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Influence du type d’innervation des fibres musculaires
sur l'acquisition des propriétés de I’ATPase myofibrillaire

J. P. TOUTANT (1)

Laboratoire de Physiologie, Université de Nantes et
Laboratoire de Neurobiologie, Ecole Normale Supérieure,
46, rue d’Ulm, 75230 Paris Cedex 05.

Summary. Relationship between innervation and myofibrillar ATPase properties during
development of chick muscles.

We present some observations differing from the idea that neurons precisely control
the differentiation of muscle fibre histochemical properties and show that, in a few cases,
innervation does not influence the development of myofibrillar ATPase properties.
Moreover, we report that a regional variation of the acid stability of myofibrillar ATPase
may occur in the polar zone of intrafusal fibres in chick PLD muscle spindles, a zone devoid
of innervation. This observation is related to a similar variation in the polar zone of rat
intrafusal fibres (Kucera et al., 1978). New examples are presented supporting the
conclusion that the differentiation of the properties of ATPase activity, and thus of fibre
types, takes place, at least in some cases, independently of the type of innervation
received.

Introduction.

L’homogénéité des propriétés enzymatiques des fibres musculaires apparte-
nant a une méme unité motrice, suggére que le motoneurone contréle le niveau
d'activité de I"’ATPase myofibrillaire (Edstrom et Kugelberg, 1968 ; Burke et al.,
1971) et celui des enzymes du métabolisme oxydatif (Nemeth et al., 1980). Ce
contr6le nerveux est également illustré par les résultats des expériences d’innerva-
tion croisée : le muscle soléaire de cobaye (muscle purement lent) réinnervé par
un nerf étranger contenant des axones « rapides », présente 40 p. 100 de fibres
musculaires « rapides » aprés six mois de réinnervation (Karpati et Engel, 1967).

Chez le poulet, les expériences de réinnervation croisée entre les muscles
Grands Dorsaux Antérieur (ALD, lent) et Postérieur (PLD, rapide) n’induisent que
des transformations limitées quand |'opération est pratiquée chez des animaux
adultes (Hnik et a/., 1967 ; Koenig, 1970 ; Koenig et Fardeau, 1973). Au contraire,

(1) Adresser toute correspondance a: J. P. Toutant, Laboratoire de Neurobiologie, E.N.S.,
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réalisée chez des poussins peu de temps aprés I'éclosion, la réinnervation croisée
induit la synthése de myosine rapide dans le muscle ALD (Syrovy et Zelena, 1975)
et les fibres du muscle rapide (PLD) acquiérent des vitesses de contraction et une
activité APTasique de type lent (Hnik et a/., 1977). D’aprés Cosmos et al. (1979),
e PLD réinnervé, a I'éclosion, par le nerf de I'ALD présente, 13 semaines aprés
I'opération, certaines fibres dont les propriétés de I’ATPase ressemblent a celles
des fibres de I'ALD. Enfin, pour Gordon et a/. (1977), le muscle ALD régénérant &
la place du PLD, et réinnervé par le nerf du PLD, présente les caractéres histochi-
miques des fibres du PLD. Ces observations, ainsi que les résultats des expérien-
ces de stimulations musculaires chroniques {Salmons, 1980), suggérent que la dif-
férenciation de I’ATPase myofibrillaire des fibres musculaires est sous la dépen-
dance du type d’activité nerveuse.

Les fibres musculaires toniques des QOiseaux présentent une multi-innervation
distribuée sur toute leur longueur et constituent, pour cette raison, un matériel
intéressant pour |'étude d'une éventuelle détermination nerveuse de leurs proprié-
tés histochimiques. En effet, une fibre d’ALD peut présenter jusqu’a 80 plaques
motrices « en grappe » (Ginsborg et Mackay, 1961) et ces terminaisons appartien-
nent a plusieurs motoneurones (Bennett et Pettigrew, 1974 ; Vrbova et al., 1978).
Au moment de |'excitation nerveuse, chaque terminaison motrice n'active qu’une
zone limitée de la fibre musculaire par I'intermédiaire d'un potentiel non propagé
(Vrbova et al., 1978). L’activité contractile d’origine nerveuse varie donc d'un
niveau de la fibre tonique a lI'autre et on pouvait se demander si les caractéres de
I’ATPase myofibrillaire ne variaient pas parallelement a I'innervation. Or, ni les
fibres toniques du muscle Biventer cervicis, ni celles de I’ALD ne présentent une
quelconque variation longitudinale de leur profil histochimique, en dépit de la pré-
sence, sur les longueurs de fibres examinées, d’un grand nombre de terminaisons
motrices (Ashmore et al., 1978 ; Toutant et a/., 1981 b ; Rouaud et Toutant,
1982). Cette uniformité ilongitudinale de l'activité ATPasique des fibres toniques
multi-innervées est donc comparable & celle des fibres phasiques focalement
innervées (Pette et Schnez, 1977}

Néanmoins, il existe un cas ou des variations longitudinales de I'activité
ATPasique ont été mises en évidence dans une méme fibre musculaire : il s'agit
des zones polaires des fibres intrafusales de rat, ou la résistance de I'activité
ATPasique a la préincubation acide peut varier (de la labilité totale a la résistance
compléte). Ces variations longitudinales sont souvent sans rapport avec la locali-
sation des terminaisons fusimotrices (Kucera ef a/., 1978). La figure représente le
résultat d'une étude comparable portant sur les fuseaux neuro-musculaires de
PLD de poulet, 8 semaines aprés I'éclosion.

FIG. 1. — Coupes transversales successives d'un fuseau neuromusculaire de PLD, de poulet,
8 semaines aprés I'éclosion. ATPase myofibrillaire aprés préincubation acide. Le schéma du fuseau
permet de localiser les différents niveaux des coupes : de a a f : zone polaire (extracapsulaire) ; de g
4 h : zone juxtaéquatoriale (encapsulée) ; i : zone équatoriale {(encapsulée). Les fiéches indiquent
une fibre intrafusale qui présente une transformation du profil histochimique entre le niveau c
(type B) et le niveau f (type o). o et 8 : les deux types de fibres (intra et extrafusales). N : nerf du
fuseau avant (h) et aprés (i) son entrée dans la zone équatoriale. Grossissements : x 580 sauf pour
heti: x 260.
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Matériel et méthodes

Les muscles PLD sont prélevés, congelés et coupés transversalement au
cryostat (épaisseur des coupes : 20 um). Les coupes sont traitées pour la révéla-
tion de l'activité ATPasique myofibrillaire & pH 9,4, aprés préincubation acide
(pH 4,35) d’aprés la méthode de Guth et Samaha {1970). Les 200 coupes succes-
sives correspondant a la longueur totale du fuseau (4 mm) ont été examinées.
Certaines de ces coupes sont représentées sur la figure avec I'indication de leur
niveau longitudinal.

Résultats.

En se fondant sur la résistance de I’ATPase myofibrillaire a la préincubation
acide, deux types principaux de fibres intrafusales peuvent étre définis dans les
zones juxtaéquatoriales des fuseaux {niveaux g et j de la figure). Les fibres dont
I'ATPase est inhibée par la préincubation acide peuvent é&tre comparées aux
fibres extrafusales de type « fast-twitch » (type o ou Il), largement majoritaires
dans le muscle PLD. Les fibres intrafusales dont I’ATPase est résistante a la pré-
incubation acide sont comparables aux fibres extrafusales de type « slow-tonic »
{type B), également décrites dans le PLD, quoique en trés petit nombre chez
I'adulte (Koenig et Fardeau, 1973 ; Toutant et a/., 1979). La figure montre égale-
ment {entre les niveaux ¢ et f), une variation longitudinale des propriétés de
I’ATPase myofibrillaire entre les différents niveaux de la zone polaire d'une fibre
intrafusale : de type 8 au niveau c, la fibre passe au type o aux niveaux e et f.
Cette variation régionale du profil histochimique a été observée dans plusieurs
zones polaires de fibres intrafusales. D’aprés Chin (1970), l'innervation fusimotrice
v des fibres intrafusales du PLD de poulet est limitée a la zone juxtaéquatoriale,
capsulaire, correspondant aux niveaux g et j de la figure. La variation d’activité
ATPasique, notée ci-dessus dans la zone polaire, se produirait donc dans une
zone dépourvue d’innervation. Cette conclusion est en accord avec celle de
Kucera et al. (1978), déja citée.

Discussion.

D’autres observations viennent étayer le résultat précédent, et suggérent que
la différenciation de l'activité ATPasique des fibres musculaires intra ou extra-
fusales pourrait étre indépendante du contréle nerveux.

Au cours du développement embryonnaire des fuseaux neuromusculaires du
PLD, deux types histochimiques de fibres intrafusales (o et 8) sont observés dés
que les fuseaux eux-mémes apparaissent {au 14¢ jour de l'incubation pour le
PLD). Or, a ce moment du développement, les caractéres morphologiques ultra-
structuraux des terminaisons fusimotrices sont trés primitifs (Toutant et al.,
1981 a) et les fuseaux ne sont pas fonctionnels (Narayanan et Malloy, 1974). Par
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ailleurs, les fuseaux neuromusculaires de PLD de poussins contiennent de 1 a
8 fibres intrafusales, et a partir de 5 fibres, 1 fibre 8 au moins, est observée parmi
les fibres o toujours majoritaires ; I'étude du nerf entrant dans la zone équatoriale
de plusieurs fuseaux a montré que quelques fuseaux ayant plus de 4 fibres sont
innervés par une fibre la et un seul axone y. Dans ce cas il parait peu vraisembla-
ble que le méme axone vy puisse induire la différenciation de I'activité ATPasique
des fibres qu'il innerve vers deux types histochimiques différents (types « et ()
(Toutant et a/., 1981a).

D’autre part, le résultat suivant souligne, lui aussi, une relative indépendance
de la différenciation histochimigue des ébauches musculaires vis-a-vis de l'inner-
vation : la zone de tube neural correspondant a linnervation présomptive des
muscles Grands Dorsaux est remplacée chez I'embryon de poulet au stade 22
somites par un segment tout a fait postérieur (lombaire) de tube neural prélevé
'sur un autre embryon de méme stade. Cette profonde modification de ia nature
des motoneurones assurant l'innervation des deux muscles se traduit par une
transformation du « pattern » synaptique des fibres musculaires extrafusales, mais
les propriétés de I’ATPase myofibrillaire des deux muscles (prélevés entre le 16 et
le 18¢ jour de l'incubation) sont trés peu affectées par I'opération : les muscles
ALD et PLD restent trés facilement identifiables d'aprés ce critére (Khaskiye et al.,
1980).

Enfin, on peut formuler quelques remarques sur les résultats des expériences
de réinnervation croisée et de greffe rapportées dans l'introduction de cet article.
Les résultats de Gordon et a/. (1977), qui concernent le muscle ALD régénérant a
la place du PLD et réinnervé par le nerf de ce dernier, et ceux de Cosmos et al.
(1979), décrivant l'effet de la réinnervation croisée du PLD par le nerf de 'ALD,
montrent une transformation significative du type histochimique des fibres mus-
culaires. Néanmoins, Cosmos souligne que le pourcentage de fibres affectées par
I'opération varie de facon importante d’un animal a I'autre. De plus, I'examen
attentif des fibres transformées montre que les fibres « toniques » apparaissant
dans le PLD apres réinnervation par le nerf de I'’ALD ne sont pas tout & fait assimi-
lables a I'un des types de fibres du muscle ALD témoin. Ces fibres transformées se
rapprocheraient plutdt des rares fibres de type 8 observées dans le PLD témoin.
Cette remarque s’applique également aux résultats de Gordon : si le muscle ALD
régénérant a la place du PLD présente bien des fibres « comparables & celles du
PLD, le muscle présente aussi un pourcentage anormalement élevé de fibres .
Ces deux remarques permettent de citer la conclusion de Ashmore et Doerr
{(1976), qui, greffant un muscle ALD 3 la place du Biceps brachii (muscle rapide),
observent une conversion incompléte des types de fibres, le greffon se caractéri-
sant par un pourcentage élevé de fibres 8 dont I’ATPase résiste a la préintubation
acide, alors que le Biceps présente 99 p. 100 de fibres labiles («) et que le PLD
greffé dans les mémes conditions ne présente que des fibres «. Les auteurs con-
cluent a une dominance incompléte du nerf sur le muscle, le phénotype exprimé
par les cellules musculaires pendant I'embryogenése résistant a I'influence d'un
nerf étranger, méme aprés plusieurs mois.

7¢ Réunion du groupe Développement .N.R.A.,
Nouzilly/ Tours, 14-15 mai 1981.
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