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RESUME

La musculature des poissons est hétérogéne, tant dans sa disposition que dans la
nature de ses fibres. Cette derniére commence a étre élucidée par diverses méthodes.
Nous nous sommes attachés ici a décrire I’'’embryologie de la musculature somatique, sa
mise en place, ses caractéristiques adultes et enfin a étudier son développement en
réponse a une modification de la composante dynamique du milieu d’élevage, visant a
en accroitre les qualités. L’embryologie fut observée chez Salmo trutta fario, les autres
études furent réalisées sur Salmo gairdneri.

Mots-clés : myogenése, fibres musculaires, morphologie.

Developmental aspects of the body musculature
in Salmo gairdneri in relation to the dynamics of water

SUMMARY

The body musculature of fishes shows a heterogeneity in the arrangement and
nature of the fibres, the latter being currently explored with various methods. In this
paper, we describe the embryogenesis of the body musculature as well as its adult charac-
teristics. We quantify its development after modifications of the water dynamics, applied
in order to increase the nutritive value. The embryogenesis was observed on Salmo
trutta fario, whereas the Salmo gairdneri was concerned in the water dynamics study.

Key words : myogenesis, muscle fibres, morphology.

INTRODUCTION
La musculature des poissons est constituée de myomeres verticaux, repliés deux

fois sur leur hauteur. Cette imbrication des éléments les uns dans les autres permet
a une contraction souple de se propager tout au long du corps. Sur une coupe trans-
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versale, et suivant le poisson considéré, on peut relever de deux a cing types de
fibres (Boddeke €t al.,, 1959; Love, 1970; Van Raamsdonk et al.,, 1980; Carpene
et al., 1982). Cependant deux types sont communs a la majorité des poissons : les
fibres blanches qui constituent la quasi totalité de la masse musculaire et les fibres
rouges, situées en périphérie. Un troisieme type, les fibres dites éparpillées, sont
dispersées dans le muscle blanc. Les deux derniers types constituent une zone de
transition entre le muscle rouge et le muscle blanc : le muscle rouge de bordure,
tres difficile a étudier vu la minceur de sa couche, et les fibres intermédiaires (Van
Raamsdonk €t aI., 1980)

L orientation hélicoidale complexe des faisceaux musculaires a rendu technique-
ment difficile I'obtention des différentes informations. Toutefois, on a aisément
relevé que la quantité de muscle rouge pouvait varier d’une espece a l'autre (Love,
1970; Mosse €t Hudson, 1977; W ebb, 1978; Mosse, 1979; Johnston, 1981; Girni
et al., 1982).

1 est alors apparu que l'importance de cette musculature périphérique était
en rapport avec le type de vie de lI'animal : la musculature des poissons d’eau
stagnante (brochet, perche) ne serait constituée que de fibres blanches ou presque;
ces poissons, bondissant d’une cachette, ne saisissent leur proie qu’a I'issue d’une
course rapide et présentent ainsi des caracteres de «spinter ». Par contre, des pois-
sons tels le saumon, la truite arc-en-ciel ou la carpe, malgré des modes de vie tres
différents, développent une large musculature rouge. Le saumon passe une partie
de sa vie en mer, mais effectue a I'époque des pontes d importantes migrations en
remontant les rivieres a contre courant. En Europe, la truite arc-en-ciel habite les
eaux courantes mais aussi des lacs de montagne; ces deux milieux ont en commun
la rareté de la nourriture, forcant I'animal & dépenser beaucoup d’energie aux fins
de s'alimenter, et ce en quasi permanence. Bien que vivant en eau stagnante, la
carpe est confrontée a ce méme probleme, dés lors ces poissons méritent le nom de
«stayer» ou coureur de fond (Boddeke et al.,, 1959; Love, 1970; W ebb, 1978;
Gin et al.,, 1982).

Des études histochimiques, physiologiques et ultrastructurales ont permis de
mieux comprendre le fonctionnement de chaque type musculaire (Braekkan, 1956;
George et Naik, 1958; Boddeke et al.,, 1959; Webb, 1978; Mosse, 1979; Roberts,
1979; Goldspink, 1981; Johnston, 1981; Tatarczuch et Kilarski, 1982) : le
muscle rouge est fait de fibres étroites, il est trés capillarisé et doit sa couleur a la
myoglobine. Ses fibres sont innervées de maniere multiterminale par un systéme de
terminaisons en grappe. Ses voies métaboliques sont aérobies et fournissent | énergie
au départ des acides gras et du glycogéne. De contraction lente et de faible puis-
sance, il est utilisé pour une nage soutenue et prolongée.

Le muscle blanc, formé de fibres plus larges et stimulées par des terminaisons
en plaque, n’est que peu vascularisé. Ses voies métaboliques sont surtout anaérobies,
utilisant le glycogéne et éventuellement des lipides. De contraction rapide et de
puissance élevée, il est vite sujet a la fatigue et n’est employé que pour de courts
moments d’activité de pointe. Ces différences importantes déteignent évidement sur
I'efficience de leur utilisation (Johnston et Moon, 1980 a et b; Goldspink, 1981).

Lorsque la nage est lente, ce sont les muscles rouges qui consomment le moins
d’ATP; si la vélocité croit, I'efficacité chute et ce sont les muscles intermédiaires
qui sont les plus rentables.

Lorsque de hautes vitesses de nage sont demandées, seules les fibres blanches
semblent capables d'y parvenir au meilleur prix. L’efficacité optimale serait donc



obtenue par le muscle rouge (travailler longtemps au moindre codt), la puissance
maximale serait, elle, délivrée par le muscle blanc (Greer W alker €t Emerson,
1978; w ebb, 1978). Le pédoncule caudal étant I'organe propulseur de ces animaux,
il est donc logique d’y rencontrer une musculature rouge de plus en plus importante
au fur et a mesure que I'on se rapproche de la nageoire caudale (Mosse €t Hudson,
1977).

La musculature somatique du poisson représente une partie importante de sa
masse, ainsi qu’une source intéressante de protéines alimentaires. Pour tenter de
développer cette masse musculaire nous avons placé un groupe de poissons dans des
conditions expérimentales de nage forcée, l'exercice natatoire devant favoriser
I’épanouissement de la musculature somatique du poisson et en accroitre ainsi sa
valeur commerciale. En raison de son importance économique, le choix de I'espéce
se porta sur la truite arc-en-ciel (Salmo gairdheri). Cependant, afin de mieux con-
naitre la myogenése ainsi que les caractéristiques de la musculature adulte, une
recherche embryologique et des observations post-embryonnaires ont été réalisées,
pour raisons pratiques, sur Salmo trutta fario. L’expérimentation de nage forcée,
couplée a un groupe témoin maintenu en eau calme, fut menée durant cing mois
sur des sujets issus d’'un méme lot et élevés ensemble en étang clos jusqu'a l'age
de six mois.

MATERIEL ET METHODES

L’élevage et I'expérimentation in ViVo ont été réalisés a la Station Expérimen-
tale de la Division Pisciculture du Centre d’Economie Rurale de Marloie (Mirwart,
Belgique).

Le développement embryonnaire, larval et post-larval de la musculature soma-
tique a été observée sur des sujets agés de un a cing mois et appartenant a I'espéce
Salmo trutta fario. L’étude du développement de la musculature somatique en con-
ditions expérimentales fut réalisée sur I'espéce Salmo gairdreri. Un premier lot de
truitelles (témoins + expérimentées) servit & mettre au point les différentes tech-
niques. Ensuite un second lot fut élevé en étang clos jusqu’'a I'age de six mois. A ce
moment, une population de 200 truitelles, longues de 10 & 11 cm et pesant de 10 a
13 g a été isolée. Cent de ces sujets ont été déposés dans des bassins circulaires sans
courant d’eau afin de servir de témoins, tandis que les autres ont été élevés dans
des bassins de méme type mais alimentés en eau courante. Aprés cing mois d’expé-
rimentation, vingt poissons ont été sacrifiés dans chacun des deux lots, ils mesuraient
alors de 18 a 21 cm de long et pesaient de 60 a 100 g. Tous les poissons ont été élevés
dans des bassins circulaires en béton, de 100 cm de diamétre et de 150 cm de haut;
le fond du bassin était en pente douce, incliné vers le centre. Une conduite verticale
jusqu’au fond du bassin et ouverte a sa partie inférieure assurait une amenée d’eau
et son échappée tangentielle. Cette conduite était munie d’un dispositif permettant
de régler le débit; I’évacuation était réalisée grace a une bonde centrale dont le
sommet faisait office de trop-plein et dont la base percée de trous permettait une
évacuation continue des déchets (Fig. 1). Les bassins étaient traversés par une eau
de qualité identique, fournie par une riviére proche, le Marsoult.

Les bassins des poissons témoins étaient remplis de 80 cm d’eau, amenée par
une conduite de grand diametre et d’ouverture non directionnelle. Le renouvelle-
ment de lI'eau était ainsi suffisamment lent pour que I’'on puisse négliger I'existence
d’un courant d’eau éventuel. Nous appellerons dés lors ces truites « poissons d’eau
calme », par rapport aux «poissons d’eau rapide » vivant dans des bassins ou la



Fig. 1. — Bac circulaire a injection d’eau tangentielle et a sortie centrale, toutes deux
situées sur le fond. Les déchets s’accumulant dans la cuvette de décantation sont ainsi
aspirés continuellement avec lI'eau d’évacuation.

hauteur d’eau n’était que de 30 cm, son arrivée réalisée par une conduite de 3 cm2
de section et dirigée tangentiellement a la paroi du récipient, créant ainsi un courant
circulaire important. La vitesse de ce courant fut estimée a I'aide d’un flotteur lesté
et mesurée régulierement au cours des cing mois d’expérimentation, autant pour
contréler la constance du débit que pour évaluer les modifications de vitesse que
nous avions décidées. En effet, il s’est avéré beaucoup plus prudent d'accroitre la
vitesse des bassins d’eau rapide progressivement et par paliers, les poissons exigeant
une période d’'adaptation avant de nager en eau rapide, faute de quoi une mortalité
importante ravageait le stock. Au cours des deux premiers mois, les truites ont nagé
a une vitesse de 1 a 1,5 fois leur longueur par seconde (L/s). Ensuite, cette vitesse
fut portée de 2 a 2,5 L/s, ce qui était Iégerement supérieur a ce que des truites sau-
vages connaissaient dans la riviére qui nous alimentait.

Les poissons ont été nourris de granulés, en fonction de leur poids. La photo-
période était naturelle, les bassins n’étant recouverts que d’un grillage. Aucun dis-
positif de chauffage ou de refroidissement n’étant installé, la température de I'eau
des bassins suivait les fluctuations de la température atmosphérique. Une mesure
effectuée chaque semaine a la méme heure a montré une descente progressive depuis
17°C au mois de juillet, jusqu’a 6°C pour le mois de novembre. La teneur en oxygéne
dissous oscillant entre 7,5 et 12 mg par litre d’eau n’est jamais descendue sous
5 mg/1, seuil critique pour les Salmonidés.



Le taux d’ammoniac variant de 0,01 a 0,16 mg/l est toujours resté sous la
concentration létale de 0,2 mg/1 et n’influenca que peu le pH qui resta dans les normes
habituelles (de 6,3 a 7,8).

Le pédoncule caudal étant essentiellement constitué de muscles, I isolement
d’une tranche d’un centimeétre d’épaisseur, prélevée a mi-distance entre la nageoire
caudale et la nageoire adipeuse, a été retenu par rapport a celui d’'une tranche plus
antérieure. Les morceaux étiquetés ont été déposés dans une solution de Bouin,
retenue pour sa pénétration rapide, sa fixation homogéne et sa faible incidence sur
la rétraction des tissus. Aprés un séjour dans ce fixateur, les échantillons ont subi
une déshydratation progressive avant d’étre enrobés de paraffine liquide 56°-58°C.
La présence d’une vertebre, d’autant plus volumineuse que les poissons étaient agés,
nous amena a fraiser cette derniére et a la remplacer par de la paraffine pour obtenir
des coupes compatibles avec une quantification morphométrique (Pl. ). Les coupes,
d’une épaisseur de 7 a 10 ;i.m, furent réalisées sur un microtome de type Minot et
colorées au trichrome de Masson. Les lames furent observées sur un microscope a
projection envoyant I'image sur une table digitalisante aprés un grossissement
linéaire de 44, 70, 173 ou 730 fois. La coupe transversale fut divisée en quatre qua-
drants (PI. 1) et on procéda au relevé des mensurations suivantes : hauteur de la
coupe, largeur, périmétre, surface des champs musculaires dans chacun des quadrants
sans distinction du type de fibre musculaire, surface de la musculature de type rouge
dans chaque quadrant. De ces données, les renseignements suivants ont pu étre
déduits : la surface musculaire totale observée sur la coupe, la surface totale de
la musculature rouge, et celle de la musculature blanche. Enfin, dans chacun des
quadrants, nous avons mesuré la surface de dix fibres musculaires rouges et de
dix fibres, blanches. Les champs de mesure furent choisis de maniére aléatoire dans
la région ou les faisceaux musculaires sont perpendiculaires au plan de coupe (PI. 1,A).
Toutes ces données furent mises en fichiers sur ordinateur et différents résultats
directement visualisés sur table tracante, notamment les figures 2 a 5 utilisant la
méthode Statistique de Kk oimo goroff-Smirno ff.

RESULTATS

Développement embryonnaire de la musculature

Le développement embryonnaire et post-embryonnaire de Salmo gairdneri peut
étre divisé en vingt-trois stades successifs, basés sur la morphologie des organes
externes (Barirard, 1973). Toutefois, cette classification ne permet pas la compa-
raison avec la chronologie du développement d’autres especes. Cette lacune peut
cependant étre comblée par l'utilisation d’'une nomenclature en «degrés-jours »
(Huet, 1970). Cette autre méthode pondére le temps d incubation par la tempéra-
ture, facteur influencant fortement la durée du développement. On y multiplie la
durée d’incubation, exprimée en jours, par la température moyenne de I'incubation,
exprimée en degrés centigrades. Pour la truite commune (Salmo trutta fario), la
durée d’incubation varie de 420 a 480°C.jours (elle est de 290 & 320°C.jours pour
la truite arc-en-ciel). Dans notre expérimentation, I’'incubation a duré 62 jours, a
une température moyenne de 7,66°C, | éclosion fut observée a 475°C.jours, la résorp-
tion vitelline a 118 jours soit 904°C.jours et I'élevage fut arrété a 146 jours, c'est-
a-dire a 1118°C.jours.

C’est seulement sur les embryons agés de 260°C.jours que l’'on peut observer
les premiéres différenciations cellulaires dans la musculature (Pl. 11,a). Délimitant






le somite, la couche cellulaire uniassisiale la plus externe constitue le dermatome.
Encerclées par ce dernier, toutes les cellules myotomales semblent subir la méme
différenciation. De fait, a ce moment et en accord avec les observations de Vv an
Raamsdonk et al. (1978) faites sur Brachydanio rerio, de nombreuses cellules du
somite, quelle que soit leur position, synthétisent et accumulent des myoflbrilles;
seules les cellules situées en périphérie paraissent en plus s’aligner et déposer leurs
myoflbrilles cytoplasmiques vers I'intérieur du somite. Leur localisation et le déve-
loppement gu’elles connaitront par la suite, nous autorisent a penser gu’il s’agit
la des cellules musculaires rouges initiales. En effet, ces derniéres vont progressive-
ment présenter une image de plus en plus différente des cellules plus internes et
connaitront par la suite une hyperplasie installant la bande musculaire rouge péri-
phérique. Vers 290°C.jours, gardant leur structure interne, ces cellules sont séparées
des autres par deux fines lames conjonctives; I'externe contiendra les fibroblastes
et les mélanocytes, tandis que I'interne semble étre la premiére délimitation anato-
mique entre les deux sous-populations cellulaires aux destinées dorénavant distinctes
quoiqu’encore morphologiquement indifférenciables. A 368°C.jours les deux types
cellulaires sont maintenant distincts : toujours en couche uniassisiale, les cellules
musculaires périphériques subissent une légére hypertrophie, leur noyau en est d’ail-
leurs moins souvent visible, tout en continuant d’accumuler leurs myoflbrilles dans
la région cytoplasmique située vers l'intérieur de I’'animal. Les cellules musculaires
centrales semblent également accroitre le nombre de leurs myoflbrilles mais orga-
nisent celles-ci, au fur et a mesure de leur synthese, en un cylindre longitudinal
prenant déja lI'aspect caractéristique de la musculatuie blanche adulte. Tout comme
les cellules périphériques, celles-ci connaissent aussi une légére hypertrophie, mais
c est surtout 1hyperplasie qui permet a ce type cellulaire de répondre au développe-
ment volumique du poisson (PI: 11,b). Ce n’est que vers le stade de I’éclosion (475°C.
jours) que le muscle blanc subit une hypertrophie importante bien qu'encore couplée
a une hyperplasie nettement marquée. Quand au muscle rouge, il a fallu attendre
689°C.jours pour que débute I'hyperplasie cellulaire, d’abord au niveau de la ligne
latérale, puis en s’étendant progressivement ventralement et dorsalement (PI. 111,a).

A ce stade, la teneur du muscle rouge en myoflbrilles est trés élevée, celles-ci
occupant tout le volume cytoplasmique disponible. Par ailleurs, les cellules muscu-
laires blanches ont continué leur hypertrophie et les caractéristiques de I’arrange-
ment myofibrillaire persistent : les éléments contractiles y sont disposés en un
cortex périphérique et n’encombrent que peu le centre de la cellule.

PLANCHE 1

Vue d’ensemble d’une coupe transversale de truite arc-en-eiel (Salmo gairdneri). La zone
centrale a été fraisée afin d’en extraire la vertébre. Les deux droites en traits continus
représentent la division en quatre quadrants établie pour le relevé des mesures. Le
cadre A délimité la region choisie dans chaque quadrant pour le relevé des surfaces de
fibres. Cette région renferme en effet une majorité de fibres coupées perpendiculairement
a leur axe. Les traits en pointillés entourent la musculature de type rouge. La muscula-
ture blanche occupe le reste de la coupe. Les Tlots musculaires sub-médians dorsaux et
ventraux, de nature musculaire intermédiaire, sont délimités par des tirets. | : Tlots
musculaires; V : restes de la vertébre; L : ligne latérale; R : muscle rouge; B : muscle
blanc.






A 1118°C.jours, la prolifération cellulaire a nettement épaissi la couche de
muscle rouge bordant I'organe de la ligne latérale et s'étalant sur les flancs. Bien
que devant encore considérablement se développer, la musculature présente désor-
mais une image topographique tout-a-fait similaire a la musculature adulte (PI. 111,b).

La musculature adulte de Salmo gairdneri

Le muscle rouge présente une organisation intracellulaire assez lache : un cortex
myofibrillaire plus ou moins régulier entoure les faisceaux de myofibrilles coupés
transversalement et dispersés dans le cytoplasme. Le noyau est refoulé en périphérie
et la vascularisation est dense (Pl. 1V, a).

Les cellules musculaires blanches montrent une organisation tres structurée de
leurs éléments contractiles. Une coupe transversale présente un cortex myofibrillaire
trés régulier et adossé a la face interne de la membrane cellulaire.

Tout le reste de la coupe est occupé par des myofibrilles équidistantes et coupées
transversalement. Ici aussi le noyau est rejeté en périphérie, mais la vascularisation
est moins abondante (PI. 1V,b).

Effets de la nage forcée

Sur les mensurations : apres avoir isolé vingt poissons au hasard dans chacun
des deux groupes, la longueur et le poids de chaque truite arc-en-ciel furent mesurés.
De méme, apres la confection des coupes, la hauteur et la largeur de celles-ci ont
été relevées. Le Tab. 1 regroupe les confrontations « poissons d’eau calme - poissons
d’eau rapide » de ces différentes données, ou de leurs combinaisons. La derniére ligne
concerne le taux de conversion alimentaire qui exprime, en kg par exemple, la
quantité de nourriture nécessaire a I'animal pour lui permettre une croissance pon-
dérale de 1kg. Ce tableau révele que les poissons expérimentés n’ont subi, par
rapport aux poissons témoins, aucune modification significative de leurs mensura-
tions externes. De méme, le coefficient de condition (Poids/Longueur3), donnant a
la fois une idée de I'allure géométrique des poissons et une estimation de leur con-
dition physique, n’a pas connu d’évolution significativement différente; il en est
encore de méme pour le taux de conversion alimentaire.

Sur la taille des champs musculaires : I'application du traitement n’a pas affecté
la taille des différentes surfaces musculaires relevées sur chaque coupe (Tab. 2).

PLANCHE 11

a : Coupe transversale (Salmo trutta fario), 34 jours = 260°C.jours. Différenciation du
dermatome, mise en place des ceflules rouges initiales et formation de leurs myo-
fibrilles. E : épiderme; L : lame basale de I'épiderme; D : dermatome; R : cellule
musculaire rouge; M ; myofibrilles.

b : Coupe transversale (Salmo trutta fario), 48 jours = 368°C.jours. Les deux types
musculaires sont différenciés : organisation en cortex pour les myofibrilles blanches,
mais plus lachement disposées dans les fibres rouges. Des cloisons myoseptales
séparent les myomeéres. E : lame conjonctive externe; R : muscle rouge; C : cellule
a mucus; | : lame conjonctive interne; B : muscle blanc; M : myosepte.






En effet, la confrontation de la musculature totale ou de la musculature répartie
par flanc n’offre pas de différence significative, que cette derniére soit réalisée entre
les deux groupes de poissons ou au sein d’un méme groupe.

TABLEAU 1

Effets de la nage forcée sur les mensurations corporelles (moyenne +/— dév. std.); «t» est
la valeur du «test de t de Student» n = 38; NS = non significatif

Variables Eau calme Eau rapide t
Poids © 85,23 (11,04) 92,23 (18,15) 1,474 = NS
Longueur (mm) 196,45 (8,29) 199,30 (11,07) 0,921 = NS
Largeur (mm) 7,36 (0,73) 7,39 (0,67) 0,158 = NS
Hauteur (mm) 14,20 (1,15) 14,79 (1,37) 1,454 = NS
Poids/Longueur3 (g X 1()3/cm) 11,19 (0,60) 11,49 (0,62) 1,581 = NS
Largeur/Hauteur 0,520 (0,046) 0,501 (0,031) 1,497 = NS
Hauteur/Longueur 0,072  (0,005) 0,074 (0,004) 1,220 = NS
Taux de Conv. Ali 1,374 (0,565) 1,325 (0,211) 0,234 = NS
TABLEAU 2

Effets de la nage forcée sur les surfaces des champs musculaires (moyenne, en mm2, + /—
dév. std.); «t » est la valeur du «test de t de Student »; NS = non significatif

Surface totale Surface gauche Surface droite
E.C. 69,61  (12,15) 35,17 (6,29) 34,45 (6,04) t= 0,370 NS
E.R. 71,79  (12,78) 36,23 (6,75) 35,56 (6,25) t = 0,324 NS
t = 0,553 NS t = 0515 NS t = 0,575 NS
PLANCHE 111

a : Coupe transversale (Salmo truttafario), 90 jours = 689°C.jours. Premiére apparition
d’'une couche multiassisiale de muscle rouge; celle-ci est située sur les flancs de
I’organe de la ligne latérale.

E : épiderme; B : muscle blanc; R : muscle rouge; C : canal de la ligne latérale;
N : nerf de la ligne latérale.

b : Coupe transversale (Salmo trutta fario), 146 jours = 1118°C.jours. Quelques cellules
musculaires rouges présentent une disposition corticale réguliére des myofibrilles.
E ; épiderme; D : derme; M : mélanocytes; R : muscle rouge; B : muscle blanc;
N : nerf de la ligne latérale.
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Sur la taille des fibres musculaires : le relevé des diamétres fibrillaires montre
que ces derniers ont été influencés par la nage forcée a laquelle les poissons d’eau
rapide étaient soumis en permanence (Figs. 2 et 3).

------- r. er ------———-T. CC
k.S = 1,925 P < 0,005
Fig. 2. — Comparaison do la musculature rouge des poissons d’eau calme et des poissons

d’eau rapide. Distribution de fréquences cumulées des sections transversales fibrillaires.
Afin de regrouper dans la derniere classe toutes les fibres dont la surface de section était
particulierement élevée, une limite de cohérence fut fixée a 1.270 xm2 La valeur a
I’origine est de 130 (xm2 50 % des fibres d’eau calme ont une taille inférieure a 455 [xm2
tandis que 50 % des fibres d’eau rapide ont une taille inférieure a 495 [im2 Le test de
Kolmogoroff-Smirnofs, effectué & 495 pim2 s’est révélé tres significatif & 0,5 %.

PLANCHE IV

a : Coupe transversale. Cellules musculaires de type rouge (Salmo gairdneri), 11 mois.
L’organisation intracellulaire est assez lache : un cortex myofibrillaire plus ou moins
régulier entoure une zone centrale ou les faisceaux de myofibrilles coupées trans-
versalement sont irrégulierement dispersés dans le cytoplasme. Le noyau est rejeté
en périphérie. La vascularisation est dense. N : noyau; C : capillaire.

b : Coupe transversale. Cellules musculaires de type blanc (Salmo gairdneri), 11 mois.
L’organisation des éléments contractiles est trés structurée : une coupe transversale
montre un cortex myofibrillaire trés régulier adossé a la face interne de la membrane
cellulaire. Tout le centre de la coupe est occupé par des myofibrilles équidistantes
et coupées transversalement. Le noyau est rejeté en périphérie. La vascularisation
est moins abondante. N : noyau; C : capillaire.



kS.= 1,380 P < 0,05

Fig. 3.__ Comparaison de la musculature blanche des poissons d’eau calme et des pois-
sons d’eau rapide. Distribution des fréquences cumulées des sections transversales
fibrillaires pour lesquelles la limite de cohérence fut fixée a 9.480 [im'. La valeur a lori-
gine est de 150 [xm2. 50 % des fibres d’eau calme ont une taille inférieure a 1.950 jxm2
alors que la moitié des fibres d’eau rapide ont une taille inférieure a 2.250 [irai Le test
de Kolmogoroff-Smibnoff, réalisé a 3.350 fjm2, s’est révélé significatif a 5 /o.

De fait, ces poissons ont développé une musculature somatique constituée de
fibres plus larges que leurs homologues d’eau calme, le muscle rouge accusant la
plus grande différence. Cependant, ni les mensurations externes du poisson, ni la
taille des champs musculaires n’ayant été modifiées par le traitement, cette augmen-
tation de taille fibrillaire a dG étre compensée par I'amenuisement d’un autre tissu,
vraisemblablement le tissu conjonctif.

Une autre preuve de I'effet positif de la nage forcée devait étre décelée au sein
méme de la population d’eau rapide : ces poissons, remontant toujours le courant
dans le méme sens, ont toujours dirigé leur flanc gauche vers la paroi interne du
bassin, et ce durant les cing mois d’expérimentation. De ce fait, les fibres constituant
ce c6té ont dd, durant toute cette période et a chaque coup de queue, s’étirer et se
contracter plus que les fibres du coté opposé. Travaillant donc d’autant plus, elles
se sont développées d’autant mieux. Toutefois, cet effet secondaire fut réservé aux
fibres rouges (Figs. 4 et 5), celles-ci étant directement concernées par leur localisation
latérale.



k.S.= 1,308 p < 01

Fig. 4. —- Confrontation «gauche - droite » de la musculature rouge des poissons d’eau

rapide. La valeur a l'origine est de 140 [zm2 50 % des fibres de droite ont une taille

inférieure a 470 (jtm2 et 50 % des fibres de gauche sont de taille inférieure & 495 B2

Le test de Kolmogoroff-Sm ibnoff, réalisé a 585 jzm2 sans limite de cohérence, s’est
révélé significatif a 10 %.

DISCUSSION

Les cellules embryonnaires destinées a former la musculature somatique adulte
de la truite commune entament leur processus de différenciation en méme temps
et selon un méme mode, quelle que soit leur localisation. Elles atteignent ainsi ce
gue Van Raamsdonk appelait I'étape «redlike » (Van Raamsdonk et al., 1978 :
Brachydanio rerio). Ensuite, les cellules musculaires latérales connaissent une légére
hypertrophie mais s’enrichissent essentiellement en myofibrilles, accentuant ainsi
leur caractere «redlike » Les cellules musculaires profondes, dépassant ce stade
«redlike », organisent leurs amas myofibrillaires et progressent vers I'état « whitelike ».
Elles connaissent alors un accroissement hyperplasique, du moins jusqu’'au stade de
I’éclosion a partir duquel les deux modes de croissance vont contribuer a I'augmen-
tation volumique de la musculature blanche. Ce n’est qu’a mi-chemin entre I’éclosion
et la fin de la résorption vitelline que le muscle rouge subit a son tour une lente
hyperplasie qui constituera progressivement la fine bande latérale que représente
cette musculature chez I'adulte. Ne relevant pas de division cellulaire des fibres
blanches en différenciation, on peut, en accord avec les observations de Davison



k.s.= 0,778 n.s.

Fig. 5. — Confrontation «gauche - droite » de la musculature blanche des poissons d’eau

rapide. La valeur a l'origine est de 270 [xm!. 50 % des fibres ont une taille inférieure a

2.280 (zm2 Le test de K olmogoroff-Smirno ff, réalisé a 2.000 |j.rn2, sans limite de
cohérence, s’est révélé non significatif.

et Goldspink (1977 : Salmo trutta) et celles de Johnston et Moon (1980, a : Sal-
velinus fontinalis), considérer les fibres centrales de petit diametre comme résultant
de la formation de novo de nouvelles unités musculaires. Cette hyperplasie explique-
rait I’aspect mosaique tant décrit du muscle blanc.

Il ne serait donc pas di au développement d’'un nouveau type de fibre ni a
une mixture de fibres blanches et de fibres rouges, comme le proposaient Boddeke
et al. (1959) sur plusieurs especes.

En effet, bien qu’étant beaucoup plus petites que la plupart des fibres blanches,
elles en ont cependant toutes les caractéristiques, alors qu’elles n’en ont aucune
des fibres rouges.

On pourrait enfin présenter le développement de la musculature de ce poisson
comme étant dirigé par un processus dynamique se déroulant en cascades dans les
trois axes de I'animal : les premiéres différenciations apparaissent en périphérie, sur
les flancs du poisson (Pl. 11,a), elles se propagent ensuite vers I'intérieur de celui-ci
(Pl 11,b).

Pendant que se poursuivent ces premieres modifications, d’autres apparaissent
au niveau de la ligne latérale et se répandent ensuite dorsalement et ventralement



(PI. 111,a). Enfin, des observations faites a différents niveaux de la queue ont révélé
que la partie plus postérieure connaissait un certain retard dans la différenciation
des cellules musculaires; le dynamisme bidirectionnel évolue donc dans le troisieme
axe du poisson : dans le sens antéro-postérieur.

Comme dans toutes les espéces, le muscle rouge de la truite arc-en-ciel adulte
est formé de fibres d’'un diametre relativement faible et de forme assez irréguliére
(Braekkan, 1956; George €t Naik, 1958; W ebb, 1978, Mosse, 1979; Johnston,
1981 ;Gotdspink, 198l ; Tatarczuch €tKirarski, 1982) (Pl. 1V,a). C'est cette petite
taille qui permet a la vascularisation dense de ce muscle d’assurer a chaque cellule
une importante irrigation. Cette derniére est a son tour en partie responsable de la
capacité de ce muscle a soutenir une activité prolongée, pour autant que celle-ci ne
requiere qu’une faible puissance.

Une autre conséquence de ces petites dimensions est une proportion de tissu
conjonctif relativement plus importante. La valeur alimentaire du muscle rouge
s’en trouve donc amoindrie.

Les fibres rouges latérales ne présentant que peu d’'images de section oblique,
il semblerait, en accord avec Goidspink (1977 : Salmo trutta), que les faisceaux
gu’elles constituent sont effectivement orientés parallelement au grand axe du
poisson; vraisemblablement pour mieux répondre aux mouvements attendus.

La musculature blanche adulte est constituée de fibres d’'un diamétre générale-
ment grand et de forme quelconque, s’accomodant souvent de la place qui leur est
disponible (PI. 1V,b). Les fibres musculaires occupent la quasi-totalité du volume
du muscle blanc. Le tissu conjonctif y est réduit, de méme que la capillarisation.
La grande taille des cellules et la faible irrigation limitent le nombre de capillaires
dont chaque fibre peut disposer. Mais cette particularité limiterait également I'éva-
cuation des déchets métaboliques, et plus particulierement le lactate, dont I'accu-
mulation semble étre la raison principale de I'activité obligatoirement discontinue
de ce muscle.

Responsable de mouvements tout aussi complexes que rapides, la musculature
blanche ne pouvait étre disposée de la méme fagcon que son homologue rouge. La
conjonction des hypothéses proposées par Van der Stett (1968), Roberts (1979)
et Van Raamsdonk (1980 : Brachydanio rerio) semble fournir I'explication la plus
vraisemblable de I'orientation complexe de ces fibres : en effet, cette musculature
doit a la fois permettre des contractions se propageant aisément tout en gardant
une souplesse de mouvements, offrir aux fibres un degré optimal de raccourcissement
et enfin répondre a différents types et intensités de nage. La division de cette masse
musculaire en faisceaux repliés sur eux-mémes et imbriqués les uns dans les autres
parait répondre correctement aux premiéres contraintes. Tandis que la séparation,
encore hypothétique, en sous-unités fonctionnelles séparées permettrait d’appliquer
des vélocités de contractions différentes, modulant ainsi le type de nage souhaité.

Le large spectre de diameétres rencontré dans ce muscle peut s'interpréter soit
par le passage de la coupe par I'extrémité des cellules, soit par la section de fibres
blanches néoformées. De fait on ne reléve aucune différence morphologique entre les
fibres de tailles extrémes. Cette distribution en mosaique ne fait donc que traduire
son accroissement hyperplasique, faisant suite au méme phénomene déja relevé lors
de I'embryogeneése.

L’hypertrophie cellulaire et le regroupement progressif des myofibrilles en
faisceaux plus compacts seraient responsables du désencombrement cytoplasmique
des cellules musculaires rouges au cours de leur différenciation. Par contre, les cel-



lules blanches présentent a I’état adulte une image plus dense que durant I'embryo-
genese, a cause d’'une hypertrophie importante accompagnée d'un accroissement du
nombre de myofibrilles. Cet accroissement asynchrone des éléments contractiles
mene ainsi a I'image adulte chiffrée par Johnston et Moon (1980,a : Salvelinus
fontinalis) ou la densité de volume occupée par le matériel fibrillaire variait de 80 a
96 % pour le muscle blanc et de 40 a 60 % pour le muscle rouge.

Bien que le Tab. 1 n'ait pas révélé de différence significative quant aux diverses
mensurations externes des poissons, on peut toutefois y déceler un léger avantage
au profit des sujets d'eau rapide, et ce dans chacune des variables étudiées. Ces
derniers seraient donc légérement plus développés et plus trapus que les poissons
d’eau calme, et auraient également tiré meilleur parti de la nourriture distribuée,
sans toutefois en étre significativement différents. Les mémes considérations peuvent
étre faites a propos des surfaces des champs musculaires, ou les poissons d’eau
rapide affichent aussi un léger avantage, mais ici aussi non significatif.

L’étude de la distribution des différents diamétres a permis de constater que
la nage forcée n’a pas provoqué l'apparition de nouvelles classes de fibres, et c’est
sans doute en raison du jeune age des poissons utilisés que les tailles relevées se
situent dans la gamme inférieure des tailles citées par Greer W alker €t Emerson
(1978 : Salmo gairdneri), Johnston €t Moon (1980,a : Salvelinus fontinalis) et
Tatarczuch et Kitarski (1982 : Carassius auratus).

Au vu des Figs. 2 et 3, il apparait donc que les deux types musculaires ont
connu une hypertrophie cellulaire sans toutefois que I'hyperplasie en soit affectée.
Le test de K oImogoroff-Smirnoff, signale encore que les différences restent con-
stantes une fois créées. Cependant, le muscle rouge semble surtout avoir connu une
modification des diamétres moyens et supérieurs, les petites classes étant peu affec-
tées, tandis que le muscle blanc affiche une moins nette différence de taille mais
répartie ici sur la totalité des classes, excepté peut-€tre pour les trés grandes. Dans
I’ensemble, comme le signalaient Johnston et Moon (1980,b : Pollac.hius virens) et
Davison (1983 : Salmo trutta), I’exercice natatoire modifie la musculature propulsive
du poisson, et ces modifications portent essentiellement sur le diamétre des fibres.
Comme noté chez ces auteurs, il semble qu'un léger effet sélectif soit plus marqué
dans la musculature rouge, mais que dans les deux types cellulaires I'hyperplasie
ait continué a contribuer a la croissance du muscle.

Il est cependant logique que la musculature rouge soit plus atteinte par ce genre
d’exercice; en effet, appliqué de facon continue le courant d’eau ne pouvait pas
étre trés supérieur a la vitesse de croisiere ordinaire de ce poisson, faute de quoi il
I'aurait rapidement épuisé.

Le sujet a donc constamment utilisé sa musculature rouge, mieux adaptée a
ces conditions de nage, sans toutefois exclure I'emploi de son muscle blanc. C’est
cette méme raison qui, couplée a la localisation du muscle rouge, justifie que seul ce
dernier ait réagi a la latéralisation de l'effort (Figs. 4 et 5). Un test comparant le
muscle rouge gauche entre eau calme et eau rapide a gardé la méme significativité
que celui comparant la musculature rouge totale entre ces deux milieux, et ce malgré
un échantillonnage évidemment réduit de moitié. De plus, la similitude des surfaces
des champs musculaires entre les deux groupes de poissons, couplée a I’hypertrophie
cellulaire relevée dans les deux types de muscles des sujets d’eau rapide, invite a
penser que ce gain en volume de fibres n’a pu se réaliser qu'au détriment du tissu
conjonctif de la masse musculaire. La qualité nutritive de la musculature, et donc
du poisson dans son ensemble, s’en verrait d’autant accrue, puisque celle-ci est
directement dépendante du rapport de la masse musculaire a la masse conjonctive.



En conclusion, le protocole expérimental appliqué dans cette étude a permis de
constater et de quantifier la dépendance de I'état fibrillaire aux propriétés dyna-
miques du milieu d’élevage. Sans modifier les mensurations externes du poisson mais
en influencant les diameétres fibrillaires, ce traitement permet d’envisager une ameé-
lioration de la qualité générale de I’élevage, mais également une meilleure prépara-
tion des sujets destinés au repeuplement ou a la péche sportive par exemple.

Enfin, si I'amélioration des propriétés organoleptiques correspond bien a la
modification structurale, les qualités nutritives du poisson ainsi entrainé doivent
s’en trouver accrues, ces dernieres étant directement dépendantes du rapport de la
masse musculaire a la masse conjonctive.
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