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INTRODUCTION 

Au moment de la reproduction, certaines Annélides Polychètes, telles 

que les Néréidiens et les Syllidiens, subissent de profondes transformations 

somatiques. Leurs segments postérieurs modifiés, munis de soies natatoires, 

contiennent les produits génitaux. Chez les Néréidiens, l'ensemble de ces 

transformations, ou épitoquie, aboutit à 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 internes. La plupart des tissus sont le 

siège de remaniements importants. C'est le cas, en particulier, de la muscu

lature. 

Chez les Néréidiens, un certain nombre' de travaux d'histologie et 

de cytologie (CHARRIER, 1920 ; DEHORNE, 1922, 1926 ; DEFRETIN, 1949) ont por

té sur l'évolution de la musculature au cours de l'épitoquie. De l'ensemble 

des résultats obtenus, principalement par DEFRETIN (1949), deux points fon

damentaux sont à dégager : 

- 1 • La fibre musculaire hétéronéréidienne a un aspect très diffé

rent par rapport à la fibre atoque ; elle présente un cortex fibrillaire, 

contractile, alors que son axe renferme un contenu granuleux. La nature mi

tochondria1e de ces granulations, établie par DEHORNE (1922) puis DEFRETIN 

(1949) a été confirmée, à l'aide 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 DEFR.ETIN (1949), les fibres 

hétéronéréidiennes de la musculature longitudinale proviennent des fibres an

ciennes, atoques, par suite de la transformation de ces dernières. Une dédif

férenciation suivie d'une redifférenciation interviennent au sein de la bal

lu1e. 

Chez les Syllidiens, en .raison vraisemblablement de la faible di

mension des cellules musculaires, leur évolution n'a fait l'objet d'aucune 

étude précise. MALAQUIN (1893) et GIDHOIM (1965) signalent seulement que les 

fibres des stolons présentent un axe pointillé, finement granuleux, comme 

les fibres hétéronéréidiennes. 
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Il s'avérait donc indispensable de reprendre l'étude de ces problè

mes en microscopie électronique et en utilisant d'autres techniques modernes. 

Pour les Syllidiens, une seule espèce a été étudiée : Syllis arnica Quatrefages • 

Quant aux .. Néréidiens, nos observations ont prino1palcment porté sur 

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

·nans une première partie, nous comparerons, à la fois chez S. arnica 

et N. irrorata ou N. pelagica, les deux aspects extr~mes de la cellule& mus

culaire : la::ftbre 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 problème de la dédif

férenciation et de la dégénérescence des cellules musculaires longitudinales 

de s. arnica. 

Enfin, la dernière partie de cette thèse sera consacrée à l'étude 

de l'évolution musculaire chez N. irrorata, au cours de laquelle seront envi

sagés non seulement les fibres longitudinales mais encore les muscles parapo

diaux et la néoformation dorsale. 
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MATERIEL Er MEI'HODES 

Les Syllis rumica proviennent de la baie de Nacqueville, près de 

Cherbourg. Les Nereis irrorata ont été récoltées près dos Laboratoires de 

Biologie Marine de Wimereux (Pointe aux Oyes) et de Luc-sur-Mer (Ile de 

Quihot). Les Nereis pelagie~. ont été prélevé4!6 dans les cra'11porn de Laminai

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

Toutes ces Annélides ont été isolées en bottes do Pétri ou cristal

liscirs et élevées à jeun, à la température constante de 15° C, pour les 

Nereis, 18° C pour les Syllis, dans de l'eau de mer filtrée, renouvelée tou

tes les semaines. Nous avons utilisé de l'eau de mer tyndallisée (3 chauffa

ges à 60° C, au bain marie, pendant 3 Jours consécutifs) pour les exemplaires 

opérés. 

I - TECHNIQUES OPERATOIRES Er D 1 INJECTION 

Les vers sont anesthésiés avant chaque opération. Les anesthé

siques utiHsés sont : 

- le chlorure de ma~nésium à 77,7 g par litre d'eau distillée, pour 

~-arnica et N. irrorata. 

le MS 222 (Sandoz) dilué à 1/1000 dans l'eau de mer, pour N. irro

Fata et N~ pelagica. 

1 - Ablations 

On peut provoquer la stolonisation chez s. arnica par l'abla

tion élective du proventricule pharyngien. L'épitoquie des Néréidiens peut 

également 8tre induite expérimentalement par ablation du prnstomium. Ces tech

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

2 - InJection intrl'l.coelomique de colchicine chez S. arnica et 

N. pelagica. 

La faibl~ dimension des Syllidiens nécessite l'emploi d'une 

microseringuc Ham il ton. L'inJection de 7 à 8 JJ-1 est r~àlisée dans une dizaine 

de.métamèros environ. Chez les Néréidiens, le volume injecté est d'environ 

0,25 ml. 
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La concentration de colchicJne s'élève à 0,02 mg/ml (d'après les 

données do FLICKINGER et COWARD, 1962, chez la Planaire Dugesia dorotocephala). 

Cette substance est inJectée chez des Syllis et Nereis du stade 0, avant les 

premiers symptômes évolutifs. Nous avons également ajouté œ la colchicine, à 

la m~me concentration de 0,02 mg/ml, dans l'eau de mer d'un certain nombre 

d'individus ayant subi l'injection. 

3 - InJection intracoelomique de "thorotrast'' (1) pur chez 

S. arnica. 

En raison do la viscosité assez élevée du "thorotrast" 

(suspension colloïdale de dioxyde de Thorium stabilisée par la dextrine) 

nous n'avons puttiliscr ~ microscringues Hamilton. Nous avons donc fabri

qué des microseringues en verre, à l'aide d'une microforge de DE FOMBRt,S. 

L'injection a été réalisée par l'intermédiaire du micromanipulateur mécanique 

de Leitz. 

Le 11 thorotrast" est injecté dans une dizaine de segments environ. 

L'injection est arrêtée lorsque les métamères sont distendus par le produit. 

Bien que la quantité de thorium injecté n'ait pu @tre déterminée, celle-ci 

s'élève vrnisemblablcment aux environs de 8 à 10 ~ • 

II - TECHNIQUES DE MICROSCOPIE PHOTONIQUE 

a) ~~~~~9~~-~~!~~~~~~~~-~~~-!!~~~~-~~~~~!~~~:~ 
\ " 1 , Grace à 1 extraction par la glycérine, selon la methode 

deHUXLEY et HANSON (1957) il nous a été possible d'isoler des fibres musculai

res de Syllis et de Nereis. Les vers ou tronçons à. étudier sont plongés dans 

une solution de glycérol (glycérol : 50 vol ; eau distillée : 40 vol ; tampon 

phosphate 0,067 M : 10 vol) renouvelée deux fois en 48 h, à 4°C. Puis, ils 

sont conservés à -20° C pendant six semaines en général. 

Pour la dilacération proprement dite, nous immergeons pendant une 

heure environ les tronçons de Nereis ou Syllis dans une solution saline stan

dard (0,1 M KCl, 0,001 M MgCl2, 0,0067 M tampon phosphate pH 7) additionnée 

d'un peu de glycérol, puis d~s la solution saline seule. La cuticule et l'é

piderme sont enlevés à l'aide de pinces fines ; une dilacération en plusieurs 

fai'sceaux de fibres est ensuite réalisée grâce à deux aiguilles de tungstène 

(1) Produit fabriqué par TESTAGAR and C0
, Détroit (Michigan - USA) 
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affinées après passage dans le nitrite de soude bouillant. Pour obtenir des 

fibres intactes, le meilleur procédé est d'agiter vigoureusement les fais

ceaux de fibres dans une goutte de solution saline standard. Ces opérations 

de dilacération sont suivies à la loupe binoculaire. Les observations et 

photographies sont faites au microscope à contraste de phase Zeiss. 

b) ~:~~~~~-~~-~~~~:~~!~~-~-~~~~~~~~~r~~~:-~:-~~~:~~-~~~~~~~ 
Dans les fibres stoloniales de ~~mica, les fibrilles 

n'appar~issert pas nettement en contraste de phase, à cause de l'abondant 

chondriome axi~l. 

Nous avons donc eu recours à la technique de frottis à l'hématoxy

line selon GRJ\SSE (1926) décr:tte dans le traité de GABE (1968). Nous avons 

mordancé à 1 1 alun de fer à 3 % pondant 10 mn et coloré p.'J.r une solution à 

1% d'hématoxyline pendant le même laps de temps. La différenciation a été 

faite par une solution d 1 ~lun de fer à 1% pendant 30 secondes. 

c) !~~~!q~~~-~~~~~~~§!~~~ 
- Inclusions à la paraffine. 

Nous avons utilisé les fixateurs de Holly ·(zenker

formol), de Bouin Hollande, de Carnoy. 

Les cclorations les plus fréq~ert employées ont été : l'hémalun

éosinc, le Cleveland-Holfe, la triple coloration de PRENANT, l'hématoxyline 

selon F.RIDENHAIN, la fuchsine d 1 ALT~~NN, le Feul~en. 

~Inclusions à 1 1Epon ou l'Araldite 

Des coupes semi-fines d'échantillons inclus dans les 

résines Epon ou Araldite ont été réalisées à l'aide d'un ultramicrotome 

(Porter Blum ou LKB) pour des observations morphologiques. Un cert3in nombre 

d'entre elles ont été observées au microscope à contraste de phase Zeiss, 

mais la plupart ont été colorées au bleu de toluidine à 0,2 % dans une solu

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

d) ~~~~:~~~~§:~P~!~ 
La leucine (L-leunine 3H, 145 mCi/mM) à la dose de 

15~i par gramme de poids frais a été utilisée comme précurseur des synthèses 

de protéines. 

La technique d'injection intra-coelomique chez N. pelagica et 

s. arnica est identique à celle décrite pour la colchicine. 
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Les vers sont fixés pnr le Carnoy après une durée de 24 h d'incor

poration du précurseur tritié. Après déparaffinage, les coupes sont traitées 

à l'acide perchlorique à 1% (1!.° C) pour éliminer les traces de précurseur 

non incorporé. 

Les lames sont recouvertes par l'émulsion Gel Ilford F 5, selon 

la technique do FICQ (1961). Les lames sont révélées au D 19 b Kodak et co

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

III - TECHNIQUES DE ~~):_q\OSCOPIE ELECTRONIQUE 

1 - Techniques_d 1 observ~tion morphologique 

a) ÇQ~2~ê-~!!r~f!~~ê 
- Musculature non contractée. 

Les vors ont été anesthésiés par le MS 222 ou le 

chlorure d0 magnésium avant leur fixation. Nous avons employé los fixateurs 

suivants 

1. L'acide osmique à 2 % -tampon phosphate (MILLONIG, 1962) 

pendant 30 à 60 mn, selon la dimension des pièces, à la température du 

laborntoiro. 

2. Le glutaraldéhyde à 3 % dans le tampon phosphate (0,2 M) 

(SABATJlTiet. Col., 1963) à froid (4° C) pendant 1, 2 ou 3 h, suivi d'un pas

SRge assez rapide dA.ns le liquide de LwaGe contenant du sucrose, puis une 

postfixation à 1 'acide osmique--tampon phosphate 0,1 M ou 0,2 M pendant 1 h 

à froid (4° C). Parfois durucroso a été ajouté au glutaraldéhyde à 3 %. 
Los inclusions ont été faites dans l'Epon, l'Araldite ou encore 

le mélange Epon-Araldite. La coloration des coupes a été réalisée par l'acé

tate d'uranyle en solution alcoolique pendant 3 à 4 minutes, suivi par le 

citrate de plomb selon REYNOLDS (1963). 

Les observations ont été faites aur microscope 'lectronique Siemens 

Elmiskop I A. 

- JVluscul[\ture contractée. 

Les Noruis n'ont pas été anesthésiées lorsque nous 

désirions obtenir des contractions de fibres musculaires. 

Mais, nous avons aussi provoqué la contraction de faisceaux de fi

bres préalablement extraites au glycérol. Dans ce cas, les cellules muscu

laires sont transférées de b. solution saline standard dans une solution de 

contraction~olon KAMYIAetà~~~Aà'!f~~)ayant la composition suivante : 
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1 ml 
1 ml KCl, 1 M ; 50 ml ATP, 0,01 M ; ~SCl26H20, 0,1 M 20 ml tampon Tris, 

0,05 M ; 28 ml eau bidistilléo. 

Après le pass~ge dans cotte solution de contraction, les muscles 

sont fixés p~r le glutaraldéhydc à 3% suivi de l'acide osmique-tampon phos

phate. 

b) Problèmes dus à la fixation ohe~S. arnica ------···- ··------------------ ·-----
Le glutar~ldéhyde donne de bons résultats sur le tissu 

musculaire en général, et il est le plus couramment employé pour l'étude du 

muscle. Cette fixation a été utilisée pour des travaux sur des muscles de 

Polychètes (Syllis : BOULIGAND, 1966 ; Glyccra : ROSENBLUTH, 1968 ; Nerëis 

nous-m~mcs). Chez S. arnica, 1~ glutaraldéhyde ne préserve pns toujours les 

filaments secondaires, mais provoque surtout une dilatation imp0rt~nte des 

fibres, corrd'lqtive de fréquentes ruptures des membrrmes. En outre, il peut 

provoquer la formation de ftgurcs d'aspect myéljnique dans les fibres en dé

but d'évolution. D'une façon générale, ce·fixateur ne s'est p~s révélé favo

rable à l;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 pièces fixées à l'acide os

mique- tampon phosphate (MILLONIG), qui a le grand avantage de respecter la 

forme dos fibres et la plupart dos structures. Toutefois, les filaments fins 

disparaissant ~près fixation osmique. 

Pour la mise,en évidence de ces fil~ments, nous avons eu recours 

au traitement à la glycérine des muscles, suivi de la fixation au glutaral

déhydc. Grace à cette technique, non seulement les filaments apparaissent 

plus nettement, chez Syllis comme chez Nereis, mais encore la disposition 

régulière des filaments myosiniques est mise en évtdence. 

c) Fi]aments 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 l'isolement des fibres. En

suite, les faisceaux de fibres, plongés dans une solution saline standard 

additionnée d'EDI'A et de chlorure de magnés:!um subissent une homogénéisation 

puis deux centrifugations (650 g pendant trois minutes). Enfin, de l'ATP est 

ajouté à la solution précédente et une homogénéisation suivie d'une centri

fugation sont réalisées. La solution surnageante contient les filaments. 



- 8 -

L'observation des filnments en microscopie électronique a été faite 

suivant la technique de coloration négative décrite par HUXLEY et ZUBAY (1960). 

Les grilles do cuivre, destinées à recevoir les filaments, sont recouvertes de 

films de parlodion et de carbone. La coloration est réalisée par l'acétate 

d'uranyle en solution aqueuse à 3% pendant 2 à 3 secondes. 

Pour une observation à haute résolution, nous avons suivi les in

dications de HUXLEY et ZUBAY. En particulier, l'astigmatisme doit ~tre réglé 

d'une façon très précise, avec le diaphragme objectif (50~) en place. 

2 - Techniques de cytochimie ultrastructur~le 

Nous n'avons utilisé que la coloration par la thiocarbohy

drazide-protéinate d'argent (technique de SELIGMAN et Col., 1965, modifiée 

par THIERY, 1967) pour la mise en évidence du glycogène. Les coupes subissent 

une oxydation préalable par l'~cide périodique à 1 %. Elles sont ensuite dé

posées à la surface de la thiocarbohydrazide pendant 2 à 3 h. Après un rin

çage prolongé à l'eau acétique, les coupes sont transférées sur le protéinate 

d'argent à 1% pendant 30 minutes. 

\ 
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INTRODUCTION 

Nous rappëaerons tout d 1 aùord qu'une grande partie des résultats, 

obtenus chez S. arnica, a été publiée (WISSOCQ, 1967-1970). En ce qui concerne 

la fibre de type souche, nous avons confirmé et complété les observations de 

BOULIGAND (1966) sur Haplosyllis depressa Aug., relatives surtout à la dispo

sition des myofilaments dans la fibre. Les cellules stoloniales de la muscu

lature longitudinale sont également très comparables à 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 DEF.RETIN et 

nous-m@mes (1969) chez N. irrorata. 

Nous décrirons la musculature dœS. arnica et N. irro~ata immatures 

en envisageant successivement la disposition, la forme et les dimensions des 

fibres, leur structure en microscopie électronique, à l'état de repos ou de 

contraction. Nous reprendrons ce même plan pour la description de la muscula

ture des vers épitoques ou des stolons. Nous envisagerons dans un troisième 

paragraphe l'aspect particulier que prennent les fibres à la fin de le ~ie 

du stolon ou de l 1Heteronereis. 
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CHAPITRE I 

MUSCULATURE DES VERS IMMATURES 

A - niSPOSITION DES FIBRES MUSCULAIRES LONGITUDINALES 

1 - Chez S. arnica 

Les cellules musculaires de S. arnica sont disposées en 

plusieurs couches, qui apparaissent nettement sur coupes transversales 

(Pl. 1, figs cet d). 

Ventralement, on peut compter au moins quatre couches de fibres 

(Pl. 1, fig. d) qui forment deux faisceaux de part et d'autre de la chaîne 

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 ils 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 mésentère dorsal, on n'en trouve plus qu'une 

seule couche (Pl. 1, fig. b). Plus latéralement, les fibres sont réparties 

sur deux ou trois couches environ (Pl. l, fig. c). Parmi les sections de fi

bres, on distingue des prolongements plus clairs de cellules mésodermiques 

de la pariétopleure, qui envoient, entre les cellules musculaires, des rami-
' fications qui peuvent atteindre la basale (Pl. 1, fig. c). Aux extrémités 

latéroventrales de l'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 qui est 

la plus proche de l'épiderme, est la plus fine. En effet, les sections de~ 

fibres qui la constituent sont en moyenne beaucoup plus faibles que les au

tres (Pl. 1, figs cet d). Cette couche externe, à cellules de petites di

mensions, représenté, selon nous, une zone de jeunes cellules. Les fibres, 

au fur et à mesure de leur vieillissement seraient repoussées vers le coelome, 

et serai.ent remplacées par des éléments jeunes, sous-jacents. Les fibres les 

plus· volumineuses, les plus ~gées, sont d'ailleurs toujours situées dans la 

couche la plus interne. De plus, certaines figures de dégénérescence (sarco

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

Dorsalement, les fibres sont réparties en deux faisceaux 

situés de part et d'autr8 du vaisseau dorsal et se terminant vers le milieu 

des parapodes. A l'inverse de ~arnica, ces deux masses musculaires laissent 

subsister un étroit espace dans lequel se situe le vaisseau dorsal (comparez 

les figs a etc, Pl. 2 aux figs a et b Pl. 1). 

Ventralement, on observe également deux faisceat~ de cha

que côté de la chatne nerveuse. Le bord opposé au cordon nerveux de chacun 

des faisceaux se repli~ en deux lames cellulaires, s~parées par une mince 

cloison conJonctive, qui se poursuivent dans le coelome parallèlement au 

faisceau ventral,. jusqu'au voisinage de la cha!ne nerveuse (figs a et e, Pl. 

2). Cette formation, de m@me épaisseur que le faisceau 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. arnica. On peut dénombrer au moins 

une dizaine de strates de cellules chez des exemplaires relativement ~gés 

(Pl. 3, fig. a). Parfois, ce nombre est plus faible, mais il s'agit alors de 

jeunes vers ou de tronçons en ~égénération. Par ailleurs, il est bon de pré

ciser que le terme couche ou strate ne signifie nullement que les fibres sont 

réparties en rgag·ées bien parallèles et nettement délimitées. Les cellules 

musculaires des Néréidiens sont au contraire beaucoup plus irrégulièrement 

disposées que chez les Syllidiens. Elles apparaissent également plus ou moins 
\ 

isolées les unes des autres, surtout celles qui sont au voisinage du coelome 

(Pl. 3, figs a etc et Pl. 4, fig. b). Ce manque de contiguité des fibres 

musculaires deN. irrorata est peut-@tre dû, comme nous le ve~ons plus loin, 

à l'absence de dispositifs d'ancrage, rencontrés à la surface des fibres de 

S. arnica. 

Comme chez S. arnica, les cellules appartenant aux couches les plus 

externes, vers l'épiderme, sont les moins larges (Pl. 3, fig• a et Pl. 4, 
fig. a). Les fibres les plus internes sont les plus volumineuses, surtout 

en largeur et longueur (Pl. 3, fig. cet Pl. 4, fig. b). Cette différence de 

taille existe aussi au niveau du double repli ventral. De part et d'autre de 

la cloison conjonctive, se trouvent des sections de fibres très étroites. Au 

fur et à mesure de l'éloignement, soit vers le faisceau ventral, soit vers 

l'intestin, les cellules sont de plus en plus larges. DEFRETIN (1949), avait 

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 obliquement dans les faisceaux. Nous pensons ~lutôt que ce sont 

des cellules de petites dtmensions, relativement jeunes, car nous avons ob

servé, à l'inverse de DEFRETIN, des noyaux appartenant à ces fibres. A. PRENANT 

(1929) avait aussi fait la même constatation que DEFRETIN, mais chez d'autres 

Annélides Polychètes. Il avai.t émis l'hypothèse que cette couche représentait 

une assise génératrice. Notre opinion est donc proche de celle de PRENANT, 

mais 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 à des cellules pariétopleurales, 

et qui s'insinuent entre les fibres. Il n'existe pas en effet d'épithélium 

coelomique tapissant les faisceaux musculaires longitudinaux corrœe chez 

S. arnica. 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 à l'organe cilie-phagocytaire, 

bien étudié, en microscopie optique, par A. MEYER (1927-1929). 

B - FORME ET DIMENSIONS DES FIBRES 

1 - S. arnica 

Grâce à la technique de dilacératio~précédemment décrite, 

il nous a été possible d'isoler des fibres entières (Pl: 5, fig. a). 
1 , 

Il convient de preciser que les parapodes des tronçons de vers 

glycérinés ont été sectionnés avant dilacération, afin que la forme et les 

dimensions des fibres indiquées ci-dessous correspondent pour la plupart 

à celles des fibres longitudinales dorsales et ventrales. Certaines cellules 

musculaires parapodiales semblent en effet avoir une taille plus grande que 

les longitudinales (Pl. 5, fig. b). 

La fibre musculaire de s. arnica correspond à une sorte de long ru

ban effilé aux extrémités (Pl. 5, figs a et g). Elle est uninucléée et cor

respond bien à une cellule. Aucune preuve véritable n'ayant encore été don

née de l'existence d'un seul noyau dans la flbre de S. w~~~ cette obser

vation ~'est pas sans intér@t. 

En ce qui concerne les dimensions des fibres, nous avons considéré 

à.la fois la longueur, la largeur et l'épaisseur de celles-ci (Fig. 1). Les 

calculs concernant les deux dernières dimensions ont été effectu~~ sur 
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coupes au microscope électronique. Les résultats 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 0,6o mm. Comme la longueur d'un 

segment de Syllis est d'environ 0,20 à 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 trois métamères successifs (Fig. 2). La longueur 

moyenne est de 0,40 mm environ. La largeur (Fig. 2), de 4 à 5 ~en moyenne, 

est relativement faible. Les calculs portant sur la largeur ont été faits sur 

coupes de muscle dorsal. S'ils avaient été effectués sur des fibres du muscle 

ventral, cette moyenne aurait été vraisemblablement 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 à 10 ~· (Fig. 2). Des fibresisolées, 

de largeur supérieure, ont cependant été rencontrées (Pl. 5, fig. b). Nous 

pensons qu'il s'agit de fibre~ parapodiales. Enfin, l'épaisseur des fibres 

est de 1,5 ~ èn moyenne. Aux environs de 1 ~ pour les cellules musculaires 

les plus petites, sous l'épiderme, elle n'atteint guère plus de 2 ~dans les 

fibres les plus. larges, si.tuées . .ver~ le coelome. 

La fibre musculaire s'accroît donc surtout en longueur et en lar

geur, mais très 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 à celle des Syllidiens, c'est-à-dire 

qu'elle est rubannée et effilée aux extrémités. De même elle ne possède qu'un 

seul noyau. HANSON (1957) a aussi montré l'existence d'un seul noyau sur fi

bresisolées de Lumbricus terrestris. Chez les Annélides Polychètes et Oligo

chètes, les fibres musculaires semblent donc être des cellules uninucléées. 

Mais les dimensions dos fibres deN. irrorata sont différentes de 

celles de ~arnica, surtout en ce qui concerne la longueur, et, à 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 déjà in

diqué (F~g. l),au petit_ axe de l'élltpse à laquelle nous avons assimilé la 

·'Section tra~sversale 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. irroratn 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. arnica, ce 

qui n'est pas surprenant en raison des dimensions de la Nereis. Ainsi, les 

plus courtes mesurent entre 0,5 et 1 mm et les plus longuea~peuvent atteindre 

4 mm. Comme la longueur d'un métamère deN. irrorata est d'environ 1 mm~hez 

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 à trois métamères successifs (Fig, 3). La largeur 

peut également atteindre des valeurs élevées 50 à 70 ~· Mais la grande ma

jorité des cellules musc~laires présenternune largeur comprise entre 10 et 30 ~· 

Chez s. arnica, rappelons que les plus grosses fibres atteignaient seulement 

10 ~ • Chez N. irrorata, il est assez rare de rencontrer des fibres inférieu

res à 5 ~de large. Les fibres de la classe comprise entre'o et 10 ~ (16 %) 
correspondent très certainement à celles de l'assise externe sous-épidermique. 

De plus, elles possèdent un noyau latéral ·(Pl. 5, fig. e). Les fibres des au

tres classes (de 10 à 70 ~) 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 à peu recouvert par les deux couches de fi

brilles ct devient axial au fur et à mesure du vieillissement de la cellule 

(Fig. 4), Enfin, nous avons aussi calculé, pour un certain nombre de fibres, 

la largeur et la longueur simultanément. Les résultat~ consignés dans le ta

bleau 1, montrent que les fibres les plus étroites sont les plus courtes et 

inversement. Autrement dit, les fibres augmentent de taille à la fois en lon

gueur et en largeur. Par contre, en ce qui concerne l'épaisseur, celle-ci ne 
\ 

varie pas beaucoup. Elle oscille entre 1,5 ~ pour les cellules les moins lar-

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

2 ~. 

C - LA WJ'RUCI'URE DES FIBRES 

• I - LE MATERIEL CONTRACI'ILE 

1 - Fibres non contractées. 

a) La double striation oblique. Les m~ofibrillea en micros-
----------~·----------------------- --------------------
~~!?!~-~P!~~~~ 
Les muscles do S. arnica ct de N. irrorata correspondent 

à la catégorie des muscles à double striation oblique ou hélico~daux, décrits 

depuis longtemps par divers auteurs, en particulier SCHWALBE (j669), ROHDE 

(1885)A ~ANT (1929) chez les Annélides, ENGELMANN (1881), BALLOWITZ (1892) 



TABLEAU 1 

Distr:!.but :i. on, en fonction de la longueur et de l a largeur , des f ibres de 

type atoque chez F. irrorata. 

Les , chiffres de chaque case représentent l e.·.nombre de fibres. Ce tableau 

met en évidence un rapport de proportionnalité directe entre la .longueur 

et la l argeur des fi .bres de Ner e:Ls_ plus la f.ibre est l ongue, plus elle 

est large, et inversement. 

( longueur! --· ··-· ·-··---··-- --) 

~~~~; 0,6--1 l,l-1,5 ~, 6·-2 : 2,1-2,5 : 2,6-3 3,1--3,5 3,6-4 ~ 
( en _,)..(., _:____ ·--- -- --- ) 
( ! ! ! ) 
(o - w, 3 1 3 5 , 1 2 ) 
(---------,-- - - --- ,---------,--- -- - - , ------ ---,-~-----, -----·---- , --- ----) 
( 11 - 20 i l ; -13 ; g i 5 ; ; . . ; . ) 
(------- -·-' ---·---~· :-' --~------' -----.. - - ~ ~ ' ---------' ---: --·-' --~-~ - ·---:--' ·-------) 
( 21 - 30' ! . . '' . i 6 ; ll+ ··; 2 ; . . ; .· . '' · ; i ' ) 
(~------ -~~-~----~i~~~--~ ---,- - - - - --,---~-----,--~~~r-,-----~-~~, ~------) 

( 31 - 40 ! . . . ; . ' . ; 6 ; ' 7 ; 3 ; ' :' . i . ) 
(---------' -·-- ··-·-- - '---------' --·--·----' --·-------- '-------' ---------' --- -----) 
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•·· ... ~. Figure 4 ·- a Schéma d'une Jeunè fibre néréidienne à ndyau latér.al. 

b Accroissement en largeur d'une fibre, vers le bord coelo

. mique (flèches). Le noyau dev~ ent axial. 

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



Figure 5- Schémas des deux possibilités d'agencement des myofibrilles 

dans les fibres à double striation oblique. 

a : Les deux couches de fibrilles (f) sont indépendantes 

les fibrilles d'une face ne sont pas en continuité avec 

celles de l'aut~e·face (flèches). 

b Les fibrilles sont en continuité et ont un trajet hélico1-

dal (la flèche montre le passage d'une\fibrille d'une face 

à l'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 c : La coupe transversale d'une fibrille de muscle strié 

transversalement ne peut au contraire intéresser qu'une bande 

A (b) ouI (c). 

·- -.· .. ~ 
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MARCEAU (1905-1908) chez les Mollusques, ROSKIN (1925) et~ (1924, 1925) 

chez l'Ascaris. Les fibres présentent un réseau de losanges dus à l'entre

croisement de deux systèmes de strjes, appelées myofibrillcs, d'obliquité in

verse. Cette structure peut parfois s'observer sur des coupes longitudinales 

d 1 Annél~des, en microscopie optique (A. PRENANT (1929), DEFRETIN (1949)). 

Mais cet aspect particulier s'observe, d'une façon indiscutable, 

sur fibres isolées extraites à la glycérine, au microscope à contraste de 

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

jours deux systèmes de stries ou myofibrilles d'obliquitéinverse (Pl. 5, figs 

b, cet d ; Pl. 6, figs a, b et c). L'angle compris entre l'intersection de 

deux myofibrilles d'obliquité inverse peut être évalué sur ces fibres isolées: 

il s'élève à 10-15° chez S. amie~ et 20-25° chez N. irrorata et N. pelagica. 

Il est aisé de constater que la valeur de cet angle n'est pas fixe, mais peut 

varier, en appliquant des forces opposées sur chaque bord de la fibre à l'ai

de d'aiguilles montées sur un micromanipulateur (Pl. 6, fig. d). On peut alors 

déplacer les deux systèmes de myofibrilles de manière à ce qu'ils s'entre

croisent perpendiculairement. D'autre part, il est encore permis de se deman

der si, dans ces fibres, les deux systèmes de fibrilles sont indépendants 

l'un de l'autre. On obtiendrait ce que nous avons représenté sur la figure 

5-a, où les fibrilles d'une face n'ont aucun rapport avec celles de l'autre 

face. Au contraire, comme nous l'avons schématisé sur la figure 5-b, si les 

deux systèmes sont en continuité, ils sont la résultante d'une série de fi

brilles parcourant un trajet hélico1dal le long de la fibre. Or, nous avons 
\ 

pu constater la continuité des fibrilles d'une face avec celles de l'autre 

face, notamment sur des fibres tsolécs de S. amict:l, colorées à 1 1hématoxyline, 

et observées au microscope photonique (Pl. 5, fig. f). Il serait donc préfé

rable de désigner par le terme hélicoïdal les fibres des Nereis et S:vllis. 

Enfin, sur coupes hiatologiques transversales, il est possible de 

distinguer les myofibr,illes. Elles apparaissent assez fréquemment sur les 

coupes de pièces de Nereis incluses dans la paraffine, mais très rarement 

chez les Syllidicns. Il est préférable, dans les deux cas, de faire l'obser

vation sur coupes semi-fines de pièces incluses dans l'Epon, colorées au 

bleu de toluidine. Il appara!t alors une fausse striation transversale, com

prenant dos stries sombres : les myofibrilles, en alternance avec des stries 

claires. Comme A. PRENANT (1929) l'avait déjà constaté, il est souvent facile 

de différencier les deux couches de myofibrilles (les deux systèmes d'obliqui

té inverse) car une ligne claire,axiale, les sépare nettement (Pl. 3, fig. c 

et Pl. 4, fig. a). 



. 1 

\ 

f.e. 

Figure 7 -Mesure de la longueur d'un myofilament AB par le calcul de 

la largeur ·d'une my·ofibrille Ot\ bande A (côté AC) et le calcul 

de 1 1 angleo(; que l'on peut estimer sur fibres 1solées 1 à par

tlr de 1' angle fh fonné par 1 'intersection de deux fibrilles 

d 1obliquité inverse.· f.e 1 filament épais. B.A. bande A. 



- 17 -

b) Aspect des myofibrilles en microscopie électronique ----------------------------------------------------
Sur coupes transversales ou longitudinales, les stries 

sombres ou myofibrilles appar~issont constituées par deux sortes de filaments 
0 0 

des épais de 300-350 A de diamètre et des f!ns de 70-80 A (Pl. 6, fig. c ; 

Pl. 7, figs a et b ; Pl. 8, fig. a). Les stries claires, entre les myofibril

les, ne contiennent que des myofilaments fins et des structures médianes que 

nous décrirons ultérieurement. Los myofibrilles_cotrespondcnt donc aux bandes 

A des muscles striés trans~ersalement, et les stries claires, en alternance, 

sont homologues dos bandes I. Comme la direction de ces bandes est oblique., 

on obtient, sur une coupe transversale, une alternance de bandes I et A 

(Pl. 6, fig. n; Pl. 7, figs a et b) alors que pour un muscle strié transver

salement, le plan de coupe intéresse seulement une dos deux bandes (Fig. 6, 
b et c). D'autre part, la myofibrille n'a pas la même signification dans les 

deux types de muscles (Fig. 6). Dans la fibre hélicoïdale, elle représente 

la bande A. 

Chez N. irrorata, sur coupes transversales, il est facile de dis

tinguer les deux systèmes de bandes A, d'obliquité inverse. Un espace très 

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 ; Pl. 8, fig. a). Par contre, chez S. arnica, si l'on peut par

fois distinguer les deux systèmes, même en microscopi~;'photonique (Pl. 6, 
deux · 

fig. a), le plus souvent les bandes A des couches appàraissent soudées au 

niveau de l'axe de la,fibre (Pl. 1, figs cet d ; Pl. 6, fig. c) comme s'il 

n'y avait qu'une seule série de b.n1des A. Rappelons aussi que,dans certaines 

fibres, une bande A peut être on liaison avec deux bandes A opposées (WISSOCQ, 

1967). BOULIGAND (1966) l'a également constaté chez Haplosyllis depressa. 

c) ~~~-~~~!!~~~~~!~· 
• Longueur dos filaments épais. 

Elle peut être calculée directement, à partir de coupes 

longitudinales ou sur des filaments isolés, grâce à la technique d'HUXLEY 

décrite précédemment, ou indirectement si l'on connaît l'angle exact ~'obli

quité qos bandes A. On peut en effet considérer qu'un filament épais quelcon

que représente un côté de l'angle droit d'un triangle rectangle dont l'autre 

côté correspond à la largeur de la bande A et l'hypot6nuso· à l'obliquité de 

cette bande A (Fig. 7). Donc, si l'on connatt l'angle o<compris entre l 1hypo

.t~nuse et le côté correspondant au filament épais et la largeur de la ~ande 
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A (c6té AC), il est facile d~ calculer le c6té AB, c'est-à-dire la longueur 

d'un filament épais, selon la formule AB= AtC • Or, l 1 angle~peut être faci-
g~ '-'\ 

lement estimé à partir des fibres isolées, et le c6té AC peut être calculé 

d'après les coupes tr~nsversales, 

Chez S. arnica, nous n'avons pu isoler les filaments, car la techni

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 

l'on puisse isoler parfaitement les faisceaux de fibres. Nous nous sommes 

donc basés sur les'"~photographies de coupes longitudinales, Dans ce cas, la 

longueur est assez difficile à préciser, car il est exceptionnel que le fi

lament soit sectionné sur toute sa longueur. Néanmoins, dans certainsc~avo
ralies (Pl. 6, fig. b), on peut constater une longueur d'au moins 4 ~.Par 
la méthode indirecte de calcul, on trouve une valeur de ! à 2,3 ~ environ, 

car la largeur de 111 bande A ctt de 0,2 ~et l'angle~ d'obliquité s'élève 

à 5-6° , puisque les fibres observées 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 etc)), 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 ~~pelagica, nous avons aussi utilisé cette mé

thode indirecte pour calculer la longueur des myofilaments épais. Comme chez 

S, arnica, 1 'angle o< d'obliquité, calculé d'après les fibres isolées est au 

moins de 6° et peut s \élever jusqu'à 12° (PL 5, figs a, b et c) • La largeur 

d'une bande A estt de 0,25 ~environ, Si l'on prend l'angle le plus faible, 

6°, on aura donc la valeur maximum de la longueur d'un filament épais, c'est

à-dire ~~2go = 2,4 ~ , valeur semblable à celle obtenue chez S, arnica. Ce

pendant, nous avons pu calculer directement la longueur des filaments après 

leur isolement, Nous avons réalisé cet isolement chez N. irrorata, mais sur

tout chez ~--L..-P.elagica, en raison de 1 'abondance de ce matériel. Auparavant, 

nous avons pu constater que les valeurs de la largeur des bondes A et de 

l'angle d'obliquité étaient tout à fait comparables chez ces deux espèces de 

Néréidiens, La longueur des filaments isolés e-.et de 1' ordre de 5 ~ environ 

pour les deux espèces (Pl. 14, figs a et b). 

En conclusion, chez les Syllidiens et Néréidiens étudiés, on abou

tit à deux résultats très différents suiv~t que l'on &pplique la méthode di

recte ou indirecte. Dans les deux cas, la différence est du simple au double, 

Puisque l'on ne peut mettre en doute la valeur obtenue par le calcul direct, 

il reste à expliquer la différence enregistrée par la méthode indirecte. 
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Deux hypothèses peuvent êtpe formulées : 

1- Les filaments sont réellement parallèles à l'axe de la fibre et 

l'angle d'obHquité réel est différent, la large'tlr de la bande A ne pouvant 

varier (sauf s'il y a contraction, mais le degré de variation est faible). 

2- La valeur de l'angle est exacte, et dans ce cas les myofilaments 

seraient eux-mêmes obliques par rapport à l'axe de la fibre. 

Pour trancher en faveur de l'une de ces hypothèses, il est néces

saire de connattre l'aspect et la structure des fibres après contraction, 

aussi reporterons-nous l'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. arnica, sur les coupes transversales de fibres musculaires, 

les filaments épais sont assez irrégulièrement disposés et il n'est pas pos

sible de détecter de figures géométriques dans la disposition des filaments 

primaires (Pl. 6, fig. c). La seule régularité approximative résiderait dans 

la distance qui ·sépare les filrunents épais entre eux et qui s'élève le plus 

souvent à 400-500 ~ (Pl. 6, fig. c). Nous avons également observé des sec

tions transversales de muscles traités à la glycérine. Dans ce cas, il est 

difficile de constater une disposition filamentaire régulière (Pl. 9 et Pl. 

10, fig. a), mais il faut souligner que las photographies de ces planches · 

représentent des fitres contractées. Or la contraction provoque le déplace

ment des deux types '.de filaments (ROSENBLUTH, 1967 ; HEUMANN et ZEBE, 1967). 

Chez les Néréidiens, la disposition des filaments épais semble 

beaucoup plus régulière. Cette différence résulte peut-être de la meilleure 

fixation de ce matériel, en comparaison de S. arnica, comme nous l'a~ons déjà 

signalé. Mais, la mise en évidence d'une régularité dans l'agencement des 

filaments épais a été faite sur des muscles de Nereis préalablement traités 

au glycérol. A l'inverse de s. arnica, les fibres n'apparaissent pas contrac

tées (Pl.·ll). Dans ces conditions, la disposition géométrique des filaments 

ne peut être mise en doute. On observe donc un alignement des sections de1 

filaments épais suivant ~eux directions d'obliquité inverse. Chaque fila

ment épais se situe à l'intersection de deux lignes d'obliquité inverse. On 

peut alors relier l'ensemble des filaments épais d'une bande A par un réseau 

losangique Fig. 8, Pl. 11 et Pl. 12, figs a et b). La distance entre les 

filaments est légèrement supérieure au diamètre des filaments eux-mêmes : 

-'00-350 ~. L 1 angle ~ (fig. 8) est en moyenne de50-6l S 1 11 est parfois pos

sible de tracer un réseau de ce type dans chacune des bfu~des A d'une même 



,_. 

Figure 8 -- En coupe transvepsale, l es myofilaments épa is (f. e) de fibres 

mus culair es .de Nere~is traitées au glycé rol s ont d lspos és s ui-

t ' l · L ' l V t ct' envl·ron 60°. van un reseau . os angJ_que . ang e 0 e s 

' \ 
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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 l'action du fixa

teur dans la désorganisation des filaments épais. Far ailleurs, il est fré

quent de rencontrer des fibres situées dans l'assise externe, dont l'agen-. 

cement des filaments épais est très irrégulier (Pl. 8, fig. b).· Ces cellules 

renferment des filaments primaires beaucoup plus larges que ceux des autres 

fibres. Il s'agit de fibres particulières sur lesquelles nous reviendrons 

ultérieurement. 

Chez les Néréidiens et les Syllldiens, la disposition 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. Chez S. arnica, 
d'Wl 

on dénombre le plus souvent huit à douze filaments t1De .:rut-our._ epais, ce 

qui donne une proportion de six-sept pour un, comparable à celle d 1Haplosyl

lis depressa (BOULIGAND.(l966) : 5 à 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 à celle de S. arnica : six à sept pour 

un. Chez Syllis et Nereis, la plupart des filaments secondaires appartiennent 

à deux orbites voisines (Pl. 10, fig. a et Pl. 11). Souvent, les orbites de 

filaments fins apparaissent incomplètes (Pl. 10, fig. a et Pl. 12, figs a et 

b) notamment au niveau de la zone H. Elles comprennent alors quatre à huit 

filaments secondaires. On peut aussi rencontrer des filaments fins isolés, 

n'appartenant à aucune orbite (Pl. 10, fig. b). Ils ne peuvent @tre assimilés 

à des extrémités de filaments épais puisqu'on peut les trouver au milieu des 

bandes A. Chez N. pelagica, après traitement à la gltçérine, les filaments 
'. 

fins sont absents dans les bandes I (Pl. 11, Pl. 12, fig. a). Il est possible 

que cette absence soit due à la disparition des éléments Z sur lesquels s'in

sèrent les filaments fins (Pl. 11). Cette disparition résulte du traitement 

au glycérol. 

• Le diamètre et la structure des filaments. 

Le diamètre des filaments fins est constant et de l'ordre de 70 à 

80 A. Les filaments épais n'ont pas le m@me diamètre suivant leur position. 

Sur le bord des bandes A, leur diamètre est de lOO à 150 A environ, alors 

qu'au milieu, il s'élève à 280-320 A. Les filaments primaires sont dnnc effi

lés à leu~ extrémités{Fig. S), comme dans tous les muscles à double striation 

oblique décrit~. Mais, d'autres fibres, en faible quantité, généralement si

tuées dans les assises externes des muscles, possèdent des filaments épais 

beaucoup plus gros : 550 A environ de diamètre (Pl. 8, fig. b). Ces fibres, 
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Figure 9 -- Les filaments myosiniques des fibres de ~yllis ou de Ne_-reis, 

en section transversale xy, ont des diMlètres différents ·sui

vant ia pos'ition qu'ils occupent dans la bande A. Leurs ex

trémités e ffilées et leur étagement pemet de comprendre 

cette particularité : les sections des filaments des bords 

latéraux (b) des bandes A (B . A. ) co~respondent a~x extrémités 
effilées des filaments et sont donc plus étroites . 

'•! ,• 
'. ' .. 
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comme nous 1 1 Rvor~ déjà 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 fixés au glutaraldéhyde 6t, 

surtout des muscles glycérinés, présentent, en coupe transversale, à fort 

grossissement, un nombre assez élevé de sous-unités plus ou moins arrondies, 
Q 

de 25 A environ de diamètre (Pl. 10, fig. b ;_Pl. 13, figs a et b). La quan-

tité de ces sous-unités est variable suivant le diamètre des sections de mye

filaments. Plus le diamètre 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 l'acétate 

d'uranyle nous a permis de mieux conna!tre leur forme et leur structure. Ils 

mesurent environ 5~ de long. Comme les coupes transversales le laissaient 

présager, ils sont effilés aux extrémités (Pl. 14, figs a etc). Chez N. ir

rorata, ces filaments présentent une série de bandes denses obliques, consti

tuées en réalité de petites taches (Pl. 14, fig. d). HANSON et LO',ï'i- (1964) 

ont montré que ces taches denses se répétaient à des intervalles de 5 x 145 Â 
(Fig. 10) et étaient 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 l'adducteur de l'hu!tre 

(ELLIOTT, 1964). Il faut toutefois souligner que ce système régulier de taches 

est plus ou moins net et qu'il n'est pas toujours visible sur toutes les fi-
({~w ... A r , , , 
~-colore s negativement. Mais les filaments paramyosiniques presentent 

0 

aussi des stries transversales parallèles séparées par un intervalle de 145 A. 

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

N. irrorata et N. pelagica (Pl. 15, figs b, cet d). Il est à remarquer qu'une 

périodicité semblable mais légèrement plus faible (125 Â) se rencontre par

fois dans les filaments de fibres sectionnées longitudinalement (Pl. 15, 
fig. a). Les filaments isolée renferment également des microfilaments d'en

~iron 25 A de diamètre, qui correspondent très certainement aux sous-unités 

glubuleuses décrites précédemment à l'intérieur des sections transversales 

des filaments épais, puisque leur diamètre est identique. HANSON et LOWY 

(1964) ont également montré que les filaments paramyoein1ques portaient des 

projections réGulièrement disposées et similaires à celles rencontrées à la 

surface des filaments de myosine des muscles squelettiques de Vertébrés 
petites 

(HUXLEY, 1963). Si l'existence de sortes de: expans~c~semble réelle, dans 
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notre matériel, néanmoins nous n'avons que très rarement constaté une régula

rité dans leur ré.prrrt;:Uiœt (Pl. 16, fig. c). 

Les filaments fins ont aussi été isolés et colorés négativement. 

Ils correspondent parfaitement aux filaments d 1 actine décrits par HANSON et 

LOWY (1963). Ils sont aonstitués de deux fikres torsadées d'unités globuleu-
o 

ses (G-actin) de 55 A de diamètre. La distance entre chaque point d'entrecroi-

sement des deux hélices est d'environ 350 A (Fig. 11). Les filaments fins 

isolés de Nereis montrent bien une configuration hélico'idale (Pl. 14, fig. e). 

Nous avons calculé une distance d'environ 335 A entre deux points d'entre

croisement. Les filaments fins de Nereis peuvent donc être assimilés à de 

l'actine. 

d) La strie Z 

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

strieZ est discontinue. Elle est représentée par une série d'éléments denses 

aux électrons, situés au milieu des bandes I (Pl. 6, fig. c ; Pl. 8, fig. a). 

Primitivement désignés sous le 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 l'a suggéré 

)
Car 

1 
, ,· 

BOULIGAND (1966 • c est à leur niveau que s insèrent les filaments d actine 

(Pl. 9 ; Pl. 16, fig. c) • Ils sont régulièrement espacés et alternent avec 

les éléments du réticulum sarcoplasmique (Pl. 6, fig. b ; Pl. 16, figs b etc~ 

Les éléments Z sont parfois discernables en microscopie à contraste de phase, 
./ ... : . 

sur fibres isolées. On peut alors distinguer une sorte de striation transver-

sale dans les esp:ces · cl.:cirs, entre les myofibrilles (PL 4, fig. e). Sur 

coupe transversale, en microscopie optlque, on remarque parfois une fine li

gne dans l'axe des$ries claires. Beaucoup d'anciens cytologistes ont égale

ment observé ces stries:intercalaires chez l'Ascaris (APATIIY (1892), PLENK 

(19~4-1925), ROSKIN (1925)) et chez les Annélides Polychètes (A. PRENANT, 

1929). Elles correspondent vraisemblablement aux stries z. 

2 - Fibres contractées 

a) ~~E~~~-~~~-~~~~~~~:~-~~~-~:~-~~~~:~-~~~!~:~-~:_tl! Eel~
~ica_~E~~~-~~!!~~-~:_!~~~~~~~~~::~~!E~~~E~~~: 
Nous avons montré précédemment que les fibrilles de 

fibres isolées de N. irrorata ou N. pelAg:ica faisaient entre elles un angle 

de 20 à 25°. Mais, cet angle varie suivant l'état de contraction ou de rela

chement de la fibre. Dès 1881, ENGELMANN avait bien observé ce phénomène et 
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Figure 11 

Figure 10 -Aspect schématique de la surface d'un filament de paramyosine, 

coloré négativement. On observe un système de taches sombres 
. . . . . . 0 . . 0 

disposées obliquement, d 1uné périodicité de 720 A (5 x. 1 4lJ. A) . 

. Figure ll -_Disposition des sous-unités g;Lobul euses d~ 55 A (G-;-act~ne) 
dans un filament d' act1n.e (d'après HA:NSON et LOWY, 1963) . 

: . .· 

Il y a deux files hélicoïdales de.sous-unii;,és . Les fl èch<;s 

j_nd i quent . les points d' entrecroi;;>eme:ot des deux files .. (350 A). 
Le pçnpbre de sous-unités par tour d'hélice e:o;t .de 13. 

, ~ ... . • • • f• • • 

. . 
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prétendait m@me que les fibrilles longitudinales dans la fibre en complète 

extension, devenaient obliques dans les fibres.contractées. A. PRENANT (1929) 
adopte le m@me point de vue. Grâce à l 1Ëolement des fibres de Lwnbricus, par 

le traitement à la glycérine, HANSON (1957) a montré que l'angle compris en

tre les deux systèmes de fibrilles était de 20° dans le muscle en extension 

et de 6o0 dans les fibres contractées par l'ATP (Fig. 12). Nous avons obtenu 

des résultats similaires avec les fibres deN. pelaeica et N. irrorata. L'ac

tion de l'ATP sur des fibres isolées provoque une augmentation assez considé

rable de l'angle qui passe de 20-25° à 70~75° (Pl. 17, figs a et b). Evidem

ment, une telle obliquité des spires fibrillaires n'est vraisemblablement pas 

réaliséedans 1me 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 phcriomène de redressement des spires 

est certainement exagéré. HANSON (1957) a également montré que l'espace entre 

les fibrilles était de 0,3 ~ dans les fibres en extension et 0,5 ~ dans les 

fibres en contraction. Il y a donc, lors de la contraction, un élargissement 

de la distance entre les fibrilles. De m@me, chez N. pelagica, l'écartement 

entre les fibrilles passe de 0,35 ~ dans les fibres relâchées à 0,65 ~ dans 

les fibres contractées (Pl. 17, figs a et b). Cette distance de 0,35 ~entre 

les fib.rillcs dans les cellules non contractées devrait correspondre en prin

cipe à la largeur des bandes I. Toutefois, de nombreuses mesures faites sur 

coupes, au microscope électroniqne, nous montrent que les bandes I ne sont 

jamais supérieures à 'o ,1 ~ • D'autre part, le calcul de la largeur des fibril

les révèle des différences dans les deux cas :dP.DS les fibres relâchées, la 

largeur est .d'environ 0,40 ~ et de 0,25 ~dans les fibres contractées. Dans 

le premier cas, .la largeur de 0, l~O ~ est supérieure de 0,15 ~ à celle calculée 

sur micrographies électroniques. Nous essaierons de dormer une explicatiun à 

ces différences dans la discussion de la première partie. 

b) Aspect, au microscope électronique, des fibres contrac-
-----------------------------------~------------------

~~:~-E~:-~~~!~~-~~-!!~~~~~: 
Sur.des sections transversales de fibres contractées, 

on observe un certain nombre de d1fférences par rapport aux fibres en état 

d~ repos. Le sarcolemme appara!t plus ou moins festonné (Pl. 17, fig. c) et 

les vésicules sous-sarcolemmiques ont une forme plus arrondie. Mais la carac

téristique essentielle est la disparition presque totale des bandes I. Les 
se 

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



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

sur fibres de Lombric extraite.s au glycérol. La contraction 

a été obtenue p~r action d 1ATP. 

a : D;ms le nruscle en extension, l'angle compris entre les 

fibrilles d' obllqui té inverse est de 20~ ( 1' angle d' obli

qutté, compris entre l'axe de la fibre et la fibrille, s'é

lève donc à 10°). 

b: Dans la fibre contractée, l'angle est de 60° (angle d'o

blj_quité : 30°). La largeur de la fibre s'est accr.1e. 

Figure 13 - (d'après ROSENBLUTH) 

Schéma pe~ettant d'expliquer la varjation de l'angle d'obli

quité des fibrilles au cours de la contrnction. ~e degré 

d 1 obliquité dépend du degré de chevauchement des fih.ments 

épais (représentés par les .traits) pendant la contract~'.on ou 

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

théoriques. 



Figure f 2 

Figure 13 
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d'éléments Z et du reticulum sarcoplasmique (R.S.) marquant le milieu 1es an

aiennes bandes I, se situent un plus grand norr.bre de rangées de filaments é

rais : de cinq à sept au lieu de quntre à cinq, donc deux rangées supplémen

t~ires en 1:1oyenne (Pl. 18, fig. a). Les fUaments épais viennent donc au contact 

des éléments Z et du R.S. (Pl. 18, figs a et b). Cet accvoissement du nombre 

de sections de filarr.cnts éoais laisse supposer un déplacement de ceux-ci. Ce 

riéplacemont a été pqrfa"!.temcnt démontré à la fois par RO.SENBLUTH (1967) chez 

l'Ascaris et HEUMANN et ZEBE (1967) chez le nombric (Fig. 13). Les zones H, 

au milieu des bandes A, ont également disparu et les fil<:illlents sc trouvent à 

tous les niveaux (Pl. 18, figs a et b). ROSENBLUTH (1968) a montré, chez 

Glycora, que l'interv.Jlc entre le milieu des bandes I (en coupes transver

sales) augr11Gntait lors de la contraction (de 0,2 à 0,3 J..L)• Chez Nereis, nous 

n'observons pa.s de véritable élargissement dans les fibres contractées. La 

largeur oscille entre 0,25 et 0,35 J.l à la fois dans les cellules étirées 

ou raccourcies. 

Sur coupes longitudinales, les extrémités des filaments épais des 

bandes A sont situées au niveau m6me Œs éléments Z et du reticulum (Pl. 19, 
figs a ct b). Los bandes I ne sont évidemm~nt plus discernables (compaver 

les figs a :'l.es planches 16 et 19) • Il faut noter que les filn.ments épais ont 

un trajet à peu près rectiligne et ne s::mblcnt donc pas avoir subi de torsion 

ou raccourci.ssement. Les éléments Z et du R.S. qui alternent régulièrement 

tout au long des bandes Ise sont rapprochés les uns.des autres (Pl. 18, 

figs a et b). 
' 
c) ~~E~~~-~~~-~!~~~~-~~~~~~~~~-~~-~~~~~r~~-~~-~~~~~~~~-~ 

l'action d8 l'ATP 

•os sections transversales de telles fibres montrent 

un aspect très comparable à coluj_ des fibres contr~ctécs p11r le fixateur. Les 

bandes I ont complètement disparu et le nombre de rangées de filaments épais 

a augmenté (Pl. 20, fig. a). Dans certaines fibres plus fortement contractéee, 

l'intervalle compris entre le milieu dos bandes I s'est accru un peu. Ce fait 
1 . ' s explique aisément par 1 observation de coupes lnngitudinales. Les filaments 

apparaissent plus séparés les uns des autres et ont des trajets plus ou moins 

sinuso'idaux (Pl. 20, fig. c). En raison de l!'i forte contract:i.on de la fi

bre, les filaments ont subi un dépl~cement plus important. Les structures 

axiales des bandes I forment obstacle à une partie des filaments qui v:J.en

nent buter contre elles et se plient. Mais, comme nous l'avons déjà dit, 
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la strie Z est diPontinue, et certains filaments épais parviennent à~.pénétrer 

un peu dans le earcomère 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 moEtré que les filaments myosiniques des fibres glycé

rinées de Ncreis présentaient une disposition très régulière. Ils formaient 

une sorte de réseau losangique (Pl. 11). Or, des fibres glycérinées puis sou

mises à l'action de l'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 njveau des zones H mon

tre qu'ils subissent aussi un déplacement, comme dans le cas des muscles 

striés transversalement (HUXLEY et HANSON, 1960). Le nombre de filaments fins 

sur fibres contractées à l 1ATP est semblable à celui 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 disp~ition des struc

tures Z par suite du traitement au glycérol empêcherait la contraction. Nous 

ne le pensons pas, puisque des fibres sans éléments Z peuvent se contracter 

par action de 1 1ATP. 

II - LE REI'ICULUM SARCOPI.ASMIQUE 

Dans les muscles d'Annélides, en particulier de S. arnica et 

N. irrorata, il n'y'a pas de syntème transverse. Le sarcolemme ne donne pas 

naissance à des invaginations tubulaires. Sous la membrane, on observe des 

vésicules sous-sarcolemmiques (Pl, 6, fig. c ; Pl. 8, fig. a), Elles sont as

sociées à la portion de sarcolemme qut 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 ~sicules sous

sarcolemmiqucs sont en relation avec des saccules du R.S. (Pl. 16, fig. b). 

Plusieurs sacuules peuvent être en liaison avec une vésicule sous-sarcolem

mique (Pl. 16, fig. b). Ils sont situés au milieu des bandes I et alternent 

avec les éléments Z (Pl~ 6, fig, b ; Pl. 16, figs b etc). Chez N. irrorata, 

dans l'exo~de la fibre, les saccules du R.S. appartenant à chacun des systè

mes de bandes d'obliquité ir.tferse, se chevauchent parfois à leur extrémité 

interne (Pl. 8, fig. a). Souvent plusieurs d'entre eux, appartenant à des 

bandes I d'un même système confluent dans un long saccule axial (Pl. 16, 

figs b et c). Ce dernier peut également être en liaison avec des tubules de 
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bandes I du système opposé (Pl. 16, fig. b). Il y a ainsi des réseaux de sac

cules appartenant aux deux systèmes d'obliquité opposée. Une liaison de ce 

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

III"- AUTRES ELEMENTS CYTOPLASMIQUES 

1 - Evaginations du sarcolemme chez S. arnica 

Des évaginations du sarcolemme, en forme de doigt de gant, 

de 0,4 ~de long sur 200 A de large en moyenne, s'observent sur coupestrans

versales (Pl. 21, fig. a). Ces dispositifs serviraient à maintenir la cohé

sion entre les fibres musculaires. Nous n'avons pas observé ces si'orte~ d' agra

fes chez les Néréidiens. Or, les fibres apparaissent souvent séparées les unes 

des autres (Pl. 3, figs a etc). 

2 - Prolongements de fibres et jonctions neuromusculaires 

Chez Syllis, comme chez Nereis, sur le bord opposé à ce

lui du noyau, on peut distinguer sur fibres isolées, au microscope à contras

te de phase, un certain nombre d'étroits prolongements, plus ou moins sinueux, 

de longueur égale pour une même fibre (Pl. 4, figs b et h et Pl. 5, fig g et~ 

Mais d'une fibre à l'autre, leur longueur est très différente : elle s'élève 

à~ pour les plus petits, à 42~pour les plus longs. Il faut souligner que 

beaucoup de fibres ne possèdent pas ces prolongements. Nous avons observé, au 

microscope électronique, sur coupes transversales, des fibres présentant une 

' étroite expansion, toujours s1.tuée vers l'extérieur et se dirigeant Jusqu'à 

la basale (Pl. 21, fig. c). Il n'est pas douteux qu'il s'agit là des prolon

gements décrits sur fibres isolées. Les expansions contiennent de fins fila

ments que l'on peut assimiler à des tonofilaments, car ils rejoignent des 

épaississements comparables à des hémidesmosomes, au niveau de la basale 

(Pl. 21, fig. d et Pl. 22, figs c et d). Ces fine filaments peuvent se pour

suivre à l'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 baGale, au niveau de l'extrémité des prolongements, on dis-

tingue parfois des terminàisons nerveuses, contenant de nombreuses vésicules 

synaptiques de 350 à 400 A ér.vlrert de diamètre, à contenu clair, limitées par 

ùne mem'brane tlormont pnrfcis des amas sous la membrane (Pl. 21, fig. d ; 

Pl. 22, figs cet d). Chez N. irrorata, nous avons non seulement rencontré 

quelques vésicules beaucoup plus larges, de 800 à 1 200 A environ, à contenu 
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dense (Pl. 22, figs cet d), dans la terminaison nerveuse, mais aussi des 

vésicules de 350 A, claires, dans le prolongement lui-même, près de la basale 

(Pl. 22, fig. c). Nous pensons qu'il s'agit de synapses neuromusculaires, car 

nous n'avons jamais vu d'axones le long des fibres musculaires de S. arnica ou 

N. ir~ora~a. Cette observation est à rapprocher de celle de DHAINAUT-COURTOIS 

et WAREr·'lBOURG (1969) qui constatent, chez le· Polychète Nereis pelag1.ca, la 

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

zones où le muscle est en contact avec la basale. 

Les cellules musculaires jeunes, situées contre la basale, ne sem-

Olent 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 semblable à celle 

observée dans la planche 21, figure ~. Il est à remarquer que des filaments 

rejoignent ~ussi un épaississement sous la basale, comme dans le cas des pro

longements. 

3 - Les mitochondries 

Tout au long du bord interne de la fibre musculaire gly

cérinée et isolée, à l'intérieur d'une fine lame cytoplasmique, on distingue 

un alignement de masses ovoïdes (Pl. 4, fig. c) qui sont des mitochondries. 

En effet, des sections transversales de fibres, au microscope électronique, 

présentent toujours du même côté une, deux, parfois trois mitochondries, ra

rement plus, entourées d'une fine couche de sarcoplasme (Pl. 1, fig$ cet d 

et Pl. 7, fig. a). On n'en trouve qu'exceptionnellement sur le bord opposé. 

De plus, le bord mltochondrial de la cellule musculaire est toujours dirigé 

vers l'intérieur de l'Annélide, du côté coelomique (Pl. l, figs cet d et 

Pl. 7, fig. a). Chez les Nereis, il est aussi fréq~ent de rencontrer des mi

tochondries dans l'axe même des fibres, entre les deux couches de fibrilles 

(Pl. 7, fig. b). 

Le diamètre des mitochondries e8t."de 0,20 ~ chez s. arnica. Chez 

N. irrorata, il peut s'élever à 0,4 ~· Leur longueur est difficile à préciser 

Sur fibres isolées, elle.s sont gonflées et leur longueur eu· est certainement 

diminuée. 
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rY - LE NOYAU 

Chez S. arnica, il est situé latéralement, vers le milieu de 

la fibre (Pl. 4, fig. a). Chez N. irrorat~, il est aussi médian ;!mais, s'il 

peut être 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-à-dire placé entre les deux 

couches de fibrilles et à mi-distance des deux bords latéraux de la fibre. 

Comme nous l'avons signalé, ce sont les fibres de la couche externe, les 

plus fines et, certainement, les plusjonnes qui possèdent un noyau latéral. 

Le noyau devient axial lors du vieillissement de la cellule (Fig. 4). 
Ses dimensions sont faibles. Chez S. arnica, sa largeur est de 3,5 ~~ 

sa longueur de 5 ~ en moyenne. Chez N. 1 rrorat a, il fait 3 ~ de large sur 

8 ~ de long. Cependant, ses dimensions dépendent de la taille des fibres : 

de 2 ~de large sur 7 ~de long chez les plus petites (Pl. 5, fig. e), il 

peut atteindre~ de large sur l~de long chez les plus grandes fibres 

(Pl. 5, fig.· f). Un petit nucléole de 0,5 à 1 ~ environ est souvent présent 

(Pl. 4, figs b et d). Comme les mitochondries, le noya~ lorsqu'il est latéra~ 

est toujours situé du côté du coelome. La fibre a donc une orientation préci

se. Elle présente sa mince lame de cytoplasme mitochondrial et son noyau vers 

le ·coelome. 
que 

Le cytopl.<lsme périnucléaire est très mince et ne contient qualques 

mitochondries (Pl. 21, fig. tet Pl. 22, flgs a et b). Il est à remarque~. 

chez s. arnica, que le noyau est souvent situé à l'extrémité d'une sorte de 
' 

long pédoncule sarcoplasmique, contenant quelques mitochondries (Pl. 21, 

fig. f). Nous avons retrouvé de telles fibres, à noyau éloigné, après glycé

rination et dilacération (Pl. 21, fig. c). Ces fibres se trouvent le plus 

fréquemment dans les faisceaux ventraux, où 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 musculai

res, pédonculées, peuvent être considérées comme des éléments jeunes. Mais 

cette affi~ation ne signifie pas que toutes les fibres jeunes aient un no

yau à l'extrémité d'un pédoncule, car on peut rencontrer des fibres de faibles 

dimensions (supposées jeunes) avec un noyau accolé à le-portion contractile 

(Pl. 4, fig. d). 

L'appareil de Golgi, le réticulum endoplasmique, les inclusions 

cytoplasmiques diverses (gouttelettes lipidiques, glycogène, vacuoles) sont 

pratiquement inêx!stants~. 
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CHAPl"''RE II 

MUSCULATURE LONGITUDINALE DES STOLONS ET VERS EFITOQUES 

A - DISPOSITION DES FIBRES 
=· 

1 - Chez S. arnica 

Alors que les fibres dorsales longidutinales formaient un 

arc de cercle complet chez les vers immatures (Pl. 1, fig. a), les fibres du 

stolon n'occupent que deux z_ones symétriques latérodorsales (Pl. 25, fig. a). 

La région, axiale et les extrémités de l'arceau dorsal renferment toujours 

des fibres typiques des Syll:!.s immatures. De même, ventralement, les deux 

faisceaux présentent, à leuts extrémités, des fibres de type souche.· .•~. 

Cette disposition résulte d~·fait que les transformations n'affectent pas 

toute la musculature longitudinale mais seulement certaines parties. Il exis

te donc des zones où l'on peut trouver côte àcôte des fibres des deux types 

(Pl. 32, fig. a). 

D'autre part, chez la plupart des Syllis eDfin de stolonis~tion, 

les fibres du type souche qui persistent sont beaucoup moins nombreuses qu'à 

1 1 origj_ne. On 1 'observe bien dans la figure a de la planche 25, où 1 '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 certaines zones seulement et fibres de type souche disparues, nous mon

trent que les phénomènes intervena~t lors de la stolonisation sont plus com

plexes qu'on aurait pu le supposer de prime abord. Nous ne discuterons pas 

de ces prol[èmes dans ce chapitre ; nous y reviendrons au cours de la seconde 

partie~ 

2 - Chez N. irrorata. 

Les fibres de la musculature longitudinale dorsale, à l'in

verse de s. __ ~ica, sont intégralement remplacées par les fibres transformées 
. . . 

hétéronéréidiennes. Dans l'axe, au niveau du vaisseau dorsal, il appara1t 

une formation nouvelle, de nature musculaire (Pl. 2, figs b et d) décrite 

par CHARRIER (1920) chez Nereis fucnta et par DEFRETIN (1949) chez d'autres 

Néréidienq sous le nom dE. Héoformation dorsale ; elle ne se trouve que dans 

les métamères transformés de 1 'Heteronereis. Cette formation est c.onsti tuée 
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par l'accolewent de deux b"U1delettes musculaires qui prolongent vers l'inté

rieur du coelome les extrémités des faisceaux longitu~inaux droit et gauche 

(Pl. 2, fig. d). Les deux lames de la néoformation sont séparées l'une de 

l'autre par une basale conjonctive. Le vaisseau dorsal, primitivement situé 

entre les deux extrémités des faisceaux longitudinaux (Pl. 2, fig. a) est 

alors~\appendu à la néoformation; refoulé en profondeur. Elle forme une lame 

continue, blanchâtre, qui paroourt dorsalement l'ensemble des segments hété

ronéréidiens. Après traitement à la glycérine, les éléments de la néoformation 

ne se dissocient pas s~ns ruptures ou déchirements. Nous verrons que cette 

particularité est due à la présence de desmosomes intercellulaires. Nous étu

dierons la structure très particulière des fibres de la néoformation dans la 

troisième partie. 

Quant aux fibres de la musculature ventrale, si 1 1on excepte le 

double repli ventral, elles laissent place presque totalement à des fibres 

de type épitoque. Il ne subsiste plus qu'une petite zone de fibres "atoques" 

contre la cha!ne nerveuse. Ces cellules sont très semblables à celles de la 

néoformation dorsale et avaient été remarquées par CHARRIER (1920) et DEFRETIN 

(1949). Mais, le double repli ne renferme, à aucun moment, de fibres transfor

mées. Comme 1 'a montré DEFREI'IN ( 1949), ce double repli de cellules '' atoques" 

reste important dans la région antérieure néréidienne et dans la première 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 

dégénèrent dans les segments les plus postérieurs du ver. 
\ . 

B - FORME ET DIMENSIONS DES FIBRES 

1 - s. arnica 

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 dimensic~e 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 à 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 0 .et·2 ~· ni supérieu

res à 8 ~ (fig. 14). La majorité de la population (65 ~) présente une largeur 
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de 4 à 6 ~· 34 % seulement de la population des fibres des immatures était 

situé dans cet intervalle de grandeur. Enfin, l'épaisseur est plus variabie 

que chez les flbres de type souche. Les fibres stoloniales, en coupe trans

versale, ont une forme plus irrégulière et plus arrondie. Leur épaisseur est, 

de ce fait, légèrement plus élevée : 2 ~ en moyenne. 

2 - N. irrorata 

La forme de la fibre est semblable à celle de la Nereis 

atoque. Le changement important réside dans la position du noyau, toujours 

situé latéralement dans les fibres hétéronéréidiennes. 

Comme chez s. arnica, on enregistre des différences importantes dans 

les dimensions de la fibre ~é~éronéréidienne. Elle est aussi plus étroite et 

moins longue (Fig. 15). La plus grande partie (52%) des fibres a~entre 10 et 

20 ~ de large (36 % pour les fibres néréidiennes) et les plus grosses ne dé

passent pas 40 ~ de large (les fibres 11 atoques" les plus grosses atteignaient 

70 ~). Quant à la longueur, nous n'observons plus que deux ~lasses 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 11 lors de leur dissociation. Il est très probable qu'il existe des 

fibres d'une longueur supérieure à 1,5 mm. Néanmoins l'histogramme montre 

qu'il y a eu diminution importante de la longueur puisque la plupart n'excè

dent pas 1,5 mm (75 % des fibres des Nereis atoques étaient supérieures à 

1,5 mm). Mais, il fa~t noter aussi que la longueur des segments a aussi dimi

nué puisqu'elle passe de 1 mm à 0,6 mm en moyenne. En conséquence, les fibres 

hétéronéréidiennes s'étendent sur deux ou trois segments (Fig. 15). L'épais

seur s'élève,en moyenne, à 2,5 ~· 

C - STRUCTURE DES FIBRES 

I - LE MATERIEL CONTRACTILE 

1 - Etat de repos 

a) La striation oblique. Observation au microscope photo~ ---------------------------------------------------------
Sur les fibres, extraites à la glycérine et observées ~u 

contraste de phase, la striation est assez difficile à observer en raison de 

lé,:l~présence d'un grand nombre de granulations qui se trouvent dans toute la 

région axiale de la flbre (Pl. 23, fig. b ; Pl. 25, fig. c). Ces granulations 

correspondent aux mitochondries qui caractérisent les fibres stoloniales et 
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hétéroné~1diennes. Chez a. arnica, le seul moyen de bien mettre en évidence 

les fibrilles est d'utiliser la technique à l'hématoxyline, selon GRASSE, ùé~ 

crite précédemment (Matériel et méthodes). Elles apparaissent alors sous for

me de deux couches de stries parallèles et d'obliquité inverse {Pl. 23, figs 

a et b), Chez~· irrorata, il n'est pas nécessaire d'avoir recours à l'héma

toxyline, car les stries sont bien visibles en contraste de phase (Pl. 24, 

figs a et c), En raison de la forte densité mttochondriale, il est impossible 

d'observer en m@me temps les deux systèmes de fibrilles (Pl. 24, figs a, b et 

c). Comme chez Syllis, l~s ,fibrilles appartenant à l'une des couches s'entre

croisent avec celles de l'autre. L'angle compris entre cos deux systèmes est 

d'environ 15 à 25° chez Nereis et 12 à 15° chez Syllis. Ces données sont com

parables à 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 hélico'idale de leur trajet. 

Sur co~pes transversales histologiques, les deux couches opposées 

de myofibrilles sont nettement séparées l'une de l'autre par le chondriome 

axial considérablement développé (Pl. 3,ftgs b,d). Chez S. ~ica, les fibril~ 

les forment une couche continue, très 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 à 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} ~~E~~~-~~~-IE~~f!~:"!!!~~-~~-IE!~:'~~~~E~~-~~~~:'~~!9::~· 
Sur coupes transversales, on retrouve la m@me alternance 

entre bandes A (myofibrilles) et I (Pl. 25, fig. d ; Pl. 26, fig. a). Les deux 

couches sont bien séparées l'une de l'autre par les mitochondries qui occupent 

l'axe cellulaire. La structure des fibres parapodiales d'Autel~ (~SON, 

1969) est très comparable. 

Sur des sections longitudinales, selon le plan de coupe, on observe 

soit une striation transversale (Pl. 26, fig. b), soit une striation oblique 

formant des figures en chevrons, comme dans les fibres de.type souche (Pl. 33, 

fig. b). 

c) ~~~-IE~~f~!~~~!~ 
• Longueur et orientation des myofilaments épais 

Chez S~amica, la longueur des filaments épais des 

fibres stoloniales, calculée d'après certaines coupes longitudinales favora-
' AC bles, s élève à 2 ~·Par la méthode indirecte, basée sur AB= tg~, nous 
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avons également obtenu une longueur de 2~. La largeur d'obliquité d'une ban

de A est en effet proche de 0,2 f.l et 1 1 angle ·~ ·, s'élève à 6° environ (Pl.23) 

sur fibres isolées. 

Par contre, chez N. irrorata, par la: méthode indirecte, la longueur 

obtenue est d'environ 2,5 f.l puisque la largeur d'une bande A est ae 0,25 ~et 

l'angle d'obliquité de 6° au minimum. Cependant, les filaments épais isolés 

à partir de musclesépitoques, extraits à la glycérine, sont beaucoup plus 

longs, puisque nous avons calculé des longueur~_ de ~· 

Il y a donc une différence importante entre les deux méthodes de 

calcul, comme dans le cas de la fibre néréidienne. Les deux hypothèses formu

lées au sujet de cette dernière sont donc applionbbes• 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. amie~, de même que pour les fibres de type 

souche, il n'est pas posmble de détecter une distri~tion régulière des 

myofilament8 épais, même après traitement au glycérol (Pl. 27, fig. c ; Pl. 

28, fig. b), Par contre, ce même traitement permet de mettre nettement en évi

dence les filaments fins qui disparaissent toujours après fixation osmique et 

souvent après' l'utillsation de glutaraldéhyde. Le nombre approximatif de fi

laments fins pour un épais est de quatre à cinq (Pl. 28, figs a, b et c). On 
fins 

compte généralement de huit à dix filaments autour d'un épais. Mais comme 

pour les fibres des ~mmatures, il est fréquent de rencontrer des orbites in

complètes même en dehors de la zone H (Pl. 28, fig. b). 

Chez N. pelagica, la fixation glutaraldéhydique préserve beaucoup 

mieux l'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 à treize filaments, ce qui est très œmparable aux chif

fres obtenus pour les fibres du type souche. La proportion oscille entre six 

et sept pour un. D'autre part, tou,jours chez Nereis, lès filaments myosiniques 

ont une dlsposition:: asse~ régulière après extraction au glycérol. Il est en 

effet. possible de tracer un ~éseau losangique permettant de relier tous les 

filaments épais entre èux (Pl. 30, fig. a). La· distance entre les filaments 

de myosine est de 250 A envi~on et l'angle 1) (Fig. 8) s'élève à 60~ Le réseau 

est par~Jis moins régulier dans certaines bandes A que dans d 1 autres (Pl. 30, 

figs a et b) Nous pensons cependant que la disposition réelle est géométrique 

comme dans les fibres de type souche. 



• Le diamètre et la structure des filaments 

Chez s. arnica, les myofilaments épais ont un diam€tre 
0 

de 200 à 250 A environ. Il y a donc une réduction importante de l'épaisseur 

des filaments primaires par rapport à ceux des muscles des immatures, puis

qu'elle est de 80 à lOO A environ. On remarque nettement cette diff8rence de 

diamètre lors~ue les fibres du type souche et du type stolonial sont situées 

sur la m@me coupe (Pl. 28, fig. cet Pl. 32, fig. d). De même, une comparai

son entre la figure 6 (Pl. 10) e~ la figure a (Pl. 28) permet de constater 

l'amincisserrent des filaments primaires. 

Chez N. irrorata et N. pelagica, la différence apparatt moins net

tement (Pl. 12, fig. b et Pl. 30, fig. b), car le diamètre des filaments: 
0 

épais des fibres "atoques" est de 280- 320 A, alors que celui des filaments 

des fibres "épttoques" est de 220·-240 A, ce qui donne une différence de 60 A 
environ. Les sections transversales de filaments myosiniques sont plus fai

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 à celle des filaments des fibres 

néréidiennes. Après coloration négative, nous avons pu )~lettre en évidence 

une périod:J.cité de 144 ~. caractéristique de la paramyosine (Pl. 15, fig. d) 

ainsi que la présence de microfilaments parallèles, de 25 Â environ de large, 

diamètre tout à fait comparable à celui des granulations observées à l'inté

rieur des filaments de fibres hétéronéréidiennes, sur coupe transversale (Pl. 

28, fig.a puurS. arnica; Pl. 30, fig. b pour N. pelagica). 

·. 

Si l'existence de petites expansions n'a pu @tre décelée sur les 

filaments paramyosiniques isolés, la présence de ponts entre les filaments 

d'actine et de myosine peut parfo1.s @tre constatée sur coupes longitudina~es 

au microscope électronique (Pl. 30, fig. c). 

Les filaments fins ont aussi la même structure que ceux des fibres 

néréidiennes. On retrouve les deux composants filamentaires torsadés, dont 

les points d'entrecroisement sont distants d'environ 230 Â. Il s'agit donc 

de filaments d'actine. 

d) La strie Z 

Elle est fragmentée en éléments Z, présents au milieu 

des bandes I (Pl. 29, figs a et b). Sur coupes longitudinales, ils sont régu

lièrement espacés et alternent avec les tubules du R.S. (Pl. 30, fig. c 
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Pl. 27, fig. b ; Pl. 33, figs a et b). Chez N. irrorata, DEFRETIN et nous

mêmes (1969) avions constaté que les éléments Z avaient même orientation que 

les filaments eux-mêmes. 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 deN. pelagica 

après action de l'A.T.P. 

Les résultats obtenus sur les fibres hétéronéréidiennes 

sont tout à fait comparables à coux des fibres néréidiennes. On observe une 

accentuation très nette de l'obliquité des fibrilles (Pl. 31, figs e et f). 

L'angle d'oblj_quité s'élève à 40° au moins alors qu'il oscillait entre 12 et 

25° ddns les fibres hétéronéréidiennes non contrA~tées (Pl. 24, fig~-~ etc). 

Toutefois, la largeur des myofibrilles a diminué puisqu'elle passe de 0,35-

0,40 ~ à 0,2 ~· L'intervalle entre les myofibrilles reste le même : 0,30-

0,35 ~~ à l'inverse des fibres néréidiennes. 

b) Aspec~ en microscopie électroniqu~ des fibres contrac

tées par action du fixateur 

Comme pour les fibres néréidiennes, il y a disparition 

dss bandes I, mais la largeur comprise entre le milieu des bandes I n'augmente 

pas. Elle reste aux environs de O,CQ-0,25 ~. 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 l'A.T.P. 

Les images sont comparables à celles obtenues pour la 

fibre néréidienne. On distingue donc : 

1- une augmentation de la densité filamentaire dans l'axe d~s bàndes 

I (Pl. 31, fig. b). Les filaments des sarcomères voisins viennent buter contre 

les éléments Z et du R.S. 

2- Une désorganisation très nette de la dBposttion des filaments 

épais. En coupe transversale, le réseau losangique a complètement disparu. 

3- Une répartition beaucoup plus irrégulière des filaments fins. 

Les orbites ne sont plus très visibles (Pl. 31, figs b etc). 
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II - LE RETICUWM SARCOPLASMIQUE 

Comme dans les muscles des Syllis et Nereis immatures, le sys

tème transverse est absent, et le réticulum snrcoplasmique est représenté par 

des vésicules sous-sarcolemmiques en relation avec des tubules ou saccules 

(Pl. 27, fig. a). Cependant, il est apparu un certain nombre de saccules du 

R.S., situés contre les faces internes des myofibrilles, entre elles et les 

mitochondries (Pl. 27, fig. a; Pl. 29, fig. a et Pl. ,0, fig. a). Ce nouveau 

système interne, que nous avions .. dé.1à observé (WISSOCQ, 1967) est en liaison 

avec les éléments du réticulum des bandes I (Pl. 27, fig. a et Pl. 29, fig. a). 

Les tubules du R.S. altern~ avec les éléments Z (Pl. 27, fig. b; Pl. 

33, figs a et b). 

III - AUTRES ELEfvJENTS 

1 - Evaginations du sarcolemme des fibres de s. arnica 

Prolongements et synapses neuromusculaires 

Chez S. ami ca, nous n'avons pm retrouvé-.•entre les fibres 

stoloniales les dispositifs d'ancrage représentés par les évaginations en 

doigt de gant du sarcolemme. 

Si les prolongements et synapses neuromusculaires n'ont pas été ob

servéaschez S. arnica, il n'en est pas de même chez N. irrorata. Certaines 

fibres isolées, "épttoques" de ce Néréidien présentent des prolongements 

minces, comparables à ceux des fibres 'atoques' (Pl. 24, fig. e). Des Jonctions 

neuromusculaires existent également. 

2 - Mitochondries 

Alo~s que ces organites étaient en quantité extrêmement 

faible dans les cellules musculaires normales (0,5% du volume de la fibre), 

leur nombre s'est accru si fortement qu'ils occupent à présent environ 47% 
du volume de la fibre. La mise au point du microscope à contraste de phase 

sur l'axe des fibres'S$ol~&s 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 longitu-

dnales montrent que l'axe des fibres est entièrement occupé par les mitochon

dries (Pl. 25, fig. d et Pl. ~6, figs a et b). Les mitochondries sont le plus 

souvent allongées, rra is chez N. irrorata, elles peuvent avoir des formes an

nulaires (DEFRETIN et WISSOCQ, 1969) (Pl. 33, fig. e). DEFRETIN (1949) a 
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signalé que certaines d'entre elles peuvent attendre une longueur de 40 ~· 

Chez s. arnica, ces organites sont à peine plus large que ceux des fibres de 

type souche (0,25 à 0,30 ~, au lieu de 0,20 ~). Chez N. irrorata, il en est 

de même (0,5 à 0,6 ~de large au lieu de 0,4-0,5 ~). 

3 - Autres inclusions cytoplasmiques 

L'appareil de Golgi, presqœinexistant dans les muscles 

des immatures, est bien développé dans le sarcoplasme périnucléaire (Pl. 32, 

fig. b). 

De nombreuses particules de glycogène sont apparues à l'intérieur 

des fibres stoloniales et hétéronéréidiennes. Mais, chez s. arnica, le glyco

gène apparatt toujours sous la forme:~particulaire j3 (selon la terminologie 

de DROCHMANS, 1962), de 180 à 240 Â environ (Pl. 32, fig. b), alors que, chez 

N. irrorata, il se présente sous la forme ;3et surtout d, en rosettes, de 

600 à 700 A (Pl. 29, fig. a). Le glycogène envahit tous les espaces intermi

tochondriaux, à la fois dans la médulla (Pl. 25, fig. d Pl. 26, fig. b) et 

dans le sarcoplasme périnucléaire (Pl. 32, fig. b). 

Enfin, nous avons rencontré, seulement chez J, irrorata, des forma

tinns particulières dans certaines fibres hétéronéréidiennes, constituées par 
0 

la juxtaposition de tubules, dilatés par endroits, de 800 A de larg~.moyenne 

(Pl. 34, fig. a). Leur contenu est clair. Ils sont le plus souvent situés dans 

le sarcoplasme axial, entre les mitochondries, mais peuvent aussi semcaliser 

dans la région périnucléaire. 

4 - Le noyau 

Chez·..S. arnica, il est placé latéralement, au milieu de la 

fibre, comme dans les fibres des immatures (Pl. 23, ftgs a et b ; Pl. 25, fig.c). 

Sa taille est un peu plus faible (3/4,5 ~) et son nucléole plus développé (2 ~). 

Chez N. irrorat~ nous av.bns 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 l'avaient 

constaté CHARRIER (1920~A.PRENANT (1929) et DEFREI'IN (1949) (Pl.24, figs f, g, 

h; Pl. 33, fig. d). Les·dimen3ions moyennes de ce noyau sont respectivement 

10 ~·de long pour 6 ~de large. Le volume du noyau s'est donc~légèrement ac

éru (Pl. 21~, figs f, g, h). Le sarcoplasme périnucléaire est plus développé 

que dans les fibres du type souche (Pl. 24, fig. b et Pl. )2, fig. b). 
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CHAPITRE III 

IIDSCULATURE DU STOLON ET DE L 'HETERONEREIS SENESCENTS 

Nous consacrons un chapitre particulier à cette fibre qui, au cours 

des derniers ]ours de sen existence, subit encore une évolution équivalente à 

une sorte de sénescence rapide de la cellule avélnt sa mort. A ce moment-là, le 

stolon ct l'Heteronereis sont animés do mouvements sinuso~daux très rapides, 

interrompus par de courtes périodes de repos. Les cellulos musculaires sont 

encore fonctionnelles à ce stade, mais leurs mitochondries ont su~i une rapide 

et considérable augmentation do volume. Le diamètre moyen des mitochondries 

est alors de 0,8 à 1 j..l. chez ~~!!]_ica (Pl. 35), de 1 j..l. à 1,2 j..l. chez 

N. irrorata (Pl. 34, fig. b). Quoique le nombre de crêtes mitochondriales soit 

encore important, il peut parfo:l.s devenir beaucoup plus faible dans des mi to

chondries à matrice moins dense (Pl. 36, fig. a). En outre, on observe parfois 

des sortes de taches denses entre les crêtes (Pl. 36, fig. b). Le matériel 

contractile est encore bien organisé (Pl. 35 et Pl. 34 fig. b) et on retrouve 

tous les éléments de la fibre stoloniale ou hétéronéréidienne. 
' Le glycogène'a considérablement diminué en quantité. Ces fibres ne 

tardent pas à dégénérer, dès que le stolon ou l'Hetoronereis ont expulsé laurs 

gamètes. Chez s. l'lmica, nous avons observé cette dégénérescence, avant la mort 

du stolon. Les myofilaments, avant de dispara!tre, se désorganisent, et les 

mitochondrie~ ne restent' plus confinées à la zone. axiale mais se répartissent 

dans toute la fibre, pa~ suite de l'élimination du cortex contractile (Pl. 36, 
fig. c). Les éléments ·du R.S. sont égr:tlement élim.inés. 
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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 euocessivernent la disposition et l'orientation des 

filaments, la contraction et l'innervation. Enfin, nous comparerons les deux 

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

I -LE PROBLEME DE L'ORIENTATION ET DE LA DISPOSITION DES FILA

MENTS DANS LES FIBRES DE N. PELAGICA, N. ~ORATA ET S. AMICA. 

Comme nous l'avons vu, il est évident que les fibres de Nereis 

et Syllis appartiennent à la catégorie des muscles à double striation oblique 

ou hélicoidaux connus depuis longtemps (MARGO, û860) chez les Mollusques et 

METTENHEIMER (186o) chez l'Arénicole). Si la structure àe ces muscles a fait 

l'obJet de nombreuses interprétations, la majorité des auteurs s'accordait à 

reconnaître que la double striation r1sultait de la vision simultanée des fi

brilles des deux faces (FOL, 1888 a et b ; ROULE, 1888 ; BALLOWITZ, 1892 ; 
MARCEAU, 1908 ; TURCHINI, 1921 ; A. PRENANT, 1929 ; DEFRETIN, 1949) et que 

ces muscles appartenaient à la catégorie des muscles lisses. Nous avons vu 

qu'il s'agissait bien d'un système hélicoldal de fibrilles puisqu'on pouvait 

suivre le trajet de certaines fibrilles d'une face à l'autre de la fibre. 

Récemment, plusieurs études en microscopie électronique ont été .. 
' ~ .. 

faites sur ces musclés : la partie translucide du muscle adducteur de 1 'hui.!. ' • 
\ . . 

tre ~s~s~ea (HANSON et LOWY, 1961), la musculature longitudinale d'Ascaris 

(ROSENBLUTH, 1963, 1965, 1967), d'Eisenia foetida (IKEMOTO, 1963 ; CHAPRON et 

VALEMBOIS, 1967) de Lurnbricus terrestris (HANSON, 1957 ; KAWAGUTI, 1962 ; 
STAUBESAND et KERSTING, 1964 ; HETJMANN et ZEBE, 1967 ; LANZAVECCHIA, 1968), 
de certaines Annélides Polychètes (KAWAGUTI et IKEMOTO, 1958 ; BOULIGAND, 

1966 ; ROSENBLUTH, 1968 ; DEFRETIN et WISSOCQ, 1969 ; WISSOCQ, 1970), des Hi

rudinées (PUCCI et AFZELIUS, 1962 ; R~HLICH, 1962), de la musculature de la 

Planaire Du~~s~~ (MAC RAE, 1963 ; MORITA, 1965). Les premières observations 

(HANSON, 1957 ; KAWAGUTI et IKEMOTO, 1958) confirmèrent la nature lisse des 

fibres hélicoidales. Les filaments décrits à l'intérieur semblaient en effet 

avoir une direction parallèle à l'axe de la fibre (Fig. 16). Mais en raison 
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~> f, axe des fibrill es . 
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de l'amélioration des techniques, il s'avéra par la suite, que les fibres hé

licoldales étaient striées, car les filaments étaient parallèles à l'axe de 

la fibre et étagés le long des fibrilles ou bandes A (Fig. 16). Les microgra

phies électroniques de coupes longitudinales bien orient~laissent supposer 

cette dilposition (Pl. 6, fig. b, chez S. arnica ; Pl. 13, fig. a, chez N. 1r

rorata). 

Toutefois, à ia suite de nos calculs portant sur la longueur des 

filaments d'une part, l.1 angle d'obliquité d'autre part, si l'on c·onsidère que 

les filaments sont bien parallèles à l'axe de la fibre, il y a une incompatibi

lité entre les valeurs obtenues. Si la longueur des filaments: 5 }.1 ne peut être 

mise en doute puisque 'celle-ci a été calcuiéè directement, il faut soit ad

mettre que l'angle d'obliquité est faux, et les filaments sont parallèles à 

l'axe, soit admettre que sa valeur est exacte et les filaments doivent être 

obliques (Fig. 16). On sait que l'angle d'obliquité varie : plus la contrac

tion est forte, plus l'angle est obtus. Il est donc possible que l'angle d'o

bliquité (Fig. 7) de 6° trouvé chez S. arnica et N. irrorata ou N. pelagica, 

rende compte d'une légère 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 J1 compris entre les deux systèmes 

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

à 10° (soit 20° pour l 1anglefj). Des sections de ces fibres, en microscopie 

électronique, ne montrent pas d' j_ma~ de contraction. Les bandes I sont bien 

individualisées et o~t une largeur normale. Enfin, même si les fibres étaient 
\ 

contractées, avec un angle de 6°, la longueur des filaments serait encore in

compatible avec le parallèlisme par rapport à la fibre. Le c8té AC (Fig. 7) 
n'atteint guère jamais plus de 0,35 IJ.• Dans ce cas, la longueur d'un fila

ment ne devrait pas excéder ~~gt = 3.3 ~Selon. nous, l'angle d'obliquité 

de 6° rend compte du relâchement, de la longueur de repos (resting lenght des 

auteurs anglo-saxons) de la fibre.· 

Une comparaison entre nos résultats et ceux obtenus par d'autres 

chercheurs sur des muscles hélico!daux, ~nt renforcer notre hypothèse 

(tableau 2). Il est bon de préciser que leurs calculs. portant sur la longueur 

des filaments épais et l'angle d'obliquité ont été établis d'après des sec-

tions étudiées au microscope électronique. La seule exception est l'observa-, 

tion de 1 1.angle d'obliquité des fibrilles sur fibres.isolées de Crassostea 

et Lumbricus, par HANSON et LOWY (1961) et HANSON (1957). Il existe donc, au 

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



TABLEAU 2 

Comparaison entre les diverses valeurs obtenues à la fois pour les angles d' obliq,lité 

et les-l<?ngueurs de~ filamcn~s épais de muscles à double striation oblique appartenant 
... 

à diverses espèces. Toutes les longueurs de fil~nents myosiniques, sauf pour Nereis, 

ont été calculées à partir de micrographies électroniques. H, HANSON ; H et Z, HEUMANN ·· 
et ZEBE i L, LANZAVECCHIA. 

( 1 

Nématodes~ ( ·jMollusqucs Annélides Oligochètes Annélides Polychètes 

( !Crqssostea Lumbricus ! Eisen:i.a Gl;z:cera ! N. irrorata,! Ascaris ) 
( 1 1 . 1 1 N. ECla(:.iiC_f! 1ROSENBLUI'H) ; HANSON et ;HANSON (l957) l KAWAGUTI et ;RoSENBLt.rrH; ( 

;wWY (1961); HEUMANN et IIKEMOTO 0-95 ?) i ( 19c;8) i WISSOCQ ! (1967) ) 
( 

. ; ZEBE (1967); 
1 ) 

( ) 
( ; LANZAVECCHI A; ) 

( ! ; ( 19ô8) ; ) 

~ Angle 
) 
) 

(d 1 obliquité 
lOO lOO (H) lOO ! ( 60 ) 

( Fibre · 
! ) 

(relâchée ) 
((F.isolée) !· ) 
( Angle ) 
(d'obliquité ! ) 
(Fibre contrro! 30° 30° (H) 30° ·! 35° ) 
( tée par ATP ! ,, ) 
((F. isolée) ! r ) 

~L!3.rgeur de 1a; 
r ) 

' ) 
(bande A. ; 0,3 }l o ,2 p (H etz); 0,2 )J. 0,1 )l 0,25 )J. 0,45 )1 ) 
( Fibre 0,15 )J. (L) i ) 
( relâchée ) 
(Largeur de ) 
(la bande A O,))l (-I EtZ) 0,25p 0.35 )1 1,3 )l 

) 
( Fibre 0,4 p. (L) ! ) 
( contractée ) 

~Longueur des ; 
) 

3 )l 6 p. (L) 4 )l 3 Jl 5 6 ) 
( filaments 1 )l )l ) 
( myosiniquesj ) 
( Angle ) 
( calculé 60 <20 (L) 30 20 )0 40 ) 
((Fibre ) 
( relâchée) ! ) 

~ Anglç 
1 ) 

) 
(calculé ·de <4o. (L) 50 40 12° ) 
( fibres . 1 ) 
(contractées ! ) 
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diverses espèces sont consignés dans le Tableau 2. Or, les mêmes incompatibi

lités entre les valeurs de l'angle d'obliquité et de longueur filamentaire 

apparaissent aussi nettement que dans notre matériel, sauf peut-être pour 

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

devrait être abaissé respectiVtment à 6° et 3° compte tenu des longueurs de 

3 et 4 ~. Il y a tout lieu de penser aussi ~ue la longueur de 3 ~ obtenue chez 

l'huître est certainement inférieure à la normale. Chez le Lombric, il est 

intéresaant de noter que la valeur de la longueur evaluée à 6 ~ par LANZAVEC

CHIA ( 1968 ) n'est plus compatible avec l 1 ~gle d'obliquité de 10° observé 

par HANSON sur fibre isolée. LANZAVECCHIA estime donc que l'angle n'est que 

de 2° (déterminé par le calcul tg~= ~h Mais, dans le cas de la contraction, 

l'angle passe seulement à la valeur de 4° alors qu'il peut s'élever jusqu'à 

30° ! ROSENBLUTH (1968) considère que l'angle d'obliquité de 2° seulement 

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

tées. Ses calculs sont basés sur l'examen de filaments mesurant 3 ~·d'après 

des photographies de coupes longitudinales. Nous pensons que cette longueur 

est trop faible. Enfi.n, le même auteur donne, pour l'Ascaris, les valeurs 

d'angle suivantes : 4° et 12° pour des filaments myosiniques mesurant 6 ~· 
Dans ce dernier cas, les estimations semblent proches de la réalité. On s'a

perçoit donc que dans tous les cas examinés, sauf peut-être pour celui de 

l'Ascaris, les auteurs sont obli~és de donner des valeurs d'angle d'obliquité 

très faibles pour que le schéma d'orientation des filaments dans les fibres 

hélicoldales soit respecté. I~ se basent en outre sur des longueurs de f}la-
' d ~gle 

ments inférieures vraisemblablement de 1 ou 2 ~ à la réalité. Les Valeurs de-

vraient donc encore diminuer. Nous pensons que les filaments ne sont pas pa

rallèles à l'axe de la fibre mais sont quelque peu obliques (Fig. 16 c). On 

peut estimer qu'ils ont une obliquité de 3° environ s'ils mesurent 5 ~ et si 

l'angle d'obliquité est de 6°. 

Quant à l'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'à présent, aucune observation 

n'a encore été faite sur cette disposition régulière des filaments dans les 

fibres à double striation· oblique. Nous pensons que l'absence de régularité 

dans la disposition résulte de la fixation qui bouleverse l'architecture fi

lamentaire. Par contre, le traitement au glycérol la sauvegarderait. Néanmoins, 

il faut rappeler que toutes les fibres traitées au glycérol ne conservent pas 

toujours une distribution filamentaire régulière. Nous avons aussi indiqué 
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que, pour une même fibre, il peut y avar des différences entre bandes A. Se

lon PEACHEY (1968), la régularité dans la disposjtion des filaments corres

pondrait à une adaptation à de hautes Vitesses de contraction. Cet auteur pense 

toutefois à des muscles présentant une disposition régulière 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 orbltes autour des filaments de my os ine. 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, à l'intérieur même des bandes A. 

En conclusion, d'après nos résultats obtenus chez Nereis, les fibres 

à double striation oblique renfermeraient des filaments obliques par rapport 

à leur axe, et par rapport à l'axe des fibr~lles. En outre, les filaments 

épais ne semblent pas irrégulièrement répartis, comme on le pensait jusqu'à 

présent, mais ont une disposition losangique, tout au moins dans les fibres 

relâchées. 

II - LA CONTRACTION 

Nous avons vu que la contraction des fibres hélicoldales se 

caractérisait par une augmentation de l'angle inscrit entre les deux systèmes 

de fibrilles. L'obliquité des tours de spires des fibrilles s'accro!t. Cette 

modificatio~ de la valeur angulaire était connue depuis longtemps. ENGELMANN 

(1881) ;\.PRENANT (1929) et DEFREI'IN (1949) avaient bien observé ce rapport di

rect entre la pente des fibrilles et l'état de contraction. Ils avaient même 
\ 

considéré que chaque fibre contenait deux couches de fibrilles parallèles à 

son axe et que les fibrilles s'orientaient obliquement, d~s une direction 

inverse pour chacune des couches, au moment de la contraction. En réalité, 

les fibrilles ne sont jamais p~rallèles à l'axe, comme nous avons pu le cons

tater sur fibres isolées. 

En microscopie électronique, nous avons distingué plusieurs modifi

cations dans l'agencement du m~tériel contractile des fibres contractées. Les 

bandes I disparaissent. Le nombre de sections de filaments myosiniques aug

mentent dans les intervalles entre les milieux des bandes I, c'est-à-dire dans 

les sections transversale·s de sarcomères. Les zones H ne sont plus visibles. 

L'explication de ces modifications a été fournie à la fois par ROSENBLUTH 

(1967) chez l'Ascaris et HEUMANN et ZEBE (1967) chez le Lombric, Lors de la 

contraction d'une fibre hélico'idale, il y a non seulement déplacement, dans 

le même plnn, des filaments fins (disparition des zones H) mais encore des 



Figures 17 et 18 - Schémasd 'HEUMANN et ZEBE. 

Figure 17 -Schéma de la.disposition des éléments contractHes dans une 

fibre hélicoïdale relâcl1ée (1) et contractée (2) 

Lors de la contraction, les filaments fins et épais se dé

placent. L'angle d'obliquité des bandes A augmente et les 

éléments Z et du R.S. se rapprochent les uns des autres. 

' \ 

Figure 18- Coupes transversales xy dans.la fibre relâchée (en 1), dans 

la fibre contractée (en 2). Dans le schéma no 2 le nombre 

de sections de filaments est plus élevé, et l'intervalle 

entre le milieu des b~ndes I (largeur du sarcomère) s 1 ost 

accru. 

Figure 19 -Variation do l!l distnnc0 entre les filaments myos:tniques 

suivant l'état de contraction. 

. '.·. 

a : Filaments d'une fibre relâchée. 

b Filaments d'une fibre hypercontractée 

augmenté • 

1' intervalle a 
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filaments myosiniques (accroissement du nombre des sections de filruncnts épais dans la 

ccupe transversale d'un sarcomère) (Fig. 17). Comme les filaments épe.is 

sont étagés, plus la contraction est forte, plus ils se chevauchent sur une 

grande longueur, et plus 1' ;mgle d'obliquité des faisceaux de filaments aug

mente. Ce schéma de contraction rend compte des changements d'obliquité des 

fibrilles sur fibres isolées. Comme nous pouvons le constater sur la figure 

17, ce déplacement des fi:!.aments :provoy_ue aussi le rapp:..~ochement des éléments 

Z et du R.S. C'est bien ce quo l'on constate dans les coupes longitudinnles 

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 donc donner une explication satisfe.jsante des faits 

enregistrés. Il est aussi valable dans le cas où les filaments sont légère

ment obliques par rapport à l'axe de la fibre. Cependant, il subsiste un 

point important de discussion. Il est aiso de constA.ter qt~e si les filaments 

épais se déplacent dA.ns le même plan ct restent parallèles entre eux, les in

tervalles entre les milieux des bandes I (largeur des sarcomères) apparaîtront 

plus larges, en coupe transversale (Fig. Je). c'est ce qu'a effectivement 

observé ROSENBLUTH chez l'Ascaris et le Glycere. Dans ce dernier cas, les 

largeurs de sarcomères passent de 0,2 à 0,3 ~· LANZAVECCHIA (1968) chez le 

Lombric si.gnale que la distance séparant les axes des bandes I passe de 0,25-

0,30 ~ à 0,30-0,~5 ~dans les fibres contractées (Tableau 2). Cette différen

ce de largeur des sarcomères, en coupe tran~versale, n'est pas évidente sur 

les micrographiœ électroniques. De plus, HEUMA!f.'T ct ZEBE (1967), chez le 

Lombric aussi, ne s1..gnalent pas de modifications de largeur, qui s'élève 

toujours à 0,3 ~~ quelque sc"!.t l'état de cor;traction de la fibre. Nous avons 

également toÙjours enregistré le même intervalle dans les fibres relâchées 

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 augmentai~ lors 

de la contraction par l'ATP. Lorsque l'angle d'obliquité est à 30-35°, nous 

avons aussi constaté cet accroissement de la largeur de la fibre. Dnns 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 écartE:ment des filaments les uns par rapport aux autres. 

Les fibres isolées, soumises à l'ATP, sont en effet des fibres hypercontrac

tées~ et des angl9s 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 ost facile de 
. f' isolées, 1 bl d 'té ti constater que los lbres acqulerent dans eur ensem e une ensJ. op que 

plus importante au moment de leur contrc:wtion par 1 1 ATP. La striation devient 

~us difficile à 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 phénomène. D'une part, sur 

roupes transversales, on observe ~n 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 Gt certains 

pénètrent un peu dans les sarcomères adjacents (Pl. 20, fig. c). Il y a donc 

une densité plus forte d'éléments au niveau de l'axe des bandes I. D'autre 

part, la plupart des filaments épais des bandes A ont tendance à se plier, à 

s'écarter les una des autres, car les éléments Z et du R.S. forment obstacle, 

ce qui a pour effet de1 diminuer la densité à l'intérieur des bandes A. Comme 

on peut le conRtater, de tolles images prouvent qu'il y a hypercontraction. 

L'inversion de striation permet aussi de donner une explication à la varia

tion de largeur des fibrilles. Chez N. irrorata et N. pelagica, au moment de 

la contraction, la largeur des fibrilles des fibres néréidiennes et hétéroné

réidiennes passe respectivement de 0,40 à 0,25 ~et de 0,35-0,40 à 0,20 ~ La 

largeur enregistrée dans les fibres contractées est plus faible p~isqu'elle 

correspond à une densification au niveau des bandes I, plus étroites. 

Enfin, le fait que la d:i.sposition en losangœ des filaments épais 

disparaisse· dans le~ fibres contractées nous semble très intéressant. Ceoi 

prouve que les filaments ne subissent pFls seulement des déplacements dans 

des plans parallèles, mais dans les trois dimensions. 

Les phénomènes intervenant au cours de la contraction des fibres 

hélico1dales semblent donc très complexes. Il y a déplacement de l'ensemble 

des filaments. Comme l'ont montré ROSENBLUTH (1967) et HEUMANN et ZEBr (1967), 
le modèle d'HUXLEY, c0ncernant le glissement des filaments fins par rapport 

aux épais, peut s'appliquer ici. Les mécanismes entrant en jeu dans la contrac

tion des fibres à double striation oblique ne sont donc pas fondamentalement 

différents de ceux impliqués dans les fibres striées transversalement. Mais 

beaucoup d'études biophysiques ou biochimiques sont encore nécessaires pour 

·mieux comprendre la physiologie de ces fibres, de structure très particulière, 

assez peu répandues dans le règne animal. 
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III - L'I~~VATION 

Sur certaines fibres isolées, on observe la présence, à par-

tir de leur bord externe, d'une série de pédoncules, étroits et de longueur 

semblable pour une fibre donnée. Nous avons retrouvé, en microscopie électro

nique, ces prolongements et avons constaté qu'ils se dirigeaient jusqu'à la 

lame basale, sur laquelle ilss'~~ent par une sorte d 1hémidesmosome. Sous 

la lame conjonctive, au niveau de ces prolongements, se trouvent très souvent 

des terminaisons nerveuses. Chez N. irrorata, elles renferment deux sortes de 

grains : les uns de 400 à 500 A sont à contenu clair, les autres sont denses, 

avec un bord clair, et ont un diamètre compris entre 1 000 et 1 200 A. Il ne 

fait guère de doute qu'il s'agit de terminaisons axonales et de jonctions 

neuromusculaires, comparables à celles décrites chez 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'avons en effet jamais trouvé de terminaisons nerveuses parmi les sections 

de fibres musculaires. Les jonctions se feraient par l'intermédiaire de pro

longements musculaires partant du bord externe des fibres. Ces prolongements 

ne sont pns sans analogie avec ceux de l'Ascaris. Chez ce Nématode, les étroi

tes expansions, provenant de la partieafibrillaire, interne, de la fi~re ~us

culaire, rejoignent les nerfs dorsaux et ventraux. Plusieurs prolongements, 
en sans mitochondries, contenant des filaments, entrent contact avec un axone, 

au niveau d'une membrane basale de 350 à 500 A de large (REGER, 1965 ; 

ROSENBLUTH, 1965; 'AUBER-~rlOMAY, 1964). Chez S. arnica et N. irrorata, cette 

membrane inters~nnptique, de 450 à 600 ~ environ, est du même ordre de gran

deur que chez l'Ascaris. Toutefois, une différence importante est à noter : 

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

noyau, alors que chez l'Ascaris, ils sont issus du bord interne, nucléaire. 

Mais, toutes les fibres ne possèdent pas ces prolongements. On peut 

se demander commont se fait leur innervation. 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 couchesmternes1 de grande taill~ ne possèdent pas de tels prolonge

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

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

des prolongements des fibres de type souche, car nous ne les avions plus re

trouvée chez les fibres stolor.iales de S. arnica. Leur présence chez les fibres 

hétéronéréidicnnes infirme cette. première hypothèse et montre qu'il n'y a pas 

de changements fondamentaux en ce qui concerne l'innervation de la fibre nor

male ou transfcrmée. 

En conclusi.on, la mise en évidence de Jonctions neuromuscula:tres 

tout à fait particuliÈ-res, dans les muscles à double striation oblique de 

Syllis et Nereis, est d'autant plus intéressante que l'on pouvatt vainement 

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

sur les jonctions neuromusculaireso L'absence de documents sur ce sujet nous 

semble @tre la preuve que l'innervation des fibres hélico1dales des autres 

espèces d'Annélides et Mollusques ne se réalise pas au niveau du sarcolem:ne 

des fibres, mais par 1 1 intermécliaire de prolone;ements étroits, au ni veau d'une 

lame conJonctive basale, comme chez les Néréidiens et Syllidiens. 

rl - Cœ1PARAII?..QN ENTRE LES FIBRES DE 'l'YPE SOUCHE ET STOLONIA.LBS 

DE S. AMICA ET N. IF.ROHATA 

Les ~yl~~ immatures, de môme que les Ner~ts atoques, sont re

lativement lents dans leurs déplacements. Par contre, la stolonisation, com:ne 

l'épitoquie, les transfor.nr;nt en ind:.:.vidus à mouvements très rapides et sou

tenus. Le stolon ou l'lietero~reis en essaim~ge est agité de mouvements si

nuso'Idaux frénéticlt~e3 et prolonc;és o L~ plupart des fibres musculaires à con-
\ 

tractions lentP.s (slow) an départ, ont laissé place à des fibres du type ra-

pl.de (twitch-fast). 

A 1': ~t;u;~e actuelle, grâce à de nombreuses études sur la musculature 

de divers Vertébrés et Invertébrés, on a pu faire des rapprochements entre la 

structure et la physiologie de la :fllire muscula:!.r e o Mais il est difficile de 

dégager des faits suffisamnent gén2raux. Le critère essentiel pour reconna!

tre une fibre "rapide" d'une "lente" réside-t-il dans le réticulum sarcoplas

mique, le système 7, les myofilaments, les jonctions myonourales ou l'ensemble? 

Malgré des études comparatives récentes (PEACHEY et L.~-~"....":Y ~ 1:;:::2 ; PAG.'Z, 1965 ; 

NISHIHARA, 1966 i COHBI et HESS, 1967 ; Ffu~ACH, 1967 ; HOYLE et McNEILL, 

1967 i JAlffiOHI et ATWOOD, 1967, 1969 a et b ; REJ'ill, 1967 ; RE: C::R et COOP:=?., 

1967) sur ce pro~ème et la mise en évidence d'un certain nombre de faits 

d 1 intér~t général, il est impossible de connaître la base morp~ologique es

sentielle de la ":r.apidHa" ou de la H lonteur" d'une fibre. Encore faut- il 
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rappeler, en outre, qu'il existe toute une gradation entre les fibres très 

toniques, comme les adducteurs de Mollusques, et les fibres à contractions 

extrêmement rapides, comme les muscles alaires des Insectes. 

L'intérêt de notre matériel réside dans·le fait que le mSme muscle 

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

Pour plus de clarté, et avant de reprendre,point par point, chaque 

organite de la fibre, nous avons consigné dans le Tableau 3 les principales 

analogies et différences existant entr~ les cellules musculaires du ver im

mature et· celles du stolon. De même avons-nous représenté deux schémas (Figs 

20 et 21) de portion de fibres de type souche et stolonial de S. arnica pour 

faciliter les comparaisons. \ 

1 - Forme et dimensions des fibres 

Nous avons vu que la forme générale des fibres ne changeait 

pas au cours de la stolonisation et de l'épitoquie. Toutefois, les dimensions 

varient très fortement. En général, les fibres stoloniales ou "épitoques" sont 

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

d'ailleurs à 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 à de profonds changements de structure de la portion inter

ne, mitochondriale, des fibres. 

Enfin, le noyau, souvent axial dans les fibres atoques deN. irrora

ta, est toujours latéral chez les fibres transformées. 

2 - Le matériel contractile 

Nous pensions primitivement que la disposition des fi

laments était irrégulière, tant chez les muscles de Syllis immatures quechez 

ceux du stolon (WISSOCQ, 1970). Nos récentes observations, sur les muscles 

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

dérer la disposition losangique des filaments comme fondamentale, l'irrégula

rité provenant des procédés de fixation. Il serait intéressant d'entreprendre 

des études semblables sur les muscles hélico1daux des autres Annélides et 

Mollusques. 

T:illŒAU 3 

Comparaison entre les fibres musculaires de S. arnica et N. irror?ta immatures et en 

reproduction (stolons, Heteronerels). 

(-------·---~------ ! ) 
( ! S. amj_ca ! ~_!.. irrorata ) 

,--------------~------------- --------------,--------------------( Caractéristiques ; Fibres de ! Fibres ; Fibres j Fibres ) 
( j type souche stoloniales · néréidiennes hétéronéréidiennes )) 
(------------~--------~------~--------~---------------
~ Longueur moyenne 0,40 mm 0,25 mm 2 mm 1 mm j 
( d'une fibre ) 

( Largeur moyenne 4 ~ 5 p 22 p 12 u ) 
( d'une fibre r ) 

(( Epaisseur moyenne 1, 5 11 2 p 2-2,5 u ~ 
( d'une fibre r r 2,5 - 3 P ) 
( Epaisseur du maté- o 5 2 u ) 
( rlel contractile 1•5 p ' )l r 1 P ·) 
( ) 
( Myofilaments épais 300 à 350 A 200 à 250 A 280 à 320 A 220 à 240 A ) 
( Diamètre ) 
( ) 
( Myofilaments épais o 0 ) 

( Diamètre des 25 ~ 25 A 25 A 25 A ) 
( sous-unités 1 

( Myofilaments fins 70 à 80 ~ 70 à 80 A 70 à 80 ~ 70 à 80 A ) 
( Diamètre ) 

~ Longueur Myofi- 4 p ? 2 p ? 5 p 5 p ~ 
( laments épais ) 

( Nombre de filaments! 6 - 7 4 - 5 6 - 7 6 - 7 ) 
( fins pour un épa:l.s! Orbites corn-! Orbites cam-! Orbites com- Orbites complètes: ) 
( ! plètee : 10 -J2 ! plètes - 8-10! plètes : 10-15 10 -15 ) 
( ! ! ) 

( Pourcentage de la ) 
( fibre occupé par le! 95,5 % 50% 95 % 40-45 % ) 
( matériel contractile! ) 
( ! \'. ) 
( Pourcentage de la ! ) 
( fibre occupé par 0,5 % 47 % 0,5 % 40 % ) 
( les mitochondries ) 

( Mitochondries : ) 
( Nombre moyen de 1 à 2 20 1 à 3 20 ) 
( sections transver- ) 
( sales par fibre ) 

~Mitochondries : 0,20 )l l '),25 à 0,30pl 0,30 p 0,50 p ~ 
( Diamètre moyen ! (0,8 à 1 p ! (1 à 1,2 p. pour les) 
( !pour les fi- ! fibres de l'Hetero-) 
( !bres du stolon nereis sénescente) ) 
( ! sénescent) ) 

~ Noyau 3,5/5 Jl : 3/4,5 J1 3/8 .11 6/10 )l ~ 
( Nucléole 1 )l 1 2 Jl 1 )l 2 )l ) 

~ Appareil de Golgi : + + ~ 
( ++ ! ++ ) Glycogène -·. 
( pnrticules(j i particules (3 et \··~~)'-
( surtout o1.. -,~:} 

( __________ ~------~------~------~---------=' 
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Cependant, la disposition des filaments fins est irrégulière. Selon 

PEACHEY (1968), les muscles d'Invertébrés à disposition irrégulière des fila

ments sont lents, contrairement à ceux dont la disposition hexagonale des 

filaments épais et fins est régulière, comme les fibres à striation trans

versale des Chaetognathes, des ailes d'Insectes, et des Vertébrés. Selon cet 

auteur, la régularité des filaments fins surtout serait une adaptation à de 

hautes vitesses de contraction. 

b) ~~-E~~E~~~!~~-~~~-!!~~~~~~-!!~~-E~~-~~EE~~-~~~-~E~!~ 
La plupart des muscles lents d'Invertébrés présentent 

des orbites de neuf à 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 à 

la première catégorie (6/1) (SMITH, GUPTA et SMITH, 1966 ; HAGOPIAN, 19o6, 
1968), alors que les fibres alaires correspondent à 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 Diptères ou de Lépidoptères, comme 

Abraxas, chaque filRment primaire est entouré par six secondaires. Mais, dans 

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

il y a des orbites de sept à neuf filaments d'actine. Or, la fréquence des 

battements alaires est, chez ces deux espèces, cinq à stx fois moindre que 

chez d'autres Lépidoptères 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 

(JAlffiOMI et ATWOOD, 1967, 1969) ont une proportion de 6/1 (muscles "lents"). 

Ceci est également net pour une m@me espèce de Crustacé (fibre de la patte 

ambulatoire du crabe : Cancer magister (FAHRENBACH, 1967)). 

Dans la plupart des cas, la longueur des sarcomères, et, 

corrélativement celle des filaments myosiniques est beaucoup plus faible dans 

les muscles "rapides" que dans les muscles "lents". Il appara!t donc que plus 

un muscle a des propriétés de tonicité élevées, plus la longueur de ses fila

ments. épais est forte, tout au moins chez les Invertébrés. Chez les Vertébrés, 

il ne semble pas que ce soit le cas général. Par exemple, les sarcomères de 

muscles de grenouUle ont à p6u près la m@me longueur dans les fibres "lentes" 

et "rapjdes" (PEACHEY et HUXLEY, 1962). 
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Chez les Syllidiens, les filaments épais semblent plus courts (2~) 

dans les fibres stoloniales que dans les fibres du type souche (4 ~). Nous 

écrivions, dans une publication antérieure (WISSOCQ, 1970) qu'il était néces

saire d'isoler les filaments pour confirmer ou infirmer cette observation. 

En ra::l.son de la faible quantité de cellules musc·.llaires et de la difficulté 

à isoler les filaments chez les Syllidiens, nous avons entrepris l'isolement 

à partir de fibres musculaires deN. irrorata et N. pela~ica. L'absence de 

différence de longueur entre les filaments pRramyosiniques des fibres "atoques" 

et hétéronéréidiennes nous laisse supposer qu'il en est de même chez S. arnica. 

Aussi ne semble-t-il plus ~ossible d'invoquer une réduction de longueur des 

filaments épais et des sarcomèrcs dans l'augmentation de rapidité des contrac

tions des fibres transformées. 

d) ~~-~~~IE~~~::-~::~-!~!~IE::~~~-E~~~~~~!~~g;:::~ 

La modification la plus importante concerne la réduc

tion, plus forte chez Syllis (80-100 A) que chez Nereis (60-80 A), du diamè

tre des filamea~s primaires dans les fibres stoloniales. Il s'agit bien d'une 

différence réelle puisque nous avons toujours comparé des muscles fixés par ,. 
le même fixateur : l'acide osmique ou la glutaraldehyde après traitement à 

la glycérine. On sait en effet que le gl~~nraldéhyde a tendance à accroître 

la diamètre des filaments de myosine, t~ndis que le tétroxyde d'osmium le 

réduirait quelque peu (HUXLEY, 1961+ ; FRANZINI -ARMSTRONG et PORTER, 1964). 

En compara.nt les muscles "rapides" AUX muscles 11 lents 11 chez les 

Invertébrés et les Vertébrés, on const~te que_ les filaments primaires des 

muscles toniques sont plus épais que ceux des muscles "rapides". L'épaissis-

' sement peut atteindre des valeurs considérables dans certRins muscles paramyo-

siniques : 600 A dans la partie translucide, hélicoïdale (HANSON et LOWY, 

1961), 1 500 A dans la partle opaque lisse (ELLIOTT, 1964) de l'adducteur 

de l 1hu!tre. 

Mais il est aussi intéressant de remRrquer une différence nette de 

diamètre dans les d~ux types de fibres à l'intérieur d'une même espèce. Ainsi, 

chez le Crabe, les fibres "rapides" du fléchisseur accessoire ont des fila

ments de 190 A de diamètre, alors que les "lentes" ont des filaments de 250 A 
(FARRENBACH, 1967). Chez les Insectes, la différence est aussi frappante en

tre les muscles alaires et les muscles viscéraux, beaucoup plus lents (SMITH, 

1961 b ; 1962 ; SMITH, GUPTA et SMITI1, 1966 ; HAGOPIAN, 1966, 1962 ; REGER et 

COOPER, 1967). Les muscles du manteau de L0ligo, à contractions très rapides, 
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à mitochondries centrales, comme les muscles du stolon et de l'Heteronereis, 

ont des filaments épais à diamètre très faible (HANSON et LOWY, 1957). Par 

contre, chez les Vertébrés, la réduction du d1smètre ne semble pas intervenir 

(PEACHEY et HUXLEY, 1962). 
On peut donc supposer qu'il existe un rapport entre l'épaisseur 

des filaments myostniques et la tension supportée par ceux-ci. Ainsi, les 

muscles adducteurs des Mollusques peuvent supporter des tensions jusqu'à 

lOO fois plus élevées que le sartorius de grenouille par exemple (HANSON, 

1966). Or, ces muscles sont parmi ceux qui possèdent les filaments (paramyo

siniques) les plus gros : 600-1 500 A. Comme l'ont suggéré HANSON et LOWY 

(1961), un tel épaississement les renforce, afin qu'ils puissent supporter 

l'effet de tension transmis par les nombreux ponts d'actomyosine. Ces ponts 

sont d'autant plus nombreux que les filaments paramyosiniques sont très longs 

et entourés d'un nombre élevé de filaments d'actine. 

Dans les muscles à paramyosine, la fonction de soutien est dévolue 

à la tropomyosine A ou tropomyosine insoluble dans l'eau, qui occuperait l'axe 

du filament, alors que la myosine recouvrirait la surface. La tropcmyosine A, 

à fonction mécanique passive, n'a pas d'activité ATPasique et est incapable 
1 •• 

de se lier à 1 actine (RUEGG, 1957). Dans les muscles d'Oligochètes, à fila-

ments épnis de 300-350 A de d:l.amètre, ainsi que chez 1 'Arénicole, il a été 

trouvé de la tropcmyosjne A. Elle existe très oerminement aussi dans les fi

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

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

ments primaires dans le muscle du stolon ou de l'Heteronerei~ qui reflèterait 

un affaiblissement de la tonicité de ce muscle, s'expliquerait par la dispa-

rition d'une certaine quantité de protéine axiale, à rôle de soutien, peut

être la tropomyosine A. Cette hypothèse pourrait quelque peu s'appuyer sur 

l'examen à fort grossissement de sections transversales de filaments épais. 

Nous avons montré que les filaments épais des fibres "atoques 11 et "épitoques" 

semblaient être constitués de sous-unités de 25 ~ environ de diamètre (Pl. 13, 

figs a et b et Pl. 28, fig. a). Certains filaments isolés et colorés négati

vement laissaient aussi entrevoir la présence de microfilaments de 25 A de 

large (Pl. 15, fig. c). Dans certains cas favorables, pour les sections les 

plus grosses, nous avons .pu compter environ 40 à 50 sous-unités dans les fi

laments des cellules musculaires "atoques" et 30 à 35 dans les filaments des 

fibres transformées. Ces sous ·-uni tés sont donc en nombre inférieur dans les 

filaments plus étroits des muscles du stolon ou de l'Heteronereis. Il en est 
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d'ailleurs de m@me au niveau des extrémités effilées des filaments. Signalons 

au passage que nous n'avons pas vu de filaments myosiniques tubulaires chez 

Syllis ou Ne~is, à l'inverse de MATTISSON (1969) dans les fibres parapodia

les d'~uto~J~Us. Nous pensons que cet aspect tubulaire est un artefact de 

fixation, car les images obtenues par MATTISSON sont de qualité médiocre. De 

même, le chiffre de neuf sous-unités, que BACCETTI (1965) a montré à l'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 à fait inexact. On sait d'ailleurs qu'il faut utiliser cette méthode 

avec la plu,s grap.de prudence (FRIEDMAN, 1970). Des sous--uni tés d'environ 25 
o ont eté decrites 

à 35 A dans les myofilaments épais de divers rrruscles d'Invertébrés (GILEV, 

1966 AJIDERSON et ELLIS, 1967 ; REGER, 1967) et de Vertébrés (Rana pipiens) 

(SJOSTRAND et ANDERSON-CEDERGREN, 1957). D'autre part, on sait ijue la partie 

filamenteuse (L-meromyosine) de la molécule de myosine a un di.amètre d'envi.

ron 20 ~ (COHEN et HOIMES, 1963 LOWEY, KUCERA et HOLTZER, 1963). Il est 

donc possible que les sous-unités observées dans les filaments épals de Syllis 

et Nereis correspondent aux molécules de myosine et tropomyosine A. La dimi

nution du nombre de sous-unités dans les filaments épais des fibres stolo

niales ou "épitoques" correspondrait peutêtre à une réduction de la quantité 

de ~olécules de myosine de sout1en : la tropomyosine A. 

Il ressort de ces corr.paraisons que la tonicité des muscles semble 

@tre une propriété des myofilaments. L'expérience de COSTANTIN, POùQLSKY et 

TICE (1967) a démontré cette propri.été : des fi.bres "lentes" de grenouille, 

privées de sarcolemme et plongées dans des solut1ons de calcium, ont des 

contrar.!tions lentes. 'De même, JEI<ŒLL et RÜEGG (1966), en immergeant dans un 

milieu approprié contenant du oalciwn et de l'ATP, des fj_bres alaires asyn

chrones de p1maise (Hémiptère) ont constaté que celles-ci subissaient des 

modifications de longueurs oscillatoires et prolongées. Or, le reticulum 

était détruit. 

En conclusion, la stolonisatton, comme l'épitoquie, permettent 

d'observer des différences entre fibres d'un même muscle, alors que ces 

comparaisons portent habituellement sur deux types de muscles de la même 

espèce ou d'espèces très différentes. 
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3 - Le réticulum sarcoplasmique 

Nous avons souligné précédemment que les muscles d '·A:ané

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

système 'l'. La·et0lonisation, comme l'épitoqule, ne provrque pas l'apparition 

de ce système T. Mais, l'épaisseur d'une fibre de Syllis et Ner~ est faible: 

1,5 ~et 2 ~· Par contre, dans les muscles de Vertébrés, les fibres ont entre 

10 et lOO ~d'épaisseur, celles des ailes d'Insectes ont entre lOO et 150 ~ 

de large. Les muscles de Crustacés possèdent des fibres de lOO à 500 ~ de 

diamètre. Ces cellules musculaires, d0nt les fibrilles ont entre 1 et 5 ~ 

de large, possèdent en général un réseau de tubules transverses (système T) 

très développé, permettant à l'onde de dépolarisation de parvenir rapidement 

jusqu'aUKsites de stockage du calcium : les vésicules du R.S. Dans les fibres 

d'Insectes ou de Vertébrés, une distance d'l ~sépare les tubules du système 

T du centre du matériel fibrillaire (SMITH, GUPTA et ~MITH, 1966). Cette dis

tance est presque égale à celle qui sépare le sarcolemme du centre de la fi

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

pour Syllis ; 2 ~ chez Nereis) Autrement dit, le système T est représenté 

par le sarcolemme lui-même, et les vésicules sous-sarcolemmiques avec le sar

colemme sus-jacent sont homologues des dyades. Dans le muscle du stolon et 

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

0,5 ~ et 1 ~· Le système T est donc représenté par le sarcolemme qui forme 

avec les vésicules sous-sarcolemmiques des sortes de dyades. Nous avons éga

lement mts en évidence dans l'espace compris entre les vésicules et le sar

cole~ne un matériel dense parfois condensé en une ligne parallèle et médiane 

(Pl. 12, fig. c). Or) D.E. KELLY (1969) signale des condensations linéaires 

de matériel, qui possède~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, l'es

pace entre les membranes opposées du tubule T et des citernes du R.S. s'élève 

à 100-150 A environ dans les triades (D.E. KELLY, 1969 et WALKER et SCHRODT, 

1966). On constate une valeur semblable entre la face externe des vésicules 

et le sarcolcmme chez les Nere-t~ (lOO à 150 ~).Il n'y a pas de Jonction 

intime (tight Junctions) des membranes c0mme HOYLE (1965) l'a mnntré dans 

les dyades d'Insectes. L~analogie entre l'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, il 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 éléments situés au milieu des bandes 

I et ont vraisemblablement pour rôle de raccourcir la distance de di.ffusion 

et de reprise du calcium favorisant ainsi la rapidité de contraction et de 

relâchement. 

Enfin, chez N. irrornta seulement, nous avons observé des paquets 

de tubules axiaux, à l'intérieur de certaines fibres. Comme nous l'avions 

déjà indiqué (DEFRETIN et WISSOCQ, 1969), cette pr~lifération anarchique 

n'est p~s sans rappeler les observations de OORI (1968) sur des muscles de 

rats hypertrophiés par suite de leur énervation. s'agit-il, chez les Nereis, 

de fibres qui auraient perdu IDurs connexions nerveuses ? Nous ne pouvons 

l'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 à un accroissement des éléments du 

système T et du R.S. dans les muscles à contractions rapides. Le calcium 

libéré atteindrait les filaments plus vite dans les fibres "rapides", en 

raison du taux élevé de R.S. par rapport au matériel contractile. Ce serait 

l'inverse pour les fibres "lentes". Ainsi, chez les Insectes, les muscles 

alaires (SMITH, 1961 8 et b, 1965, 1966) ont un système T et un R.S. plus 

développés que les muscles viscéraux par exemple (SMITH et Coll., 1966). De 

même, chez les Crustacés, les fibres distales "rapides" du fléchisseur acces-

' saire du crabe (FAHRENBACH, 1967 ; COHEN et HESS, 1967) ont un R.S. abondant 

~lors que les fibres proximales du même muscle ont un R.S. plus réduit. Ré

cemment, ROSENBLUTH (1969) a décrit un R.S. particulièrement développé dans 

le muscle synchrone "remoteur" de la seconde antenne du homard. Ce muscle 

est très rapide car 11 est respons8ble de la production de sons à dea.frtquen

oea de 100 à 130 cycles par secondes. Chez les Vertébrés, le cricothyrolde de 

Chauve-Souris (REVEL, 1962), à fréquence de contractions extrêmement élevée, 

présente un développement considérable du R.S. 

L'accroissement du R.S. dans les muscles du stolon de Syllis et de 

l'Heteroner~is, dQ à l'apparition d'un système interne, serait donc lié aussi 

à l'augmentation de fréquence des contractions. 



4 - Les mitochondries 

L' appari. t ion 1 'un grand nombre de mitochondries dans la 

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

mène le plus frappant. L'abondance du chondriome confère un aspect granuleux 

à l'a~e des fibres du stolon ou de la Nereis épitoque (CLAPAREDE (1870) 

~tAQUIN (1893) ; CHARRIER (1920)). A l'aide de techniques cytologiques spé

cifiques, DEHORNE (1926) puis DEFRETIN (1949) ont ~vé la nature mitochondria

le de ces granulations. 

L'augmentation du volume du chondriome n'est pas dû à un accroisse

ment du volume des mitochondries elles-mêmes, mais, au contraire, à une élé

vation considérable de leur nombre. Le volume de la mitochondrie n'augmente 

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

proche de la période d'essaimage ou de l'évacuation des produits génitaux. 

Cette hypertrophie précède 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 lié très ~raisemb1a

blement à la capacité que possèdent l&s muscles du stolon ou de l'Heteronereis 

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

les Céphalopodes, les cellules musculaires, à double striation oblique du 

manteau, sont très actives. Or, elles ont une structure très semblable à 

celle des fibres stoloniales ou "épi toques" {HAlfSON et IJJWY, 1957) • On zyouve 

également de nombreuses et volumineuses mitochondries, encore appelées sarco

somes, dans les muscles alaires des Insectes. Le rapport du volume mitochon

drial/volume du mat~riel contractile est proche de 1. L'oxygène est consommé 

en grande quantité par ces muscles, et leu~ sarcosomes contiennent des taux 

élevés de cytochromes. Chez les Vertébrés, les fibres cardiaques, à hautes 

capacités oxydati~es, possèdent de nombreuses mitochondries. Le chondriome 

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

dans les "lentes" (PEACHEY et HUXLEY, 1962) • Le cricothyro"1de de Chauve-Souris 

(REVEL, 1962) renferme aussi de nombreuses mitochondries. Mais, les fibres 

rouges de certains poissons contiennent une plus grande quantité de mito

chondries que les fibres blanchœ , plus "rapides" (FRANZINI-ARMSTRONG et 

PORTER, 1964 ; NAKAJIMA, 1969). En réalité, comme NAKAJIMA (1969) et HENNEMAN 

et OLSON (1965), nous pensons que l'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, à l'inverse de MATTISSON (1969) 

de mitochondries à paroi1nterrompue du côté des myofilaments. L'observation 

d'une ouverture dans la paroi mitochondriale résulte très vraisemblablement 

du plan de coupe, tangentiel par rapport à cet organite. 

5 - Le glycogène 

Comme les mitochondries, le glycogèn~ qui était presque 

inexistant dw..s la fibre "atoque", devient très abondant dans la fibre "épi

toque" .. L'apparition d'une grande quantité de glycogène avait déjà été mise 

en évidence chez les Néréidiens épitoques à l'aide de techniques histochimi

ques spécifiques (DEFRETIN, 1949). Nous avons confirmé cette observation chez 

N. irrorata (DEFRETIN et WISSOCQ, 1969). Chez cette espèce, le glycogène est 

plus abondant que chez Syllis, et, d'autre part, il se présente sous les for

mes (3 et surtout O<., en rosettes. Chez Syll ts, par contre, le glycogène a 1' as

pect de granulations de 200 ~ de diamètre correspondant aux granules élémen

taires ou particules fo· 
L'abondance du glycogène est souvent corrélative de celle du chon

driome (MELLGREN et MATHISEN, 1966, chez la Myxine ; HENNEMAN et OLSON, 1965 

GAUTHIER et PADYKUll, 1966, pour certains muscles de Mammifères). 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 glycogène. D~ les 

fibres sénescentes du stolon, la rnreté des granulations de glycogène suggère 

d'ailleurs que ce dernier a été utilisé pendant la période d'essaimage, au 

moment où les mouvements sinuso1dl'l.ux du ver sont les plus violents et les 

plus prolongés. 

D'autre part, l'accumulation de glycogène est souvent corrélative 
\ 

d'une différenciation musculaire, par exemple dans les myotubes de Mammifères 

(COUTEAUX, 1941 ; BOYD, 1960 ; ENGSL, 1961 ; BERGMAN, 1962 ; HEU30N-STIENNON 

et DROCHMANS, 1967), dans les fibres d'embryons de poulet (ALLEN et PEPE, 

1965.; DESSOUKY et HIBBS, 1965). L'abondance du glycogène semble donc liée 

à un stade précoce du développement des fibres musculaires, lorsqu'elles 

sont en différenciation. Or chez s. arnica et N. irrorata, nous verrons que 

lors de la stolonisation ou de l'é~itoquie, les cellules musculaires retrou

vent dos caractéristiques embryonnaires. 

L'accumulation de glycogène dans les fibres de type épitoque de 

Syllis ou Nereis serait donc d'abord liée à la dédifférenciation et rediffé

renciation des fibres et serait nécessaire ensuite pour assumer l'élévation 

du taux des contractions. 
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CONCLUSION DE LA PREMIERE FARTIE 

Contrairement à l'hypothèse généralement admise, il semble que les 

filaments ne soient p~s par~llèles à l'~xe des fibres, mais légèrement obli

ques. D'autre part, les filaments paramyosiniques s'inscrivent dans un réseau 

losangique régulier, qui ser~it le plus souvent bouleversé par les techniques 

de fixation. La contraction des fibres "atoques" et "épitoques" se réalise 

par la déplacement simultané, dans le même pl~, des filruments de paramyosine 

et d'actinc. Le modèle de contraction proposé par ROSENBLUTH (1967) et HEUMANN 

et ZEBE (1967) semble donc général pour les muscles à double striation obli

que. La présence de ponts entre les deux types de filaments laisse présager 

un mécanisme de contraction semblable à celui proposé par HUXLEY pour les 

muscles strj.és transversalement. Enfin, nous avons montré que 1' innervation 

se réalisait en des points éloignés des fibres, par l'intermédiaire de pro

longements ~is par les cellules musculaires. Les nerfs ne s'insèrent 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-

tions entre fibres et nerfs chez les Nereis et Syllis ne sont p~s sans rappe

ler celles qui existent chez 1 'Ascaris, dont les muscles sont aussi hélico'i

daux. L'absence d'images de jnnctions neuromusculaires dans la plupart des 

travaux consncrés aux muscles à double striation oblique d'Annélides Polychè

tes et Achètes, de Mollusques, de T~ématodes, plaide en faveur des jonctions 

du type rencontré chez les Néréidiens et Syllidiens. 

L I, d d f l etu e es ibres musculaires de Syllis ou Nereis immatures 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 

la physiologie musculaire. Les résultats obtenus sont d'autant plus intéres

sants qu'il portent sur un même muscle qui passe d'un état de "lenteur" rela

tive à un état plus "rapide", lors de la sexualisation de l'Annélide. 

La fibre hétéronéréidienne ou stoloniale, à matériel contractile 

moins abondant, se caractérise par la diminution du diamètre des filaments de 

paramyosine. Cette diminution de la largeur des filaments épais résulterait 

de la réduction du nombre de leurs sous-unités, correspondant peut-être aux 

molécules de myosine et_de tropomyosine A. Il est donc vraisemblable que la 

"lenteur11 ou la "rapidité" d'une cellule musculaire soit liée à la structure 

.même de ses filaments myosiniques, comme certaines expériences l'ont déjà 
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suggéré. On assiste d'autre part à une augmentation des structures du R.S. 

(R.S. interne) dans les fibres transformées. Or, on sait que le R.S. joue 

un rôle dans la régulatlon de la vitesse de contraction. Enfin, l'abondance 

du chondriome et du glycogène permet aux fibres des stolons ou des Hetero

nerei~ d'entretenir un rythme de contractions élevé pendant de longues pé

riodes. Ces résultats peuvent être rattachés à de nombreuses autres obser

vations sur divers muscles d'Invertébrés ou de Vertébrés. 

\ 
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DEUXIEME PARTIE 

EVOLUTION DE LA MUSCULATURE LONGITUDINALE DORSALE ET 

VENTRALE AU COURS DE LA STOLONISATION DE SYLLIS AMICA. 

LA DEDIFFERENCIATION ET LA DEGENERESCENCE. 

\ 
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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 musculalres 

sont très différentes, aussi nous a-t-il paru préférable de les traiter sépa

rément. 

LA DEDIFFERENCIATION 

INTRODUCI'ION 

Nous venons de cor..parer les deux types de fibres longitudinales de 

S. arnica les fibres re· TI.' animal immature, les fibres transformées du stolon. 

Rous avons vu qu'elles présentaient entre elles de profondes différences de 

dimensions, de structure et de physiologie. 

Quelles sont les modalités de cette transf~mation cellulaire ? 

Deux hypothèses peuvent être formulées. 

1. Les fibres du stolon sont des fibres entièrement nouvelles pro

venant d'éléments ::;ouches 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 d~dif

férenciées, puis re~ifférenciées en cellules typiques du ;,tolon. 

Chez les Néréidiens, plusieurs études histologiques réalisées sur 

l'évolution de la musculature au cours de l'épitoquie (CHARRIER, 1920 

DEFRETIN, 1949) tendent à démontrer que les fibres hétéronéréidiennes ont pour 

origine des fibres anciennes dédifférenciées. 

Chez les Syllidiens, par contre, aucun travail n'a porté sur ce pro

blème. Seuls, nous-mêmes (WISSOCQ~ 1967, 1970 : publication en cours), chez 

S. amtc~, avons entrepris une étude approtondie de cette évolution à l'aide 

de la miaroscopie électronique. 

Cette étude permet de préciser. les différentes phases évolutives 

de la fibre musculaire au cours de la stolonisation, et apporte un certain 

nombre d'arguments en faveur de la seconde hypothèse, c'est-à-dire celle de 

la déd:t.fférenciation. 
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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 mteux suivre les étapes de l'évolution musculaire, nous avons décomposé 

la stolonisation en différents stades, faciles à 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 décrir.e les stades évdllutifs des cellules muset:;. 

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

tritiée et de "thorotrast" chez s. arnica en coùrs de stolonisation. 

I ·- LES DIF~S_o$TADES MORPHOLOGIQUES DE L 'EVOLUTJON STOLONIALE 

!E §..:_AM~CA. 

Nous avons fixé des vers à diverses étapes de leur évolution. 

Pour les caractériser, nous nous sommes basés ~ la fois sur la forme des né

phridies, les gamètes, la tête du stolon. La stolonisation de s. arnica se ca

raèt~rise en effet par la formation d'une tête de stolon sur la partie antéro

dorsale du segment sltué devant la zone sexuée. Cette céphalisation a lieu 

durant le processus de stolonisation, avant le détachement du stolon de la 

souche (Stolonisation paratomique, DURCHON, 1959). La tête néoformée est du 

type ioda (MALAQUIN, 1893). 
Pour suivre l'évolution des remaniements musculaires~ nous avons 

procédé à des fixations échelonnées dans le temps, en nous basant sur des 
\ 

critères morphologiques. Le choix de ces dern:ters, utile pour mieux analyser 

les phénomènes, est évidemment arbitraire. Certajns individus, pour un stade 

donné, montrent en effet une évolution musculaire plus ou moins raptde. Par 

ailleurs, il existe des diffé~ences pour un même individu, suivant le niveau 

de section : la partie caudale évolue plus rap:ldement que la zone antérieure 

du&olon. En conséquence, pour rendre ces résultats homogènes, nous avons pré

levé des see;ments situés à des niveaux semblables (vers les 13~ 150t.. segments). 

Les différentes étapes de l'évolution stoloniale, schématisée dans 

la Fig. 22, peuvent donc être caractérisées comme suit : 



,, 

' 

Figure 22 -Schémas' des ~ifférents stades de l'évolution stoloniale chez 

~ArnicA. 

1 et 2 : Aspect des néphridies bypertrophiées (n) vues par 

transparence sur la face ventrale. c.d ."at, o. v, cirres 

dorsal et ventral ; s, soies parapodiales ; t.d, tube 

digestif. 

3 1 Antennes (a) apparues sur le bourrœlet céphalique. 

4 Formation de la première paire d'yeux antérieurs (y). 

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

a, antennes ; y.a, yeux antérieurs. 

6 Hypertrophie des yeux. 

7 Stolon détaché. Des deux pair~s d'ye~x, une seule est 

vis:l.ble (y) dorsr->..lement, l'autre étant passée en posi

tion ventrale. a, antennes ; p, palpes. 
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-Stade 0 (pour la stolonisation expérimentale uniquement). Période qui s'é

tend de la date de l'opération au stade 1. 

-Stade 1. Hypertrophie des néphridies dans la partie la plus caudale du ver. 

Apparition des spermatocytes chez les mâles, des ovocytes chez les femelles. 

-Stade 2. Extension vers l'avant de l'hypertrophie des néphridies. Chez les 

mâles les spermatocytes et spermatides envah1ssent tout le coelome des mé

tamères postérieurs. Les ovocytes, chez les femelles, ont augmenté de taille. 

- Stade 3. Sur la face antérodorsale du segment céphalique, apparatt un bour

relet tégumentaire. Néoformation de deux antennes. 

- Stade 1+. Formation des yeux (une paire antérieure et une paire postérieure) 

Allongement des antennes. 

- !tàde 5. Apparition des palpes. Accroissement du diamètre oculaire • 

. ~ Stade 6. Apparition des soies natatoires. 

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

Stade 8. Sénéscence du stolon. 

II - RAPPEL DE LA REPARTITION DES FIBRES MUSCULAIRffi DANS LE SYLLJS 

IMMATURE ET LE STOLON 

Chez le ver immature, dans le muscle dorsal, on peut distin

guer environ trois couches de fibres : une couche sous-épidermique, où les 

sections de fibres sont étroites, une moyenne, à sections beaucoup plus lar

ges, une tnterne, coelomique, à fibrES un peu plus volumineuses. (Pl. l, fig. c). 

Dans la·JliiUeoulature ventrale, on observe un nombre plus important de strates, 

mais la plus externe comprend toujours des sections de fibres extrêmement 

fines (Pl. 1, fig. d). 
En outre, les sections de fibres les plus externes n'ont pas tou

jours une structure comparable à celle des autres fibres. Au lieu de présen

ter une alternance nette entre bandes A et I, el1es montrent des myofilaments 

disposés assez irrégulièrement (Pl. 37, fig. a). On pourrait penser que la· 

couche externe représente la juxtaposition des extrémités effilées des ftbres 

musculaires, comme DEFRETIN (1949) l'a envisagé pour les Méréidiens, chez 

lesquels on distingue aussi une couche de fines sections. Cependant, l'obser

vation de noyaux appartenant à ces sections (Pl. 38, figs a et b ; Pl. 40, 

fig. b) prouve qu'il s'agit non d'ext~émités de fibr~s mais de cellules mus

culaires de faible largeur. Il est possible qu'elles correspondent à de jeu

nes éléments destinés à remplacer les cellules plus vieilles des couches pro

fondes. 
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Chez le stolon, comme nous l'avons vu dans le chapitre précédent, 

les fibres de type stolonial ne se retrouvent pas dans toutes les zones où 

il existait des f:!.bres de type souche. 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 l'axe des anciens faisceaux 

(~ig. 23). Dans les autres régions, les fibres restent du type souche. 

III - LES DIFFERENTS STADES EVOLUT1FS 

- Stade O. 

Vers la fin de ce stade, l'étude des préparations histologi

ques révèle parfois l'éxistence, dans chaque segment, de deux petites masses 

cellulaires latéro-ventrales, à l'origine des éléments germinaux, qui entou

rent chacune un vaisseau génital (MALAQUIN, 1893). 
En ce qui concerne la musculature, aucune modification n'est déce

lable, par rapport à celle de l'individu asexué. 

- Stade 1. Hypertrophje des néphridies et apparitlon des pro

duits génitaux. 

Des coupes transversales histologiques dans des Syllis de ce 

stade ne révèlent pas de modifications (Pl. 37, fig. a). · · 
1,' . 

En microscopie électronique cependant, il est pàsstble de déceler 
' 

certains changements. 

Les premières manifestations d'une transformation se situent au 

sein de deux bandes latérodorsales de l'arceau musculaire dorsal, et dans le 

ventre des deux faisceaux ventraux, zones où l'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 premières modifications consistent en l'apparition d'un nombre 

plus important dé 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 cinq 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 glycogène, 

de 120 à 150 A de diamètre (Pl. 38, fig. b). 



" 
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Flgure .i23 .Schémas de s e cU.ons trans ve r sal es montrant l 1 empl a cement 

des flbres l ongitudjnal es chez ~ amlc E~:, !lU cour s de l a 

stol onlsatl on . 

l Mus culat ure _l 9ngHud inal e dor sale ( md) et ventrale (mv) 

·; de Syllis i .nmat ur e . t.d , t ube d igest:Lf ;; c . n , ,chaîne 

.nerveuse ; v . d , vaisseau dor sa.l ; v . v ~ vaisseau ven t r a l . 

2 : Empla cemen t des fibres en trans f ormat :i.on (en .pointillé ) 

if . dans l es ,zones évolut ives (z . e) l () r .s de l a stol on isati on . 

g ,. gamèt e . . 
l . 

3 Stolon . Les flb r es stoloni a l es sont si t uées dr-ms l es 

zor1:es point il l fes . Il subs i s t e t ouj ours, maj_s en nombre 

. r éduit, des fib r es du t ype S?l!che , ( ;wnes h achurées ) . On 

r emarque l a r éduct:i.on du tube d ige?t:i.f dont les ce l lule s 

dégénè r ent, et l' é l ar gissement as sez important du c oe l ome 

r empli de gamète~; (g ) • 
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Enfin, comme autres manifestations d'une évolution musculaire stolo·

niale, il faut mentionner l'augmentation de volume du nucléole des noyaux des 

fibres en transformation (Pl. 39, fig. b) et l' apparitj.on de volumineuses 

inclusions, de nature vraisemblablement lipidique, dans le sarcoplasme péri

nucléaire (Pl. 39, fig. b) ou dans l'axe de certaines fibres. 

Quant au matériel contractile des cellules en évolution, il ne 

semble pas modifié. 

Le2 premiers signes de la transformation musculaire sont donc carac

térisés par la multiplication des mitochondries, l'apparition des particules 

(3 de glycogène et d'inclusions de nature lipidique, et 1 1 augmentation de vo

lume du nucléole à l'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 

(Pl. 38, figs a et b). 

- Stade 2. Croissance des gonades ~ 

- Stade 3. Formntion du bourrelet céphalique et nes antennes. 

En microscopie optique, on nistingue, dans la couche externe 

des faisceaux musculaires ventraux et dorsaux, quelques cellules dont l'axe 

est granuleuX et généralement plus sombre après coloration au bleu de tolui

dine sur coupes semi-fines (Pl. 31~, figs d et e). 

Au sein de la couche externe on assiste en effet, d'une part à 

l'apparition d'un plus grand noMbre de cellules en début de tr~sformation, 

d'autre part à l'accentuation des phénomènes de multiplication mitochondriale 

à l'intérieur de certaines fibres. 

Quelques fibres de la couche externe présentent, en microscopie 

électronique, un bord interne envahi par de nombreuses mitochondries (Pl. 40, 
' 

fig. a). On remarque'que la partie contractile de deux fibres à nombreuses 

mitochondries ne montre pas une alternance nette entre bandes A et I (Pl. 40, 

fig. a). MeJ.s, cette carBctéristique 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, mais aussi dans le sarcoplasme périnucléaire (Pl. 38, fig. a). 

Cependant, certaines fibres ont une ou deux mitochondries dans l'axe même du 

matériel contractile (Pl. 40, fig. b ; Pl. 41, fig. b). 

Dans certains cas, on observe un long pédoncule entre le sarcoplas

me à mitochondries et la portion contractile peu développée, située dans 

l'assise externe (Pl. 41, fig. a). Nous pensons qu'il s'agit du sarcoplasme 

périnucléaire (le noyau n'étant pas intéressé par le plan d8 coupe) d'une 



- 64 -

cellule pédonculée, comme celles que nous avions décrites précédemment chez 

les Syll~ immntures. Nous en avions conclu que ces cellules étaient très 

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 même que sa position (au sein del:~, couche externe) plaident en faveur 

de sa relative jeunesse. 

Parmi les mitochondries, on relève toujours la présence de nombreu~·· 

ses p~ticules p de glycogène (Pl. 40, figs a et b). Afin de confirmer la na

ture glycogènique 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 j3 dans le sarcoplasme du bord interne, mitochondrial 

(Pl. 42, figs a et b) mais encore distinguer des plages de particules (3 ré

parties sur le pourtour et sous le sarcolemme de fibres apparemment normales 

(Pl. 42, fig. a). Enfin, le plus souvent dans le sarcoplasme périnucl~aire, 

les granulations de glycogène apparaissent étroitement mêlées aux ribosomes 

(Pl. 42, 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 l'axe ou sous le sarcolemme des fibres, on ne décèle 

que des particules {3 de glycogène à des stades très précoces. Il nous semble 

intéressant de noter que les particules j3 de glycogène, de 120 à 150 A, mises 

en évidence par la technique de SELIGMAN-THIERY, apparaissent formées par un 

certain nombre de sous-unités de 30 A de diamètre, relativement denses, au 

sein d'une trame beaucoup plus pâle (Pl. lt2, figs b et c). 

Les noyaux des fibres en évolution contiennent le plus souvent un 
\ 

volumineux nucléole (Pl. 37, figs b et c ; Pl. 43, 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 à nucléole 

volumineux (Pl. 37, figs b etc), noyaux appartenant vraisemblablemEnt à des 

fibres en évolution. En microscopie électronique, il est aussi fréquent de 

distinguer, sur coupes longitudinales, des rangées de noyaux appartenant à 

des cellules musculaires distinctes (Pl. 43, fig. a) ou, sur coupes transver

sales, deux fibres vcisines dont les noyaux sont situés dans le même plan 

(Pl. 43, fig. b). Il est à souligner que nous n'avons jamais fait d'observa

tions similaires dans la musculature de Syllis immatures, Il est donc permis 

<B·penser que des mitoses aient pu se realiser. 
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Il ccnvient 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 l'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. arnica, aussi 

n'avons-nous plus tenu compte de ces résultats antérieurs. 

En conclusion, cette étape évolutjve se caractérise par une accen

tuation des phénomènes observés dans la précédente. Si la plupart des cellu

les en cours d'évolution sont encore situées dans l'assise externe, certaines 

peuvent m8anmoins se rencontrer dans la couche moyenne (Pl. 40, fig. a). 

- Stade 4. Formation des yeux. 

Le nombre de mitochondries s'accrott dans des proportions 

très importantes. En outre la quant1té des fibres en transformation s'élève 

considérablement. 

Des coupes histologiques transversales permettent de montrer, dans 

Be zones évolutives dorsales ou ventrales, un nombre accru de cellules trans

formées, à médulla sombre et à cortex mince et moins coloré (Pl. 37, figs f 

et g). Ces cellules ne sont plus ltmitées à 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 1nterne, mais encore dans la zone centrale. (Pl. 44). 

Les mitochondries ont toujours le m~~·ll diamètre moyen qut, dans le muscle nor

mal. Cependant elles sont vraisemblablement plus longœs et plus ou moins ra

mifiées, si l'on en juge par les nombreuses sections tangentielles sur cou

pes transversales (Pl. 44). 
En coupe transversale, de nombreuses fibres ont une très grande 

largeur au niveau de leur sarcoplamme périnucléaire (Pl. 41). Le nombre de 

sections de mitochondries est très élevé et les myofilaments ne sont visibles 

que dans une portion relativement faible située dans la couche externe. Il 

est très vraisemblable que ces fibres, à zone contractile peu développée, 

proviennent de cellules semblables à celles décrites dans la figure a de la 

planche 38, do~t l'étroit pédoncule aurait été progressivement envahi par 

les mitochondries. 

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

quer la présence de mitochondries centrales entourées de tous c6tés par les 
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myofibrilles (Pl. 44) ? Les mitochondries axiales p~oviendraient de la région 

de prolifération primitive, située dans le sarcoplaame du bord coelomique 

interne de la fibre (Pl. 45, fig. a). A partir de cette zone, le chondriome 

pénètrerait à l'intérieur du matériel fibrillaire (Pl. 45, fig. b). L'enva

hissement se ferait principalement dans l'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 disparHion des filaments les plus proches des faces 

internes se réaliscbtAu départ, la pénétration rr.itochondriale dans l'axe de 

la fibre se ferait d'une manière assez irrégulière, comme en témoignent les 

figures b de la planche 45 et a de la planche 46, où l'on voit des mitochon

dries non seulement dans l'axe, mais encore à la périphérie des fibres. Tou

tefois, il assez étonnant de constater que les myofibrilles ne semblent pas 

désorganisées. Ensuite, les mitochondries se concentrent dans.l'axe de la fi

bre, entre les deux couches de fibrilles qui s'écartent l'une de l'autre 

(Pl. 46, fig. a). Les myofilaments myosiniques de ces fibres ont un diamètre 

compris entre 300 et 350 A et sont donc du type souche (Pl. 45, fig• b et 

Pl. 46, fig. a). 

Le glycogène continue à s'accumuler dans les espaces intermitochon

driaux (Pl. 44). 

Au cours de ce stade, on assiste donc à l'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 

l'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 très semblable à ce que l'on trouve 

dans le stolon. Un grand nombre de fibres transformées et quelques rares fi

bres du type souche co~stituent les régions évolutives. Les cellules trans

formées présentent une médulla à mitochondries, un cortex contractile, dont 

les myofilaments épais ont un diamètre plus faible que ceux des fibres du 

type souche (Pl. 46, figs b et c ; Pl. 47, figs a et b). Ce diamètre oscille 

entre 220 et 250 ~ pour les sections les plus larges, au milieu des bandes A. 
. 0 

Une largeur de 200 à 250 A avait été calculée pour les myofilaments primaires 

des muscles du stolon (chapitreii). 
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Parfois, mais très rarement, nous avons rencontré des fibres dont 

1' axe était occupé par des,~mi tochondries, mais dont la périphérie présentait 

des filaments épais non organisés, ne permettant pas de distinguer les bandes 

A et I (Pl. 47, fig. a). Dans ce cas là, le reticulum sarcoplasmique et les 

éléments Z apparaissent moins développés. Ces cellules musculaires montrent 

sans doute un remaniement à l'intérieur de leur matériel contractile. Leurs 

filaments épais ont un diamètre semblable à celui des cellules stoloniales, 

puisqu'il s'élève à 220-250 A. D'autres cellules, restées normales, ont des 

filaments myosiniques de 300-320 A de diamètre (Pl. 47, fig. a). 

De nombreuses particules (3 de glycogène entourent les mitochondries 

(Pl. 47, figs a et b). 

Dans la région périnucléaire, la densité mitochondriale est encore 

plus élevée que pré6édemment. On y rencontre aussi des dictyosomes (Pl. 48). 

Le noyau renferme un gros nucléole (Pl. 48). 

En résumé, on peut affi1~er que l'essentiel des transformations est 

réalisé à ce stade, caractérisé surtout par la présence des filaments ~pais 

d'un diamètre inférieur à celui des filaments de la fibre du type souche. 

- Stade 6. Apparition des soies natatoires. 

La mise en place des fibres stoloniales est pratiquement 

terminée. Les aspects sont comparables à ceux décrits dans le stolon détaché 

(chapitre rr) 0 

Les iones évolutives, en microso6pie photonique, apparaissent donc 

uniquement formées par des cellules stoloniales (Pl. 37, figs h et i). 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, simHaires à 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 glycogène (Pl. 49, figs b et c). Des inclu

sionS de m3me aspect peuvent aussi (W trouver dans des fibres du type souche, 

au début de la stoloniiatinn (Pl. 1~9, fig. a) • 

Le glycogène, toujours sous fvrme de particules (3 de 120 à 150 A 
de diamètre, est abondant dans les espaces intermitochondriaux de l'axe des 

fibres stoloniales (Pl. 50, fig. a). Les particules (3 sont extrêmement rares 

parmi les filaments, ma~s s'aocumulent en certains points, sous le sarcolemme 

(Pl. 50, fig. a). Dans les régions périnucléaires, l'accumulation est impor-

. tante et contraste nettement avec celle des fibres du type souche (Pl. 50, 
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fig. b). Néanmoins, il est à remarquer que l'on rencontre 'une certaine quan

tité de particules ~ dans des fibres du type souche de stolon, alors que l'on 

n'en observe pas dans les fibres d'un Syllis imrr.ature. Tout se po.sse comme 

si la légère accumulation de gl;ycogène, dans les fibres restées "atoques", 

résultait d'un début d'évolution ou peut-être aussi d'une modification du 

métabolisme imposée par les conditions hormonales. A fort grossissement, les 

particules /3 se montrent constituées d 1un certain nombre de sous-unités de 

30 ~ environ, après utilisation de la technique de SELIGMAN-THIERY (Pl. 50, 

fig. c). 

- Stade 8. Stolon dégénérescent 

L'aspect des fibres a été décrit dans le premier chapitre. 

Nous n'envisagerons qua le glycogène dont nous avons essayé de suivre l'évo

lution, en utilisant la technique de SELIGMAN-THIERY. Selon les fibres, le 

glycogène est en plus ou moins grande quantité. Des cellules renferment en

mre bea~coup de glycogène (Pl. 51, fig. a). Les particules (3, constituées 

de nombreuses sous-unités,sont très denses et sont comparables à celles des 

stades précédents (Pl. 51, fig. b). D'autres fibres ne contiennent plus beau

coup de glycogène (Pl. 51, fig. c). Les particules /)sont constituées de 

sous-unités moins·nombreuses, qui laissent appara!tre 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'évolution. D'autres particules 

ne correspondent plus qu'à la trame non colorée et ressemblent à des riboso

mes (Pl. 5o, fig, d). Il est ~ossible que ce~ divers aspects représentent la 

dégradation des particules de glycogène. 

IV - INCORPORATION DE LEUCINE TRITIEE 

Nous avons réalisé une série d'injections de leucine tritiée 

chez des s. arnica en stolonisation, afin de savdr si les résultats corrobo

rent ceux obtenus en microscopie électronique, c'est-à-dire si les premières 

manifestations de l'évolution musculaire se déroulent dans la couche externe 

sous-épidcrrnique. 

Nous avons utilisé des s. arnica opérés depuis 10 jours environ, à 

la fin du stade 0, et des vers aux stades 1, 2, 3 et 4. L'injection, de 4 à 

5~~ (voir le chapitre matériel et méthodes) a été faite dans la cavité coe

lomique d'une dizaine de métamères, à l'aide d'une microseringue Hamilton. 

La fixation a été faite 2 à 3 jours après l'injection. 
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Les coupes transversales de Syllis des•stades 1 et 2 révèlent 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). EnsuHe, pour les stades 3 et 4, le marquage s'étend aux couches 

les plus internes, à la fois dans les muscles ventraux et dorsaux (Pl. 52, 

figs c et d). 

V - INJECTION DE "THOROTRAST" 

Nous venons de décrire les faits essentiels de l'évolution 

musculaire au cours de la stolonisation de S. arnica. Nous avons vu en par

ticulier que tous les stades évolutifs se déroulaient au sein même des fi

bres musculaires. Cependant, il est permis de se demander si les cellules 

de l'épithélium coelomique, qui recouvrent la musculature longitudinale, 

peuventjouer un rôle 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 être l'injection de "thorotrast" dans la 

cavité coelomique des Syllis (matériel et méthodes). BOILLY, dens une étude 

sur la régénération de S. arnica (1969), a en effet montré que les œllules 

péritonéales incorporaient 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 sont plus capables de participer 

à la régénération. La différenciation, la croissance et la métamérisation du 

régénérat sDnt alors inhibées. 

Les Syllis, que nous avons utilisés, avaient été pour la plupart 

opérés depuis 10 jo~rs environ (début du stade 1). Les fixations ont été 

échelonnées dans le temps. Nous avons fait l'injection du "thorotrast" pur 

dans une dizaine de segments postérieu~ destinés à subir une transformation 

(voir le chapitre matériel et méthodes). Dans le cas où l'injection a été 

bien réussie, nous avons constaté un liocage de l'évolution germinale et des 

néphridies. Les segments ayant subi l'injection apparaissent de type immature, 

alors que les métamères antérieurs et postérieurs à la région injectée s'é

largissent, se remplissent de produits sénitaux, présentent des néphridies 

hypertrophiées (Pl. 53, fig. a). Des sections de segments soumis à l'action 

du 'thorotrast" montrent·à l'intérieur de la cavité coelomiquE; des groupes de 

cellules, remplies de particules de thorium. Ces cellules correspondent aux 
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éléments germinaux en dégénérescence. Elles contiennent une -·"ou deux vacuoles 

volumineuses, pleines de particules èe thorium, et de nombreuses vacuoles, 

plus petites (Pl. 53, fig. b). Ces dernières 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, près des vacuoles à thorium (Pl. 54, fig. a). Les cellules germi

nales en d:i.visbn absorbent donc des quantités importantes de 11 thorotrast" et 

sont bloquées dans ~eur évolution. 

Au niveau de l 1épithélium coelomique, l 1 aspect des cellules est 

tout à fait comparable. Le cytopl~sme est rempli de vacuoles contenant du 

thorium, dont certaines sont très volumineuses (Pl. 54, fig. b). On observe 

dans le cytoplasme des inclusions particulières, de nombreuses petites vési

cules, des figures d 1 aspect myélinique. Le métabolisme de ces cellules est 

complètement perturbé. Par contre, les cellules musculaires du type souche 

n 1 encont:ic nnent pax (Pl._ 54, fig. b). Il n 1 est pas surprenant de rencontrer 

de tels amas èe thorium à 1 1 intérieur des cellules somatopleurales, car elles 

ont un rôle phagocytaire importBnt, notamment vis à vis des sarcolytes, comme 

nous le verrons ultérieurement. D&~s les zones évolutives, la grande majorité 

des fibres en transformation ne renfermatpas de thorium. Seules quelques rares 

cellules musculaires contennent 1tne ou deux petites vacuoles à thorium (Pl. 

55, figs a et b). Par ailleurs, dans tous les cas, le 11thorotrast 11 n 1 a pas 

empêché la poursuite de l 1 évolution musculaire, à l 1 inverse des cellules 

germinales. 

\ 
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DISCUSSION 

Nous avons indiqué dans l'introduction que deux hypothèses s'of

fraient à 1 'esprit pour expliquet' le passage d 1 une musculature de type sou

che à une musculature stoloniale. A la lumière de nos observations, nous en

visagerons l'une et l'autre de ces hypothèses. 

A - HYP~E DE LA FORMATION pE NOVO DES FIBRES STOLONIALES 

D'après 1' ensemble des résultats exposés, peu d 1 argument:~ plaident 

en faveur de cette hypothèse. En effet, il faudrait concevoir la présence 

dans la musculature d 1 éléments souch~ indifférenciés 1 correspondant à des 

myobla'stes, capables, lor~ de la maturat;~on génitale, d'évoluer directement 

en fibres stoloniales typiques. Or, dans tous les vers immatures ~bservés, 

nous n'avon~ jamal~ renc~ntré de tels éléments. indifférenciés. L'ensemble de 

la musculature n'est c'onstitué que par des fibres musculaires. 

On pourrait toutefois envisager la formation des myoblastes seule-
.. ' 

ment au début de la stolonisation. Ceux-ci se formeraient, soit en certains 

points de la musculature et constitueraient des foyers de prolifération de 
'. 

cellules stoloniales, soit dans des régions non musculaires à partir des~uel-

les ils migreraient et envahiraient les muscles primitifs. Mais, nous n'av~ns 

jamais trouvé de myoblastes p·armi les fibres de Sylli3 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, à l'inverse des Néréidiens. 

On observe seulement, dans le coelome de s. arnica en 'début d'évolution, deux 

massifs cellulaires du c6té ventral, à l'~rigine des cellules sexuelles. 

On pourrait également penser à un r6le possible des cellules méso

dermiques pariétopleurales, qui tapissent le bord interne des muscles longi

tudinaux. Ces cellule~ décrites par BOILLY (1968), envoient de nombreuses et 

longues ramifications qui s'insinv~nt entre les fibres musculaires jusqu'à 

la membrane basale. Cesmmifications na peuvent être confondues avec le pé

doncule décrit dans cert-.:.nes fibres, car leur cytoplasme appara!t 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 celui de la fibre musculaire pédonculée, car il 

contient de nombreuses· inclusions diverses, de nature vacuolaire au lysoso

mique. Au début des processus de stolonisation, il faudrait égalemont admettre 



,, 

.·1 

' . 

...... : 

·.Figure 24.- Différent~s p:1ases ·schématisées. d~ l' évoluti~n d 1 une fibre 

muscuTa~re de. type,souche en f~bre stoloniale. 

' ,; ; 1) ..,,..,_, 

1 : Fibre de type souche typique. m. mitochondrie. 

2 : Fibre ~u début de son évolution. Multiplication d~s mi-
. . . . \ 

tochondries et apparit~on de glycogène dans le sarco-

plasme de son bord coelomique. 

3 : Prolifération mitochondriale vers le centre de la fibre. 

Le matériel contractile est encore du type primitif. 

g, glycogène. . . 
4 Fibre du stolon. Les mitochondries et le glycogène occu-

pent l'axe, tandis que les myof'ilaments s~nt situé~ à . . . 
la périphérie. Les myofilaments primaires ont un diamè-

·tre de 2oo à 250 ~. inférte~r de près de 1oo A à celui 

des filaments appartenru1t aux fibres de type souche. 

5 s Fibre du stolon sénescent~ Les mitochondries subissent 
...... 

un gonflement important • 
. ~ ,•, 

: ~ ''j . 

,.·· 

. .. ,·. 

... 

· •. "! 



1 2 

9 

\ 

3 4 



- 72 -

une certaine prolifération des éléments de la somatopleure au niveau des 

zones.~.évolutives. Or, il n'en est rien car parfois on trouve des cellules 

rnéàodermiques en plus grand nombre dans des régions non évolutives, comme l 

les extrémités latérales de l'arceau dorsal par exemple. 

Enfin, s'il subsisttit encore un doute quant au rôle possible des 

cellules de l'épithélium coelomique dans l'évolution musculaire, l'utilisa

tion du "thorotrast" l'a totalement levé. Nous avons vu que les cellules 

somatopleurales, dont le rôle phagocytaire est très probable, ingèrent de 

grasses quantités de thorium et sont ainsi marquées. Par contre, aucune fi

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 à thorium mon-:n:mt néanmoins que des cellules 

en dédifférenciation sont peut-être capables d'absorber cette substance, à 

l'inverse des fibres du type souche. De plus, puisque la di~ision de certai

nes cellules musculaires n'est peut-être pas à exclure, il est possible que 

l'incorporation de "thorotrast" se fasse dans des cellules en mitose, comme 

dans le cas des éléments germinaux. Néanmoins, la très grande quantité de 

fibres non marquées infirme leur genèse à partir de cellules de l'épithélium 

somatopleural. 

L'intervention des cellules mésodermiques, pariétopleurales, dans 

la formation des fibres stoloniales ne semble donc pas envisageable. 

B - !!IT_~E DE LA FORMATION D~ FIBRES STOLONIALES A PARTIR DE FIBRES 

ANCIENNES, DU TYPE SOUCHE. 

I ·- mEF RAPPEL DES PRINCIPALES OBSERVATIONS 

CELLULES STOLONIALES 

ORIGINE DES 

Depuis les premières manifestations de la transformation rnus

culaire,jusqu'à l'apparition des fibres typiques du stolon, on peut distin

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

1 - Des cellules présentent des mitochondries en quantité su

périeure à la normale, dans le sarcoplasme de leur bord coelomique (fig. 24, 

2). Leur nucléole est plus volumineux qua dans les cellules muscu1aires 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 or.t U1 diamètre de 300-350 A. 

3 - Des cellules contiennent de nombreuses mitochondries axia

les, des filaments épais de 200-250 ~de diamètre (Fig •. 24, 4). 

à 
On observe donc, à un moment donné, des fibres caractéristi\ues 

mixtes, c'est-à-dire ayant des filaments myosiniques de 300-350 ~ (type sou

che), mais possédant des mitochondries axiales (type stolonial). 

Nous pru vons affirmer que ces d1vers stades de transformation mus

culaire ne condui8ent pas à une dégénérescence, Nous verrons que les proces

sus aboutissant à une dégénérescence sont tout. à fait différents. 

Par ailleurs, nous avons vu que les premières 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 l'évolution, à la base des fais

ceaux musculair~longitudinaux. Ensuite l'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 à partir des fibres du type sou

che semble donc bien établie par ces observations. 

II - LES MODALITES DE LA TRANSFORMATION 

Nous envisagerons successivement les mitochondries, le glyco

gène, les myofilaments, enfin le noyau et le problème des mitoses. 

1 -,Les mitochondries 

Elles s'accroissent dans ~e telles proportions qu'elles 

constituent la caractéristique principale de la fibre stoloniale. En micros

copie photonique, leur présence rend l'axe de la fibre finement granuleux, 

et cette observation avait été faite depuis longtemps chez les Néréidiens. 

(CLAPAREDE, 1870) et les Syllidiens (MALAQUIN, 1893). 

Notre travail essentiellement morphologique ne peut évidemment ré

soudre le problème très complexe de l'origine des mitochondries. Cependant 

quelques rema~ques intéressantes peuvent être faites. Les mitochondries ap

paraissent en plus grand nombre dans le sarcoplasme, à la fois dans la zone 

périnucléaire et au niveau du bord coelomique de la fibre, jusqu'à ses extré-
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mités. Le reticulum sarcoplasmique des bandes L ou le reticulum endoplasmique 

visible seulement dans le sarcoplamme périnucléaire, ne jouent vraisemblable

mentuflli:'e di.rect dans leur formation. D'autre part, les mitochondries se mul

tiplient dans des zones où elles existaient précédemment : région périnuclé

aire, bord coelomique de la fibre. L'axe de.la cellule musculaire, sans mito

chondries à l'origine, est envahi secondairement par le chondriome provenant 

des régions périnucléaire et du bord coelomique. Ces observations semblent 

donc suggérer une prolifération des mitoohondries à partir de quelques unes 

d'entre elles. 

L'hypothèse de la division de ces orgenites est celle qui est ac

tuellement la mieux 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 "ciment" protéinique qui jouerait un rôle 

dans la formation de mitochondries nouvelles (ANDRE, 1962 ; CLEROT, 1968). 

2 - Le glycogène 

Nous avons vu que le glycogène caractérisait également, 

par son abondance, la fibre stoloniale de S. arnica, ainsi que la fibre épi

toque de Nereis irrorata (DEFRETIN et WISSOCQ, 1969). Le glycogène, sous 

forme f3• appara!t dès le début de la transformation et s'accumule au cours 

des stades suivants. 

On peut affirmer dès maintenant, et nous y reviendrons dans le 

prochain paragraphe, que la fibre en évolution de S. arnica se dédifférencie, 

acquiert des propriétés embryonnaires et se redifférencie 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 1 embryons de rat (BERGMAN, 1962 ; HEUSON

STIENNON et DROCHMANS, 1967) présentaient une accumulation de glycogène au 

cours de leur différenciation, principalement à une époque relativement tar

dive du développement, au moment d'une myofibrillogenèse active. Il est frap

pant de constater des faits du même ordre dans les fibres de s. arnica. La for

mation du glycogène dans des fibres musculaires embryonnaires est donc liée 

à leur différenciation. Par contre, dans la majorité des cellules musculaires 

d'animaux adultes, le glycogène 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 abondance que dans de rares cas, par exemple certains 
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muscles cardiaques, qui sont très riches en mitochondries, comme les fibres 

stoloniales de S. arnica (REVEL et col., 196o ; SOMMER et JCHNSON, 1969 ; 
FAWCETT et Mc NUTT, 1969). Il y a d'ailleurs assez souvent une corrélation 

entre la richesse en mitochondries et l'abondance en glycogène dans les fi

bres musculaires à 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 glyccgène lors de la dédifférenciation des fibres 

anciennes, que HAY (1959), dans une étude similaire sur la régénération de mus

cle d'Ambystoma, n'avait pas signalée. Il faut toutefois souligner qu'à cette 

époque, il était dtfficile de mettre en évidence le glycogène. LENTZ, pour 

~stinguer les granules de glycogène des ribosomes se base sur leur différence 

de diamètre. 

Chez S. arnica, le glycogène j3 est de dimension simlaire aux ribo

somes, aussi était-il indispensable d'employer une technique spécifique de 

mise en évidence du glycogène. Cette technique (THIERY, 1967) nous a permis 

de constater l'étroite association des ribosomes avec les particules /5 de 

glycogène, tout au moins dans la zone périnucléaire et au début de l'évolu

tion. Il n'est donc pas interdit de penser que les ribosomes puissent jouer 

un r8le dru1s l'élaboration du glycogène, hypothèse qui a été soutenue par 

STADHOUDERS (1965) à la suite d'un travail sur la synthèse de glycogène dans 

les cellules de foie de rat avant la naissance. HEUSON-STIENNON et DROCHMANS 

(1967), sans exclure la participation du reticulum endoplasmique dans cette 

synthèse, pensent que les ribosomes élaboreraient les enzymes intervenant 

dans le métabolisme de ce polysaccharide, à la condition toutefois qu'il y 

ait quelques particules préexistantes, initiatrices. Récemment, VRENSEN et 
\ 

KUYPER (1969) ont étudié le dép8t de glycogène dans le foie de rats soumis 

au jeûne avant une administration de glucose et sont arrivés à la conclusion 

que les ribosomes interviennent directement dans l'élaboration du glycogène. 

D'autre part, chez s. arnica, le glycogène est formé dans des régions 

où le reticulum endoplasmique est le plus souvent absent. Ce composant cellu

laire est très peu développé dans les fibres musculaires de s. arnica et ne 

doit pas @tre confondu avec le reticulum sarcoplasmique (R.S.) des bandes I, 

dont le r8le est de stocker le calctum nécessaire aux contractions. D'ailleurs, 
1 

le glycogène n'est p~s synthétisé au voisinage du R.S. Ces observations ne 

peuvent donc faire penser à un r8le possible du reticulum endoplasmique, tout 
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au moins chez S. arnica, comme de nombreux auteurs l'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 form:J.tions analogues aux "corps glycogèniques" 

constitués de membranes enroulées du reticulum endoplasmique llsse hypertro

phié, associées étroitement à des particules de tlycogène, et décrites dans 

des myotubes d 1 embryons (H.EUSON·-STIENNON et DROCill'!ANS, 1967) ou des fibres 

musculaires (FLACKS, 1968 ; GARANT, 1968). 
Enfin, nous avons montré, par la technique de SELIGMAN-THIERY, que 

les particules de glycogène présentaient des sous-unités de 30 ~ en7~ron de 

diamètre. Elles semblent au départ assez peu nombreuses et laissent entrevoir 

une sorte de particule sous-j~cente, très pâle, non colorée (Pl. 42, figs b 

et c). Il est possible qu'il s'agisse d'une trame protéique constit~t!vQ ~e 

chaque particule (3 (VAN GANSEN, communication personnelle). Dans des stades 

plus évolués, les particules deviennent plus denses et la trame est plus dif

ficile à voir. Dans le stolon sénescent, certaines fibres à mitochondries vo

lumineuses, renferment des particules j3 tout à fait semblables à celles ob

servées dans les permiers stades évolutifs et, en plus, des particules ré

duites à la trame elle-même (Pl. :1, figs cet d). Ces fibres ont consommé 

une grande partie de leur glycogène car il est très peu abondant. Mais s'agit

il d'une véritable dégradation ou d'un artefact de coloration? La deuxième 

hypothèse ser,Jble peu vraisemblable puisque d'autres fibres du même ver (Pl. 51, 

figs a et b) renferment des particules très denses, à trame invisible. 

Dans ce cas, on peut donc penser que la dégradation des pal~icules 

~ de glycogène se ferait par élimination progressive des sous-unités suivant 

un processus inverse de celui de la synthèse. Cependant, cette hypothèse dé-
' 1 é coule seulement de constatations purement morphologiques et ne peut s av rer 

intéressante qu'à la lumière d'autres études entreprises sur le problème de 

la synthèse et de la dégradation du glycogène. 

3 - Les myofilaments 
... 

Les myafilaments de la fibre stoloniale sont 

répartis uniquement à la périphérie, laissant la portion axiale occupée par 

les mitochondries. Nous avons vu (chapitre In que les filaments myosiniques 

avaient un diamètre nettement inférieur à celui des filaments de la fibre du 

type souche. Deux hypothèses peuvent être 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 diamètre, due pe~t-être à la 

réduction du nombre de leurs molécules de tropomyosine axiale, comme nous l'a

vons déjà suggéré (première partie). 

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

Il est difficile d'opter pour l'une ou l'autre de ces hypothèses. 

Cependant, 11 semble qu'il y ait plus d'arguments favorables à la première 

hypothèse. 

S'il s'agit de filaments néoformés, il faudrait supposer que les 

anciens aient disparu, et il serait donc logique de rencontrer des stades de 

dégénérescence filamentaire, de désorganisation des myofibrilles. Or, nous 

n'avons pas trouvé d'images pouvant correspondre à une dégradation des fila

ments, sauf dans le cas d'une véritable dégénérescence cellu~re. 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 sto1oniale s'élève 

en effet à 0,5 ~ alors qu'elle est d'environ 1,5 ~ dans une fibre du type 

sanche. Il faut donc ~dmettre qu'il y a eu disparition des filaments axiaux 

sur une épaisseur de 1 J.L c'est--à-dire des deux tiers environ. Lors de 1 'en

vahissement mitochondria1, nous n'avons ,jamais observé de dégénérescence au 

niveau du matériel fibrillaire axial, comme si celui-ci disparaissait sans 

laisser de traces. 

D'autre part, nous n 1 avons jamais détecté de stade de myofibril1o

genèse à la périphérie des fibres longitudinales en évolution de S. arnica ou 

N. irrorata. Beaucoup d'auteurs se sont penchés sur le problème de la myofi

brillogenèse du muscle strié transversalement ou du muscle cardiaque de Ver

tébrés, à 1' aide de la microscopj_e électronique (FERRIS, 1959 ; LINDNER, 1960 

WAINRACH et SOTELO', 1961 BERGMAN, 19152 ; AILBROOK, 1962 ; WEISSENFELS, 1962 ; 

HAY, 1963 ; FIRKET, 1963 ; SHAFIQ, 1963 ; FRICE et c~l., 1964 ; ALLEN et PEPE, 

1965 ; DESSOUKY et HIBBS, 1965 ; LE DOUARIN, 1965 ; HEUSON-STIENNON, 1965 

PRZY.BYLSKI et BLUMBERG, 1966 ; FISHMAN, 1967 ; SPIRO et HAGOPIAN, 1967 ; 

MANASEK, 1969). Récemment, AUBER (1969 a, b), dans une étude très apprctfondie 

sur les fibres de nymphes d'Insectes et d'embryons de Vertébrés, a montré que 

les premières manifestations de la myofibrillogenèse correspondent à l'appa

rition de faisceaux de filaments initiaux de 50 a de diamètre. Puis, se for

ment les filaments d'actine et de myosine et les stries z. Ces premières 

ébauches des myofibrilles apparaissent dans le sarcoplasme périphérique. Nous 

n'~vons pas observé de processus semblables chez s. arnica. Cependant, des 
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résultats obtenus sur la myofibrillogenèse des fibres à double striation obli

que chez N ._irror"l.t:?., nous permettent d' .qpporter un argument, jndirect certes, 

mais iraportant en faveur de la tremière hypothèse. Il nous est donc nécessaire 

ici d'anticiper un peu sur ces résultats que nous exposerons dans la troisième 

partie. Nous avons entrepris une étude sur l'origine des muscles parapodiaux 

hétéronéréidiens (comparables aux fibres stoloniales de s. arnica) de N. irro

~ • L'obtention do:! st~des pré::wccs de la formation de ces fibres nous a per

mis de constater qu'alles résultaient d'une prolifération cellulaire à partir 

d'éléments anciens. Il s'ngit donq en parti~ d'une néoformation. Les processus 

évolutifs ne sont pas tout à fait compar~blec à ceux dc:;s fibres longitudin~.les. 

N:lœ éNOI'I9 ccrlsl:até la présence de nombreux ribosomes et polyribosomes le long des 

filaments en élaboration, comme quelques auteurs l'ont observé dans la myofi

brillogenèse de divers muscles striés transversalement (ALLEN et PEPE, 1965 

HEUSON-STIENNON, 1965 ; FIRKET, 1963). Il semble donc qu'il y ait interven

tion de ribosomes dans la genèse des filaments de fibres hétéronéréidiennes 

néoformées. On peut penser que dans los fibres en dédifférenciation de S. ami

~' le même mécanisme présiderait à la formation de nouveaux filaments. Or, 

en dépit de nombreuses investigations, nous n'avons jamais rencontré de ri

bosomes ou de microtubules près des filaments des fibres en dédifférenciation, 

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

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

Le noyau des cellules en évolution présente un nucléole 

plus volumineux que celul des fibres quiescentes. En même temps apparaissent 

de nombreux ribosomes, mêlés et plus ou moins masquée par les p~rticules 

de glycogène, dans le sarcoplasme périnucléaire principalement. L'augmentation 

de taille du nucléole, corrélative d'un accroissement de la quantité de ri-
' ' 1 bosomes, correspond à une synthèse 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 blastèmes de régénération. 

Dès les stades 1 et 2, le nombre de noyaux augmenteidans les zones 

évolrtives. Nous avons signalé des groupes de deux ou plusieurs noyaux alignés, 

appartenant à des cellules dist inctcs (Pl. 37, figs b et c ; Pl. 1~-3, fig. a). 

Cette observation n'a .jamais 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 affecteraient principalement les jeunes éléments 
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de l'assise externe. Nous avons en effet montré des groupes de deux ou trois 

cellules de l'assise externe dont les noyaux étaient situés dans le mêQe pl~\ 

de ooupe (Pl.43, fig. b). Souvent, lorsque les noyaux étaient situés dans lt 

couche la plus interne, ils appqrtenaient à des fibres de la strate externe 

et étaient reliés à celles-ci par une sortede ~édoncule (Pl. 41, fig. a). Les 

jeunes éléments muoculaires de l'assise sous-épidermiqueront déjà différenciés 

puisqu'ils renferment des myofilaments le plus souvent bien agencés en myofi

brilles. Mnis, l'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 très jeune rat, différenciées et même innervées, sont capables 

de se diviser activement, en gardant leur synapses (GRINZPAN-WINOGRAD, 1969). 
HAY (1968) insiste sur le fait que des cellules différenciées comme les chondrio

blastcs, les ccllulGs llépatiq,ues ou glanduldrea, l~s fibres musculaires lisses 
et cardiaqges sont capables de se diviser. 

Il est donc possible que des mitoses affectent les jeunes éléments 

de la couche externe des faisceaux musculaires. Ainsi, chez S. arnica, l'état 

différencié des fibres unicléées ne semble pas incompatible avec leur division, 

à la condition qu'elles soient ~eunes. La notion d'âge a peut-être plus d'im

portance que celle de différenciation pour la division des cellules musculai

res de S. ami~. 

Récemment, pour essayer de mettre en évidence des mitoses dans la 

musculqture longitudinale, nous avons injecté de la colchicine chez des S. arnica 

au stade O. Malheureusement les résultats ont été négatifs. Mais, cela n3 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 l'é~ 

~~on les plus favornbles à l'injection. Une telle étude nécessite évidem-
' 

ment un grand nombre de Syllis, que nous n'avions pas à notre disposition à 

l'époque de l'expérience. 

III - LA DEDIFFERENqATION 

De l'nnsemble des résultats obtenus, on peut admettre, en sché

matisant1 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 glycogène dans 

le sarcoplasme périnucléaire et du bord c~omique (Fig. 24~ 2). 
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2 - On assiste à 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 m~sculature, de 

cellules de type embryonnair~ sans filaments, au cytoplasme réduit. On ne 

distingue pas de cellules ayant perdu une grande partie de leuméléments par 

cytolyse (nous n'avons pas observé de cytolysomes) ou ayant subi des trans

formations de certains de leurs organnes, comme BOILLY (1968) a pu le consta

ter dans les cellules épidermiques cicatricielles de S. ~ica amputés. 

S'agit-il d'une véritable dédifférenciation? Avant d'en discuter, 

il n'est pas inutile de rappeler ici les rares cas de dédj.fférenciation mus

culaire décrits à la fois chez des Insectes, au cours de la mue et chez des 

Amphibiens, au cours de la régénération. Chez l'Hémiptère Rhod0ius prolixus, 

les muscles abdominaux, intersegmentaires, subissent des dédifférenciations et 

différencintions répétées, en relation avec le cycle de mue (W!GGLESWORTH, 

1956). Récemment, plusieurs travaux similaires, en microscopie électronique 

(AUBER-THOHAY, 1967 ; WARREN et PORTER, 1968 : TOSELLI et PEPE, 1968 a et b) 

ont montré qu'à la fin des processus involutifs, les fibres musculaires sont 

réduites à l'état de cellules fripées ; le cytoplasme et le noyau diminuent 

de volume, les myofibrilles disparaissent. Dans les muscles de membres en ré

génération de larv~s ~'Ambystoma (HAY, 1959) ou d'adultes de Triturus (HAY, 

1968 ; LENTZ, 1969), la dédifférenciation conduit à la formation de cellules 

mésenchymateuses, à ribosomes relativement nombreux, à noyau volumineux, sans . \ 

aucune trace de mat~riel myofibrillaire. 

En conséquence, selon HAY (1959. 1968), la dédifférenciation impli

que non seulement la disparition d'éléments structuraux cellulaires, mais aussi 

l'acquisition de certaines caractéristiques embryonnaires : noyau arrondi avec 

nucléole volumineux, accroissement du rapport nucléocytoplasmique, augmenta

tion des ribosomes litres, corrélntive d'une synthèse élevée de protéines. 

Pour ce même auteur, cette définition est suffisante et il n'est pas nécessaire 

de faire intervenir la notion de pluripotentialité des cellules dédifférenciées 

(BLOOM, 1937). 



- 81 -

En ce qui 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. Cepend~nt, à 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 à un stade in

différencié. Faut-il donc, en l'absence de ce stade, exclure le terme de dé

différenciation pour caractériser l'évolution de la fibre musculaire de S. 

arnica? Nous ne le pensons pas, car la cellule subit, d'une manière synchro

ne, une dédifférenciation et une redifférenciation. Les deux processus ne se 

succèdent pas, mais sont simultanés, ce qui exclut le stade d'indifférencia

tion totale. 

D'autre part, la définition de HAY est purement morphologique. Tant 

que nous n'aurons pas plus de.renseignements physiologiques et biochimiques, 

la définition sera incomplète et d'autant plus imprécise. WEISS (1939, 1949) 
a créé le terme de "modulation" pour caractériser les changements importants 

qui peuvent intervenir dans la morphologie et la structure de certaines cel

lules bien différenciées. Ainsi 1 des cellules de Schwann en culture de tissus 

peuvent prendre divers aspects (formes de fuseau, de macrophage 1 de monocyte, 

etc ••• ) qui sont réversibles suivant les conditions environnantes. Dans le 

cas des fibres musculaires de Syllidiens ou de Néréidiens 1 les transformations 

cellulaires sont déclenchées par une modification hormonale du milieu interne 

(DURQ{ON, 1952, 1959), mais il est peu probable que les cellules engagées 

dans la voie de l'évolution stoloniale puissent retourner à leur état initial. 

Actuellement, nous croyons donc pouvoir désigner par le terme de 

dédifférenciation une partie de l'évolution musculaire de s. arnica. 
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CONCLUSION 

Beaucoup d'arguments plaident en faveur de l'hypothèse de la dif

férenciatton des fibres stoloniales à partir des fibres primitives. L'évolu

tion est telle qu'il y a passRge progressif de la cellule du type souche à 

la cellule stoloniale. La disp3rition d'anciens organites est synchrone de 

la synthèse de nouvelles structures. Bien que la cellule musculaire ne par

vienne pas à un état totalement indifférencié, embryonnaire, on peut néan

moins affirmer qu'une partie des processus correspond bien à une dédifféren

ciation, car il y a dégradation de certains éléments et acquisition de carac

téristiques embryonnaires. En réalité, ce stade d'indifférenciation totale 

n'apparaît pas en raison de la simultanéité de la dédifférenciation et de la 

redifférenciation. Il n'y a pas succession des deux phénomènes, comme dans 

les cas décrits jusqu'à présent. 

Nous verrons que cette tr~sformation musculaire chez S. arnica est 

très comparable à celle qui se déroule chez N. irrorata. 

\ 
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CHAPITRE V 

LA DEGENERESCENCE 

INTRODUCI'ION 

Il est parfois difficile de faire la distinction entre des stades 

de dédHférenciation et de dégénérescence mais, chez S. arnica, la destruction 

musculaire ne peut être confond~e avec la dédifférenciation. 

Chez les S. arnica en stolonisation expérimentale ou naturelle, la 

dégénérescence musculaire se déroule suivant deux modalités différentes. Dans 

la première, il y a persistance pendant une longue période, des fibrilles et 

surtout des filaments. Corrélativement, la fibre se fragmente en tronçons 

plus ou moins fusiformes ou sarcolytes. Cette $arcolyse ne semble se produire 

que dans les fibres du type souche. La deaxième modalité consiste en une dis

parition précoce des éléments contractiles et leur remplacement par une sub

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

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

et stoloniales. 

Nous décrirons successivement ces deux processus de dégénérescence 

musculaire. 

OBSERVATIONS 

I - LA SARCOLYSE PAR DISPARITION TARDIVE DES FILAMENTS 

La dllacération des muscles de S. arnica traités à la glycérine 

permet parfois d'isoler des corps fusiformes, renfermant le plus souvent des 

fibrilles. Il n'est pae rare de trouver de tels fragments réunis en groupes 

de quatre ou cinq par un mince filament (Pl. 52, fig. b). Sans aucun doute, 

ces éléments isolée ou en chapelet proviennent de fibres musculaires en dégé

néres~ence et correspondent tout à fait aux sarcolytes décrits chez diverses 

Annélides par A. PRENANT (1929) et chez les Néréidiens en particulier, par 

DEHORNE (1922 a at b) et DEFREI'IN (191+9). 

Au microscope électronique, parmi les fibres longitudinales de 

S. arnica, le plus souve·nt au niveau de la couche la plus interne, on rencontre 

quelquefois des masses arrondies en coupe transversale (Pl. 56, figs cet d), 
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fusiformes en coupe longitudinale (Pl. 56, fig. a). Ces masses d'aspect fusi

forme correspondent très certainement aux sarcolytes isolés après glycérina

tian, 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 à ceux du reticulum sarcoplasmique (R.S.) ainsi 

que des stries denses aux électrons assimilables aux éléments Z (Pl. 56, figs 

a, b etc). Toutefois, la striation régulière en bandes A et I a disparu, et 

les filaments ont perdu ~ur orientation primitive, comme on peut le constater 

sur certaines coupes longitudinales (Pl. 56, fig. a). On peut aussi rencon

trer, par endroits, un feutrage de très fins filaments et une sorte de réseau 

irrégulier (Pl. 56, fig. a). Certains sarcolytes ne contiennent plus que de 

nombreuses sections arrondies qui pourraient correspondre à des myofilaments 

résiduels (Pl. 56, fig. c). 

Chez S. arnica, les sarcolytes sont le plus souvent englobés à l'in

térieur de cellules mésodermiques de la p~rietopleure (Pl. 56, fig. c) qui 

ont vraisemoablement un rôle phagocytaire. Nous avons vu précédemment que 

ces cellules absorbaient de fortes quantités de thorium. 

Il est à souligner dès maintenant que ces fragments musculaires ne 

contiennent que très peu de mitochondries et ne semblent donc provenir que 

des fibres du type souche. 

II - LA SARCOLYSE P~ ELIMINATION PRECOCE DU MATERIEL CONTRACTILE 

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

type souche ou stolonjal. 

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

' 'stolonisation 

Nous envisagerons d'abord les divers stades de cette dégé

nérescence, puis la répartition des fibres en involution dans la musculature 

longitudinale. 

a) ~~~-~!!!~~~~!~-~~~~~!~-~~-!~!~~~!~!~~~ (Fig. 25). 
Parmi des fibres d'apparence normale, on peut parfois 

distinguer des cellules musculaires ayant certaines particularités : diminu

tion assez nette du nombre de sectiops de filaments épais par bande A et pré

sence d'une mince lame corticale de substance finement granuleuse (Pl. 57, 

fig. a). Cette substance ne peut être confondue avec les faisceaux de fins 

filaments, rencontrés par endroits entre ~ myofibrilles et le sarcolemme, 
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et comparables à ceux des prolongements du bord externe des fibres (chapitre 

I). Il s'agit d'une substance homogène dans laquelle on ne déoèle-pas la pré

sence de filaments, ni sur coupes transversales, ni sur coupes longitudinales. 

Très rapidement, cette substance homogène apparaît au sein des ban

des A (Pl. 57, fig. b). Le nombre de filaments épais diminue. Mais, les vé

sicules sous-sarcoJemmiques, 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 contiguës (Pl. 57, fig. b), alors que 

les cellules no~nales sont intimement accolées (Pl. 57, fig. a). Ensuite, le 

nombre de filaments épais continue à décroître, et, à leur place, on rencontre 

quelques traces denses et de dimensions supérieures aux myofila~ents myosi

niques (Pl. 58, figs a et b). Leur forme est assez irrégulière, vaguement ar

rondie ou allongée. La régularité entre bandes A et I a tendance à s'estomper 

(Pl. 58, fig. a). A l'intérieur des bandes I, les éléments Z, comme les tu

bules 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 (Pl. 58, fig. b). Les évaginations en 

doigt de gant des fibres normales (chapitre I), qui ont vraisemblablement 

pour r8le de renforcer la cohésion des cellules, ont complètement disparu. 

Parfois 1 on note la présence de plusieurs sarcolemmes accclés, ressemblant 

à des figures myéliniques (rl. 58, fig. c). Celles-ci ne semblent pas être 

des artefacts de fixation, car elles ne se trouvent qu'entre des !ibres en 

dégénérescence. D'autre part, la fixation osmique seule ou la double fixation 

glutaraldéhyde-aci~e osmique, les met en évidence. 

Ensuite, les traces irrégulières dans les bandes A disparaissent, 

de même que les éléments Z. La substance homogène remplit alors la presque 

totalité de la fibre musculaire, et vue à un grossissement élevé, ne semble 

présenter qu'une sorte de feutrage de fines granulations (Pl. 59, fig. a), 

tout à fait comphrable à celui des stades précédents. 

Les fibres à substance homogène se vacuolisent ensuite et sont re

poussées vers le coelome (Pl. 59, fig. b). Nous ne pensons pas qu'elles puis

sent être phagocytées par les cellules pariétopleurales, car nous ne les 

avons jamais observées à l'intérieur de leur cytoplasme, à l'inverse des sar

colytes fusiformes. Par contre, en ouvrant le coelome de vers glycérinés, 

nous avons parfois rencontré des paquets de fibres d'aspect très particulier. 
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Celles-ci se caractérisent par une atténuation considérable de leur striation, 

c'est-à-dire des myofibrilles (Pl. 59, fig. c), ou par une absence totale de 

striation (Pl. 59, fig. d), à l'observation au contraste de phase. Comme les 

fibres, issues de la musculature longitudinale des mêmes vers, présentent une 

nette striation oblique, nous pouvons considérer que l'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 à substance grP~uleuse, décrites en microsco

pie électronique. Nous n'avons jamais observé la fragmentation de ces cellu

les en corps fusiformes comme dans le cas de la sarcolyse du premier type. 

Ces fibres continueraient donc à dégénérer sans se tronçonner en sarcolytes 

et sans subir de phagocytose par les éléments mésodermiques pariétopleuraux. 

Il est à noter que les rritochondries (Pl. 59, fig. a), comme le 

noyau, conservent encore leur forme et leur structure à un stade de dégéné

rescence avancé de la fibre. 

b) ~~-~~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 (Pl. 

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). 

Mais,on rencontre aussi des cellules musculaires dégénérescentes 

dans des régions non évolutives, telles que, par exemple, l'axe médiodorsal 

du Syllis, près du mésentère soutenant le vaisseau sanguin dorsal (Pl. 60, 

figs b et c) • '. 

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

Chez certains Syllis, à des stades avancés de la stoloni

sation, quelques fibres stoloniales présentent, à la place des myofibrilles 

corticales, une substance homogène, granuleuse (Pl. 61), comparable à celle 

des fibres normales en involution. Par ailleurs, les mitochondries semblent 

normales et sont entourées par des granulations J9 de glycogène. 

Nous avons retrouvé, chez des stcJ.ons bien formés (stade 6), mais 

encore attachés à la souche, des fibres stoloniales montrant tous les aspects 

d'involution que nous venons de décrire au sein des cellules musculaires du 
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type scuche. Puisque les phénomènes sont comparnbles, nous rappellerons très 

brièvement les étapes de cette négénérescence de la fibre stoloniale. 

Au début, le nombre ne fil~mcnts épais diminue et une substqnce gr~

nuleuse app~ratt dans les myofibrilles (Pl. 62, figs a et b). Cette substance 

envahJ.t alors toutes les bandes A. Il ne subsiste plus que des vestiges de 

bandes I et de tubules du R.S. (Pl, 62, flg. b). On peut aussi rencontrer à 

ce stade quelques traces sombres, plus ou moins arrondies, A fort grossisse

ment, la substance homogène a le même aspect que celle des fibres du type 

souche en involution (Pl. 63, figs a et b). Enfin, toute la périphérie de la 

fibre stolcniale est occupée par la substance granuleuse (Pl. 63, flgs b et c). 

Les cellules se séparent les unes des autres, et un certain nombre de vacuoles 

apparaissent sous le sarcolemme (Pl. 63, fig. c). Cependant l'axe des fibres 

contient des mitochondries à structure normale, du glycogène en assez grande 

quantité, des dictyosomes (Pl. 63, fig, c). Le noyau est toujours volumineux, 

mais, à la place du nucléole, il renferme une masse granuleuse, plus ou moins 

dense selon les régions, et, dans le nucléoplasme, des fibrilles plus ou moins 

larges, anastomosées (Pl. 63, fig. c). Cette structure nucléaire est différente 

de celle des cellules stoloniales normales. 

\ 



- 88 -

DISCUSSION 

Il est intéressant de souligner que A. ~~ANT (1929) n'avait pas 

observé d'histolyse musculaire chez les Syllidiens, en particulier dans leurs 

stolons. En réalité, il s'avère extrêmement difficile de détecter, par l'his

tologie classique, une dégénérescence musculaire chez ces Annélides. D'une 

part, le nombre de sarcolytes est assez faible, même pendant la stolonisation, 

et leurs dimensions sont réduites. D'autre part, chez beaucoup d'autres espè

ces d'Annélides Polychètes, comme celles appartenant à la famille des Néréi

diens, les sarcolytes tombent dans le coelome et sont très fréquemment mêlés 

aux éléocytes qui les phagocytent. Chez les Syllidiens, au contraire, les Bar

colytes semblent rester à l'intérieur de .la musculature. Ceci est très compré

hensible puisqu'ils sont très certainement phagocytés par les cellules pariéto

pleurales de l'épithélium coelomique qui recouvre les faisceaux musculaires. 

Il n'y a d'ailleurs pas, che~ 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 discussion, nous montrerons d'abord que les phénomènes 

correspondant au second type de dégénérescence ne peuvent être confondus avec 

la dédifférenciation. Ensuite, la comparaison entre la lyse musculaire de ~ 

arnica et celle rencontrée che?. diverses Annélides et autres Invertébrés nous 

permettra de situer cette dégénérescence dans un cadre plus général. Nous en

visagerons enfin le problème de la phagocytose, liée à la lyse musculaire et 

terminerons par quelques considérations sur le déterminisme de cette dégéné-

rescence. 
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Figure 25 • Schémas de la dégénérescence d'une fibre de type souche. 

1 Fibre normale, avant la dégéné~escence. 

Figure 26 
.. r ... 

\ 

2 Dtminution du nombre de filaments épais au niveau des 

· bnndes A (A) et formation d'une substance granuleuse 

(s.g), au sein des bandes A et sous le sarcolemme. 

I, bande I. 

3 App~rition de "taches" denses aux électrons, au niveau 

des anciennes bandes A. 

4 Dégénérescence avancée. Résidus de bandes I et de re

ticulum (r.s) •. v,'·vacuole. 

'• 

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

Les abréviations sont identiques à celles de la F-Lgure 25. 
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I - LES PROCESSUS DECRITS DANS LA DEGEl~SCENCE AVEC APPARITION 

D'UNE SUBSTANCE HOMOGENE NE CORRESPONDRAIElJ.r-ILS PAS A UNE 

D~FFERENCIATION ? 

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 complètement remplacé par une 

substance homogène, finement granuleuse. La composition de cette substance 

nous est inconnue. Peut-être résulte-t-elle de la dégradation dos molécules 

de myosine et d'actine, puisque son apparition est corrélative de la dispa

rition des myofilaments. De plus elle est souleœent limitée au matériel contrac

tile, car elle est située à l'emplacement des myofibrilles corticales de la 

fibre du stolon et n'envahit pas la ~one axiale. 

Mais, les processus décrit~. correspondent-ils à une dégénérescence 

ou à une dédifférenciation ? On pourrait en effet supposer que les fibres du 

type stolonial sont issues des fibres à contenu homogène. L'axe de ces der

nières serait envahi par de ncmbreuses mitochondries. La substance granuleuse 

ne subsisterait plus qu'à la périphérie. Enfin, les filaments d 1 actine et de 

myosine seraient synthétisés au sein de cette substance. Dans ce cas, la suc

cession des stades décrits, de même que les schémas de la figure 25 devraient 

être invers8s. Mais, trop d'arguments s'opposent à cette hypothèse. D'une part, 

comme nous l'avons décrit précédemment, dès le début de la transformation des 

fibres, lorsque les mitochondries se multiplient, les myofilaments subsistent. 

D'autre part, nous avons montré que les fibres à contenu granuleux 

serencontraient également dnss les zones non évolutives. S'il s'agissait de 

cellules en dédifférenciation, elles ne devraient logiquement se situer que 

dans les régions évolutives et non ailleurs. Enfin, nous avons d~jà signalé 

que le nombre total de cellules musculaires diminuait chez le stolon par rap

port à l'animal immature. Il faut donc admettre une disparition d'un certain 

nombre de fibres du type souche et stolonial. 
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II - COMPARAISON ENTRE LES DEUX TYPES DE SARCOLYSE DECRITS CHEZ 

S. AMICA ET CEUX MIS EN EVIDENCE, PAR L'HIST9L09IE CLASSIQUE, 

CHEZ D'AUTRES ESPECES D'ANNELIDES POLYCHETES 

Nous avons considéré qu'il existait deux modalttés de destruc

tion musculaire chez S. arnica. 

Dans la première, la fibre en histo~yse 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 très 

comparables à ceux décrits par DEHORNE (1922 a et b), A. PRENANT (1929), 
DEF'RETIN (1949) chez les Néréidiens. Nous-mêmes avons observé dans le coelome 

de N. irrorata, en épitoquie, dos corps fusiformes présentant une fibrillation 

nette, La striation, selon A. PRENANT (1929) peut m3me devenir plus marquée dans 

les sarcolytes des Serpules en p<trticulier. DEHORNE (1922 a et b) et DEFREI'IN 

(1949) constatent que les stries 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 voie de digestion 

par des ~léocytes contiennent encore de nombreux filaments épais. Ainsi, les 

fibrilles et surtout les filaments, suès1stont jusqu'à un stade avRncé de la 

sarcolyse du premier type. Chez les Néréidiens et les Serpuliens, il existe 

dono des processus sarcolytqucs comparables à ceux décrits chez S. arnica. 

En est-il do marne en ce qui concerne le deuxième mode d'involution 

conduisant à la constitution de cellules à contenu homogène ? Chez les Néréi

diens, DEHORNE \1922 a et b) et DEFREI'IN (1949) décrivent uniquement une in

volution du premier type, avec formation de fragments striés et anucl~,3.Par 

contre~ A. PRENANT (1929)~ grâce n une étude approfondie chez Serpula vermicu

laris~ considère qu'il existe deux types de sarcolytQe ~tEn àifférents. Les 

uns sont des fuseaux basophiles, dont la striation est très nette. Les autres 

acquièrent une forme sinueuse pu:l.s 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 modalitffide dégéné

rescence. En particulier, dans les couches muscuaires les plus internes du ver, 

se trouvent des fib~es en forme de S, en section transversale, acidophiles 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 entièrement rempl1.es d'une substance granuleuse, homogène, compa

rable à celle des fibres en histolyse de Syllis. 
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Il est donc intéressant de constater que les deux aspects dégénéra

tifs décrits chez S. arnica ne semblent pas particulier à cette espèce, mais 

sont répandus dans la classe des Annélides Polychètes. Evidemment, il serait 

nécessaire d'effectuor une étude ultrastructurale chez Serpula afin d'assimi

ler d'une manière définitive les modalités décrites chez cette espèce, en mi-

croscopie optique, à celles se déroulant chez s. arnica. Néan~oins, les consta

tations faites chez N. irrorata laissent présager un résultat positif. 

Par ailleurs, A. PRENANT (1929) émet l'hypothèse d'une relation pos

sible entre les deux modes de sarcolyse. Il envisage notamment la possibilité 

de la formation de sarcolytes striés à partir de sarcolytes acidophiles et ci

reux. Nous pensons au contraire que si l'un des types aboutit à l'autre, le 

sens est plutôt inverse. En effet, chez N. irrorata, nous observons parfois la 

disparition d'une partie des éléments contractiles et leur remplacement par 

une substance quelque peu granuleuse, ce qui repréeanterait un stade intermé-

diaire entre les deux sarcolyses. Mais il faut souligner que ces observations 

ont été seulement faites dans les muscles parapodiaux hétéronéréidiens. 

III - COMP~RAISON AVEC DES PHENOMENES DE DEGENERESCENCE MUSCULAIRE ---- ----· 
DECRITS CHEZ D'AUTRES INVERTEBRES 

En général, lescas de dégénérescence décrits en microscopie élec

tronique sont peu fréquents et sont le plus sou'7ent caractérisés par la désor

ganisation suivie de la disparition des éléments contractiles, sans apparition 

d'une substance\semblable à celle observée chez S. arnica. 

Les aspects les plus proches de l~vclution musculaire de S. arnica 

se rencontrent dans les fibres musculaires de pattes en régénération chez un 

Insecte (BULLIERE, 196~).La fibre musculaire se fragmente en îlots contenant 

des myofilaments désorganisés, au sein d'une substance homogène. Cependant, 

selon BULLIERE, il 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-être pas la proie 

de certaines cellules leucocytaires, la phagocytose n'en existe pas moins et 

n'est pas simplement un "épiphénomène contingent et accessoire 11
, comme l'a 

prétendu A. PRENANT (1929). DEHORNE (1922 a et b), ROMIEU (1923), DEHORNE et 

DEFRETIN (1933) ont très nettement montré le rôle phagoc~~aire des éléocytes 
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de la cavité coelomique des Néréidiens. DHAINAUT (1966), co~me nous l'avons 

déjà indiqué, a démontré d'une façon indiscutable, par une étude en microscopie 

électronique, la présence de fragments ~usculaires à l'intérieur d'éléocytes. 

Che-;>; S. arnica, les sarcolytes du premier type sont le plus souvent 

situés à l'intérieur de cellules mésodermiques pariétopleurales. Or, BOILLY 

(1969) et nous-mêmes avons montré le rôle phagocytaire de ces éléments, par 

injection de "thorotrast". Le thorium s'acc~ule dans les cellules de l'épithé

lium coelomique. Il est donc probable que ces cellules jouent le même rôle 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'accro!t considérablement au cours de l'épitoquie. 

V - LE DETERMINISME DE LA LYSE MUSCULAIRE 

Celui-ci est inconnu. Deux hypothèses ont été formulées, mais 

elles fournissent une explication trop superficielle, qui fait seulement re

culer le problème. La pr~~ière fait intervenir la notion de lyocytose (ANGLAS, 

1900). Il y aurait actlon lytique à distance, de la part de certains leucocytes. 

Dans la seconde, il y aurait autolyse de la fibre elle-même, sans intervention 

de leucocytes, qui n'attaqueralent que des fibres déjà dégénérescentes (DEHORNE, 

1922 a et b). Ces deux hypothèses n'élucident donc pas la cause profonde, géné

rale de la destruction musculaire. 

Cependant, comme A. PRENANT (1929) et DEHORNE (1922 a et b) l'ont 

montré, il existe très vrai.semblablement un rapport étroit entre la sarcolyse 

et la maturatioh génitale. Le plus souvent, ce sont les animaux en évolution 

sexuelle qui renferment le plus de sarcolytes. On sait que des facteurs endo

crines interviennent dans l'épitoquie des Néréidiens (DURCHON, 1952, 1960), 

peut-être aussi dans la stolonisation des Syllidiens (DURCHON, 1959 ; DURCHON 

et WISSOCQ, 1964), dans la sexualisation d'autres Annélides, comme les Aréni

coles (HOVIIE, 1962) . Des influences hormonales sont donc très certainement en 

cause dans le déterminisme de la dédifférenciation comme dans celui de la sar

colyse. Mais ce n'est sans doute pas le seul facteur, puisque ~. 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 à laquelle il est difficile de 

répondre : pourquoi existe-t-il deux types différents de sarcolyse ? Il est 

possible que le premier type, avec conservation des filaments, corresponde 
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à un processus normal d'élimination des vieilles cellules. Nous l'avons en 

effet rencontré à la fois chez les·vcrs immatures et sexués. Cependant, chez 

les Néréidiens, ce phénomène s'accentuerait au moment de l'épitoquie. Quant 

au second type de sarcolyse, avec apparition d'une substance homogène, puis

qu'il ne semble se produire qu'au moment de la reproduction et affecte les 

cellules de type souche et transformées, il serait lié plus directemnnt aux 

changements de composition du milieu intérieur des vers. 

Enfin, des études portant sur l'aspect de fibres sectionnées expé

rimentalement par amputation de segments pourraient très certainement fournir 

de précieux renseignements sur le déterminisme et les modalités de la· dégéné

rescence. BOILLY (1968) a ainsi montré, dans les segments précéC' rrl la zone 

d'amputation des S. arnica, la présence de sarcolytes dont les uns présentaient 

des filaments, les autres quelques éléments à structure lamellaire, au sein 

d'un cytoplasme assez homogène. 

OONCLUSION 

Le premier mode de sarcolyse conduit à la fragmentatlon des fibres 

en corps fusiformes, à filaments persistants, et correspondrait à une élimina

tion normale des vieilles cellules. Le second, par contre, abovtit à une sar

colyse par apparition d'une substance granuleuse et homogène dans des fibres 

du type souche ou stoloniales, uniquement au moment de la stolonisation. Cette 

deuxième modalité serait peut-être déclenchée par des modifications hormon~lés 

du milieu coelomique du Syllis. La dégradation de ces fibres musculaires per

mettrait peut-@tre 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·avaient d'ailleurs 

pas été observés auparavant chez les Syllidiens, elle reste néanmoins insuf

fisante. Bien que nous ayons observé, chez N. irrorata, des phénomène~ compa

rables, que nous décrirons dans le chapitre VI, il serait nécessD~~e d'étendre 

à 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 SECONrE PARTIE 

Au cours de la st0lonisation de S. arnica, les fibres musculaires 

longitudinales sont le siège de profondes transformations. La plupart évolue 

pour donner naissance aux fibres stoloniales. D'autres, au contraire, subissent 

une dégénérescence. 

Les fibres musculaires en évolution se caractérisent par la disp~ri

t ion de structures anciennes, telles que les myofilaments, les éléments Z et 

du reticulum sarcoplasmique, à la fois dans la région du bord coelomique et 

de l'axe de la fibre. Corrélativement on assiste au remaniement du noyau et 

du nucléole qui augmentent de volume ; il semble que la largeur de certains 

filaments épais périphériques diminue. Enfin on enregistre surtout l'appari

tion d'une grande quantité de glycogène (3~ de très nombreuses mitochondries 

et des ribosomes dans le sarcoplasme périnucléaire. 

Tous ces phénomènes ressemblent à ceux déJà d~crits 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 ~e 

donnent donc jamais naissance à des cellules indifférenciées. Cette évolution 

des fibres musculaires, au cours de la stolonisation et, comme nous le ver

ron&, lors de l'~pitoquie, confèrent une grande originaHté aux Sylliè.iens et 

Néréidiens. \ 

D'autre part, les phénomènes de dégénérescence observés chez ~~ arnica 

apparaissent complKes. Il semble qu'il y ait deux types de sarcolyse appare~

ment distincts, dont l'un affecterait non seulement les cellules de type ~ou

che, mais encore les cellules en voie d'évolution. Dans ce cas, la dégénéres

cence se caractérise par l'apparition d'une substance homogène granulœuGe et 

la perte précoce des filaments. 

L'évolution vers la formation des fibres stoloni.ales et, plus rare

ment, des sarcolytes serait déterminée par des modifications hormonales du 

milieu intériaur de. l'Annélide au moment de l 1épitoquie ou de la stolonisntion. 



. . TROISIEME PARTIE 

EVOLUTION DE LA MUSCULATURE LONGITUDINALE ET 

PARAPODIALE AU COURS DE L 'EPITOQUIE CHEZ N. IRRORATA. 

\ 
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Nous venons de décrire les transformations de la musculature longitudi

nale chez ~ _a!11i.<?2~ Cette musculature constitue la plus grande partie du t·issu 

contractile du Sylli~. Il en est de même chez les Néréidiens. Toutefois, dans cette 

famille, d'autres muscles, du type hétéronéréidien, acquièrent un développement 

assez considérable au cours de l'épitoquie : ce sont les fibres parapodiales dor

sales et ventrales. De plus, il apparatt, au niveau de l'axe médiodorsal des Nereis 

épitoques, une bandelette musculaire longitudinale, de structure très particulière, 

absen•s chez les Syllidiens : la néoformation dorsale. Nous envisagerons donc suc

cessivement : l'évolutionde la musculature longitudinale, la néoformation dorsale, 

enfin les muscles parapodiaux hétéronéréidiens. 

CHAPITRE VI 

EVOLUTION DES MUSCLE:> LONGITUDINAUX 

INTRODUCTION 

CLAPAREDE (1870) a constaté pour la première fois, chez Platynereis 

dumerilii, une différence dans l'aspect des fibres musculaires entre la Nereis 

atoque et l 1Heteronereis. Il apparatt, dans l'axe des fibres hétéronéréidiennes, 

une su'~-i!ltance granuleuse axiale. Par la suite, FAWEL (1912) et DE SAINT JOSEPH 

(1898), confirmèrent les observations de CLAPAREDE. Mais, c'est CHARRIER (1920) 
qui, le p~mier, fit une étude approfondie des transformations de la musculature 

au cours de 1 1épitoquie chez Nere:!.s 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 à axe granuleux. 

DEHORNE (192a a et b) et A. PRENANT (1929) se sont surtout attachés à décrire la 

destruction musculaire que CHARRIER n'avait pas observée. Enfin, DEFRETIN (1949), 
Par l'utilisation de nombreuses techniques cytologiques et cytochimiques, a pré

c~sé dtune manière beaucoup plus probante l'ensemble des transformat1ons0muscu

laires chez plusieurs espèces de Néréidiens. Il a surtout confirmé l'hypothèse 

de la dédifférenciation et de la redifférenciation des fibres longitudinales au 

cours de l'épitoquie. 
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Il s 1 avérait donc intéressant de reprendre 1 'étude de cette métamor

phose musculaire à 1 1 aiàe de la microscopie électronique afin de savoir, d'une 

part, s'il s'agit bien d'une dédifférenciation et, d'autre part, de conna!tre 

d'une façon beaucoup plus précise les modalités de l'évolution musculaire. 

Nous avons utilisé l'espèce Nereis irrorata en épitoquie naturelle 

(septembre X HERPIN (1925), DEFREI'IN (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'épite

quie, ni entre les deux sexes. L'évolution musculaire comme celle des autres 

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

OBSERVATIONS 

Nons exposerons successivement les observations faites sur la dédif

férenciation et la redifférenciation, puis sur la dégénérescence. Ces deux 

processus seront discutés en même temps. 

A - L1EVOIUTION VERS LA FORMATION DES FIBRES HETERONEREIDIENNES ==== 
Chez N. irrorata, nous avons scindé l'épitoquie en plusieurs stades, 

afin de mieux suivre l'évolution d'ensemble d'un faisceau musculaire longitudi

na.l. Nous nous sommes référés à la divisi0n préconisée par DURCI-ION (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-neuvième segment au pygidium. La partie antérieure reste néréidienne et 

les muscles n'évoluent pas. 

Stade 0- Il s'étend du moment de l'ablation du prostomium à l'apparition de 

la première modification externe, pour l 1 épitoquie expérimentale 

tout au moins ; il corre~pond au stade atoque. 

Stade 1 - Il est caractérisé pHr un tassement des segments sétigères et la 

prolifération des capillaires sanguins, au niveau des parapodes. Dès 

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 spermatides se transfor

ment en spermatozo'ides. Nous avons éprouvé le besoin de subdiviser 

ce stade en deux : 2a, qui correspond à l'apparition des ébauches 

lrunellaires et 2b, durant lequel les bourgeons se sont développés 

en lamelles parapodiales. 



Stade 3 - Les soies natatoires se développent et deviennent externes. 

Stade 4 - Les soies néréidiennes sont toutes tombées. 
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Ces deux derniers stades correspondent aux indj_vidus épi toques. 

Après avoir donné un bref r~ppel de la disposition et de la structure 

des fibres chez les Nereis atoques, nous envisagerons successivement : l'his

tologie de l'évolution musculaire, les résultats obtenus après injection de 

leucine tritiée, la structure des fibres isolées appartenant àdes individus 

préépitoques, l'aspect général de la métamorphose musculaire en microscopie 

électronique, enfin la description ultrastructurale de l'évolution de chaque 

élément ou organite cytopl~smique. 

I - BREF RAPPEL DE LA DISPOSITION ET DE LA STRUCTURE DES FTBRES 

DANS LES NEREIS IMMATURES 

Les fibres constituent deux faisceaux dors.3.UX et deux ventraux 

d'une épaisseur beaucoup plus importante que chez S. arnica, en raison du nom

bre élevé de couches cellulaires. En outre, les faisceaux ventraux présentent 

chacun un double repli tr-~s développé. 

Nous avons vu que les sections des f:1bres les plus externes étaient 

les plus fines, comme chez ~mien. Sans aller Jusqu'à dj_re qu'elles consti

tuent une assise génératrice, comme A. PRENANT (1929) l'affirmait, nous consi

dérons que ces fibres représentent pour la plupart des éléments jeunes, desti

nés à remplacer les cellules plus âgées des couches sous-jacentes. 

Quant à la structure des fibres néréidiennes, nous avons vu qu'elle 

se caractérisait essentiellement par la prédominance du matériel contractile. 

En section transversale, on distingue seulement une ou deux mitochondries 

dans la bord coelomique ou interne et parfois une ou deux mitochondries dans 

l'axe de la fibre. 

II - ETUDE- DE L 1 E'70LUTION MUSCULAIRE E~ MICROSCOPIE OPTIQUE 

Le très important travail de DEFREJ'TN (1949), fournit de nom

breuses figures sur la dédifférenciation et la redifférenciation des fibres 

longitudinales chez diverses esp~ces de Néréidiens. Il ne nous semble donc 

pas utile ici de donner une description très détaillée des divers aspects cy

tologiques des fibres. Nous insisterons seulement sur les stades évolutifs 

que nous jugeons essentiels pour la compréhension des phénomènes généraux de 

la métamorphose musculaire. Nous comparerons nos obxervations et interpréta

tions à celles de DEFREI'IN dans la d:l.scussion de ce chapitre, 
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- Stade 1 ·· Dans le muscle longitudinal, il n'est pas possible de 
@ 

déceler un 

chang91ilent de structure au sein des fibres. Ma:ts, comme nous le ver·· 

rons ultérieurement, les muscleiparapodiaux hétérrméréid~ens sont dé:;à bien dé

veloppés à la f:in de ce stade. 

-Stade 2a- Apparit:l.on des protubérances à l'0rigine des lamelles. 

L::3. périphér1 e, sous épidermique, des faisceaux lonr;i tudinaw~ dorsaux 

et ventraux présente des chanr-;ements imp,...rtants. Sur des coupes transversales 

de segments prstérieurs, tra-ttées par la technique de v~lknnskv, on dist:lngue 

une colorati:-n f11chsinoph1.le intense dans la partie t(mt à fait périi)hériqueodes 

faisceaux. La largeur de la zone fortement colorée est d'environ 10 à 15 p. 

Cette zone s' éténd .jusqu'au voisinarse des extrémités axiales et latérales des 

faisceaux. 

L' e~mnen de coupes semi-f1nes, traité es au bleu de toluidine révèle 

deux transfvrmations dans les fibres musculaires 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, coelom~que (Pl. 64, f:tg. b). Le noyau de ces cellules muscu

laires s'est accru et renferme un volumineux nucléole • 

. ~~:Stade 2b- Les lamelles sont bien formées. 

Après coloration par la tecrnique de Volkonsky, la fuchsinophilie 

n'est plus seuler.1ent observée dans la ~one périphérique mais aussi dans des ré

gions plus internes. Plus la !!ereis_ est proche de 1 'éptoquie, plus la c0loration 

s'étend vers l'intérieur du faisceau. Sur coupes semi-fines, on constate des 

faits similaires. Les fibres à bord coelomique hypertrophié et à axe granuleux 

se répartissent dans les couches plus pr0fondes (Pl. f-IL, figs a, cet d). Le 

plus souvent, le cytoplasme du bord coelomique hypertrophié est légèrement co

loré dans sa tcri.alité rpl. 6'+, fi.g. a) ou renferme des plages de fines granula

til')ns (Pl. 64, f5.g. c). L'utilisation de techniques de mise en évidence du gly

cogène (P.A.S. dimedon principalement) montre qu'il s'agit d'une accumulation de 

ce glucide, principalement à l'intérieur du cytoplasme du bord coelomique dilaté. 

Nous ferons cependant remarquer que toutes les portions internes hypertrophiées 

ne sont pas électivement colorées. Dans ce ca~. comme nous le verrons en micros

copie électronique, le fixateur à provoqué une accentuat:lon de la dilatation et 

le glycogène est localisé dans une partie seulement de celle-ci. 
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Dans d'autres fipres on djst~_ngue divers stades d' envah:i.ssernent mito

chondrial de l'~ce cellulajre. Des fibres contiennent entre leurs deux couches 

de fibrilles des ~ranulations plus ou moins séparées les unes des autres (Fl.64 

figs cet d). Certaines fibres renferment un véritable alignement de mitochon

dries le long de leur axe ( Pl. 611, figs c et d). D ·autres enfin présentent une 

séparatinn ainsi qu'un amincissement corrélattf de leurs deux lamelles mvofibri.l· 

lairês. Leur région axlale contient plusieurs rangées de granulations mit~"'chon 

driales. Mais ce type hétéronéréidien de cellules est encore rare, tout au moins 

dans les couches mé~ianes 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 dsvenir latéral (Pl. 64, fig. c), 

- Stade 3 ~ 

L'~nsemble des aspects décrits ~récédemment se retrouve dans toutes 

les couches cellulaires, y compris les plus internes. Le nombre de fibres hété

ronéréidiennes typiques s'accr0!t'surtout dans le milieu des faisceaux (Pl. 64, 

figs e et f). Plusieurs fibres hétéronéréidiennes présentent tou.jours un bord 

coelomique dilaté rempli de granulations mitochondriales. Le plus souvent, les 

fibres ''épi toques'' sont moins larges flUe les fibres en cours d'évolution. Parmi 

les fibres les plus ·.internes, se trouvent de nombreuses sections de capillaires 

sanguins. Les noyaux des cellules de la paroi dm capillairES 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 à cel

les décrites dans la première partie (Pl. 3, fig. a). 

Pour l'ensemble de ces stades, il est à soultgner que le double repli 

ventral renferrJe toujours des fibres néréidiennes. Mais, cnmme DEFRETTN l'a mon

t:ré;m~n subit_, surtout dans les métamères les plus P'"'stérieurs, une réduction 

importante par suite de la dégénérescence des cellules qui le composent. 

En conclusion, les faits essentlels consistent en une transformation 

cellulaire qui se fait progress1vemcnt de l'extérieur des faisceaux vers l'inté

rieur, en direction centrip8te. A un stade tntemédi.aire d'évolution, il est donc 

possible de rencontrer tous les aspects de l'évolution des fibres. On assiste 

d'abord à une hypertrophie plus ou moins importante du bord coelomi~ue des fibres, 
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dans laquelle s'accumule du glycogène, ensuite à un envahissement de l'axe cel 

lulaire par les mitochondries. Celles-ci semblent envahir progressivement tout 

l'axe des fibre~, puis s'accumulent en une ou deux rangées, écartent les deux 

lameliles fibrillaires qui subissent corrélativement une dlminution de leur 

épaisseur. 

III - In)E~ION DE LEUCI~~ TRITIEE. 

En collaboration avec DHAINAUT, n0us avons réalisé des in,ections 

de leuc:tne tritiée chez de3 ~elMica, à divers rn0ments de l'épitoquie (St.l, 

2 et 3). Les vers ont été fixés 24 h. apr8s l'in,ecti~"'n. 

- Stade 1 ·· Il n'est pas pnssible de déceler un marquage dans les faisceaux 

longitudlnaux. Par contre, au niveau des muscles parapodiaux d0rsaux 

et vent rau· ... , de nombreux grains d'argent sont visibles. 

- Stade 2 ... Un marquage appara!t dans les faisceaux longitudinaux, au niveau de 

leur portion externe, sur une largeur d'environ 10 p (Pl. 52, figs e 

et f). 

-Stade 3 -Le marquage s'etend ~ers l'intérieur de chacun des faisceaux ventraux 

et dorsaux. L'accumulation de grains s' nbserve a lr la m•-,itié envirnn 

de la largeur des fa-isceaux, c'est -à rlire sur 40 à 50 p. environ (Pl. 52, fig. g). 

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

Les résUtiats obtenus avec la leucine tritiée cnrroborent donc les nb

' servations faites 'sur coupes semi fines. La transformation se réalise depuis la 

face externe des faisceaux l0n~itudinaux jusqu'aux parties internes coelomiques. 

Bien qu'il s'agisse d 7une espèce différente, les résultats obtenus 

chez !h_Eela_g_i~ avec Ja leucine tritiée snnt applicables à N. irrorata, car nnus 

av":'\:1S constaté une év0 luticm tnut à fait similaire dans les deux esp~ces. 

IV - EIBRES ISOLEES DEN. IRRORATA PREEPITOQUES. 

Nous avons pu, gr~ce à l;a'Ctracti.on par la glycérine, is0ler des 

fibres d 1 1ndtvidus des stades 2 et 3. Cette technique n0us a permis c'l'obtenir des 

fibres présentant des aspects indiscutables d'évolution hétéronéréidienne. Les 

résultats s0nt beaucoup plus nets que ceux obtenus chez S. arnica (Pl. 65, figs 

a et b), en rais0n de l'abondance des cellules musculaires • 

• 
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Les premiers signes d'une transformati0n cellulaire se marquent par un 

aligner..ent, dans 1' axe des fibres, d'un certain nombre de corpuscules (Pl. 65, 

figs c et d) et de très petites granulations situées très vraisemblablement entre 

les deux couches de fibrilles (Pl. 65, figs c et d). En dehors de ces caractéris

tif!ues, les fibres ont 1' aspect néréidien, avec · .. li1 noyau axial efelibrilles très 

nettes. Si d'autres fibres contiennent des granulations cylindriques plus ou 

moins éparses (Pl. 65, fig. f), la plupart renferment un alignement ruci.al de 

corpuscules, qui correspondent très certainement aux mitochondries (rl. 65, fig. 

e, g eth). Dans des cellules musculaires à des stades plus avancés, on distin

gue des rangées de mitochondries (Pl. 66, figs c et d) en une ou plusieurs files 

nbn'.,seulement dans 1' axe, mais encore sur 1 'un des bords (Pl. 66, figs e et_ 

f). Ces mitochondries en position latérale sont très 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 à mP+tre en évidence (Pl. 66, fig. g). Elles ont une structure très pro

che des fibres h~téronéréidiennes. 

Quant a~noyau, il semble subir un changement de position, comme on 

pouvait le supposer d'après les coupes histologlques, et une augmentation de 

son volume. Ainsi, sur la figure a de la Planche 66, le noyau a une forme enS, 

dont la moitié se trouve à l'extérieur de la fibre. Cette image fait penser à 

une extrusion du noyau hors de la zone axiale où il se trouvait primitivement. 

Dans d'autres cas, plus fréquents, le n0yau, quoiqu'interne, est proche du bord 
(Pl.6o, fig. b) 

et est entouré pa~ de nombreuses granulations mitochondriales. Finalement, le 
\ 

noyau, il>. nucléoles volumineux, se situe au sein d'un sarcoplasme qui forme her-

nie à la surface de la fibre (Pl. 66, fig. ~). 

L'ensemble des aspects structuraux de fibres isolées correspond bien 

à ce que nous avons observé sur coupes histologiques. 

V - ASPECT GENERAL DE L'EVOLUTION MUSCULAIRE EN MICROSCOPIE 

ELEm'RONI Q,UE. 

Nous ne décrirons ici que la transformation d'ensemble des fais

ceaux longitudinaux sans insister sur l'évolution particulière de chacun des é

lém~nts cellulaires. Nous nous baserons donc sur les différents stades morpholo

giques de l'épitoquie. 
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- Stade 2a - Comme en microscopie optique, les premières manifestations appa-

raissent au sein de quelques fibres des couches les plus externes. On 

peut compter, suivant les cellules, de quatre à dix sectinns transversales de 

mitochondries, au lieu d'une ou deux, et des granulations de glycogène dans les 

espaces intermitochondriaux (Pl. 67, fig. a). Quelques rares fibres renferment 

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 gl~cogène. 

A ce stade, très précoce, on assiste à une évolution des seules fi

bres externes, de failales dtmensinns, des faisceaux longitudinaux. Toutes les 

autres fibres restent inchangées. Comme chez S. ami ca, les premj_ères transfor

mations se manifestent par un accroissement du nombre des mitochondries, une 

accumulation de glycogène, princtpalement 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

cogène (Pl. 67, fig. b). D'autres montrent des mitochondries alignées dans leur 

axe (Pl. 67, fig. b). 

Vers la région médiane des faisceaux, un grand nombre de fibres pré

sentent un bor1 co~lomique nettement hypertrophié, contenant quelques mitochon

dries et une grande quantité de glycogène (Pl. 68 ; Pl. 69). La dilatation du 

bord interne se produit au détriment de toute la région située vers le bord 

coelomique de la fibre. Les myofilruaents disparaissent et corrélativement se 
\ 

produit une dilatation de cette portion. Quelques fibres présentent, à la base 

de leur "hypertrophie coelomique", un écartement prononcé des deux couches de 

myofibrilles qui, sans doute, disparaissent ensuite à ce niveau (Pl. 68). Ce

pendant, des dilatations sans présence de glycogène se rencontrent chez certai

nes fibres (Pl. 68). Certes, l'actinn du fixateur est vraisemblablement en cause 

puis que ces sortes d'expansions apparaissent vides de toute substance ou orga·

nites. Néanmoins, elles témoignent d'un début de transform_ation cellulaire, 

puisqu'elles ne s'observent que dans des muscles de Nereis préépitoques. Le fi

xateur ne ferait qu'exagérer l'ébauche de dilatation réelle du bord coelomique. 

D'autres fibres renferment aussi des~tochondries qui s'ir.Bi~UeQt 

entre les deux couches de mycfibrilles (Pl. 69). On compte d'abord trois ou 

quatre, puis dix à quinze sections de mitochondries, dans l'axe des fibres. Ces 

organites s'alignent alors régulièrement dans la medulla. Ils sont parfois en

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

se trouvent un grand nombre de fibres à bord interne hypertrophié, 

rempli d'une grande quantité de glycogène et de quelques mitochondries (Pl. 

70). La plupart d'entre elles se situent dans l'axe où elles s'alignent entre 

les couches de myofibrilles (Pl. 71, figs a et b). 

Dans le sarcoplasr.1e périnucléaire, le glycop;ène et le chondriome sont 

très abondants (Pl. 70 et 71, fig. a). Si dans les couches externe'3, t--utes les 

fibres sont en cours de transformation (Pl. 71, fig. a), il n'en est pas de 

même dans les strates internes, où subsistent encore des fibres 11 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 l'aspect 

décrit dans la première partie (Pl. 72). En part iculler, les filaments de mye

sine ont un calibre plus fa'ble. De nombreuses fibres possèdent un bord coelo

mique dilat~ {Pl. 72). Mais, cette hypertrophie appara!t 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 mye

filament mais plusieurs mitochondries (Pl. 72). Le noyau se situe dans une 

expansion cytoplasmique remplie de mitochondries (PL '12). 

En conclusion, les observations au microscope électronique confirment 

celles faites en microscopie optique. Les premières cellules en transformation 

sont situées dans les couches les plus externes des faisceaux. Pendant une pé

riode intermédiaire de préépitoquie, on rencontre, au sein des faisceaux, tou

tes les phases évolutives des fibres. Les myofila~ents du sarcoplasme du bord 

coelomique, disparaissent dans une portion plus ou moins étendue des fibres. Un 

nombre assez élevé d'entre elles subissent, à ce niveau, une hypertrophie plus 

ou moins considérable. Dans ce bord dilaté, s'accumulent des granulations de 

glycog~ne du type~ at u, et plusieurs mitochondries. Celles-ci envahissent 

l'axe des fibres où elles s'accumulent en écartant les deux couches de myofi

brilles qui subissent un amincissement corrélatif. Le noyau augmente de taille 

ainsi que le ou les nucléoles et, dans tous les cas, il est situé en position 

latérale. 

VI ·-EV'OLUTTON DES STRUCTURES CELLULAIRES 

1 -Les filRment.s de myosine et d 1 actine 

Comme nous l'~vions remarqué chez s. arnica, la disparition 

se réalise apparemment sans laisser de traces. Il n'y a ni formation ce cytoly

somes ni apparition d'une substance homogène, granuleuse, comme dans la véritable 

dégénérescence. Il ne semble se produire qu'une légère désorganisation préalable 

des bandes A et Iles plus proches du bord hypertrophié (Pl. 74, fig. a). Dans 

certaines fibres, les bandes A et Ides deux couches s'écartent à la base de la 
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dilatation coelomique (Pl. 68). On remarque parfois qu'elles s'amincissent au fur 

et à mesure de leur rapprochement du sommet du bord interne (Pl. 68 et 73, fig. b). 

Sans nul doute, on assiste à la dJ.sparition des fibrilles les plus proches du berd 

coelomique. L'expansion interne se réalise très vraise~blablement aux dépens d'une 

:mportante portion de 1~ fibre. Sur une coupe transversale, on observe d'ailleurs 

tous les intermédiaires entre les fibres à faible dilatation et celles à hypertro

phie très développée (Pl. 68; Pl. 73, fi~. b), Ces dernières prés~ntent une por

tion contractile beaucoup moins large que les premières. Les filaments disparais

sent depuis le bord coelomique jusqu'à la région médiane de la fibre. En même 

temps toute cette portion devenue non contractile se dilate et se charge de gly

cogène. On assiste donc à une dédifférenciation totale de la portion coelomique 

rie la fibre. 

Nous avons ég~lement vu que les mitochondries envahissaient l'axe des 

fibres. Or, au début de ce1:te 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 puisque l'épaisseur 

des couches latérales de ces bandes diminue (Pl. 74, fig. a). Les filaments épais 
0 

ont toujours un diamètre voisin de 300 A et ne diffèrent p:::ts des filaments des fi-

bres néréidiennes (Pl. 74, fig. a). Cependant, à un stade plus avancé de l'évolu

tion, lorsque les fibres acquièrent la structure hétéronéréidicnne typique, le 

œlibre des filaments épais tatérnux diminue pour atteindre la valeur de 200 à 

230 1\ (Pl. 7 1~, fig. b). Cette réductJon de diam~tre a également été constatée 

chez S. arnica_, 

l~ous n'avons cependant pas décelé de phases de myofibrillogenèse ty

pique au sein de ces fi.laments périphériques, à 1' inverse des muscles parapodiaux 

hétéronéréidiens. \ 

2 - Les mitochondries 

Elles se multiplient un peu dans le bord interne hypertrophié 

(Pl, 69), mais 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 ~édullaire (Pl, 

69), puis elles envahissent toute la /.one axiale (Pl. 72). Leur taille ne è
1 ac

crott pas durant toutes ces phases de l 1 ép1toquie. Elles augmentent seulement de 

volume chez des Heteronerets sénescentes (première partie). 

Si le plus scuTent elles sont allongées (Pl. 7~-, fig. b) et appa

raissent arrondies en coupe transversale, elles peuvent parfois avoir une morpho

logie très particulière. Certaines ont une forme en haltère, Leur nature mito-

·chondriale ne fait aucun doute car les extrémités dilatées présentent des crêtes 

internes (Pl. 75, figs a et d). La portion rétrécie de ces mitochondries est 

représentée par la paroi, sans crêtes internes, délimitant une fine matrice 

assez dense. D'autres éléments, vrnisemblnblement de nature mitochondriale:, ont 
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une forme annulaire. Ils ont la même structure que les portions rétrécies des 

mitochondrtes en haltère. On distingue un anneau délimité par une paroi à deux 

membranes. Le.s drux membranes internes laissent un mince espace entre elles 

(Pl. 75, fig. a) ou sont parfois presque accolées (Pl. 75, fig. c). D'autres 

éléments annulaires se dilatent par endroits et des crêtes sont émises par la 

membrane interne (Pl. 75, fig. b). Enfin, cet anneau peut représenter la por

tion d'une véritable mitochondrie (Pl. 76, f:l.g. a). Il n'est pas•impossible 

que ces parties mitochondriales annulaires, aplaties et sans cr@tes, donnent 

naissanoe à des structures mitochondriales typiques, car dans des fibres de 

vers épi toques, ~-1 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 glycogÀne 

Nous avons utilisé la technique de SELT.GMAN modifiée par 

T~ERY pour l'étude de l'accumulation du~ycogène. Ce polysaccharide se forme 

Principalement dans le bord interne, dilaté, des fibres musculaires. Or, c'est 

bien dans ces zones que l'on détecte la présence des premières particules de 

glycogène. Dans un sarcoplasme, au se"ln duquel se trQ.lvent quelques mitochon

dries, la coloration de THIERY met en évidence des petites cha!nettes de par

ticules de 80 à lOO _a de d~amètre (Pl. 77, fig. a). A un stade plus avancé, 

dans ces mêmes régions, on trouve des cha!nettes dichotomiques de particules d 

de largeur nëttement supérieure (160 à 200 A) comparables hux granulations ~ 

selon DROCHMANS (19E~). Ces particules, comme chez ~llis, présentent une sor

te de trame sous-jacente peu colorée, à l'intérieur de laquelle on observe des 

sous-unités particulaires de 40 A de diam~:tre (Pl. 77, fig. b). Quelques ro

settes ou granulations ~ s0nt également présentes et s0nt le plus souvent en

tourées par des cha!nettes de particules~ ramifiées (Pl. 77, fig. b). Il n'est 

pas possible de distinguer des ribosomes parmi ces cha!nettes de particules de 

glycogène. Au même stade d'évolution, dans d'autres fibres, on peut mettre en 

évidence des granulations dans l'axe, sous le sarcolemme et parfois dans le bord 

externe des fibres. En certains endroits, le glycogène s'accumule sous forme~ 

mais en d'autres sous forme 04 • Dans la médulla de certaines cellules 

musculaires, le glycogène est très ab~ndant aussi et appara!t sous forme !3 dans 

les espaces intermitochondriaux (Pl. 79, fig. a). Mais quelques particules 

peuvent se rencontrer à l'intérieur même 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 à la 

fois du glycog8ne ~et {3 (Pl. 78, fiss a et b). Mais, les particules sont mé

langées à des granulations non colo1~es correspondant certainement aux riboso

mes J:pisque certaines d'entre elles sont associées aux membranes du reticulum 

endoplasmique (Pl. 78, fig. b). Com;.1e nous 1' avions aussi constaté chez S. arnica, 

le glycogène ne semble mélangé aux ribosomes que dans la ré~ion périnucléaire. 

Dans des fibres à un degré d' évolut :l.on plus avancé, les particules (3 
semblent laisser place aux rosettes, au niveau des bords internes dilatés (Pl. 

79, figs b etc). Selon les fibres, l'accumulation est plus ou moins importante 

(Pl. 79, fig. b). Autour des rosettes, de 600 à 800 ~. rayonnent un certain nom

bre de cha$nettes de particules (3de 18o ~.Il est encnre possible de distinguer 

à 1' intérieur des rosettes des sous--unités de 40 ~ environ. Cependant, leur nom· 

bre est très élevé et confère aux rosettes une densité aux électrons beaucoup 

plus forte (Pl. 79, fig. c). 

Enfin, dans des cellules hétéronéré1diennes, ce sont principalement 

les particules Cl' qui remplissent les espaces intermitnchnndriaux (Pl. 80, figs 

a et b). Mais quelques fibres "épi toques" renferment encore du glycogène (3 . A 

1' invér~e-.de ~~mi~, nous n'avons malheureusement pu réaliser de coloration 

sur des Hete~~ereis suffisamment sénescentes et il ne nous a donc pas été pos

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

4 - Autres inclusions ou organites cytoplasmiques 

Chez certaines ~rrorata en épitoquie, des fibres muscu

laires contiennent'de volumineuses inclusions, comparables à celles rencontrées 

chez S. arnica, et vraisemblablement de nature lipidique (Pl. 81). Il nous emm

ble à ce propos in·t.éressant de rappeler que DEFREI'IN (1949) avait m:l.s en évi

dence des granulee sphériques de nature lipidique dans le sarcoplasme de fibres 

hétéronéréidicnnes, par la coloration au bleu B.Z.L., sur coupes à congélation 

de pièces fixées au formol à 10%. 

Dans la région périnucléaire, plusieurs dictyosomes apparaissent et 

émettent de nombreuses vésicules (Pl. 76, fig. c). Dans cette même zone, cer

taines fibres présentent un réseau de membranes appartenant au retim~lum endo

Plasmique granulaire. Mais, les cavités délimitées par les membranes du reti

culum contiennent une substance relativement dense (Pl. 76, fig. d). 

Comne nous l'avonè déjà décrit dans la première partie, quelques fi

bres contiennent des amas de tubules qu:!. correspondent certainement à une srrte 

de proltfération anarchique du reticulum. 
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5 ·· Le noyau 

Nous avons vu que le noyau de la fibre en évolution était 

volumineux et avait tnu,j0urs une position latérale. Pour les petites cellules 

musculaires des assises externes, le noyau est latéral à l'orig:tne. Par contre, 

de nombreuses fibres plus internes ont un noyau axial. Nous a'llons supposé, 

d'après lesobse:.--vations en microscopie optique et sur fibres tsolées, que le 

noyau migrait en position latérale lors de la transformation de la musculature. 

En microscopie électronique, nous avons retrouvé les diverses étapes de cette 

migration nucléaire. Celle-ci se réalise en partie grâce à la disparition des 

fibrilles situées dans la portion coelomique de la fibre (Pl. 82, fig. a). 

L'accentuation de la destruction fibrillaire se poursuit jusqu'au voisinage du 

noyau (Pl. 82, fig. b). Celui-ci, libéré des deux couches contractiles qui le 

surmontaient, peut alors passer très fac1lement dans la partie dilatée de la 

région coelomique et devient l~téral. 

Quant au nombre de noyaux dans la musculature longitudinale, il sem

ble qu' 11 snit en légère augmentation, mais à un degré moindre que chez S. arnica. 

On peut aussi rencontrer daux noyaux côte à côte, mais appartenant chacun à une 

cellule distincte. Ces observationsJ ~omparables à celles faites chez S. Rmica, 

suggèrent la possJbilité de d:ivtsions. Cependant, nous n'avons jamais mis en é

Vidence de figures de mitose dans les faisceaux musculaires longitudinaux • 

. Si des divisions directes ou indirectes ont eu lieu, elles sont peu 

nombreuses. La quantité de noyaux n'appara!t élevée que dans des muscles longi

tudinaux appartenant à des segments postérieurs régénérés. Des N~is ont été 
\ 

amputées de plusieurs métamères caudaux, au moment de leur décérébrati0n. Ces 

vers opérés régénèrent quelques segments qui sont capables d'évoluer, comme les 

métamères plus anciens. Des sections transversales de segments régén8rés, en 

microscopie optique, font apparaître trois caractéristiques ~ d'une part, la 

largeur des faisceaux dorsaux ou ventraux est extrêmement rédu:I.te, d 1 autre part 

les fibres sont de petite taille, enfin le nombre de noyaux est très élevé 

(Pl. 81, figs a et b). Ces fibres ~usculaires sont capables d'évoluer au cours 

dell' épitoquie (Pl. 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'EVOLUTION VERS LA DEnENERESCENCE 

Chez ~· arnica, nous avions décrit deux types distincts de destruction 

musculaire. Chez ~.irrorata, la sarcolvse peut se déroul~ aussi suivant deux 

processus comparables à ceux de S. ~~~c~. 

I - LA DESTRUCTION AVEC PERSISTANCE DES FTLAME~S 

Il s'agit du type décri.t par DEHORNE et DEFREI'TN (1933) chez di

verses espèces de ~creis. Les fibres se tronçonnent en fragments plus ou moins 

fusiformes renfermant des flbrilles jusqu'au moment de leur digestion pllra1Les 

éléocytes. Ils se rencontrent parfois chez des Nereis immatures, mais leur nom

bre s'accroît fortement au moment de la maturation génitale. Comme DEHORNE 

(1922 a et b) l'a bien obserVé chez diverses espèces, la fragmentation en sar

colytes des fibres s'intensifie avantmut prélude aux modifications externes, 

lorsque les produits génitaux commencent à se développer. 

En microscopie électronique, nous avons trouvé des masses musculaires 

assimilables aux sarcolytes décrits en microscopie optique. Les filaments su

bissent une désorganisation très nette et l'alternance entre ~andes A et I dis

paraît (Pl. 83, figs a et b). Les élémer!L~ Z et du R.S. subsistent en certains 

points, mais sont épars à travers tout le sarcolyte. Les filaments épais se con

centrent en divers endroits (Pl. 83, fig. a). En coupe longitudinale, il apparaît 

parfois une pseudostriation transversale (Pl. 83, fig. b). Dans certaines régions, 

les filaments épais sont accumulés en faisceaux, en d'autres, sans disparaître, 

ils sont néanmoin~. faiblement colorés (Pl. 83, fig. b). 

Mais, dans tous les cas, les filaments myosiniques subsistent en partie. 

Souvent des éléocytes sent accolés à la paroi des sarcolytes. Dans le coelome, 

les éléocytes cont1.ennent des fra~ments musculaires dont l'intérieur est encore 

rempli de filaments (Pl. 94, fig. d). 

II - LA SARC0LYSE AVEC DTSPARTTTON PRECOCE DES FTLM~ENTS 

1 - Description des processus dégénératifs. 

Nous avons vu, chez s. ~ica, que cette involution musculaire 

affectait les cellules-du type souche et stoloniales, mais seulement chez les in

dividus en stolonisation. Il en est de wême pour les muscles de N. irrorata, où 

nous avons retrouvé également une dégénérescence comparable des deux types de fi

bres, au moment de l'épitoquie. Toutefois, à l'inverse de S. runica, ce mode de 

dégénérescence semble beaucoup moins fréquent, la plupart des cellules musculaires 
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en involution se fragmentent oft sarcolytes fusiformes à l'intérieur desquels 

persistent de nombreux filaments. La seconde modalité dégénérative, plus rare, 

se caractérise par l'apparition, au sein du matériel contractile, d'une sub

stance homogène granuleuse (Pl. 84, figs a et b). Le nombre de filaments myo

siniques diminue considérablement (Pl. 84, fig. a). Puis l'alternance entre 

bandes A et I diRparaît ainsi que les éléments Z et du R.S. (Pl. 85, fig. a). 

A la fin de l'involution, les cellules du tvpe néréidien ne sont plus consti

tuées que par un sarcoplasme homog8ne, granuleux, à l'intérieur duquel sont 

disséminés, à la périphérie, des restes du reticulum et des filaments rési

duels (Pl. 85, fig, b). Parf~is, vers l'un des bords de la fibre, se trouve 

du glycogène et une mitochondrie (Pl. 85. fig. b). Quelques vacuoles, locali

sées surtout sous le sarcolemme, proviennent sans doute des anciennes vésicules 

sous-sarcolemmiques tp1, 85. fig. b). Les cellules hétéronéréidiennes renfer

ment cette substance homogène principalement à la périphérie et des vacuoles 

sous le sarcolemme et au voisinage des mitochondries (Pl. 84, fig, c). Le 

glycog~ne subsiste également à ce stade. Dans le sarcoplasme périnucléaire 

des fibres hétéronéréidiennes en dégénérescence, on distingue quelques vési

cules gonflées et des mitochondries, ainsi que du glycogène en abondance 

(Pl. 86, fig. a). Le noyau a subi nne transformation assez nette ; il contient, 

comme chez s. arnica, un réseau de fines fibrilles (Pl.86, fig. a). 

2 - Emplacement des cellules en dégénérescence 

A l'inverse du premier mode d'involution, qui affecte les 

fibres longitu~inales, circulaires et parapodiales, ce deuxième type de dégé 

nérescence ne semble atteindre que les cellules des faisceaux longitudinaux. 

Pour la plupart, elles appartiennent aux couches les plus internes de ces 

faisceaux. On peut observer, en microscopie photonique, che~ des Nereis en 
1 néré1diennes 

cours d épitoquie, de telles fibres, qui se dilatent, s'épaississent fcrtement 

et prennent parfois une forme deS (Pl. 86, fig. b). Souvent elles perdent 

leur colorabilité, deviennent amphophiles (DEFRETIN~ 1949). DEFRET1N les avait 

observées du c8té de la cavité coelomique, mals ~es avait interprétées comme 

des cellules en dédifférenciation. Nous reviendrons sur ce point important 

dans la discussion. 

En réalité, ces fibres sont bien en dégénérescence comme le confirme 

la micrryscopie électroni~ue. Elles renferment un sarcoplasme relativement ho

mogène (Pl. 86, fig. 6) qui, à fort grossissement, se montre constitué de fines 

granulations très nombreuses, de quelques particules plus denses et plus larges 
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et de rares vésicules de faible dimension (Pl. 86, figs d ete). Leur noyau est 

resté axial et est entouré par le cytoplasme granuleux (Pl, 36, fig. c). Cer

taines de ces fibres dég8nérescentes contiennent encore des filaments très dé

sorganisés, Cot'Jme DEFREI'IN, nous n'avons p::ts trouvé d' amybocytes ou d' éléocytes 

à leur contact. Ces fibres ne semblent pas se fragmenter en multiples sarcoly

tes fusiformes et striés, ni être phagocytées par des éléocytes. 

DISCUSSION 

L'origine et les principales phases de transformation des fibres de 

type atoque seront d'abord discutées, Puis l'évolution de chaque organite ou 

structure cellulaire sera env:i~..;agée, Nous comparerons ensuite les processus de 

dédifférenciation et dégénérescence musculaire chez N. irrorat~ à ceux de S. 

arnica, Enf:Ln, nos résultats. et :interprétations se~ont cor•fr, ,ntés à ceux obtenus 

par DEiiREI'IN chez d;varses espèces de Néréidiens.A 

• I- 9RI9INE Er PRTNCIPA~8 PHASES EVnLtrriVES DES FTJ?.~_f@'ERONEREIDTEt'Th.TES 

Comme chez S. arnica, il est permis de sé demru1der si les fibres hé

téronéréidien.1es sont toutes néoformées ou si elles proviennent des anciennes 

fibres néréidiennes. 

1 · · !f_ypothèse de 18._!92-~A.t ion de novo 

Selon cette hypoth2se, il devr::tit @tre posE;:i.ble de trouver,parmi 

les fibres, des éléments cellula:i.res ind.iffére~ciés. Or dans la musculature lon

gitudinale de Nereis atoques, on lle rencontre pas de cell11les assimilables à 

des cel~ules-soùches ou myoblastes. De plus, à l'inverse des Syllidiens, il 

n'.existe pas d'épithélium coelor.lique recouvrant la face interne des faisceaux 

musculalres. Le~ seules cellules qui tapissent le:s faisceaux constituent l'orga

ne cilio-~,h.'J.gocytaire, décrit par A, MEYER (1927, 1929) et qui subsiste jusqu'à 

la f1n de l'épitoquie. 

Cependant, des myoblastes pourraient prendre leur origine dans des 

régions non musculaires et migre1~ ensui te dans la musculature au moment de l' é

pitoquie. Aucune observation ne vient confirmer cette hypothèse, Les seuls élé

ments étrMgers aux muscles n'A.pparaissent que vers la fin de l'épitoquie, 

lorsque de nombreux capillaires s~guins et quelques éléocytes s'insinuent en

tre les fibres déJà transforméeG, D'autre part, nous ~wons montré que les pre

mières manffestatio~s évolutives se situaient au niveau de la zone externe, sous

épidermique, des faisceaux. Il ser~it difficile d'imaginer des éléments cellulat 

res étrangers s 1 insinuant jusqu'à. la base des faisceaux t'lusculaires. M@me si ce-

la était le cas., nous aurions dfi rencontrer, dans les strates externes, des cel·· 

lules d'aspect indifférencié. Tous les éléments sont de nature musculaire et 

cette éventualité ne peut donc être retenue. 



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

en fibre hétéronérétdienne. Sections transversales. 

... 

1 ·· Fibre de type atoqu~, renf~rmant deux sections de mito

chondries (rn), l'une dans le sarcoplasmc de son bord coe

lomique, et l'autre dans la région axiale, entre les deux 

couches de myofibr~.lles 

2 - Dédifférenciation localisée au niveau du bord coelomique 

(b.c)inteme. Les fHaments ont disparu et ont été rem

placés par du glycogène 0( et (3 . 
3 -La dédifférenciat~on s'étend vers la partie externe de 

la fibre. Corrélat:ivement, le b0rd coelomique s'hyper

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

fortement accru. Le chondriome s'est développé. 

4 ·· La quantité de m:!.tnchondries a augmenté dans de fort8!S 

proportions. Ces organites envahissent toute la région 

ax:!ale de la fibre. Le g~cogène apparatt snrtout sous 

forr.-,e ()( • 
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Toutefois, il reste encore une hypothèse à envisager, qui serait 

intermédiaire entre l'origine de no~ et la dédifférenciation. Nous avons en 

effet montré qu'à partir des strates externes, la métamorphose s'étendait 

progressivement aux cellules los plus internes. On pourrait donc supposer que 

seuls les éléments de 1 1 assise externe sont à 1 1 orie;1.ne de toutes les fibres 

hétéronéréidiennes. Il ne serait pas intetdit de penser a priori que les fibres 

de petite taille, vraisemblablement jeunes, sous-épidermiques, seraient seules 

capables de se dédiff~rencier, et, après de nombreuses mitoses, de donner nais

sance aux fibres hétéronéréidiennes qui refouleraient peu à peu, vers le coe

lome, les fibres néréiriiennes sus-jacentes. Les résultats obtem.,.s après in.jec

tion de leucine tritiée, certaines imav,es de microscopie photonique p~urraient 

étayer cette hypothèse. Mais, trop de faits S
1 Y opposent. D'abord le nombre 

de noyaux devrait augmenter dans de fortes proportions. Or. le saut 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 à cette interprétation. Enfin, 

toutes les observations au microscope électronique prouvent que ce sont les 

fibres néréidiennes qui se transforment progressivement en direction centri

pète. 

2 - H~pothèse de la formation à partir des fibres néréidiennes 

De même que chez S. arnica, l'hypothèse de la dédifférencia

tion des anciennes fibres rend compte de tous les faits observés au cours de 

1 'épitoquie. 
\ 

Il suffit de reconstituer les phases essentielles de l'évolution 

des muscles ~ongitudinaux 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 dédifférencie 

totalement. Le matériel contractile dlspara!t à ce niveau et fait 

place à des particules de glycogène, des types~ et j3 (Fig. 27, 2). 

- Phase 2 -· Le bord coelomique subit très souvent une dilatation assez consi

dérable. Cette large expansion est la résultante d'une part de la 
• disparition du myoplasme dans une importante partie de la fibre 

(dédifférenciation de toute la région coelomique), d 1 autre part de 

l'élargissement corrélatif de cette portion dédifférenciée (Fig. 27, 

3). Seule, la m0itié de la largeur de la fibre conserve des fila

ments. La quantité de mitochondries et de glycogène s'accroît. Le 
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chondriome commence à envahir l'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

rition d'un certail" mmbre de filaments proches de la zone médullaire. 

Les filaments de myosine subissent une réduction de dlamètre. La di

latation coelomique a tendance à 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 (Première 

partie : Figs 3 et 15). La moyenne de la largeur tombe de 22 à 12 p. 

(Première Partie ; Tableau 3). La différence est beaucoup plus im

portante ~ne chez ~llis. Une telle réduction de la largeur ne peut 

s'expliquer ~ue par la réscrption d'une partie de la dilatation 

coelomique des fibres transformées. Il est très vraisemblable qu'il 

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

II - EVOLUTION DES DIFFERENTS ORGANITES CELLULAIRES 

En raison des nombreuses analogies avec ~.amie~, nous ne dis

cuterons que des faHs particuliers 2 N. irroreta. 

1 - Les myofilaments 

La même question se pose quann à l'origine des filaments 

paramyosiniques, moins larges dans les fibres hétéronéréidiennes. Sont-ils 

néoformés ou sont-ils issus des anciens après réduction de leur diamètre ? 
\ 

Nous avons montré pour S. amie~'!' que la plupart des arguments étaient en fa-

veur d'une origine à partir des anciens filaments. Chez N. irr~rata, il semble 

qu'il en soit de même, car nous n'avons pas observé d'images correspondant à 

une myofihrillogenèse, co~e dans les muscles parapodiaux néoformés. En parti

culier, nous n'avons pas vu de microtubulea, ni de ribosomes au voisinage des 

filaments périphériques. S'il existe donc une néoformation filamentaire, celle

ci est extrêmement discrète et se réalise peut-être en même temps que la dis

parition des anciens filaments. On peut penser que les molécules des filaments 

néréidiens serviraient à la synthèse des nouveaux. Un tel processus échappe-
• 1 

rait d'autant mieux à 1 observation que la destruction des anciens filaments 

semble se faire aussi discrètement. 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'éventualHé d'une synthèse 
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filamentaire corticale, corrélative d'une dégradation des anciens, ne peut 

donc être réellement prouvée pnr la seule observation au microscope électronique. 

2 - Les mitocL~nories 
.. ----

De nombreuses précisions ont été apportées par l'étude de 

S. arnica aussi ne mentirnnerons-nous ici que les observations intéressantes 

pour le problème de leur gen~se et de leur évolution. 

Dans les fibres isolées, plusieurs faits méritent une attention 

particulière, Les mitochondries semblent former au début une seule file, dans 

l'axe de la fibre (Pl. 65, figs d et g). Evidemment, des sections transversa

les de telles fibres ne révèlent pqs l'existence de ces alignements. Nous 

avons cependant montré que dans beaucoup de fibres néréidiennes on distinguait, 

dans la médulla, une, parfois deux sections de mitochondries. A des stades 

plus avancés, les mitochondries tendent à constituer quelques rangées axiales 

qui sont séparées les unes des autres et interrompues par endroits (Pl. 65, 
fig. f), puis de nombreuses files continues et contigu~s (Pl. 66, figs d et e). 

On rencontre également des alignements mit~chondriaux au niveau du bord coe

lomique, 

Il semble donc , comme chez s. arnica, que les mitochondries sont 

issues de zones où :tl en edsta.it primitivement. L'hypothèse de leur divis::.":'n 

appara!t doncoomme la plus vraisemblable. De même que chez ~~ica, nous 

n'avons jamais observé de ciment intermitochondrial. 

Chez N. irrorata, la plupart des mitochondries sont allongées et 

cylindriques, mais nous avons vu qu'il existait aussi quelques mitochondries 
\ 

en haltère et en anneau. Le plus fréquemment, les formes en cupule, en anneau, 

ont été décrites dans les cellules élaborant des hormones stéro1des (CHRISTENSEN 

et CHAPMAN, 1959 : DE ROBERTIS et SABATINI, 1958 ·· ENDERS et LYONS, 1964 ; 

IDEIMAN, 1961!· ~ BEAULATON, 196?) • Des formes mi tochondriales comparables ont 

aussi été décrites par BEAULATON (19"8), dans la glande prothoracique ti~ ver 

à soie au cours des deux derniers âges lHrvaires, par FAJN-MAUREL et CASSIBR 

(1969) dans les corpora allata de Locusta mi.gratoria au cours des cycles ova

riens, Ces auteurs montrent que les mitochondries en haltère deviennent cupu

liformes et donnent naissance à des formes circulaires ou à des "chondriosphèresr;, 

complexes mitochondri11ux enroulés et embo!tés. Dans notre matériel, il semble 

assez peu vraisemblable que les formes en haltère puissent se recourber en 

anneau, bien que, parfois, on observe des sections en "fer à cheval" (Pl. 75, 
fig, a), Nous serions plutôt tenté d'y V~"~ir des formes de croissance. L'évolu

tion des mitochondries annulaires renforcerait cette hypothèse. Nous avons 
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distingué trois aspects différents dans la structure de ces mitochondries. Les 

p~mières ~ont réduites à la paroi dont les feuillets internes sont presque 

accolés (Pl. 75, figs a et c) ; les secondes sont semblables, mais en certains 

points sont en rapport avec des portions mitochondriales dévelorpées (Pl. 76, 
fig. a). Enfin, les dernières sont des mitochondries typiques, circulaires 

(Pl. 76, fig. b). Il n'est pas interdit de penser que la dernière catégorie 

puisse dér1.ver de la première par suite de la séparation des membranes inter

nes et la synthèse corr~lative des crêtes internes. Ce processus peut d'autant 

mieux se concevoir que les formes sphériques, à structure mitochondriale typi

que semblent apparaître dans des stades plus avancés de l'évolution des fibres. 

Néanmoins, la faible fréquence de ces mitochondries particulières 

dans les fibres en évolution montre que, s'il s'agit là d'un l!iode de crois

sance, il doit ~tre uniquement constdéré comme accessoire. Cependant, on ne 

peut également exclure l'hypothèse selon laquelle les mitochondries cupuli

fo~es ou en haltère sont la concéquence d'une modification du métabolisœ8 

cellulaire. 

3 - Le glycog3n~ 

DEFRETIN (19 1!9), à 1 '13-ide de techniques cytochiJ'Tiiques pré

cises, a étudié l'évolution du glycogène au cours de l'épitoquie. Il montre 

que les exemplaires atoques renferment très peu 'te glycogène dans leur mus

culature. Par contre, il signale de grandes quantités de ce polysaccharide 

dans les muscles parapodiaux hétéronéréidiens. Il considère par ailleurs que 

les muscles long~tudinaux "épitoques" restent pauvres en glycogène. 

Nous avons cependant constaté, que les faisceaux longitudinaux deve-

naient très riches en glycogène, qui s'accumule sous la forme~ et surtout r:<, 
dès le début de l'évolution. Chez s. arnica, il ne se présente que sous la 

fonne (3· · 
. L'origine du glycogène dans les fibres dédifférenciées nous semble 

particulièrement intéressante. Dans le musnle longitudinal d'un ver atoque, 

la technique de SELIGMAN, modifiée par THTERY, ne permet pas de mettre en 

évidence du glycogène. Mais, à un moment correspondant au début du stade 2a, 

certaines portions coelomiques dHatées, afilamentaires, renferment des 

chaînettes dichotomiques de fines particules n~ttement colorées, de 80 à lOO A 
de diamètre. Dans le voisinage de ces chaînettes, il n'y a que quelques sec

~nns de mitochondries et aucun ribosome (Pl. 77, fig. a). A un stade un peu 

plus avancé, on retrouve des chaînettes, maie constituées de granulations 
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deux fois plus larges : 170 à 200 Â. Les particules sont formées d'une sorte 

de trame pâle dans laquelle se trouvent des granules plus petits d'environ 
,. 

40 A de dirunètre. Il est possible que cet aspect soit plus ou moins artifi-

ciel. Néanmoins, nous 1 'avons aussi observé chez S. arnica_, à tous les stades 

de 1' évolu: ion. Par ailleurs, anrès 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 diamètre dans les parti

cules f de glycogène. VAN GANSEN et SCHRAM (1969) font la même constatation 

dans un matériel semblable, aprè's utilisation de la technique de PERRY ou 

celle de THJERY. Un certain nombre de chaînettes de granules(3 rayonnent au

tour de particules ~plus grosses, mais peu nombreuses (Pl. 77, fig. b). A 

ce stade, dans toutes les régj_ons dilatées, sauf le sarcoplal!me périnucléaire, 

il n'est pas possible de trnuver de ribosomes parmi les granulations de gly

cogène. Comme quelques auteurs l'ont déjà montré, les chaînettes de gycogène 

miment parfaiteme\'it des polyribosomes (Hl\. Y, 1966 ~ VAN GAl'TSEN, 1967 ; VAN 

GANSEN et SCT1nAM, 1969). Bien que nous ne l'ayons pas observé, il est possi

ble qu'un mince filament réunisse les granules~ dans les chaînettes (VAN 

GANSEN et SCHRAM, 19(9). Dans les régions périnucléaires, les ribosomes sont 

mêlés aux particules de glycogène. 

De ces constatations, il ~essart deux points essentiels : d'une 

part le glycogène apparaît, au début de sa synthèse, sous forme de particules 

e.sse~ petites : 80-1')0 A, dont le volume doublerait rapidement ensuite. D'au

tre part, le plus souv2nt, le glycogène est synthétisé dans des régions où 

il n'y a pas d'aJtres éléments que quelques mitochondries. L'absence de ribo

somes est certaine, sauf dans le sarcoplasme périnucléaire. En conséquence, 

le r6le des ribosomes dans la fom.2tion du glycogène, envisagé dans la secon

de partie ne semble guère étayé par ces observations. L'hypothèse la plus 

vraisemblable correspondrait à une synthèse de novo, sans intervention de 

systèmes membranaires, ni de ribosomes. Nous rappellerons d'ailleurs que chez 

S. arnica, nous n'avions rencontré le mélange ribosomes-glycogène que dans le 

sarcoplasme périnucléaire. Toutefois, l'absence de stades primitifs de forma

tion et le nombre plus faible d'observations pouvaient nous laisser envisager 

un r6le possible desribosomes. Des images comme celles de la figure a de la 

Planche 77 semblent cons[tuer au contraire une preuve de l'absence de l'inter

vention directe des ribosomes dans la genèse de ce polysaccharide, dans les 

muscles de N. irrorata. 
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Ensuite, la quantité de particules(3 tend à diminuer, et inversement, 

les particules CX, deviennent plus nombreuses. La présence de rosettes autour 

desquelles rayonnent des petites chatnettes de granules (3(Pl. 77, fig. b et 

Pl. 79, fig. c) dans des fibres en dédifférenciation, puis de rosettes unique

ment dans des fibres hétéronéréidiennes typiques (Pl. 80)~ nous laisse sup

poser que les particulesO( peuvent provenir de la coalescence des particules 

~·Nous n'émettons cette hypothèse qu'avec la plus grande réserve, car d~s 

certaines zones, les rosettes semblent apparaître d'emblée, sans qu'elles 

soient précédées par des particules (3• Une étude plus approfondie serait né

cessaire pour confirmer ou infirmer cette hypothèse. 

Enfin, nous n'avons malheureusement pas pu suivre la dégradation du 

glycogène c~ez r. irrorata. Des ~eteronereis au stade de l'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. arnica, des corpuscules de nature probable

ment lipidique font parfois leur apparltion dans les fibres musculaires. 

On sait que les mitochondries, gr~ce à leurs enz.ymes impliquées 

dans le métabolisme des triglycérides, jouent un r6le non négligeable dans 

l'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 intérêt de constater que le muscle cardiaque contient 
\ 

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, très riches en mitochon

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

longs moments. 

5 - Le noyau 

CHABRTER (1920~etDEFREI'IN (191~9) si~nalent que le noyau 

est tou.jours latéral dans les fibres hétérnnéréidiennes. Nous av0ns conf~rmé 

cette observat:l.0n et l'hypothèse de DEFREI'TN selon laquelle les noyaux mi

graient à l'extérieur. Par suite de la dispari+.ion des fibrilles de la partie 

coelomique, le noyau peut se déplacer et faire hernie à l'extérieur. Cepen

dant, il faut rappeler qu'un c8rtain nombre de fibres, en particulier celles 

des strates externes, ont un noyau latéral à l'origine. 
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Le volume du noyau et celui du nucléole augmentent fortement. Nous 

avons trouvé des dimensions comp~rables à celles avancées par DEFRETIN : de 

3/4--5 )'- , le noyau passe à 5-6/10·-12,1" et le nucléole s'ace! oit de 0,5 à ~· 

Chez S. amica, le nombre de noyaux semblait plus important dans 

les muscles du stolon. En particulier, il était fréquent d'observer, au dé

but de la stolonisation, des aljgnements de deux, trois ou quatre noyaux. 

Nous n'avions cependant pas mis en évidence de divisions cellulaires, même 

après injection de colchicine, Chez N. irrorata, nous n'avons pas remarqué 

de files de noyaux, en coupe longitudinale. La présence de deux noyaux voi~ 

sins, dans le même plan de coupe transversal, s'observe parfois. Mais, la 

seule augmentation du nombre de noyaux a plutôt lieu à la fin de l'épitoquie. 

Les noyauX supplémentaires appartiennent à des éléocytes qui s'insinuent en

tre les f~bres internes et surtout aux cellules de la paroi des capillaires 

qui forment un réseau très dense dans tous les métamères épitoques. Les ca

pillaires se ramifient dans des portions très importantes de la musculature. 

Les seuls cas évidents de multlplication nucléaire sont représentés par les 

faisceaux de régénérats postér:i.eurs dans leE~quels la plupart des fibres ont 

un noyau latéral. 

III - LE PROB~~ DE LA DEDIFFERENCIATION 

Il découle, de toutes les descriptions précédentes, que les 

fibres hétéronéréidiennes proviennent des anciennes fibres néréidiennes. 

Peut-on aff:Lrmer qu'il s'agit bien d'une dédifférenciation? Pour les mêmes 
\ 

raisons invoquées· pour S. amie~, nous pensons que l'on peut utiliser le terme 

de dédifférenciation pnur décrire une partie des processus intervenant dans 

les fibres longitudinales au cours de l'épitoquie. En effet, de nombreuses 

analogies existent èntre les transformations observées chez ~--a.mica et !:h_ 

irrorata. Les processus évolutifs prennent naissance au niveau du bord ex

terne des faisceaux musculaires et s'étendent progressivement vers l'intérieur. 

Tout se passe comme si une sorte d'induction dédifférenciatrice se propageait 

de la zone sous-tégumentaire jusqu'à la cavité coelomique. Dans les deux cas, 

les mitochondries, le glycogène se développent considérablement dans le bord 

coelomique et envahis~ent Ja médulla de la fibre ; les myofilaments disparais

sent dans la portion coelomique et dans l'axe, le noyau et les nucléoles aug

mentent detaille ; de nombreux ribosomes et dictyosomes ap~aissent dans le 

~arcoplasme périnucléaire. Les quelques différences entre N. irrorata et 

S. arnica portent sur des détails mineurs. Les processus semblent plus mar~ués 
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chez N, irrorata, notamment en ce qui concerne la formation de l'hypertrophie 

èlu côté coelomique des fibres. Le glycogène o., les mitochondries annulaires 

ou en haltère, les amas de tubules a.x1aux s0nt particuliers aux Nereis. Mais, 

on peut affirmer que, chez ces deux espèces d'Annélides, les fibres musculaires, 

non seulement conservent tou.1 ours leur forme rubannée, mais encore renferment 1 

à n'importe quel moment de leur évolution, une certaine quantité de filaments. 

La dédifférenciation n'est que partielle et 11 n'y a pas apparition de myo

blastes. 

A cet égard, il nous semble intéressant de comparer nos résultats à 

ceux obtenus sur la dédifférenciation des fibres musculaires appartenant soit 

à des régénérats (CHAPRON, 1969 ; 1970 a et b) soit à des porte-greffes 

(VALEMBOIS, 1970), chez l 1Annélide Oligochète Eisenia foetida, Pour ces au

teurs, les fibres musculaires se dédiffé~cient compl~tement. La cellule 

perd 1~ totalité de son matériel contractile, acquiert un abondant chondriome 

et de nombreux ribosomes. Le noyauet le nucléole augmentent de taille. Chez 

cette espèce, caractértsée par une musculature à dou~e striation oblique, on 

aboutirait à une dédifférenciation totale. Il faut toutefois remarquer que 

les phénomènes de régénération ne sont pas réellement sembl.ables à ceux de 
1 '. 1 1 épitoquie ou de la stolonisation, bien qu il y ait un certain nombre d ana·· 

logies, D'autre part, nous ne sommes pas ent 1èrerre nt convaincus par les des · 

criptions fournies par CHAPR0N et VALEMBOtS sur la dédifférenciation. En ef

fet, des fibres que VALEMBniS ooreidère comme prénécrotiques dans le greffon, 

ressemblent beaùcoup à des myoblastes par leur noyau et leur nucléole volumi

neux et leur abondance en mitochondries. D'autres cellules sont assimllées à i,t 

des fibres en dédifférend at ion, mats resser1blent à des sarcolytes en forma 

tion. Il subsiste encore un doute important quant à l'origine des myoblastes, 

d'autant qu'au moment èe la régén~ration ou aprP.s la greffe, on observe une 

accumulation de coelomocytes près des zones lésées. En conséquence, si la 

dédifférenciation des fibres musculaires existe réellement chez les Annélides 

Oligochètes, ce qui est loin d'être prouvé, elle correspondrait tout à fait à 

celle décrite par HAY (1959 ; 1968) chez les Amphibiens et ne serait pas compa

rable aux phénomènes intervenant lors de la stolonisation ou de l'épitoquie 

des Polychètes, où la simultanéité des processus de dédifférenciation et de 

redifférenciation, la persistru1ce, semble-t-il, d'une partie des myofilaments 

périphériques, ne permettent pas la formation de cellules d'aspect embryon

naire. 
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En ce qui concerne la dégénérescence, les phénomènes sont simi

laires chez S. arnica et N. irrorata. Les deux types de destruction musculaire 

ont été constatés. Chez N. irrorata, nous avons remarqué un tr2s faible nombre 

de cellules hétéronéréidiennes en dégénérescence au cours de l'épitoquie. Par 

contre, la quantité de fibres néréidiennes en involut:l.on est beaucoup plus 

importante que chez S. emica. 

DE-TORNE (1922 a et b) et DEFR.ETT~ (lg4g),..,nt montré que les fibres 

musculaires de Nereis subissaient un tronçonnement en sarcolytes fusiformes 

et striés, principalement en période d'épitoquie. Les fragments musculaires 

sont ensuite phagocytés par les éléocytes du coelome. Cette dégénérescenJe, 

suivie de phagocytose, correspond au premier type, avec persistance de fila

ments, che% ~~ arnica. En microscopie électronique, les sarcolytes renferment 

encore de nombreux paquets de filaments. 

Mais nous avons également vu que le deuxième type d'histolyse, avec 

disparition précoce du matériel contractile,existait aussi, et affectait sur-

" Il ' d tout des fibres atoques appartenant a la face interne des faisceaux lon·gi u-

dinaux. DEFRE!'IN (lghg) les a observées et les a décrites comme étant des 

fibres gonflées, amphophiles, puis fuchsinophiles. Mais, tl les assimile à 

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 l'&mphophilie de ces cellules sont, pour 

DEFRETIN, la marque d'un début de dédifférenciation qui ne se poursuit pas. 

En réalité, ce S<?nt bien des fibres dégénérescentes avec e.pparition d'une 

substance homog8ne. Cependant, ce deuxième type de destruction musculaire 

semble peu fréquent. La plupart des fibres en histolyse, appart~nnnt aux 

muscles longitudinaux, circulaires et coliques, se fra~entent en sarcolytes 

fusiforrnes, surtout au début de l 1 épitoquie. Cette dégénérescence appara!t 

aussi plus intense chez des Ne~eis décérébrées. 

Il nous semble intéressant à présent de confronter nos résultats 

à ceux obtenus récemment par VALD1BOIS (1970). Cet auteur a pratiqué des 

hétérogreffes en utilisant dCllX espèces d'Annélides Oligochètes : Eisenia 

ëJmme porte-greffe et. Allolobo..P_~ora foet:ida comme greffon. Il a constaté des 

figures de dégénérescence très nette de la musculature du greffon lors d'une 

première greffe. Les cellules musculaires réagissent vis à vis du porte-greffe 

en isolant leurs territoires les plus lésés. Ensuite, le chondriome et l'er

gastoplasme se développent, et, corrélativement, les cellules présentent une 
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activité phosphatasique acide importante. Enfin, les filaments disparaissent. 

Dans le cas d'une seconde greffe, les phénomP.nes sont un peu différents. En 

particulier, il n'y a pas de prolifération mitochondriale et ergastoplasmique. 

Ces processus de dégénérescence apparaissent très_différents de ceux 

observés au moment de la stolonisation ou de l'épitoquie. Mais, VA~1BOIS si-

~ale aussi que des altérations mécaniques des fibres du greffon provoquent 

parfois une désorganisation des filaments et l'apparition de ~ones à matériel 

amorphe. Cet aspect n'est pas sru1s rappeler la dégénérescence avec formation 

d'une substance homogène et granuleuse dans les fibres longitudinales de S. 

arnica et N. irrorata. 

La sarcolyse des fibres à double striation oblique apparaît complexe 

de prime abord, puisqu'il semble exister de nombreux modes d'histolyse bien 

différents. Il est difficile, dans l'état actuel de nos recherches, de dire 

si ces involutions structurales diverses correspondent à des réactions, à 

des voies dégénératiues différentes ou si, au contraire, elles sont le reflet 

d'un seul mode de sarcolyse, pouvant revêtir des aspects très divers. Comme 

nous l'avons déjà indiqu6, il est possilie que l'on puisse passer d'un type 

de dégénérescence à un ~utre : chez s. arnica, des sarcolytes à myofilaments 

peuvent à un stade extr@me de dégénérescence aboutir au type à cytoplasme 

granuleux homogène. BOTLLY (19681, dans illlG étude sur la régénération anté

rieure de ce même ver, signale la présence de sarcolytos. renfermant des mye

filaments, d'autres avec un matériel finement granuleux. ~utefois, pour les 

raisons déjà exposées dans la deuxième partie, nous croyons pouvoir distinguer 

pour le moment d~,ux types apparemment dUférents de sarccüyse chez les Syllis 

et les Nerei~.· 

Enfin, nous avons cons:i.déré plusieurs hypoth~ses quant au détermi-

ni.sme de la S-'lrcolyse. Il est probable que des modifications du milieu coelo 

mique au moment de la reproductlon provoquent en grande partie la dégénéres

cence .nusculaire. Evidemment, la sénescence de certaines fibres est responsa

ble aussi ùe certaines s~rcolyses. Mais, comme DEBOR~Œ (1922 a et b) et DURCHON 

r1952) l'ont égalemant ~1pposé, il est possible que le jeûne soit un facteur 

non négligeable de l'histolyse musculaire. L'épitoquie, surtout expérimentale, 

correspond à une périÇ>de de Jeûne. Il est vraisemblable enfin que la des

truction musculaire apporte des éléments importants pour les synthèses pro

téiques~constitue en quèlque sorte un aliment interne pour le ver en épite

quie. ZAK et DRAHOTA (1960) ont montré que la dégradation de protéines con

tractiles fournissait de l'énergie, à l'inverse de la destruction des protéines 

du foie qui demande au contraire un apport énergétique. 
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Il nnus semble intéressant maintenant de comparer nos obser

vations à celles de DEFRETIN. Nous résumerons ici les fatts essentiels mis en 

évidence par cet auteur. 

1. La dédifférenciation. Au début, les deux couches de fibrilles se 

séparent ; des vésicules, puis un sarcoplasme fuchsinophile apparaissent dans 

l'axe, entre les deux cou~h::s de fibrilles. DEPR81'TN constate une hypertrophie 

corrélative des fibres les plus internes des faisceaux lon~itudinaux. Le stade 

final de la dédifférenciation est représenté par une fibre à sarcoplasme fuch

sinophile prépondérant qui dé'borde même à l'extérieur. Cette fibre présente 

un 00rtex myoplasmique mince, sans striation. Le noyau est passé dans une 

hernie sarcoples=ique externe et son volume s'est accru fortement. 

2. La redifférenciation. Au sein du sarcoplasme moins fuchsinophile 

appara!t un abondant chondriome formé de e;rains et de longs chondriocontes. 

Enfin, la striation est à nouveau décelable dans le myoplasme cortical. Il 

faut souligner que DEFRET:rN renrésente des sections transversales de fibres 

an redifférenciation avec une hernie assez volumineuse contenant des chondri.o

contes (c'est ce que nous avons désigné sous le nom de portion coelomique hy

pertrophiée). 

Un certain nombre de descriptions peuvent s'intégrer aisément à nos 

observations. Cependant, quelques points de djvergence sont à 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, à 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-

mlères manifestations d'un changenent de structure s'observaient. DEFRETIN a 

confondu les sarcolytes des fG.ces internes avec des fibres en dédifférencia

tion. Il émet d'ailleurs un doute à ce sujet, mais renonce à l 1hypothèse de 

la sarcolyse pour trois raisons ~ 1. Il n'y a pas d'éléments libres (éléocytes) 

à leur contact pour assurer la destruction ; 2. Ces fibres ne se rencontrent 

pas, dans le coelome, entières ou fragmentées ; 3. Elles ne subissent pas de 

tronçonnement en multiples sarcolytes. Ces trois critères sont Justement ceux 

qui caractérisent la seconde catégorie de sarcolyte9 avec disparition précoce 

des filaments et formation d'un matériel p;ranuleux. Dans ces conditions, 
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DEFRETIN ne pouvait penser à une évaution à partir de la face externe des 

faisceaux. Ensuite, nous avons vu que les deux couches de b~ndes A et I ne 

disparaissaient pas, tout au moins en pnrtie. Sur coupes histologiques, si 

un certain nombre de fibres hétéronéréidiennes présentent une strtation, 

d 'autres ne la montrent pas. L'absence de striation ne tient donc pas à une 

différence de stade évolutif des fibres. Quant à la formation de vésicules 

axiales, puis d'un sarcoplasme fuchsinophile, il est évidemment difficile de 

les relier à nos observations ultrastructurales. En ce qui concerne maintenant 

l'évolution nucléaire et tous les aspects de la redifférenciation, nos obser

vations corroborent tout à fait celles de DEFREJ'TH. Les points de divergence 

peuvent facilement s'expliquer. D'autre part, il est évident que seule une 

étude ultraxtructurale pouvait permettre de comprendre réellement l'évolu

tion des structures cellulaires à la limite ou en dessous du pouvoir de ré

solution du microscope optique. 

CONCWSION 

L'hypothèse émise par CHARRIER(l920), reprise et étayée par DEFRETT:N 

(1949), sur la dédifférenciation des fibres musculaires longitudinales et leur 

redifférenciation en fibres hétéronéréidiennes se trouve confirmée. 

Les faisceaux musculaires ne contiennent, à aucun moment, de cellu

les indj_fférenciées, et la formation de nova des cellules 1épitoques' semble 

exclue. Les observations en microeoopie optique, en particulier sur les fibres 
\ 

isolées et 3Ur les muscles marqués par la leucine 3H, et en microscopie élec-

tronique, permettent de comprendre l'essentiel des phénomènes. 

Comme chez S. arnica, on peut considérer qu'il existe à la fois des 

processus de dédifférenciation et de redifférenciation. Ceux··Ci se déroulent 

d'une manière synchrone et la dédifférenciatirm n'est ,jrunais totale. 

Les mitochondrles se multiplient à la fois dans le bord coelomique 

et dans l'axe des cellules musculaires, d~s des zones oü elles existaient 

primitj.ver,lent. Le glycogène apparaît le plus s0uvent dans des régtons où n' exis -

tent pas de ribosomes. Les éléments précurseurs, synthétisés 9:.~._!1~· pourraient 

être représentés par des chaînettes de petites particules de glycogène, d'un 

d 1amètre inférieur de moitié à celui des granules (3, observées dans des fibres 

en début de dédifférenciation. Quant aux myofilaments périphériques des fibres 

hétéronéréidiennes, l'hypothèse selon laquelle ils sont issus des anciens re

pose essentiellement sur une constatation négative : l'absence de figures de 

myofibrillogenèse. 
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Enfin, la dégénérescence des fibres musculaires est semblable à 

celle de ~._am~ca. Les deux types de snrcolyse décrits che~ ce Polychète 

sont observés aussi chez N. i~_qrata. Une comparaison avec l'histolyse mus

cul~ire dans le cas de régénérationcu~ greffe chez les Annélides Oligochètes 

(CHAPRON, VAIEMBGTS) permet de constater la grande diversité des aspects 

dégénératifs des fibres hélico!dales, Une étude plus approfondie des facteurs 

susceptibles d'intervenir dans le déterminisme de la dégénérescence musculaire 

permettrait vraisemblnblement de mieux co~prendre l'apparente multiplicité 

morphologique des sarcolytes. 

\ 



- 125 -

CHAPITRE VII 

LA NEOFORMATION DORSALE 

La néoformation dorsale fait partie de la musculature longitudinale 

et apparaît seulement dans la région hétéronéréidienne du ver. Rappelonsqu'elle 

se présente sous la forme d'une double bandelette longitudinale, axiale, qui 

prolonge, en plongeant verticalement vers l'intestin, les deux faisceaux mus

culaires dorsaux. Par ses caractéristiques évolutives et structurales, cette 

néoformation mérite d'ê~re examinée dans un chapitre spécial. 

INTRODUCTION 

La néoformation dorsale a été étudiée par CHARRIER (1920) et DEFRETIN 

(1949). Pour le premier auteur, les fibres de la néoform<"l.tion sont du type né

réidien, à noyau externe. Elles proviennent de "m~sses homogènes et chromati

ques qui se ctécomposent ensuite en lamelles contractiles';. L'aspect homogène 

correspondrait à un stade de dédifférenciation. DEFRETIN constate également 

que la structure des fibres de 1.:-. néoformation est du type néréidi en, mais la 

striation est nettement plus espacée ; alors que l'intervalle entre les fibril

les est de 0,6 p chez les fibres néréidiennes, il est en moyenne de 1 p dans 

les cellules de ~a néoformation. Cet auteur considère que les éléments de la 

néoformat:i.on ne proviennent pas d 1une dédifférenciation de fibres néréidiennes, 

mais sont issus de "myoblastes dont l'origine vraisemblable est une proliféra

tion de 1 '8pithélium coelomique·'. Si les observations de ces deux auteur-s 

concordent sur la structure des fibres, elles sont totalement divergentes en 

ce qui concerne l'origine de la néoformation. 

Il s'avérait dnnc tr8s intéressant de reprendre, grâce à la micros

copie électronique, d'une part l'étude de l'origine de la néoformation, d'au

tre part, celle de la structure toute particulière de ses fibres. 

Nous avons étudié l'essentiel de l'évolution et de la structure de 

la néoformation dorsale chez ~· irrorata. Toutefois, nous avons eu recours à 

1 'espèce ~ _ _pelagica pour les stadeS les plus précoces de genèse (stade 1). 
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RESULTATS 

Nous considérerons tout d'abord l'origine et le développement de la 

néofor;~ation dorsale ; nous envisagerons ensui te 1 'étude de la structure de ses 

. fibres. 

I - pRIGINE ET EVO~UTION DE LA NEOFORMATI0N 

s~~DE 1 - N. oelaF-ica 

a) ~~~:~~~~Ei~-P.~~~~~~9~~ 

A l'extrémité latéro-dorsale des faisoeaux longttudinaux 

au niveau de l'axe du ver, il n'est pas rare de rencontrer, chez certains exem- ! 

plaires, des cellules, caractériRées par un noyau arrondi, renfermant un vo

lumineux nucléole (2 p) (Pl. 87, figs a et b). Ces cellules, p~rfois disposées 

par groupe de deux (Pl. 87, fig. a) se situent à la limite du faisceau mus

culaire, à peu de distance du vaisseau dorsal. Elles ne se rencontrent pas 

chez des ~eF~l~ immatures ou du stade O. Nous n'avons cependant pas trouvé 

de mitoses à ce niveau, mais des aspects nucléaires suggérant des amitoses 

certains noyaux peuv~nt posséder deux nucléoles et une sorte d'étranglement 

médian (Pl. 87, fig. c). 

b) ~~c~~~~?P!~ ~~~~t~~~~q~~ 

nes 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 (Pl. 87, fig. d), 
\ 

1' autre est une' cellule non cnntractile, dnnt le c:'topla3me est rempli de ri-

bosomes (Pl. 87, fig. e). Ces deux cellules présentent toutefois une carac

téristique commune : leur noyau., de grande taille (10/5 p), renferme un nu

cléole volumtneux (2 )l). Elles sont donc en phase d'activation. La fibre 

musculaire a le même aspect que les autres fibres de 1 'assise externe, 8'1 

début de leur évolution. Par cnntre, l'autre cellule a la structure d'un élé

ment-souche indifférencié. 

STADE 2a - N. irrorata 

Au début de ce stade, il est possible de rencontrer des élémen~s 

comparables à ceux décrits chez des N. pelagtca du stade 1. Certaines cellules 

à noyau développé et gros nucléole ne sont pas de nature musculaire et se si-

tuent à l'extrémité latérale des faiseeaux dorsaux (Pl. 88, fig. a). D'autres 

cellules, à noyau volumineux, présentent une portion contractile (Pl. 88, fig.a). 
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En ·~ut re, dans cette même zone, on observe quelques sections musculaires très 

fines (2 ~ de large) qui renferment des éléments Z et du R.S. et des filaments 

épais et fins assez mal organisés en bandes A et I. Quelques rares sections 

de fa:l.bles dimensions ne renfel"rnent .sucun filament (Pl. 88, fig. a). 

A une période plus avancée de ce même stade, on assi3te à une trans

formation très rapide des bords latéraux des muscles longitudinaux. On dis

tingue, sur coupes transversales, plusieurs dizaines de sections de fibres ex

trêmement petites (Pl. 88, flg. b). Elles mesurent en moyenne de 2 à 3 p de 

large ~ur 1,5 p d'épaisseur. Certaines sections, parmi les plus étroites, 

sont souvent arrondies et ont un d:Lamètre de 1 p environ. Elles ne renferment 

parfois aucun filament ou moins d'une dizaine (Pl. 88, fig. b). D'autres, de 

2 p de large ne ccn tiennent !!Père plus de dix à vingt filaments épais irré

gulièrement disposés. Enfin, les seoti~ns ~ui ont une forme ellipso'idale, 

présentent deux ou trois bandes A plJs ou moins en alternance avec des ban

des I. Il faut noter que toute~ ces fibres possèdent des filaments épais et 

fins de cal·:.b,:>e identique à celuj des fibres néréidiennes ordinaires, c'est

à-dire 280 à 320 A pour les Gros et 70 A pour les fins. Souvent, on remarque 

une ou deux mitochondries dans le bord coelomique. Lorsqu'un noyau est pré

sent, il est s3.tué également vers le coelome et 1:1 une surface presque aussi 

importante que celle de la fibre : 3 ,5,13 p dans une cellule de 4,5/4 ).l (Pl. 

88, fjg. b). 

STADE 2b - N. irrorata 

~n microscopie photonique, on constate une accumulation de 

petites sections de fibres à noyau arrondi de 5 p de. diamètre, en position 

latérale (Pl. 89, fig. a). Souvent, le noyau renferme un nucléole de 1 p de 

large. Fréquemment, les sections les plus fines (2 p de large) s~nt situées 

sous l'épiderme. Les plus volumineuses vers le vaisseau dorsal, ont une lar

geur de 6 à 8 P• La grande quantité de noyaux, en coute transversale (Pl. 89, 

fig. a) laisse supposer que de no~breuses divisions cellulaires ont lieu. 

Nous n'avons cependant pas vu de figures de mitoses. L'injection de Leucine 

tritiée à des Nereis pelagica au même degré d'évolution permet de mettre en 

évidence un marquag~ important au niveau des bords latéraux des faisceaux 

dorsaux (Pl. 52, fig. h), c'est-à-dire au sein wéme de ces petites fibres à 

gros n':'yau. 
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Vers la fin du stade 2b, la quantité de cellules musculaires a 

considérablement augmenté. Elles comblent l'espace situé entre les bords 

des faisceaux et le vaisseau dorsal qui n'est plus accolé eu tégument. La 

prolifération cellulaire s'effectue d'abord èepuis la pointe latérale de 

chaque fnisceau Jusqu'au vaisseau dorsal. Lors de cette phase évolutive, si 

des ~oupes de fibres sont de dimensions réduites (5 p sur 2 ~), la plupart 

apparaissent beaucoup plus grosses (10 p de large sur 5 p d'épaisseur) 

(Pl. 89, fig. b). Leur épaisseur est plus forte que celle des fibres néréi-

diennes longltudinales. Leur structure est tout à fait comparable à celle 

des fibres néréidiennes. Les deu~~ couches de mvofibrilles sont séparées par 

une fine lame claire de sarcopl<2sme axial, et les intervalles entre les stries 

est de l'ordre de 0,5 p (Pl. 89, fig. b). f!Jais, le noyau est tou.jours en po

sition externe. Par rapport au stade précédent, son volume tend à diminuer 

(3 p de dj.amètre au lieu de 5 p) • 

En microscopie électronique, les cellules musculaires ont une struc

ture semblable à celle des fibres néréidiennes longitudinales (Pl. 89, fig. d). 

Mais, leurs bandes A et I sont souvent moins régulières. Les sections de mi

iochondries, au nombre de trois au maximum, sont tou,lours situées dans le 

bord coelomique. Mais, ces fibres ont une caractéristique importante : elles 

sont étroitement unies les unes aux autres par l'intermédiaire de formations 

comparables à des desmosomes (Pl. 89, figs c et d). 

'1 

' 
:, 

1 

t 

II - ST~UCTURE DE LA NEOFORMATJ()~ AU STADE ULTIME DE SA DIFFERENCIATION. 
\ 

Àu stade 3. la néoformation a acquis sa forme et sa structure 

définitive. Sur coupes histologiques transver';ales, elle apparaît sous 1 1 as

pect d'une double lame plus ou moins renflée (Pl. 2, fig. d) qui peut par

fois avoir la forme d'un coeur. Elle est constituée par de nombreuses couches 

de_ fibres de 10 p environ de large sur 2 à 2,5 p d'épaisseur. Vers la portion 

la plus profonde, proche du vaisseau dorsal, le nombre de couches de fibres 

s'accroît : on en compte 7 à 9 (Pl. 90, fig. a). L'ensemble apparaît comme 

une masse compacte, les fibres étant bien contiguës. Dans les faisceaux dor

saux, au contraire, les fibres sont plus ou moins jointives, ce qui confère 

à l'ensemble un aspect beaucoup plus lâche. La cohésion des fibres de la 

néoformation tient à la présence des desmosomes. 

La structure des fibres de la néoformation, en coupe histologique, 

est très particulière. Alors qu 1elles montraient, lors des stades précédents, 

uns striation comparable à·celle des fibres néréidiennes typiques, elles 
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présentent maintenant une sorte de zébrure très caractéristique, composée 

d'une alternance de raies larges (0,8 p), très colorées, et de fines stries 

claires (Pl. 90, figs a et b). L'intervalle entre ces fines stries est de 

l'ordre de 0,9 p, chiffre comparable à celui obtenu par DEFRETIN (1949). 

Sur sections transversales, en microscopie élec~o

nique. nous avons pu constater que les zébrures foncées correspondent aux 

fibri.2.les, c 1 est-à dire aux bandes A et les fines ltgnes peu colorées aux 

bandes I (Pl. 90, fig. cet Pl. 91). Par rapport aux fibres néréidiennes nor

males, la largeur des bandes A est nettement plus importante, et en corol

laire, les filaments épais assez irrégulièrement disposés, sont plus nombreux 

(Pl. 91). Entre les filaments épais s'intercalent des filaments fins qui 

n'apparaissent très nettement qn'après extraction à la glycérine (Pl. 90, 

fig. c et Pl. 92). Ils forment des orbites plus ou moins complètes de huit 

à douze autour d'un filament épais. On en trouve aussi beaucoup en dehors 

des orbites (Pl. 90, fig. c). Il n'est pas possi~le 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 à celui des filaments des fibres néréidiennes or-
o 

dinaires : 280 à 320 A pour les épais, 70 ~ pour les fins. Il est également 

possible d'observer des sous-unités à l'intérieur des filaments épais (Pl. 

90, fig. c). Dans les bandes I, la technique ordinaire de fixation (gluta

raldéhyde-acide osmique) ne met pas en évidence de filaments fins, et l'ex

traction au glycérol ne donna pas de meilleurs résultats. Apparemment, il ne 

semble pas exister de filaments fins dans J.es bandes I. Ces dernières ren-

' ferment,dans leur partie médiane,de rares vésicules (Pl. 90, fig. c) appar-

tenant vraisemblablement au reticulum~· Mais le plus souv3nt l'axe des bandes 

I est matérialisé pqr un alignement de petites mottes irrégulières de maté

riel dense (Pl. 91). Parfois, ces m.3.sses dens'és se situent à la limite entre 

bandes A et I (Pl. 9o,· fig. c et Pl. 92). A la pérlphérie des cellules, des 

vésicules snus-sarcolemmiques très 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 ordinaires. Le noyau est placé du 

m~me côté, à 1 'extérieur du mA.tériel fibrillaire. Le bord opposé émet quel

quefo:!s un prolongement (Pl. 91), comparable à celui décrit chez certaines 

fibres néréidiennes. Enfin, des desmosomes sont toujours présents entre deux 

ou m~me trois fibres (Pl. 91). 
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Les coupes longitudinales montrent des images en chevrons (Pl. 93. 

fig. e), ce.ractéristiques des fibres à double striation oblique. Des examens 

en contraste de phase de fibres de la néoformation, traitées au glycérol, 

nous ont permis d'observer le trajet hélico'idal des fibrilles (Fig. 28). 

L'angle d'obliquité, de 10° environ,est comparable à celui des fibres or

dinaires, mais la largeur des fibrilles est nettement plus importante. En 

·microscopie électronique, les filaments fins visibles entre les filaments 

épais ne semblent pas se poursuivre dans les bandes I, d('nt l'axe est marqué 

le plus souvent par les masses denses irrégulières, parfois éloignées, par

fois très proches les unes des autres (Pl. 93, fig. b). Si, dans certains 

cas, la séparation entre bandes A et I est nette, dans d'autres les bandes I 

ne sont plus très bien mises en évidence. On observe alors des extrémités de 

filaments épais dans le voisinage même des masses denses axiales des bandes I 

(Pl. 93, fig. c). Souvent ces filaments épais se plient ou passent dans le 

sarcomère voisin (Pl. 93, fig. c). Ces observations ressemblent beaucoup à 

celles que nous avions faites s11r fibres glycérinées traitées au glycérol et 

contractées par l'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 l'action du fixateur seul qui provoque un raccourcissement 

des fibres lorsque l'animal n'est pas anesthésié ou n'est pas totalement en

dormi, comme nous l'avons montré dans la première partie de cette thèse. 

Enfin, il est possible de rencontrer quelques c~llules musculaires 

dont la structure rappelle certaines fibres en dégénérescence. Le nombr~ de 

filaments épais est peu élevé et un matériel granuleux, homogène, apparatt 

dans tout le sarcoplasme (Pl. 90, fig. d). Il est très vraisemblable que ces 

fibres de la néoformation soient en voie de sarcolyse. 

DISCUSSION 

Nous envisagerons successivement l'origine de la néoformation dor

sale, son évolution, sa structure définitive chez l'Heteronereis, enfin son 

rôle éventuel. 

I - ORIGIRE.DB LA NBOPORMATION 

1 -Observations personnelles. Essai d'interprétation. 

Nous avons vu, à l'aide de la microscopie optique, qu'il 

apparaissait, aux extrémités latéro-dorsales des deux faisceaux longitudinaux, 

un certain nombre de cellules à noyau et nucléole volumine11X (Pl. 87, figs a 
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Figure 28 - Fragment de fj_bre isolée, extraite -à la glycérine, provenant 

de la néoformation de ~· irr orata . La s triation est double 

-et oblique. Remarquer l a l ar geur , élevée, des myofibrilles. 

Photographie prise au microscope à _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. Dès le stade 2a, à ce même niv~au, on ob

serve une prolifération de très petites fibres à structure néréidienne et la 

diminution corrélative du nombre de cellules à noyau et nucléole volumineux. 

Selon nous, ces dernières sont à l'origine de la néoformation. 

Cependant, en microscopie électroni~ue, nous observons, dans la 

zone musculaire proche du vaisseau dorsal, deux types de cellules possédant 

un noyau et un nucléole très développés : l'une peut être assimilée à un 

myoblaste, au cytoplasme riche en ribosomes (Pl. 87, fig. a), l'autre corres

pond à une fibre en cours de dédifférencistion, dont la portion contractile, 

dirigée vers l'épiderme, présente une structure nettement néréidienne (Pl. 

87, fig. d). En raison de la faible dimension de sa partie contractile, cette 

fibre peut être prise pour un myoblaste en microscopie optique. Néanmoins, 

la présence àe ces deux catégories de cellules peut aider à résoudre le pro

blème de l'origine de la néoformation, et plus particulièrement, des myo

blastes. 

Deux hypothèses peuvent être formulées. Dans la première, les cel

lules musculaires en dédifférenciation, 13U niveau des bords latéro-do'l:"Banx 

des faisceaux longitudinaux, seraient à l'origine de véritables fibres hdté

ronéréidiennes et n'auraient aucun rapport avec la néoformation. Chez les 

Nereis, à l'inverse des Syllis, les processus évolutifs affectent l'ensemble, des 

fais ceaux ,jusqu'à leurs extrémités. En conséquence, les cellules indifféren

ciées proviendraient è ~·éléments coelomiques. :Jans la seconde, les cellules 

musculaires en yoie de dédifférenciation n'évoluent pas en fibres hétéroné

réidiennes mais seraient à l'origine de quelques cellules-souches. Nous pré

cisons bien, dans cette hypothèse, que chaque myoblaste ne provient pas d'une 

fibre musculaire ancienne, Quelques unes seulement évolueraient en cellules 

indifférenciées qui, par divisions, donneraient naissance à de nombreux myo

blastes. Nous pouvons également envisager un même processus dans le cas des 

cellules coelomiques. Ces deux hypothèses peuvent être schémat.isées comme suit 

Divisions 
Cellule coelomtque. ~--· Myoblastes---;:;> Fn~bofreorms dateiloan 
indifférenciée ~ c 

Cellule-souche ivisions 

Cellule musculaire 
indifférenciée 
partiellement 

---------------------------7Cellule hétéronéréidienne 

Divisions 

[

Cellule musculaire ~Cellule-souche------? Myoblastes 
dédifféT'P.ncd ée 
complèteme~t 

---?)Fibres de la 
néoformation 
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Compte-tenu des résultats que nous avons obtenus sur les muscles 

parapodiaux hétéronéréidiens, nous serions plutôt favorables à la seconde 

hypot"èse. Nous verrons en effet que 11'1 formation de cette musculature résul

te de la dédifférenciation d'un certain nombre de fibres néréidiennes ancien

nes. Celles· ci donnent naissance à des cellules indifférenciées qui prolifè

rent ensuite en un massif t15sulaire très développé. Il n 1eGt ·dona ças 

interdit de penser qu'un processus du même genre puisse se réaliser au niveau 

de la future néoformation. Cependant, nous tenons à souligner que cette hypo

thèse est aussi conjecturale que l'autre. 

2 - Comparaison entre nos résultats et ceux de CHARRIER et 

de DEFREriN. 

Pour CHARRIER (1920), la néoformation résulte de la dédif

férenciation de fibres néréidiennes situées aux extrémités latéro-dorsales 

des faisceaux longitudinaux. Il constate d'une part l'absence de myoblastes, 

d'autre part la présence de fibres d'aspect homogène dans lesquelles se dif

férencient par la suite des lamelles contractiles. 

DEFRErTN (19 1!9) observe au contraire, la présence, à un 

stade très précoce, àe cellules nmibo1des qui proviendraient de l'épithélium 

coelomique recouvrant la face interne des extrémités latérales des muscles 

dorsaux. Ces cellules se groupent ensuite an un massif mésenchymateux tri

lobé, dans lequel se différenctent des fibres de la néoformation. 

Nous réfuterons tout d'abord les affirmations de CHARRIER. Chaque 

fibre de la néoformation ne peut résulter de la dédifférenciation d'une cel-
\ 

lule musculaire ancienne. Certes nous avons émis l'hypothèse d;une dédiffé-

r enciation possible de fibres. Mais, le processus évolutif est tout à fait 

différent de celui envisagé pnr CHARRIER, car ces quelques cellules dédiffé

renciées seraient à l'origine de très nombreux myoblastes. D'autre part, 

comme DEFRETIN, nous pensons que cet auteur a pris une phase d'histogenèse 

des myoblastes pour un stade de dédifférenciation. 

L'ensemble des phaseG évolutives aboutissant à la constitution de 

la néofo~ation correspondent bion à l'élaboration d'un tissu nouveau. Les 

phénomènes sont très différents de ceux qui affectent la musculature longitu

dinale. A cet ég~rd, nous rejoignons entièrement les idées de DEFRETIN. Ce

pendant, nous relevons de multiples points de divergence quant à la descrip

tion des modaHtés évolutives. Selon cet auteur, les cellules amibo'ides, 

considérées comme myoblastes, proviendraient de l'épithélium coelomique qui 



- 133 -

recouvre les faces internes des muscles longitudinaux dans leur région médie

dorsale. Nous n'avons pourtant pns mis en évidence, à l'inverse de S. arnica, 

d'épithélium pariétopleural à ce niveau, chez des Nereis immatures ou en cours 

d'épitoquie. De nombreuses observations ultrastructurales révèlent seulement 

la présence de cellules coelomiques du type éléocytaire, leucocytaire, que 

l'on trouve généralement libres dans le coelome, mais qui peuvent venir s'ac

coler à la surface de la musculature, des vaisseaux, du tube digestif. Elles 

ne forr.1ent pas d'épithélium et sont bien différenciées. En admettant que les 

cellules-souches de·la·néofo~ntion aient une origine coelomique, il semble 

bien qu'elles ne soient pas issues d'un épithélium recouvrant les muscles lon

gitudinaux. 

Nous émettons aussi un certain nombre d 1 objections quant auX cel

lules amiboïdes et au massif mésenchymateux. Selon nous, ces éléments· cor

respondent plutôt à des cellules coelomiqués, du type leucocytaire, pouvant 

parfois présenter une forme amibo'ide et s'accumuler en certains endroits 

peur constituer des massifs d'aspect mésenchymateux en-microscopie optique. 

Nous sommes d' àut:mt plus aff:i.ri~ntif que DEFREriN n'indique pas 3 dans son 

texte comme dans ses dessins, la présence d'un noyau et d'un nucléole volu-
' . . mineux à 1 intérieur des cellules amiboïdes ou du tissu méscnchymateux. Or, 

il s'a~it de la caractéristique essentielle de myobla~tes, de cellules en 

activation. 

En conclusion, nous pouvons donc confirmer l'hypothèse de DEFREI'IN 

selon laquelle la néoformation est issue de myoblastes.- Toutefois, ces der-' . 
n iers ne seG1blent pas correspondre aux cellules décrites p::tr cet auteur. 

Leur origine est à envisager soit parmi les fibres musculé:\ires les plus laté

rales des faisceaux dorsaux, soit parmi des éléments coelomiques indifférenciés. 

II - EVOLUTION DES CELLULES CONSTITUTIVES DE LA NEOFORMATION 

Au début de la dHférenciation, le nombre des myoblastes est 

assez élevé. La prolifération cellulaire semble commencer au début du stade 

2a. Cependant, nous n'avons jrumais rencontré de figures de mitose. On ne peut 

rejeter, ~priori,. la possibilité d'une division par amitose. Comme nous le 

verrons dans le prochain chapitre, cette observation est à mettre en paral

lèle avec celle faite dans la musculature parapodiale au moment de l'épite

quie. Nous discuterons donc du problème des amitoses à propos des muscles 

obi.iques. 



TABLEAU 4 

Comparaison entre les fibres néréidiennes et les fibres de la néoformation 

) 
Fibre néréidienne Fibre de la néoformation ) 

) 
) 

22 }l 8-10 u ) 

. ! 2-2,5 p. 2-2,'5 }l 
) 
) 

Hélicoldales Hélico'idales ) 
) 

0,25 p. 0,50 p. ) 
) 

0 

280 à 320 .)\ 
) 

280 à 320 A ) 

8o .A 
0 

) 
70 à 70 à 80 A ) 

) 

6-7 7-8 
) 
) 

Allongés - Cylindriques Amas irréguliers 
) 
) 

2 à 3 sections par fibre 1 à 2 sections par fibre 
) 
) 

.. 
3/8 }l 3/6 }l 

) 
) 

Latéral et axial Latéral ) 

0 Assez nombreux ) 
) 
) 
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Rappelons à présent l'essentiel des descrtptions de DEFREI'IN relati

ves à la différenciation des myoblastes. Des mttochondries Rpparaissent au 

sein du cytoplasme. Ensuite, se ma.tértalisent une ou plusieurs plages ax:l.a-

les, homogènes, fuchsinophiles, entourées d'une mince la~0 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 p.'ls ces observatirms. Les fibres de la néoforma

tion, même lorsqu'elles sont tr2::o petites, ne sont .jamais riches en chondriome 

(Pl. 88, flg. b). Les chondriocontes périphériques, apparajssant avant la for

mation des stries, n 1 ont pas été r·J.s en évidence. Durant les premières phases 

évolutives, nous constatons seulement la présence de sections arrondies ex

trêmement petites contenant au début quelques filaments non organisés en 

bandes A et I (Pl. 88, fig. b). Ensuite, ces fibres, dont le noyau est encore 

volumineux (Pl. 89, fig. a) siélargissent, deviennent ellipso!dales et acquiè

rent des b~des A et I bien nettes. Elles ressemblent alors beaucoup aux fi

bres de la musculature longitudinale. 

III ·- .S'TRUGrURE DES ~J-J3RES DE LA NEOFORr~ATTON CHEZ L 'HETER0NEREIS 

Nous avons consigné,dans le tableau 4, les principales carac

téristiques dœfibres de la néoformation, en comparaison avec celles des fi

bres néréidionnes typiques. 

Les cellules de la néoformation correspondent-elles à des éléments 
' , particuliers, dont la physiologie musculaire est differente~ ou au contraire 

à des cellules qui, ayant perdu leur f0nction contractile, seraient en voie 

d'involutbn? L:abseoce de filemonts fins dans les bandes I, le morcellement 

en petits amas des éléments Z, la disparltion de la plupart des tubules du 

R.S., fait penser à une certaine désorganisation, prélude de la sarcolyse. 

Mais, nous rejetons l'hypothèse d'une dégénérescence de ces fibres. Il est 

en effet difficile d'imaginer une prolifération cellulaire, une histogenèse, 

conàuisant directement à la destruction de ses éléments. D'autre part, cer-

taines fibres, à filaments peu nombreux et matériel cytoplasmique finement gra-

1 t è . bl au:x: fibres , , , 1 nu eux, sont r s compara es degenerescentes deja decrites dans la muscu a-

ture longitudinale.La véritable histolyse serait semblable à celle des cellule~ 
longi tud:mala3. 

La structure particulière des fibres de la néoformation correspond 

donc vraisemblablement à une physiologie quelque peu différente de celle des 

fibres néréj.diennes longitudinales. Une étude physiologique précise serait à 
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entreprendre. Elle apporterait en m@me temps des renseignements précieux quant 

au rôle que pourrait Jouer cette fonnation. 

Dl ·· ROLE DE LA 'NEOFORI!JAT10N 

Pour le moment, il relève de la pure hypothèse. 

DEFRETIN (1941) suppose que, grâce à ses mouvements ondulatoi

res, la néoformation puisse avoir une utilité dans la poussée des spermato

zoïdes vers la partie postérieur~ où ils sont émis par les papilles de la 

rosette pygidiale. Cependant, n est difficile de savoir si la néoformation 

présente des mouvements ondulatoires au moment de l'émission des spermato

zoïdes. D'autre part, elle est aussi développée chez les femelles. Quelle 

serait alors sa fonction ? 

Selon nous, il est plus vratsemblable qu'elle ait un rôle au mo

ment de l'essaimage. Lorsque l'on place, d~s un cristallisoir rempli d'eau 

de mer, une femelle et un mâle mûrs, on observe une véritable danse nuptiale. 

Nous avons pu en observer la plupart des figures grâce au film réalisé par 

BOILLY-r-1ARER chez l'espèce Platynereis dumcrilii. On peut voir que les 

Heteronereis sont agitées de mouvements sinuso1daux extrêmement rapides, dus 

cert!'l.inement aux fibres "épi toques;;. Par ailleurs, les vers se déplacent sui

vant des trajets rectilignes ou effectuent pendant de longs moments des fi

gures en cercle ou en huit. Les vers prennent alors une forme arquée très 

prononcée, la face dorsale étant cnnvexe, la face ventrale concave. Lorsqu'ils 

tombent sur le fond, à la fin de l'émi.cssion des gamètes, Hs conservent cette 

position recourbée. La longueur de leur corps est nettement plus faible 

(BOILLY-MARER, communication personnelle). Ils peuvent alors nager en cer

cles pendant un certain temps pr:';s du fond du cristallisoir. La forme arquée 

que prennent les Heteronereis, au moment de la danse nuptlale, pourrait s'ex

pliquer par les contractions de la néoformation dorsale. Un petit dispositif 

expérimental simple peut nous en oonvaincre. Prenons un fil élt:l.stique et une 

bande de carton mince de même longueur que le fil lâche. Attachons les extré

mités du fil à celle èe la l~1e de carton. Si l'on provoque un raccourcisse

ment du fil, correspondant à la néoformation, la bandelette da carton, re

présentant la face dorsale du ver, se recourbe aussitôt. 

/ 1 1 --,:-: ----
11 1 1 

j Fil élastique = néoformation 
· Lame de carton = face dorsale 
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Cette conception peut d'aut~nt mieux se concevoir que l'ensemble 

de la néoformation forme une sorte de bandelette dont tous les éléments sont 

oolidaires les uns des autres grâce à leurs desmosomes. Chez des Nereis glycé

rinées, elle constitue une lame relativement rigide que l'on peut entièrement 

extraire du corps, mais dont il est impossible d'isoler les fibres sans les 

rompre. 

Il nous semble donc très possible que la néoformation puisse jouer 

un rôle au mon-e nt de 1' ess a imago dos Heteronereis, notamment en étant à 1 'o

rigine de certaines figures de 1~ danse nuptiale. 

CONCLUSION 

L'hypothèse de DEFRETIN, selon la~uelle la néoformation dorsale est 

issue de myoblastes, est cnnfirmée. Cependant, Îorigine de ces myoblastes est 

difficile à préciser. Ils peuvent provenir, soit de fibres musculaires dédif

férenciées, soit de coelomocytes indifférenctés. 

On assiste ensulte à une proliférA.tion cellulaire active, à proxi

mité du vaisseau dorsal. Aucune mitose n'a été décelée. Seuls sont observa

bles des aspects de division directe. Les fibres sont d'abord de petite 

taille et présentent une structure tout à fait comparable à celle des fibres 

néréidiennes typiques. 

CheL.; l'Heteronereis, elles subissent une transform.qtlon structurale 

qui leur confère très certainement une physiologie particulière. 
\ 

Il apparaît comme le plus vraisemblable, que la néoformation 

dorsale joue un rôle au moment de la d~se nuptiale des Hetcronereis. 
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CHAPITRE VIII 

LES MUSCLES PARAPODIA~H1Ts.R0~ETDTENS 

INTRODUCTLOJ! 

Chez les Nereis, au cours de l 1 épitoquie, on assiste à l'apparition 

et au développement de très volumineuses masses musculaires parapodiales. Leurs 

fibres sont très comparables à celles décrites dans les muscles longitudinaux 

hétéronéréldiens. Elles présentent une mince lame contractile de myoplasme 

périphérique, en forme de U,et un sarcoplasme axial rempll de m:l.tochondries 

et de glycogène. 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 très précoces, ni saisi les 

premières phases évolutives, CHARRIER (1920 considère que chaque fibre hétéro

réréidienne parapodiale provient de la dédifférenciation d'une fj_bre néréi-

dienne ancienne. 

DEFREI'IN (191+9) voit appara!tre un volumineux syncytium ou plus 

exactement pseudosyncytium, aux dépens duquel se différencient ces muscles 

hétéronéréidiens. Il ne se prononce pas, dans son mémoire de thèse, sur 

l'origine de cette formation et envisage deux hypothèses possibles : dans la 

première, plusieurs fibres néréidiennes subissent une dédifférenciation, dans 

la seconde, des myoblastes constitueraient les éléments précurseurs du pseu

dosyncytium. Récemment, DEFRETIN (1964) a repris l'étude de ce problème, en 

fixant des Ne~~~ à des stades précoces de l'épitoquie expérimentale. Il 

confirme la seconde hyp0thèse et considère que les myoblastes sont issus de 

cellules pér5_vasculalres situées à 1 'emplacement des futurs muscles para

podiaux hétéronéréidiens. 

Nous avons repris, en microscopies photonique et électronique, 

l'étude de l'évolution et de la structure des muscles obliques hétéronéréidiens, 

chez des N. pelagi~a •n épitoquic axpéTimentale ponr lée-premièresrphases évo

lutives, chez des N. irrorata décérébrées et·en épitoquie naturelle pour les 

stades ultérieurs. 
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OBSERVATIONS 

Nous exposerons successivement les observations relatives à l'évolu

tion des fibres parapodiales, leur structure à la fin de leur différenciation, 

enfin leur sarcolyse chez des B~teronereis sénescentes. 

I -· EVOUJTION DES FIBRES PARAPODIALES 

Cette évolution concerne évidemment les faisceaux qui devien

nent hété!Oonéréidiens, c'est·à-dire les parapodiaux ventraux antérieurs ou 

fléchisseurs et les parapodiaux dorsaux (DEFRETIN, 1S49). Comme les phéno

mènes sont i~entiques chez tous, nous ne préciserons pas leur appartenance 

à la face dorsale ou ventrale du segment. 

Len premières phases évolutives ont été observées uniquement chez 

des ~elagic.a en épitoquie expérimentale. Cette espèce s'est révélée be~l

coup plus favorable pour cette étude, car elle peut être récoltée en grande 

abondance et, d'autre part, résiste mieux aux opérations et évolue plus ra

pidement. 

Nous étudierons d'abord l'infrastructure des cellules périvascu

laires, co!1sidérées par DEFREI'IN comme les cellules-souches du J3Seudosyn

cytium. Nous. nous attacherons ensuite à la description des premiers proces

sus évolutifs coc.:;1.stant en une dédifférenciation de certaines fibres obli

ques primitives, et l'apparition des cellules indifférenciées. Nous termi

nerons par les observations relatives à la formation du pseudosyncytium ou 

massif de prolifération et à la myofibrillogenèse. 
' 

1 - Les cellulep_périvascul~ires 

Dès le septième ou huitième jour après l;ablation du 

prostomium, on peut observen par transparenc~ chez un certain nombre d'ex

emplaires deN. pelagica, la p1~sence 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 l'échelle de DURCHON. Il faut souligner que ce déclenchement 

est plus ou moins tardif selon les individus. 

Des sections h:!stoloEÇiques de vers appartenant à ce stade, confir

ment la préGence de nombreux vaisseaux sanguins, situés en diverses régions, 

mais le plus fréquemment sous le tégument des parapodes. Si certains capil

laires montrent une _paroi libre d'éléments cellulaires, une grande partie 

d'entre eux est entourée d'un manchon de cellules. Celles-ci sont plus ou 
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moins allon~ées, 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 à l'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 à fait comparables aux 

éléocYtes en voie de formation et décrits par DEHORNE et DEFREI'IN (1933). 

Une investigation ultrastructurale conftrme la nature éléocytaire 

des oellules périvasculaires (Pl. 94, fig. c). Elles renferment, en parti

culier, un ergastoplasme très développé, des particules de glycogène, une 

vacuole~ 1.nclusions puriques, caractéristi~ue des éléocytes, comme l'a 

montré DHAINAUT (1970). Ces cellules ne tardent pas à se détacher de la pa

roi vasculaire et phagocytent des sarcolytes (Pl. 94, fig. d). Leur noyau 

renferme touJours un volumineux n'.lcléole. 

Nous insistons sur le fait que les capillaires entourés d'éléocy

tes se rencontrent non seulement dans des zones où se formeront les futures 

fibres hétéronéréidiennes pare.podiales (de chaque côté de la chaîne nerveuse 

Pl. 94, fig. a), mais encore dans des régions où ne se différencieront pas 

de muscles obliques. 

2 - Dédifférnnciation d'un certain nombre de fibres néréi

diennes. Anr._a_rj.tion de cellules indifférenctées. 

\ Les premiers symptômes è. 'une transformation peuvent se 

remarquer au sein même des faisceaux parapodiaux néréidiens, chez des N. pela

gica au début du stade 1. On constate d'abord une augmentation du volume du 

noyau appartenant à rertaines fibres néréidiennes. Corrélativement, le nucléo

le grossit (Pl. 95, fig. a). Les fibres elles-mêmes ne présentent aucune mo

dification e.pparente. 

Ensuite, parmi de nombreuses fibres normales, caractérisées par 

leur coloration homogène, apparaissent des portions cytoplasmiques, granu

leuses, plus ou moins allongées, accolées aux fibres néréidiennes (Pl. 95, 
figs b et c). Les '(loyaux, tr8s allongés (10 à 12 p/ 3 à 4 )l) contiennent le 

plus souvent deux nucléoles, plus rarement un ou trois (Pl. 95, fig. c). Leur 

nombre est en net accroissement. 
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Des changements import'lnts apparaissent au àein de cer

taines fibres néréidiennes. D~s leur région nucléaire, le cytoplasme est rem

pli de nombreuses granulations correspondant pour la plupart à du glycogène. 

(PL 96, fig. a). Les mitochondrï_es sont peu abondantes. Le matériel contrac

tile est beaucoup moins développé que dans d'autres fibres néréidiennes nor

m~les (Pl. 96, fig. a). Quant au noyau, très allongé, il renferme un ou deux 

nucléoles, e.î général volumineux. Des portions non nucléaires d 1 autres fibres 

renfennent également une grande quantité de glycogène (Pl. 96, fig. b). Les 

deux couches de myofibrilles sont en nette régression. En certains points, le 

nombre de leurs filaments consti.tutifs est en réduction (Pl. 96, fig. b). 

Parfois, on observe, sur un bord de la fibre, une dilatation dans laquelle 

se rrouvent des particules de glycogène (Pl. 96, fig. c). Enfin, à l'inté

rieur d'autres fibres, sectionnées longitudinalement, comme celle de la 

figure d, planche 96, on constate la disparition assez brutale des filaments, 

vers une extrémi ~>é. On peut suivre une série de myofibrilles, sur une cer

taine longueur. Au delà de la dernière bande A, ne subsistent plua qu'un tu

bule du R.S. et quelques filqmcnts épais, vestiges d'une ancienne bande ·A 

adjacente. La plus grande partie de la cellule musculaire est représentée 

par un sarcoplaœme rempli de granulations de glycogène 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 im~ges de dédifféren

ciation. Cependant, elles ne sont guère abondantes et sont si.tuées souvent 

vers l'un des bords du faisceau musculaire oblique. Toutes les autres fibres 

ont la m@me structure que celle d'un ver atoque. 

Mais, on remarque non :::;eulement une dédifférenciation de fibres né

réidiennes, mais encore l'apparition de groupes de cellules indifférenciées, 

a~ noyau allongé, nucléole développé, dont le cytoplasme contient de nombreux 

ribosomes, des mitochondries, Ges saccules ergastoplasmiques (Pl. 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 faiseeaùx parmi les fibres atoques parapodiales. Elles sont de 

forme allongée et ont une orientation identique à celle des fibres néréidÉnnes. 

Certaines d'entre elles semblent très courtes etsont presque réduites à une 

fine lame cytoplasmique entourant un volumineux noyau. 
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3 - Apparition du massif de prolifération. Myof:i.brillogenèse. 

a) ~~~:~~~~~~~-~~~!9~~ 

Chez des ~!. pelagica appartenant toujours au stade 1, 

on voit appnrattre de très nombreux noyaux allongés, aux nucléoles volumi

neux, semblant appnrtenir chacun à une cellule plus ou moins rubannée. Leur 

cytoplasme, granuleux, sans traces de myofibrilles, est bien différent de 

celui des fi1)res néréidiennes voisines (PL 95, fig.d). Ces éléments cellu

laires ont même orientation .que le faisceau musculaire néréidien. 

I~ne tardent pas à 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 à ce que DEFREI'IN a appelé 11 syncytium" 

puis 11 pseud<lB']ncytium". Le te!'l'1e massif de proliférat:l.on nous semble cepen

dant plus ,judicieux. Lorsqu'il est en plein développement, vers la fin du 

stade 1, il est encore possifule de distinguer, à l'intérieur, des sections 

de fibres du t:,rpe néréidien (Pl. 95, figs e et f) et parfois aussi des sar

colytes fusiformes (Pl. 95, fig. f). 

Au stade 2a, chez !i• ... Ee_l_ê.gica et N. irrorata, les cellules du mas

sif sont tr8s nombreuses et renferment un noyau allongé, possédant un, deux 

ou tro:l.s nucléoles. (Pl. 95, fj_p;. 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 a~pects nucléaires font pen

ser à des amitoses. Il n'est paB rare en effet, de rencontrer des noyaux à 

deux nucléoles, présentant un étranglement médian, semblables à ceux de cer

taines cellules-souches de la néoformation, ou encore des groupes de deux no

yaux accolés l'un à l'autre (Pl. 95, figs 1 eth). Dans le cytoplasme, tou

jours granuleux, apparaissent ce que DEFREI'IN appelle de 1;fLnes bandes anhis

tes" (Pl. 95, fig. g). 

Lors de cette phase de plein développement du massif de proliféra

tion, il ëat intéressant de so1:ligner que des cellules périvasculaires tout 

à fait semblables à celles décrites au début du stade 1 sont encore très 

nombreuses, principalement à l'intérieur des p3rapodes. 

Des ~e_l.E:_Gica à la fin du stade 1 et des N. irrorata 

au stade 2n ont été observées. 
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• Caractéristiques générales 

Chez ces deux espèces, les cellules du nassif de pro

lifération sont tout à fait semblables aux éléments indifférenciés décrite 

précédemment. 

Les noyaux ont toujours les m@mes caractéristiques. Toutefois, 

comme l'a noté DEFRETIN (1949), les nucléoles subissent parfois un change

ment de pos:;tion : ils viennent se plaquer contre l'enveloppe nucléaire (Pl. 

98, fig. b). Mais, nous n'affirmerons pas, à l'inverse de DEFRETIN, qu'il 

s'agit 1~ d'un phénomène constant. On observe aussi de nombreuses petites 

masses, de m3tne aspect que le nucléole, réparties dans le nucléoplasme et 

sur tout le pourtour de l'enveloppe nucléaire (Pl. 98, fig. b). Dans la zone 

périnucléaire se situent de nombreux dictyosomes (Pl. 97, fig. d). 

Le cytoplasme renferme des mitochondries, reh.tivement nombreuses ; 

elles sont très pauvres en cr@tes internes, et leur matrice est claire (Pl. 

97, fi(j. c : Pl. 98, fig. b). Certni.nes cellules renferment des granulations 

0\ ou {3 de glycogène, d 1 autres des ribosomes, souvent associés en polysomes 

(Pl. 97, fig. b). Des saccules ergastoplasmiques sont épars dans le cytoplas-

me. 

• Myofibrillogenèse 

C'est à la périphérie de certaines fibre~. déjà 

longues, que l'on volt apparal:tre les premiers indices de la genèse des fi

laments. A l'intérieur de quelque3 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 granulat:l.ons de 150 à 180 .1\, correspondant le 

plus souvent à des ribosomes, non colorés par la technique de TI1IERY. Dans 

d'autres cellules, apparaissent deux ou trois filaments épais, entre lesquels 

s'intercalent des filaments fins. Chez N. irrorata, les filaments épais ont 

un iia~ètre de 200 A environ, et les fins un diamètre de 70 ~. dimensions 

comparables à celles des filaments appartenant aux fibres hétéronéréidiennes 

(Pl. 99, fig. c). Cependant, chez N. pe~agica, les résultats ne sont pas 

tout à falt comparables, car les fila'T!ents épais ne semblent guère avoir un 

calibre supérieur à lOO .1\ (Pl. 97, figs cet e). De nouvelles investigations 

seraient nécessaires, surtout sur coupes transversales du massif de prolifé

ration, carn est plus difficile d'évaluer le diamètre diun filament section

né longitudinalement. Il est cependant possible que· nous soyons en présence 

d'un stade plus précoce chez ~_pelagica.En général, les premiers filaments 

sont plus ou moins parallèles entre eux et à la membrane cellul~ire. Si l'an 



- 143 -

peut quelquefois observer un ou deux microtulules près des filaments néofor

més (Pl. 99, fig. b), le plus souvent ils disparaissent au moment de la syn

thèse des protéines contractiles. 

Chez les deux espèces de Nereis étudiées, il nous semble particu

lièrement intéressant de noter la présence de nombreux riboson1es ou polysomes 

à 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. c). Mais, certaines d'entre elles 

présnntent, sur leur face externe, dirigée vers l'tntérieur 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 épais 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 l'intérieur de ces dernières, sont 

disposées des structures dense~ aux électrons, comparables aux éléments Z, 

sur lesquels s'insèrent les filaments fins (Pl. 99, figs a et d). Dans le 

milieu des bandes I, apparaissent des petits tubules du R.S., entre les élé

ments Z (Pl. 99, fig. d J PL 100, fig. a). A ce stade plus avancé, les ribo

somes sont encore très abondants, parmi les faiseeaux de filaments (Pl. 100, 

fig. a). Leur nature ribosomique est rendue évidente par la réaction de THIERY 

(;lUi ne les colore pas. Des pa:bt:!i cules de glycogène sont pD.r contre nettement 

marquées, mals ne sont pas m@lées aux filaments (PL 100, fig. b). Des vési

cules sous-sarcolemmiques, plus volumineuses et plus nombreuses se répartis

sent à la pér:i.phérie. 

II -STRUCTURE DEFINITIVE DES FIBRES - --·--- ----·-· --
En microscopie photonique, notre description sera très brè

ve car nous ne faisons que confirmer l'excellente étude q1 'en a faite DEFRETIN 

(1949). En section transversale du muscle oblique, le myoplasme des fibres se 

présente sous la forme d'un U, délimitant à l'intérieur un sarcoplasme riche 

en mitochondries et en glycogène (Pl. 101, figs a et b). Le sarcoplamme s'é

panche à 1 1 extérieur, au niveau des branches de l'U (Pl. 101 .• fig. b). Une 

striation,comparab~e à celle des fibres hétéronéreidiennes, correspond à la 

section transversale des flbr:Ules (Pl. 101, fig. b). Les fibres forment des 

groupes dtimportance variable. Leur aspect est très bien décrit par DEFREI'TN 

"d'aucuns, à forme rayonnante, sont formés par la juxtaposition de 2 à 10 
sections ; :l'autres, constituant des alignements linéaires tous orientés d'un 
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même côté, rassemblent 10 à 25 sections d'U myoplasmiques et ils sont les moins 

nombreux ; enfin, les plus fréquents, formés de sections disposées de part 

et d'autre d'un axe fictif, groupent de 8 à 42 sections de fibres" (Pl. 101, 

figs a et b). Une telle structure est bien différente de celle des muscles 

parapodiaux néréidiens. Sur coupes longitudinales, les sarcoplasmes qui dé

bordent des parties contractiles des fibres, deviennent plus ou moins ecales

cents et constituent une sorte de reticulum : un "fourreau réticulé" selon 

l'expression de DEFRETIN. On note, à cette période terminale de l'évolution, 

un développement très important du système vasculaire qui pénètre dans le 

muscle et se ramifie entre les f:lbres. 

En microscopie électronique, les sections transversales de muscles 

obliques montrent que les fibres sont constituées de deux portions : l'une 

myoplasmiquc à la périphérie, sarcoplasmique dans l'axe, correspondant à la 

partie e;rterne ou épidermique des fibres longitudinales, et 1' autre, sarce

plasmique uniquement, que nous avons appelée coelomique ou interne pour les 

fibres longitudinales (Pl. 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 à fait comp~rable à celle des fibres hétéronéréidien

nes longituct.;nales. La pvrtion contr2.ctile est mince et présente une alter

nance de bandes A et I (Pl. 101, fig. c ; Pl. 102, fig. a). Deux types de 
0 

filaments constituent les bandes A : des épais, de 180 à 230 A de diamètre, 
1 0 

des fins dun calibre de 70 A. Le milieu des bandes Ane renferma pas de fi-
\ 

laments fins et correspond à la zone H (Pl. :02, fig. b). Le nombre de fila-

ments fins pour un épais est de cinq ou six. L'axe des bandes I renferme des 

éléments Z et du R.S. (Pl. 102, flgs a et b). En coupe long-ï.tudinale, ces 

deux types de structure sont en alternance. De plus la disposition en che

vrons des bandes confirme leur parcours hélicoïdal (Pl.l08, 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 certaines sont en liaison avec des tubules 

du R.S. (Pl. 102, fig. a). Dans le sarcoplasme se trouvent de nonbreuses mita 

chondries et des p;rticules de glycogène de formee( principalement (Pl. 101, 

fig. t.,et Pl. 102, fig. a). 

Les fibres hétéronéréidiennes parapodiales ont dnnc une structure 

identique à celle des fibres "ép"i.toques" longitudinales. 
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III - DEGENERESCENCE D~S FIBRES , CHEZ DES HET'ER0NEREIS SENESCENTES 

Nous avons trouvé des aspects de fibres en histolyse chez des 

Hetero~3Js ~gées. Cependant les mêmes vers possédaient des cellules muscu

laires longitudinies apparemment normales. 

La ;~one contractile a tendél.nce à s'élargir et subit de profondes 

transformations. En coupe transversale, le nombre de sections de filaments 

épais diminue. Au niveau des bandes L se trouvent côte à côte plusieurs élé

ments Z et quelques tubules du R.S. (Pl. 103, fig. a). Un matériel homogène 

fait son apparition de part et d'autre des bandes A et I. Les mitochondries 

sont volumineuses. Entre ces org~ites, on observe des accumulations de vési

cules ou s::>.ccules appartenant vra:i..sernblablement 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, l'involution semble plus accusée. En 

microscopie optique, il n'est plus possible d'observer la striation à l'inté

rieur du myoplasme cortical (Pl. lo4, 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 crêtes internes gonflées. 

Cet aspect semble quelque peu nécrotique (Pl. 104, fig. b). Sous la couche 
' périphérique granuil.œuse se trouvent aussi des amas de vésicules (Pl. 104, 

fig. b). En coupe longitudinale, la structure de la zone corticale est sin

gulière. On y distingue des faisceaux sinuso1daux de fins filaments, des 

structures filiformes périodiques (Pl. 104, fig. c). Chez d:autres cellules, 

les fins filaments ont un parcJurs rectiligne. Certains sont épais, très 

denses et d 1 épaisseur irrégul·1.ère (Pl. 104, fig. c). 

Ces fibres en dégénérescence rappellent donc les sarcolytes deà 

musculature longitudinale, mais s'en distinguent par l 1 appar1.tion de struc

tures filamenteuses particulières. 
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DISCUSSION 

Nous examinerons les différents problèmes de l'origine des fibres 

parapodiales hétéronéréidiennes, de l'amitose, de la myofibrillogenèse. Nous 

terminerons par la dégénérescence des fibres lors de la sénescence de l'Hete-

ronereis. 

I - ORIGINE DES FIBRES HEI'ERONEREIDIENNES PARAPODIALES 

Les deux hypothèses formulées à propos de la musculature longi

tudinale se posent à nouveau ici : les fibres hétéronéréidiennes proviennent

elles de la dédifférenciation des anciennes fibres néréidiennes ou sont-elles 

néoformées ? 

CHARRIER (1920), défenseur de la première hypothèse, supposait que 

chaque fibre hétéronéréidienne était issue d'une fibre néréidienne ancienne, 

suivant des modalités semblables à celles des fibres longitudinales. Toute

fois, nous avons '7U que le volume des faisceaux longitudinaux restait pr:ç:::que 

inchangé au cours de l'épitoquie. Il n'en est pas de même pour les faisceaux 

obliques, qul prennent une ampleur assez considérable chez l'Heteronereis. 

DEFRETIN (1949) montre que l'on ne peut expliquer une telle augmen

tation de volume sans admettre l'adjonction d'éléments nouveaux. Il décrit la 

formation d'un "syncytium" au sein duquel se différencient par la suite les 

fibres "épitoques" obliques. Dans· une étude histologique ultérieure (1964) # 

réalisée sur des Nereis en épitoquie expérimentale, il considère que le 

"pseudosyncytium" provient de la coalescence de myoblastes qui apparaissent 
\ 

autour de capillaires sanguins néoformés. 

Nous confirmons les observations de DEFRETIN concernant l'édifica

tion du "pseudoeyncytium" que nous préférons désigner par le terme : massif 

de prolifération. Il est constitué de très nombreuses cellules allongées ou 

myoblastes qui se différencient ensuite en fibres rubannées hétéronéréidiennes. 

Mais, nous infirmons son hypothèse selon laquelle les myoblastes sont issus de 

cellules périvasculaires. 

Nous constatons en effet que les cellules périvasculaires correspon

dent à des éléocytes en cours d'évolution. DEHORNE et DEF.RETIN (1933) avaient 

d'ailleurs montré que les éléocytes se formaient autour de certains capillai

res. Certes, DEFRETIN signale que les cellules pér1~asculaires, à l'origine 

du massif de prolifération, sont situées à l'emplacement des futurs muscles 

parapodiaux. Mais nous remarquons aussi que des cellules tout à fait semblaoes 
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apparaissent en des zones où ne s'édifie· aucune formation musculaire. D'autre 

part, nous observons que des vaisseaux entourés de cellules périvasculaires, 

situés dans ln région des futurs faisceaux "épitoques" obliques, subsistent 

tout au long de l'évolution du massif de prolifération. Si ces cellules sont 

réellement à l'origine du massif de prolifération, il n'est alors plus possi-

tle de comprendre la raison de leur présence à des stades avancés de la néofor

mation para~'1odiale. Enfin, DEFREI'IN est conduit à admettre une dispar:i.tion des 

capillaires autour desquels se sont constituées les cellules périvasculaires, 

car le massif de prolifération ne renferme pas de vaisseaux sanguins. Il sem

ble assez paradoxal que des capillaires puissent disparaître au cours d'une 

phase d'intense bourgeonnement Vasculaire. D'ailleurs, DEFREI'IN (1949) montre 

que de nombreuses ramifications de vaisseaux pénètrent parmi les fibres para

podiales, au moment de leur histogenèse. 

Cependant, il s'agit là d'arguments négatifs, qui n'entraîneraient 

pas la conviction, si nous n'apportions pas en mgme temps des données précices 

sur l'origine exacte des myoblastes. Nous pensons que les stades de dédiffé

renciation observés à l'intérieur de certaines fibres néréidiennes obli~ues 

apportent la preuve indiscutable de cette origine. Selon nos observation.'3, 

q1elques fibres subissent une dédifférenciation qui semble totale, à 1' in7crsc 

des cellules musculaires 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 disparaît. Corrélativement, du 

glycogène et de nombreux ribosomes se forment. Des dictyosomes apparaisss~t 

autour des noyaux. Tous ces phénomènes ressemblent singulièrement à ceux qui 

se déroulent au cours de la dédifférenciation des fibres musculaires de ré~é

nérats de membres de Triturus (LENTZ, 1969). La dédifférenciation de quelqu33 

éléments musculaires anciens semble donc réelle. c'est une hypothèse qu'avait 

aussi envisagée DEFREI'IN (19 1+9). Mais, ces ce.llules en dédifférenciation se~

blent peu abondantes. De nombreuses fibres néréidiennes dégénèrent et se f:..•ag

mentent en sarcolytes fusiformes. D'autres subsistent jusqu'à la fin de 1'6pi

toqu1e, comme DEFRETIN (1949) l'a constaté. Les cellules indifférenciées sont 

le point de départ du massif de prolifération. Par de nombreuses divisions, 

elles vont donner naissance à une grande quantité de myoblastes. Mais, cette 

prolifér3.tion cellulaire pose 1 ':tmportant problème des divisions nucléaires 

directes, que nous aborderons maintenant. 
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II - LE PROBLEME DE L 1 AMITOSE 

DEFRETIN (1949) observe des figures particulières d'étirement 

et d'étranglement de noyaux et de nucléoles appartenant au massif de prolifé

ration. Comme 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 i eth). De plus, comme 

DEFRETIN, nous n'avons Jamais observé de mitoses. Or des divisions indi:>.;;.ctes 

peuvent être mises en évidence ailleurs, notamment au sein des cellules péri

vasculaires. De même, BOILLY-MARER (communication personnelle) a rencontré 

des mitoses dans 1 ' , epiderme présomptif des futures lamelles parapodia-

les. D'autre part, des processus comparables à 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 mttose. Au contraire, des aspects nucléaires amitotiques sont le 

plus souvent constatés (Pl. 87, fig. c). Enfin, des inJections de colchicine 

ont été réallsées chez des animaux en épitoquie expérimentale. Aucune mitose 

n'a pu être détectée. 

Cependant, tous ces faits sont encore insuffisants pour conclure à 

l'existence d'amitoses dans le massif de prolifération. Atnsi, dans la litté

rature, beaucoup d'exemples d'amitoses se snnt révélés inexacts. Les descrip

tions sont souvent justes, mais les interprétations erronées, car il y a beau

coup d'aspects, de formes de noyaux qui peuvent laisser croire à leur divi

sion directe. Par ailleurs, la scission du nucléole n'est pas la preuve d'üne 

amitose. A ce propos, il est intéressant de noter que des noyaux, appartenant 

à des fibres parapodiales hétéronéréidiennes, possèdent encore deux nucléoles. 

Si la division nucléolaire est la marque d'une mmitose, tous les noyaux ne de

vraient renfenner par la suite qu'un seul nucléole. 

En outre, il faut bien savoir comment et dans quelles conditions 

se réalisent les divisions nucléaires directes. Dans un article de synthèse 

sur ce problème, BUCHER (1963) considère que l'amitose : 

1. est rarement suivie d'une division du cytoplasme 

2. a lieu dans des cellules très spécialisées ; 

3. se déroule dans des cellules vieillies ou dans des conditions de vie 

défavorables. 

Ces caractéristiques restreignent singulièrement les conditions d'ap

parition des amitoses. Chez les Nereis, le premier point aurait pu être un ar

gument de poids, si la masse cytoplasmique, à l'origine des muscles hétéro-
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néréidiens, avait été réellement de nature syncytiale. En réalité, l'aspect 

syncytial est dû à l'accolement intime des cellules, les membranes devenant 

souvent indiscernables, en microscopie optique. Quant aux deux autres carac

téristiques, elles sont opposées à celles du m~ssif de prolifération, consti

tué de cellules indifférenciées, tout au moins au début. 

Il faut signaler aussi que de nombreuses descriptions d'amitoses 

ont été faites dans des fibres musculaires squelettiques en formation. A l'in

térieur de myotubes, on observe des noyaux accolés 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 eux 

présentent des mitoses. 

On voit donc qu'il faut être très prudent ~uant à l'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 p~ouvent pas l'existence 

d'amitoses. La multiplicité des observations, l'utilisation d'antimitotiques, 

chez des Nereis à des stades évolutifs précoces, nous permettront. peut-être 

de trancher définitivement cette question. 

III - LA GENESE DES FILA.~'vffiNTS -----
Comme l'élaboration des filaments est en relation avec la pré

sence de microtubules et de ribosomes, nous envisagerons d'abord ces deux 

éléments cellulaires. 
\ 

1 - Les microtubules 

Des microtubules précèdent, dans le cytoplasme périphérique, 

l'apparition des filaments. Ils peuvent ensuite subsister un certain temps, 

mais finissent toujours par dtspara!tre lorsque le nombre de filaments aug

mente. 

Les microtubules ne sont pas particuliers à N. irrorata, car ils 

apparaissent assez fréquemment dans des cellules musculaires en cours de dif

férenciation, en particulier chez les Insectes ( BIENZ-ISLER, 1968 ; BETNBRECH, 

1968 ; AUBER, 1904,. 19~9) et les Vertébrés (muscle squelettique d'emtr;~n de 

poulet)( PR2YBYLSKI et BLUMBERG, 1966; FTSCHMAN, 1967; FIRKET, 1967). Ils 

disparaissent ensuite dans les fibres musculaires complètement différenciées. 

Chez Rhodnius prolixus, si les microtubules sont encore présents dans le mus

cle parvenu à son maximum de développement, ils 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 FISCHMAN (1967), WMRREN et PORTER (19f18) .. 
AUBER (1969), les microtubules correspondent à des éléments cytoequelettiques 

qui assureraient une certa i.ne ri g:i.di té à la cellule et permettraient une orien

tation correcte des premiers filaments. Avec la formation des premières myofi

brilles, les microtubules disp~raissent. Pour N. irrorata, leur rôle dans 

l'orientation des premiers filaments paratt aussi le plus vraisemblable. Ils 

sont en effet totalement absents des fibres parapodiales hétéronéréidiennes. 

2 - Les ribosomes 

Si la plupart des ribosomes sont situés le long des fila

ments ou à leur proximité immédiate, ils sont également en asse~ grande abon

dance autour du noyau. 

Mais, ll'l. plupart des ribosomes, dont un grand nor.1bre as·t;. associé 

en chatnettes de polysomes, sont en étroite relation avec les filaments néo

fo~és. La technique de THIERY a confirmé leur nature. Le très net rapport 

entre les filaments et les polysomes ou ribosomes a été aussi m5s en évidence 

dans de nombreux muscles striés trqnsversalement, au cours de leur différen

ciation (BERGMAN, 1962 ; HAY, 1963 ; WADDINGTON et PERRY, 1963 ; CEDER~J et 

HARARY, 1964 ; ALLEN et PEPE, 19r,5 PRZY.BYLSKI et BLUMBERG: 1966 ; FIRKET, 
1967). HEUSON · STIENNON ( 1965), IARSON, HEDGSON et HALTON ( 1969) ont montré 

que les polysomes étaient parfois au contact même des filaments de myosine, 

comme nous-mêmes le constatons che2 N. irrorata. 

L'hyp~thèse du rôle possible des polysomes dans la synthèse des 

protéines contractiles, préscntéepe.r ALLEN et PEPE (1965), a récemment reçu 

deux confirmations très probantes, ALLEN et TERRENCE (1968) ont utilisé la 

technique d'immunochimie, basée sur l'utilisation d'antimyosine qui réagit 

avec les polypeptides de myosine native, attachés aux pol~somes. Ils ont ainsi 

pu montrer que la myosine était synthétisée au niveau de grands polysomes, de 

6o ribosomes, dans le muscle d'embryon de poulet. A partir du même matériel, 

HEYVlOOD e~ RICH (1968) ont isolé trois 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-

thétisaiont, Ainsi, les grands (50-60 ribosomes) synthétisent la myosine 

(P.M. : 170 000 à 200 000), les moyens (15 à 25 ribosomes) président à la ge

nèse de 1 1actine (P.M. : 60 000 à 70 000) ; le troisième groupe (5 à 9 unités) 

serait à 1 1ortgine de la tropomyosine (P.M. 30 000). Dans les trois cas, l'ARN

messager est monocistronique, 



Biei1 qu'il nous soit impossible, sur nos mlcrographies, de connaî

tre la dimension des polysomes 1 nous pouvons néanmoins constater la présence 

d'un nombre élevé de ribosomes au moment de la formation des filaments myosi-

niques. 

Nous comptons réaliser prochainement l'isolement et la coloration 

négative des polysomes afin de connaître exactement leurs dimensions. 

Nos résultats sont comparables à ceux obtenus par CHAPRON (1970) 

dans l'étude de myoblastes en différenciation d 1Eisenia foetidA.. Il observe 

aussi des microtubules et dea polysomes à proximité des filaments épais. 

Ces observations sont d'~utant plus intéressantes que l'on pouvait 

penser ~_riori à des processus àc synthèse très éloignés entre les muscles 

hélicoldawé et les muscles striés transversalement, puisque chez les premiers 

les filaments sont du type parnmyosinique et, chez les seconde du type myosi

nique. Rappelons également que nous étions parvenus à l'hypr.thèse d'un méca

nisme fondamental de contraction semblable pour ces deux catégories de mus

cles. Les muscles hélicoldaux et striés tnansversalement, que l'on aurait pu 

croire très différents, s'avèrent finalement beaucoup plus proches les uns 

des autres, tant par leur embryogenèse que par leur mécanisme de contraction. 

Enfin, si les ribosomes sont le plus souvent libres dans le sarco

plasme, ils peuvent apparaître aussi à la surface de me11branes du reticulum, 

et même sur la face externe de certaines vésicules sous-sarcolemmiques. Mais, 

dans tous ces cas, les membranéS associées aux ribosomes sont dans le voisi

nage immédiat des filaments. 

\ 3 - Les filamen'.s. Les éléments Z et du reticulum. 

Selon la plupart des auteurs 1 au cours de la myofibrilJoge

nèse du muscle strié transversale~ent, les deux types de filaments seraient 

élaborés en m6me temps ( FERRIS, 1959 ; HAY, 1963 ; FIRKEr, 190) ; SHAFIQ, 

1963 ; HEUSON-STIENNON, 1965 ; PRZY.BYLSKI et BLUMBERG, 1966 ; FISCHMANN, 1967). 

Mais, PORTER (1958), puis ALLEN et PEPE (1965) considèrent que les filaments 

d 1 actine précèdent les filaments de myosine. AUBER (1969) constate, chez les 

Insectes comme chez les Vertébrés, que les filaments fins et épais sont précé

dés par des f:l,laments initiaux de 50 A, groupés en faisceaux denses,dans le 

sarcoplasme cortical. Les filaments d'actine seraient synthétisés en lliis8n 

avec les filaments initiaux. Au cours de l'élaboration des deux types de fila

ments,les stries Z apparaissent. Chez N. irrorata et N. pelagica, nous n'avons 

pas observé de faisceaux de f:i.laments initiaux, mais il est peut-être encore 
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prématuré d'cffirmer qu'ils n'existent pas. Nous rappellerons que, chez N. pe

l~gica, nous avions observé des filaments épais néoformés, dont le calibre 

ét~it nettement plus faible (100-120 ~) que celui (220-240 Â) des filaments 

~osiniqucs appartenant aux fibres complètement différenciées. Nous ne pouvons 

cependant pas encore nous prononcer sur leur diam8tre réel, étant donné l'ab

sence de sections transversales. D'autre part, il est impossible d'affirmer, 

pour le moment, qu'ils correspondent à des f ila:nents précurseurs, puisque nous 

ne les avons p.':'..s rencontrés chez N. irrorat.~. Les filw.ents sont pour la plu

part orientés parallèlement à la surface, mais ils ne forment pas une file 

continue tout au long du sarcolemme. Tr~s rapidement, en direction centripète, 

apparaissent de nouveaux filaments, décalés les uns par rapport aux autres 

les premières bandes A obliques sont constituées. Il semble donc que, chez 

N. irrorata, les deux types de fila~ents se forment d'emblée, au nombre de 

deux ou trds. Ensuite, il y a adJonction de nombreux filaments vers 1' inté-
r rieur. Ceux-ci s organisent pour constituer les bandes A et I. 

Dans le milieu des bandes I, des éléments Z et du reticulum font 

alors leur apparition. En ce qui concerne les éléments Z, il est possible 

qu'ils soient formés plus tôt puisque nous en avons parfois rencontrés parmi 

des filaments dont l'agence~ent en bandes était loin d'@tre réalisé. 

Enfin, les éléments du R.S. semblent issus du reticulu~ endoplasmique 

périphérique, qui est souvent lisse, mais parfois granulaire. Les vésicules 

sous-sarcolemmiques font au début également paftie de l'ergastoplasme puisqu' 

elles possèdent sur leur face eYterne, située à l'opposé du sarcolemme, des 

granulations ribosomiques • Les éléments du reticùum et les vésicules perdraient 

rapidement leurn ribosomes pour prendre leur aspect défi:citlf, à la fin de la 

gen8se des filaments. 

Dl - LA DEGENERESCENCE ---· -··--
Les aspects décrits dans les muscles parapodiaux hétéronéréidiens 

correspondent à une sarcolyee par vieillissement de la cellule, au moment où 

l'Heter2P~I.eis commence à s'épuiser. La dégénérescence est un peu intermédiai

re entre les deux types de sarcolyse décrits à p~opos des fibres longitudina

les. En effet, un matériel granuleux apparaît, mais il subsiste encore un cer

tain nombre de filaments. Mais, elle se distingue des autres sarcolyses par 

l'apparition de structures particulières, filamentaires, sinusoldales et pério

diques. Il semble donc que les modalités de 1 'histolyse musculaj.re soient très 

diverses. 
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CONCLUSION 

Les muscles parapodiau;_ hétéronéréidiens proviennent, comme DEFREI'IN 

l'a con3taté, d'un massif de prolifération constitué de myollilastes. Mais, à 

l'inverse de cet auteur, nous avons montré que ces myoblastes n'étaient pas 

issus de cellules périvasculaires mais provènatent de la dédifférenciation 

d'un certain nombre de cellules n8réidiennes appartenant aux faisceaux muscu

laires obli.ques primitifs. Les fi..bres semblent se dédifférencier complèt:anent 

et donnent naissance à des cellules-souches, à l'origine des myoblastes. On a 

donc l'évolution suivante : 

, é dédifférenciation é Fibres musculaires ner idiennes > cellules souches indiff -

divisions divisbns différenciation 
renciées >myoblastes , massif de proliférat:! on ) 

muscle hétéronéréidien. 

La dédifférenciation est donc totale, à l'inverse de celle qui appa

ra!t dans les fibres longitudinales. 

Les divisions nucléaires, au sein du massif de prolifération, sem

blent directes, comme DEFREriN l'avait constaté. Cependant, H faut @tre très 

réservé pour l'instant quant à la réalité de ce prrcessus. 

La r.1yofibrillogenèse das fibres parapodiales s'est révélée être tr8s 

intéressante. En particulier, par la présence de microtubules et de polysomes 

au voisinao;e ou au contact des filaments, l'élaboration des structures contrac

tiles est très comparable à celle décrite dans les fibres à striation trans

versale. L'observation de phénomènes du même ordre dans les myoblastes de 

régénérats d'Eisenia (CHAPRON, 1970) apporte une preuve su-rplémentaire de 

la grande analogie existant dans la myofibrillogenèse des fibres striées 

obliquement et transversalement. 

Enfin, les fibres hétéronéréidiennes obliques parvenu$au stade 

ultime de leur différenciation, srnt entièrement comparables aux fibres 

transformées des muscles longitudinaux. Leur dégénérescence, chez des 

Heteronereis sénescentes diffère de la sarcolyse des fibres longitudinales. 
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CONCLUSION DE LA TROISIEME PARTIE 

Comme chez S. arnica, les transformations n'apparaissent pas d'emblée 

dans toutes les fibres des faiGceaux 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 l'évolution des fibres 

néréidienncs en fibres "épitoque~1, en dehors de quelques particularités mineu

re~, ils sont similaires à ceux décrits chez s. arnica. Ils ne conduisent pas 

à 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, à di~ètre plus faible, résultent 

de la diminution du calibre des filaments primitifs. En ce qui concerne le 

glycogène, nous avons supposé, chez s. amica, que les ribosomes pouvaient Jouer 

un rôle dans sa genèse. Par une étude plus approfondie, chez N. irrorata, il 

semble qu'il putsse se former de novo, sous l'aspect de particules très peti

tes, qui augmenteraient ensuite de volume par adjonction de sous-unités de 

40 ~de dia~ètre. Il est également possible qu'un certain nombre de rosettes 

proviennent de chatnettes de particules (3. Evidemment ces c0nstatations mor

phologiques doivent être étayées par de nouvelles études ultrastructurales et 

biochimiques. 

La néoformation provient de cellules indifférenciées, à noyau et 

nucléole vvlt~incux, situées au niveau des extrémités latérodorsales des fais

ceaux longitudinaux. L'origine de ces cellules reste à préciser. Elles peuvent 

être issues soit d'éléments coelomiques indifférenciés, soit de cellules mus

culaires dédifférenciées. Très rapidement, un massif de petites fibres, de 

structure néréidienne, s'edifie de chaque côté du vaisseau dorsal. Ces fibres 

augÏnentent ensuite de taille et acquièrent une structure quelque peu différen

te deR cellules musculaires néréidiennes. Il semble vraisemblable d'admettre 

que la néoformation ait un rôle dans le déroulement de la danse nuptiale de 

1 'Heteronere..1ê.• 

Les muscleS parapodiaux proviennent d'un tissu de prolifération, issu 

de la dédifférenciation de quêlques cellules néréidiennes des faisceaux primi

tifs. Bien que certaines figures nucléaires suggèrent 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 myofibrillogenèse 

est très semblable à celle décrite dans de nombreux muscles striés transversa

lement. Des mir~rotubules apparaissent avant la genèse des premiers filaments. 

Ces derniers sont en étroite association avec des pclysomes qui, sans nul dou

te, participent à la synthèse des protéines contractiles. Il semble qu'il n'y 

ait pas formation de faisceaux de filaments primordiaux et que les deux types 

de~.· filaments. apparaissent d'emblée. Ensuite, de nouveaux filaments épais at 

fins s'élaborent vers l'intérieur de la cellule et se disposent de telle façon 

qu'ils soient décalés les uns par rapport aux autres. Les tubules du R.S. et 

des éléments Z se forment ensuite. Les structures tubulaires et les vésicules 

sous-sarcolcmrniques semblent provenir, au début, du reticulum endoplasmique 

granulaire. En fin d'évolution, les fibres parapodiales sont presque identi

ques à celles des faisceaux longitudinaux. Chez des Heteronereis âgées, elles 

paraissent dégénérer plus tôt que les longitudinales. 

\ 
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DISCUSSION GENERALE ET CONCLUSION 

L'étude de la musculature, chez les Néréidiens et Syllidiens, répon

dait à un double but. 

En premier lieu, il était intéressant de connattre l'ultrastructure 

des fibres '!atoques" et "épitoques". 

Le second but consistait à approfondir l'étude de l'évolution de la 

muscul~ture. Il était d'une part nécessaire de confirmer, ~l'aide de la micros

copie électronique principalement, l'hypothèse de CHARRIER (1920) et surtout 

celle de DEFRETIN (1949) relatives à la dédifférenciation des fibres longitudi

nales, lors de l'épitoquie des Néréidiens. Il était aussi très important de 

savoir si des phénomènes similaires intervenaient au sein de la musculature 

longitudinale des Syllidiens, au cours de leur stolonisation. D'autre part, 

les descriptions de DEFRETIN (19!19) concernant 1' évolution de la néoformation 

dorsale ct des muscles parapodiaux, chez les Néréidiens épitoques méritaient 

une nouvelle investigation, à l'échelle ultrastructurale. 

I - LA FTBRE '}\TOQUE 11 OU DU TYPE SOUCHE ET LA FIBRE 

''EPITOQUE" OU DU TYPE STOL0NTAL 

1 - Similarité de structure 

Ces deux types de fibres sont à dou~e striation oblique, 

comme celles décrites chez les Annélides Oligqchètes et Achètes, les Mollusques, 

lesNématodes et Trématodes. 
'. 

Elles correspondent à de véritables cellules, de forme rubannée, pré-

sentant un noyau situé en leur milieu. De longueur importante, elles peuvent 

s'étendre sur tuois ou quatre segments successifs. 

Leurs myofibrilles, très nettes dans des fibres extraites à la gly

cérine et observées en contraste de phase, ont un trajet hélico1dal. A l'état 

de repos, leur angle d'obliq,üté s'élève à 6-10° environ. Lors de la contrac

tion, provoquée par une solution à base d'ATP, l'angle d'obliquité s'accrott 

très fortement et peut atteindre 30-35°. Ces valeurs angulaires, obtenues sur 

des fibres "atoques". ou "épitoques", à 1 'état de repos ou de oontraction, sont 

tout à fait comparables à celles relevées chez l 1hu!tre Crassostea (partie 

translucide du muscle adducteur : RANSON et LOWY, 1961) et pour la musculature 

longitudinale des Annélides Oligochètes Lumbricus terrestris(HANSON, 195~. 
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Les cellules musculaires hélico1dales renferment deux catégories de 

filaments : les uns sont épais 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 irrégulière, comme 

beaucoup de micrographies électroniques le laisseraient supposer. Des sections 

ultrafincs de matériel glycériné montrent que les filaments primaires s'inscri

vent dans un réseau régulier formé de losanges. La disposition des filaments 

fins paratt, par contre, plus irrégulière. Cependant, il se répartissent le 

plus sauvant en orbites de huit à quinze autour d'un fllament primaire. Chez 

les Néré'idiens, la proportion des·filaments d' actine (6 à 7 pour un épais) ne 

semble pas varier pour les deQx types de fibres. Ce nombrc,asse2 élevé, de fi

laments fins est semblable à celui des autres muscles hé]oo1daux des Annélides 

Oligochètes et des Mollusques. 

L'isolement des filrunents, réalisé grâce à la technique de HUXLEY 

(1963), a permis de connattre la structure et la longueur des filaments épais, 

chez les Néréidiens. Ce sont des f~ents 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 (HAJJSON et LOWY~ 

1964 1 ELLI~ 1964) et les muscles à double striation oblique des Mollusques 

(I1ANSON et IDN, 1961) et des Annélides Oligoch8tes (HEUMANN et ZEBE, 1967~. 

La présence de la paramyosine serait liée à une certaine tonicité des fibres 

musculaires. Alors que les filaments épais ont une constitution et un calibre 

variable suivant les espèces, les filaments fins au contraire sont toujours 

composés de la même protéine contractile : l'actine, et ont tous le même dia

mètre : 70 à 80 Â. Cette remarquable constancecde structure et de composition 

des filaments secondaires, dans le règne animal, est vraisemblablement d'uri 

très gi'and intérêt pour la compréhension des poocessus de contraction musculai-· 

re. La longueur des filaments paramyosiniques s'élève à 6 p environ, chez N. 

irrorata et N. pelagica. Compte tenu de cette dimension assez considérable, 

des valeurs de l'angle d'obliquité des fibrilles, obtenues sur fibres relâchées 

ou contractées et de la largeur des Myofibrilles ou bandes A, il semble que les 

filaments ne srnent pas parallèl$à l'axe de la fibre, comme on le pensait jusqu'à 

présent, mais légèrement obliques. Néanmoins, cette légère 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 hélicoldales 

ne semble pas différer beaucoup de oàui, mis en évidence par HUXLEY et HANSON 

(1957 ; 1960) dans les muscles striés transversalement. Des ponts transversaux 

relient les filaments de myosine à ceux d'actine. Dans les fibres contractées, 

on observe la disparition des bandes H, ce qui tend à prouver le déplacement 

des filaments fins par rapport aux épaie. Corrélativement, les bandes I dispa

naissent et les éléments Z, sur lesquels s'insèrent les filaments fins et les 

tubules du reticulu~ se rapprochent des extrémités des filaments épais. On peut 

donc penser., comme HANSON et LOvJY (1961) qu'il existe un mécanisme de déplace..: 

ment filamentaire (slidjng filament mechanism) dans les muscles à double stria

tiondblique~ Toutefois, au cours de la contraction de la fibre hélicoldale, 

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 même temps par ROSENBLUTH 

(1967) et ~~ANNet ZEBE (1967) rend compte de l'augmentation de l'angle 

d'obliquité des myofibrilles. Il peut s'appliquer aussi aux fibres de !ereis 

atoques et épitoques. 

Les tubules du reticulum sarcoplasmique (R.S.) sont en alternance 

avec les éléments Z, dans le r.-~Hieu des bandes I. Ces tubules, comme nous avons 

pu le constater chez les ~is., ne sont pas indépendants mais sont le plus 

souvent reliés les uns aux autres.. par 1' intermédiaire de canalj.cules axiaux. 

Ces derniers peuvent re~evoir des tubules du R.S. appartenant aux deux systè

mes de f:i.brilles d'ob li qui té inverse. 

D'autre part, les éléments du R.S. sont en liaison avec des vésicu-

' les sous-sarcolemmiques. Ces dernières, avec le ~arcolemme sus-jacent sont 

homologues des dyades des muscles striés transversalement, car le système T 

est absent dans les fibres hélieo!dales. Cette homologie est d'autant plus 

vraisemblable que l'on détecte parfois un matériel dense condensé en une ligne 

parall8J.e et médiane, dans l'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 très particulière et ressemble beaucoup 

à celle de l'Ascaris (AUBER-THO~ffiY, 1964 ; REGER, 1965 ; ROSENBLUTH, 1965). 
Les jonctions neuromusculaires, tnut au moins pour la musculature longitudinale 

se réalisent en des points éloignés des fibres, au niveau de la lame basale 

sous-épidermique, par l'intermédiaire de longs et fins prolongements, issus du 

bord externe dos fibres. Les nerfs longent la lame basale, sans pénétrer dans la 

musculature, comme l'ont aussi montré DHAINAUT-COURTOIS et WAREMBOURG (1969) 
chez N. pelagica. 
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2 - Différences s~ructurales entre la fibre "atoque" 

et la fibre "' 11 epi toque 

Les stolons do Syllis et les Heteronereis sont animés de 

mouvements sinusoïdaux extrêmement rapides et fréquents. Le muscle du ver 

atoque, dont les contractions sont relativement lentes, laisse place à une 

musculature d'un type "rapide''. 

Les différences enregistrées entre les deux types de fibres peuvent 

donc présenter un intérêt particulier pour les études de la physi.ologie mus

culaire. 
Tout d'abord, on constate que le calibre des filaments épais de la 

fibre "épitoque" est plus faible. Les filaments paramyosiniques semblent ren

fermer un certain nombre de microfilaments de 25 A de diamètre, dont le nom

bre est plus ou moins élevé. Ces microfilaments pourraient correspondre aux 

molécules de tropowyosin~ A axiale et àe myosine périphérique, dont la lar

geur (au niveau de la partie filamentaire de la molécule) est semblable. Il 

est possible que la diminution du calibre des filaments corresponde à la dis

parition d'un certain nombre de molécules de paramyosine, dont le rôle serait, 

selort 1iANSON et LOWY (1961), de supporter 1 '~ffet de tension transmis par les 

p~nts d'actomyosine. La réduction du diamètre des filaments pourrait donc être 

en rapport avec 1' augmentation de rapidité des contractions. Il est d'ailleurs 
' ' . ',.• . 

frappant de constater que les muscles liss~s adducteurs des Mollusques ont des 

filaments paramyosiniques très épais : de 600 à 1500 A. Or, leur tonicité est 

très élevée. D'autre part, on observe chez les Insecte~ par exemple, que les 

filaments myosiniques des muscles viscéraux sont plus J,.arges que ceux des 

muscles alaires (SMITH, GUPTA et SMITH,·l966; REGER et COOPER, 1967). Il 

semble dq_nc vraisemblable que la tonicité, la "rapidité" d'une cellule muscu

laire soit en rapport direct avec la structure des filaments primaires, comme 

plusieurs expériences l'ont suggéré (J~·ŒLL et RlŒ1G, 1966 ; COSTANTIN, PODOLSKY 

et TICE, 196r). 
Néanmoins, le rôle du R.S. n'est pas négligeable. On connait en ef-

fet des fibres dont la grande rapidité des contractiortsest en rapport avec 

1' abondance du R.S. (crycothyroïde de Chauve-souris: REVEL, 1962 ; muscle SYn

chrone "remoteur" de l'antenne du Homard :ROSENBLUTH, 1969). Il est logif).ue de 

penser que plus les tuhules du R.s. sont abondants, plus la libération et la 

reprise du calcium se réalisent rapidement. et plus le rythme des contractions 

peut être élevé. Dans les fibren "épitoques" ou stoloniales, des éléments du 

R.S. sont apparus sur les faces internes des bandes A et I. Mais l'accroisse

ment du R.S. n'est pas très spectaculaire. 
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Les fibres stoloniales et hétéronéréidiennes se caractérisent par 

un nombre considérable de mitochondries dans leur région aKiale. Le volume 

cellulaire occupé par le chondriome passe de 0,5 à'4ü-47 %. Inversement, le 

matériel contractile a subi une forte diminution de volume et se localise 

seulement au niveau du cortex cellulaire. 

L'abondance des mitochondries serait plus en rapport avec un taux 

élevé des contractions t~.u'avec leur "rapidité". Ces mêmes fibres renferment 

une très grande quantité de glycogène 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 plEu-

sible que ces mêmes éléments se retrouvent en assez grande abondance dans le 

muscle cardiaque. 

II - L 1 EVOLUTION DE LA T-1USCULATURE AU COURS DE LA 

STOLONLSA~TON ET DE L 1EPITOQUIE 

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

tégumenta~res. Puis, les cellules plus internes sont à leur tour le siège de 

remaniements.·Il Y a donc une sorte de propagation des phénomènes en direc

tion centripète, propagation qui est bien mise en évidence par autoraniogra

phie, avec la leucine tritiée. c:1ez les Syllidiens, il faut toutefois noter 

que les faisceaux longitudinaux n'évoluent pas complètement. Latéralement, 

les cell~les 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 ribo~omes et du glycogène. Le voisinage de ces deux 

composants cellulaires pourrait faire penser à un rôle possible des ribosomes 

dans la synthèse du glycogène, comme HEUSON-STIENNON et DRO~~S (1967), 
STADHOUDERS (1965), VRENSEN et KUYPER (1969) l'ont envisagé. Cependant, en 

dehors du sarcoplasme périnucléaire, les granulations de glycogène se forment 

indépendamment dos ribosomes. Elles semblent appara!tre au début sous la for

me de chatne~tes de particules (9 beaucoup plus petites que celles rencontrées 

normalement. Il ne serait peut-être pas interdit de penser que les particules 

j3 puissent s'accro!tre en volume par adjonction de sous-unités de 40 A 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 

glycogène se présente uniquement sous la forme~ chez les Syllis, alors qu'il 

est du type~et surtout~ chez les Nereis. Il apparatt principalement dans la 

portion coclomique, dédifférenciée totalement, de la fibre musculaire. Il est 

synthétisé ensutte dans la partie axiale, dédifférenciée de la fibre. 

Le chondriome, comme DEHORNE (192[,) et DEFRETIN (1949) l'avaient dé

jà Aouligné, présente aussi un développement spectaculaire, dû à l'accroisse

ment du nombre des mitochondries. Cca J.organites se multiplient dans le sarco

plasme périnucléaire et dans les zonesdédrférenciées, c'est-à-dire les por

tions coelomique:-et axiale des fibres. Mais, il faut remarquer que les mi to

chondries se forment dans des régj_ons où elles existaient primitivement. Cette 

observation pourrait être un argument en faveur de leur djvision, hypothèse 

la mieux étayée actuellement depuis les travaux de LOCK 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. Mais, aucun 

cytolysome n'est décelé, comme HAY (1962 ; 1968) l'avait aussi remarqué dans 

les cell11les 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, à ce niveau, une myofibrillogenèse, caractérisée 

principalement par l'apparition de nombreux ribosomes et polysomes. Le cali

bre des myofilaments paramyosiniques se réduit ~uelque peu, en fin d'épite

qu'I.e? De nombreux tubules du R.S. se constituent sur la face :tnterne des ban

des A et I. Dans le sarcoplasme périnucléaire, de nombreux dictyosomes font 

leur apparition. 

L'hypothèse de DEFRETTIJ' (1949 ), selon la-quelle les ft bres hétéroné

réidiennes proviennent de ftbres néréidiennes anciennes se trouve dnn~ confir

mée. La dédifférenciation, partielle, ne peut cependant être assimilée à celle 

qui intervient dans la musculature des régénérats de muscles d'Amphibiens. HAY 
(1959) et LENTZ (1969) ont décr-:.t une dédifférenciation complète des fibres 

musculaires, qui se transforment en cellules de type embryonnaire. Leun3 noyau 

et nucléole sont volumineux. Leur cytoplasme est riche en ribosomes. Dans les 

cas de régénération ou de greffe chez les AnnélidesOligochètes, il semble que 

des processus similaires interviennent (CHAPRON, 1970 a et b ; VALEMBOIS, 1970). 
Les fibres musculaires donneraient naissance à des cellules indifférenciées. 

Au cours de l'épi toquie ou. de la stolonisat ion, on assiste au contraire -
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à une évolution simultanée des processus de dédifférenciation et redifféren

ciat:lon. Le stade d'indifférenciation totale n'apparatt donc pas. Néanmoins, 

une partie des aspects évolutifs observés peut être intégrée dans le phénomè

ne général de la dédifférenciation. 

2 - La néoformation dorsale des Néréidiens 

Comme DEFRETIN (1949) l'a montré, la néoformation ne pro-

vient pas de la dédifférenciation de fibres néréidiennes. Des cellules-souches, 

à noyau et nucléole volumineux, app&raissent aux extrémités latéro-dorsales 

des faisceaux longitudinaux. Ces cellules sont à l'origine de deux massifs, 

situés de part et d'autre du vaisseau dorsal et constitués de très petites 

fibres, de type néréidien, à mitochondries peu nombreuses, et à noyau latéral. 

En fin d'épitoquie, les fibres acquièrent une structure particulière, mais qui 

reste fondanentalement du type atoque. A la différence des muscles longitudi

naux, la néoformation dorsale constitue un ensemble difficilement dissociable 

après extraction à la gl~cérine, en raison de la présence àe nombreux desmo

somes tntercellulaires. On peut penser qu'elle joue un rôle lors de la danse 

nuptiale de l'Heteronereis. 

3 - La musculattn•e parapodiale hétéronéréidienne 

Les descriptions de DEFREI'IN (191t9) relatives à la diffé

renciation ries muscles parapodiaux au sein dun 'syncytium" ou plutôt d'un mas

sif de prolifération, sont confirmées. Cependant, l'hypothèse de ce m~me au

teur, selon laquelle des cellules périve1sculaires sont à l 1origine de ce mas

sif,est infirmée. En réalité, ces cellules donnant naissance à des éléocytes, 

comme DEHORNE et DEFRET1N (1933) l'avaient signalé. 

A un stade très précoce de l'épitoquie, alors qu'il n'existe encore 

aucun si~e de changement au sein des faisceaux longitudinaux, un certain nom

bre de fibres parapodiales néréidiennes se dédifférencient. Mais, à l'inverse 

des fibres longitudinales, leur dédifférenciation est totale et aboutit à 

l'apparition de cellules indifférenciées, au noyau allongé et de grande taille, 

contenant un, deux ou même troi3 gros nucléoles. Cet aspect n'est pas sans 

rappeler celui des cellules à 1' or:!.gine des soies hétéronéréidiennes. Ces 

cellules sont aussi caractérisées par un noyau renfermant un à trois volumi

neux nucléoles. Elles sont issues d'une prolifération de l'épiderme et ont 

repris des caractères embryonnaires (BAUCHOT-BOUTIN et BOBIN, 1954 ; SCHROEDER, 

1966). On assiste donc, dans les deux cas, à une dédifférenciation et à une 

prolifération cellulaire. 
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Cependant, aucune mitose n'a pu @tre mise en évidence dans le massif 

de prolifération des muscles parapodiaux. D'autre part l'observation d'images 

de noyaux ressemblant à des amitoses est insuffisante pour conclure à l'exis

tence de dj.visions directes. De nouvelles recherches s'imposent donc dans ce 

domaine. 

Dans le cytoplasme cortical des cellules du massif de prolifération, 

se déroulent les premières manifestations d'une myofibrillogenèse. Des micro

tubules apparaissent tout d'abord, à proximité du sarcolemme. Puis, les pre

miers filaments sont synthétisés &u même niveau. Les deux types de filaments 

semblent se former d'emblée, et nous n'avons pas vu de faisceaux de filaments 

initiau~'- de 50 ~. comme AUBER (1969 a et b) 1 1 a montré dans les premiers sta

des de la myofibrillogenèse 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 I s'individualisent ainsi que les éléments Z et du R.S. On 

observe sou.vent des saccules ergastoplasmiques près des filaments, et des vé

sicules sous-sarcolemmiques, dont la ~ace externe, dirigée vers l'intérieur 

de la cellule, est recouverte de ribosomes. Il est possible que ces structu-

res du retlculum granulaire soient à l'origine du R.S. et des vésicules sous

sarcolemmiques, apr~s disparition des rib0s0mes. 

Récemment, CHAPR0N (1970 b) a également décrit des microtubules et 

des ribosomes à proxiraité des filaments dans des myoblastes d 'Eisenia foetida 

(Annélide Oligochète). 

Il est donc frappant de constater combien les pr0cessus intervenant 

au cours de l'édification du matériel contractile dans les fibres hélicoïdales, 
' ' sont comparables a ceux enregistrés dans de nombreux muscles à striation trans-

versale. En particulier, la présence de microtubules et de ribosomes a été 

maintes fois constatée lors de la différenciation des cellules musculaires 

(A~T et PEPE, 1905 ; ltEUSON-STIENNON, 1965 ; PRZY.BYLSKI et BLUMBERG, 1966 ; 

FISCHMANN, 1957 FTRKET, 1967 ; AUBER, 1964, 1969 a et b). Il semble,en par

ticulier, que les polysomes puis3ent jouer un r8le direct dans la synthèse 

des protéines contractiles, comme de récents travaux de ALLEN etTmlENCE (1968) 
et HEYi'JOOD et RICH (1968) tendent à 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 da la fibre en sarcolytes fusiformes, contenant 
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de nombreux filaments, même après leur capture par des cellules pariétopleura

les ou des éléocytes. Les fibres stoloniales ou hétéronéréidiennes ne semblent 

pas dégénérer de cette façon. L'autre modalité correspond à une disparition 

précoce du matériel fibrillaire, auquel se substitue une sorte de substance 

homogène et granuleuse. Les fibres "atoques" et "épitoques" peuvent subir cette 

involution. Il est intéressant de rappeler que A. PRENANT (1929) avait observé 

~~aspects dégénératifs différents dans les fibres de Serpula vermicularis. 

Des différences importantes apparaissent toutefois entre les Syllis 

et Nereis. Chez les Syllis, 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 après leur décérébration1 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 l'avons beaucoup plus 

fréquemment rencontré chez S. arnica que chez N. irrorata. 

Ces profondes transformations musculaires se déroulent au moment de 

1 'épitoquj_e ou de la stolonisation, dont le déterminisme est endocrine (DURCHON, 

1952, 1959). En conséquence, il nous semble intéressant de comparer les évolu

tions musculaires des Nereis et Syllis à celles observées chez les Insectes. 

III - COMPARAISON AVEC LES TRANSFORMATIONS DE LA 

MUSCULATURE DES INSECTES, AU COURS DE LA META

MORPHOSE, LA REPRODUCTION ET LA DIAPAUSE 

\ 

1 - Description des phénomènes et comparaison 

avec les Annélides 

CRO~ (1965) a montré que certains muscles a~ominaux de 

la mouche Calliphora erythrocephala dégénéraient compiètement, 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 disparaissent. Les noyaux deviennent pycnotiques. De nombreux 

hémocytes, à r6le phagocytaire, se concentrent près des muscles en dégénéres

cence ; leur invasion survient seulement après un début de lyse musculaire. 

D'autres muscles subissent une involution qui n'est pas complète. Ils se 

transforment en une sorte de syncytium ("matrice" selon CROSSLEY) granuleux, 

indifférencié~ Le cytoplasme renferme des mitochondries, des globules lipidi

ques, des inclusions lamellaires lipoprotéiques. De nombreux noyaux "larvaires" 

des anciennes fibres 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 à fusionner avec lui. Les noyaux musculaires se désintè

grent. CeUJ~ des fubui;.::J muscles imaginaux proviennent des cyoblastes. 

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 disparaît presque totalement. Les mi

tochondries dégénèrent et le noyau devient pycnotique. On note un certain ac

croissement de la quantité de glycogène. La saroolyse est due, selon ces au

teurs, à l'activité lytique des enzymes lysosomiques. 

Chez certains Insectes, une dégénérescence des muscles alaires se 

produit au moment de la reproduction. Chez DysderGüS, la lyse~~~vœsible des 

muscles alaires indirects est synchrone de la croissance ovocytaire (EDWARDS, 

1969, 1970). Elle est caractérisée par la rupture des myofibrilles et la libé

ration de gouttelettes (lipidiques ?) dans l 1hémocoele. Chez Ips cnnfusus, les 

muscles alaires des mâles et des femelles dégénèrent également au moment de la 

reproduction, lorsque ces Coléoptères s'introduisent dans l'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 après la reproduction: selon ces auteurs : "la dégénérescence 

est réversible". 

Enfin, l'involution musculaire est parfois corrélative de la diapause. 

c'est le cas, en particulier, des muscles alaires de Lept5.notarsa qu'ont étu

diés STEG\:ŒE, KIMMEL, DE BOER et HENSTRA (1963) en microscopie électronique. 

Les fibrilles se réduisent considérablement. Les mitochondries disparaissent 

presque càmplètement. Mais, comme chez Ips confusus, ces muscles peuvent re

trouver leur structure originelle, après la diapause. 

Ce bref aperçu des ré cents résultats r.:hi.enus chez les Insectes, mon

tre que les aspects de dégénérescence ou dédifférenciation musculaire sont bien 

différents de ceux observés chez les Syllidiens et Néréidiens. La destruction 

musculaire s'accompagne souvent de la présence de lysosomes, vacuoles, globu

les lipidiques. De tels éléments, en particulier les lysosomes, n'ont pas été 

rencontrés dans les sarcolytes de S7llis et Nereis. Chez les Insect~ les fi

laments des fibres dégénérescentes diaparaissent mais ne sont pas remplacés 

par un matériel granuleux, homogène. Cependant, au moment de la métamorphose 

de Calliphora, les hémocytes jouent un rôle semblable à celui des éléocytes 

des Néréidiens. Dans les deux cas, ces cellules phagocyta~res ne sont pas la 

cause directe de la lyse musculaire. 
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Quant aux phénomènes de"dégénérescence réversible 11
, il ne sont pas 

comparables à ceux intervenant au cours de l'épitoquie et de la stolonisation.On 

n'observe pas une phase d'activation cellulaire, caractérisée par l'augmenta

tion des volumes nucléaires et nucléolaires, la synthèse de noDbreux 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 confèrent pas un retour aux potentialités embryon

naires. Comme nous l'avions déjà indiqué, les muscles abdominaux de Rhodnius, 

qui subissent des régressions et redifférenciat~ons cycliques en rapport avec 

les mues (\:JIGGLESWORTH, 1956 ; AUBER-THOMAY, 1967 TOSELLI et PEPE 1968 a 

et b ; VJARREN et PORTER, 1968) constituent un bel exemple de cet!E"dégénéres

cence réversible". Au contraire, l 1 épitoquie ou la stolonisatinn, comme la 

régénération chez les Amphibiens, provoque un véritable rajeunissement cellu

laire, conduisant à un retour aux potentialités embryonnaires. Certes, l'évo

lution de certains mus~les abdomina~~ au moment de la métamorphose de Calli

phora (CROSSLEY, 1965) correspond à un processus d'embryogenèse. Cependant, 

la pénétration myoblastique au sein de la matrice musculaire complètement 

régressée, est très particulière. 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. Cc cas s'apparente donc quelque peu atKphéno

mènes de prolifération myoblastique présidant à la formation des muscles para

podiaux hétéronéréidiens. 

2 - Déterminisme des transformations musculaires 

\ Chez Calliphora, CROSSLEY (1965) a montré que l'énervation 

n'affectait pas les procossus d 1 histolyse musculaire. Par contre, la crustec

dysone, analogue de l'hormone de DUe des Insectes, peut induire l'invasion des 

muscles par les hémocytes. 

LOCKSHIN et WILLIAMS (1964 a et b) ont recherché quels étaient les 

principaux facteurs de la destruction musculaire au cours de la métamorphose 

d 1Antheraea. Ils ont montré que trois mécanismes intervenaient dans le déclen

chement de la sarcolyse. Le premier est de nature hormonale et correspond à 

une diminution du taux de l'hormone juvénile et à une augmentation de la con

centration d'eciysone. Puis, pendant un délai de trois semaines (durée 

de la pupe), les muscles sont préservée. A la fin de cette période, le mus

cle synthétise des enzymes hydrolytiques (second mécanisme). La dégénéres

cence peut alors être déclenchée par la cessation d'impulsions nerveuses 
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motrices. Si l'on entretient des stimulations nerveuses artificielles, la sar

colyse peut être stoppée ou retardée. L'application de drogues (pilocarpine, 

physostigmine), qui stimulent le système nerveux central, empêche la diminu

tion des impulsions motrices et retarde la dégénérescence. Chez Antheraea, la 

mécanisme de contrôle de la destruction musculaire est donc de nature endocri-

:o: et nerveuse. 

Chez Dysdercus, la sarcolyse est inhibée par le jeûne, mais favori

sée par la copulation (EDHARDS, 1969). L'action stimulatrice des hormones du 

complexe postcérébral est cependant indéniable. La dégénérescence mus-

culaire d'Ips est soumise à un déterminisme semblable. En effet, l'injection 

d'hormone juvénile synthétique induit l'involution des muscles alaires (BORDEN 

et SLATER, 1968). 

Par contre, chez Leptinotarsa, l'hormone juvénile stimule la régéné

ration musculaire. Mais, chez cet Insecte, la dégénérescence est synchrone de 

la diapause et non de la reproduction, comme chez Dysdercus et Ips. STEGWEE 

et Cnl. (1963) ont en effet montré que l'involution musculaire est corrélative 

de l'inactivité du complexe post~érébral. L'extirpation des corps cardiaques 

et allates la provo~ue, alors que la réimplantation des corps allates d'ani

maux en rupture de diepause permet la régénération musculaire. DE KORT (1969) 
a également mis en évidence le rôle de 1 'hormone juvénile dans le contrôle de • 

la transformation des muscles de Leptinotarsa, soit au moment de leur dévelop

pement, lors de l'émergence postny~phale, soit au moment de leur régression, 

au début de la diapause. Selon ce même auteur, le système nerveux jouerait 

aussi un rôle non négligeable. 

On constate donc que les facteurs contrôlant l'involution musculaire 

sont très différents suivant les espèces considérées. Ainsi, la baisse du taux 

ou l'absence d'hormone juvénile provoque la dégénérescence des muscles alaires 

de Leptinotarsa. Au contraire, l'activité du complexe postcérébral stimule la 

dégénérescence chez Dysdcrcus et~· Chez Antheraea, c 1est un mécanisme hormo

nal et nerveux qui active les enzymes lysosomiques. L'invasion des phagocytes 

dans les muscles de Calliphora, au cours de la métamorphose, est :!ndui te par la 

crustecd~rsone. Toutefois, cette diversité des facteurs résulte essentiellement 

du fait que ces dégénérescences ne sont pas en rapport avec les mêmes phases 

du développement ; observées au cours de la métamorphose (Calliphora, Antheraea) 

de la mue (Rhodnius), de la reproduction (Dysdercus et~), de la diapause en

fin (Leptinotarsa) elles ne peuvent être soumises aux mêmes conditions neure

hormonales. 
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Chez les Néréidiens, la diminution du taux de l'hormone inhibitrice 

de l'épitoquie ou son absence provoquent l'ensemble des transformations muscu

laires, Celles-ci sont donc, comme chez les Insectes, sous contrôle endocrine, 

En conclusion, ce travail a permis de dégager les principales carac

téristiques évolutives des muscles de Syllis et Nereis, Mais, il s'avère à pré

sent nécessaiTe d'approfondir cette étude, d'autant plus intéressante qu'elle 

porte sur un des problèmes fondamentaux de la biologie : la différenciation 

cellulaire. La possibilité d'induire les processus de dédifférenciation, redif

férenciation et prolifération, de contrôler 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 mieux saisir les mécanismes du contrôle endocrine au niveau 

cellulaire. 

\ 
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