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INTRODUCTION

Avec le développement des connaissances sur le tissu musculaire
de plusieurs groupes d’invertébrés, il semble que la notion de muscle
lisse, jadis relativement homogene, doit comprendre maintenant une
assez grande diversité de caracteres, tant en ce qui concerne les struc-
tures et ultrastructures que les propriétés physiologiques (Cf.: 1, 40)
Cependant, un nombre encore restreint de muscles lisses d’inverté-
brés a été étudié jusqu’a présent avec les recours modernes. C’est
ainsi que du point de vue morphologique, chez un grand phylum com-
me celui des Echinodermes ou, a l’'exception des petites fibres striées
rencontrées par KIERNIK (21) dans les pédicellaires des Echinides,
tous les muscles sont formés de matériel contractil lisse, il ny a des
données relativement récentes de cytologie que dans le cas des mus-
cles des Holothuries. Encore sont-elles divergentes quand il s’agit
de définir les unités musculaires fondamentales, puisque ce qui pour
HALL (12) correspond a de grandes fibres musculaires renfermant
des myofibrilles géantes, est considéré par OLSON (32) comme des
faisceaux de fibres; les myofibrilles du premier deviennent les fibres
musculaires du second avec cette particularité, a premiére vue singu-
liere, qu’elles sont décrites comme homogénes, sans fibrillation.

Sur un ensemble musculaire aussi anciennement identifié que
celui de la lanterne d’Aristote des Oursins, a notre connaissance, peu
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de travaux récents ont paru depuis les observations des cytologistes
de la fin du siécle dernier passées en revue dans le trait¢é de BRONN
(23) Aussi nous a-t-il semblé intéressant de reconsidérer le pro-
bléme de la structure musculaire chez les Echinodermes, en étudiant
le muscle protracteur de I’appareil masticateur d’un Echinide a l’aide
de techniques cytologiques plus modernes et surtout, en utilisant le
Microscope électronique qui est d’une grande efficacité pour reconnai-
tre les véritables limites des cellules quand elles ne sont marquées que
par des membranes plasmiques.

Le présent travail comprend donc en premier lieu, une série d’ob-
servations faites avec les techniques récentes de I'histologie et de la
cytologie sur la structure du muscle protracteur de la lanterne d’Echi-
nometra lucunter L.; elle comporte principalement la description, d’une
part des revétements et cloisons conjonctives du muscle, d’autre part
de la distribution et de la morphologie des fibres musculaires. Les
résultats obtenus grace aux examens de la Microscopie électronique
sont relatés également, avec la confirmation de certaines des obser-
vations de la Microscopie optique et la description de caracteres nou-
veaux intéressant les ultrastructures du muscle étudié. Dans la dis-
cussion, l'ensemble des résultats est confronté avec les données des
travaux antérieurs; une tentative d’interprétation est faite pour cer-
tains aspects encore imparfaitement compris et une comparaison de
ce muscle d’Oursin avec d’autres muscles lisses d’invertébrés est es-
quissée. Quatre planches comprenant 19 figures illustrent le texte.

MATERIEL ET METHODES

Les muscles étudiés ici proviennent d’un Oursin, Echinometra
lucunter L., trés abondant en certaines zones rocheuses du littoral de
I’Etat de Sdo Paulo. Ce sont les muscles protracteurs, au nombre de
dix dans la lanterne d’Aristote, a raison d’une paire par pyramide.
Chaque muscle est inséré par une extrémité sur la muraille du test,
c’est-a-dire sur le repli calcaire formé par les derniéres plaques in-
terradiales, et se termine a l’autre extrémité, au niveau de I’épiphyse
d’une pyramide.

Pour obtenir que la longueur du muscle fixé soit voisine de celle
du muscle vivant au repos, le meilleur procédé nous a semblé I'im-



mersion de I’appareil masticateur entier dans un grand volume de fi-
xateur aprés ouverture du test de I'animal. De cette facon, tous les
tissus sont exposés simultanément a I’effet de rétraction provoqué par
la fixation, et I’antagonisme de certains muscles s’oppose ainsi a un
raccourcissement important des muscles protracteurs. Dans certains
cas, une anesthésie au Chlorure de Magnésium, selon la technique de
HANSON et LOWY (15) fut appliquée avant la fixation.

Durant la réalisation des préparations de la Microscopie optique,
nous avons utilisé les liquides de BOUIN avec eau de mer, de HEL-
LY, de SUSA, de HALMI (13) et obtenu les meilleurs résultats avec
le HELLY Pour I’6tude des insertions musculaires sur le squelette
calcaire, certaines piéces ont été décalcifiées par I’Acide Trichloracé-
tiqgue en solution a 5% Le procédé d’inclusion mixte a la celloidine-
paraffine selon PETERFI fut nécessaire pour une bonne conservation
de la disposition des fibres musculaires dans le muscle, principale-
ment dans le cas des coupes transversales. Deux muscles protracteurs
provenant d’un animal de tres petite taille et deux autres appartenant
a un animal adulte, ont été débités complétement en coupes sériées
de 4 microns d’épaisseurs, dans chaque cas, I'un dans le sens trans-
versal, l’autre dans le sens longitudinal. Comme colorations, nous
avons employé I’Hématoxyline-Picro-Indigocarmin (10), la Trichro-
me de MASSON, I’Azan, et la réaction de MAC MANUS (26) pour
la mise en évidence des fines membranes sarcolemmales.

Pour les examens avec le Microscope électronique, nous avons
essayé des solutions osmiques avec tampon Acétate-Véronal ou avec
tampon Phosphates et addition de sucrose dans le but de réaliser
une relative isotonicité entre le muscle et le fixateur, mais nous avons
obtenu les meilleurs résultats par action d’une solution a 1% de Té-
troxyde d’Osmium dans l’eau de mer a température ambiante. En
raison d’un important revétement conjonctif du muscle, en certains
cas, nous avons soumis le matériel a un traitement préalable, de trés
courte durée, par I’Hyaluronidase en solution dans l'eau de mer,
selon la technique préconisée par PALLIE et PEASE (33), ce qui
a permis une meilleure pénétration du fixateur osmique, en provo-
quant toutefois certaines altérations dans les structures conjonctives
du muscle.



Les muscles d’abord conservés “in situ” ont été immergés pen-
dant quinze minutes dans le fixateur, puis, détachés de leurs inser-
tions, ils ont été découpés en petits fragments qui ont été replacés
environ une heure dans une solution fraiche de Tétroxyde d’Os-
mium. Aprés déshydratation dans la série des alcools éthyliques,
les piéces ont été incluses dans I'Epon 812 selon le procédé de LUFT
(24) Les coupes, effectuées avec couteau de verre sur ultramicro-
tome PORTER-BLUM, ont été teintées par la solution de KARNO-
VSKY (17) et observées avec un appareil SIEMENS ELMISCOP
aux grandissements originaux variant de 3.000 a 15.000.

RESULTATS
STRUCTURE DU MUSCLE.

Généralités.  La structure du muscle protracteur présentant
quelques variations avec I’age de I'animal, deux tailles bien différen-
tes ont été considérées qui peuvent étre caractérisées par les princi-
pales dimensions de la lanterne d’Aristote. La plupart des descrip-
tions de ce travail concernent un animal adulte dont la largeur de
base de la lanterne (= distance entre un angle radial du penta-
gone formé par les cing pyramides et le milieu de la face opposée
interradiale) est de 22 millimeétres; la hauteur de la lanterne (= dis-
tance entre la base des pyramides et I'extrémité des dents) est égale
a 32 millimetres. Dans les conditions de fixation déja décrites, le
muscle fixé a une longueur de 15 millimétres, une largeur de 4 milli-
meétres en son milieu et de 6 millimétres au niveau de ses insertions.

Les différences structurales rapportées pour un petit animal,
ont été observées sur un muscle de 4,8 millimétres de longeur, de
1,4 millimétre de largeur, provenant d’une lanterne ayant 6,5 milli-
metres de largeur a la base et 8 millimétres de hauteur.

En coupe transversale, a faible grandissement optique, I’aspect
du muscle est caractéristique (Fig. 1) comprenant, orienté paralle-
lement a la face externe de la pyramide, un plan musculaire (P.m)
qui, au niveau du bord de cette derniere décrit un repli (R)
en forme de virgule. Le plan musculaire envoie vers I'axe (Ax) de
la lanterne quatre lobes (Li a L4) allongés, d’importance décrois-
sante a partir de la zone médiane de la pyramide.



Le muscle dun petit animal ne se montre formé, en coupe
transversale, que par une seule lame musculaire représentant I’ébau-
che du plan musculaire du muscle adulte. Le repli en virgule et les
lobes a direction' axiale se différencient progressivement au cours
de la croissance.

Enveloppes du muscle protracteur Le muscle protracteur est
enveloppé par deux formations superposées de nature bien différen-
te, I'une, la plus externe, formant un épithélium qui correspond a la
paroi de la cavité coelomique, l’autre, directement appliquée sur le
muscle, est une couche de fibres conjonctives souvent trés épaisse
qui envoie des cloisons entre les faisceaux de fibres musculairs.

Bien que I’épithélium ne soit pas une formation spécifique du
muscle protracteur, il est toujours présent sur toutes les coupes his-
tologiques avec des particularités de structure qu’il conserve a tous
les niveaux et que nous décrirons brievement.  D’une épaisseur
moyenne de 8 a 10 microns, cet épithélium (Ep, Figs. 2, 3, 4, 5 et
10) réalise autour du muscle une couche de noyaux trés densément
distribués (N. Ep, Figs. 2 a 5 et Fig. 10) Ces noyaux ont une
forme caractéristique, constatée tant en Microscopie optique (Figs.
3 et 4) qu’en Microscopie électronique (Fig. 5) Ils sont en géné-
ral aplatis contre la surface du muscle, leur épaisseur ne dépassant
pas 15 micron. Leur contour est assez irrégulier; le plus souvent
ils montrent deux lobes en massue se recourbant l’'un vers I’autre,
dont les extrémités se rejoignent et se soudent fréqguemment, en don-
nant dans ce dernier cas un noyau en forme d’anneau aplati; les Figs.
3 et 5 offrent des exemples de ces noyaux avec une lumiére centrale
(Lu) que l'on retrouve en coupe longitudinale sur deux noyaux de
la Fig. 4. Leur plus grande dimension dépasse rarement 6 microns
quand il s’agit de noyaux allongés, mais ils ont presque toujours un
contour d’ensemble arrondi, avec un diamétre moyen de 4 microns.
Us présentent une chromatine bien différenciée (Fig. 5) en un
réseau mélé d’amas d’importance variable; il n’a pas été possible
d’observer la présence de structure rappelant un nucléole.

Au Microscope électronique, I'épithélium (Ep, Fig. 5) apparait
limité du c6été du muscle comme sur sa face externe par une mem-
brane basale (m.b), c’est-a-dire une couche de matériel dense dou-
blant extérieurement la membrane plasmique et qui est ici d’une



épaisseur variant entre 0,2 et 0,3 micron quand elle est coupée per-
pendiculairement. Le contour de cellules épithéliales éventuelles, dé-
limitées par des membranes plasmiques autour de chaque noyau, n’a
pas été observé avec netteté, mais il s’agit peut-étre d’une altération
liée & I'emploi de PHyaluronidase, a I’action de laquelle cette couche
cellulaire superficielle a été la premiére exposée.

L’enveloppe conjonctive (E.c, Fig. 10), qui est particuliere-
ment développée dans le cas du muscle protracteur, doit étre une
structure assez fréquente chez les Echinodermes car il y a dans la
littérature plusieurs allusions a son sujet, principalement pour les
muscles longitudinaux des Holothuries. Ainsi HALL (12) chez
Cucumarici et OLSON (32) chez Thyone relévent la présence de
fibres de tissu conjonctif particulierement grosses et denses a la pé-
riphérie des muscles.

L ’enveloppe du muscle protracteur n’a pas le méme développe-
ment tout autour du muscle. Elle est beaucoup plus épaisse et plus
dense sur la face externe du muscle que du cbdté orienté vers I’axe
de la lanterne d’Aristote. Sur la face externe, elle est d’une épais-
seur moyenne de 20 a 30 microns, pouvant augmenter considéra-
blement par endroits. Elle est constituée par une alternance de cou-
ches de grosses fibres conjonctives, les unes a prédominance longitu-
dinale, les autres a prédominance transversale. A ces grosses fibres
relativement paralleles se mélange, sans ordre, une trame de fibres
beaucoup plus fines qui rappellent les fibres de réticuline du tissu con-
jonctif des Vertébrés. Quelques noyaux, trés distants les uns des
autres, sont intercalés entre les couches des fibres conjonctives. Ils
sont facilement reconnaissables des noyaux de I’épithélium par leur
position plus interne, leur grande dispersion, leur forme arrondie
ou ovoide, ne présentant jamais de lumiére centrale.

Sur les faces du muscle orientées vers l’axe de I'appareil mas-
ticateur, la formation conjonctive intercalée entre I’épithélium et les
membranes basales des fibres musculaires périphériques est nette-
ment plus mince, ne dépassant pas 5 microns, souvent réduite a 1
micron ou moins d’épaisseur. Les grosses fibres conjonctives y sont
rares et ce sont principalement les fibres fines en réseau qui for-
ment I’essentiel de I’enveloppe conjonctive en un feutrage beaucoup
moins dense. Les noyaux sont encore plus dispersés et il semble que



I’altération provoquée par I’'Hyaluronidase est plus marquée, sans
doute a cause de la pénétration plus facile de cette substance.

Autour du muscle protracteur d’un animal de petite dimension,
Pépithélium présente le méme aspect que chez I’animal adulte, mais
les formations conjonctives sont encore trés peu développées. 11 est
cependant déja possible de noter une différence de la densité dans
la trame conjonctive entre la face externe et la face interne du pe-
tit muscle.

Subdivisions du muscle. Le muscle protracteur est d’abord
subdivisé en un certain nombre de grands compartiments de con-
tour et d’importance variables, par des cloisons conjonctives épais-
ses qui prolongent, vers l’intérieur, I’enveloppe conjonctive périphé-
rique dont elles présentent sensiblement les mémes caractéres fonda-
mentaux de structure. Ce type de subdivision est complétement ir-
régulier et ne détermine pas I’individualisation de zones pouvant étre
considérées comme des unités du muscle. Il n’existe d’ailleurs pas
chez les petits animaux et apparait au fur et a mesure de la crois-
sance avec l‘augmentation du volume du muscle.

Un autre type de subdivision permet de considérer séparément
les fibres musculaires périphériques de celles du centre du muscle
selon qu’elles sont incorporées ou non dans un faisceau de fibres.
En effet, dans la partie centrale, les fibres sont groupées dans des
compartiments de contours polygonaux, limités par des fines mem-
branes fortement colorées par la réaction de MAC MANUS (M.Fs,
Figs. 8 et 9) Dans une zone plus externe du muscle, ce groupement
des fibres n’apparait pas. Une telle différence a déja été soulignée
par OLSON (32) dans le muscle rétracteur de Thyone; il insiste sur
le fait que les faisceaux de 2 & 15 fibres de la partie interne du muscle
ne se retrouvent pas dans la partie externe et fait de cette observation,
en toute raison, un argument pour rejeter I'interprétation de HALL
(12) Ce dernier considérait en effet les faisceaux de fibres comme
des fibres musculaires et les fibres musculaires comme des myofibri-
les géantes. Chez Cucumaria, POPLE et EWER (36) concluant
de leur examen histologique que le muscle rétracteur du pharynx est
semblable a celui décrit par OLSON, écrivent pourtant que |’appa-
rence des fibres musculaires et I’'organisation des faisceaux de fibres



est uniforme dans tout le muscle. Dans I’ensemble, d’aprés les tra-
vaux de HALL, de OLSON, de POPLE et EWER, il semble que
le muscle protracteur de Echinometra lucunter présente beaucoup
d’analogies avec les muscles rétracteurs des Holothuries, la plupart
des caractéres cités par ces auteurs s’appliquant dans le cas présent.
Avec la réaction de MAC MANUS, qui permet une observation bien
sélective des membranes basales des cellules et des fines cloisons
conjonctives, et par une reconstitution topographique & partir de
coupes sériées longitudinales et transversales du muscle protracteur,
il est possible de faire un certain nombre de remarques supplémen-
taires .

En ce qui concerne les fibres de la périphérie, elles se distin-
guent d’abord de celles des faisceaux par leurs plus petites dimen-
sions transversales. Elles se distinguent surtout par le fait que cha-
cune est entourée d’une membrane basale (m.b) bien colorée par le
réactif de SCHIFF, formant une séparation distincte des fibres voi-
sines. Les Figs. 10 et 15 présentent ces fibres (F.m 1) respective-
ment en coupes transversale et longitudinale.

Les faisceaux de la partie centrale comportent 2 a 20 fibres
musculaires qui, sur coupe transversale, sont contenues dans une loge
polygonale dont la limite est une fine membrane présentant le mé-
me aspect et la méme épaisseur que la membrane basale cellulaire
des fibres musculaires périphériques (M.Fs, Figs. 8, 9 et 15) A
'intérieur de cette membrane, les fibres musculaires (F.m) sont dé-
pourvues de membrane basale; elles apparaissent seulement limitées
par les membranes plasmiques ce qui permet des zones de contact
étroit entre les cellules voisines (Fig. 9) comme le confirme le Mi-
croscope électronique dont les résultats sont rapportés plus loin.
Cette donnée rappelle une observation faite par OLIVEIRA FILHO
(29) dans le muscle longitudinal d’Holothuria grisea, d’une mem-
brane basale commune a plusieurs cellules musculaires. Par ailleurs,
il est notable que le nombre de fibres par faisceau est d’autant plus
grand que le faisceau considéré est davantage localisé vers le centre
du muscle. Chez les trés jeunes animaux, il y a d’abord une grosse
majorité de fibres musculaires du type isolé par la membrane basale;
ce caractére a été relevé par HALL (12) qui indique que chez
Cucumaria, lI'apparence de la coupe transversale du muscle tres jeu-



ne est uniforme, en contraste avec la différence entre le bord et le
centre d’un muscle plus vieux.

L ‘observation de coupes transversales sériées montre que le nom-
bre de fibres par faisceau n’est pas constant sur toute la longueur de
ce dernier. Cela ne veut pas nécessairement indiquer, comme le dé-
duit OLSON de coupes longitudinales, que les fibres passent d’un
faisceau a l’autre; nous verrons dans la discussion que plusieurs in-
terprétations sont possibles. Quant a I’existence de noyaux conjonc-
tifs indépendamment des noyaux musculaires démontrée par OLSON,
elle est également incontestable dans le cas du muscle protracteur.
Les noyaux conjonctifs sont facilement reconnaissables sur coupe
longitudinale par leur forme arrondie ou ovoide. Ils sont localisés,
soit entre les faisceaux pour la partie interne du muscle, soit entre
les fibres musculaires pour la zone périphérique.

STRUCTURE DE LA FIBRE MUSCULAIRE.

Formes et dimensions des fibres musculaires.

Le Microscope électronique apporte un argument définitif dans
la discussion établie entre HALL et OLSON sur la définition de I'uni-
té qui dans le muscle des Echinodermes, représente la fibre musculai-
re. Les Figs. 12, 18 et 19, électromicrographies de coupes ultrafines
du muscle protracteur, confirment pleinement les résultats de OLSON.
La Fig. 12 montre un des faisceaux que HALL interprétait, en Mi-
croscopie optique, comme une fibre musculaire ou chacune des sub-
divisons correspondait a une myofibrille géante; la partie conjonctive
entourant le faisceau a été altérée par la Hyaluronidase mais les mem-
branes plasmiques subsistent; il est évident que chaque “myofibrille
géante” est une cellule musculaire (F.m) remplie de matériel con-
tractil et entourée d’une fine membrane plasmique (m.p) L ’électro-
micrographie de la Fig. 18 présente la coupe transversale d’une fibre
musculaire au niveau d’un noyau (N.m) plaqué contre le matériel
contractile a I'intérieur de la membrane plasmique. Sur la Fig. 19,
une coupe longitudinale met en évidence I’existence de membrane plas-
mique autour de colonnettes de matéril contractil, avec un espace
extracellulaire (Ex) entre deux membranes plasmiques voisines.



Depuis les premieres observations cytologiques sur les muscles
des Echinodermes, la majorité des travaux s’accordent & conclure
que les fibres musculaires sont longues. Il est remarquable qu’a I’ex-
ception de GEROULD (11) et de PROSSER (37) qui estiment la
longueur des fibres, 1I'un chez Caudinia & 0,6-0,7 millimétre, I’autre
chez Thyone a 1,0-1,2 millimetre, les auteurs ne précisent pas d’or-
dre de grandeur des dimensions longitudinales des fibres musculai-
res. OLSON (32) insiste sur la difficulté de déterminer la longueur
des fibres qu’on ne peut isoler, mais il affirme qu’elles ne s’étendent
pas sur toute la longueur du muscle car en différents points, il peut
voir des extrémités naturelles, longues et effilées dans les fibres en
extension, courtes et arrondies dans le fibres en contraction. Pour la
plupart des auteurs, la forme des fibres musculaires est celle d’un long
fuseau, tant chez les Holothuries (7, 11, 12, 31, 32, 47) que dans
les muscles de la lanterne des Echinides (22) Pourtant HAMANN
(14) dans le cas du muscle protracteur de Sphaerechinus, décrit les
fibres comme insérées par leurs deux extrémités, ayant une longueur
de plus de 1 centimétre et souligne que cela les classe parmi les plus
grandes fibres musculaires lisses connues a cette époque.

La détermination de la longueur et de la forme des fibres mus-
culaires pose un probléme technique assez délicat. En effet, sur
coupe longitudinale, il est pratiquement impossible d’avoir dans un
méme plan de 4 microns d’épaisseur, une fibre de quelques microns
de diametre qui aurait plusieurs millimetres de long. Cela implique
une rectitude parfaite de la fibre musculaire et un parallélisme ri-
goureux avec le fil du rasoir qui sont tout a fait improbables. C’est-
a-dire qu’au dela d’une certaine longueur, toute fibre en coupe lon-
gitudinale est recoupée obliquement. D’autre part, il est pratique-
ment impossible de distinguer la véritable extrémité d’une fibre en
fuseau de I'image donnée par la coupe un peu oblique d’une autre
fibre. Dans les deux cas, on observe en effet des terminaisons de
fibres en pointe plus ou moins effilées. C’est seulement I’examen
patient de la succession des coupes contenant toute la fibre considé-
rée, tant dans le sens longitudinal que dans le sens transversal qui
permet de conclure dans une certaine mesure.

D’aprés nos observations, il y a incontestablement dans le mus-
cle protracteur des fibres en forme de fuseau allongé dont les extré-



mités n’atteignent pas les insertions. Dans la série des coupes trans-
versales d’un faisceau, on assiste souvent a la disparition d’une fibre
aprées réduction progressive de son diameétre, ce qui correspond bien
a une extrémité en forme de cone allongé. La longueur des fibres
en fuseau semble assez irréguliere, depuis quelques centaines de mi-
crons jusqu’a des fibres occupant une grande partie de la longueur
du muscle. Mais il y a également des fibres qui vont d’un bout a
I'autre du muscle et qui ont probablement leurs deux extrémités insé-
rées sur le squelette de I’appareil masticateur Trois sortes d’argu-

ments conduisent a cette donnée: 1 — il est possible de suivre, sur
des coupes longitudinales sériées, une méme fibre tout au long du
muscle; 2 — la reconstitution topographique de certains faisceaux a

grosses fibres a montré sur prés de trois cents coupes transversales
successives la permanence de certaines fibres sans variation de leur
diametre; 3 — au niveau des insertions, les fibres musculaires s’in-
serent directement, par toute leur largeur, sur le squelette dermique
de I'animal, sans intermédiaire de formations tendineuses: Figs. 6
et 7; leur aspect correspond bien a la description de HAMANN (14)
sur I’extrémité des fibres effilochée au niveau des insertions mus-
culaires dans les coupes décalcifiées.

Il faut donc conclure a I’existence dans le muscle protracteur,
d’une grande variété de la longueur des fibres, depuis des cellules en
fuseau relativement court jusqu’a de trés longues fibres rejoignant
peut-étre les insertions par leurs deux extrémités, représentant sans
doute ces fibres lisses de plus d’un centimetre de long signalées par
HAMANN dans le protracteur de Sphaerechinus. Entre ces deux
cas extrémes, il y a aurait tous les intermédiaires possibles.

Les données concernant la forme et les dimensions transversales
des fibres musculaires dépendent beaucoup de I’6tat de contraction
du muscle; celles qui sont maintenant rapportées proviennent de
muscles fixés a une longueur voisine de I|état de repos. En coupe
transversale, le contour des fibres des faisceaux est en polygone irré-
gulier; celui des fibres de la périphérie du muscle est généralement
plus arrondi. Par la valeur des dimensions transversales, on distingue
de nouveau les deux catégories de fibres; les fibres de la partie ex-
terne du muscle sont fines, d’un diamétre de I'ordre de 1,5 & 2 mi-
crons; les fibres des faisceaux de la partie centrale sont nettement



plus grosses, de 5 a 10 microns de diameétre. Les Figs. 10 et 15 illus-
trent cette différence de taille des deux types de fibres respective-
ment en coupe transversale et en coupe longitudinale.

Chez les jeunes animaux, on rencontre surtout des fibres de pe-
tit diamétre; il y a quelques grosses fibres au centre, mais leur dia-
meétre est inférieur a celui des grosses fibres des adultes et ne dé-
passe pas 7 microns. Les fibres de gros diamétre des faisceaux sont
plus larges chez les animaux adultes que chez les petits individus.

Enveloppes de la fibre musculaire. Chez les Echinodermes, il
n’a pas encore été rapporté, a notre connaissance, des différences
dans la constitution des membranes périphériques entre les fibres de
la partie externe du muscle et celles de la partie interne.

HOFFMANN (16) parle simplement d’un sarcolemme étroite-
ment adhérent a la substance contractile des fibres de la lanterne
d’Aristote, mais il ne dispose pas, a I'époque, de moyens suffisant
pour mettre en évidence une variation du sarcolemme. Chez Holo-
thuria grissa, EDWARDS et col. (7) estiment a 24 millimicrons
I’épaisseur du sarcolemme que OLIVEIRA FILHO et col. (31) dé-
crivent, dans la méme espéce, comme une membrane de contour ir-
régulier montrant des évaginations innombrables. Il faut se reporter
a des travaux sur des fibres musculaires lisses de Vertébrés pour
trouver une distinction entre membrane plasmique et membrane basale
(4, 27) dans le sarcolemme et des données sur les variations de ces
structures avec les types de fibres lisses considérées (35).

Dans le cas du muscle protracteur d’Echinometra, seules les
fibres de la périphérie possédent une membrane basale dont I’épais-
seur est de l'ordre de 100 a 300 millimicrons. Comparativement aux
fibres lisses des muscles viscéraux des Vertébrés qui se caractérisent
par le développement rudimentaire de la membrane basale (4, 27),
cette dimension est exceptionnellement élevée. La membrane basale
des fibres périphériques, tres fortement teintée par la réaction de
MAC MANUS, se présente davantage avec l'aspect d’une membrane
basale de fibre musculaire striée, comme une zone dense et épaisse
doublant du c6té externe une fine membrane plasmique.

La véritable membrane cellulaire de la fibre musculaire du pro-
tracteur est représentée par la membrane plasmique, d’une épaisseur



variant de 6 a 10 millimicrons dans les zones ou elle est marquée par
un maximum de densité, c’est-a-dire quand elle peut étre regardée
comme perpendiculaire au plan de coupe. Elle existe donc a l'inté-
rieur de la membrane basale dont elle est séparée par un espace
clair de 10 millimicrons dans le cas des fibres de la partie externe du
muscle. Elle est exclusive autour des fibres des faisceaux de la par-
tie centrale du muscle (m.p, Figs. 12, 16, 18, 19) Elle sépare tou-
jours la cellule qu’elle délimite de ses voisines, c’est-a-dire que dans
le cas présent, I'ancienne hypothése de I'organisation syncitiale des
muscles lisses dont CAESAR et col. (4) ont retracés I’historique, est
également a rejeter Son aspect sur nos électromicrographies confir-
me les observations de OLIVEIRA FILHO et col. (31) chez Holo-
thuria quant a l’irrégularité de son contour Elle décrit de trés nom-
breuses ondulations, parfois accompagnant la surface elle-méme ir-
réguliere de la masse des myofilaments a laquelle elle est alors étroi-
tement accolée, parfois limitant une fine couche de cytoplasme qui
la sépare du matériel contractil, parfois formant des évaginations qui
contiennent des organites cellulaires; dans ce dernier cas, |’étendue
de Iévagination latérale de la membrane plasmique est fonction de
la nature, des dimensions et du nombre des organites qu’elle renfer-
me . Souvent la membrane plasmique envoie vers I’extérieur des re-
plis allongés qui se développent parallelement a la surface de la fi-
bre, ce qui donne I'impression de plusieurs membranes superposées
sur les coupes ou lorigine et I’'extrémité des replis ne sont pas tou-
jours apparentes.

En certaines zones qui marquent un rapprochement étroit de
deux fibres musculaires voisines, la membrane plasmique change brus-
quement d’aspect et offre un certain nombre de particularités qui
ne sont pas sans rapport avec des desmosomes. On désigne par ce
terme général, des régions de contact intime entre des cellules adja-
centes; elles existent dans de nombreux tissus (8), inclusivement
dans les muscles lisses des Vertébrés (35, 39, 42, 45) Dans le cas
du protracteur, ces formations sont individualisées dans les électromi-
crographies avec une précision et un contraste raremente atteints dans
d’autres types de muscles lisses: Ds, Figs. 11, 12, 16, 18 et 19. Elles
sont caractérisées en premier lieu par un parallélisme constant des
deux membranes juxtaposées a une distance d’environ 200 angstroms



I'une de I'autre. Dans la majorité des cas, cette juxtaposition s’accom-
pagne d’une certaine rectitude des membranes plasmiques qui s’op-
pose aux sinuosités multiples qu’elles décrivent en dehors de ces zo-
nes spécialisées. Ces zones de contact sont plus développées dans le
sens de la longueur des fibres, atteignant 2 microns alors qu’elles
ne dépassent pas 0,8 a 1 micron transversalement. En examinant
I’espace extracellulaire qui sépare deux fibres voisines en coupe lon-
gitudinale, il ressort que les desmosomes se répétent, au moins en cer-
taines régions, au long de la fibre selon une méme génératrice, avec
une certaine périodicité impliquant une distance variant de 3 a 8
microns entre deux desmosomes successifs. Un autre caractére des
desmosomes concerne la haute densité de la membrane ainsi que son
épaississement qui atteint 250 angstroms. A partir de cette ligne de
plus forte densité, on remarque vers I'intérieur de la fibre une bande
de décroissance graduelle de I'osmiophilie, I’ensemble de cette bande
et de la membrane dense représentant une épaisseur de 450 a 500
angstroms (Fig. 11) Enfin, il faut encore souligner au niveau des
desmosomes, la constance de disposition du matériel contréactil qui
vient toujours s’appliquer étroitement et directement contre la mem-
brane cellulaire, sans intercalation de cytoplasme comme c’est le cas
le plus fréquent dans les autres zones de la surface des fibres mus-
culaires (Figs. 11, 18, 19)

Constituants cellulaires autres que le matériel contractil. Dans
les types de muscles déja étudiés, la plus grande partie du volume
des fibres musculaires des Echinodermes est occupée par du maté-
riel contractil qui, en Microscopie optique, adopte un aspect homo-
gene, impossible a distinguer du cytoplasme, en dehors des petites
dilatations latérales situées au niveau de certains noyaux (32) |l
faut donc attendre les premiers travaux avec le Microscope électro-
nique pour avoir quelques indications sur le cytoplasme des fibres
lisses d’Holothuria: OLIVEIRA FILHO et col. (30) le décrivent
comme pratiquement occupé par les éléments contractils; EDWARDS
et col. (7) le localisent a la périphérie de la fibre et dans les évagi-
nations de la membrane cellulaire.

Les fibres du muscle protracteur, comme le montrent les Figs.
12, 18 et 19, sont remarquablement pauvres en cytoplasme qui se
limite a former une fine couche périphérique, souvent méme inexis-



tante quand le matériel contractil se trouve directement au contact
de la membrane cellulaire. Cette couche, en dehors des zones ou
sont situés les noyaux et de certaines petites évaginations locales de
la membrane, est d’une épaisseur moyenne de 0,15 micron, dépassant
rarement 0,25 micron. Il faut noter qu’en certains points des micro-
graphies électroniques, comme par exemple sur la Fig. 16, la mem-
brane plasmique parait éloignée du matériel contractil, mais qu’il
s’agit dans ce cas d’une mauvaise conservation de la préparation ou
la membrane a été déplacée de sa position normale. Naturellement,
le cytoplasme existe aussi dans toute la masse de la fibre, entre les
éléments contractils, mais ces derniers étant distribués avec une forte
densité, il n’arrive jamais a former des zones isolées et distinctes
morphologiquement. Il est pourtant intéressant de signaler & son
sujet une différence, a I’6gard de la réaction de MAC MANUS, entre
les grosses fibres des faisceaux de la région centrale du muscle et
les fibres de petit diameétre de la partie externe. Les premiéres res-
tent complétement incolores tandis que les secondes sont légérement
colorées en rougeatre par la réaction, coloration qui n’apparait pas
si les coupes sont traitées préalablement par la salive. Cette donnée
semble indiquer dans le cytoplasme, mélée aux éléments contractils
des fibres périphériques, la présence d’une certaine quantité d’un glu-
cide comparable au glycogene qui n’existe pas en proportions dé-
tectables dans les fibres des faisceaux.

La plupart des examens réalisés avec le Microscope optique
concordent quant a la forme et la position des noyaux dans les fi-
bres musculaires en fuseau des Echinodermes. Ils sont le plus sou-
vent de forme ovale, leur plus grande dimension dans le sens de la
longueur des fibres et localisés trés latéralement, comme coincés entre
le sarcolemme et la substance contractile homogene (11, 14, 16, 22,
32, 47) Certains auteurs précisent qu’il y a un seul noyau par
cellule, a mi-chemin environ entre les deux extrémités pointues de
la fibre. Seuls, EDWARDS et col. (7) situent le noyau au centre
de la cellule, occupant au niveau du ventre de la fibre en fuseau, la
majorité de sa largueur OLSON (32) donne une tres bonne des-
cription de la position latérale du noyau, soulignant que souvent, un
fin prolongement de cytoplasme constitue la seule connexion entre
la fibre et le noyau qui semble ainsi isolé. Ce caractére a été re-



trouvé en Microscopie électronique par OL1VEIRA FILHO et col.
(31) également chez un Holothuride. OLSON insiste encore sur la
distinction qu’il faut faire entre ce type de noyau, apparemment iso-
16, mais de nature musculaire et les noyaux du tissu conjonctif in-
tramusculaire .

Dans le cas du muscle protracteur d’Echinometra, nous avons
pu noter que certaines des fibres longues posseédent deux, trois noyaux
ou plus, distants les uns des autres le long de la fibre. La Fig. 13 re-
présente, a faible grossissement, une de ces longues fibres, isolée par
le passage du rasoir, avec deux noyaux visibles latéralement. La Fig.
14 illustre a un plus fort grossissement I’aspect de tels noyaux allon-
gés, plaqués contre le matériel contractil dans une dilatation du sarco-
lemme (SI), formant une zone de cytoplasme (Sp) plus épaisse a ce
niveau. Dans certains cas, nous avons méme noté deux noyaux l’un
a cOté de l'autre, appartenant a la méme fibre musculaire. Il faut donc
envisager la possibilité, dans certaines fibres lisses d’invertébrés, au
moins dans les muscles de la lanterne de certains Oursins, de plusieurs
noyaux par cellule, ce qui contitue un caractére supplémentaire qui
les distingue des fibres lisses des Vertébrés. Les dimensions des noyaux
des fibres du protracteur sont de I’ordre de 7 a 8 microns pour la lon-
gueur sur 1,4 a 1,6 micron pour le diameétre, dans les conditions
d’extension du muscle que nous avons déja précisées. Dans les mus-
cles des animaux tres jeunes, les fibres ont des dimensions tranver-
sales inférieures a celles des fibres adultes, mais les noyaux ont la
méme taille et occupent donc relativement une surface plus grande
dans la fibre sur coupe transversale. En Microscopie électronique, les
noyaux présentent une double membrane (m.n, Fig. 16) et leur sur-
face de coupe est occupée par un fin réseau granuleux de matériel
dense (N.m, Figs. 16 et 18) Nous avons retrouvé des cas de noyau
localisé dans un diverticule latéral allongé de la fibre musculaire;
cependant le Microscope électronique permet de constater qu’il ne
s’agit pas d’une simple évagination de la membrane pleine de cyto-
plasme, mais d’un prolongement également rempli de matériel con-
tractil qui repousse le noyau contre la membrane plasmique: Fig. 16.

A propos des noyaux de nature conjonctive, nous pouvons pré-
ciser qu’ils ne se rencontrent pas au milieu des faisceaux de fibres de
la partie centrale du muscle. A Pintérieur de la fine membrane, sem-



blable a une membrane basale cellulaire, qui délimite le compartiment
correspondant a un faisceau, il n’y a que des noyaux musculaires, soit
plaqués contre la masse principale du matériel contractil d’une fibre,
soit isolés dans des diverticules latéraux (N.m, Fig. 9); cette derniére
possibilité explique I’interprétation erronée de HALL (12) consi-
dérant les faisceaux comme des fibres musculaires. Les noyaux de na-
ture conjonctive sont rares et localisés dans les espaces existant entre
les membranes limitantes de faisceaux voisins. Par contre, dans la
zone périphérique des fibres musculaires & membrane basale propre,
tant chez les animaux jeunes que chez les adultes, les noyaux du con-
jonctif se recontrent entre les fibres. Ces derniéres observations sont
en faveur de I’interprétation (29) qui considére la membrane limite
des faisceaux comme une membrane basale en quelque sorte collec-
tive, commune a plusieurs fibres.

Des mitochondries de petite taille ont été signalées chez les Ho-
lothuries, dans des évaginations du sarcolemme (7, 30) Dans les
fibres du muscle protracteur, les mitochondries (Mt, Fig. 12) sont
rares et de petite dimension, un peu allongées, de 600 a 700 millimi-
crons de longueur sur 250 millimicrons de diametre environ. Elles
sont généralement isolées dans des petits replis de la membrane plas-
mique.

Le réticulum endoplasmique, constaté (7) dans le cytoplasme
périphérique et dans les prolongements latéraux du cytoplasme chez
les Holothurides, y est indiqué comme peu abondant (30) Dans les
fibres du muscle de la lanterne d’Aristote, il est pratiquement ine-
xistant, tant dans la masse du matériel contractil que dans la couche
de cytoplasme périphérique. Toutefois, on peut sans doute lui rap-
porter une formation particuliére qui, sur coupe transversale, (V, Figs.
12, 16 et 18) apparait sous l’aspect de petites vésicules de contour
arrondi et d’un diamétre variant entre 150 et 200 millimicrons. Elles
sont distribuées sur le pourtour de la fibre, contre la membrane plas-
mique. Elles sont généralement associées par paire (Fig. 18) mais
elles peuvent quelquefois se produire isolément, au moins dans un
méme plan de coupe, ce qui n’exclue pas une vésicule voisine dans
une autre coupe. La membrane qui les circonscrit a la méme appa-
rence que la membrane plasmique de la fibre musculaire, bien qu’il



ne nous ait pas été possible de relever des relations entre les deux
formations. Le contenu des vésicules est d’une densité assez irrégu-
liere, ayant tendance a augmenter vers la membrane. Ces vésicules
sont distribuées apparemment sans peériodicité et semblent sans rela-
tions avec les desmosomes. Leur signification reste a élucider.

STRUCTURE DU MATERIEL CONTRACTIL.

Données de la cytologie classique. L ’existence d’¢léments con-
tractils différenciés dans les fibres musculaires des Echinodermes a
été discutée jusqu’a lutilisation du Microscope électronique. Anté-
rieurement, les données obtenues par la cytologie classique divisent
les auteurs en deux groupes, d’une part ceux qui considérent le con-
tenu des fibres comme homogeéne, d’autre part ceux qui observent une
fibrillation indiquant I’existence de myofibrilles comme dans les fibres
musculaires striées. Parmi les premiers se recontrent OLSON (32)
pour les Holothuries, KOEHLER (22), HOFFMANN (16) pour les
Echinides, ce dernier estimant que dans les muscles de lanterne d’Aris-
tote, les quelques lignes longitudinales apparentes seraient seulement
des replis du sarcolemme. Parmi les seconds, GEROULD (11) chez
Caudinia signale une légere striation longitudinale qu’il attribue a des
fibrilles et HAMANN (14) dans le protracteur des machoires de
Sphaerechinus note qu’il est facile de diviser une fibre en fibrilles
selon la striation longitudinale.

Ce sont les premieres études au Microscope électronique sur
les muscles longitudinaux d’Holothuria grisea (7, 30, 31) qui met-
tent en évidence I’existence de myofilaments orientés selon I’axe des
fibres musculaires.

Myofilaments. A premiére vue, la découverte des myofilaments
vient réfuter I'opinion des partisans du contenu homogene de la cel-
lule musculaire. En réalité, au niveau de la résolution du Micros-
cope optique, pour que la striation longitudinale soit percue et con-
firmée, il faut que les myofilaments soient groupés en des faisceaux
équivalents a des myofibrilles; or ce n’est pas le cas dans les mus-
cles d’Echinodermes étudiés jusqu’a présent avec le Microscope élec-
tronique. Les Figs. 5, 11, 12, 16, 17, 18 et 19 montrent bien que
les myofilaments occupent uniformément la majorité du volume de



la fibre. C’est-a-dire que tout groupement de ces éléments en unités
perceptibles par le Microscope optique ne peut étre I'effet que d’un
artéfact, ce qui vient finalement a l’encontre des observations de fi-
brilles par la cytologie classique. Cette absence de subdivision de
la masse des myofilaments est donc & l’origine des citations fré-
quentes de cellules musculaires sans fibrilles chez les Echinodermes,
et excuse dans une certaine mesure l’interprétation de HALL qui
avait voulu sans doute reconnaitre une unité correspondant a la myo-
fibrille d’autres types de muscles.

La masse de myofilaments est trés dense et laisse peu d’espace
a la périphérie pour les autres constituants cellulaires. Une disposi-
tion remarquable, au niveau des desmosomes, est la constance d’un
contact étroit des myofilaments contre la zone de forte densité de la
membrane plasmique, éliminant I’interposition d’une fine couche de
cytoplasme qui se constate communément dans les autres régions de
la fibre. Ce caractere est bien visible en coupe transversale sur les
Figs. 11 et 18 et en coupe longitudinale sur la Fig. 19.

La plupart de nos électromicrographies montrent un seul type de
myofilaments, ce qui pourrait étre en accord avec les observations
faites chez les Holothuries (21) Cependant, ces myofilaments ont
un diamétre assez considérable de 250 & 350 angstroms. D’autre
part, sur la micrographie électronique de la Fig. 17, il est possible
de percevoir, par endroits, a proximité des filaments de grosse taille,
des lignes fines de I'ordre de 30 & 40 angstroms de largeur qui cor-
respondent probablement a une seconde catégorie de myofilaments.
Ces derniers, beaucoup plus fins, sont sans doute d’une conservation
difficile qui n’est pas respectée dans la majorité de nos préparations.
Il semble donc, a cet égard, que les Echinodermes soient a rappro-
cher des autres types d’invertébrés qui présentent dans leurs fibres
musculaires lisses, une alternance de myofilaments gros et fins (15,
18, 43) 1l faut encore signaler I'interruption fréquente des myofila-
ments (Figs. 5 et 17) qui sont trés courts par rapport a la longueur
de la fibre; cette donnée pourrait étre mise en relation avec la théorie
de la contraction par glissement établie par HANSON et LOWY (15).

Formations denses. Nous avons observé chez les Echinodermes,
dans le muscle protracteur, I’existence de petites masses denses dis-



persées parmi les myofilaments, qui ne sont pas sans ressemblance
avec des structures décrites dans un certain nombre de muscles lis-
ses différents, tant chez les Vertébrés (4, 34, 35, 39, 42) que chez
les Invertébrés (15, 20, 43) Des noms divers ont été utilisés pour
désigner ces dernieres — “dense areas” (27), “dark spots” (4, 20),
“dense bodies” (15, 34), “dense patches” (34, 35, 42)), “dark bo-
dies” (39), ‘formations denses” (43) Nous conserverons ce der-
nier terme pour le moment puisqu’il s’agit de formations dont la
structure est encore imparfaitement définie et la signification discutée.

Dans le muscle protracteur, les formations denses se présen-
tent comme de petites masses trés osmiophiles, de forme subcylindri-
que, le plus souvent rectilignes ou légérement incurvées, allongées
parallelement & I’axe de la fibre musculaire. Leurs dimensions sont
de l'ordre de 60 a 80 millimicrons pour le diamétre, la longueur,
plus variable, étant comprise entre 0,5 et 2 microns. Elles sont mon-
trées (f.d) en coupe longitudinale sur les Figs. 5 et 17 et en coupe
transversale, sous forme de taches sombres arrondies, sur les Figs.
11, 12 et 18. Leur nombre par unité de surface sur coupe trans-
versale est relativement faible, de I’ordre d’une dizaine par micron
carré. Elles sont presque toujours isolées les une des autres, mais
quelquefois, deux formations denses trés rapprochées semblent
s’accoler et se fusionner (Figs. 17 et 18)

Les formations denses sont en général localisées dans le prolon-
gement des myofilaments, mais dans leur proximité immédiate, ces
derniers perdent leur densité et leur individualité. Il nous est donc
impossible d’établir ici si les myofilaments se continuent dans les
formations denses ou méme s’ils prennent seulement contact avec
elles, comme cela a été suggéré dans d’autres types de muscles lis-
ses. Sur toutes nos électromicrographies, les formations denses sont
apparues sans structure définie.

Il faut remarquer que dans le cas du protracteur, les formations
denses offrent deux particularités qui les distinguent des structures
équivalentes rencontrées ailleurs. En premier lieu, contrairement aux
observations sur certaines fibres lisses des Vertébrés (34, 35), elles
ne présentent ici aucune relation avec la membrane plasmique de
la fibre. D’autre part, elles ne se développent en aucune maniére dans
le sens tranversal en lignes plus ou moins sinueuses d’orientation a



prédominance radiale, comme c’est le cas par exemple chez les Pla-
naires (43); elles ont au contraire un contour transversal subcirculai-
re de faible diametre.

DISCUSSION

Depuis la mise en évidence de la grande sensibilité des muscles
d’Echinodermes a I’Acétylcholine (6), un certain nombre de travaux
ont déterminé le seuil de cette sensibilité, pour différents muscles, dans
différentes espéces. Les résultats sont variables, non seulement d’une
espéce a l'autre, mais, a l'intérieur d’une méme espéece, d’un muscle
a lautre, et dun animal a lautre pour un méme type de muscle.
Dans un travail récent, MENDES et col. (28) passent en revue les
principales données obtenues a ce sujet par divers auteurs et attribuent
une part des variations a des modalités différentes de techniques, no-
tamment en ce qui concerne la longueur des muscles utilisés dans les
expériences. 1l s’agit d’un probleme complexe ou plusieurs facteurs
peuvent intervenir, parmi lesquels I'importance plus ou moins grande
des enveloppes conjonctives des muscles n’est pas négligeable. Nous
avons signalé l'obstacle que ces formations représentent pour la pé-
nétration des fixateurs et la nécessité de faire un traitement préalable
par I'Hyaluronidase. Il est également probable qu’elles aient un réle
dans la diffusion de I’Acétylcholine jusqu’aux récepteurs dont I’acces
peut étre plus ou moins facile selon que le muscle est plus ou moins
riche en tissu conjonctif. Il serait intéressant d’entreprendre une étude
systématique de ce probléme d’une part avec des muscles d’une lon-
gueur égale, mais provenant d’animaux de taille et donc d’age diffé-
rents d’autre part avec des muscles équivalents, avant et aprés action
de I'Hyaluronidase, pour voir dans quelles mesures les enveloppes
conjonctives des muscles des Echinodermes sont un facteur de varia-
tion de la sensibilité a I’Acétylcholine.

Il est classique de distinguer parmi les formations conjonctives
d’un muscle, I’enveloppe externe sous le nom d’épimysium, I’'enveloppe
des faisceaux de fibres musculaires sous le nom de périmysium et
I’enveloppe des fibres musculaires sous celui d’endomysium. Cette
terminologie, qui s’applique a un muscle d’organisation homogéne, ne
peut étre conservée dans le cas d’un muscle qui, comme le protrac-



teur de la lanterne, présente deux types différents de subdivision. Tout
au plus peut-on garder le terme d’pimysium pour Iépaisse couche
conjonctive périphérique, mais dans la partie interne du muscle, les
faisceaux ne sont pas délimités par un périmysium et a l’intérieur des
faisceaux, toute structure rappelant un endomysium est absente. De
méme, on ne saurait parler de périmysium dans la partie externe du
muscle puisque les fibres musculaires ne sont pas groupées en fais-
ceaux. Comparativement aux muscles des Vertébrés, il y a donc ici
une différence importante puisqu’elle concerne l'organisation struc-
turale de lI’'ensemble d’un muscle.

Relevant I'inconstance du nombre des fibres musculaires a I’in-
térieur d’un faisceau, OLSON I’explique par le passage possible de
fibres d’un faisceau a l’autre. Cependant, il ne précise pas si les fi-
bres musculaires traversent les limites du faisceau, ou si les faisceaux
voisins sont fusionnés par endroit, les fibres passant de I'un & I’autre
au niveau de zone d’anastomose. D’aprés nos observations sur des
coupes transversales sériées, il semble que la variation du nombre
des fibres soit attribuable surtout au fait que certaines d’entre elles
sont beaucoup plus courtes que le faisceau qui les contient; selon le
niveau de la coupe, celles-ci seront donc comprises ou non dans la
section transversale du faisceau. Cette donnée ne peut étre séparée
du probleme qui concerne le développement des faisceaux dont le
nombre de fibres musculaires parait augmenter avec I’age, et de la
périphérie vers le centre. En effet, si I’'on admet que la membrane
limitant le faisceau représente une membrane basale commune aux fi-
bres qui le composent, on est tenté de penser qu’a l’origine, il y a
une seule fibre avec sa membrane basale propre. Ensuite soit par
division de cette fibre, soit par immigration de myoblastes, d’autres
cellules musculaires plus jeunes apparaissent a I'intérieur de la mem-
brane basale de la premiére fibre. Comme le nombre des fibres
musculaires augmente a mesure que l’animal grandit, il est normal
d’en observer de toutes les dimensions parce que de tous les ages a
’intérieur d’un méme faisceau. De méme, le nombre des faisceaux
augmente avec le temps. Nous avons vu que ceux renfermant un
petit nombre de fibres, probablement les plus jeunes, sont a la pé-
riphérie de la zone du muscle protracteur qui est subdivisée en fais-
ceaux. C’est donc dans cette région qu’il faut peut-&tre rechercher



leur différenciation. Il faudrait aussi déterminer si les fibres de pe-
tit diametre de la partie externe du muscle peuvent accroitre leurs
dimensions transversales et entrer dans la constitution des faisceaux,
ou si ce sont des fibres musculaires de grand diamétre qui d’emblée
apparaissent, d’abord isolées, contre le bord interne de la zone pé-
riphérique des fibres a petit diameétre, pour participer ultérieurement
a la formation des faisceaux. Ces spéculations sont exposées ici pour
indiquer la complexité et I'importance du probléme de la croissance
du muscle protracteur dans la distinction de deux sortes de fibres
musculaires ainsi que la nécessité détudes ultérieures. Un résultat
est cependant acquis: cette croissance du muscle se fait a la fois par
hyperplasie c’est-a-dire par augmentation du nombre des fibres, et
par hypertrophie, c’est-a-dire par augmentation des dimensions de
chaque fibre. Ce double processus de développement peut justifier
la constation dans le muscle d’une si grande variation de la largeur
et surtout de la longueur des fibres. Las fibres musculaires les plus
anciennes seraient celles qui sont insérées par leurs deux extrémités.
L’hyperplasie est facile & constater par la différence considérable du
nombre des fibres du muscle protracteur entre un petit et un grand
animal et I’hypertrophie par la différence de la taille des fibres. En
relation avec cette derniére, il faut rappeler que chez les petits in-
dividus, les noyaux occupent une surface importante relativement
a la surface totale de la section transversale des fibres musculaires
car les dimensions des noyaux sont les mémes a tous les ages. Cette
observation pourrait donner lieu a une étude statistique intéressante
des tailles des noyaux par rapport aux dimensions transversales des
fibres pour essayer de déterminer I’age relatif des fibres musculaires
jeunes.

En accord avec la notion de membrane basale commune & plu-
sieurs fibres musculaires, proposée pour la premiére fois par OLI-
VEIRA FILHO (29) au cours dune étude des muscles longitudi-
naux de Holothuria grisea, nous avons relevé I’absence de noyaux
de nature conjonctive a l'intérieur des compartiments correspondant
a des faisceaux, I’absence de membrane basale autour des fibres com-
prises dans les faisceaux et la permanence des fibres a I'intérieur des
membranes limitant les faisceaux. Il est intéressant de rappeler que
c’est précisément ces membranes qui avaient été regardées par HALL



comme figurant le sarcolemme des unités considérées en tant que fi-
bres musculaires. STEINBACH (44), travaillant avec le méme mus-
cle de Thyone que HALL avait étudié et adoptant son interprétation,
en était pourtant arrivé a la conclusion que le Potassium se trouvait
normalement concentré dans les “fibrilles géantes” qu’il décrivait com-
me des structures saturées de ce cathion. Il apportait ainsi, avec an-
técédence, un argument fonctionnel a la rectification ultérieure de OL-
SON. Maintenant qu’il est bien établi que les “fibrilles géantes” sont
des fibres musculaires, les résultats de STEINBACH sont parfaite-
ment justifiés. Ils permettent encore, si les fibres des faisceaux des
muscles de Thyone, comme celles du protracteur d’Echinometra, n’ont
pas de membrane basale propre, d’attribuer le role de protection des
concentrations ioniques, tout au moins de la concentration en Potas-
sium, a la seule membrane plasmique. Ainsi, I’hypothése de certains
auteurs qui donnent une part importante dans cette fonction aux mem-
branes basales des fibres musculaires, ne résiste pas dans le cas pré-
sent, aux données de STEINBACH.

L ’existence d’anastomoses entre les fibres musculaires lisses, se-
lon les conceptions de Me GILL (25), décrites récemment en Micros-
copie électronique par THAEMERT (46) chez les Vertébrés, n’a pas
été veérifiée dans le muscle protracteur de la lanterne. Il n’en est pas
de méme des desmosomes, dont la présence a été relevée dans la ma-
jorité des muscles lisses examinés jusqu’alors avec le Microscope élec-
tronique et qui ont donné lieu & un certain nombre d’hypothéses sur
leurs fonctions éventuelles. Dans les muscles lisses de Vertébrés,
PROSSER et col. (39), considérant que la transmission intercellulai-
re de I’excitation se fait selon un processus électrique, supposent que
les desmosomes peuvent former, entre des fibres voisines, des zones
de résistance relativement basse par lesquelles se ferait la propagation.
Les mémes auteurs, rappelant que des formations semblables ont
été également observées entre des cellules épithéliales ou leur fut attri-
buée une fonction de lien mécanique intercellulaire, envisagent aussi la
possibilité que les desmosomes soient simplement des points de con-
tact qui maintiennent mécaniquement les fibres les unes contre les
autres. TAXI (45) estime que, dans I’intestin de la Souris, de nom-
breuses fibres musculaires sont éloignées de tout faisceau nerveux,



mais il souligne par contre I’existence de contacts intimes entre des
cellules voisines, semblant sous-entendre que ce second caractére pour-
rait compenser I’absence d’innervation directe.

Dans le cas du muscle protracteur, I'hypothése de la liaison
mécanique ne paraft pas complétement satisfaisante. En effet, les
images trés précises obtenues des desmosomes ne montrent jamais
d’attaches mécaniques, mais il y a au contraire entre les deux mem-
branes juxtaposées un espace de largeur constante, libre de tout ma-
tériel figuré passant d’une cellule & l'autre. Par ailleurs, les fibres
sont surtout maintenues ensemble par les cloisons délimitant les
faisceaux pour la partie centrale du muscle ou par des fibres con-
jonctives pour la partie externe. Dans la majorité des descriptions
de desmosomes des muscles lisses chez les Vertébrés, il y a une
couche de cytoplasme bien développé sous les membranes plasmi-
ques en contact. Au contraire, dans le cas présent, la différencia-
tion des desmosomes exclue Pintercalation d’une couche de cyto-
plasme, ce qui indique une relation étroite entre ces formations et le
matériel contractil. D’autre part, la largeur constante de I’espace
séparant les membranes plasmiques juxtaposées ainsi que I’épaisseur
e* la densité plus grandes de ces membranes, comme s’il y avait, a
leur niveau, accumulation d’une substance trés osmiophile, sont des
caractéres morphologiques que l'on retrouve dans les zones de sy-
napses ou il y a libération d’un médiateur chimique. Enfin, une cer-
taine périodicité de la distribution des desmosomes le long de la
fibre suggére qu’a chacun correspond une certaine surface de diffu-
sion d’une certaine substance. Ces données laissent donc entrevoir
I'hnypothese d’une propagation de fibre a fibre par libération d’un
agent chimique au niveau des desmosomes, laquelle pourrait étre en
rapport avec la propagation électrique invoquée par PROSSER et
col. (39) A cet égard, on peut rappeler les expériences de curari-
sation locale avec excitation directe faites par DU BUY (6) sur
Thyone briareus, provocant une dissociation entre les mécanismes
conducteurs et contractils et se demander dans quelle mesure le
blocage de la transmission aux éléments contractils dans la région cura-
risée pourrait se faire au niveau des desmosomes.

Dans des muscles qui, chez les Holothuries, sont I¢quivalent
des muscles de la lanterne d’Aristote des Oursins, les études des phy-



siologistes montrent par différents critéres deux types de réponses a
I’excitation. POPLE et EWER (36) chez Cucumaria, mettent en
évidence une réponse rapide sans facilitation et une réponse lente
avec facilitation bien marquée et prolongée. DU BUY (6), PROS-
SER et col. (38) chez Thyone briareus obtiennent également une
réponse rapide, propagée, et une réponse lente, graduelle, qui de-
vient diffuse quand la distance de conduction s’accroit. Par étude
des variations de la biréfringence de muscles de Thyone, FISCHER
(9) montre que la contraction simple et la contraction tonique se
font par des processus fondamentalement différents. MENDES et
col. (28), examinant la réponse du muscle protracteur d’Echinome-
tra lacunter a différents agents pharmacodynamiques supposent
I’existence de récepteurs ambivalents, agissant a la fois comme “mus-
carinique” et “nicotinique”; ils considérent le muscle comme doué de
propriétés a la fois toniques et phasiques. POPLE et EWER (36),
PROSSER et col. (38) insistent sur le fait qu’a I’examen histologi-
que, les muscles considérés n’ont paR révélé la présence de deux ty-
pes de fibres musculaires chez les Holothuries. Dans le muscle pro-
tracteur, nous avons considéré séparément les fibres de la partie
externe de celles de la partie interne. Les premiéres, qui sont isolées
les une des autres par une membrane basale, ne semblant pas pré-
senter de jonctions étroites entre elles par I'intermédiaire de desmo-
somes, pourraient étre placées seulement sous contrdle nerveux, en-
trant ainsi dans la catégorie de muscle multiunitaire distinguée par
BOZLER (2) D’autre part, leur faible diametre, lié a la pauvreté
du réticulum endoplasmique, pourrait étre regardé comme signifiant
une transmission plus rapide de I’excitation aux éléments contractils,
la présence d’une quantité d’un glucide détectable par la réaction
de MAC MANUS indiquant un métabolisme plus élevé. Les fibres
de la périphérie pourraient donc représenter en quelque sorte I’¢lément
phasique du muscle protracteur Au contraire, les fibres de la partie
centrale, d’un diameétre plus grand, organisées en faisceaux, reliées
par des desmosomes pouvant représenter un moyen de conduction
autre que nerveux, seraient responsables des propriétés toniques du
muscle, et se classeraient, au moins partiellement, dans la catégorie
unitaire de BOZLER. L’tude des potentiels de ces deux parties du



muscle, ainsi que dans des muscles trés jeunes ou les fibres de la pre-
miére catégorie sont proportionellement plus abondantes, serait donc
souhaitable pour voir si cette hypothése est valable.

Les muscles rétracteurs des Holothuries ont été définis (40)
comme des muscles a fibres courtes et rapides, non striées. Ces fi-
bres atteignent pourtant une longueur représentant 500 a 600 fois
leur diametre (37) Dans le muscle protracteur, nous avons insisté
sur la longueur variable des fibres et sur Iexistence de fibres trés
longues pouvant aller d’'un bout a l'autre du muscle. 11 est naturel-
lement impossible de savoir dans le cadre de ce travail, si les diffé-
rences de longueur des fibres peuvent entrainer des différences dans
leurs principales propriétés physiologiques. Cependant, bien que I’étu-
de de I'innervation soit en cours et fasse I’'objet d’un travail ultérieur,
nous pouvons déja informer que le long de chaque fibre, il y a plu-
sieurs jonctions neuromusculaires, a distance relativement équivalen-
te les unes des autres, réalisant en quelque sorte une innervation
multiterminale. Cette observation suggére, au moins pour les répon-
ses qui dépendent de la conduction par voie nerveuse, que la lon-
gueur des fibres ainsi décomposée en unités locales au niveau de cha-
que terminaison, n’est peut-étre pas un facteur fondamental.

L’absence de groupement des myofilaments en faisceaux se
traduit, sur coupe transversale, par des fibres dont la surface est
uniformément recouverte de matériel contréactil, au contraire des sur-
faces de section transversale des fibres & myofibrilles ou les éléments
sont distribués de fagon discontinue. Cela rappelle une distinction
classique faite par les cytologistes avec le Microscope optique entre
les fibres musculaires & myofibrilles densément et uniformément ré-
parties sur toute la surface de la coupe, appelées “fibres a champ fi-
brillaire” et les fibres musculaires a myofibrilles groupées en fais-
ceaux formant des colonnettes de Leydig, dénommées “fibres a champ
columnaire” Au niveau des ultrastructures, une distinction analogue
est donc possible, son adaptation pouvant se traduire par les termes
de “fibres a champ myofibrillaire” dans le cas des fibres dont les
myofilaments sont groupés en faisceaux et de “fibres a champ myo-
filamentaire” dans le cas des fibres a myofilaments formant un en-

semble continu.



Les aspects des formations denses obtenus par PEASE et col.
(34, 35) dans des fibres lisses de la paroi de vaisseaux sanguins con-
duisent a la notion que ces structures auraient un rdle d’attache des
myofilaments a la membrane de la cellule. 11 est évident que dans
le muscle protracteur, les formations denses sont d’une autre nature
puisqu’elles n’offrent pas de relations avec la membrane de la fibre.
D’autre part, les gros myofilaments ne semblent pas entrer en con-
tact avec les formations denses. Ce sont donc deux arguments qui
dans le cas présent, doivent faire abandonner I’hypothése d’un an-
crage des éléments contractils a la paroi de la cellule. Chez les Pla-
naires (43) il y a peut-étre une relation entre les formations denses
et une “striation transversale primitive” mais elles ont un dévelop-
pement transversal trés marqué avec une orientation a prédominan-
ce radiale. Dans le cas du protracteur, les formations denses, de for-
me subcylindrique, sont au contraire a développement longitudinal
et on ne peut pas davantage les comparer aux formations denses dé-
crites chez les Planaires. La tendance de certains auteurs & consi-
dérer que les formations denses seraient un méme composant dans
toutes les fibres musculaires lisses n’est pas totalement en accord avec
les différences de forme, de distribution, de relation avec les autres
organites cellulaires qu’on releve en examinant un certain nombre
d’exemples particuliers. Par la revue des différentes propriétés phy-
siologiques, PROSSER (40) conclue a une grande diversité de mus-
cles lisses. Il faut donc s’attendre a une toute aussi grande variété
des structures et ultrastructures rencontrées dans ces muscles, varié-
té qui est probablement supérieure a celle des muscles striés si I’on
considére que chez les Invertébrés, les muscles lisses sont le fait
d’un beaucoup plus grand nombre de phylums.

RESUME

Ce travail rapporte quelques données nouvelles sur les struc-
tures et ultrastructures du muscle protracteur de la lanterne d’Aris-
tote de I'Oursin Echinometra lucunter Dans ce muscle que est en-
veloppé d’une couche épaisse de formations conjonctives, deux par-
ties sont distinguées d’aprés les caractéres morphologiques des fibres
musculaires: 1 une zone périphérique ou les fibres musculaires, d’un



petit diametre de 1,5 a 2 microns, possédant une membrane basale
propre et un cytoplasme colorable par la réaction de MAC MANUS,
ne sont pas distribuées en faisceaux!; 2. une zone centrale ou les fi-
bres musculaires, d’un diametre plus grand de 5 a 10 microns, dé-
pourvue de membrane basale, présentant des desmosomes en certai-
nes régions de leur membrane plasmique, ayant un cytoplasme in-
sensible a la réaction de MAC MANUS, sont groupées par lot de
2 a 20, en faiceaux limités d’une fine paroi semblable a une membra-
ne basale. Les deux catégories de fibres sont trés allongées, leur
longueur, variable, pouvant atteindre celle du muscle.

Les desmosomes sont caractérisés par leur distribution relati-
vement périodique le long des fibres musculaires, par I’épaississement
et I'augmentation de la densité des membranes plasmiques juxtaposées,
par la largeur constante de l’espace compris entre ces deux membra-
nes et par un contact direct entre les membranes plasmiques et les
myofilaments. A I’exception des diverticules locaux de la membra-
ne contenant un noyau ou des mitochondries, le cytoplasme trés ré-
duit ne forme qu’une mince couche périphérique inférieure a 250
millimicrons d’paisseur. Les fibres musculaires peuvent étre plu-
rinucleées, les noyaux se localisant latéralement & I’extérieur de la
colonne dense du matériel contractil. En dehors de petites vésicules
périphériques de 150 a 200 millimicrons de diamétre, le plus souvent
associées par paire, il n’y a pas d’autres endomembranes pouvant étre
rapportées a un réticulum endoplasmique. Les éléments contractils
forment une masse dense, non subdivisée en myofibrilles; ce sont des
myofilaments de deux sortes, les uns de 250 a 350 angstroms d’épais-
seur, les autres d’un diamétre de 30 & 40 angstroms. Dispersées par-
mi le matériel contractil, des formations denses subcylindriques, de
60 a 80 millimicrons d’¢paisseur sur 0,5 a 2 microns de longueur,
sont orientées dans le prolongement des myofilaments.

En relation avec différents problémes posés par les muscles
dEchinodermes, un certain nombre de ces données sont discutées, en
particulier: I'influence des enveloppes conjonctives sur les variations
de la sensibilité des muscles a I’Acétylcholine; I'interprétation de I’in-
constance du nombre des fibres musculaires dans les faisceaux; |’ab-

sence probable, pour la membrane basale, d’un rdle de protection de



la haute concentration en ions K+ des fibres musculaires; I’hypothése
d’une propagation de fibre a fibre par un médiateur chimique au ni-
veau des desmosomes; la possibilité d’attribution a chacun des types
de fibres musculaires de I'une des deux propriétés phasique et toni-
que du muscle; la particularité d’aspect et de disposition des forma-
tions denses.
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Docteur Helena LOPES DE SOUZA-SANTOS et le Professeur Paulo
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EXPLICATIONS DES PLANCHES



Fig. 1— Micrographie optique, a trés faible grandissement, d’une coupe
transversale du muscle protracteur, passant a mi-distance entre les
deux extrémités de celui-ci (x 20)

Fig. 2 — Micrographie optique, a faible grandissement d’une coupe
longitudinale dans un des lobes du muscle protracteur, (x 500)

Fig. 3 — Micrographie optique d’une coupe longitudinale tangentielle
passant au niveau de I’épithélium dont les noyaux sont vus de face,
(x 1.200)

Fig. 4 — Micrographie optique d’une coupe longitudinale radiale
mettant en évidence de profil, les noyaux de I’épithélium et les fibres
musculaires périphériques, (x 1.200)

Fig. 5 — Micrographie électronique d’une coupe longitudinale pas-
sant par la périphérie du muscle protracteur. Cete figure peut étre
comparée avec les deux précédentes pour faire la relation avec la Mi-
croscopie optique, (x 5.000)

Fig. 6 — Micrographie optique, & faible grandissement, de I’ensemble
de Pinsertion du muscle protracteur en coupe longitudinale sur le
derme décalcifié, (x 450)

Fig. 7 — Micrographie optique de I’insertion de fibres musculaires
en coupe longitudinale. La fibre musculaire prend contact avec le
derme par toute sa largeur, sans intercalation de tendons, (x 1.000)






Fig. 8 — Micrographie optique d’une coupe transversale de la partie
centrale du muscle protracteur montrant les faisceaux de fibres mus-
culaires limités suivant un contour polygonal, par une fine membra-
ne semblable a une membrane basale cellulaire, (x 1.200)

Fig. 9 — Micrographie optique, a plus fort grandissement, de la cou-
pe transversale d’un faisceau montrant, a l'intérieur de la membrane
qui le délimite, des fibres musculaires sans membrane basale propre,
avec des zones de contact étroit entre elles et la présence d’un noyau
de fibre musculaire paraissant isolé dans I’espace intercellulaire,
(x 2.300)

Fig. 10 — Micrographie optique d’une coupe transversale dans la pé-
riphérie du muscle, montrant I’épithélium coelomique, Ienveloppe
conjonctive et les fibres musculaires non distribuées en faisceaux, (x
2.400)

Fig. 11 — Electromicrographie d’un desmosome mettant en évidence
I’épaississement et I'augmentation de densité des membranes plasmi-
ques, la constance de largeur de I’espace séparant les membranes jux-
taposées, le gradient d’osmiophilie décroissant en direction du centre
de la fibre, la proximité des myofilaments appliqués contre les mem-
branes plasmiques. Parmi les myofilaments apparaissent quelques for-
mations denses en coupe transversale, (x 35.000)

Fig. 12 — Electromicrographie d’une coupe transversale dun petit
faisceau de sept fibres musculaires; la membrane limitant de fais-
ceau a été probablement éliminée par I'Hyaluronidase. Les fibres
musculaires, densément remplies de matériel contractil, sont seule-
ment limitées par une membrane plasmique. En certaines régions,
deux fibres voisines présentent une zone de juxtaposition étroite de
leurs membranes plasmiques (= desmosomes) Quelques consti-
tuants cellulaires, comme des mitochondries et des vésicules associées
par paire sont visibles dans la périphérie des fibres tandis que parmi
les myofilaments apparaissent les taches sombres et arrondies des for-
mations denses, (x 9.000)






Fig. 13 — Micrographie optique, & faible grandissement d’une
partie de fibre musculaire isolée par le passage du rasoir, montrant
deux noyaux localisés latéralement, (x 500)

Fig. 14 — Méme matériel que dans la figure précédente, mais a plus
fort grandissement pour préciser la position latérale du noyau allongé
dans le sens de la fibre, coincé entre le matériel contractil dense et le
sarcolemme dans une petite accumulation du sarcoplasme. (x 1.800).
Fig. 15 — Micrographie optique d’une coupe longitudinale mettant en
évidence les deux types de fibres musculaires, les unes de petit dia-
metre, & membrane basale propre, dans la partie externe du muscle,
les autres, plus larges, organisées en faisceaux limités par des mem-
branes analogues a des membranes basales mais communes a plu-
sieurs fibres, (x 1.900)

Fig. 16 — Electromicrographie d’une coupe transversale dans un fais-
ceau de fibres, mettant en évidence un exemple de noyau situé dans
un diverticule de la fibre musculaire. Cette disposition, observée en
Microscopie optique (exemple sur la Fig. 9) pourrait faire interpré-
ter le noyau comme appartenant a du tissu conjonctif interstitiel. Ce
noyau de fibre musculaire présente une double membrane nucléaire;
les fibres musculaires sont limitées par une fine membrane plasmi-
que qui est dailleurs déplacée de sa position naturelle en certaines
zones par suite d’une mauvaise conservation, (x 13.000)

Fig. 17 — Micrographie électronique d’une coupe longitudinale dans
le matériel contractil montrant des gros myofilaments de 250 a 350
angstroms d’épaisseur, des filaments fins de 30 & 40 angstroms d’épais-
seur et des formations denses de 60 a 80 millimicrons d’épaisseur sur
0,5 & 2 microns de long, (x 20.000)






Fig. 18 — Electromicrographie d’une coupe transversale dans trois
fibres voisines d’un faisceau. Dans I'une d’entre elles, un noyau a
fin réseau granuleux de chromatine se trouve intercalé entre la mem-
brane plasmique et la masse des myofilaments. Cette figure permet
d’observer encore des desmosomes en deux régions différentes, des
petites vésicules associées par paire contre la membrane cellulaire,
correspondant probablement au réticulum endoplasmique et des for-
mations denses dispersées parmi les myofilaments, (x 16.500)

Fig. 19 — Electromicrographie d’une coupe longitudinale dans trois
fibres voisines d’un faisceau, lesquelles apparaissent limitées seule-
ment par une fine membrane plasmique sans interposition de mem-
brane basale. La mince couche de cytoplasme située entre le maté-
riel contractil et la membrane plasmique disparait au niveau du des-
mosome; les myofilaments sont alors directement au contact de la
membrane cellulaire qui est plus épaisse et plus dense en cette zone,
(x 20.000)









