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INTRODUCTION

Les modalités d’attache des muscles au squelette au cuticulaire
des Crustacés ont donné lieu a de nombreuses observations, portant
principalement sur les structures rencontrées au niveau de I’épithélium
tcgumentaire. Une revue de ces travaux est incluse dans la mono-
graphie de RICHARDS (1) sur le tégument des Arthropodes.

Un point commun a la majorité des descriptions d’insertions mus-
culaires chez les Crustacés, concerne I’existence, dans I%pithélium,
de fibrilles non striées transversalement, les tonofibrilles. qui joignent
les myofibrilles & la cuticule. Etant donnée leur situation intermédiaire,
ces tonofibrilles sont depuis longtemps le sujet de certaines contro-
verses, notamment a propos de leur origine et de leurs relations avec
les cellules épithéliales (cf. 1) . Considérant la diversité des types
d’attaches musculaires chez les Crustacés (cf. 2), le présent travail
ne prétend pas apporter de réponses définitives et générales a ces
vieilles questions. Il se limite a relater quelques observations préli-
minaires effectuées, chez un Crustacé Décapode,* sur un type parti-
culier de tonofibrilles d’insertion musculaire, relativement favorable
a lutilisation du microscope électronique. |l tente aussi d’tablir
dans quelle mesure ces observations peuvent étre situées dans le
cadre des résultats et des discussions de la cytologie classique.
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Chez les Crustacés Décapodes, la principale difficulté de I'étude
des tonofibrilles d’insertion musculaire, en microscopie électronique,
réside dans la grande proximité d’un tégument dur, souvent fortement
calcifié, qui s’oppose a la réalisation de coupes ultrafines par des-
truction irrémédiable du fragile couteau de verre. Le matériel utilisé
ici est favorable en ce sens qu’il comporte un ensemble de cellules
épithéliales et de tonofibrilles trés allongées, en contact avec des apo-
demes peu développés et relativement mous. Ces derniers ne sont
pas un obstacle a un passage convenable du couteau de verre, si lI’on
prend la prend la précaution d’en éliminer la plus grande partie de
la surface de coupe. 11 a ainsi été possible d’obtenir un certain nom-
bre d’électromicrographies, dont les principaux caractéres sont indi-
qués dans les planches illustrant ce texte.

MATERIEL ET METHODES

Le matériel étudié provient des troisiemes maxillipédes du Crabe
enragé, Carcinus maenas L. Chaque maxillipede comporte un exo-
podite terminé par un fouet animé de battements rapides. Deux apo-
démes antagonistes partent de la base du fouet, sur lesquels viennent
s'attacher les muscles moteurs des battements. Ce sont les tonofi-
brilles intermédiaires entre les muscles et les apodemes qui font l'objet
des observations suivantes.

En ce qui concerne la microscopie optique, les pieces sont fixées
par les liquides de BOUIN, de HELLY ou de HALMI (3) et décal-
cifiées, soit par le propre fixateur (Halmi), soit par une solution
a 5% d’acide trichloracétique. Afin d’obtenir un certain ramollisse-
ment du tégument décalcifié, aprés déshydratation jusqu’a l’alcool
a 95°, les piéces sont maintenues quelques jours dans I’alcool butyli-
que renouvelé. Les inclusions sont faites selon le procédé mixte a
la celloidine-paraffine de PETERFI et les blocs obtenus sont débités
en coupes de 5p. d’épaisseur. Les coupes sont ensuite traitées, soit
par des coloration™ au bleu d’aniline (trichrome de MASSON ou
Azan), soit par Fhémalun-picro-indigocarmin (4), soit par la réaction
de MAC MANUS (5).

Pour la microscopie électronique, les fixations ont lieu pendant
une heure a température ambiante, dans une solution de tétroxyde
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d'osmium a 3%, tamponnée a pH 7,4-7,6 d’apres la méthode de PA-
LADE (6). Aprés déshydratation par la série des alcools, I’inclusion
des pieces est faite dans un mélange de 9 parties de méthacrylate de
n-butyle avec une partie de méthacrylate de n-méthyle, dont la poly-
mérisation est assurée par 1% de Luperco C D B, & 60°C. Les cou-
pes sont effectuées au microtome PORTER-BLUM, et observées aux
grandissements originaux de 2.000 a 15.000, avec un microscope R
C A, modéle EMU.

RESULTATS

Généralités

Les micrographies optiques des Figs. 1 et 2 donnent une
vue d’ensemble, en coupe longitudinale, de I’attache de muscles sur
un apodeme du fouet de I’'exopodite. Les principaux constituants d’une
zone d’insertion musculaire quelconque de Crustacé s’y trouvent re-
présentés: le squelette tégumentaire, qui est ici un apodéme (Ap.),
les muscles formés par les fibres musculaires (F.m.) renfermant les
faisceaux de myofibrilles (Mf.), I’épithélium (Ep.) et les tonofi-
brilles (Tf.).

Les plus souvent chez les Crustacés, par exemple dans le cas
de nombreux muscles des appendices locomoteurs, chaque fibre mus-
culaire, possédant un diametre constant sur toute sa longueur, offre
une surface d’insertion sensiblement égale a sa surface de section
transversale. Les myofibrilles arrivent parallelement les unes aux au-
tres au contact de I’épithélium. Une particularité apparait donc ici
avec le phénoméne de convergence des faisceaux de myofibrilles a
proximité de I’épithélium, de telle sorte que les fibres musculaires pré-
sentent une extrémité fusiforme (F.m., Fig. 2). Cette disposition peut
s’interpréter en replacant les muscles dans l’article qui les contient.
En raison du profil triangulaire de ce dernier, I’ensemble des deux
muscles antagonistes a la forme d’un cone allongé, dont le sommet
correspond a l’attache distale des fibres musculaires sur les apodémes
trés courts du fouet. Comme chaque muscle comprend le méme nom-
bre de fibres musculaires sur toute sa longueur, la surface disponible
pour Iinsertion de ces fibres sera bien moindre au sommet qu’a la
base du cone musculaire. 1l en résulte, au niveau de I’insertion distale,
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cet aspect de concentration du matériel myofibrillaire sur la faible
surface offerte par les apodémes.

La partie de I'insertion musculaire examinée au microscope élec-
tronique comprend seulement les tonofibrilles, Pépithélium et la zone
la plus interne de la cuticule. L’ultrastructure des fibres musculaires
a déja été rapportée dans un travail précédent (7); la région impor-
tante de jonction des myofibrilles avec les tonofibrilles est en cours
d’étude. Les micrographies optiques des trois premieres figures, de
grandissements croissants, sont destinées a -localiser, a I’%chelle de
I'histologie classique, les zones ou sont observées les ultrastructures
des autres planches. A cet effet, la Fig. 4, électromicrographie de fai-
ble grandissement, permet de faire la relation, en particulier par les
noyaux allongés et les tonofibrilles, entre la Fig. 3 et les autres mi-
crographies électroniques. Il faut remarquer que, dans cette Fig. 4,
apparalt un nouveau constituant, le complexe des membranes plasmi-
ques (m.p.) qui peut étre un facteur important d’interprétation pour
les relations entre les différentes parties de I’'insertion.

Cuticule

La partie cuticulaire de I'insertion musculaire ici considérée, com-
porte les deux apodémes qui partent de la base du fouet de I’exopodite.
L étude de coupes longitudinales sériées montre que ce sont bien des
apodemes, selon les termes de la définition (1), car ils apparaissent
comme des replis tégumentaires invaginés, avec cavité centrale et
épicuticule acidophile bordant la procuticule basophile. Chaque apo-
déme présente un élargissement terminal déprimé dans sa partie
centrale, I'ensemble évoquant le profil d’une ventouse pédiculée en
coupe longitudinale. Dans le pédicule, la cavité de Il’invagination
est virtuelle et les épicuticules sont appliquées l’'une contre lautre;
I’épaisseur de I'ensemble de la cuticule est faible: 4 a 6[r; la struc-
ture classique de la procuticule, en lamelles superposées, y est par-
faitement conservée. Au contraire, dans la partie terminale élargie,
la cavité centrale est bien développée; la cuticule de la dépression
médiane, ou viennent s’insérer les fibres musculaires, est beaucoup
plus épaisse: 30 a 40i. et la lamellation de la procuticule n’y est plus
discernable. L’apodéme Ap. de la Fig. 1 montre cette zone cuticulai-
e épaisse sans lamellation; par contre, la cavité de I’invagination n‘y
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est pas visible parce que le plan de cc«ipe est passé trés latéralement,
sur le bord de la dilatation terminale de I’'apodéme.

L attache des fibres musculaires par l'intermédiaire de tonofi-
brilles sur les apodémes du fouet de I'exopodite semble donc corré-
lative d’un épaississement du tégument et d’une disparition de la
structure en lamelles de la procuticule. Dans cette derniére, on ne
distingue plus que des faisceaux de fibrilles (F.c., Figs. 1 et 2), plus
ou moins bien individualisés parce qu’empatés dans une substance
fondamentale; ils sont orientés de facon prédominante dans le pro-
longement des tonofibrilles, c’est-a-dire selon la direction des forces
de traction des fibres musculaires. En effet, étant donnée la forme
mdes apodémes, les fibres musculaires et les tonofibrilles qui 1és pro-
longent ne peuvent toutes entrer en contact avec le tégument selon
Je méme angle d’incidence; certaines sont disposées perpendiculaire-
ment a la surface de l’'apodéme, d’autres au contraire trés oblique-
ment (Fig. 1). Il est ainsi possible de constater que l'orientation
des faisceaux de fibrilles de la procuticule des apodémes est en rela-
tion avec l’incidence des tonofibrilles.

Toutes les observations précédentes sont faites en microscopie
optique, car avec le microscope électronique, la plus grande partie
de I'apodéme étant éliminée de la surface de coupe, on examine
seulement la zone la plus interne de la cuticule, c’est-a-dire celle qui
correspond a la couche membraneuse non calcifiée. Au microscope
électronique, la zone de cuticule située a proximité de Iépithélium
(Ap., Figs. 5, 9 et 10) apparait comme formée de filaments fins
(F.c. 1), beaucoup moins osmiophiles que les tonofilaments voisins
et aussi moins individualisés, probablement parce que noyés dans la
substance fondamentale cuticulaire. Leur diamétre se situe entre
150 et 250 A., cette mesure étant approximative en raison du
manque de précision dans les contours. Les filaments sont dis-
posés par faisceaux suivant un parcours légérement ondulé, mais qui
reste parallele a la surface tégumentaire. Les groupes de filaments
sont interrompus a intervalles irréguliers par des taches de forte
densité (Figs. 9 et 10, F.c. 2); dun développement inégal selon les
cas, certaines sont trés allongées et I'on peut y distinguer alors un
autre type de filaments encore moins nettement délimité, mais d’une
csmiophilie plus forte. L’orientation de ces filaments denses est dif-
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férente, de telle sorte qu’ils forment avec le premier systeme de fila-
ments, un angle sensiblement voisin de celui formé par les tonofi-
brilles avec la surface cuticulaire.

Il faut encore signaler, dans la cuticule proximale de I’'apodéme,
des accumulations trés denses d’osmium (0., Figs. 5 et 9), de contour
subcirculaire, d’un diamétre variant de 0,3 a 0,4g. Certaines zones
de la cuticule proximale en sont complétement dépourvues; quand
elles apparaissent, elles se trouvent alors & une distance les unes des
autres, allant de 2 a 5[t. Ces formations sont sans doute en relation
avec les structures verticales de la cuticule.

L ’épithélium

DRACH (8) a montré qu’il fallait distinguer, sur la face in-
terne du tégument, des zones musculaires, correspondant aux zones
d'insertion des muscles, et des surfaces cuticulaires banales, corres-
pondant au tégument localisé entre les zones d’insertion de deux mus-
cles voisins. Cette distinction est valable pour tous les articles des
appendices et pour les sternites thoraciques.

Une subdivision analogue a été établie (9), non plus au niveau
du muscle, mais a celui des fibres musculaires: & I’intérieur d’une
méme zone musculaire, Il existe toujours, entre les zones d’insertion
de fibres musculaires voisines, une surface cuticulaire banale. A ces
deux types de surface tégumentaire interne correspondent deux types
de cellules épithéliales: les cellules épithéliales d’insertion musculaire,
comprises a l'intérieur de la surface d’insertion d’une fibre musculai-
re, a contenu obscurci par le passage des tonofibrilles, et les cellules
épithéliales banales, a cytoplasme clair, sans tonofibrilles, localisées
entre les surfaces d’insertion des fibres musculaires.

Dans le type d’insertion musculaire ici considéré, en dépit de
la grande densité des myofibrilles et de la surface réduite des apo-
demes, les cellules épithéliales banales sont présentes entre les grou-
pes de cellules épithéliales a tonofibrilles situées en face de I’insertion
des fibres musculaires (Ep. 1, Fig. 2). Elles se distinguent de leurs
voisines, au microscope optique, par leur cytoplasme clair, leur noyau
arrondi ou ovoide et leurs dimensions: 40 a 60g de long, 6 a 8g
de large. Les largeurs des cellules épithéliales sont toujours mesurées
au niveau de leur contact avec la cuticule; le plus souvent, en effet,
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le profil de I'empreinte de la cellule dans le tégument est perceptible,
ce qui offre I'avantage de mesurer sur des limites rigides, non sus-
ceptibles de variation en fonction de la fixation ou de I’étirement pro-
voqué par les muscles, dans le cas des cellules a tonofibrilles. La
membrane basale, (m.b., Fig. 2), occupe la position habituelle, le
long de la face interne des cellules épithéliales.

La longueur des cellules a tonofibrilles (Ep. 2, Fig. 2) est plus
grande et également plus variable: de 100 & 500;;., parfois davan-
tage. Il est remarquable que les cellules a tonofibrilles les plus cour-
tes soient orientées perpendiculairement a la surface de I’apodeme.
D’une fagon générale, elles sont d’autant plus longues qu’elles arrivent
plus obliquement au contact de la cuticule (Fig. 1), et cette particula-
rité a pour résultat d’établir une certaine compensation aux différences
éventuelles de longueur des fibres musculaires en relation avec la for-
me de I'apodéme. Leur largeur au niveau de la cuticule est du méme
ordre de grandeur que celle des cellules épithéliales banales, mais a
une certaine distance du support rigide tégumentaire, elles paraissent
d’autant plus étroites qu’elles sont plus allongées, comme si I’'aumen-
tation de leur plus grande dimension provenait, dans une certaine me-
sure, d’'un phénoméne d’étirement. Elles dépassent donc de beaucoup,
du cOté interne, la couche des cellules épithéliales banales. Or la
membrane basale épithéliale est ici aussi en continuité avec le revéte-
ment conjonctif du sarcolemme des fibres musculaires, comme cela a
été observé pour beaucoup d’Arthropodes (cf. 1). En conséquence,
a la périphérie de I’insertion d’une fibre musculaire, la membrane ba-
sale sous-jacente aux cellules épithéliales banales, s’infléchit et se dis-
pose le long des faces latérales externes des cellules épithéliales a to-
nofibrilles, avant de se continuer par le sarcolemme.

Le contenu des cellules épithéliales a tonofibrilles est principa-
lement caractérisé par une abondance trés grande de tonofibrilles, or-
ganisées en faisceaux denses qui laissent peu de place pour le cyto-
plasme et les autres organites cellulaires. L’étirement de ces cellules,
ajouté au faible volume cytoplasmique, se traduit par un allongement
des noyaux qui se disposent parallelement aux tonofibrilles. La mi-
crographie optique de la Fig. 3 met en évidence deux cellules épithé-
liales voisines avec leur faisceau dense de tonofibrilles et leur noyau
allongé, dans un cytoplasme réduit a une fine couche, le long des mem-
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branes intercellulaires. Les noyaux des cellules épithéliales a tono-
fibrilles sont en général localisés a proximité de la cuticule.

L’influence de I’abondance et de [Iétirement des tonofibrilles
sur l'organisation des cellules épithéliales de I’'insertion musculaire
se retrouve en microscopie électronique. Trés souvent, les structures
sent serrées les unes contre les autres, comprimées entre les tono-
fibrilles et il devient difficile d’analyser les aspects obtenus sur les
micrographies électroniques. La Fig. 8 montre une coupe longitu-
dinale ultramince dans [%pithélium a tonofibrilles; trois noyaux al-
longés indiquent I’existence de trois cellules voisines qui sont donc
particulierement étroites a ce niveau et dont il est difficile de dis-
tinguer les limites et les ultrastructures. Il est quelquefois plus avan-
tageux d’utiliser des préparations mal fixées, en condition d’hypo-
tonie, comme c’est le cas dans la Fig. 4, parce qu’il se produit alors
un certain gonflement de la cellule et une dispersion corrélative des
structures qui les rend plus facilement reconnaissables.

Avec le microscope électronique, on rencontre donc de nouveau
les noyaux allongés, orientés parallelement aux tonofibrilles et loca-
lisés a proximité de la cuticule. Ces noyaux montrent l'ultrastructure
habituelle (10) avec une chromatine diffuse, plus densément distri-
buée a la périphérie, une double membrane nucléaire et un ou plu-
sieurs nucléoles trés osmiophiles (Figs. 5, 6, 8 et 9).

Les mitochondries présentent également une dimension prédomi-
nante orientée selon les tonofibrilles. Elles sont de proportion nette-
ment inférieures a celles des mitochondries rencontrées dans les fibres
musculaires de I’exopodite (7); leur diamétre atteint au maximum
0.25p. et leur longueur dépasse rarement 2p.. Elles montrent une ul-
trastructure classique (11) avec des invagininations plus ou moins
en forme de lamelles & partir de la membrane mitochondriale interne.

Un caractere nouveau et important des cellules épithéliales a to-
rofibrilles est mis en évidence par le microscope électronique. Il con-
cerne I’'existence de doubles membranes plasmiques continues qui tra-
versent, plus ou moins parallelement entre elles, le cytoplasme des
cellules épithéliales entre les tonofibrilles (m.p., Figs. 4 a 13). Ce
systeme de membranes plasmiques sera décrit dans un paragraphe
particulier et commenté dans la discussion.
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Jonofibrilles

Les relations entre les myofibrilles et les tonofibrilles ont donné
lieu anciennement (cf. 1), surtout chez les Insectes, a deux séries
d’observations bien différentes.  Certains auteurs décrivaient une
piolongation des myofibrilles par les tonofibrilles, d’autres affirmaient
une solution de continuité entre les deux types de fibrilles, au niveau
de la membrane basale. Il semble maintenant, que la notion d’une
liaison fibrillaire continue, entre la cuticule et les myofibrilles, soit
généralement admise. Il ne sera pas traité en détail ici, de la jonction
entre myofibrilles et tonofibrilles ni du contact entre fibres musculaires
et cellules épithéliales, car I'étude des ultrastructures de cette zone
est en cours et fera I’'objet d’une note ultérieure. Cependant, il est
déja possible d’affirmer, uniquement par les micrographies optiques,
que dans les insertions musculaires du fouet de I’'exopodite, les fais-
ceaux de tonofibrilles se montrent bien en continuité avec les fais-
ceaux de myofibrilles. L’observation est aisée dans le cas présent,
car le sarcoplasme périphérique abondant de la fibre musculaire
maintient la membrane basale a distance de I’extrémité des myofi-
brilles, ce qui laisse apparaitre clairement la zone de transition entre
myofibrilles et tonofibrilles, (Fig. 2). Les faisceaux de tonofibrilles
sont d’autant plus longs et plus denses qu’ils arrivent plus oblique-
ment au contact de la surface de I’apodéme.

Il est possible d’évaluer approximativement la concentration du
matériel fibrillaire au niveau de I’épithélium, en comparant le dia-
meétre d’un faisceau de myofibrilles paralleéles, & une certaine distance
de I'apodéme, avec le diameétre du faisceau de tonofibrilles corres-
pondant. Quand l’insertion est trés oblique, il est fréquent de cons-
tater que le diameétre du faisceau de tonofibrilles atteint seulement le
quart de celui du faisceau de myofibrilles. La concentration du ma-
tériel fibrillaire est telle qu’il n’est pas possible ici, de discerner les
tonofibrilles les une des autres au microscope optique, au contraire
du cas des insertions larges comme celles des fibres musculaires sur
le tégument des appendices locomoteurs. L’existence des tonofibrilles
se traduit seulement par une fine striation longitudinale du matériel
dense qui relie les myofibrilles a la cuticule (Tf., Fig. 3); seules les
coupes ultrafines, examinées au microscope électronique, permettent
ce les individualiser.
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Le microscope électronique permet non seulement la mise en
évidence de tonofibrilles isolées, mais encore il révéle que chaque
tonofibrille est elle-méme un faisceau de filaments submicroscopiques
de 100 A. de diamétre, avec des intervalles de 100 a 200
A. (tf., Figs. 5 & 13). En considération du terme adopté par
SELBY (12) pour les constituants submicroscopiques des tonofi-
brilles de cellules épidermiques chez I'Homme, ces filaments sont
également désignés ici sous le nom de tonofilaments. Toutefois les
observations de la microscopie électronique semblent montrer que
tonofibrilles d’insertion museulaire des Arthropodes et tonofibrilles
de cellules épidermiques des Mammiféres sont des structures com-
pléetement différentes.

La subdivision des tonofibrilles en tonofilaments rappelle l'orga-
nisation des myofibrilles en faisceaux de myofilarnents (13). Com-
me dans le cas de ces derniéeres, le diametre des tonofibrilles est trés
variable et est surtout fonction du nombre de tonofilaments qui en-
trent dans leur constitution. Cependant, tandis que les myofibrilles
des muscles de I’'exopodite restent isolées et de méme épaisseur sur
toute leur longueur (7), il est fréquent d’observer la fusion de fais-
ceaux voisins de tonofilaments en une seule tonofibrille plus volu-
mineuse. Par ailleurs, dans les muscles de I’exopodite les myofila-
ments demeurent équidistants les uns des autres sur toute la lon-
gueur de la myofibrille. Au contraire, dans les tonofibrilles, il y a
de fagon irréguliere, des espaces internes produits par écartement
des tonofilaments, occupés par du cytoplasme et méme des mitochon-
dries allongées (Cp., Fig. 8). La surface d’insertion d’une tonofi-
brille est beaucoup plus grande que sa surface de coupe transversale
(Figs. 9 et 10). Ceci est attribuable a deux raisons principales: d’une
part l'orientation oblique de la tonofibrille par rapport a la surface
cuticulaire, d’autre part I’élargissement du faisceau des tonofilaments
qui s’écartent légérement les uns des autres avant de se joindre a
la cuticule.

L absence de striation transversale des tonofibrilles signalée de-
puis longtemps chez tous les Arthropodes (cf. 1) se remarque bien
sur la Fig. 2, qui montre le passage d’un faisceau de myofibrilles ty-
piquement striées (zones isotrope | et anisotrope A, ligne Z, disque
de Hansen H) a un faisceau de tonofibrilles dépourvu de toute zo-
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nation transversale. Ce caractére est confirmé par le microscope
électronique (Figs. 6 a 13), tant a I’échelle de la tonofibrille que du
tonofilament.

Membranes plasmiques longitudinales

Sur toutes les coupes ultrafines passant par les cellules épithé-
liales & tonofibrilles, le microscope électronique met en évidence un
s}sttme de membranes plasmiques doubles qui traversent longitudi-
nalement Pépithélium. Quand les tonofibrilles sont densément distri-
buées (Fig. 8), il est nécessaire d’utiliser de forts grandissements pour
distinguer ces membranes, serrées et plus ou moins dissimulées par
les tonofilaments. Ces doubles membranes ne sont pas toujours rec-
tilignes; elles décrivent souvent de légéres ondulations et parfois, de
fortes sinuosités (Fig. 5). Cependant par leur orientation générale,
elles sont paralléles entre elles selon la grande dimension des cellules,
donc paralléles aux tonofibrilles. L’épaisseur de chaque membrane
se situe aux environs de 50 A.; elles sont séparées l'une de I’autre
par une distance assez peu variable, de l'ordre de 100 a 150 A.

Ces membranes plasmiques doubles sont continues sur toute
leur longueur. 1l a été observé la bifurcation d’une double membra-
ne, indiquée par la fleche sur la Fig. 13, mais vis-a-vis du nombre
délectromicrographies considérées, ce phénoméne n’est pas fréquent.
A aucun des niveaux observés, les doublesjjiembranes ne montrent
de solution de continuité ni de fenestration multiple en un réseau du
type réticulum endoplasmique. On peut le constater par la régula-
rité des lignes denses qui figurent les membranes plasmiques, lors-
qu’elles sont coupées transversalement; ceci se vérifie encore par la
disparition quasi totale des membranes lorsqu’elles sont orientées tan-
gentiellement au plan de coupe (Fig. 7). S’il s’agissait d’un réseau,
ses mailles devraient alors apparaitre de face.

Dans les zones cytoplasmiques comprises entre les doubles mem-
branes, de nombreux profils d’endomembranes correspondent au re-
ticulum endoplasmique. Ce sont surtout des vésicules de formes et
de dimensions variables, distribuées irrégulierement, sans apparence
d’organisation déterminée. Elles sont trés souvent appuyées contre
les membranes plasmiques doubles, mais les préparations obtenues
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jusqu’alors ne permettent pas d’affirmer de relation de continuité entre
les deux formations.

Avec les seules micrographies électroniques de coupes longitu-
dinales, il est possible de déduire que les membranes plasmiques dou-
bles situées au voisinage d’une tonofibrille, forment autour de cette
c.erniére, une enveloppe subcylindrique. — 1l y a toujours une dou-
ble membrane de chaque c6té d’une tonofibrille, soit deux doubles
membranes entre deux tonofibrilles voisines (Figs. 4, 6. 7, 10, 12 et
13). — Les doubles membranes sont situées a une distance rela-
tivement constante de la périphérie de la tonofibrille, comme si elles
accompagnaient réguliérement son contour. En effet, plus le plan de
coupe est latéral dans la tonofibrille plus celle-ci semble fine et plus
les doubles membranes sont rapprochées l'une de Il’autre (Figs. 10
et 11). Il arrive qu’il ne reste plus que quelques tonofilaments (xI,
Fig. 10), et méme dans certains cas limites, le plan de coupe n’in-
téresse plus que les deux doubles membranes qui sont alors trés voi-
sines (x2, Fig. 7). — Enfin, sur coupe oblique, en avant de I’extrémité
de la tonofibrille, les doubles membranes latérales se rejoignent (x3,
Fig. 4); ceci indique qu’elles appartiennent & une méme formation
continue enveloppant la tonofibrille.

Il faut considérer un autre type de membranes plasmiques dou-
bles longitudinales, sans relations directes avec les tonofibrilles, puis-
qu’il correspond a la juxtaposition des membranes cytoplasmiques
de deux cellules épithéliales mitoyennes. On peut le reconnaitre, sur
coupe longitudinale, car il n’est pas en général a grande proximité
d'une tonofibrille, mais c’est seulement par son passage entre deux
noyaux voisins qu’on peut le distinguer avec certitude des membra-
nes qui entourent les tonofibrilles. La Fig. 6 met en évidence les deux
catégories de membranes plasmiques doubles: d’une part, les mem-
branes plasmiques cellulaires (m.p. 1) passant entre les deux noyaux,
g autre part, I’enveloppe plasmique double d’une tonofibrille (m.p.
2). Il faut encore remarquer que les régions entre deux doubles mem-
branes voisines, comme celles situées entre une double membrane et une
tonofibrille, sont des zones cellulaires avec cytoplasme et réticulum en-
doplasmique. Seul le trés faible espace localisé entre les deux mem-
branes plasmiques correspond a I’espace extracellulaire.
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Les deux catégories de membranes plasmiques doubles longitudi-
nales se prolongent jusqu’au tégument. A proximité des premieres cou-
ches cuticulaires, elles modifient leur parcours et commencent a décrire
un systeme de sinuosités profondes, formant en coupe, des séries de
boucles allongées plus ou moins mélangées les une aux autres (Figs.
9, 10 et 11). Le cytoplasme renferme alors des profils d’endomem-
branes plus nombreux et plus développés que dans les zones éloignées
du tégument. Cette partie trés contournée des doubles membranes
sépare de la cuticule, la fraction cytoplasmique qui contient les noyaux
allongés et qui appartient donc aux cellules épithéliales. Au contraire,
les tonofibrilles entrent librement en contact avec la cuticule (Figs.
9 et 10), c’est-a-dire que le cytoplasme qui les contient vient s’appli-
quer directement contre la cuticule sans qu’il soit possible, dans la
mesure des préparations, d’en discerner une limite figurée.

DISCUSSION

Chez divers Arthropodes, de nombreuses observations avec le
microscope optique (cf. 1) on montré que les tonofibrilles se con-
tinuent dans la procuticule. Cette donnée se constate principale-
ment dans le cas de surfaces d’insertions larges, ou les myofibrilles
et les tonofibrilles sont relativement en petit nombre. De ce fait, I'in-
d.-vidualité des tonofibrilles est perceptible dans I’épithélium, de mé-
me que leur prolongement dans la procuticule. Dans le cas présent,
il nest pas possible d’individualiser des structures analogues aux to-
nofibrilles dans la procuticule de I'apodéme. Mais il est également
impossible d’individualiser les tonofibrilles dans les cellules épithélia-
les, tellement elles y sont nombreuses et densément réparties, cela
en conséquence de la concentration des myofibrilles sur la surface
réduite des apodemes. De méme que I'on constante seulement la pré-
sence de faisceaux de tonofibrilles dans I’épithélium, de méme dans
I’'apodéme, on voit seulement des faisceaux de fibrilles qui, orientés
selon la direction des tonofibrilles, représentent probablement leur
continuation dans la procuticule.

Un argument supplémentaire est apporté par I’épaississement du
tégument au niveau de I’insertion musculaire, la ol précisément ap-
paraissent dans la procuticule ces faisceaux de fibrilles orientés dans
h prolongement des faisceaux de tonofibrilles. Cette augmentation
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peut multiplier jusqu’a sept ou huit fois |¢paisseur habituelle des
zones de I’'apodeme ou n’arrive pas de tonofibrille. On peut donc con-
sidérer que cette augmentation d’épaisseur serait en relation avec un
apport important de matériel fibrillaire, constitué en l'occurence par
le prolongement des faisceaux de tonofibrilles qui vient se méler et
s’ajouter au matériel cuticulaire banal. Ceci parait d’autant plus vrais-
semblable que I’épaississement de la cuticule ne correspond en rien a
un renforcement de I'apodéme. En effet, la partie proximale de I’'apo-
deme qui transmet au fouet de I'exopodite la somme de toutes les
forces de traction du muscle, présente la cuticule la plus fine avec
une lamellation typique.

La disparition de la structure typique en lamelles de la cuticule,
en face de I'insertion des faisceaux de tonofibrilles, peut s’interpréter
de la méme fagon, comme la conséquence d’un apport considérable de
matériel fibrillaire qui va se méler aux fibrilles cuticulaires des la-
melles. 1l en résulte que ces dernieres sont comme camouflées par les
prolongements des tonofibrilles, plus nombreux et surtout d’une orien-
tation bien différente. Il est remarquable que dans les zones ou, en
relation avec les irrégularités de contour de l’apodéme, il n’y a pas
d'insertion de tonofibrilles, la lamellation de la cuticule réapparait et
son épaisseur diminue.

L’interprétation précédente est établie d’aprés les observations de
la microscopie optique. Les données de la microscopie électronique
ne sont pas en contradiction avec cette hypothése de la sommation de
deux systémes de fibrilles: I’un, universel® qui correspond aux fibrilles
des lamelles cuticulaires, l'autre, au niveau des insertions, provenant
m prolongement des tonofibrilles dans la cuticule. 1l faut rappeler que
le microscope électronique n’a permis d’observer ici que les premiéres
couches de la partie non calcifiée de la cuticule (= couche membra-
neuse) pour laquelle le schéma de la structure lamellaire donné par
DRACH (14) n’est pas valable. Pourtant, il est probable que les
f’laments peu osmiophiles, paralléles a la surface de I’apodéme, soient
ces formations trés voisines des fibrilles horizontales des lamelles. Les
zones a filaments osmiophiles, allongées selon la direction des tonofi-
brilles, pourraient étre considérées comme le prolongement des tono-
fiJaments entre les fibrilles de la couche membraneuse. Leur orienta-
tion et leur densité correspondent bien a celles des tonofilaments; sur
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L.i Fig. 9, qui montre le contact d’une tonofibrille avec la cuticule, cette
correspondance est particulierement nette. Le développement inégal
de ces zones osmiophiles ne peut étre attribué qu’a une orientation va-
riable de leurs faisceaux de filaments denses par rapport au plan de la
ecoupe (ces zones sont d’autant plus allongées que le grand axe des
filaments se rapproche du plan de coupe et vice-versa), ce qui traduit
une certaine ondulation du parcours des filaments denses dans la
cuticule.

Avec le microscope optique, chaque faisceau de tonofibrilles sem-
ble étre contenu dans une cellule épithéliale dont il occuperait la ma-
jeure partie du volume; au niveau de I’'apodéme, son insertion se lo-
calise a I'intérieur de la surface de contact de la face externe de la
cellule épithéliale avec la cuticule. Le microscope électronique met en
évidence les membranes plasmiques qui permettent d’établir des limi-
tes cellulaires nouvelles. C’est le cas de la zone de cytoplasme qui en-
veloppe chaque tonofibrille et qui est séparée du cytoplasme de la
cellule épithéliale par une double membrane plasmique. Cette zone
cytoplasmique a tonofibrille pourrait s’interpréter comme de nature
épithéliale en considérant que, du fait d’un contour irrégulier et inter-
pénétré des faces latérales des cellules épithéliales, elle représente cha-
que fois la coupe d’une expansion latérale de la cellule épithéliale voi-
sine. Mais cette hypothése est difficilement acceptable, d’une part a
cause de la présence constante des doubles membranes autour de cha-
que tonofibrille, d’autre part en raison de I’acces direct des tonofibrilles
a la cuticule. Au contraire, les zones de cytoplasme contenant les
royaux, considérées comme appartenant aux cellules épithéliales, sont
séparées de la cuticule par le complexe sinueux des membranes plas-
miques. Cela conduit alors au concept d’une cellule épithéliale criblée
par des prolongements d’un cytoplasme d’une autre nature, renfer-
mant chacun une tonofibrille et des mitochondries. Il reste a prouver
si ces prolongements traversent effectivement les cellules épithéliales
ou bien s’ils se localisent entre les cellules épithéliales. Dans ce der-
nier cas, il faut revenir encore & la notion de faces latérales des cellu-
les épithéliales a profil trés contourné, avec des dépressions longitu-
dinales dans lesquelles pourraient étre localisés les prolongements a to-
nofibrilles, donc en position intercellulaire. Une autre question se pose
également sur la nature des membranes plasmiques qui entourent les
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tonofibrilles. La membrane externe, par rapport & la tonofibrille, re-
présente certainement la limite plasmique de la cellule épithéliale.
Par contre, la membrane plasmique délimitant le prolongement cyto-
plasmique de la tonofibrille ne peut étre identifiée qu’en mettant en
évidence son origine. Naturellement, I’hypothése la plus offerte re-
joint les vues des cytologistes (cf. 1) qui regardaient les tonofibrilles
ccmme des prolongements des myofibrilles & travers I’épithélium, et
I'on est tenté de penser que la fibre musculaire accompagne les to-
nofibrilles jusqu’a la cuticule par des prolongements de sarcoplasme.
Une étude plus avancée, avec des coupes longitudinales et transver-
sales de la région de transition entre le muscle et I’épithélium, per-
mettra sans doute d’obtenir des conclusions pour ces diverses sugges-
tions. Quant a la grande abondance de replis dans les membranes
plasmiques au contact de I'apodeme, comme il s’agit d’un phénoméne
d'augmentation considérable des surfaces juxtaposees, il faudrait con-
sidérer ces aspects aux différentes phases du cycle d’intermue pour
voir s’il y a des variations en relation avec la sécrétion de la cuticule,
ou s’il s’agit de caractéres structuraux permanents.

Quelles que soient leurs relations avec Iépithélium, les tonofi-
brilles exercent, par leur passage ou leur proximité, une grande in-
fluence sur la constitution de la cellule épithéliale d’insertion mus-
culaire: allongement et orientation générale de la cellule, adaptation
de la forme cellulaire au passage des tonofibrilles, réduction de I’es-
pace disponible dans la cellule et déformation des organites (noyaux
et mitochondries) dans le sens d’un allongement paralléle aux tono-
fibrilles. Cette influence est finalement en relation avec la traction
que les fibres musculaires exercent sur les tonofibrilles, et il est
possible qu’un certain nombre de caractéres d’orientation des struc-
tures selon les forces de traction des muscles, soit déterminéé au cours
de la mue pendant la phase non calcifiée des téguments. En effet, il
a été montré par WOLFE (15), chez les Insectes, que les tonofi-
brilles ne sont pas attaquées par le liquide de mue au cours de la
résorption de I’ancien tégument, c’est-a-dire qu’elles sont présentes des
fa formation des premiéres strates de la procuticule. Par leur inter-
médiaire, les muscles peuvent exercer des forces de traction orien-
tées trés tot sur les éléments d’un ensemble tégumentaire en forma-
tion, le phénoméne se continuant et s’augmentant & mesure de I’ac-
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croissement tranversal des fibres musculaires, impliquant selon MUNS-
CHEID (16), la formation de nouvelles tonofibrilles dans [’épithé-
lium et la procuticule. Au sujet de cette croissance transversale des

muscles, il faut encore mentionner que lI'augmentation de taille du fais-
ceau de tonofibrilles, par la formation de nouvelles tonofibrilles dans

I’épithélium, peut se faire selon plusieurs processus: par formation
de nouveaux tonofilaments qui viennent grossir les tonofibrilles déja
existantes, par formation de nouvelles tonofibrilles dans les cellules
épithéliales qui en contenaient déja, par formation de nouvelles cellu-
les épithéliales qui viendraient augmenter la surface de Iépithélium
d’insertion musculaire, par apparition de tonofibrilles dans les cellules
épithéliales banales, transformant celles-ci en cellules épithéliales a to-
nofibrilles annexées par l’insertion de la fibre musculaire. Ce pro-
bléme apparait donc comme assez complexe et ne pourra vraiment
se résoudre qu’avec la confirmation des relations exactes entre les to-
nofibrilles et les cellules épithéliales.

Les tonofibrilles ne présentent pas les mémes caracteres d’indi-
vidualité que les myofibrilles, en ce sens que les tonofilaments ne for-
ment pas un seul faisceau continu et régulier sur toute leur longueur.
Il a été signalé, en effet, que des regroupements de petits faisceaux en
tonofibrilles plus grosses pouvaient se produire, de méme qu’il pouvait
apparaitre, par endroits, a l'intérieur d’'une méme tonofibrille, une
large zone de cytoplasme avec des mitochondries, subdivisant le fais-
ceau de tonofilaments. Les tonofilaments semblent donc pouvoir se
séparer les uns des autres ou se regrouper a n’importe quel niveau de
leur longueur. Ceci est peut-étre en relation avec l’absence de striation
transversale et surtout de liaisons latérales a intervalle régulier entre
les myofilaments, comme celles décrites par HODGE (17) dans un
muscle d’insecte. Cependant, le nombre de tonofilaments est limité par
I’enveloppe des doubles membranes plasmiques; c’est seulement a I’in-
térieur de cette limite qu’ils peuvent se grouper en un ou plusieurs
faisceaux. On pourrait donc considérer cette quantité de tonofila-
ments, comprise a I'intérieur d’un prolongement cytoplasmique a tra-
vers I’épithélium, comme représentant l'unité tonofibrille. Quant a la
continuation d’une myofibrille par une tonofibrille, la correspondance
semble peu probable dans le type d’insertion étudiée ici, étant donnée
I’irrégularitt. méme des faisceaux de tonofilaments. Pour rencontrer
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une équivalence entre les deux formations, il faudra sans doute con-
sidérer la continuation au niveau de l'unité filament: myofilament
continué par tonofilament.

Un aspect controversé des insertions musculaires de Crustacés
reste celui de I’existence de tendons entre certains muscles et le té-
gument. Cette notion méme de tendon est assez variable selon les
auteurs. RICHARDS (1) estime, pour I’ensemble des Arthropodes,
qu’il y a un passage graduel des tonofibrilles aux tendons et des ten-
dons aux apodeémes et aux apophyses. Au contraire DEBAISIEUX
(2) oppose nettement tendons et apodémes; pour cet auteur, les ten-
dons sont des condensations de “substance interstitielle”, principa-
lement d’origine mésenchymateuse, sans chitine, donc complétement
différents des apodemes du squelette épidermique chitineux. MAYRAT
(18) décrit un cas d’insertion musculaire par l'intermédiaire d’un
long tendon n’ayant rien & voir avec une invagination de la cuticule,
puisque ne participant jamais a I’'exuviation et ne présentant pas d’épi-
thélium sur son pourtour. WOLFE (15) a également montré que les
tonofibrilles ne sont pas altérées par le liquide de mue. Il semble donc
justifié de distinguer, d’une part, tonofibrilles et tendons non affectés
par l’exuviation, d’autre part, apodemes et apophyses renouvelés a
chaque mue. Dans le cas de I'insertion musculaire du fouet de I’exo-
podite, on peut se demander si I’allongement important des cellules
épithéliales et des tonofibrilles, la concentration des myofibrilles sur
des faisceaux denses de tonofibrilles, la réduction de l’espace dispo-
nible pour les organites dans la cellule épithéliale, ne représentent pas
une étape vers la formation de tendons. L’absence d’épithélium sur le
pourtour, généralement observée, pourrait correspondre au fait que le
tendon comporte dans sa constitution, des cellules épithéliales, mais
tellement déformées, allongées et remplies de matériel tonofibrillaire,
qu’il devient difficile d’en discerner les limites et les organites, sur
toute sa longueur, avec le microscope optique.

RESUME

Ce travail rapporte quelques observations nouvelles d’histologie
et de microscopie électronique sur un type particulier d’attache mus-
culaire chez un Crustacé Décapode, Carcinus maenas L . De nombreux
faisceaux de myofibrilles viennent s’insérer, de facon convergente, sur
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un apodeme de surface réduite, par I'intermédiaire de faisceaux denses
de tonofibrilles trés allongées. La jonction des tonofibrilles avec le
tégument semble corrélative d’un épaississement de la procuticule et
d’une disparition de la structure en lamelles de cette derniére. On
observe alors dans la procuticule, des faisceaux de fibrilles mal dé-
limités, qui sont orientés suivant le prolongement des tonofibrilles.
Au microscope électronique est examinée seulement la zone la plus
interne non calcifiée de la cuticule, ou des groupes de filaments den-
ses, orientés suivant le prolongement des tonofilaments, recoupent
une autre catégorie de filaments, moins osmiophiles, sensiblement pa-
ralléles a la surface tégumentaire. Dans les cellules épithéliales d’in-
sertion musculaire, beaucoup plus longues que les cellules épithélia-
les banales, les tonofibrilles laissent peu d’espace pour le cytoplasme
et les organites cellulaires; les noyaux et les mitochondries sont ainsi
déformés et allongés selon la direction des forces de traction mus-
culaire. Les tonofibrilles apparaissent, au microscope électronique,
comme formées par des faisceaux de tonofilaments dépourvus de tou-
te striation transversale. Traversant longitudinalement I’épithélium,
une membrane plasmique double semble isoler une zone de cyto-
plasme autour de chaque tonofibrille. Quelques hypothéses émises
dans la discussion tentent d’interpréter ces observations dans le cadre
des problemes soulevés par la cytologie classique, concernant d’une
part, les relations des tonofibrilles avec la procuticule et les cellules
épithéliales d’insertion musculaire, d’autre part, I’existence des ten-
dons chez les Crustacés.

RESUMO

Este trabalho relata algumas observagdes novas sobre a histo-
logia e a microscopia eletrénica de um tipo particular de insercéo
muscular em um Crustdceo Decapodo, Carcinus maenas L. Numero-
sos feixes de miofibrilas chegam de modo convergente até um apode-
ma de superficie reduzida, a que se ligam por meio de feixes densos
dc tonofibrilas muito alongadas. A juncdo das tonofibrilas com o te-
gumento parece correlacionar-se com um aumento da espessura da
piocuticula e com um desaparecimento da estrutura lamelar desta ul-
tima. Observam-se entdo, na procuticula, feixes de fibrilas mal indi-
vidualizadas e orientadas segundo o prolongamento das tonofibrilas.
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Com o microscépio eletrbnico, examinou-se somente a zona mais
interna ndo calcificada da cuticula, onde grupos de filamentos den-
sos, orientados segundo o prolongamento dos tonofilamentos, cruzam
outra categoria de filamentos, menos osmiofilicos, sensivelmente pa-
ralelos a superficie tegumentar. Nas células epiteliais de inser¢cdo
muscular, bem mais compridas do que as células epiteliais comuns,
as tonofibrilas deixam pouco espago para o citoplasma e os organulos
celulares; os nucleos e as mitocondrias sdo assim deformados e alon-
gados paralelamente & direcdo das forcas de tracdo muscular. Ao
microscopio eletronico, as tonofibrilas aparecem constituidas por fei-
xes de tonofilamentos sem qualquer estriagdo transversal. Uma mem-
brana plasmica dupla atravessa longitudinalmente o epitélio e parece
isolar uma zona de citoplasma ao redor de cada tonofibrila. Algu-
mas hipdteses emitidas na discusséo, tentam interpretar essas obser-
vagles em fungdo dos problemas suscitados pela citologia classica
sbbre, de um lado, as relagbes das tonofibrilas com a procuticula e
as células epiteliais de inser¢cdo muscular e, do outro, a existéncia
de tenddes nos Crustaceos.

Pour toutes les facilités qui nous sont constamment offertes, nous
exprimons nos remerciements au Docteur Helena de SOUZA SAN-
TOS, au Docteur Persio de SOUZA SANTOS, au Professeur Paulo
SAWAYA et au Professeur Paulo RIBEIRO de ARRUDA. Ce tra-
vail a pu étre réalisé grace a l’aide du Conseil National de Recherches
du Brésil et de I'Université de Sdo Paulo.
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LEGENDES

A: zone anisotrope; Ap.: apodéme; Cp.: zones cytoplasmiques situées
a l’intérieur des tonofibrilles, pouvant contenir des mitochondries al-
longées; Ep.: épithélium; Ep. 1: cellules épithéliales banales; Ep. 2:
cellules épithéliales a tonofibriles d’insertion musculaire; ex.: espaces
extracellulaires; F.c.: fibrilles cuticulaires; f.c. 1: filaments cuticulaires
paralléles a la surface tégumentaire; f.c. 2: filaments cuticulaires den-
ses, orientés dans le prolongement des tonofilaments; E.m.: fibre mus-
culaire; H: disque de Hansen; I: zone isotrope; m.b.: membrane ba-
sale; m.c.: membrane cellulaire; Mf.: myofibrilles; m.n.; membrane
nucléaire double; m.p.: membrane plasmique longitudinale; m.p. 1:
membrane plasmique double provenant de la juxtaposition des mem-
branes cytoplasmiques de deux cellules épithéliales mitoyennes: m.p. 2:
membrane plasmique double entourant une tonofibrille; Mt.: mito-
chondrie; N.e. 1: noyau des cellules épithéliales banales; N.e. 2: noyau
des cellules épithéliales a tonofibrilles; nu.: nucléole; O.: dépbts d’Os-
mium de contour subcirculaire, peut-étre en relation avec les pores
cuticulaires; Sl.: sarcolemme; Sp.: sarcoplasme; Tf.: tonofibrilles; tf.:
tonofilaments; xl.: coupe trés latérale dans une tonofibrille, avec seu-
lement quelques tonofilaments entre les deux membranes plasmiques
doubles; x2: coupe longitudinale passant entre la tonofibrille et son
enveloppe plasmique double qui, seule, est alors intéressée par la sec-
tion; x3: les doubles membranes plasmiques latérales se rejoignent en
avant d’une tonofibrille coupée obliquement; Z: ligne Z.



88

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

R. LAVALLARD

EXPLICATION DES PLANCHES

Micrographie optique de I’ensemble des insertions mus-
culaires sur un apodeme du fouet, en coupe longitudinale,
dans I’exopodite du troisieme maxillipede — x 170.

Micrographie optique de I’insertion de fibres musculai-

res sur la cuticule d’un apodéme, en coupe longitudinale,
méme matériel — x 450.

Micrographie optique des cellules épithéliales d’insertions
avec les faisceaux de tonofibrilles, en coupe longitudinale

— x 1000.

Electromicrographie a faible grandissement d’une coupe
oblique dans la région de I’épithélium a tonofibrilles d’in-
sertion musculaire — x 5000.



R. LAVALLARD — Structure de Tonofibrilles chez Carcinus maenas L.
EST. | — Figs. 1-4



Fig. 5 —

Fig. 6 —

Fig. 7 —

Micrographie électronique d’une coupe oblique dans des
cellules épithéliales a tonofibrilles au voisinage de Il'apo-
déeme — x 12.500.

Electromicrographie d’une coupe sublongitudinale qui per-
met la distinction entre les membranes plasmiques de deux

cellules épithéliales voisines et I’enveloppe plasmique dou-
ble d’une tonofibrille — x 16.500.

Détails des membranes plasmiques doubles longitudinales
et du réticulum endoplasmique au voisinage d’une tonofi-
brille — x 58.000.



R. LAVALLARD — Structure de Tonofibrilles chez Carcinus maenas L.
EST. Il — Figs. 5-7



Fig. 8 — Micrographie électronique d’une coupe longitudinale dans
trois cellules voisines de I’é¢pithélium a tonofibrilles — x

8.500.

Fig. 9 — Electromicrographie d’une coupe longitudinale dans la zo-
ne de jonction d’une tonofibrille avec la cuticule —
12.000.

Fig. 10 m— Micrographie électronique montrant les boucles profon-
des formés par une membrane plasmique double longitu-
dinale a proximité de la cuticule — x 25.000.



R. LAVALLARD — Structure de Tonofibrilles chez Carcinus maenas L.
EST. Il — Figs. 8-10



Fig. 11 — Meéme coupe longitudinale que dans la Fig. précédente,
avec un grandissement plus fort pour la région des bou-
cles de la membrane plasmique double au voisinage de la
cuticle — x 57.000.

Fig. 12 — Muicrographie électronique d’une coupe sublongitudinale
dans un faisceau dense de tonofibrilles — x 54.000.

Fig. 13 — Electromicrographie d’une tonofibrille avec son envelop-
pe plasmique double, en coupe longitudinale — x 31 000,



R. LAVALLARD — Structure de Tonofibrilles chez Carcinus mamas L.
EST. IV — Figs. 11-13






