau de 1'axe médiodorsal des Nereis
épitoques, une bandelette musculaire longitudinale, de structure trés particuliere,
absen*s chez les Syllidiens : la néoformation dorsale. Nous envisagerons donc suc-
cessivement : 1'évolutionde la musculature longitudinale, la néoformation dorsale,

enfin les muscles parapodiaux hétéronéréidiens.

CHAPITRE VI

EVOLUTION DES MUSCLES LONGITUDINAUX

INTRODUCTION

CLAPAREDE (1870) a constaté pour la premidre foils, chez Platynereis
dumerilii, une différence dans 1l'aspect des fibres musculaires entre la Nereis
atoque et 1'Heteronereis. Il apparatt, dans 1l'axe des fibres hétéronéréidiennes,
une suratance granuleuse axiale, Par la suite, FAUVEL (1912) et DE SAINT JOSEPH
(1898), confirmdrent les observations de CLAPAREDE., Mais, c'est CHARRIER (1920)

qui, le peemier, fit une étude approfondie des transformations de la musculature

au cours de 1l'épitoquie chez Nereis fucata. La principale conclusion de son tra—'
vail réside dans l'affirmation que les fibres néréddiennes se dédifférencient

pour donner naissance aux nouvelles fibres hétéronéréidiennes & axe granuleux,
DEHORNE (1922 a et b) et A. PRENANT (1929) se sont surtout attachés & décrire la
destruction musculaire gie CHARRIER n'avalt pas observée, Enfin, DEFRETIN (1949),
par 1l'utilisation de nombreuses techniques eytologiques et cytochimiques, a pré-
cfsé dlune manidre beaucoup plus probante 1'ensemble des transformationsﬁmuscu-
laires chez plusieurs espices de Néréidiens. Il a surtout confirmé 1'hypoth2se
de la dédifférenciation et de la redifférenciation des fibres longitudinales au
cours de 1l'épitoquie,
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Il s'avérait donc intéressant de reprendre 1'étude de cette métamor-
phose musculaire & 1'aide de la microscopie électronique afin de savoir, d'une
part, s'il s'agit bien d'une dédifférenciation et, d'autre part, de connaltre
d'une fagon beaucoup plus précise les modalitds de 1'évolution musculaire.

Nous avons utilisé 1'espéce Nerels irrorata en épitoquie naturelle
(septembreXfEBPIN (1925), DEFRETIN (1949), DURCHON (1952)) et surtout expéri-
mentale, selon la technique mise au point par DURCHON (1952), consistant en

une ablation élective du prostomium. Nous signalerons immédiatement que nous
n'avons pas observé de différences essentielles entre les deux types d'épito-
quie, ni entre les deux sexes., L'évolution musculaire comme celle des autres

tissus, est seulement un peu plus lente chez les femelles.,

OBSERVATTIONS
Nous exposerons successivement les observations faites sur la dédif-
férenciation et la redifférenciation, puils sur la dégénérescence. Ces deux

processus seront discutés en méme temps.

A - L'EVOLUTICN VERS LA FORMATTON _DES FIBRES HETERONERETDIENNES

Chez N, irrorata, nous avons scindé 1l'épitoquie en plusieurs stades,
afin de mieux suilvre 1'évolution d'ensemble d'un faisceau musculaire longitudi-
nal. Nous nous sommes référés & la division préconisée par DURCHON (1952), et
basée sur la morphologie des segments et des parapodes. Evidemment, les trans-
formations se manifestent dans la région qui deviendra hétéronéréidienne, du
dix-neuviéme segment au pygidium. La partie antérieure reste néréidienne et
les muscles n'évoluent pas.

Stade 0 - Il s'étend du moment de 1'ablation du prostomium & 1'apparition de
la premiére modification externe, pour 1l'épitoquie expérimentale

tout au molns ; il correspond au stade atoque, .
Stade 1 ~ Il est caractérisé par un tassement des segments sétigdres et la

prolifération des capillaires sanguins, au niveau des parapodes. Dés

le début de ce stade, les muscles obliques hétéronéréidiens sont en
évolution. Les spermatocytes forment de nombreux "amas muriformes",
Stade 2 - Des lamelles parapodiales apparaissent. Les ssermatides se transfor-
ment en spermatozoides, Nous avons éprouvé le besoin de subdiviser
ce stade en deux : 2a, quil correspond & 1l'apparition des ébauches
lamellaires et 2b, durant lequel les bourgeons se sont développés

en lamelles parapodiales.
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Stade 3 - Les soles natatoires se développent et deviennent externes.
Stade 4 - Les soies néréidiennes sont toutes tombées.

Ces deux derniers stades correspondent aux individus épitoques.

Aprés avolr donné un bref rappel de la disposition et de la structure
des fibres chez les Nerels atogues, nous envisagerons successivement @ 1'his-
tologle de 1'évolution musculaire, les résultats obtenus aprés injection de
leucine tritiée, la structure des fibres isolées appartenant & des individus
préépitoques, 1'aspect général de la métamorphose musculaire en microscopie
électronique, enfin la description ultrastructurale de 1'évolution de chaque

é1ément ou organite cytoplasmique.

I - BREF RAPPEL DE LA DISPOSITION ET DE LA STRUCTURE DES FTBRES
DANS LES NERETS TIMMATURES

Les fibres constituent deux falsceaux dorsaux et deux ventraux

d'une épaisseur beaucoup plus importante que chez S, amica, en raison du nom-
bre élevé de couches cellulaires. En outre, les falsceaux ventraux présentent
chacun un double repli tr2s développé,

Nous avons vu que les sections des fibres les plus externes étalent
les plus fines, comme chez S. amica, Sans aller jusqu'a dire qu'elles consti-
tuent une assise génératrice, comme A, PRENANT (1929) 1l'affirmait, nous consi-
dérons que ces fibres représentent pour la plupart des éléments jeunes, desti-
nés & remplacer les cellules plus dgées des couches sous-jacentes,

Quant 3 la structure des fibres néréidiennes, nous avons vu qu'elle
se caractérisait essentiellement par la prédominance du matériel contractille.
En section transVversale, on distingue seulement une ou deux mitochondries
dans le bord coelomique ou interne et parfois une ou deux mitochondries dans
1l'axe de la fibre.

I1 - ETUDE DE L'EVOLUTION MUSCULATRE EN MICROSCOPIE OPTIQUE

Le tres important travail de DEFRETTN {1949), fournit de nom-
breuses figures sur la dédifférenciation et la redifférenciation des fibres
longitudinales chez diverses esp2ces de Néréidiens. Il né nous semble done
pas utile ici de donner une description trds détalllée des divers aspects cy-
tologiques des fibreé. Nous insisterons seulement sur les stades évolutifs
- que nous Jjugeons essentiels pour la compréhension des phénoménes généraux de
la métamorphose musculaire. Nous comparerons nos obsgervations et interpréta-
tions & celles de DEFRETIN dans la discussion de ce chapitre,
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- Stade 1 - Dans le muscle longitudinal, il n'est pas possible de déceler un
changewent de structure au sein des fibres. Mals, comme nous le ver-

rons ultérieurement, les musclegparapodiaux hétéronéréidiens sont dé:a bien dé-

veloppés & la fin de ce stade.

- Stade 2a- Apparition des protubérances & l'origine des lamelles.

La périphérie, sous épidermique, des faisceaux longitudinaux dorsaux
et ventraux présente des changements imp-rtants. Sur des coupes transversales
de segments prstérieurs, traitées par la technique de V~lkonsky, on distingue
une colorati~n fuchsinophile intense dans la partie tout & fait périphériquecdes
falsceaux., La largeur de la zone fortement colorée est d'environ 10 & 15 Mo
Cette zone s'éténd Jusqu'au voisinage des extrémités axiales et latérales des
falsceaux,

L'examen de coupes semi-fines, traitées au bleu de toluidine révile
deux transformations dans les fibres musculalres appartenant aux deux ou trois
couches les plus externes. Les unes renferment des granulations fortement colo-
rées dans leur région axiale, les autres montrent une dilatation assez forte de
leur bord interne, coelomique (Pl, 64, fig, b). Le novau de ces cellules muscu-
laires s'est accru et renferme un volumineux nucléole.
$+:8tade 2b- Les lamelles sont bien formées.

Apres coloration par la technique de Volkonsky, la fuchsinophilie
n'est plus seulenent observée dans la -one périphérique mais aussi dans des ré-
glons plus internes. Plus la Nereis est proche de 1'éptoquie, plus la coloration
s'étend vers 1'ihtérieur du faisceau. Sur coupes semi-fines, on constate des
faits similaires, Les fibres & bord coelomique hypertrophié et & axe granuleux
se répartissent dans les couches plus préfondes (Pl. AL, figs a, c et d). Le
plus souvent, le cytoplasme du bord coelomique hypertrophié est légerement co-
loré dans sa totalité /Pl. 64, fig, a) ou renferme des plages de fines granula-
tirns (P1., 64, fig, ¢). L'utilisation de terchniques de mise en évidence du gly-
cogéne (P.A.S, dimedon principalement) montre qu'il s'agit d'une accumulation de
ce glucide, principalement & 1'intérieur du cvtoplasme du bord coelomique dilaté.
Nous ferons cependant remarquer que toutes les portions internes hypertrophiées
ne sont pas électivement colorées. Dans ce cas, comme nous le verrons en micros-
éopie électronique, le fixateur a provoqué une accentuation de la dilatation et

le glycogene est localisé dans une partie seulement de celle-ci,
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Dans ad'autres fibres on distingue divers stades d'envahissement mito-
chondrial de 1l'axe cellulaire. Des fibres contiennent entre leurs deux couches
de fibrilles des granulations plus ou moins séparées les unes des autres (P1.64
figs ¢ et d)., Certaines fibres renferment un véritable alignement de mitochon-
dries le long de leur axe ( Pl. 6%, figs c et d). D autres enfin présentent une
séparation ainsi qu'un amincissement corrélatif de leurs deux lamelles mvofibril-
laires. Leur rérion axlale contient plusieurs rangées de granulations mit~chon
driales. Mals ce type hétéronéréidien de cellules est encore rare, tout au moins
dans les couches médlanes et internes, Parmi toutes ces cellules, il subsiste
encore quelques fibres d'aspect néréidien, souvent de plus grande taille et ne
renfermant qu'une ou deux granulations axiales. Par contre, toutes les fibres
Internes sont de type atoque. Le volumineux noyau des fibres en transformation
passe dans la protubérance du bord interne pour devenir latéral (PL., 64, fig. c),
- Stade 3 A

L'énsemble des aspects décrits précédemment se retrouve dans toutes
les couches cellulaires, y compris les plus internes. Le nombre de fibres hété-
ronéréidiennes typiques s'accrelt surtout dans le milieu des falsceaux (Pl, 64,
figs e et f). Plusieurs fibres hétéronéréidiennes présentent toujours un bord
coelomique dilaté rempli de granulations mitochondriales. Le plus souvent, les
fibres "épitoques” sont moins larges gue les fibres en cours d'évolution. Parmi
les fibres les plus - ipternes, se trouvent de nombreuses sections de caplllaires
sanguins., Les noyaux des cellules de la parol descapillaires se distinguent de
ceux des fibres en transformation par leurs plus faibles dimensions, et leur

nucléole plus petit.

- Stade 4 -

Presque toutes les fibres sont hétéronéréidiennes., comparables & cel-
les décrites dans la premidre partie (P1l, 3, fig. a). _

Pour l'ensemble de ces stades, il est A souligner que le double repli
ventral renferme toujours des fibres néréidiennes. Mais, comme DEFRETTN 1'a mon-
trépnél subit, surtout dans les métamdres les plus p~stérieurs, une réduction
importante par suite de la dégénérescence des cellules qul le composent.

En concluslon, les falts essentiels consistent en une transformation
cellulaire qui se faiﬁ progressivement de 1'extérieur des faisceaux vers 1'inté-
rieur, en direction centrip®te. A un stade intermédiaire d évolution, 11 est donc
possible de rencontrer tous les aspects de 1'évolution des fibres. On assiste

d'abord & une hypertrophie plus ou nioins importante du bord coelomigue des fibres,
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dans laquelle s'accumule du glycogéne, ensuite & un envahissement de 1l'axe cel-
lulaire par les mitochondries. Celles-ci semblent envahir progressivement tout
l'axe des fibres, puis s'accumulent en une ou deux rangées, écartent les deux
lamelles fibrillaires qul subissent corrélativement une diminution de leur

épaisseur.

ITT - INJECTION DE LEUCTNE TRITIEE.

En collaboration avec DHAINAUT, nocus avons réalisé des iniections
de leucine tritiée chez des N. pelagica, & divers moments de 1'épitoquie (St.1,
2 et 3). Les vers ont été fixds 2% h, apres l'iniectirn,

- Stade 1 - Il n'est pas possible de déceler un marquage dans les faisceaux
longitudinaux. Par contre, au niveau des muscles parapodlaux drrsaux

et ventrau., de nombreux grains d'argent sont visibles.

- Stade 2 - Un marquage apparalt dans les faisceaux longitudinaux, au niveau de
leur pertion externe, sur une largeur d'environ 10 n (Pl. 52, figs e
et f).

- Stade 3 - Le marquage s'etend vers 1'intérieur de chacun des falsceaux ventraux
et dorsaux. L'accumulation de grains s'observe air la mritié environ
de la largeur des faisceaux, c'est-a dire sur 40 4 50 u environ (P1l, 52, fig. g).

Les couches les plus internes et les doubls replis ventraux ne sont pas marqués.,

Les résultats obtenus avec la leucine tritide corroborent donc les ob-
servations faites\sur coupes semi-fines, La transformation se réalise depuis le
face externe des falsceaux longitudinaux jusqu'aux parties internes coelomiques.

Bien qu'il s'agisse d'une espice différente, les résultats obtenus
chez N, pelagica avec la leucine tritiée sont applicablesd N, irrorata, car nous

avaas constaté une évelution tout A fait similaire dans les deux espces.

IV - FIBRES ISOLEES DE N, TRRORATA PREEPITOQUES.

Nous avons pu, grice & l'extraction par la glycérine, iscler des
fibres d'individus des stades 2 et 3. Cette technique ncus a permis d'obtenir des
fibres présentant des aspects indiscutables d'évolution hétéronéréidienne. Les
résultats scnt beaucoup plus nets que ceux obtenus chez S. amica (P1, 65, figs

a et b), en raiscn de 1'abondance des cellules musculaires,
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Les premiers signes d'une transformation cellulaire se marquent par un
alignenent, dans 1'axe des fibres, d'un certain nombre de corpuscules (Pl. 65,
figs ¢ et d) et de trds petites granulations situées tres vraisemblablement entre
les deux couches de fibrilles (Pl. 65, figs ¢ et d). En dehors de ces caractéris-
tigues, les fibres ont 1l'aspect néréidien, avec i1 noyau axial egegibrilles tres
nettes, Si d'autres #ibres contiennent des granulations cylindriques plus ou
moins éparses (Pl. 65, fig. f), la plupart renferment un alignement axial de
corpuscules, qui correspondent trés certainement aux mitochondries (Fl, 65, fig.
e, get h§. Dans des cellules musculaires & des stades plus avancés, on distin-
gue des rangées de mitochondries (Pl., 66, figs c et d) en une ou plusieurs files
nor.seulement dans 1'axe, mals encore sur 1'un des bords (Pl. 66, figs e et.
f). Ces mitochondries en position latérale sont trés vraisemblablement celles
du bord interne, coelomique. Enfin, des fibres se caractérisent par une accumu-
lation de granulations sur toute leur longueur et la striation devient plus dif-
ficile & mettre en évidence (Pl. 66, fig. g). Elles ont une structure trés pro-
che des fibres hétéronéréidiennes.

Quant aqfhoyau, il semble subir un changement de position, comme on
pouvait le supposer d'aprés les coupes histologiques, et une augmentation de
son volume. Ainsi, sur la figure a de la Planche 66, le noyau a une forme en S,
dont la moit1é se trouve & l'extérieur de la fibre, Cette image fait penser i
une extrusion du noyau hors de la zeone axiale ou 11 se trouvait primitivement.
Dans d'autres cas, plus fréquents, le noyau, quoiqu'interne, est proche du bord
et est entouré par de nombreuses granulations mitochondrialeé?nggalg%Eﬁt?)le
noyau, A nucleoles volumineux, se situe au sein d4'un sarcoplasme qui forme her-
nie & la surface de la fibre (P1l, 66, fig. ®u).

L'ensemble des aspects structuraux de fibres isolées correspond bien

4 ce que nous avons observé sur coupes histologiques,

V - ASPECT GENERAL DE L'EVOLUTION MUSCULAIRE EN MICROSCOPIE
ELECTRONIQUE.

Nous ne décrirons ici que la transformation d'ensemble des fais-
ceaux longltudinaux sans insister sur 1'évolution particulidre de chacun des &-
1léménts cellulaires. Nous nous baserons done sur les différents stades morpholo-

giques de 1'épitoquie.
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- Stade 2a - Comme en microscople optique, les premiéres manifestations appa-

raissent au sein de quelques fibres des couches les plus externes, On
peut compter, suivant les cellules, de quatre & dix sections transversales de
mitochondries, au lieu d'une ou deux, et des granulations de glycogéne dans les
espaces intermitochondriaux /Pl. 67, fig. a). Quelques rares fibres fenferment
des mitochondries dans leur axe, entre les deux couches de myofibrilles (Pl. 67,
fig, a). Le noyau des cellules en évolution s'élargit et acquiert un gros nucléo-
le. Le sarcoplasme périnucléaire se remplit de granulations de glycogine,

A ce stade, trds précoce, on assiste & une évolution des seules fi-
bres externes, de faihkles dimensiéns, des faisceaux longitudinaux. Toutes les
autres fibres restent inchangées. Comme chez S. amica, les premidres transfor-
mations se manifestent par un accroissement du nombre des mitochondries, une
accumulation de glycog®ne, principalement dans le sarcoplasme du bord coelomi-

que et une augmentation des volumes nucléaire et nucléolaire.

-~ Stade 2b - Dans la zone externe, la plupart des fibres sont en cours de trans-
formation, Certaines présentent un bord coelomique dilaté, sans filaments, mais
renfermant quelques mitochondries et surtout de nombreuses granulations de gly-
cogéne (Pl. 67, fig. b). D'autres montrent des mitochondries alignées dans leur
axe (Pl, 67, fig. b).

Vers la région médiame des falsceaux, un grand nombre de fibres pré-
sentent un bord coglomique nettement hypertrophié, contenant quelques mitochon-
dries et une grande quantité de glycogdne (Pl. 68 ; Pl. 69), La dilatation du
bord interne se produit au détriment de toute la région située vers le bord
coelomique de la f}bre. Les myofilaments disparaissent et corrélativement se
produit une dilatatlon de cette portion, Quelques fibres présentent, & la base
de leur "hypertrophie coelomique", un écartement prononcé des deux couches de
myofibrilles qui, sans doute, disparaissent ensuite & ce niveau (Pl. 68). Ce-
pendant, des dilatations sans présence de glycogdne se rencontrent chez certal-
nes fibres (Pl. 68). Certes, l'action du fixateur est vralsemblablement en cause
pulsque ces sortes d'expansions apparaissent vides de toute substance ou orga-
nites, Néanmoins, elles témoignent d'un début de transformation cellulaire,
puisqu'elles ne s'observent que dans des muscles de Nereis préépitoques, Le fi-
xateur ne ferait qu'exagérer 1'ébauche de dilatation réelle du bord coelomique.

. D'autres fibres renferment aussi des m.tochondries qui s'ineinuent
entre les deux couches de mycfibrilles (Pl. 69). On compte d'abord trois ou
. quatre, puls dix & quinze sections de mitochondries, dans 1'axe des fibres. Ces
organites s'alignent alors réguliérement dans la medulla. Ils sont parfois en-

tourés de granulations de glycogéne (Pl. 69).
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- Stade 3 - Dans la réglon médiane, parmi quelques fibres restées "atoques",

se trouvent un grand nombre de fibres & bord interne hypertrophié,
rempli d'une grande quantité de glycogene et de quelques mitochondries (P1.
70). La plupart d'entre elles se situent dans 1'axe ol elles s'alignent entre
les couches de myofibrilles (Pl, 71, figs a et b).

Dans le sarcoplasme périnucléaire, le glycogéne et le chondriome sont
trés abondants (Pl. 70 et 71, fig. a)., Si dans les couches externes, t-utes les
fibres sont en cours de transformation (Pl. 71, fig. 2a), il n'en est pas de
méme dans les strates internes, ol subsistent encore des fibres "atoques" plus

larges et plus épaisses que les fibres "épitoques” (Pl. 71, fig. b).

- Stade 4 - Presque toutes les fibres sont de type épitoque et ont 1'aspect
décrit_dans la premigére partie (Pl, 72). En particulier, les filaments de myo-
sine ont un calibre plus fa‘ble., De nombreuses fibres posszdent un bord coelo-
mique dilaté {(Pl., 72). Mais, cette hypertrophie apperalt plus ou moins forte
selon les fibres. Un certain nombre d'entre elles ne présentent d'ailleurs pas
de hernie. Le cytoplasme de leur bord coelomique ne renferme alors aucun myo-
filament mais plusieurs mitochondries (Pl, 72). Le noyau se situe dans une
expansion cytoplasmique remplie de mitochondries (P1., 72).

En conclusion, les observations au microscope électronique confirment
celles faites en microscople optique., Les premiéres cellules en transformation
sont situées dans les couches les plus externes des failsceaux, Pendant une pé-
riode intermédiaire de préépitoquie, on rencontre, au sein des faisceaux, tou-
tes les phases évolutives des fibres, Les myofilaments du sarcoplasme du bord
coelomique, disparaissent dans une portion plus ou moins étendue des fibres, Un
nombre assez élevé d'entre elles subissent, & ce niveau, une hypertrophie plus
ou moins considérable. Dans ce bord dilaté, s'accumulent des granulations de
glycogine du type/b et o, et plusieurs mitochondries. Celles-ci envahissent
1l'axe des fibres ou elles s'accumu;ent en écartant les deux couches de myofi-
brilles quil subissent un amincissement corrélatif. Le noyau augmente de tallle
ainsi que le ou les nucléoles et, dans tous les cas, i1l est situé en position
latérale,

VI -EVOLUTTON DES STRUCTURES CELLULATRES

1 - Les filaments de myosine et d'actine

Comme nous l'avions remarqué chez S. amica, la disparition
se réalise apparemment sans lailsser de traces. I1 n'y a ni formation ce cytoly-
somes ni apparition d'une substance homogkne, granuleuse, comme dans la véritable
dégénérescence, Il ne semble se produire qu'une légdre désorganisation préalable
des bandes A et I les plus proches du bord hypertrophié (Pl. 7h, fig. a), Dans

certaines fibres, les bandes A et I des deux couches s'écartent & la base de la
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dilatation coelomique (Pl. 68). On remarque parfois qu'elles s'amincissent au fur
et & mesure de leur rapprochement du sommet du bord interne (Pl, 68 et 73, fig. b).
Sans nul doute, on assiste & la disparition des fibrilles les plus proches du berd
coelomique. L'expansion interne se réalise trds vrailsemblablement aux dépens d'une
importante portion de la fibre, Sur une coupe transversale, on observe d'ailleurs
tous les intermédiaires entre les fibres & faible dilatation et celles & hypertré-
phie trds développée (Pl. 68 ; Pl, 73, fig. b). Ces dernidres présentent une por-
tion contractile beaucoup moins large que les premiéres. Les filaments disparais-
sent depuis le bord coelomique jusqu'i la région médiane de la fibre. En méme
temps toute cette portion devenue non contractile se dilate et se charge de gly-
cogdne., On assiste donc & une dédifférenciation totale de la portion coelomique
de la fibre.

Nous avons également vu que les mitochondries envahissaient 1'axe des
fibres. Or, au début de cette pénétration mitochondriale, il semble qu'il y ait |
seulement écartement des deux couches de fibrilles (Pl. 69). Ensuite, les fila-
ments des faces Internes des bandes A et I disparaissent puisdue 1'épaisseur
des couches latérales de ces bandes diminue (Pl, 74, fig. a), Les filaments épails
ont toujours un diamétre voisin de 300 Z et ne différent pas des filaments des fi-
bres néréidiennes (Pl. 74, fig. a). Cependant, & un stade plus avancé de 1l'évolu-
tion, lorsque les fibres acquiérent la structure hétéronéréidienne typique, le
@libre des filaments épails Yatéraux diminue pour atteindre la valeur de 200 2
230 & (P1. 7", fig. b). Cette réduction de diamdtre a également &té constatée
chez S. emica.

Mous n'avons cependant pas décelé de phases de myofibrillogendse ty-
pPlque au sein de ces filaments périphériques, & 1'inverse des muscles parapodiaux
hétéronéréidiens.,

2 - Les mitochondries

Elles se multiplient un peu dans le bord interne hypertrophié
(P1, 69), mals surtout dans la zone axiale des fibres (Pl, 69; Pl. 74, figs a et
b). Au début, elles se situent en certains endroits de la région médullaire (P1,
69), puis elles envahissent toute la c<one exlale (Pl. 72). Leur taille ne 8'ac-
croft pas durant toutes ces phases de 1'épitoquie. Elles augmentent seulement de

volume chez des Heteronereis sénescentes (premidre partie).

Si le plus scuvent elles sont allongées (Pl. 74, fig. b) et appa-
raissent arrondies en coéupe transversale, elles peuvent parfois avoir une morpho-
logie tres particuliére, Certaines ont une forme en haltére. Leur nature mito-
"chondriale ne fait aucun doute car les extrémités dilatées présentent des crétes
internes (P1., 75, figs a et d). La portion rétrécie de ces mitochondries est
représentée par la parol, sans crétes internes, déiimitant une fine matrice

assez dense., D'autres éléments, vraisemblablement de nature mitochondriale;, ont
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une forme annulaire. Ils ont la m@me structure que les portions rétrécies des
mitochondries en halt®re, On distingue un anneau délimité par une paroi & deux
membranes. Les deux membranes internes laissent un mince espace entre elles

(P1. 75, fig. a) ou sont parfols presque accolées (Pl. 75, fig, ¢). D'autres
éléments annulaires se dilatent par endroits et des crétes sont émises par la
membrane interne (Pl. 75, fig. b). Enfin, cet anneau peut représenter la por-
tion d'une véritable mitochondrie (Pl, 76, fig. a). Il n'est pas:impossible

que ces parties mitochondriales annulaires, aplaties et sans crétes, donnent
naissanoe & des structures mitochondriales typiques, car dans des fibres de
vers épitoques, 11 n'est pas rare de rencontrer des mitochondries formant un ou
plusieurs anneaux (Pl. 76, fig. b). Chez N, irrorata, il semble donc exister un
certain polymorphisme mitochondrial sur lequel nous reviendrons dans la dis-

cussion,

3 -~ Le glycogine

Nous avons utilisé la technique de SELTGMAN modifiée par
THTERY pour 1l'étude de 1l'accumulation duglycogene. Ce polysaccharide se forme
principalement dans le bord interne, dilaté, des fibres musculaires, Or, c'est
bien dans ces zones que 1l'on détecte la présence des premidres particules de
glycogeéne. Dans un sarcoplasme, au sein duquel se trouvent quelques mitochon-
dries, la coloration de THIERY met en évidence des petites chatnettes de par-
ticules de 80 & 100 A de d+amdtre (P1, 77, fig. a). A un stade plus avancé,
dans ces mémes régions, on trouve des chainettes dichotomiques de particules 4
de largeur nétfement supérieure (160 & 200 B) comparables &ux granulations /5
selon DROCHMANS (19€3). Ces particules, comme chez Syllis, présentent une sor-
te de trame sous-jacente peu colorée, & 1'intérieur de laquelle on observe des
sous-unités particulaires de 40 } de diamdtre (Pl. 77, fig. b). Quelques ro-
Settes ou granulations X sent également présentes et scnt le plus souvent en- ‘
tourées par des chalnettes de particules F}ramifiées (Pl. 77, fig. b). I1 n'est
pas possible de distinguer des ribosomes parmi ces chalnettes de particules de
glycogtne, Au mlmne stade d'évolution, dans d'autres fibres, on peut mettre en
évidence des granulations dans 1'axe, sous le sarcolemme et parfois dans le bord
externe des fibres. En certains endroits, le glycogine s'accumule sous forme /&
mais en d'autres sous forme <%, . Dans la médulla de certaines cellules
muéculaires, le glycogdne est tr2s abondant aussi et apparalt sous fornma/s dans
" les espaces intermitochondriaux (P1l, 79, fig. a). Mais quelques particules
Peuvent se rencontrer & 1l'intérieur méme des bandes A et I, entre les filaments

ou au voisinage des éléments Z et du R,S.
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Dans le cytoplasme périnucléaire, il est possible de distinguer & la
fois du glycogine X et (3 (Pl, 78, figs a et b). Mals, les particules sont mé-
langées & des granulations non colorées correspondant certainement aux riboso-
mes puisque certaines d'entre elles sont assocides aux membranes du reticulum
endoplasmique (P1l, 78, fig, b). Comae nous 1l'avions aussi constaté chez S. amica,
le glycog®ne ne scmble mélangé aux ribosomes que dans la région périnucléaire.

Dans des fibres & un degré d'évolution plus avancé, les particules /3
semblent laisser place aux rosettes, au niveau des bords intermes dilatés (Pl.
79, figs b et c¢). Selon les fibres, 1'accumulation est plus ou moins importante
(P1. 79, fig. b). Autour des rosettes, de 600 & 800 R, rayomnent un certain nom-
bre de chafnettes de particuleS/é}de 180 A. I1 est encnre possible de distinguer
& 1'intérieur des rosettes des sous-unités de 40 A environ. Cependant, leur nom-
bre est trés élevé et confere aux rosettes une densité aux électrons beaucoup
plus forte (Pl, 79, fig. c).

Enfin, dans des cellules hétéronéréidiennes, ce sont principalement
les particules(X qui remplissent les espaces intermitnchondriaux (Pl, 80, figs
a et b), Mais quelques fibres "épitoques" renferment encore du glycogéne 3. A
1'invérse.de 8, amica, nous n'avons malheureusement pu réaliser de coloration

sur des Heteronereis suffisamment sénescentes et 1l ne nous a donc pas été pos-

sible d'obtenir des images d'une éventuelle dégradation de ce polysaccharide.

4 - Autres inclusions ou organites cytoplasmiques

Chez certaines N, irrorata en épitoquie, des fibres muscu-
laires contiennent‘de volumineuses inclusions, comparables & celles rencontrées
chez S. amica, et vraisemblablement de nature iipidique (Pl. 81), Il nous eam-
ble & ce propos intéressant de rappeler que DEFRETIN (1949) avait mis en évi-
dence des granules sphériques de naturé lipidique dans le sarcoplasme de fibres
hétéronéréidicnnes, par la coloration au bleu B.Z.L., sur coupes a congélation
de pidces fixées au formol & 10%,

Dans la région périnucléaire, plusieurs dictyosomes apparaissent et
émettent de nombreuses vésicules (Pl, 76, fig. c¢). Dans cette méme zone, cer-
taines fibres présentent un réseau de membranes appartenant au reticulum endo-
plasmique granulaire. Mals, les cavités délimitées par les membranes du reti-
culum contiennent une substance relativement dense (Pl. 76, fig. d).

Comme nous 1'avond déja décrit dans la premidre partie, quelques fi-
bres contiennent des amas de tubules qui correspondent certalnement & une scrte

de prolifération anarchique du reticulum,
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5 .- Le noyau

Nous avons vu que le noyau de la fibre en évolution était
volumineux et avalt toujours une position latérale. Pour les pctites cellules
musculaires des assises externes, le noyau est latéral & 1l'origine, Par contre,
de nombreuses fibres plus internes ont un noyau axial. Nous awons supposé,
d'aprés lesobservations en microscopie optique et sur fibres isolées, que le
noyau'migrait en position latérale lors de la transformation de la musculature.
En microscopie électronique, nous avons retrouvé les dlverses étapes de cette
migration nucléaire, Celle-ci se réalise en partie grlce & la disparition des
fibrilles situées dans la portion coelomique de la fibre (P1l. 82, fig. a).
L'accentuation de la destruction fibrillaire se poursuit Jusqu'au voisinage du
noyau (P1, 82, fig. b). Celui-ci, 1ibéré des deux couches contractiles quil le
surmontaient, peut alors passer trés facilement dans la partie dilatée de la
région coelomique et devient latéral,

Quant au nombre de noyaux dans la musculature longltudinale, il sem-
ble qu'il soit en 1égére augmentation, mais 3 un degré moindre que chez S. amica.
On peut aussil rencontrer deux noyaux cdte & cOte, mals appartenant chacun 2 une
cellule distincte. Ces observations, somparables & celles faites chez S. amica,
suggdrent le possibilité de divisions., Cependant, nous n'avons jamais mis en é-
vidence de figures de mitose dans les faisceaux musculalres longitudinaux.

. 31 des divisions directes ou indirectes ont eu llieu, elles sont peu
nombreuses. La quantité de noyaux n'apparalt élevée que dans des muscles longi-
tudinaux appartenaht & des segments postéricurs régénérés. Des Nereis ont été
amputées de plusieﬁrs métameres caudaux, au moment de leur décérébration. Ces
vers opérés régéndrent quelques segments qui sont capables d'évoluer, comme les
métaméres plus anciens, Des sections transversales de segments régénérés, en
microscopie optique, font apparaltre trois caractéristiques : d'une part,.la
largeur des faisceaux dorsaux ou ventraux est &xtrémement réduite, d'autre part
les fibres sont de petite taille, enfin le nombre de novaux est tres élevé
(P1. 81, figs a et b). Ces fibres rusculaires sont capables d'évoluer au cours
dell'épitoquie (P1, 81, fig. c¢). Il faut:insister sur le fait qu'une telle
quantité de noyaux n'a été observée que dans des régénérats et non dans des

segments anciens en transformation,
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B3- L EVOLUTTION VERS LA DEGENERESCENCE

Chez S, amica, nous avions déerit deux types distincts de destruction
musculaire, Chez N, irrorata, la sarcolyse peut se dérouler aussi suivant deux

processus comparables & ceux de S. amilca,

I - LA DESTRUCTTON AVEC PERSISTANCE DES FTLAMENTS

I1 s'agit du type décrit par DEHORNE et DEFRETTN (1933) chez di-
verses espéces de Nereis. Les fibres se trongonnent en fragments plus ou moins
fusiformes renfermant des fibrilles jusqu'au moment de leur digestion par des
éléocytes, Ils se rencontrent parfois chez des Nereis immatures, mals leur nom-
bre s'accroft fortement au moment de la maturation génitale. Comme DEHORNE
(1922 a et b) 1'a bien cbser¢é chez diverses espéces, la fragmentation en sar-
colytes des fibres s'intensifie avant ut prélude aux modifications externes,
lorsque les produits génitaux commencent & se développer.

En microscople électronique, nous avons trouvé des masses musculalres
assimilables aux sarcolytes décrits en microscopie optique. Les filaments su-
bissent une désorganisation trés nette et 1'alternance entre bandes A et I dis-
paratt (Pl1., 83, figs a et b). Les élémenls Z et du R.S. subsistent en certains
points, mais sont épars & travers tout le sarcolyte. Les filaments épais se con-
centrent en divers endroits (P1, 83, fig. a). En coupe longitudinale, 1l apparalt
parfois une pseudostriation transversale (Pl. 83, fig. b). Dans certaines régions,
les filaments épals sont accumulés en falsceaux, en d'autres, sans disparaltre,
ils sont néanmoins failblement colorés (Pl., 83, fig. b).

Mais, daﬁs tous les cas, les filaments myosiniques subsistent en partile,
Souvent des éléocytes sont accolés A la paroi des sarcolytes. Dans le coelome,
les éléocytes contiennent des frapgments musculaires dont 1'intérieur est encore
rempli de filaments (Pl. 94, fig. d).

IT - LA SARCOLYSE AVEC DISPARITION PRECOCE DES FTLAMENTS

1 - Description des processus dégénératifs.

Nous avons vu, chez S, amica, que cette involution musculaire
affectalt les ccllules.du type souche et stoloniales, mais seulement chez les in-
dividus en stolonisation. Il en est de méme pour les muscles de N, irrorata, ol
. nous avons retrouvé également une dégénérescence comparable des deux types de fi-
bres, au moment de 1'épitoquie. Toutefois, & 1'inverse de S. amica, ce mode de

dégénérescence semble beaucoup moins fréquent, la plupart des cellules musculaires
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en involution se fragmentent om sarcolytes fusiformes & 1'intérieur desquels
persistent de nombreux filaments. La seconde modalité dégénérative, plus rare,
se caractérise par 1'apparition, au sein du matériel contractile, d'une sub-
stance homogéne granuleuse (Pl, 84, figs a et b). Le nombre de filaments myo-
siniques diminué considérablement (Pl, 84, fig. a). Puis 1'alternance entre
bandes A et I disparalt ainsl que les éléments Z et du R.S. (Pl. 85, fig. a).

A la fin de 1'involution, les cellules du tvpe néréidien ne sont plus consti-
tudes que par un sarcoplasme homog®ne, granuleux, & 1'intérieur duquel sont
disséminés, 3 la périphérie, des restes du reticulum et des filaments rési-
duels (Pl., 85, fig. b). Parfois, vers 1'un des bords de la fibre, se trouve

du glycogéne et une mitochondrie (Pl. 85, fig. b). Quelques vacuoles, locali-
sées surtout sous le sarcolemme, proviennent sans doute des anciennes vésicules
sous-sarcolemmiques (Pl, 85, fig. b). Les cellules hétéronéréidiennes renfer-
ment cette substance homogéne principalement & la périphérie et des vacuoles
sous le sarcolemme et au voisinage des mitochondries (Pl, 84, fig. c). Le
glycog®ne subsiste également & ce stade. Dans le sarcoplasme périnucléaire

des fibres hétéronéréidiennes en dégénérescence, on distingue quelques vési-
cules gonflées et des mitochondries, ainsi que du glycogdne en abondance

(P1., 86, fig. a). Le noyau a subi une transformation aseez nette ; 1l contient,

comme chez S. amica, un réseau de fines fibrilles (P1.86, fig. a).

2 - Emplacement des cellules en dégénérescence

A 1l'inverse du premier mode d'involution, qui affecte les
fibres longituQinales, eirculaires et parapcdiales, ce deuxiéme type de dégé
nérescence ne §emble atteindre que les cellules des faisceaux longltudinaux.
Pour ls plupart, elles appartiennent aux couches les plus internes de ces
falsceaux, On peut observer, en microscopie photonilque, chez des Nereis en
cours d'épitoquie, de telles fibres?égéidégng?§atent, s'épaississent fcrtement
et prennent parfois une forme de S (P1, 86, fig. b). Souvent elles perdent
leur colorabilité, deviennent amphophiles (DEFRETIN; 1949), DEFRETIN les avait
observées du c6té de la cavité coelomique, mais les avait interprétées comme
des cellules en dédifférenciation. Nous reviendrons suf ce point important
dans la discussion,

En réalité, ces fibres sont bilen en dégénérescence comme le confirme
la micrnscople électronique. Elles renferment un sarcoplasme relativement ho-

mogéne (Pl, 86, fig. &) qui, & fort grossissement, se montre constitué de fines

granulations trés nombreuses, de quelques particules plus denses et plus larges
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et de rares vésicules de faible dimension (Pl, 86, figs d et e). Leur noyau est
resté axial et est entouré par le cytoplasme granuleux (Pl, 36, fig. c¢). Cer-

taines de ces fibres dégénérescentes contiennent encore des filaments trés dé-
sorganisés, Corme DEFRETIN, nous n'avons pas trouvé d'amybocytes ou d'éléocytes
4 leur contact. Ces fibres ne semblent pas se fragmenter en multiples sarcoly-

tes fusiformes et striés, ni &tre phagocytées par des éléocytes.,

L'origine et les principales phases de transformation des fibres de
type atoque seront d'abord discutées, Puis 1'évolution de chaque organite ou
structure cellulaire sera envisagée. Nous comparerons ensuite les processus de

dédifférenciation et dégénérescence musculaire chez N. drrorata a ceux de S.

amica. Enfin, nos résultats et interprétations seyont coufrintés & ceux obtenus

par DEIFRETIN chez diverses espdces de Néréidiens.

I - ORTGINE ET PRINCIPALES PHASES EVOLUTTVES DES FTBRES HETERONERETDTENNES

Comme chez S, amica, il est permis de s¢ demander si les fibres hé-

. téronéréicdiennes sont toutes néoformées ou si elles proviennent des anciennes

fibres néréidiennes.

1 - Hypothese de la formation de novo

Selon cette hypothdse, 1l devrait €tre possible de trouver,parmi
les fibres, des éléments cellulaires indifférencids, Or dans la musculature lon-
gitudinale de Nereis atoques, on ne rencontre pas de cellnles assimilables a
des cellules-souches ou myoblastes, De plus, A 1l'inverse des Syllidiens, 11
n'existe pas d 'épithélium coelomique recouvrant la face interne des falsceaux
musculaires. Les seules cellules qul taplssent les faisceaux constituent 1'orga-
ne cilio-rhagocytaire, déerit par A, MEYER (1927, 1929) et qui subsiste Jusqu'd
la fin de 1l'épitoqulie.

Cependant, des myoblastes pourralent prendre leur origine dans des
régions non musculaires et migrer ensuite dans la musculature au moment de 1'é-
pitoquie. Aucupe observation ne vient confirmer cette hypothise., Les sauls é1é-
ments étrangers aux muscles n'apparalssent que vers la fin de 1'épitoquie,
lorsque de nowbreux capillaires sanguins et quelques éléocytes s'insinuent en-
tre les fibres déJ)a transformées, D'autre part, nous avons montré que les pre-
midres manffestations évolutives se situalent au niveau de la zone externe, sous-
épidermique, des faisceaux. Il serait difficile 4'imaginer des éléments cellulat
res étrangers s'insinuant jusqu'a la base des faisceaux musculaires, Méme si ce-
la était le cas, nous aurions d{l rencontrer, dans les strates externes, des cel-
lules d'aspect indifférencié. Tous les é1léments sont de nature musculaire et

cette éventualité ne peut donc &tre retenue.



Figure 27 - Schémas des divers stades d'évolution d'une fibre néréidienne

en fibre hétéronéréidienne., Sections transversales,

1 .-

Fibre de type atoque, renfermant deux sections de mito-
chondries (m), l'une dans le sarcoplasme de son bord coe-
lomique, et 1'autre dans la région axlale, entre les deux

couches de myofibrilles

2 - Dédifférenciation localisée au niveau du bord coelomique

(b.c)interne. Les filaments ont disparu et ont été rem-
placés par du glycogéne & et /3.

La dédifférenciation s'étend vers la partie externe de

1la fibre. Corrélativement, le berd coelomique s'hyper-

trophie (h). Le nombre de particules de glycogéne s'est

fortement accru. Le chondriome s'est développé.

4 .. La quantité de mitochondries a augmenté dans de fortes

proportions. Ces organites envahissent toute la région
axiale de la fibre. Le gkycogine apparalt surtout sous

forrie X .
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Toutefois, il reste encore une hypothése & envisager, qul serait
intermédiaire entre 1l'origine de novo et la dédifférenciation. Nous avons en
effet montré qu'a partir des strates externes, la métamorphose s'étendailt
progressivement aux cellules les plus Internes. On pourrait donc supposer que
seuls les éléments de 1l'assise externe sont & 1l'origine de foutes les fibres
hétéronéréidiennes., Il ne serait pas interdit de penser a priori que les fibres
de petite taille, vraisemblablement jeunes, sous-épidermiques, seralent seules
capables de se dédifférencler, et, aprés de nombreuses mitoses, de donner nais-
sance aux fibres hétéronéréidiennes qui refouleraient peu & peu, vers le coe-
lome, les fibres néréidiennes cus-Jacentes, Les résultats obtenus aprés injec-
tion de leucine tritide, certaines images de microscopie_photonique p-urraient
étayer cette hypoth2se, Mals, trop de faits s'y opposent, D'abord le nombre
de noyaux devrait augmenter dans de fortes proportions., Or, le scul cas favo-
rable est donné par les régénérats postérieurs en cours d'évolution. L'absence
d'une intense sarcolyse des fibres néréidiennes dans toutes les strates mé-
‘dianes et internes est également peu favorable & cette interprétation., Enfin,
toutes les observations au microscope électronique prouvent que ce sont les
fibres néréidiennes qui se transforment progressivement en direction centri-

pete,

2 - Hypothése de la formation & partir des fibres néréidiennes

De méme que chez S. amica, l'hypothése de la dédifférencia-
tion des anciennes fibres rend compte de tous les falts observés au cours de
1'épitoquie,

. _
I1 suffit de reconstituer les phases essentielles de 1'évolution

N

des muscles Iongitudinaux pour constater la réalité de la transformation des

fibres néréidiennes en fibres hétéronéréidiennes (Fig. 27).

- Phase 1 - Le bord coelomique, interne, de la fibre atoque se dédifférencle
totalement, Le matériel contractile disparalt & ce niveau et fait

place & des particules de glycog®ne, des types X et /3(F18- 27, 2).

- Phase 2 - Le bord coelomique subit trés souvent une dilatation assez consi-
dérable. Cette large expansion est la résultante d'une part de la
disparition dﬁ myoplasme dans une importante partie de la fibre
(dédifférenciation de toute la région coelomique), d'autre part de
1'élargissement corrélatif de cette portion dédifférencide (Fig. 27,
7). Seule, la mritié de la largeur de la fibre conserve des fila-

ments, La quantité de mitochondries et de glycogéne s'accrott. Le
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chondriome commence & envahir 1'axe de la cellule musculaire.

- Phase 3 - Les mitochondries occupent toute la médulla de la fibre (Fig. 27,
4, L'épaisseur des bandes A et I diminue, ce qui suppose la dispa-
fition d'un certair rombre de filaments proches de la zone médullaire,
Les filaments de myosine subissent une réduction de diamétre. La di-
latation coelomique a tendance & se réduire quelque peu. Il ne faut
pas perdre de vue que la largeur des fibres hétéronéréidiennes est
nettement plus faible que celle des fibres néréidiennes (Premidre
partie ¢ Figs 3 et 15). La moyenne de la largeur tombe de 22 & 12 o
(Premi2re Partie ; Tableau 3). La différence est beaucoub plus im-

_ portante Aue chez Syllis. Une telle réduction de la largeur ne peut
s'expliquer que par la réscrption d'une partie de la dilatation
coelomique des fibres transformées. Il est trés vraisemblable qu'il

en est de méme pour les extrémités puisque la longueur diminue aussi.

. IT - EVOLUTION DES DIFFERENTS ORGANITES CELLULATRES

En ralson des nombreuses analogles avec S, amica, nous ne dis-

cuterons que des faits particuliers & N, irrorsta.

1 - Les myofilaments

La méme question se pose quant 3 1l'origine des filaments
paramyosiniques, moins larges dans les fibres hétéronéréidiennes. Sont-ils
néoformés ou sont-ils iésus des anclens apres réduction de leur diametre ?
Nous avons montﬁé pour S. amica, que la plupart des arguments étalent en fa-
veur d'une origine & partir des anciens filaments. Chez N, irrorata, 11 semble
qu'il en soit de méme, car nous n'avons pas observé d'images correspondant &
une myofibrillogenése, comme dans les muscles parapodiaux néoformés. En parti-
culier, nous n'avons pas vu de microtubules, ni de ribosomes au voisinage des
filéments périphériques. S'il existe donc une néoformation filamentaire, celle-
ci est extr@mement discréte et se réalise peut-8tre en méme temps que la dis-
parition des anciens filaments, On peut penser que les molécules des fillaments
néréidiens serviralent & la synth®se des nouveaux. Un tel processus échappe-
rait d'autant mieux & 1'observation que la destruction des anciens filaments
éemble se faire aussi discrétement. Ainsi, tous les filaments internes, coelo-
miques, et de la zone axiale disparaissent sans qu'il soit possible de déceler

des signes précurseurs de leur dégénérescence., L'éventualité d'une synthise
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filamentaire corticale, corrélative d'une dégradation des anciens, ne peut

donec €tre réellement prouvée par la seule observation au microscope électronique.

2 - Les mitockondries
De nombreuses précisions ont été apportéeé par 1'étude de
S. amica aussi ne menticnnerons-nous ici que les observations intéressantes
pour le probléme de leur gense et de leur évolution,

Dans les fibres isolées, plusieurs failts méritent une attention
particuligre, Les mitochondries semblent former au début une seule file, dans
1'axe de la fibre (Pl, 65, figs d et g), Evidemment, des sections transversa-
les de telles fibres ne révelent pas 1'existence de ces alignements, Nous
avons cependant montré que dans beaucoup de fibres néréidiennes on distinguait,
dans la médulla, une, parfoils deux sections de mitochondries. A des stades
plus avancés, les mitochondries tendent & corstituer quelques rangées axiales
qui sont séparées les unes des autres et interrompues par endroits (Pl. 65,
fig. f), puis de nombreuses files continues et contiguds (Pl, 66, figs d et e).
On rencontre également des alignements mitochondriaux au niveau du bord coe-
lomique,

Il semble donc , comme chez S, amica, que les mitochondries sont
issues de zones ol 1l en existait primitivement. L'hypothdse de leur divisi-n
apparalt donccomme la plus vraisemblable. De méme que chez S, amica, nous
n'avons jamais observé de ciment intermitochondrial.

Chez N. irrorata, la plupart des mitochondries sont allongées et
eylindriques, mai§ nous avons vu qu'il existalt aussi quelques mitochondries
en haltére et en anneau. Le plus fréquemment, les formes en cupule, en anneau,
ont été décrites dans les cellules élaborant des hormones stéroides (CHRISTENSEN
et CHAPMAN, 1959 : DE ROBERTIS et SABATINI, 1958 - ENDERS & LYONS, 19€4 3
TDELMAN, 196! : BEAULATON, 1957), Des formes mitochondriales comparables ont -
aussl été décrites par BEAULATON (1978), dans la glande prothoracique Au ver
4 sole au cours des deux derniers &ges larvalres, par FATN-MAUREL et CASSTAR

(1969) dans les corpora allata de Locusta migratoria au cours des cycles ova-

riens, Ces auteurs montrent que les mitochondries en haltére deviennent cupu-
liformes et donnent naissance & des formes circulaires ou & des "chondriosph2res”,
complexes mitochondri%ux enroulés et emboftés. Dans notre matériel, il semble |
assez peu vralsemblable que les formes en haltdre puissent se recourber en

anneau, bien que, parfois, on observe des sections en "fer & cheval" (Pl. 75,

fig, a), Nous serions plutdt tenté d'y voir des formes de croissance. L'évolu-

tion des mitochondries annulaires renforcerait cette hypoth®se. Nous avons



- 115 -

distingué trois aspects différents dans la structure de ces mitochondries. Les
premidres sont réduites & la paroi dont les feuiliets internes sont presque
accolés (Pl, 75, figs a et c) ; les secondes sont semblables, mals en certains
points sont en rapport avec des portions mitochondriales dévelorpées (Pl. 76,
fig. a). Enfin, les derniéres sont des mitochondries typiqués, circulaires
(P1. 76, fig. b). Il n'est pas interdit de penser que la dernidre catégorie
puisse dériver de la premiZre par sulte de la séparation des membranes inter-
nes et la synthése corrélative des crétes internes. Ce processus peut d'autant
mieux se concevoir que les formes sphériques, & structure mitochondriale typi-
que semblent apparaftre dans des stades plus avancés de 1'évolution des fibres.
Néanmoins, la faible fréquence de ces mitochondries particulléres
dans les fibres en évolution montrc que, s'il s'agit 1a d'un mode de crois-
sance, 11 doit &tre uniquement considéré comme accessoire. Cependant, on ne
peut également exclure 1l'hypothdse selon laquelle les mitochondries cupuli-
formes ou en haltdre sont la conséquence d'une modification du métabolisme

cellulaire,

3 - Le glycoglne

DEFRETIN (1979), & 1'aide de techniques cytochimiques pré-
cises, a étudié 1'évolution du glycogine au cours de 1l'épitoquie. Il montre
que les exemplaires atoques renferment trds peu le glycogéne dans leur mus-
culature., Par contre, 11 signale de grandes quantités de ce polysaccharide
dans les muscles parapodiaux hétéronéréidiens. Il considére par allleurs que
les muscles longitudinaux "épitoques” restent pauvres en glycogeéne.

Nous a&ons cependant constaté, que les failsceaux longitudinaux deve-
naient trés riches en glycogéne, qui s'accumule sous la fonma/get surtout X,
dds le début de 1'évolution. Chez S, amica, 11 ne se présente que sous la
forme /3.

L'origine du glycogéne dans les fibres dédifférenciées nous semble
particulitérement intéressante. Dans le musele longitudinal d'un ver atoque,
la technique de SELIGMAN, modifiée par THTERY, ne permet pas de mettre en
évidence du glycogéne. Mails, & un moment correspondant au début du stade 2a,

certaines portions cqelomiques dilatées, afilamentaires, renferment des

=0

chalnettes dichotomiques de fines particules ncttement colorées, de 80 & 100
de diamétre, Dans le voisinage de ces chalnettes, 11 n'y a que quelques sec-
tions de mitochondries et aucun ribosome (Pl, 77, fig. a). A un stade un peu

plus avancé, on retrouve des chalnettes, mais constituées de granulations



- 116 -

deux fois plus larges : 170 a 200 R, Les particules sont formées d'une sorte
de trame pile dans laquelle se trouvent des granules plus petits d'environ

4o A de diamétre, Il est possible que cet aspect soit plus ou moins artifi-
ciel, Néanmoins, nous 1l'avons aussi observé chez S. amica, & tous les stades
de 1'évoluiion, Par ailleurs, aprés oxydation-par 1'acide périodique et colo-
ration par le citrate de plomb de coupes d'embryons d'Amphibiens, M.M. PERRY
{(1967) signale la présence de sous-unités de 40 A de diamdtre dans les parti-
cules /3de glycogéne. VAN GANSEN et SCHRAM (1969) font la m@me constatation
dans un matériel semblable, aprds utilisation de la technique de PERRY ou
celle de THTERY, Un certain nombre de chafnettes de granules/3 rayonnent au-
tour de particules ¢ plus grosses, mails peu nombreuses (P1, 77, fig. b). A

ce stade, dans toutes les régions dilatées, sauf le sarcoplagme périnucléaire,
11 n'est pas possible de trouver de ribosomes parml les granulations de gly-
cogdne, Comme quelques auteurs 1'ont déja montré, les chainettes de gycogéne
miment parfaitement des polyribosomes (HAY, 1966 : VAN GANSEN, 1967 ; VAN
GANSEN et SCHRAM, 1969). Bien que nous ne l'ayons pas observé, 11 est possi-
ble qu'un mince filament réunisse les granuleS/gtians les chatnettes (VAN
(GANSEN et SCHRAM, 19¢9). Dans les régions périnucléaires, les ribosomes sont
mélés aux particules de glycogéne,

De ces constatations, 1l ressort deux points essentiels : d'une
part le glycogine apparalt, au début de sa synthése, sous forme de particules
assez petites : 80-120 3, dont le volume doublerait rapidement ensuite. D'au-
tre part, le plus sovvant, le glycogéne est synthétisé dans des réglons ch
11 n'y a pas d'autres &léments que quelques mitochondries, L'absence de ribo-
somes est certalne, sauf dans le sarcoplasme périnucléaire, En conséquence,
le rdle des ribosomes dans la formetion du glycogéne, envisagé dans la secon-
de partie ne semble guére €tayé par ces observations. L'hypothése la plus
vraisemblable correspondrait & une synth®se de novo, sans intervention de
syst2mes membranaires, ni de ribosomes., Nous rappellerons d'ailleurs que chez
S. amica, nous n'avions rencontré le mélange ribosomes-glycogine que dans le
sarcoplasme périnucléaire. Toutefols, 1'absence de stades primitifs de forma-
tion et le nombre plus faible d'observations pouvalent nous laisser envisager
un role possible desribosomes. Des images comme celles de la figure a de la
Planche 77 semblent constituer au contraire une preuve de l'absence de 1'inter-
vention directe des ribosomes dans la genése de ce polysaccharide, dans les

muscles de N, irrorata,
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Ensuite, la quantité de particuleS/B tend & diminuer, et inversement,
les particulesCX\deviennent plus nombreuses. La présence de rosettes autour
desquelles rayonnent des petites chalnettes de granules ﬂ5(Pl' 77, fig. b et
Pl. 79, fig. c¢) dans des fibres en dédifférenciation, puils de rosettes unique-
ment dans des fibreé hétéronéréidiennes typiques (Pl, 80), nous laisse sup-
poser que les particules (X peuvent provenir de la coalescence des particules

P Nous n'émettons cette hypothése qu'avec la plus grande réserve, car dans
certalnes zones, les rosettes semblent apparaltre d'emblée, sans qu'elles
solent précédées par des particules /3. Une étude plus approfondie serait né-
cessaire pour confirmer ou infirmer cette hypothese.

Enfin, nous n'avons malheureusement pas pu suivre la dégradation du
glycogéne chez N, irrorata. Des Heteronereis au stade de 1'essaimage, mon-
traient encore des rosettes apparemment normales et abondantes (Pl. 80,
fig. b ; Pl. 34, fig. b),

4 . Les autres organites cytoplasmiques

Comme chez S. amica, des corpuscules de nature probable-

ment lipidique font parfois leur apparition dans les fibres musculaires.
On sait que les mitochondries, grice & leurs enzymes impliquées

dans le métabolisme des triglycérides, Jouent un rdle non négligeable dans
1l'utilisation des lipides, comme source d'énergie. Les lipides de certaines
fibres constituent donc des réserves énergétiques importantes pour les contrac-
tions, Il n'est Pas sans intérét de constater que le muscle cardiaque contilent
souvent des gouttelettes lipidiques au contact des mitochondries. Cette obser-
vation renforce le rapprochement que nous avions fait entre le muscle cardia-

que et les muscles des stolons ou des Heteronereis, trés riches en mitochon-

dries et qui doivent soutenir un rythme intense de contractions pendant de

longs moments.,

5 - Le noyau
CHARRTER (1920¢t DEFRETIN (1949) sienalent que le noyau

est toujours latéral dans les fibres hétéronéréidiennes. Nous avens confirmé
cette observaticn et‘l'hypothése de DEFRETIN selon laquelle les noyaux mi-
gralent & 1'extérieur. Par suite de la disparition des fibrilles de la partie
coelomique, le noyau peut se déplacer et faire hernie & 1'extérieur. Cepen-
dant, i1 faut rappeler qu'un certain nombre de fibres, en particulier celles

des strates externes, ont un noyau 1atéra1 4 1'origine.
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Le volume du noyau et celuil du nucléole augmentent fortement. Nous
avons trouvé des dimensions comparables & celles avancées par DEFRETIN : de
3/4"5/4‘, le noyau passe & 5—6/10~12/«-et le nucléole s'accrolt de 0,5 & a/k.

Chez 8. amica, le nombre de noyaux semblait plus important dans
les muscles du stolon. En particulier, 11 étalt fréquent d'observer, au dé-
but de la stolonisation, des alignements de deux, trois ou quatre noyaux.
Nous n'avions cependant pas mis en évidence de divisions cellulaires, méme
aprgs injection de colchicine, Chez N, lrrorata, nous n'avons pas remarqué
de files de noyaux, en coupe longitudinale., La présence de deux noyaux vois
sins, dans le méme plan de coupe transversal, s'observe parfois. Mais, la
seule augmentation du nombre de noyaux a plutdt lieu & la fin de 1l'épitoquie.
Les noyauXx supplémentaires appartiennent & des éléocytes qui s'insinuent en-
tre les fibres internes et surtout aux cellules de la paroi des capillalres
qul forment un réseau tras denée dans tous les métaméres épitoques. Les ca-
pillaires se ramifient dans des portions trés importantes de la musculature.
Les seuls cas évidents de multiplication nucléaire sont représentés par les
falsceaux de régénérats postériecurs dans leequels la plupart des fibres ont

un noyau latéral.

ITT - LE PROBLEME DE LA DEDIFFERENCTATION

I1 découle, de toutes les descriptions précédentes, que les
fibres hétéronéréidiennes proviennent des anciennes fibres néréidiennes.
Peut-on affirmer qu'il s'agit bien d'une dédifférenciation ? Pour les mémes
raisons invoquéeg‘pour S. amica, nous pensons que 1l'on peut utiliser le terme
de dédifférenciation pour décrire une partie des processus intervenant dans
les fibres longitudinales au cours de l'épitoquie. En effet, de nombreuses
analogies existent entre les transformations observées chez 3, amica et N,
irrorata, Les processus évolutifs prennent naissance au niveau du bord ex-
terne des falsceaux musculaires et s'étendent progressivement vers 1'intérieur,
Tout se passe comme sl une sorte d'induction dédifférenciatrice se propageait
de la zone sous-tégumentaire jusqu'd la cavité coelomique. Dans les deux cas,
les mitochondries, le glycogéne se développent considérablement dans le bord
cqelomique et envahiséent]a médulla de la fibre ; les myofilaments disparais-
sent dans la portion coelomique et dans 1'axe, le noyau et les nucléoles aug-
mentent detallle ; de nombreux ribosomes ef dictyosomes appraissent dans le
sarcoplasme périnucléaire. Les quelques différences entre N, irrorata et

S. amica portent sur des détalls mineurs. Les processus semblent plus mareués
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chez N, irrorata, notamment en ce qui concerne la formation de 1'hypertrophie
du coté coelomique des fibres, Le glycogénecgi, les mitochondries annulalres

ou en haltére, les amas de tubules axiaux sont particuliers aux Nereis, Mails,
on peut affirmer que, chez ces deux especes d'Annélides,les fibres musculaires,
non seulement conservent toujours leur forme rubannée, mais encore renferment,
4 n'importe quel moment de leur évolution, une certaine quantité de filaments.
La dédifférenciation n'est que partielle et il n'y a pas apparition de myo-
blastes,

A cet égard, 11 nous semble intéressant de comparer nos résultats a
ceux obtenus sur la dédifférenciation des fibres musculaires appartenant soit
4 des régénérats (CHAPRON, 1969 ; 1970 a et b) soit & des porte-greffes
(VALEMBOIS, 1970), chez 1'Annélide Oligochéte Eisenia foetida., Pour ces au-

teurs, les fibres musculaires se dédiffémncient compldtement, La cellule

perd 1la totalité de son matériel contractile, acquiert un abondant chondriome
et de nombreux ribosomes. Le noyauet le nucléole augmentent de taille. Chez
cette espéce, caractérisée par une musculature & double striation oblique, on
aboutirait & une dédifférenciation totale. Il faut toutefols remarquer que
les phénoménes de régénération ne sont pas réellement semblables & ceux de
1'épitoquie ou de la stolonisation, bien qu'il v alt un certain nombre d'ana-
logies, D'autre part, nous ne sommes pas entidrement convaincuspar les des-
eriptions fournies par CHAPRON et VALEMBOTS sur la dédifférenciation. En ef-
fet, des fibres que VALEMBOTS ocorsidére comme prénéecrotiques dans le greffon,
ressemblent beaucoup & des myoblastes par leur noyau et leur nucléole volumi-
neux et leur abondance en mitochondries. D'autres cellules sont assimilées &
des fibres en dédifférenciation, mais ressemblent & des sarcolytes en forma
tion. Il subsiste encore un doute important quant & 1'origine des myoblastes,
d'autant qu'au moment de la régénération ou aprds la greffe, on observe une
accumulation de coelomocytes ppés des zones lésées. En conséquence, si la
dédifférenciation des fibres musculaires existe réellement chez les Annélides
Oligochdtes, ce qui est loin d'@tre prouvé, elle correspondrait tout & fait &
celle décrite par HAY (1959 ; 1968) chez les Amphibiens et ne seralt pas compa-
rable aux phénoménes intervenant lors de la stolonisation ou de 1l'épitoquie
des Polychttes, ol la simultanéité des processus de dédifférenciation et de
redifférenciation, la persistance, semble-t-1l, d'une partie des myofilaments
périphériques, ne permettent pas la formation de cellules d'aspect embryon-

nalire,
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IV - LA CENENERESCENCE

En ce qui concerne la dégénérescence, les phénoménes sont simi-

laires chez S. amica et N. irrorata. Les deux types de destruction musculaire

ont été constatés. Chez N. irrorata, nous avons remarqué un trds faible nombre
de cellules hétéronéréidiennes en dégénérescence au cours de 1l'épitoquie. Par
contre, la quantité de fibres néréidiennes en involution est beaucoup plus
importante que chez S. smica.

DEIORNE (1922 a et b) et DEFRETTN (1949)~nt montré que les fibres
musculaires de Nerels sublssalent un trongonnement en sarcolytes fusiformes
et striés, principalement en période d'épitoquie., Les fragments musculaires
sont ensuite phagocytés par les éléocytes du coelome, Cette dégénérescenue,
suivie de phagocytose, correspond au premier type, avec persistance de fila-
ments, chez S, amica. En microscopie électronique, les sarcolytes renferment
encore de nombreux paquets de filaments,

Mais nous avons également vu que le deuxidme type d'histolyse, avec
disparition précoce du matériel contractile,existait aussi, et affectait sur-
tout des‘fibres gtoques"appartenant 4 la face interme des faisceaux longldu-
dinaux, DEFRETIN (1949) les a observées et les a décrites comme étant des
fibres gonflées, amphophiles, puils fuchsinophiles. Mais, il les assimile &
des cellules en cours de dédifférenciation, car "leurs fibrilles disparaissent
alors que les sarcolytes montrent toujours des fibrilles avant leur digestion
par des éléocytes". Le gonflement et 1'amphophilie de ces cellules sont, pour
DEFRETIN, la marque d'un début de dédifférenciation qui ne se poursuit pas.
En réalité, ce sont blen des fibres dégénérescentes avec apparition d'une
substance homogéne, Cependant, ce deuxiéme type de destruction musculaire
semble peu fréquent. La plupart des fibres en histolyse, appartonant aux
muscles longitudinaux, circulaires et obliques, se fragmentent en sarcolytes
fusiformes, surtout au début de 1l'épitoquie. Cette dégénérescence apparatt |
aussi plus intense chez des Nereis décérébrées.

Il nous semble Intéressant A présent de canfronter nos résultats
4 ceux obtenus récemment par VALEMBOTS (1970). Cet auteur a pretiqué des
hétérogreffes en utilisant deux espéces d'Annélides Oligochdtes : Eisenia
¢>mme porte-greffe et Allolobophora foetida comme greffon, Il a constaté des

figures de dégénérescence trés nette de la musculature du greffon lors d'une
premitre greffe. Les cellules musculaires réagissent vis & vis du porte-greffe
en isolant leurs territoires les plus 1ésés. Ensuite, le chondriome et 1l'er-

gastoplasme se développent, et, corrélativement, les cellules présentent une
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activité phosphatasique acide importante. Enfin, les fillaments disparalssent.
Dans le cas d'une seconde greffe, les phénomdnes sont un peu différents. En
particulier, il n'y a pas de prolifération mitochondriale et ergastoplasmique.

Ces processus de dégénérescence apparaissent trés différents de ceux
observés au moment de la stolonisation ou de 1'épitoquie. Mails, VALEMBOIS si-
gale aussl que des altérations mécaniques des fibres du greffon provoquent
parfois une désorganisation des filaments et 1l'apparition de zones A matériel
amorphe, Cet aspect n'est pas sans rappeler la dégénérescence avec formation
d'une substance homogéne et granuleuse dans les fibres longitudinales de S.
amica et N, Irrorata.

La sarcolyse des fibres & double striation oblique apparalt complexe
de prime abord, puisqu'il semble exister de nombreux modes d'histolyse bien
différents, Il est difficile, dans 1'état actuel de nos recherches, de dire
s1 ces involutions structurales diverses correspondent & des réactions, a
des voles dégénératives différentes ou si, au contraire, elles sont le reflet
d'un seul mode de sarcolyse, pcuvant revétir des aspects trés divers, Comme
nous 1'avons déja indiqué, 11 est possiHe que 1l'on puisse passer d'un type
de dégénérescence & un autre ¢ chez S, amica, des sarcolytes & myofilaments
peuvent & un stade extréme de dégénérescence aboutir au type & cytoplasme
granuleux homogéne. BOTLLY (1968, dans une étude sur la régénération anté-
rieure de ce méme ver, signale la présence de sarcolytes renfermant des myo-
filaments, d'autres avec un matériel finement granvleux. foutefols, pour les
raisons déja exposées dans la deuxi®me partie, nous croyons pouvoir distinguer
pour le moment degux types apparemment différents de sarcolyse chez les Syllis
et les Nereis. ‘

Enfin, nous avons considéré plusieurs hypothdses quant au détermi-
nisme de la sarcolyse. Il est probable que des modifications du milieu coelo
mique au moment de la reproduction provoquent en grande partie la dégénéres-
cence agusculaire. Evidemment, la sénescence de certaines fibres est responsa-
ble aussi de certalnes sarcolyses., Mais, comme DEHORNE (1922 a et b) et DURCHON
1952) 1'ont égalemmnt supposé, 1l est possible que le jefne soit un facteur
non négligeable de 1'histolyse musculaire, L'épitoquie, surtout expérimentale,
correspond & une période de jellne, Il est vraisemblable enfin que la des-
truction musculaire apporte des éléments importants pour les synthdses pro-
téiques;*bonstitue en quelque sorte un alimént interne pour le ver en épito-
quie. ZAK et DRAHOTA (1960) ont montré que la dégradation de protéines con-
tractiles fournissait de 1'énergie, & 1l'inverse de la destruction des protéines

du foie qul demande au contraire un apport énergétique.
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V - COMPARATSON ENTRE NOS RESULTATS ET CEUX OBTENUS EN
MTCROSCOPTE PHOTONIQUE PAR DEFRETTN

Il nous semble intéressant maintenant de comparer nos obser-
vations & celles de DEFRETIN. Nous résumerons ici les faits essentlels mis en
évidence par cet auteur.

1. La dédifférenciation, Au début, les deux couches de fibrilles se
séparent ; des vésicules, puils un sarcoplasme fuchsinophile apparailssent dans
1'axe, entre les deux couchzs de fibrilles. DEFRETTN constate une hypertrophie
corrélative des fibres les plus'internes des faisceaux lonzitudinaux., Le stade
final de la dédifférenciation est représenté par une fibre & sarcoplasme fuch-
sinophile prépondérant qui déborde méme & 1'extérieur. Cette fibre présente
un aortex myoplasmique mince, sans striation. Le noyau est passé dans une
hernie sarcoplzgmique externe et son volume s'est aceru fortement.

2, La redifférenciation. Au sein du sarcoplasme moins fuchsinophile
apparalt un abondant chondriome formé de grains et de longs chondriocontes.
Enfin, la striation est & nouveau décelable dans le myoplasme cortical., Il
faut souligner que DEFRETTN renrésente des sections transversales de fibres
an redifférenciation avec une hernie assez volumineuse contenant des chondrio-
contes (c'est ce que nous avons désigné sous le nom de portion coelomique hy-
pertrophiée>.

Un certain nombre de descriptions peuvent s'intégrer alsément & nos
observations., Cependant, quelques points de divergence sont & noter! Nous les
exposerons en premier lieu,

DEFRETIN ne fait pas mention d'un début d'évolution dans le bord
externe, sous-tégumentaire des faisceaux. Au contraire, il signale que les
fibres gonflées, & sarcoplasme axial fuchsinophile en cours de dédifférencia-
tion sont les plus internes des faisceaux. Nous avons pourtant bien établi
que c'était au sein des deux ou trois couches les plus externes que les pre-
mares manifestations d'un changement de structure s'observaient. DEFRETIN a
confondu les sarcolytes des faces internes avec des fibres en dédifférencila-
tion, Il émet d'ailleurs un doute & ce sujet, mals renonce & 1'hypothese de
la sarcolyse pour trois raisons : 1. Il n'y a pas d'éléments libres (é1éocytes)
4 leur contact pour assurer la destruction ; 2., Ces fibres ne se rencontrent
pas; dans le coelome, entiéres ou fragmentées ; 3, Elles ne subissent pas de
trongonnement en multiples sarcolytes, Ces trois critéres sont Justement ceux
qui caractérisent la seconde catégorie de sarcolytes avec disparition précoce

des filaments et formation d'un matériel granuleux. Dans ces conditions,
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DEFRETIN ne pouvalt penser & une évaution & partir de la face externe des
faisceaux. Ensuite, nous avons vu que les deux couches de bandes A et I ne
disparaissaient pas, tout au moins en partie. Sur coupes histologiques, si

un certain nombre de fibres hétéronéréidiennes présentent une striation,

d 'autres ne la montrent pas. L'absence de striation ne tient done pas & une
différence de stade évolutif des fibres. Quant & la formation de vésicules
axiales, puis d'un sarcoplasme fuchsinophile, il est évidemment difficile de
les relier 3 nos observations ultrastructurales. En ce qul concerne maintenant
1'évolution nucléaire et tous les aspects de la redifférenclation, nos obser-
vations corroborent tout & falt celles de DEFRETTM. Les points de divergence
peuvent facilement s'expliquer. D'autre part, 11 est évident que seule une
étude ultrastructurale pouvait permettre de comprendre réellement 1'évolu-
tion des structures cellulaires & la limite ou en dessous du pouvoir de ré-

solution du microscope optique,

CONCLUSION

L'hypothése émise par CHARRIER(1920), reprise et étayde par DEFRETTN
(1949), sur la dédifférenciation des fibres musculaires longitudinales et leur
redifférenciation en fibres hétéronéréidiennes se trouve confirmée.

Les faisceaux musculaires ne contiennent, & aucun moment, de cellu-
les indifférencides, et la formation de novo des cellules ‘épitoqued’ semble
exclue, Les obsqrvations en microsoople optique, en particulier sur les fibres
isolées et sur lés muscles marqués par 18 leucine JH, et en microscopie élec-
tronique, permettent de comprendre 1'essentlel des phénoménes,

Comme chez S. amica, on peut considérer qu'il existe & la fols des
processus de dédifférenclation et de redifférenciation, Ceux--ci se déroulent
d'une maniére synchrone et la dédifférenciation n'est jamals totale.

Les mitochondries se multiplient & la fols dans le bord coelomique
et dans 1l'axe des cellules musculaires, dans des zones ol elles existaient
primitivement. Le glycogtne apparalt le plus sruvent dans des réglons ol n'exis-
8tre représentés par’des chalnettes de petites particules de glycogdne, d'un
d 1amétre inférieur de moitié & celul des granuies/& observées dans des fibres
en début de dédifférenciation, Quant aux myofilaments périphériques des fibres
hétéronéréidiennes, 1'hypothése selon laquelle ils sont issus des anciens re-
pose essentiellemmnt sur une constatation négative : 1'absence de figures de

myofibrillogenese.
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Enfin, la dégénérescence des fibres musculaires est semblable a
celle de S. amica. Les deux types de sarcolyse décrits chez ce Polychete
culaire dans le cas de régénérationaide greffe chez les Annélides Oligochétes
(CHAFRON, VALEMBOIS) permet de constater la grande diversité des aspects
dégénératifs des fibres hélicofdales., Une étude plus approfondie des facteurs
susceptibles d'intervenir dans le déterminisme de la dégénérescence musculaire
permettrait vraisemblablement de mieux comprendre 1'apparente multiplicité

morphologique des sarcolytes.
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CHAPITRE VII

LA NEOFCRMATION DORSALE

La néoformation dorsale fait partie de la musculature longitudinale
et apparalt seulement dans la région héﬁéronéréidienne du ver. Rappelonsqu'elle
se présente sous la forme d'une double bandelette longitudinale, axiale, qui
prolonge, en plongeant verticalement vers 1'intestin, les deux failsceaux mus-
culaires dorsaux. Par ses caractéristiques évolutives et structurales, cette

néoformation mérite d'étre examinde dans un chapitre spéeial.

INTRODUCTION

La néoformation dorsale a été étudide par CHARRIER (1920) et DEFRETIN
(1949), Pour le premier auteur, les fibres de la néoformation sont du type né-
réidien, & noyau externe. Elles proviennent de "masses homogénes et chromati-
ques qui se décomposent ensuite en lamelles contractiles"”, L'aspect homogine
correspondrait & un stade de dédifférenciation, DEFRETIN constate également
que la structure des fibres de la néoformation est du type néréidien, mals la
striation est nettement plus espacée ; alors que 1'intervalle entre les fibril-
les est de 0,6 u chez les fibres néréidiennes, il est en moyenne de 1 u dans
les cellules de la néoformation. Cet auteur considére que les éléments de la
néoformation ne‘proviennent pas d'une dédifférenciation de fibres néréidiennes,
mais sont issus de "myoblastes dont 1'origine vraisemhblable est une proliféra-
tion de 1'épithélium coelomique’, S1 les observations de ces deux auteurs
concordent sur la structure des fibres, elles sont totalement divergentes en
ce qui concerne 1l'origine de la néoformation.

I1 s'avérait donc trés intéressant de reprendre, grace 3 la micros-
copie électronique, d'une part 1l'étude de 1l'origine de la néoformation, d'au-
tre part, celle de la structure toute particuliire de ses fibres.

Nous avons étudié 1'essentiel de 1'évolution et de la structure de
la néoformation dorsale chez Nﬁ~;£rggggg. Toutefols, nous avons eu recours &

1'esptce N, pelagica pour les stadeSles plus précoces de gendse (stade 1).
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RESULTATS
Nous considérerons tout d'abord 1'origine et le développement de la

néoformation dorsale ; nous envisagerons ensuite 1'étude de la structure de ses
_flbres,

I - CRIGINE ET EVOLUTION DE LA NEOFORMATTON
STADE 1 - N. pelagica

a) Microscopie photonique

A 1'extrémité latéro-dorsale des faisceaux longltudinaux
au niveau de l'axe du ver, 1l n'est pas rare de rencontrer, chez certains exem-
plaires, des cellules, caractérisées par un noyau arrondi, renfermant un vo-
lumineux nucléole (2 p) (Pl, 87, figs a et b). Ces cellules, parfols disposées
par groupe de deux (Pl. 87, fig, a) se situent & la limite du faisceau mus-
culaire, & peu de distance du vaisseau dorsal., Elles ne se rencontrent pas

chez des Nerels immatures ou du stade O. Nous n'avons cependant pas trouvé

de mitoses & ce niveau, mals des aspects nucléaires suggérant des amitoses :
certains noyaux peuv:nt posséder deux nucléoles et une sorte d'étranglement
médian (P1l, 87, fig. c).

.Des sections ultrafines, pratiquées dans cette région,
mettent en évidence deux types cellulaires : l'un est une véritable fibre
musculaire , au noyau latéral, en cours de dédifférenciation (P1l. 87, fig. d),
1l'autre est une cellule non contractile, dont le cvtoplasme est rempli de ri-
bosomes (P1l, 87, fig. e). Ces deux cellules présentent toutefois une carac-
téristique commune : leur noyau, de grande taille (10/5 p), renferme un nu-
cléole volumineux (2 p). Elles sont donc en phase d'activation. La fibre
musculaire a le méme aspect que les autres fibres de l'assise externe, an
début de leur évolution. Par contre, 1'autre cellule a la structure d'un é14-

ment-souche indifférencié.

STADE 2a - N. irrorata

Au début de ce stade, i1 est possible de rencontrer des éléments

comparables & ceux décrits chez des N, pelagica du stade 1. Certaines cellules
& noyau développé et gros nucléole ne sont pas de nature musculaire et se si-
tuent & 1'extrémité latérale des falseeaux dorsaux (Pl, 88, fig. a). D'autres

cellules, & noyau volumineux, présentent une portion contractile (P1l, 88, fig.a).
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En -utre, dans cette méme zone, on observe quelques sections musculaires trés
fines (2 p de large) qul renferment des éléments Z et du R.S. et des filaments
épals et fins assez mal organisés en bandes A et I. Quelques rares sectlons
de faibles dimensions ne renferment gucun filament (Pl. 88,.fig. a).

A une période plus avancée de ce méme stade, on assiste & une trans-
formation trés raplde des bords latéraux des muscles longitudinaux. On dis-
tingue, sur coupes transversales, plusieurs dizaines de sections de flbres ex-
trémement petites (Pl. 88, fig. b). Elles mesurent en moyenne de 2 4 3 j de
large sur 1,5 p d'épaisseur. Certaines sections, parmi les plus étroites,
sont souvent arrondies et ont un dliamétre de 1 P environ. Elles ne renferment
parfols aucun filament ou moins d'une dizaine (P1l. 88, fig. b). D'autres, de
2 p de large ne contiennent gidre plus de dix a vingt filaments épais irré-
gulidrement disposés. Enfin, les seoti-ns gul ont une forme ellipsoidale,
présentent deux ou trois bandes A plis ou molns en alternance avec des ban-
des I, Il faut noter que toutes ces fibres possddent des filaments épais et
fins de'calibre identique & celul des fibres néréidiennes ordinaires, c'est-
a-dire 280 a 320 A pour les gros et 70 R pour les fins. Souvent, on remarque
une ou deux mitochondries dans le bord coelomique. Lorsqu'un noyau est pré-
sent, il est situé également vers le coelome et a une surface presque aussi
importante que celle de la fibre : 3,5/3}1dans une cellule de 4,5/% nu(P1.

88, fig. b).
STADE 2b - N, irrorata

En microscopie photonique, on constate une accumulation de

Py

petites sectioné de fibres & noyau arrondi de 5 P.de'diamétre, en position
latérale (Pl, 89, fiz. a), Souvent, le noyau renferme un nucléole de 1lude
large, Fréquemment, les sections les plus fines (2 p.de large) scnt situédes
sous 1'épilderme. Les plus volumincuses vers le vaisseau dorsal, ont une lar-
geur de 6 & 8 u. La grande quantité de noyaux, en coupe transversale (Pl. 89,
fig. a) laisse supposer que de nombreuses divisions cellulaires ont lieu.
Nous n'avons cependant pas vu de figures de mitoses, L'injection de Leucine

tritide A des Nerels pelagica au méme degré d'évolution permet de mettre en

évidence un marquage important au niveau des bords latéraux des failsceaux
dorsaux (Pl, 52, fig. h), c'est-a-dire au seiln méme de ces petites fibres &

gros nayau,
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Vers la fin du stade 2b, la quantité de cellules musculaires a *
considérablement augmenté., Elles comblent 1'espace situé entre les bords
des falsceaux et le valsseau dorsal qui n'est plus accolé au tégument. La
prolifération cellulaire s'effectue d'abord depuis la pointe latérale de
chaque faisceau jusqu'au vaisseau dorsal. Lors de cette phase évolutive, si
des groupes de fibres sont de dimensions réduites (5 K sur 2 p), la plupart
apparaissent beaucoup plus grosses (lO}J de large sur 5 u d'épaisseur)
(P1., 89, fig. b). Leur épaisseur est plus forte que celle des fibres néréi-
diennes longitudinales. Leur structure est tout & fait comparable & celle
des fibres néréidiennes. Les deu: couches de myofibrilles sont séparées par
une fine lame clalre de sarcoplasme axlal, et les intervalles entre les stries
est de 1'ordre de 0,5 p (P1, 89, fig. b). Mais, le noyau est toujours en po-
sition externe, Par rapport au stade précédent, son volume tend & diminuer |
(3 p de diamttre au lieu de 5 u). |
En microscople électronique, les cellules musculaires ont une struc-

ture semblable & celle des fibres néréidiennes longitudinales (Pl. 89, fig. 4d).

Mais, leurs bandes A et I sont souvent moins régulidres. Les sections de mi-
tchondries, au nombre de troils au maximum, sont toujours situéés dans 1le
bord coelomique. Mais, ces fibres ont une caractéristique importante : elles
sont étroitement unies les unes aux autres par 1'intermédiaire de formations
comparables 4 des desmosomes (P1l, 89, figs c et d).

|
%

IT - STRUCTURE DE TA NEOFORMATTON AU STADE ULTIME DE SA DIFFERENCIATION!

\
Au stade 3, la néoformation a acquils sa forme et sa structure

définitive. Sur coups histologiques transversales, elle apparaft sous 1l'as-

pect d'une double lame plus ou moins renflée (Pl. 2, fig, d) qui peut par-

|
1
{

!
fois avoir la forme d'un coeur, Elle est constituée par de nombreuses couches %
devfibres de 10}4 environ de large sur 2 a 2,5 n d'épaisseur, Vers la portion
la plus profonde, proche du valsseau dorsal, le nombre de couches de fibres
s'acerolt : on en compte 7 & 9 (Pl. 90, fig. a)., L'ensemble apparatt comme
une masse compacte, les fibres étant bien contiguds., Dans les faisceaux dor-
saux, au contraire, les fibres sont plus ou moins Jointives, ce qul confére
.é 1'ensemble un aspéct beaucoup plus lAche, La cohésion des fibres de la
néoformation tient & la présence des desmosomes.

La structure des fibres de la néoformation, en coupe histologique,
est trés particulidre, Alors qu'elles montraient, lors des stades précédents,

une striation comparable & celle des fibres néréidiennes typiques, elles
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présentent maintenent une sorte de zébrure trés caractéristique, composée
d'une alternance de rales larges (0,8 u), trés colordes, et de fines stries
claires (Pl. 90, figs a et b). L'intervalle entre ces fines stries est de
1'ordre de 0,9 p, chiffre comparable a celui obtenu par DEFRETIN (1949).

Sur scctlons transversales, en microscople élsctro-
nique, mus avons pu constater que les zébrures foncées correspondent aux
fibrtlles, c'est-a dire aux bandes A et les fines lignes peu colordes aux
bandes I (Pl, 90, fig. ¢ et P1l, 91), Par rapport aux fibres néréidiennes nor-
males, la largeur des bandes A est nettement plus importante, et en corol-
laire, les filaments épails assez irrégulidrement disposés, sont plus nombreux
(P1. 91). Entre les filaments épais s'intercalent des filaments fins qui
n'apparaissent trds nettement qu'aprés extraction & la glycérine (Pl. 90,
fig. ¢ et P1, 92), Ils forment des orbites plus ou moins complétes de huit
4 douze autour d'un filament épais. On en trouve aussi beaucoup en dehors
des orbites (Pl. 90, fig. ¢). Il n'est pas possible de mettre en évidence
de zone H au milieu des bandes A (Pl. 91 et 92). Le calibre des deux types
de filaments est identique & celul des fillaments des fibres néréidiennes or-
dinaires : 280 & 320 K pour les épails, 70 § pour les fins. I1 est également
possible d'observer des sous-unités & 1'intérieur des filaments épais (Pl.
90, fig. ¢). Dans les bandes I, la technique ordiﬁaire de fixation (gluta-
raldéhyde-acide osmique) ne met pas en évidence de filaments fins, et 1'ex-
traction au glycérol ne donna pas de meilleurs résultats. Apparemment, il ne
semble pas exister de filaments fins dans les bandes I, Ces derniéres ren-
ferment, dans Teur partie médiane, de rares vésicules (Pl. 90, fig. c¢) appar-
tenant vraisemblablement au reticulum, Mais le plus souvant 1l'axe des bandes
I est matérialisé par un alignement de petites mottes irrégulidres de maté-
riel dense (Pl. 91). Parfois, ces masses denses se situent & la limite entre
‘bandes A et I (Pl. 90,'fig. c et P1, 92). A la périphérie des cellules, des
Qésicules sous-sarcolemmiques trés peu nombreuses ne semblent pas en relation
avec des tubules du R.S. (Pl., 92), Vers le bord coelomique, se trouvent une,
deux ou trois sections de mitochondries (Pl. 91), mais leur fréquence est
moindre que dans les fibres néréidiennes ordinalres. Le noyau est placé du
méme cbté, & 1'extérieur du matériel fibrillaire. Le bord opposé émet quel-
quefois un prolongement (Pl. 91), comparable & celul décrit chez certaines
fibres néréidiennes. Enfin, des desmosomes sont toujours présents entre deux
ou méme trois fibres (Pl. 91),
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Les coupes longltudinales montrent des images en chevrons (P1. 93,
fig. @), caractéristiques des fibres & double striation oblique. Des examens
en contraste de phase de fibres de la néoformation, traitées au glycérol,
nous ont permis d'observer le trajet hélicoidal des fibrilles (Fig. 28).
L'angle d'obliquité, de 10° environ,est comparable & celui des fibres or-
dinaires, mais la largeur des fibrilles est nettement plus importante. En
‘microscopie électronique, les filaments fins visibles entre les filaments
épals ne semblent pas se poursuivre dans les bandes I, dent 1l'axe est marqué
le plus souvent par les masses denses irréguliéres, parfois éloignées, par-
fols trés proches les unes des autres (Pl, 93, fig. b). Si, dans certalns
cas, la séparation entre bandes A et I est nette, dans d'autres les bandes I
ne sont plus trés bien mises en évidence. On observe alors des extrémités de
filaments épals dans le voisinage méme des masses denses axiales des bandes I
(P1, 93, fig. c). Souvent ces filaments épals se plient ou paésent dans le
sarcomére voisin (Pl. 93, fig., c). Ces observations ressemblent beaucoup &
celles que nous avions faites sur fibres glycérinées traitées au glycérol et
contractées par 1'ATP. Il est toutefois nécessaire de mentionner que ces ima-
ges de contraction ont été obtenues sur des fibres non extraites au glycérol.
Il faut incriminer 1'action du fixateur seul qui provoque un raccourcissement
des fibres lorsque 1l'animal n{est pas anesthésié ou n'est pas totalement en-
dormi, comme nous l'avons montré dans la premiére partie de cette thése.

Enfin, 11 est possible de rencontrer quelques céllules musculaires
dont la structure rappelle certaines fibres en dégénérescénce. Le nombre de
filaments épals est peu élevé et un matériel granuleux, homogéne, apparalt
dans tout le sarcoplasme (Pl, 90, fig. d). Il est trés vraisemblable que ces

fibres de la néoformation solent en voie de sarcolyse.

DISCUSSION

Nous envisagerons successivement 1l'origine de la néoformation dor-

sale, son évolution, sa structure définitive chez 1'Heteronereis, enfin son

role éventuel,

I - ORIGINE DB LA NEROFORMATION

1 - Observations personnelles, Essal 4'interprétation.

Nous avons vu, & 1'aide de la microscopie optique, qu'il
apparaissait, aux extrémités latéro-dorsales des deux faisceaux longitudinaux,

un certain nombre de cellules & noyau et nucléole volumineux (Pl, 87, figs a



Figure 28.“- Fragment de fibre isolée, extraite & la glycérine, provenant
de la néoformation de N. irrorata. La striation est double
‘et oblique. Remarquer la largeur, élevée, des myofibrilles.
. Photographie prise au microscope a contraste de phase.
X 1 600
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et b). De tels éléments n'existent pas chez des individus immatures ou chez
des Nereis décérébrées du stade O, Dés le stade 2a, & ce méme niveau, on ob-
serve une prolifération de tres petites fibres & structure néréidienne et la
diminution corrélative du nombre de cellules & noyau et nupléole volumineux,
Selon nous, ces derniéres sont & 1'origine de la néoformation.

Cependant, en microscopie électronique, nous observons, dans la
zone musculaire proche du vaisseau dorsal, deux types de cellules possédant
un noyau et un nucléole tres développés : l'une peut &tre assimilée & un
myoblaste, au cytoplasme riche en ribosomes (Pl. 87, fig. @), 1l'autre corres-
pond & une fibre en cours de dédifférenciation, dont la portion contractile,
dirigée vers 1'épiderme, présente une structure nettement néréidienne (P1.
87, fig. d). En raison de la faible dimension de sa partie contractile, cette
fibre peut &tre prise pour un myoblaste en microscopile optique., Néanmoins,
la présence de ces deux catégories de cellules peut aider & résoudre le pro-
bléme de 1l'origine de la néoformation, et plus particulidrement, des myo-
blastes.

 Deux bypotheéses peuvent &tre formulées. Dans la premiére, les cel-
lules musculaires en dédifférenciation, au niveau des bords latéro-dorsanx
des faisceaux longltudinaux, seralent 4 1l'origine de véritables fibres hété-
ronéréidienncs et n'auralent aucun rapport avec la néoformation. Chez les
Nereis, & 1'inverse des Syllis, les processus évolutifs affectent 1'ensembler des
faisceaux Jjusqu'a leurs extrémités, En conséquence, les cellules indifféren-
cides proviendralent ¢'éléments coelomiques. Pans la seconde, les cellules
musculaires en yoie de dédifférenciation n'évoluent pas en fibres hétéroné-
réidiennes mais seralent & 1l'origine de quelques cellules-souches. Nous pré-
cisons bien, dans cette hypothese, que chaque myoblaste ne provient pas d'une
fibre musculaire anclenne, Quelques unes seulement évolueraient en cellules
indifférenciées qui, par divisions, donneralent naissance 34 de nombreux myo?
blastes. Nous pouvons également envisager un méme processus dans le cas des

cellules coelomiques. Ces deux hypothéses peuvent €tre schématisées comme suit :

Cellule coelomique Divisions - Fibres de 1a
indifférencide TN, ’Tr—”_,,%;Myoblastes ” néoformation
) Cellule~souche ivisions

Cellule musculaire
indifférenciée > Cellule hétéronéréidienne
partiellement

: Divisions
Cellule musculaire___g}Cellu1e~souche-——-——————%)Myoblastes ———SPFibres de 1la
dédifférenciée néoformation
compldtement
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Compte-tenu des résultats que nous avons obtenus sur les muscles
parapodiaux hétéronéréidiens, nous serions plutdt favorables & la seconde
hypotse, Nous verrons en effet que la formation de cette musculature résul-
te de la dédifférenciation d'un certain nombre de fibres néréidiennes ancien-
nes, Celles--ci donnent naissance a des cellules indifférencides qui prolife-
rent ensuite en un massif tissulaire trés développé. Il n'est ' done pes
interdit de penser qu'un processus du méme genre puisse se réaliser au niveau
de la future néoformation. Cependant, nous tenons & souligner gue cette hypo-

thése est aussi conjecturale que 1'autre,

2 - Comparaison entre nos résultats et ceux de CHARRTER et
de DEFRETIN,
Pour CHARRIER (1920), la néoformation résulte de la dédif-

férenciation de fibres néréidiennes situées aux extrémités latéro-dorsales

des falsceaux longitudinaux. Il constate d'une part 1'ebsence de myoblastes,
d'autre part la présence de fibres d'aspect homogine dans lesquelles se dif-
férencient par la suite des lamelles contractiles.

DEFRETIN (199Q) observe au contraire, la présence, & un
stade trés précoce, de cellules amiboides qui proviendraient de 1'épithélium
coelomique recouvrant la face interne des extrémités latérales des muscles
dorsaux. Ces cellules se groupent ensulte an un massif mésenchymateux tri-
lobé, dans lequel se différencient des fibres de la néoformation.

Nous réfuterons tout d'abord les affirmations de CHARRIER. Chaque
fibre de 1la néoformation ne peut résulter de la dédifférenciation d'une cel-
lule musculaire ancienne. Certes nous avons émis 1'hypothdse d'une dédiffé-
r enciation possible de fibres, Mals, le processus évolutif est tout & fait
différent de celul envisagé par CHARRIER, car ces quelques cellules dédiffé-
renciées seraient & l'origine de trés nombreux myoblastes, D'autre part,
comme DEFRETIN, nous pensons que cet auteur a pris une pﬁase d'histogenése
des myoblastes pour un stade de dédifférenciation.

L'cnsemble des phases évolutives aboutissant & la constitution de
la néoformation correspondent bicn & 1'élaboration d'un tissu nouveau. Les
phénoménes scnt trés différents de ceux qui affectent la musculature longitu-
dinale., A cet égar&, nous rejoignons entiérement les idées de DEFRETIN, Ce-
pendant, nous relevons de multiples points de divergence quant & la descrip-
tion des modalités évolutives, Selon cet auteur, les cellules amibotdes,

considérées comme myoblastes, proviendraient de 1'épithélium coelomique gui
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recouvre les faces internes des muscles longitudinaux dans leur région médio-
dorsale. Nous n'avons pourtant pas mis en évidence, & 1l'inverse de S. amica,
d'épithélium pariétopleural & ce niveau, chez des Nereis immatures ou en cours
d'épitoquie, De nombreuses observations ultrastructurales'révélent seulement
la présence de cellules coelomiques du type éléocytaire, lasucocytaire, que
l'on trouve généralement libres dans le coelome, mails qui peuvent venir s'ac-
coler & la surface de la musculature, des valsseaux, du tube digestif. Elles
ne forment pas d'épithélium et sont bien différenciées, En admettant que les
cellules-souches de- la-néoformntion aient une origine c¢oelomique, 11 semble

bien qu'elles ne solent pas issues d'un épithélium recouvrant les muscles lon-
gitudinaux, '

Nous émettons aussi un certain nombre d'objections quant aux ¢el-
lules amiboides et au massif mésenchymateux. Selon nous, ces éléments cor-
respondent plutdt & des céllules coelomiqués, du type leucocytaire, pouvant
parfois présenter une forme amiboide et s'accumuler en certains endroits’
pcur constituer des massifs d'aspect mésenchymateux en-microscopie optiq@e.
Nous sommes d'autant plus affiriatif que DEFRETIN n'indique pas, dans son
texte comme dans ses dessins, la présence d'un noyau et d'un nucléole volu-
mineux & 1'intérieur des éellules amiboides éu du tissu mésenchymatéux.‘Or,
11 s'aglt de la caractéristique essentielle de myoblaétes, de cellules en
activation, . ; | ‘

' En cOhéluSion, nous pouvons doﬁcAconfirmer 1'hypothese dé ﬁEFﬁETIN
selon laquellq la néoformation est issue de myoblastes, Toutefoié, ces der-
niers ne semblént pas correspondre aux cellules décrites par cet auteur,

Leur origine est & envisager soit parmi les fibres musculaires les plus laté-

rales des falsceaux dorsaux, solt parmi des é1éments coelomiques indifférenciés,

IT - EVOLUTION DES CELLULES CONSTITUTIVES DE LA NEOFORMATION

Au début de la différenciation, le nombre dcs myoblastes est
aséez élevé, La prolifération cellulaire semble commencer au début du stade
2a. Cependant, nous n'avons jamals rencontré de figures de mitose. On ne peut
rejeter, a priori,. la possibilité d'une division par amitose. Comme nous le
verrons dans le prochain chapitre, cette observation est & mettre en paral-
12le avec celle faite dans la musculature parapodiale au moment de 1'épito-
quie, Nous discuterons donc du probléme des amitoses & propos des muscles

obilques.



TABLEAU 4

Comparaison entre les fibres néréidienncs et les fibres de la néoformation

Caractéristiques Fibre néréidienne Fibre de la néoformation
Largeur 22 n - 8-10u
Epaisseur . . 2-2,5n 2-2,5 n
Myofibrilles Hélicoidales Héllcoldales
Largeur des : ‘
bandes A _ ‘ 0,25 p 9’50 e
Filaments épais 0 : .
diamdtre 280 & 320 A 280 & 320 4
Filaments fins o X o
diamdtre 70 & 80 A 70 & 80 A
Nombre de filaments 6-7 7-8

fins pour un épais

FTRNITNITN N TN AN AN ITN TN IR SN TN SN N SN N TN TN £ N o o P o e~

Eléments Z Allongés - Cylindriques Amas irréguliers
Mitochondries N _ .
Nombre - 2 & 3 sections par fibre 1 & 2 sections par flbre
Noyau : taille 3/8 n 3/6 n
Noyau : position Latéral et axial Latéral
0 Assez nombreux

Desmosomes
-\Q
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Rappelons & présent 1'essentiel des descriptions de DEFRETIN relati-
ves & la différenciation des myoblastes. Des mitochondries apparaissent au
sein du cytoplasme. Ensuite, se matérialisent une ou plusieurs plages axla-
les, homogénes, fuchsinophiles, entourdes d'une mince larme cytoplasmique,
dans laquelle se différencient de nombreux chondriocontes. Enfin, au niveau
de la région fuchsinophile, s'individualisent les stries caractéristiques des
fibres,

Nous ne confirmons pns ces observations. Les fibres de la néoforma-
tion, méme lorsqu'elles sont tr>s petites, ne sont jamais riches en chondriome
(P1. 88, fig. b). Les chondriocontes périphériques, apparaissant avant le for-
mation des stries,n'ont pas été ris en évidence. Durant les premidres phases
évolutives, nous constatons seulement la présence de sections arrondies ex-
trémement petites contenant au début quelques filaments non organisés en
bandes A et I (P1l, 88, fig. b). Ensuite, ces fibres, dont le noyau est encore
volumineux (Pl. 89, fig. a) s‘élargissent, deviennent ellipsoidales et acruié-
rent des bandes A et I bien nettes, Elles ressemblent alors beaucoup aux fi-

bres de la musculature longitudinale,

IIT - STRUCTURE DES FIBRES DE LA NEOFORMATTON CHEZ L 'HETERONEREIS

Nous avons consigné, dans le tableau 4, les principales carac-
téristiques des fibres de la néoformation, en comparaison avec celles des fi-
bres néréidicnnes typlques.

Les cellules de la néoformation correspondent-elles & des éléments
particuliers, dént la physlologie musculaire est différente{ ou au contraire
4 des cellules qui, ayant perdu leur fonction contractile, seraient en voie
d'involutbn ? L'absence de filemonts fins dans les beandes I, le morcellement
en petits amas des éléments Z, la disparition de la plupart des tubules du .
R.8., failt penser & une certaine désorganisation, prélude de la sarcolyse.
Mais, nous rejetons 1'hypoth®se 4'une dégénérescence de ces fibres., Il est )

en effet difficile d'imaginer une prolifération cellulaire, une histogendse,
conduisant directement & la destruction de ses éléments., D'autre part, cer-
taines fibres, & fllaments peu nombreux et matériel cytoplasmique finement gra-
nuleux, sont tres comparablesE%@%é§g¥§§%entes déja décrites dans la muscula-
.ture longitudinale, La véritable histolyse serait semblable & celle dfgngi%ig%g

La structure particuliére des fibres de la néoformation correspond
donec vraisemblablement & une physiologie quelque peu différente de celle des

fibres néréidiennes longitudinales, Une étude physiologique précise serait &
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entreprendre, Elle apporterait en méme temps des renseignements précieux quant

au rdle que pourralt jouer cette formation.

IV - RCLE DE LA NEOFORMATTON

Pour le moment, 11 reléve de la pure hypothése,

DEFRETIN (1941) suppose que, grice & ses mouvements ondulatol-
res, la néoformation pulsse avoir une utilité dans la poussée des spermato-
zofdes vers la partie postérieure, ou ils sont émis par les papilles de la
rosette pygidiale., Cependant, 31 est difficile de savoir si la néoformation
présente des mouvements ondulatoires au moment de 1'émission des spermato-
zoides, D'autre part, elle est aussi développée chez les femelles, Quelle
serait alors sa foﬁction ?

Selon nous, 11 est plus vraisemblable qu'elle ait un rSle au mo-
ment de 1'essaimage. Lorsque 1'on place, dans un cristallisoir rempli d'eau
de mer, une femelle et un male mlirs, on observe une véritable danse nuptiale.
Nous avons pu en observer la plupart des figures grice au film réalisé par

BOILLY-MARER chez l'espdce Platynereis dumerilii. On peut voir que les

Heteronereis sont agitées de mouvements sinusoldaux extr@mement rapides, dus
certainement aux fibres"épitoques”, Par ailleurs, les vers se déplacent sui-
vant des trajets rectilignes ou effectuent pendant de longs moments des fi-
gures en cercle ou en hult. Les vers prennent alors une forme arquée trés
prononcée, la face dorsale étant convexe, la face ventrale concave, Lorsqu'ils
tombent sur le fond, & la fin de 1'émission des gamétes, ils conservent cette
position recourbde, La longueur de leur corps est ncttement plus faible
(BOILLY-MARER, communication personnelle). Ils peuvent alors nager en cer-
cles pendant un certain temps pres du fond du'éristallisoir. La forme arquée

que prennent les Heteronereis, au moment de la danse nuptiale, pourrait s'ex-

pliquer par lcs contractions de la néoformation dorsale, Un petit dispbsitif

expérimental simple pcut nous en convaincre. Prenons un fil élastique et une

bande de carton mince de méme longueur que le fil lAche., Attachons les extré-
mités du fil & celle de la lame de carton. Si l'on provoque un raccourcisse-

ment du fil, correspondant & la néoformation, la bandeletts de carton, re-

présentant la face dorsale du ver, se recourbe aussitdt,

// 5 7 / T T

/ ' / /id ~.

/ ’

2\
i 'Fil élastique = néoformation

‘Lame de carton = face dorsale
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Cette conception peut d'autant mieux se concevoir que 1l'ensemble
de la néoformation forme une sorte de bandelette dont tous les éléments sont
solidaires les uns des autres grice A leurs desmosomes. Chez des Nereils glycé-
rinées, elle constitue une lame relativement rigide que 1'on peut entiérement
extraire du corps, meis dont i1l est impossible d'isoler les fibres sans les
rompre,
) I1 nous semble donc trés possible que la néoformation puisse jouer

un r8le au morent de 1l'essaimage des Heteronereis, notamment en étant a 1'o-

rigine de certaines figures de 1la danse nuptiale,

CONCLUSION

L'hypothdse de DEFRETIN, selon laquelle la néoformation dorsale est
issue de myoblastes, est confirmée, Cependant, lorigine de ces myoblastes est
difficile & préciser, Ils peuvent provenir, soit de fibres musculaires dédif-
férencides, soit de coelomocytes indifférenciés.

On assiste ensuite & une prolifération cellulaire active, & proxi-
mité du vaisseau dorsal, Aucune mitose n'a été déceléde, Seuls sont observa-
bles des aspects de division dirccte., Les fibres sont d'abord de petite
taille et présentent une structure tout & falt comparable & celle des fibres
néréidiennes typiques.

Chez 1'Heteronerels, elles subissent une transformation structurale

qui leur confire trés certainement une physiologle particuliere,
\
I1 apparait comme le plus vralsemblable, que la néoformation

dorsale Jjoue un rdle au moment de la danse nuptiale des Hetcronereis.
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CHAPTTRE VIII
LES MUSCLES PARAPODTAUX HTZRONERETDTENS

INTRODUCTTON

Chez les Nerels, au cours de 1l'épitoquie, on assiste & 1l'apparition
et au développement de trds volumineuses masses musculaires parapodiales. Leurs
fibres sont trés comparables & celles décrites dans les muscles longitudinaux
hétéronéréidiens., Elles présentent une mince lame contractile de myoplasme
périphérique, en forme de U, et un sarcoplasme axial rempli de mitochondries
et de glyéogéne. Leur volumineux noyau est latéral. Il faut souligner que
les faisceaux parapodiaux de la région antérieure, restée atoque, ne subis-
sent pas de modifications,

~ Bien qu'il n'ait pas observé de stades trdés précoces, ni saisi les
premidres phases évolutives, CHARRIER (1920 considdre que chaque fibre hétéro-
réréidienne parapodiale provient de la dédifférenciation d'une fibre néréi-
dienne ancienne,

DEFRETTN (1949) voit apparattre un volumineux syncytium ou plus
exactement pseudosyneytium, aux dépens duquel se différencient ces muscles
hétéronéréidiens. Il ne se prononce pas, dans son mémoire de thése, sur
1l'origine de cette formation et envisage deux hypothéses possibles : dans la
premigre, plusieurs fibres néréidiennes subissent une dédifférenciation, dans
la seconde, des myoblastes constitueraient les éléments précurseurs du pseu-
dosyncytium. Récemment, DEFRETIN (1964) a repris 1'étude de ce probléme, en
fixant des Nereis & des stades précoces de 1'épitoquie expérimentale. Il
confirme la seconde hypothese et considére que les myoblastes sont issus de
cellules périvasculalres situdes & 1'emplacement des futurs muscles para-
podiaux hétéronéréidiens.

Nous avons repris, en microscopies photonique et électronique,
1'étude de 1'évolution et de la structure des muscles obliques hétéronéréidiens,
chez des N, pelagiza en épitoquic aexpérimentale pour las premiéres phases évo-
lutives, chez des N, irrorata décérdbrées et-en épltoquie naturelle pour les
stades ultérieurs.
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OBSERVATIONS

Nous exposerons successivement les observations relatives & 1'évolu-
tion des fibres parapodiales, lecur structure & la fin de leur différenciation,

enfin leur sarcolyse chez des Heteronereis sénescentss,

I - EVOLUTION DES FIBRES PARAPODIALES

Cette évolution concerne évidemment les faisceaux qul devien-
nent hétéponéréidiens, c'est-a-dire les parapodiaux ventraux antérieurs ou
fléchisseurs et les parapodiaux dorsaux (DEFRETIN, 1S49), Comme les phéno-
ménes sont identiques chez tous, nous ne préciserons pas leur appartenance
4 la face dorsale ou ventrale du segment.

Les premléres phases évolutives ont été observées uniquement chez
des N, velagica en épitoquie expérimentale., Cette espice s'est révélée beau-
coup plus favorable pour cette étude, car elle peut &tre récoltée en grande
abondance et, d'autre part, résiste mieux aux opérations et évolue plus ra-
pidement,

Nous étudierons d'abord 1'infrastructure des cellules périvascu-
laires, considérées par DEFRETIN comme les cellules-souches du pseudosyn-
cytium, Nous. nous attacherons ensuite & la description des premiers proces-
sus évolutifs corsistant en une dédifférenciation de certaines fibres obli-
ques primitives, et 1'apparition des cellules indifférencides, Nous termi-
nerons par les observations relatives & la formation du pseudosyncytium ou

massif de prolifération et & la myofibrillogenése.
\

1 - Les cellules périvasculaires

Dés le septi®me ou huitidme Jour aprés 1'ablation du
prostomium, on peut observer, par transparence chez un certain nombre d'ex-
emplaires de N, pelagica, la présence d'un réseau capillaire en développe-
ment, surtout au niveau des parapodes, dans les segments de la future région
épitoque. Nous avons intégré ce premier changement, visible extérieurement,
au stade 1 de 1'échelle de DURCHON. Il faut souligner que ce déclenchement
est plus ou moins tardif selon les individus,

Des sectfons histologiques de vers appartenant & ce stade, confir-
ment la présence de nombreux vaisseaux sanguins, situés en diverses régions,
mals le plus fréquemment sous le tégument des parapodes. Si certains capil-
laires montrent une paroi libre d'é1léments cellulaires, une grande partie

d'entre eux est entourdée d'un manghon de cellules. Celles-c¢l sont plus ou
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moins allonpgdes, renferment un noyau arrondi, avec un nucléole assez volumi-
neux (Pl. 94, figs a et b). On distingue souvent une large vacuole dans la
portion cellulaire située & 1'opposé du capillaire., Il est parfois possible
de mettre en évidence des figures de mitose au niveau de ces cellules (Pl,
94, fig. b). Les éléments périvasculaires sont tout & fait comparables aux
éléocytes en voie de formation et déerits par DEHORNE et DEFRETIN (19%3).

Une investigation ultrastructurale confirme la nature éléocytaire
des oellules périvasculaires (Pl, 94, fig. ¢). Elles renferment, en parti-
culier, un ergastoplasme trés développé, des particules de glycogéne, une
vacuole & inclusions puriques, caractéristigque des éléocytes, comme l'a
montré DHAINAUT (1970). Ces cellules ne tardent pas & se détacher de la pa-
rol vasculaire et phagocytent des sarcolytes (Pl., 94, fig. d). Leur noyau
renferme toujours un volumineux nucléole,

Nous insistons sur le fait que les capillaires entourés d'éléocy-
tes se rencontrent non seulement dans des zones ou se formeront les futures
fibres hétéronéréidiennes parapodiales (de chaque c6té de la chalne nerveuse :
Pl, 94, fig, a), mals encore dans des régions ol ne se différencieront pas

de muscles obliques.

2 - Dédifférnnciation d'un certain nombre de fibres néréi-

diennes. Apparition de cellules indifférenciées.

a) Microscopie photonique

\ Les premlers symptSmes d'une transformation peuvent se
remarquer au sein méme des falsceaux parapodiaux néréidiens, chez des N. pela-
glca au début du stade 1. On constate d'abord une augmentation du volume du
noyau appartenant & certaines fibres néréidiennes, Corrélativement, le nucléo-
le grossit (Pl. 95, fig. a). Les fibres elles-m@mes ne présentent aucune mo-
dification epparente.

Ensuite, parmi de nombreuses fibres normales, caractérisées par
leur coloration homogene, apparaissent des portions cytoplasmiques, granu-
leuses, plus ou moins allongées, accolées aux fibres néréidiennes (Pl. 95,
figs b et ¢). Les noyaux, trés allongés (10 & 12)4/ 33 4;1)'contiennent le
plus souvent deux nucléoles, plus rarement un ou trois (p1, 95, fig. ¢). Leur

nombre est en net accroissement,
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b) Microscopie électronique

Des changements importants apparalssent au deiln de cer-
taines fibres néréidiennes. Dans leur région nucléaire, le cytoplasme est rem~
pli de nombreuses granulations correspondant pour la plupart & du glycogeéne.
(P1, 96, fig. a). Les mitochondries sont peu abondantes, Le matériel contrac-
tile est beaucoup moins développé que dans d'autres fibres néréidiennes nor-
males (Pl. 96, fig. a). Quant au noyau, trés allongé, 11 renferme un ou deux
nucléoles, en général volumineux., Des portions non nucléaires d'autres fibres
renferment également une grande quantité de glycogéne (P1l, 96, fig. b). Les
deux couches de myofibrilles sont en nette régression. En certains points, le
nombre de leurs filaments constitutifs est en réduction (P1, 96, fig. b).
Parfois, on observe, sur un bord de la fibre, une dilatation dans laquelle
se trouvent des particules de glycogéne (Pl. 96, fig. ¢). Enfin, & 1'inté-
rieur d'autres fibres, sectionndes longitudinalement, comme celle de la
figure 4, planche 96, on constate la disparition assez brutale des filaments,
vers une extrémité. On peut suivre une série de myofibrilles, sur une cer-
taine longueur. Au deld de la derniére bande A, ne subsistent plus qu'un tu-
bule du R.S. et quelques filaments épais, vestiges d'une ancienne bande ‘A
ad Jacente. La plus grande partie de la cellule musculaire est représentée
par un sarcoplasme rempli de granulations de glycogéne et de ribosomes. A la
périphérie, on découvre encore quelques vésicules sous-sarcolemmiques (PL.

96, fig. d). Les mitochondries sont assez peu nombreuses,

Ces fibres présentent incontestablement des images de dédifféren-
clation. Cepen@ant, elles ne sont gukre abondantes et sont situées souvent
vers 1'un des bords du faisceau musculaire oblique. Toutes les autres fibres
ont la méme structure que celle d'un ver atoque.

Mais, on remarque non seulement une dédifférenciation de fibres né-
réidiennes, mais encore l'apparition de groupes de cellules indifférenciées,
au noyau allongé, nucléole développé, dont le cytoplasme contient de nombreux
ribosomes, des mitochondries, des saccules ergastoplasmiques (P1l. 97, fig. a).
Aucun filament épais ou fin, aucun élément Z ne sont présents (Pl. 97, fig. a)
Des dictyosomes sont situés dans la région périnucléaire. Ces cellules sont
groupées en falseeaux parml les fibres atoques parapodiales. Elles sont de

forme allongée et ont une orientation identique & celle des fibres néréidkmmes.
Certaines d'entre elles semblent trés courtes etsont presque réduites a une

fine lame cytoplasmique entourant un volumineux noyau,
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% - Apparition du massif de prolifération. Myofibrillogenese,

a) Microscopie optique

Chez des N, pelagica appartenant toujours au stade 1,
on voit apparaltre de trés nombreux noyaux allongés, aux nucléoles volumi-
neux, semblant appartenir chacun & une cellule plus ou moins rubannée. Leur
cytoplasme, granuleux, sans traces de myofibrilles, est bien différent de
celui des fibres néréidiennes voisines (P1. 95, fig.d). Ces éléments cellu-
laires ont méme orientation_que le faisceau musculaire néréidien.

V Ilsne tardent pas & former un véritable massif que nous appellerons
massif de prolifération, en raison du développement considérable qu'il subi-
ra Jusqu'au stade 2b. Il correspond & ce que DEFRETIN a appelé "syncytium"
puis "pseudosyncytium", Le terme massif de prolifération nous semble cepen-
dant plus judicieux. Lorsqu'il est en plein développement, vers la fin du
stade 1, il est encore possible de distinguer, & 1l'intérieur, des sections
de fibres du type néréidien (Pl. 95, figs e et f) et parfois aussi des sar-
colytes fusiformes (Pl. 95, fig. f).

Av stade 2a, chez N. pelagica et N. irrorata, les cellules du mas-

sif sont trds nombreuses et renferment un noyau allongé, possédant un, deux
ou trois nucléoles. (Pl. 95, fig. g ; Pl. 98, fig. a). Malgré de nombreuses
observations, nous n'avons Jamais vu de‘mitoses. Des injections de colchicine
n'ont donné aucun résultat. Par contre, cettains aspects nucléaires font pen-
éer & des amitoses. Il n'est pas rare en effet, de rencontrer des noyaux a
deux nucléoles, présentant un étranglement médian, semblables & ceux de cer-
taines cellules-souches de la néoformation, ou encore des groupes de deux no-
yaux accolés 1l'un & 1'autre (P1l, 95, figs 1 et h). Dans le cytoplasme, tou-
Jours granuleux, apparaissent ce que DEFRETIN appelle de ‘fines bandes anhis-
tes" (P1, 95, fig. g).

’ Lors de cette phase de plein développement du massif de proliféra-
tion, il émt intéressant de souligner que des cellules périvasculaires tout

& falt semblables & celles décrites au début du stade 1 sont encore trés

nombreuses, principalement 2 1'intérieur des parapodes.

Des N. pelacica & la fin dustade 1 et des N, irrorata

au stade 2a ont été observées.
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. Caractéristiques générales
Chez ces deux espéces, les cellules du massif de pro-~
lifération sont tout & falt semblables aux éléments indifférencids décrits
précédemment.

Les noyaux ont toujours les mémes caractéristiques. Toutefols,
comme 1'a noté DEFRETIN (1949), les nucléoles subissent parfois un change-
ment de position : ils viennent se plaquer contre 1'enveloppe nucléaire (PL.
98, fig., b). Mais, nous n'affirmerons pas, & 1'inverse de DEFRETIN, qu'il
s'agit 1% d'un phénom®ne constant. On observe aussi de nombreuses petites
masses, de méme aspect que le nucléole, réparties dans le nucléoplasme et
sur tout le pourtour de 1'enveloppe nucléaire (Pl., 98, fig. b). Dans la zone
périnucléaire se situent de nombreux dictyosomes (P1l, 97, fig. d).

Le cytoplasme renferme des mitochondries, relativement nombreuses ;
elles sont trés pauvres en crétes internes, et leur matrice est claire (Pl.
97, fig. ¢ : P1, 98, fig. b). Certaines cellules renferment des granulations
C( ou /3de glycogéne, d'autres des ribosomes, souvent associés en polysomes
(p1. é?, fig. b). Des saccules ergastoplasmiques sont épars dans le cytoplas-
me.

« Myofibrillogenese

C'est & la périphérie de certaines fibres, déja
longues, que 1l'on voit appara®tre les premiers indices de la genése des fi-
laments. A 1'intérieur de quelques cellules, des microtubules au nombre de
un, deux ou trois, longent le sarcolemme (Pl. 97, fig. b ; Pl. 99, fig. a).
Au voisinage, se situent des granulations de 150 & 180 K, correspondant le
plus souvent & des ribosomes, non colorés par la technigue de THIERY. Dans
d'autres cellules, apparaissent deux ou trols filaments épails, entre lesquels
s'intercalent des filaments fins. Chez N. irrorata, les filaments épals ont
un 1iamttre de 200 A environ, et les fins un diamétre de 70 R, dimensions |
comparables & celles des filaments appartenant aux fibres hétéronéréidiennes
(P1. 99, fig. c¢). Cependant, chez N. pelagica, les résultats ne sont pas
tout & fait comparables, car les filaments épails ne semblent gudre avolr un
calibre supérieur & 100 & (Pl. 97, figs c et e). De nouvelles investigations
seralent nécessaires, surtout sur coupes transversales du massif de prolifé-

" ration, car i1 est plus difficile d'évaluer le diamdtre d'un filament section-

né longitudinalement. J1 est cependant possible que nous soyons en présence
d'un stade plus précoce chez N, pelagica.En général, les premiers filaments

sont plus ou moins paralldles entre eux et & la membrane cellulaire. Si l'un
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peut quelquefois observer un ou deux microtuhliles pfés des filaments néofor-
més (Pl. 99, fig. b), le plus souvent ils disparaissent au moment de la syn-
thése des protéines contractiles.

Chez les deux especes de Nereis étudiées, il nous semble particu-
liérement intéressant de noter la présence de nombreux ribosomes ou polysomes
4 proximité (Pl. 97, fig. e) ou alignés le long des filaments (Pl. 99, fig. a).

Sous le sarcolemme, on distingue des vésicules comparables aux vé-
sicules sous-sarcolemmiques (Pl, 99, fig. ¢). Mails, certaines d'entre elles
présantent, sur leur face externe, dirigdée vers 1'intérieur de la cellule,
des ribosomes (Pl. 99, fig. d). Des portions de reticulum endoplasmique gra-
nulaire viennent aussi au contact des groupes de filaments (Pl. 99, fig. c).
Lorsque les filaments épails sont en plus grand nombre (6 ou 8), ils sont
alors étagés et constituent de véritables bandes A obliques, en alternance
avec les bandes I (Pl. 99, fig. a). A 1'intérieur de ces derniéres, sont
disposées des structures denses aux électrons, comparables aux éléments Z,
sur lesquels s'ins®rent les filaments fins (Pl. 99, figs a et d). Dans le
milieu‘des bandes I, apparaissent des petits tubules du R.S., entre les é1é-
ments Z (Pl. 99, fig. d 3 Pl, 100, fig., a). A ce stade plus avancé, les ribo-
somes sont encore trés abondants, parmi les falseeaux de filaments (P1. 100,
fig., a). Leur nature ribosomique est rendue évidente par la réaction de THIERY
qui ne les colore pas. Des patrticules de glycogéne sont par contre nettement
marquées, mals ne sont pas mélées aux filaments (Pl. 100, fig. b). Des vési-
cules sous-sarcoclemmiques, plus volumineuses et plus nombreuses se répartis-

sent & la périphérie.

I -STRUCTURE DEFINITIVE DES FIBRES

En microscopie photonique, notre description sera trés bre-
ve car nous ne faisons que confirmer 1'excellente étude aqu'en a faite DEFRETIN
(1949), En section transversale du muscle oblique, le myoplasme des fibres se
présente sous la forme d'un U, délimitant & 1'intérieur un sarcoplasme riche
en mitochondries et en glycogéne (Pl. 101, figs a et b). Le sarcoplamme s'é-
panche & 1'extérieur, au niveau des branches de 1'U (P1l, 101, fig. b). Une
striation, comparable & celle des fibres hétéronéreidiennes, correspond a la
section transversale des fibrilles (Pl. 101, fig. b). Les fibres forment des
groupes d‘'importance variable., Leur aspect est trés bien déerit par DEFRETIN
"d'aucuns, & forme rayonnante, sont formés par la juxtaposition de 2 & 10

sections ; A'autres, constituent des alignements lindaires tous orientés d'un
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méme cOté, rassemblent 10 a 25 sections d'U myoplasmiques et 1ls sont les moins
nombreux ; enfin, les plus fréquents, formés de sectiocns disposées de part

et d'autre d'un axe fictif, groupent de 8 & 42 sections de fibres" (Pl. 101,
figs a et b), Une telle structure est bien différente de celle des muscles
parapodiaux néréidiens. Sur coupes longltudinales, les sarcoplasmes qui dé-
bordent des parties contractiles des fibres, deviennent plus ou moins coales-
cents et constituent une sorte de reticulum : un "fourreau réticulé" selon
1'expression de DEFRETIN, On note, 3 cette période terminale de 1'évolution,

un développement trds imporhant du systéme vasculaire qui pénétre dans le
muscle et se ramifle entre les fibres.

En microscopie électronigque, les sections transversales de muscles
obliques montrent que les fibres sont constituées de deux portions : 1'une
myoplasmique & la périphérie, sarcoplasmique dans 1'axe, correspondant & la
partie externe ou épidermique des fibres longitudinales, et 1'autre, sarco-
plasmique uniquement, que nous avons appelée coelomique ou interne pour les
fibres longitudinales (P1l. 101, fig. c). Le noyau se situe aussi dans cette
hernie (Pl., 101, fig. c¢). Les fibres sont le plus souvent groupées en deux
alignements de telle sorte qu'elles s'opposent par leur zone sarcoplasmique,
exactement comme le font les cellules d'un rayon d'abeilles (Pl. 101, fig. c).
Leur structure est tout & fait comparable & celle des fibres hétéronéréidien-
nes longitudinales. La portion contractile est mince et présente une alter-
nance de bandes A et I (P1. 101, fig. ¢ ; Pl. 102, fig. a). Deux types de
filaments constituent les bandes A ¢ des épails, de 180 & 230 A de diamétre,
des fins d'un calibre de 70 K. ILe milieu des bandes A ne renforme pas de fi-
laments fins e% correspond & la zone H (P1, 102, fig. b). Le nombre de fila-
ments fins pour un épais est de cing ou six., L'axe des bandes I renferme des
éléments Z et du R.S., (Pl. 102, figs a et b). En coupe longitudinale, ces
deux types de structure sont en alternance. De plus la disposition en che-
vrons des bandes conflrme leur parcours hélicoidal (P1,102, fig. c¢). Quelques
tubules du R.S, tapissent les faces internes des bandes A ou I et sont en re-
lation avec ceux du milieu des bandes I. On distingue aussi de nombreuses vé-
sicules sous-sarcolemmiques dont cerfaines sont en liaison avec des tubules
du R.S, (Pl. 102, fig. a). Dans le sarcoplasme se trouvent de nomb reuses mito
chondries et des pérticules de glycogtne de forme(( principalement (Pl. 101,
fig. ¢ et P1, 102, fig. a).

Les fibres hétéronéréidiennes parapodiales ont done une structure

N

identique & celle des fibres "épitoques" longitudinales.
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IIT - DEGENERESCENCE DES FIFRES, CHEZ DES HETERONEREIS SENESCENTES

Nous avons trouvé des aspects de fibres en histolyse chez des
Heteronereis &gées. Cependant les mémes vers possédaient des cellules muscu-
lalres longltudirdes apparemment normales.

La rone contractile 2 tendance & s'élarglir et subit de profondes
transformations. En coupe transversale, le nombre de sections de filaments
épals diminue. Au niveau des bandes I, se trouvent cdte & cbte plusieurs é1é-
ments 7 et quelques tubules du R.S. (Pl., 103, fig. a). Un matériel homogeéne
fait son apparition de part et d'autre des bandes A et I, Les mitochondries
sont volumincuses., Entre ces organites, on observe des accumulations de vési-
cules ou saccules appartenant vraisemblablement au R.S. (Pl., 103, fig. a).

En coupe longitudinale, la désorganisation des filaments est évidente (Pl.
103, fig. c). Les éléments Z se rapprochent les uns des autres, les tubules
du R.S. sont moins nombreux (Pl. 103, fig. c¢). Dans d'autres fibres, les fi-
laments ent presque totalement disparu et il n'en subsiste plus que les struc-
tures axiales des bandes I, plus ou moins "estompées" (Pl. 103, fig. b).

Chez d'autres Heteronereis, 1'involution semble plus accusée. En

microscopie optique, 1l n'est plus possible d'observer la striation & 1'inté-
rieur du myoplasme corticeal (Pl, 108, fig, a). Les mitochondries sont globu-
leuses, En microscopie électronique, la portion contractile ne présente plus
aucune trace de bandes A et I, Elle renferme un matériel granuleux (Pl. 104,
fig. b). Les mitochondries, volumineuses ont des crétes internes gonflées.
Cet aspect semble quelque peu néerotique (Pl. 104, fig. b), Sous la couche
périphérique é?anuleuse se trouvent aussi des amas de vésicules (Pl. 104,
fig. b). En coupe longitudinale, la structure de la zone corticale est sin-
guligre. On y distingue des faisceaux sinusoidaux de fins filaments, des
structures filiformes périodiques (Pl. 104, fig. c). Chez d'mutres cellules,
les fins filaments ont un parcours rectiligne. Certains sont épais, tres
denses et d'épaisseur irrdgulidre (Pl., 104, fig. c).

Ces fibres en dégénérescence rappellent donc les sarcolytes dela
musculature longitudinale, mais s'en distinguent par 1'apparition de struc-

tures filamenteuses particulieéres,
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DISCUSSION

Nous examinerons les différents problémes de 1l'origine des fibres
parapodiales hétéronéréidiennes, de 1'amitose, de la myofibrillogendse. Nous
terminerons par la dégénérescence des fibres lors de la séneéscence de 1'Hete-

ronereis,

I - ORIGINE DES FIBRES HETERONERETDIENNES PARAPODIALES

Les deux hypothéses formulées & propos de la musculature longi-
tudinale se posent & nouveau ici : les fibres hétéronéréidiennes proviennent-
elles de la dédifférenciation des anciennes fibres néréidiennes ou sont-elles
néoformées ? ‘

CHARRIER (1920), défenseur de la premidre hypothdse, supposalt que
chaque fibre hétéronéréidienne était issue d'une fibre néréidienne ancienne,
suivant des modalités semblables & celles des fibres longitudinales. Toute-
fols, nous avons 7u que le volume des failsceaux longlitudinaux restait prierque
inchangé au cours de 1l'épitoquie, Il n'en est pas de méme pour les faisceaux

obliques, qul prennent une ampleur assez considérable chez 1'Heteronereis,

DEFRETIN (1949) montre que 1l'on ne peut expliquer unm telle augmen-
tation de volume sans admettre 1'adjonction d'éléments nouveaux, Il déerit la
formation d'un "syneytium" au sein duquel se différencient par la suite les
fibres "épltoques” obliques. Dans une étude histologique ultérieure (1964),
réalisée sur des Nereis en épitoquie expérimentale, 11 considére que le
"pseudosyncytium" provient de la coalescence de myoblastes qul apparaissent
autour de capiilaires sanguins néoformés.

Nous confirmons les observations de DEFRETIN concernant l'édifica-
tion du "pseudosyncytium" que nous préférons désigner par le terme : massif
de prolifération, Il est constitué de trés nombreuses cellules allongées ou
myoblastes qui se différencient ensuite en fibres rubannées hétéronéréidiennes,
Méis, nous infirmons son hypothése selon laquelle les myoblastes sont issus de
cellules périvasculaires,

Nous constatons en effet que les cellules périvasculaires correspon-
dent & des éléocytes en cours d'évolution., DEHORNE et DEFRETIN (1933) avalent
d'ailleurs montré que les éléocytes se formaient autour de certains capillai-
res. Certes, DEFRETIN signale que les cellules périvasculaires, 2 1'origine
du massif de prolifération, sont situées & 1l'emplacement des futurs muscles

parapodiaux, Mals nous remarquons aussi que des cellules tout & fait semblabes
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apparalssent en des zones ol ne s'édifie aucune formation musculaire. D'autre
part, nous observons que des vaisseaux entourés de cellules périvasculaires,
situds dans la région des futurs faisceaux "épitoques” obliques, subsistent
tout au long de 1'évolution du massif de prolifération. Si ces cellules sont
réellement & 1'origine du massif de prolifération, il n'est alors plus possi-
He de comprendre la raison de leur présence & des stades avancés de la néofor-
mation paranodiale. Enfin, DEFRETIN est condult & admettre une disparition des
capillaires autour desquels se sont constituées les cellules périvasculaires,
car le massif de prolifération ne renferme pas de valsseaux sanguins. Il sem;
ble assez paradoxal que des capillaires puissent disparaitre au cours d'une.
phase d'intense bourgeonnement Vasculaire. D'ailleurs, DEFRETIN (1949) montre
que de nombreuses ramifications de vaisseaux péndtrent parmi les fibres para-
podiales, au moment de leur histogenégse.

Cependant, 1l s'agit 1% d4'arguments négatifs, qul n'entraineratent
pas la conviction, si nous n'apportions pas en méme temps des données précicses
sur l'origine exacte des myoblastes. Nous pensons que les stades de dédiffé-
renciation observés & 1l'intérieur de certalnes fibres néréidiennes oblisues
apportent la preuve indiscutable de cette origine. Selon nos obhservations,
qelques fibres subissent une dédifférenciation qui semble totale, & 1'inverse
des cellules musculalres longitudinales. Le noyau et surtout le ou les nucléo-
les de ces fibres augmentent fortement de taille, signes d'une activation cel-
lulaire, L'ensemble du matériel contractile disparalt. Corrélativement, du
glycogéne et de nombreux ribosomes se forment. Des dictyosomes apparaissent
autour des noyaux. Tous ces phénoménes ressemblent singulidrement & ceux qui
se déroulent au cours de la dédifférenciation des fibres musculaires de régé-
nérats de membres de Triturus (LENTZ, 1969). La dédifférenciation de quelquzz
éléments musoulaires anciens semble donc réelle. C'est une hypothése qu'avait
aussi envisagée DEFRETTIN (19%9), Mais, ces ceilules en dédifférenciation sei—
blent peu abondantes. De nombreuses fibres néréidiennes dégéndrent et se frag-
mentent en sarcolytes fusiformes., D'autres subsistent jusqu'a la fin de 1'épi-
toquie, comme DEFRETIN (1949) 1'a constaté, Les cellules indifférenciées sont
le point de départ du massif de prolifération. Par de nombreuses divisions,
elles vont donner naissance & une grande quantité de myoblastes. Mais, cette
prolifération cellulaire pose 1'important probléme des divisions nucléaires

directes, que nous aborderons maintenant,
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ITI - LE PROBLEME DE L'AMTTOSE

DEFRETIN (1949) observe des figures particuliéres d'étirement
et d'étranglement de noyaux et de nucléoles appartenant au massif de prolifé-
ration., Comne il ne peut mettre en évidence de mitoses, il en conclut que les
divisbns nucléaires sont directes, Nous avons aussi constaté la présence de
figures laissant supposer des amitoses (Pl. 95, figs 1 et h). De plus, comme
DEFRETIN, nous n'avons jJamals observé de mitoses. Or des divisions indircctes
peuvent &tre mises en évidence ailleurs, notamment au sein des cellules péri-
vasculaires. De méme, BOTLLY-MARER (communication personnelle) a rencontré
des mitoses dans 1'épiderme présomptif des futures lamelles parapodla-
les. D'autre part, des processus comparables & ceux intervenant dans les mus-
cles parapodiaux semblent se réaliser au niveau de la future néoformation dor-
sale., Dans cette zone également, nous n'avons jamais pu voir la présence de
figures de mitose. Au contraire, des aspects nucléaires amitotiques sont le
plus souvent constatés (Pl, 87, fig., c¢). Enfin, des injections de colchicine
ont été réalisées chez des animaux en épitoquie expérimentale., Aucune mitose
n'a pu &tre détectée.

Cependant, tous ces faits sont encore insuffisants pour conclure &
l'existence d'amitoses dans le massif de prolifération., Ainsi, dans la litté-
rature, beaucoup d'exemples d'amitoses se sont révélés inexacts. Les descrip-
tions sont souvent Justes, mails les interprétations erronées, car il y a beau-
coup d'aspects, de formes de noyaux qui peuvent laisser croire & leur divi-
sion directe, Par ailleurs, la scission du nucléole n'est pas la preuve d'une
amitose. A ce propos, il est intéressant de noter que des noyaux, appartenant
3 des fibres parapodiales hétéronéréidiennes, possédent encore deux nucléoles.,
S1 la division nucléolaire est la marque d'une mmitose, tous les noyaux ne de-
vraient renfermer par la suite qu'un seul nucléole.

En outre, 11 faut bien savoilr comment et dans quelles conditions‘
se réalisent les divisions nucléaires directes. Dans un article de syntheése
sur ce probléme, BUCHER (1963) considére que 1'amitose :

1, est rarement suivie d'une division du cytoplasme ;

2., a lieu dans des cellules trdés spécialisées ;

3, se déroule dans des cellules vieillies ou dans des conditions de vie
défavorables,

Ces caractéristiques restreignent singulirement les conditions d'ap-
parition des amitoses, Chez les Nereis, le premier point aurait pu €tre un ar-

gument de poids, si la masse cytoplasmique, & 1l'origine des muscles hétéro-
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néréidiens, avait été réellement de nature syncytiale. En réalité, 1'aspect
syneytial est dfi & 1'accolement intime des cellules, les membranes devenant
souvent indiscernables, en microscopie optique. Quant aux deux autres carac-
téristiques, elles sont opposées & celles du massif de prolifération, consti-
tué de cellules indifférenciées, tout au moins au début,

11 faut signaler'aussi que de nombreuses descriptions d'amitoses
ont été faites dans des fibres musculaires squelettiques en formation. A 1'in-
térieur de myotubes, on observe des noyaux accolds les uns aux autres ou pré-
sentant des étranglements. Aucune mitose n'est décelable, Il s'est avéré par
la suite, que les myotubes résultaient de la fusion de myoblastes qui eﬁx
présentent des mitoses.

On voit donc qu'il faut &tre trds prudent gquant & 1'interprétation
des figures amitotiques, Il est aussi évident qu'il est beaucoup plus diffi-
cile de fournir la preuve d'une amitose que celle d'une mitose, Ainsi, les
résultats négatifs obtenus avec la colchicine ne prouvent pas 1l'existence
d'amitoses. La multiplicité des observations, l'utilisation d'antimitotiques,
chez des Nerels & des stades évolutifs précoces, nous permettront peut-€tre

de trancher définitivement cette question.

IIT - LA GENESE DES FILAMENTS

Comme 1'élaboration des filaments est en relation avec la pré-
sence de microtubules et de ribosomes, nous envisagerons d'abord ces deux

€1éments cellulaires,
\

1 - Les microtubules

Des microtubules précédent, dans le cytoplasme périphérique,
1'apparition des filaments. Ils peuvent ensuite subsister un certain temps,
mals finlssent toujours par disparaltre lorsque le nombre de filaments aug-
mente,

Les microtubules ne sont pas particuliers & N, irrorata, car ils
apparalssent assez fréquemment dans des cellules musculaires en cours de dif-
férenciation, en particulier chez les Insectes ( BIENZ-ISLER, 1968 ; BEINBRECH,
1968 ; AUBER, 1974,.1909) et les Vertébrés (muscle squelettique d'emktryon de
poulet) ( PRZYBYLSKT et BLUMBERG, 1966 ; FISCHMAN, 1967 ; FIRKET, 1967). Ils
disparaissent ensuite dans les fibres musculaires complétement différenciées.

Chez Rhodnius prolixus, si les microtubules sont encore présents dans le mus-

cle parvenu & son maximum de développement, 1ls sont surtout plus nombreux
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dans les fibres en cours de croissance (AUBER-THOMAY, 1967 ; TOSELLI et PEPE,
1968 ; WARREN et PORTER, 1968), Pour FISCHVMAN (1967), WARREN et PORTER (1968),
AUBER (1969), les microtubules correspondent & des éléments cytosquelettiques
qui assureraient une certaine rigidité & la cellule et permettralent une orien-
tation correcte des pyemiers filaments. Avec la formation des premiéres myofi-
brilles, les microtubules disparaissent., Pour N. irrorata, leur rdle dans
1l'orientation des premiers filaments paraft aussi le plus vraisemblable, Ils

sont en effet totalement absents des fibres parapodiales hétéronéréidiennes.

2 - les ribosomes

S1 la plupart des ribosomes sont situés le long des fila-
ments ou & leur proximité immédiate, 1ls sont également en assez grande abon-
dance autour du noyau,

Mais, la plupart des ribosomes, dont un grand nombre 63t associé
en chaTnettes de polysomes, sont en étroite relation avec les filaments néo-
formés. La technique de THIERY a confirmé leur nature. Le trd&s net rapport
entre les filaments et les polysomes ou ribosomes a été aussi mis en évidence
dans de nombreux muscles striés transversalement, au cours de leur différen-
ciation (BERGMAN, 1962 ; HAY, 1963 ; WADDINGTON et PERRY, 1963 ; CEDERGREN et
HARARY, 1964 ; ALLEN et PEPE, 1955 ; PRZYBYLSKI et BLUMBERG., 1966 ; FIRKET,
1967) . HEUSON- STIENNON (1965), LARSON, HEDGSON et WALTON (1969) ont montré
que les polysomes étalent parfois au contact méme des filaments de myosine,
comme nous-mémes le constatons chez N, irrorata.

L'hypgthése du rdole possible des polysomes dans la synthése des
protéines contractiles, présentéepsr ALLEN et PEPE (1965), a récemment regu
deux confirmations trés probantes, ALLEN et TERRENCE (1968) ont utilisé la
technique d'immunochimie, basée sur 1l'utilisation d'antimyosine qui réagit
avec les polypeptides de myosine natlve, attachés aux polysomes. Ils ont ainsi
pu montrer que la myosine était synthétisée au niveau de grands polysomes, de
60 ribosomes, dans le muscle d'embryon de poulet. A partir du méme matériel,
HEYWOOD et RICH (1968) ont 1solé trols groupes de polysomes de différentes
dimensions. Ils ont montré qu'il y avait un rapport direct entre la grandeur
des polysomes et le poids moléculaire de la protéine contractile qu'ils syn-
thétisaient, Ainsi, les grands (50-60 ribosomes) synthétisent la myosine
(P.M. : 170 000 & 200 000), les moyens (15 & 25 ribosomes) président & la ge-
nése de l'actine (P.M. : 60 000 & 70 000) ; le troisidme groupe (5 & 9 unités)
serait & 1'origine de la tropomyosine (P.M, 30 000). Dans les trois cas, 1'ARN-

messager est monocistronique.
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Bien qu'il nous soit impossible, sur nos micrographies, de connaf-
tre la dimension des polysomes, nous puuvons néanmoins constater la présence
d'un nombre élevé de ribosomes au moment de la formation des filaments myosi-
niques,

Nous comptons réaliser prochainement 1'isolement et la coloration
négative des polysomes afin de connaltre exactement leurs dimensions.

Nos résultats sont comparables & ceux obtenus par CHAPRON (1970)
aans 1'étude do myoblastes en différenciation d'Eisenia foetida, Il observe

aussi des microtubules et des polysomes & proximité des filaments épals.

Ces observations sont d'autant plus intéressantes que 1l'on pouvait
penser a priorl & des processus dc synthése trés éloignés entre les muscles
hélicoidaux et les muscles striés transversalement, puisque chez les premiers
les filaments sont du type paramyosinique et, chez les seconds du type myosi-
nique. Rappelons également que nous étions parvenus & 1'hypcthése d'un méeca-
nisme fondamental de contraction semblable pour ces deux catégorles de mus-
cles. Les muscles hélicoidaux et striés tmansversalement, que l'on aurait pu
croire trés différents, s'avérent finalement beaucoup plus proches les uns
des autres, tant par leur embryogenése que par leur mécanisme de contraction.

Enfin, si1 les ribosomes sont le plus souvent libres dans le sarco-
plasme, ils peuvent apparaltre aussi & la surface de membranes du reticulum,
et méme sur la face externe de certeines vésicules sous-sarcolemmiques. Mais,
dans tous ces cas, les membrancs associées aux ribosomes sont dans le voisi-

nage immédiab des filaments.

V'3 - Les filamen'.s, Les é1éments Z et du reticulum,

Selon la plupart des auteurs, au cours de la myofibrilloge-
nése du muscle strié transversalement, les deux types de filaments seralent
élaborés en méme temps ( FERRIS, 1959 ; HAY, 1963 ; FIRKET, 1967 ; SHAFIQ,
1963 ; HEUSON-STIENNON, 1965 ; PRZYBYLSKI et BLUMBERG, 1966 ; FISCHMANN, 1967).
Mais, PORTER (1958), puls ALLEN et PEPE (1965) considérent que les filaments
d'actine précitdent les filaments de myosine. AUBER (1969) oonstate, chez les
Insectes comme chez les Vertébrés, que les filaments fins et épals sont précé-
dés par des filaments initiaux de 50 K, groupés en faisceaux denses,dans le
sarcoplasme cortical., Les filaments d'actine seralent synthétisés en lhissn
avec les fllaments initiaux. Au cours de 1'élaboration des deux types de fila-

ments,ies stries 2 apparaissent.'Chez N. irrorata et N. pelagica, nous n'avons

pas observé de falsceaux de filaments initiaux, mais il est peut-8tre encore
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prématuré &'affirmer qu'ils n'existent pas. Nous rappellerons que, chez N. pe-
lagica, nous avions observé des filaments épals néoformés, dont le calibre
était nettement plus faible (100-120 R) que celui (220-240 R) des filaments
myosiniques appartenant aux fibres compltement différenciées. Nous ne pouvons
cependant pas encore nous prononcer sur leur diamdtre réel, étant donné 1'ab-
sence de sections transversales, D'autre part, il est impossible d'affirmer,
pbur le moment, qu'ils correspondent & des filaments précurseurs, pulsque nous
ne les avons pas rencontrés chez N. irrorata. Les filaments sont pour la plu-
part orientés parallélement & la surface, mails ils ne forment pas une file
continue tout au long du sarcolemme. Tres rapidement, en direction centripdte,
apparalssent de nouveaux filaments, décelés les uns par rapport aux autres :
les premiéres bandes A obliques sont constituées., Il semble done que, chez
N. irrorata, les deux types de filaments se forment d'emblée, au nombre de
deux ou trds. Ensuite, 11 y a adjonction de nombreux filaments vers 1'inté-
rieur. Ceux-ci s'organisent pour constituer les bandes A et I.

Dans le milieu des bandes I, des é1éments Z et du reticulum font
alors leur apparition., En ce qui concerne les éléments Z, il est possible
qu'ils soicent formés plus tdt puisque nous en avons parfois rencontrés parmi
des filaments dont 1l'apencement en bandes était loin d'&tre réalisé,

Enfin, les éléments du R,S. semblent issus du reticulum endoplasmique
périphérique, qul est souvent lisse, mals parfois granulaire, Les vésicules
sous-sarcolemmiques font au début également paftie de 1'ergastoplasme puisqu'
elles possédentvsur leur face externe, située & 1'opposé du sarcolemme, des
granulations ri%osomiques . Les é1éments du retialum et les vésicules perdraient
rapldement leursribosomes pour prendre leur aspeot définitif, & la fin de la

gendse des filaments.

IV - LA DEGENERESCENCE

Les aspects décrits dans les muscles parapodiaux hétéronéréidiens
correspondent & une sarcolyse par vieillissement de la cellule, au moment ol
1'Heteronereis commence & s'épuiser. La dégénérescence est un peu intermédiai-
re entre les deux types de sarcolyse décrits & pwopos des fibres longitudina-
les, En effet, un matériel granuleux apparalt, mals 11 subsiste encore un cer-
tain nombre de filaments. Mais, elle se distingue des autres sarcolyses par
1'apparition de structures particulidres, filamentaires, sinusoldales et pério-
diques, I1 semble donc gque les modalités de 1'histolyse musculaire soient trés

diverses,
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CONCLUSION

Les muscles parapodiau: hétéronéréidiens proviennent, comme DEFRETIN
1'a constaté, d'un massif de prolifération constitué de myob lastes. Mais, &
1'inverse de cet auteur, nous avons montré que ces myoblastes n'étaiment pas
issus de cellules périvasculaires mais provénaient de la dédifférenciation
d'un certain nombre de cellules néréidiennes appartenant aux faisceaux muscu-
iaires obliques primitifs. Les fibres semblent se dédifférencier complétement
et donnent naissance & des cellules-souches, & 1'origine des myoblastes. On a

done 1'évolution suivante :

. 8diffé
Fibres musculaires néréidiennes dediff renciatigg cellules souches indiffé-
divisions i
rencides __1_‘:5_29_> myoblastes dlvisbns’ massif de prolifération différenciatior;

muscle hétéronéréidien, v

La dédifférenciation est donec totale, & 1l'inverse de celle qul appa-

ratt dens les fibres longitudinales,

~ Les divisions nucléaires, au sein du massif de prolifération, sem-
blent directes, comme DEFRETIN 1'avait constaté, Cependant, 31 faut &tre trés
réservé pour 1l'instant quant & la réalité de ce prccessus.

La myofibrillogendse des fibres parapodiales s'est révélée &tre treks
intéressante. En particulier, par la présence de microtubules et de polysomes
au voisinage ou au contact des filaments, 1'élaboration des structures contrac-
tiles est trés comparable & celle décrite dans les fibres & striation trans-
versale., L'observation de phénoménes du méme ordre dans les myoblastes de
régénérats d'Eisenia (CHAPRON, 1970) apporte une preuve surplémentaire de
la grande analogie exlstant danc la myofibrillogenese des fibres striées
obliquement et transversalement.

Enfin, les fibres hétéronéréidiennes obliques parvenues au stade
ultime de leur différenciation, sont entidrement comparables aux fibres
transformées des muscles longitudinaux. Leur dégénérescence, chez des

Heteronereis sénescentes différe de la sarcolyse des fibres longitudinales.
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CONCLUSION DE LA TROISIEME PARTIE

Comme chez S. amica, les transformations n'apparaissent pas d'emblée
dans toutes les fibres des faisceaux longitudinaux., Elles s'observent d'abord
dans les petites fibres les plus externes. Ensuite, elles s'étendent progres-
sivement vers les couches les plus profondes.

Quant aux processus qui Interviennent dans 1'évolution des fibres
néréidienncs en fibres "épitoques, en dehors de quelques particularités mineu-
res, ils sont similaires & ceux déerits chez S. amica. Ils ne conduisent pas
4 la formation de myoblastes, La dédifférenciation et la redifférenciation se
déroulent en effet simultanément,

On peut penser que les mitochondries proviennent de la division des
anciennes, que les filaments paramyosiniques, & diamétre plus faible, résultent
de la diminution du calibre des filaments primitifs. En ce qui concerne le
glycogéne, nous avons supposé, chez S. amica, que les ribosomes pouvaient Jjouer
un role dans sa genese. Par une étude plus approfondie, chez N, irrorata, il
semble qu'il puisse se former de novo, sous 1'aspect de particules trés peti-
tes, qul augmenteraient ensuite de volume par adjonction de sous-unités de
40 } de diamdtre. Il est également possible qu'un certain nombre de rosettes
proviennent de chafnettes de particules/@. Evidemment ces constatations mor-
phologiques doivent €tre étayées par de nouvelles études ultrastructurales et
biochimiques.

La néoformation provient de cellules indifférencides, & noyau et

micléole veluminelx, situdes au niveau des extrémités latérodorsales des fals-
ceaux longitudinaux. L'origine de ces cellules reste & préciser, Elles peuvent )
8tre issues soit d'éléments coelomiques indifférenciés, soit de cellules mus-
culaires dédifférenciées., Trds rapidement, un massif de petites fibres, de
structure néréidienne, s'edifie de chaque c6té du valsseau dorsal. Ces fibrés
augmentent ensuite de taille et acquidrent une structure quelque peu différén-
te des cellules musculaires néréidiennes. Tl semble vralsemblable d'admettre
que la néoformation ait un r8le dans le déroulement de la danse nuptiale de

1'Heteronereis,

Les muscles parapodiaux proviennent d'un tissu de prolifération, issu
de la dédifférencilation de quelques cellules néréidiennes des faisceaux primi-
tifs, Bien que certaines figures nucléaires suggérent des amitoses, il est im-

possible, pour le moment, d'affirmer que des divisions directes aient lieu.
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Dans les myoblastes du massif de prolifération, la myofibrillogenése
est trés semblable & celle décrite dans de nombreux muscles striés transversa-
lement, Des microtubulss apparaissent avant la genése des premiers filaments,
Ces derniers sont en étroite association avec des pclysomes qui, sans nul dou-
te, participent & la synthése des protéines contractiles. I1 semble qu'il n'y
alt pas formation de faisceaux de filaments primordiaux et que les deux types
de:* filaments. apparaissent d'emblée, Ensuite, de nouveaux filaments épals et
fins s'élaborent vers 1l'intérieur de la cellule et se disposent de telle fagon
qu'ils solent décalés les uns par rapport aux autres. Les tubules du R.S. et
des €léments Z se forment ensuite, Les structures tubulaires et les vésicules
sous-sarcolemmiques semblent provenir, au début, du reticulum endoplasmique
granulaire. En fin d'évolution, les fibres parapodiales sont presque identi-
ques & celles des faisceaux longitudinaux. Chez des Heteronereis agées, elles

paraissent dégénérer plus tdt que les longitudinales.
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DISCUSSICN GENERALE ET CONCLUSION

L'étude de la musculature, chez les Néréidiens et Syllidiens, répon-
dait & un double but,

En premier lieu, 1l était intéressant de conna®tre 1l'ultrastructure
des fibres "atoques" et "épitoques".

Le second but consistait & approfondir 1'étude de 1'évolution de la
musculature, Il était d'une part nécessaire de confirmer, 2 l'aide de la micros-
copie électronique principalement, 1'hypothése de CHARRIER (1920) et surtout
celle de DEFRETIN (1949) relatives & la dédifférenciation des fibres longitudi-
nales, lors de 1'épitoquie des Néréidiens. Il étailt aussi trés important de
savoir si des phénoménes similaires intervenalent au sein de la musculature
longitudinale des Syllidiens, au cours de leur stolonisation, D'autre part,
les descriptions de DEFRETIN (1949) concernant 1'évolution de la néoformation
dorsale ct des muscles parapodiaux, chez les Néréidiens épitoques méritalent

une nouvelle investigation, & 1'échelle ultrastructurale,

I - LA FTBRE 'ATOQUE" OU DU TYPE SOUCHE ET LA FIBRE
"EPTTOQUE" OU DU TYPE STOLONTAL

1 - Similarité de structure

Ces deux types de fibres sont & doulle striation oblique;
comme celles déerites chez les Annélides Oliggchdtes et Ach®tes, les Mollusques,
lesNématodes et Trématodes.

Elles‘correspondent 4 de véritables cellules, de forme rubannée, pré-
sentant un noyau situé en leur milieu. De longueur importante, elles peuvent
s'étendre sur tprois ou quatre segments successifs.,

Leurs myofibrilles, trés nettes dans des fibres extraites & la gly-
cérine et observées en contraste de phase, ont un trajet hélicoidal., A 1'état
de repos, leur angle d'obliguité s'éldve & 6-10° enwviron. Lors de la contrac-
tion, provoquée par une solution & base d'ATP, 1'angle d'obliquité s'accroft
trés fortement et peut atteindre 30-35°, Ces valeurs angulaires, obtenues sur
des fibres "atoques" ou "épitoques”, & 1'état de repos ou de contraction, sont
tout & failt comparables & celles relevées chez 1'huftre Crassostea (partie
translucide du muscle adducteur : HANSON et LOWY, 1961) et pour la musculafure
longitudinale des Annélides Oligochites Lumbricus terrestris (HANSON, 1957).

L3
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Les cellules musculaires hélicoidales renferment deux catégories de
filaments : les uns sont épals et composés de myosine, ou plus exactement de
paramyosine, les autres sont fins et constitués d'actine,

La disposition des filaments épais ne semble pas irrégulidre, comme
beaucoup de micrographles électroniques le laisseraient supposer. Des sections
ultrafines de matériel glycériné montrent que les filaments primaires s'inscri-
vent dans un réseau régulier formé de losanges. La disposition des filaments
fins paralt, par contre, plus irréguliére, Cependant, il se répartissent le
plus souvént en orbites de huit 3 quinze autour d'un filament primaire. Chez
les Néréidiens, la proportion des-filaments d'actine (6 & 7 pour un épais) ne
semble pas varier pour les deux types de fibres. Ce nombre, assez élevé, de:fi-
laments fins est semblable & celul des autres muscles hélooidaux des Annélides
Oligochétes et des Mollusques,

L'isolement des filaments, réalisé grice 3 la technique de HUXLEY
(1963),Aa permis de connaltre la structure et la longueur des filaments épais,
chez les Néréidiens, Ce sont des flaments paramyosiniques, renfermant de la
tropomyosine A. De tels filaments sont également présents dans d'autres mu§cles
d'Invertébrés, tels las adducteurs, lisses, des Mollusques (HANSON et LOWY;
1964 ; ELLIOTT 1964) et les muscles & double striation oblique des Mollusqﬁes
(HANSON et LOWY, 1961) et des Annélides Oligochites (HEUMANN et ZEBE, 1967).
La présence de la paramyosine serait 1iée A une certaine tonicité des fibres
musculaires, Alors que les filaments épais ont une constitution et un calibre
variable sulvant les espéces, les filaments fins au contraire sont toujours
composés de la méme protéine contractile : 1l'actine, et ont tous le méme dia-
métre : 70 & €0 R. cette remarquable constaneecde structure et de composition
des filaments secondaires, dans le régne animal, est vrailsemblablement d'uﬁ
trés grpand intérét pour la compréhension des ppocessus de contraction muscﬁiaiu
re. La lonpueur des fllaments paramyosiniques s'éléve & 6 n environ, chez g;

irrorata et N, pelagica. Compte tenu de cette dimension assez considérable;

des valeurs de 1'angle d'obliquité des fibrilles, obtenuss sur fibres relichées
ou contractées et de la largeur des myofibrilles ou bandes A, il semble que les
fillaments re solent pas paralldéles & 1'axe de la fibre, comme on le pensait jusqu'a
présent, mais légdrement obliques., Néanmoins, cette 1légére obliquité ne modifie
en rien le schéma général de la fibre hélicoldale, 'ni la conception de la con-

traction,
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.Le mécanisme de la contraction des cellules musculaires hélicoidales
ne semble pas différer beaucoup de cduil, mis en évidence par HUXLEY et HANSON
(1957 ; 1960) dans les muscles striés transversalement. Des ponts transversaux
relient les filaments de myosine & ceux d'actine. Dans les fibres contractées,
on observe la disparition des bandes H, ce qui tend & prouver le déplacement
des filaments f£ins par rapport awr épais. Corrélativement, les bandes I dispa-
malssent et les éléments Z, sur lesquels s'inserent les filaments fins et les
tﬁbules du reticulum, se rapprochent des extrémités des filaments épals. On peut
donc penser, comme HANSON et LOWY (1961) qu'il existe un mécanisme de déplace-
ment filamentaire (slidjng filament mechanism) dans les muscles & double stria-
tiondlique. Toutefols, au cours de la contraction de la fibre hélicoidale,
les filaments épais se déplacent de telle sorte que leurs extrémités se rap-
prochent les unes des autres et que leur dégré de chevauchement augmente (voir
les Figs 17 et 18, p. 43). Ce schéma, préconisé en méme temps par ROSENBLUTH
(1967) et HEUMANN et ZEBE (1967) rend compte de 1'augmentation de 1'angle
d'obliquité des myofibrilles, Il peut s'appliquer aussi aux fibres de Nereis
atoques et épltoques.

Les tubules du reticulum sarcoplasmique (R.S.) sont en alternance
avec les éléments Z, dans le milieu des bandes I. Ces tubules, comme nous avons
pu le constater chez les Nerels, ne sont pas indépendants mais sont le plus
souvent reliés les uns aux autres, par 1'intermédiaire de canalicules axiaux.
Ces derniers pecuvent revevoir des tubules du R.S. appartenant aux deux systé-
mes de fibrilles d'obliquité inverse.

D'autre part, les é1éments du R.S. sont en liaison avec des vésicu-
les sous—sarcolémmiques. Ces dernidres, avec le sarcolemme sus-jacent sont
homologues des dyades des muscles striés transversalement, car le systéme T
est absent dans les fibres hélieoidales. Cette homologie est d'autant plus
vraisemblable que 1l'on détecte parfoils un matériel dense condensé en une ligne
parall®le et médlane, dans 1'intervalle compris entre la vésicule et la membra-
ne.cellulaire. Or, de telles densifications apparaissent souvent dans les es-
paces intermembranaires des triades de muscles d'Amphibiens (D.E. KELLY, 1969),

L'innervation des fibres est trds particulire et ressemble beaucoup
4 celle de 1'Ascaris (AUBER-THOMAY, 1964 ; REGER, 1965 ; ROSENBLUTH, 1965).
Les Jjonctions neuromﬁsculaires, tout au moins pour la musculature longitudinale
se réalisent en des points éloignés des fibres, au niveau de la lame basale
sous-épidermique, par 1'intermédiaire de longs et fins prolongements, 1issus du
bord externe des fibres. Les nerfs longent la lame basale, sans pénétrer dans la
musculature, comme 1'ont aussi montré DHAINAUT-COURTOIS et WAREMBOURG (1969)

chez N, pelagica,
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2 - Différences structurales entre la fibre "atoque"

et la fibre "épitoque"

Les stolons de Syllis et les Heteronereils sont animés de

mouvements sinusoidaux extrémement rapides et fréquents, Le muscle du ver
atoque, dont les contractions sont relativement lentes, laisse place & une
musculature d'un type "rapide".

Les différences enregistrées entre les deux types de fibres peuvent
donc présenter un intérét particulier pour les études de la physiologie mus-
culaire,

Tout d'abord, on constate que le calibre des filaments épails de la
fibre "épitoque" est plus faible, Les filaments paramyosiniques semblent ren-
fermer un certain nombre de microfilaments de 25 R e diamétre, dont le nom-
bre est plus ou moins élevé, Ces microfilaments pourraient correspondre aux
molécules de tropomyosine A axlale et de myosine périphérique, dont la lar-
geur (au niveau de la partie filamentaire de la molécule) est semblable. T1
est possible que la diminution du calibre des fllaments corresponde a la dis-
parition d'un certain nombre de molécules de paramyosine, dont le rfle serait,
.selonjHANsoN et Towy (1961), de suppoffer 1'effet de tension transmis par les
ponts 4'actomyosine. La réduction du diamdtre des filaments pourrait donc 8tre
en rapport avec 1'augmentation de rapiditéngé contractions. Il est d'allleurs
frappant de constater que les muscleé iiéégs adducteurs des Mollusques ont des
f1laments paramyosiniques tres épais : de 600 & 1500 R. Or, leur tonicité est
trés élevde, D'autre part, on observe chez les Insectes, par exemple, que les
filaments myosiniques des muscles viscéraux sont plus larges que cuux des
muscles alaires (SMITH, GUPTA et SMITH, 1066 ; REGER et COOPER, 1967). Il
semble dgone vraisemblable que la tonicité, la "rapidité" d'une cellule muscu-
laire soit en rapport direct avec la structure des filaments primaires, comme
plusieurs expériences 1'ont suggéré (JEWELL et RUE7G, 1966 ; COSTANTIN, PODOLSKY
et TICE, 196/). .

Néanmoins, le rdle du R.S. n'est pas négligeable, On connait en ef-
fet des fibres dont la grande rapidité des contractionsest en rapport avec
1'abondance du R.S. (erycothyroide de Chauve-souris: REVEL, 1962 ; muscle svn-
chrone "remoteur" de 1'antenne du Homard :ROSENBLUTH, 1969). Il est logique de
penser que plus les tuhules du R.S, sont abondants, plus la libération et 1a
reprise du calclum se réalisent rapidement, et plus le rythme des contractions
peut 8tre élevé. Dans les fibres "épitoques™ ou stoloniales, des éléments du
R.S. sont apparus sur les faces internes des bandes A et I, Mais 1'accroisse-

ment du R.S. n'est pas trés spectaculaire.
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Les fibres stolonlales et hétéronéréidiennes se caractérisent par
un nombre considérable de mitochondries dans leur région axiale, Le volume
cellulaire occupé par le chondriome passe de 0,5 & U40-47 %. Inversement, le
matériel contractile a subi une forte diminution de volume et se localise
gseulement au niveau du cortex cellulaire.

L'abondance des mitochondries serait plus en rapport avec un taux
élevé des contractions qu'avec leur "rapidité", Ces mémes fibres renferment
une trés grande quantité de glycogine et des inclusions lipidiques. La rela-
tion entre ce matériel énergétique et les mitochondries d'une part et la
grande fréquence des contractions d'autre part, est d'autant plus plsu-
sible que ces mémes €léments se retrouvent en assez grande abondance dans le

muscle cardiague.

ITI - L' EVOLUTION DE IA MUSCULATURE AU COURS DE LA
STOLONISATTON ET DE L'EPTTOQUIE

1 - Musculature longitudinale., Formation des

cellules hétéronéréidiennes ou stoloniales

Les transformations structurales affectent d'abord les
fibres, de petite taille, situées dans les couches les plus externes, sous-
tégumentaires. Puls, les cellules plus internes sont & leur tour le sidge de
remaniements. Il ¥ a done une sorte de propagation des phénomeénes en direc-
tion centripéte, propagation qui est bilen mise en évidence par autoradiogra-
phie, avec la leucine tritide., Chez les Syllidiens, 1l faut toutefols noter
gue les falsceaux longltudinaux n'évoluent pas complétement, Latéralement,
les cellyles restent du type souche.Néanmoins, la plupart des cellules mus-
culaires longitudinales subissent de profonds remaniements structuraux. Leurs
noyau et nucléole augmentent de volume., Dans la région périnucléaire, appa-
raissent de nombreux ribokomes et du glycogtne. Le voisinage de ces deux
composants cellulaires pourrait faire penser & un rdle possible des ribosomes
dans la synthése du glycogine, comme HEUSON-STTENNON et DROCHMANS (1967),
STADHOUDERS (1965), VRENSEN et KUYPER (1969) 1'ont envisagé. Cependant, en
dehors du sarcoplasme périnucléaire, les granulations de glycogene se forment
indépendemmcnt des ribosomes, Elles semblent apparaltre au début sous la for-
me de chainettes de particules /3 beaucoup plus petites que celles rencontrées
normalement. Il ne seralt peut-&tre pas interdit de penser que les particules

/3 puissent s'aceroftre en volume par adjonction de sous-unités de 40 R environ
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de large, qui ont été également observées par M,M. PERRY (1967) et VAN GANSEN
et SCHRAMM (1969), dans des cellules de gastrula et neurula de Batraciens, Le
glycogéne se présente uniquement sous la forme/3 chez les Syllis, alors qu'il
est du type/%et surtout  chez les Nereis. Il apparailt principalement dans la
portion coclomique, dédifférencide totalement, de la fibre musculaire. Il est
synthétisé ensuite dans la partie axiale, dédifférenciée de la fibre.

Le chondriome, comme DEHORNE (1924) et DEFRETIN (1949) 1'avalent dé-
Ja seuligné, présente aussi un développement spectaculaire, dii & 1'accroisse-
ment du nombre des mitochondries., Ccsiorganites se multiplient dans le sarco-
plasme périnucléaire et dans les zonesdédfférenciées, c'est-a-dire les por-
tions coelomique-et axiale des fibres, Maix, il faut remarquer que les mito-
chondries se forment dans des régions ol elles existalent primitivement. Cette
observation pourrait &tre un argument en faveur de leur division, hypothese
la mieux étayée actuellement depuls les travaux de IOCK sur Neurospora (1963,
1965) .

Les myofilaments et les éléments Z et du R.S, disparaissent dans
toute la portion du bord coelomique et dans la zone médullaire. Mails, aucun
cytolysome n'est déceld, comme HAY (1962 ; 1968) 1'avait aussi remarqué dans
les cellules en dédifférenciation des régénérats de muscles d'Amphibiens, Les
myofilaments anciens du cytoplasme cortical semblent subsister, car il n'a pas
été possible de détecter, & ce niveau, une myofibrillogendse, caractérisée
principalement par 1'apparition de nombreux ribosomes et polysomes. Le call-
bre des myofilaments paramyosiniques se rédult quelque peu, en fin a'épito-
duie? De nombreux tubules du R,S. se constituent sur la face Interne des ban-
des A et I. Dans le sarcoplasme périnucléaire, de nombreux dictyosomes font
leur apparition,

L'hypothése de DEFRETIN (1949), selon laquelle les fibres hétéroné-
réidiennes proviennent de fibres néréidiennes anciennes se trouve done confir-
mée, La dédifférenciation, partielle, ne peut cependant 8tre assimilée & celle
qui intervient dans la musculature des régénérats de muscles d'Amphibiens. HAY
(1959) et LENTZ (1969) ont déerit une dédifférenciation compldte des fibres
musculaires, qul se transforment en cellules de type embryonnaire. Leurs noyau
et nucléole sont volumineux. Leur cytoplasme est riche en ri bosomes, Dans les
cas de régénération ou de greffe chez les AnnélidesOligochétes, 1l semble que
des processus similaires interviennent (CHAPRON, 1970 a et b ; VALEMBOIS, 1970).
Les fibres musculaires domneraient naissance & des cellules indifférenciées,

Au cours de 1'épitoquie ou de la stolonisation, on assiste au contraire
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& une évolution simultanée des processus de dédifférenclation et redifféren-

clation, Le stade d'indifférenciation totale n'apparatt donc pas. Néanmoins,

une partie des aspects évolutifs observés peut &tre intégrée dans le phénome-
ne général de la dédifférenciation,

2 -~ La néoformation dorsale des Néréidiens

Comme DEFRETIN (1949) 1'a montré, la néoformation ne pro-
vient pas de la dédifférenciation de fibres néréidiennes. Des cellules-souches,
4 noyau et nucléole volumineux, apparaissent aux extrémités latéro-dorsales
des faisceaux longitudinaux. Ces cellules sont & 1l'origine de deux massifs,
situés de part et d'autre du valsseau dorsal et constitués de trés petites
fibres, de type néréidien, & mitochondries peu nombreuses, et & noyau latéral,
En fin d'épitoquie, les fibres acquiirent une structure particulidre, mais qui
reste fondarmentalement du type atoque. A la différence des muscles longitudi-
naux, la néoformation dorsale constitue un ensemble difficilement dissociable
aprés extraction & la glycérine, en raison de la présence de nombreux desmo-
somes intercellulaires, On peut penser qu'elle joue un rdle lors de la danse

nuptiale de 1l'Heteronereis.

3 - La musculature parapodiale hétéronéréidienne

Les descriptions de DEFRETIN (1949) relatives & la diffé-
renciation des muscles parapodiaux au sein dun $ymecytium" ou plutdt d'un mas-
sif de prolifération, sont confirmées. Cependant, 1l'hypothése de ce méme au-
teur, selon laquelle des cellules périvasculaires sont & 1l'origine de ce mas-
sif,est infirmée. En réalité, ces cellules domnant naissance i des éléocytes,
comme DEHORNE et DEFRETTN (1933) 1'avaient signalé.

A un stade trés précoce de 1'épitoquie, alors qu'il n'existe encore
aucun signe de changement au sein des faisceaux longitudinaux, un certain nom-
bre de fibres parapodiales néréidiennes se dédifférencient. Mais, & 1l'inverse
des fibres longltudinales, leur dédifférenciation est totale et aboutit a
1'apparttion de cellules indifférencides, au noyau allongé et de grande taille,
contenant un, deux ou méme trois gros nucléoles. Cet aspect n'est pas sans
rappeler celui des cellules & 1l'origine des soies hétéronéréidiennes. Ces
cellules sont aussi caractérisées par un noyau renfermant un & trois volumi-
neux nucléoles, Elles sont issues d'une prolifération de 1'épiderme et ont
repris des caract®res embryonnaires (BAUCHOT-BOUTIN et BOBIN, 1954 ; SCHROEDER,
1966). On assiste donc, dans les deux cas, & une dédifférenciation et & une

prolifération cellulalre,
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Cependant, mucune mitose n'a pu &tre mise en évidence dans le massif
de prolifération des muscles parapodiaux. D'autre part 1'observation d'images
de noyaux resscmblant & des amitoses est insuffisante pour conclure & 1'exis-
tence de divisions directes. De nouvelles recherches s'imposent donec dans ce
domaine,

Dans le cytoplasme cortical des cellules du massif de prolifération,
se déroulent les premiéres manifestations d'une myofibrillogen®se. Des micro-
tubules apparaissent tout d'abord, & proximité du sarcolemme, Puls, les pre-
miers filaments sont synthétisés au m@me niveau. Les deux types de filaments
semblent se former d'emblée, et nous n'avons pas vu de faisceaux de filaments
initiaur de 50 &, comme AUBER (1969 a et b) 1'a montré dans les premiers sta-
des de la imyofibrillogenese des fibres striées transversalement, chez les
Insectes et les Vertébrés, De nombreux ribosomes et polysomes sont situés au
voisinage,parfois le long des filaments. Dans certaines cellules plus évoluées,
les bandes A et T s'individualisent ainsi que les éléments Z et du R.S. On
observe souvent des saccules ergastoplasmiques pras des filaments, et des vé-
sicules sous-sarcolemmiques, dont la face externe, dirigée vers 1'intérieur
de la cellule, est recouverte de ribosomes. Il est possible que ces structu-
res du retlculum granulaire soicent & 1l'origine du R.S. et des vésicules sous-
sarcolemmiques, apr2s disparition des ribrsomes.

Récemment, CHAPRON (1970 b) a également décrit des microtubules et

des ribosomes 2 proximité des filaments dans des myoblastes d'Eisenia foetida
(Annélide Oligochdte).

. Il est donc frappant de constater combien les processus intervenant
au cours de 1'édification du matériel contractile dans les fibres hélicoidales,
sont compa}ables 4 ceux enregistrés dans de nombreux muscles & striation trans-
versale, En particuller, la présence de microtubules et de ribosomes a €té
maintes fois constatée lors de la  différenciation des cellules musculaires
(ALLEN et PEPE, 1965 ; HEUSON-STIENNON, 1965 ; PRZYBYLSKI et BLUMBERG, 1966 ;
FISCHMANN, 1957 ; FIRKET, 1967 ; AUBER, 1964, 1969 a et b). Il semble,en par-
ticulier, que les polysomes puissent jouer un rSle direct dans la synthése
des protéines contractiles, comme de récents travaux de ALLEN etTPERRENCE (1968)
et HEYWOOD et RICH (1968) tendent & le prouver.

4 - La dégénérescence des fibres chez les Syllidiens et Néréidiens

Deux modalités de sarcolyse ont été mises en évidence. L'une

consiste en une fragmentation ds la fibre en sarcolytes fusiformes, contenant
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de nombreux filaments, méme aprés leur capture par des cellules pariétopleura-
les ou des éléocytes. Les fibres stoloniales ou hétéronéréidiennes ne semblent
pas dégénérer de cette fagon. L'autre modalité correspond & une disparition
précoce du matériel fibrillaire, auquel se substitue une sorte de substance
homogéne et granuleuse. Les fibres "atoques" et "épitoques" peuvent subir cette
involution, Il est intéressant de rappeler que A. PRENANT (1929) avait observé

dex aspects dégénératifs différents dans les fibres de Serpula vermicularis.

Des différences importantes apparaissent toutefols entre les Syllis
et Nereis. Chez les Syllils, le premier mode de dégénérescence est peu Intense
et ne semble pas atteindre beaucoup plus de fibres au moment de la stolonisa-
tion naturelle ou expérimentale, Au contraire, chez les Néréidiens, principa-
lement aprés leur décérébration, le nombre de sarcolytes fusiformes augmente
beaucoup (SCHROEDER, 1966)., Ces fragments sont pour la plupart phagocytés par
des éléocytes, Quant au second mode de sarcolyse, nous 1'avons beaucoup plus
fréquemment rencontré chez S. amica que chez N. irrorata,

Ces profondes transformations musculaires se déroulent au moment de
1'épitoquie ou de la stolonisation, dont le déterminisme est endocrine (DURCHON,
1952, 1959). En conséquence, 1l nous semble intéressant de comparer les évolu-

tions musculaires des Nereis et Syllis & celles observées chez les Insectes.

ITT - COMPARATSON AVEC LES TRANSFORMATIONS DE LA
MUSCULATURE DES INSECTES, AU COURS DE LA META-
MORPHOSE, LA REPRODUCTION ET LA DIAPAUSE

1 - Description des phénoménes et comparaison

avec les Annélides

\\

CROSILEY (1965) a montré que certains muscles ed>dominaux de

la mouche Calliphora erythrocephala dégénéraient compiétement, au moment de la

métamorphose. Des vacuoles et des inclusions d'aspect lysosomique apparaissent
au sein du myoplasme. Une fragmentation en fibrilles longitudinales se produit.
Les filaments disparalssent. Les noyaux deviennent pycnotiques. De nombreux
hémocytes, & rdle phagocytaire, se concentrent prés des muscles en dégénéres-
cence ; leur invasion survient seulement apreés un début de lyse musculaire,
D'autres muscles subissent une involution qui n'est pas compléte, Ils se
transforment en une sorte de syncytium ("matrice" selon CROSSLEY) granuleux,
indifférencié, Le cytoplasme renferme des mitochondries, des globules 1lipidi-
ques, des inclusions lamellaires lipoprotéiques., De nombreux noyaux "larvaires"

des anciecnnes filbres subsistent dans ce syncytium qui n'est pas
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phagocyté par des hémocytes ; mais il est entouré par de nombreux myoblastes,
qui ne tardent pas & fusionner avec lui, Les noyaux musculaires se désinte-
grent, Ceux des fubtuis muscles imaginaux proviennent des myoblastes.

LOCKSHIN et WILLIAMS (1965 a) ont étudié la dégénérescence des mus-

cles intersegmentaires au cours de la métamorphose d'Anthéraea pernyi. Ils

constatent que des granules lipidiques et des lysosomes font d'abord leur ap-
parition, Puis, le matériel contractile disparait presque totalement. Les mi-
tochondries dégéndrent et le noyau devient pycnotique. On note un certain ac-
croissement de la quantité de glycogéne. La sarcolyse est due, selon ces au-

teurs, & 1l'activité lytique des enzymes lysosomiques.

Chez certains Insectes, une dégénérescence des muscles alalres se
produit au moment de la reproduction. Chez Dysdercus, la lyse indversible des
muscles alaires indirects est synchrone de la croissance ovocytaire (EDWARDS,
1969, 1970). Elle est caractérisée par la rupture des myofibrilles et la 1ibé-
ration de gouttelettes (lipidiques ?) dans 1'hémocoele. Chez Ips confusus, les

muscles alaires des miles et des femelles dégénérent également au moment de la
reproduction, lorsque ces Coléoptéres s'introduisent dans 1'écorce des pins.
Des lysosomes se développent et la plupart des mitochondries et des filaments
disparaissent (BHAKTAN, BORDEN et NAIR, 1970). Mais, ces muscles peuvent se
reconstituer aprés la reproduction: selon ces auteurs : "la dégénérescence
est réversible". |

Enfin, 1'involution musculaire est parfois corrélative de la diapause,
C'est le cas, en particulier, des muscles alaires de Leptinotarsa qu'ont étu-
diés STEGWEE, KIMMEL, DE BOER et HENSTRA (1963) en microscopie électronique.

Les fibrilles se réduisent considérablement. Les mitochondries disparaissent

presque complétement. Mails, comme chez Ips confusus, ces muscles peuvent re-

trouver leur structure originelle, apreés la diapause.

Ce bref apergu des récents résultats rbienus chez les Insectes, mon-
tre que les aspects de dégénéremcence ou dédifférenciation musculaire sont bien
différents de ceux observés chez les Syllidiens et Néréidiens. La destruction
musculalre s'accompagne souvent de 1a présence de lysosomes, vacuoles, globu-
les lipidiques. De tels éléments, en particulier les lysosomes, n'ont pas été

rencontréds dans les sarcolytes de Syllis et Nereis. Chez les Insectes les fi-

laments des fibres dégénérescentes disparalssent mais ne sont pas remplacés
par un matériel granuleux, homogéne, Cependant, au moment de la métamorphose
de Calliphora, les hémocytes Jjouent un rdle semblable & celui des éléocytes
des Néréidiens., Dans les deux cas, ces cellules phagocytaires ne sont pas la

cause dlirecte de la lyse musculaire,

I
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Quant aux phénoménes de "dégénérescence réversible’, il ne sont pas
comparables & ceux intervenant au cours de l'épltoquie et de la stolonisation.On
n 'observe pas une phase d'activation cellulaire, caractérisée par 1'augmenta-
tion des volumes nucléaires et nucléolaires, la synthése de nombreux ribosomes
et dictyosomes périnucléaires, La différence essentielle, selon nous, réside
dans le fait que, chez ces Insectes, les muscles subissent des involutions
structurales qui ne leur conférent pas un retour aux potentialités embryon-
naires. Comme nous 1l'avions déja indiqué, les muscles abdominaux de Rhodnius,
qui subissent des régressions et redifférenciations cycliques en rapport avec
les mues (WIGGLESWORTH, 1956 ; AUBER-THOMAY, 1967 ; TOSELLI et PEPE. 1968 a
et b ; WARREN et PORTER, 1968) constituent un bel exemple de cete"dégénéres-
cence réversible". Au contraire, 1'épitoquie ou la stolonisatinon, comme la
régénération chez les Amphibiens, provoque un véritable rajeunissement cellu-
laire, conduisant & un retour aux potentialités embryonnaires, Certes, 1'évo-
lution de certains museles abdominaux au moment de la métamorphose de Calli-
phora (CROSSLEY, 1965) correspond i un processus d'embryogendse. Cependant,
la pénétration myoblastique au sein de la matrice musculaire compldtement
régressée, est trés particulidre. Il ne s'agit pas d'une dédifférenciation
véritable, car les noyaux de ce syncytium sont incapables de déclencher une
redifférenciation. L'injection d'un matériel génétique provenant de cellules
indifférenciées est nécessaire, Ce cas s'apparente done quelque peu au phéno-

ménes de prolifération myoblastique présidant & la formation des muscles para-
podiaux hétéronéréidiens.

2 - Déterminisme des transformations musculaires

\ Chez Calliphora, CROSSLEY (1965) a montré que 1'énervation
n'affectait pas les procossus d'histolyse musculaire. Par contre, la crustec-
dysone, analogue de 1l'hormone de rue des Insectes, peut induire 1'invasion des
muscles par les hémocytes.,

LOCKSHIN et WILLIAMS (1964 a et b) ont recherché quels étalent les
principaux facteurs de la destruction musculaire au cours de la métamorphose
d'Antheraca. Ils ont montré que trois mécanismes intervenaient dans le déclen-
chement de la sarcolyse. Le premier est de nature hormonale et correspond a
une diminution du taux de 1l'hormone juvénile et & une augmentation de la con-
centration d'eclysone. Puis, pendant un délal de trois semaines (durée
de la pupe), les muscles sont préservés., A la fin de cette période, le mus-
cle synthétise des enzymes hydrolytiques (second mécanisme), La dégénéres-

cence peut alors €tre déclenchée par la cessation d'impulsions nerveuses
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motrices. Si 1'on entretient des stimulations nerveuses artificielles, la sar-
colyse peut &tre stoppée ou retardée, L'application de drogues (pilocarpine,
physosti gmine), qui stimulent le systime nerveux central, empéche la diminu-
tion des impulsions motrices et retarde la dégénérescence. Chez Antheraea, le
mécanisme de contrdle de la destruction musculaire est donc de nature endocri-
pz et nerveuse,

Chez Dysdercus, la sarcolyse est inhibée par le jJeline, mais favorl-
sée par la copulation (EDWARDS, 1969). L'action stimulatrice des hormones du
complexe postcérébral est cependant indéniable. La dégénérescence mus-
culaire d'Ips est soumise & un déterminisme semblable., En effet, 1'injection
d'hormone juvénile synthétique induit 1'involution des muscles alaires (BORDEN
et SLATER, 1968).

Par contre, chez Leptinotarsa, 1'hormone juvénile stimule la régéné-
ration musculaire. Mals, chez cet Insecte, la dégénérescence est synchrone de
la diapause et non de la reproduction, comme chez Dysdercus et Ips. STEGWEE

et Col. (1963) ont en effet montré que 1'involution musculaire est corrélative

de 1'inactivité du complexe postwérébral, L'extirpation des corps cardiaques
et allates la provosue, alors que la réimplantation des corps allates d'ani-
maux en rupture de dispause permet la régénération musculaire. DE KORT (1969)
a également mis en évidence le rSle de 1'hormone Juvénile dans le contrlle de -

la transformation des muscles de Leptinotarsa, soit au moment de leur dévelop-

pement, lors de 1'émergence postnymphale, soit au moment de leur régression,
au début de la dlapause. Selon ce méme auteur, le syst&me nerveux joueralt
aussi un rble non négligeable, .

On constate donc que les facteurs contrdlant 1'involution musculaire
sont trés différents sulvant les espéces considérées. Ainsi, la baisse du taux
ou 1'absence d'hormone juvénile provoque la dégénérescence des muscles alaires

de Leptinotarsa. Au contraire, 1l'activité du complexe postcérébral stimule la

dégénérescence chez Dysdercus et Ips. Chez Antheraea, c'est un mécanisme hormo-

nal et nerveux gul active les enzymes lysosomiques. L'invasion des phagocytes
dans les muscles de Calliphora, au cours de la métamorphose, estinduite par la
crustecdysore. Toutefols,cette diversité des facteurs résulte essentiellement

du fait que ces dégénérescences ne sont pas en rapport avec les mémes phases

du développement ; observées au cours de la métamorphose (Calliphora, Antheraea)
de la mue (Rhodnius), de la reproduction (Dysdercus et Ips), de la diapause en-

fin (Leptinotarsa) elles ne peuvent 8tre soumises aux mémes conditions nauro-

hormonales,
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Chez les Néréidiens, la diminution du taux de 1'hormone inhibitrice
de 1'épitoquie ou son absence provoquent 1'ensemble des transformations muscu-

laires, Celles-ci sont donc, comme chez les Insectes, sous contrdle endocrine,

En conclusion, ce travail a permis de dégager les principales carac-
téristiques évolutives des muscles de Syllis et Nereils. Mais, il s'avire & pré-
sent nécessaire d'approfondir cette étude, d'autant plus intéressante qu'elle
porte sur un des problémes fondamentaux de la biologle : la différenclation
cellulaire. La possibilité d'induire les processus de dédifférenciation, redif-
férenciation et prolifération, de contrdler leur déroulement par voie expéri-
mentale (ablations, implantations, greffes) nous fera sans nul doute progres-
ser dans la compréhension des rapports hormone-tissu effecteur, L'utilisation
des techniques de la microscopie optique, électronique et de biochimie devrait

nous permettre de mlieux salsir les mécanismes du contrdle endocrine au niveau
cellulaire.
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