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LA CHITINE DANS LE REGNE ANIMAL,

PAR

Charles JEUNIAUX.

La chitine, haut polymeére linéaire §-1,4 de la N-acétyl-D-glucos-
amine, est largement ntilisée dans le régoe animal comme trame
organique de structures exosquelettiques et cuticulaires. Une mé-
thode enzymatique, rigoureusement spécifique, permet de déceler
la chitine, de mesurer son importance guantitative, ct de reconnaifre
PPexistence de liaisons avec d’autves constituants (chitine «mas-
quée » et chitine «libres). Elle se présente principalement sous
forme de microfibrilles (complexes glycoprotéiques).

La chifine participe 4 "édification de structures diverses élabo-
rées par les Protozoaires, surtout Ciliés {memhranes kystiques,
fourreaux). Chez les Métazoaires Diblastiques, elle est séerétée par
Pectoderme de ia grande majorité des Hydrozoaires, de quelques
Octocoralliaires et Seyphozoaives (scyphistome). Elle mancue totale-
ment chez les Spongiaires et Cténaires.

La chitine est fréquemment élaborée par 'ectederme des Triblas-
tiques Spiralia, tant Pscudocoelomates (surtout au niveauw des
enveloppes des wufs) que Coelomates Protostomiens (dans les cuti-
cules, coquilles, soies, opercules, écailles, spicules, ete..), 4 l'excep-
tion des Siponculiens. On ne connait par contre aucun cas de séderd-
tion de chitine chez les Acoelomates. L.a membrane péritrophique
des Arthropodes et des Annélides est la seule structure chitineuse
qui semble d’origine endodermigue, de méme que diverses forma-
tions cuticulaires de ’estomac de nombreux Mollusques.

Si 1a chitine est trés souvent sécréiée par lectoderme des Lopho-
phoriens (tubes, ectocystes, coquilies), des Pogomnophores el des
Chactognathes, elie manque par confre chez tous les Echinodermes,
Stomocordés et Cordés, sauf au niveau de la membrane péritro-
phique des Tuniciers.

La biosynthése de la chitine est donc un caractére blochimique
que Pon doit utiliser avec pradence dans les problémes de phyio-
génie et de parenté systématique.

Chitin in the animal kingdom.

Chitin, a high linear polymer composed of N-acetylglucosamine
residues attached by B-1,4 glycosidic linkages, is often used in the
animal kingdom as an organic support of euticular and exoskeletal
steuctures. A specific enzymatic method allows the detection and
quantitative measurement of chitin, and may be suitable for
pointing out the existence of some linkage to other constituents
{(«free » and ¢«bound » chitin). Chitin is mainly organised, at the
wlirastructural level, in microfibrils (glycoprotein complex).

Chitin is a constitnent of diverse struetures, built up by Protozoa,
mainly Ciliates (kystic membranes, sheaths), In Diblastic Metazoa,
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chitin is secreted by the ectoderm of most Hydrozoa and of some
Octocorallia and Scyphozos, but is completely lacking in Porifera
and Ctenophora.

Among Triblastic Metazoa, chitin is frequently secreted by the
ectoderm of Spiralia, as well Pseudococlomates (mainly in egg
envelopes) as Protostomijan Coclomates (in cuticles, shells, setae,
operculae, scales, spicutes, ete.d, with the exception of Sipuneculida.
Chitin dees not seem to be secreted at all by Acoelomates. Peri-
trophic membranes of Arthropoda and Anpelida seem to be of
cndodermic origin, as well as different types of cuticular forma-
tions in the stomach of many Molluses.

Chitin is a frequent constituent of ectodermic productions in
Lophophorates (tubes, ectocyst, shells), in Pogonephora {tubes) and
in Chaetognatha, The secretion of this polysaccharide is entirely
lacking in Echinoderms, Stomochordates and Chordates, with the
remarkable exception of the peritrophic membrane in Tunicates.

Chitin biosynthesis thus appears as a biochemical characteristic,
which must be used with care when discassing the systematic
position and phylogenetic relationships.

Introduction.

Depuis la publication de mon ouvrage ¢ Chitine et chitinolyse »
(JEUNIAUX, 19638), les recherches sur la chitine nont cessé de se
développer. L’intérét manifesté pour Pétude de la chitine tant par les
chimistes et les physiciens que par les biologistes et les biochimistes
g'est encore singulitrement accra depuis que diverses applications
indusirielles de ce polysaccharide et de ses derives se sont révélées
prometieuses, voire méme rentables (pour revue, voir MUZZARELLI,
1977), au point de justifier Yorganisation d’une conférence interna-
tionale sur la chitine et le chitosane (MUZZARELLI et PaRriZER, 1978).
11 était donc opportun de faire un ncuveau point de nos connais-
sances sur la distribution, le role el Pimportance gquantitative de la
chitine dans le régne animal, et je remercie les organisateurs des
journées de la Société Zoologique de France a Dijon de m’avoir invi-
té A traiter ce sujet dans le cadre d’un colloque sur « le tégument et
Ie squelette chez les Invertébrés ». L’ampleur du sujet ne me permet-
tra toutefois que d’évoquer les aspects chimiques, physicochimiques
et ultrastructuraux, plus amplement discutés ailleurs (JEUNIAUX,
1971 a ; HunT, 1970 ; MUZZARELLI, 1977), pour consacrer T'essentiel
de celie revue a préciser la distribution zoologique de la chitine et
la localisation des struclures de nature chitineuse, que je situerai
principalement dans une perspective phylogénétique, autant qu’il
est possible.

Jaimerais donc commencer celfe revue sans autre préambule,
mais je ne puis m’abstenir de regretter, une fois de plus, lignorance
manifestée par certains zoologistes pour les propriétés de la (':hitme
et pour la définition chimique de ce terme. Quon ait employé, dans
le passé, des termes vagues comme « chitinoide » ou <« pseudochi-
tine » pour désigner la nature de structures anhistes mal connues,
on peut le comprendre. Mais il est regrettable que des zoologistes,
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des far‘ltc?-n}ologmtes ou des paicontologues continuent 4 qualifier de
« chitinisées » des structures qui sont en réalité sclérifiées ou dur-
cies, ou s'obstinent & considérer que « chitine » est synonyme de
« cuticule », quand celle-ci posséde certaines propriétés de résis-
tance ou de colorabilité, \

La chitine est un haut polﬁhf"ﬁre linéaire de la N-acétyl-D-gluco-
samine, ot les unités sont lides par des ponts convalents B-1,4 gly-
cosidiques (monobhstant la possibilité de liaisons hydrogéne’intrg~
1‘no}é-cu'}aircs, et 1a possibilité de Pexistence de restes de glucosamine
A la pI.ace de la N-acétylglucosamine, en quantité variable), La chi-
tine, ainsi définie, n’a aucune des propriétés des cuticules d’i'nsectes :
elle r'1.’est ni dure, ni rigide, ni élastique, ni imperméahle. Ce sont les'
protéines ou lipoprotéines qui lui sont associédes qui conférent ces
quah!;é§ 4 certains types de cuticules chitineuses.

Pl:ems-orys que le qualificabif «chifimeux » signifie simplement
¢ qui conlient de la chitine » et n’implique nullement qu’il puisse
s'agir d'une structure constituée exclusivement de chitine.

Méthodes pour la caractérisation et le dosage de la chitine.

La seule méthode di ible ; :

de CaMPBELL (1929) gifé) 0;1 tﬁiec{;iltols)::llg 2ntEll?: gftsiﬂps Hovee mee

- L . employée avec
succés par divers auteurs pour une étude qualitative de la pré-
SE{xce de chitine dans des slructures anhistes (Hyman, 19568) CIt)atte
metho’dc mangue malheureusement de spécificité, el c,lonne ];al'fois
des résultats fallacieux notamment lorsque la q;mntité de chitine
est faible, ou en présence de certaines associations de protéines et
de sucres aminés (SUNDARA-RAJULU, JEUNIAUX, Voss-Foucanrt et
PouricEk, 1982),

La cliff}'action des rayons X (Rupary, 1963) permet de reconnaitre
avec certitude la présence de chitine dans les structures on elle est
presente en quantilé suffisante. Cette méthode permet en outre de
distinguer les trois variéiés cristallographiques o, B ef v sous les-
quelles la chitine peut se présenter, suivant Porientation des chaines
macromoléculaires au sein du mieroeristallite (Rupary, 1962, 1963)
Cette méthode spécifique ne permet toutefois pas dé mes,urer 15;
quantité de chitine présente dans la structure étudiée.

Le spectre infrarouge de la chitine (DarMon et Ruparr, 1950 ;
PE’ARSON et al, 1960) semble assez caractérislique pour q,ue cett(;
I,nc?,ﬂl()de puisse également étre utilisée pour metlre la chitine en
évidence, mais ¢’est aussi une méthode purement qualitative

L’hydrolyse acide de la chitine libére de la glucosamine qu’.on peut
(Iloser par coloriméirie on par chromatographie sur COIOHI,}.B de résine
échangeuse d’ions, mais la glucosamine peut provenir d’auires sub-
stances, polysaccharides ou glycoprotéines notamment, ce qui prive
cette méthode analytigue de toute spécificité ! ’

. IL’hydreolyse enzymatique de la chitine, au contraire, est une réac-
tion hautement spécifique, qui de plus permet de réaliser un dosage
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quantitatif. Les chitinases purifices n’hydrolysent en effet que les
poly-8 (1,4) -N-acétylglucosaminoglycanes, ¢est-di-dire la chitine.
Des chitinases ont ¢té hautement purifiées 4 partir de fillrats de cul-
tare de diverses cspéces de Streptomyces (BergEr ci REYNOLDS,
1958 ; Jeuwiavy, 1957, 1958, 1959 ou @’ Aspergillus (OTAKARA, 1961
a et b). Elles hydrolysent la chitine a pH 5.2 jusqu’an stade chito-
hiose ou ehitolriose {BERGER el REYNOLDS, 1958, JEUNIAUX, 1963).
Ces oligoméres peuvent ensuite atre hydrolysés par des chitohiases
(oun (’:-N—acétyiglucusaminidases) en N-acétyl-D-glucosamine hbre,
qu’on. dose spécifiquement par une méthode colorimétrique an moyen
de diméthyl-para-aminobenzaldéhyde, par exemple celle de REISSIG
et al. (1955), Plusieurs incubations suceessives, avec renouvellement
de la solution de chitinase, peuvent éire nécessaires pour obtenir
I'hydrolyse compléte du matériel étudié. Cest sur ce principe qu’est
basée la méthode enzymatigque que nous avons mise an point {(JEU-
NIAUE, 1063, 1965}, et que nous avons utilisée systématiquement pour
Iétude de la localisation et de Vimportance quantitative de chitine.
Compte tenn de 1a présence possible de résidus non acélylés dans Ia
molécule de chitine, cette méthode fournit des valeurs par défaut.

11 convient d’insister sur le fait que Paction des chitinases purifiées
sur une structure anhiste « native » (intacte) se limite & hydrolyse
de 1a chitine « libre ». La plupart des molécules de chitine sont pro-
tégées de I'hydrolyse enzymatique par d@’antres substances (notam-
ment protéines et sels caleaires) ; cette fraction « lide » de la chi-
tine ne peut étre hydrolysée par les chitinases purifiées quaprés
« démascuage » préalable, par décaleification et traitement par des
aleali dilués (NaOH 0.5 N) 4 100°C (JEUNIAUX, 1963, 1964, 1982a).
Nous reviendrons sur ce point dans un paragraphe suivant.

La méthode enzymalique peut également étre employée comme
microméthode qualitative, lorsque la quantité de matériel disponible
est trés faible. On se horne dans ce cas 3 conirdler, sous le micros-
cope optique ou méme électronique, la résistance du matériel étudié
aprés traitement par NaOH # chaud, en repérant la structure Tésis-
tante par une coloration signalétique, par exemple au Rouge Congo,
et & obgerver son hydrolyse dans une solution de chitinases purifices
a pH 5.2 (JEUNIAUX, 1963 : DepoRTERE et Maass, 1967).

Signalons enfin Tintérét d’une méthode microfluorimétrique, mise
au point tout récemment, basée sur Paffinité de dérivés fluorescents
des agglutinines du germe de hlé (WGA) pour la N-acétyl-D-glucosa-
mine (BurGer ef GOLDBERG, 1973) et pour son polymére, la chitine
(Privat ef al, 1974), méme Hé & d’autres constituants organiques
comme dans les cuticules fortement sclérifides (MaucHAMP et SCHRE-
vEL, 1977). Cette technique permet notamment la localisation directe
de la chitine sur coupes par observation au photomicroseope a fluo-

rescence,
La chitine au niveau ultrastructural.

Beaucoup de slructures chitineuses éiudiées jusyuw’ici au niveau
ultrastructural ont révélé Pexistence d'un feutrage microfibrillaire.
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Ces mifzroﬁbri]les, dont le diamétre varie de 2.4 4 5 nm ont été bi
observées et décrites non seulement dans la cuticule des Inseclien
ef des Crustacés (Locgg, 1964 ; Ruparr, 1965 ; BOULIGAND l%ﬁes-
NEVILLE, 1970 ; BLackwELL et WEIH, 1980) mai,s aussi dan'; le ffot’
;:eur de Velelln (PeETERS, 1967), dans la nacre des coquilieslde Mo1:
l‘lsqu'es (GOFIFINET, 196% ;-Braers (1967), dans les membranes péri-
trophiques d'Arthropodes et de Tuniciers (PeTERS, 1966, 1967 1568)
dans le tube d’un Pogonophore (BLACKWELL et al 1‘9'(;5) “li},lsi q ’
chtéz t(}:es Diatomées (BLACKWELL, et al, 1967). , ) e
ctte organisation correspond incontestabler : 4
1n’a(.:1'011101_écuiairc chitinopr%téique. Dans 1816(;1;:11;;1 1:1111115(;)1?%)1‘12{;\12
pei‘lEl‘Oph,l‘qL'le dfas Insectes comme dans celui de !a nacre du Nautile
la déproléinisation partielle (par les alcali &4 chaud ou par protéol sé
enzym'athl}e} Iaisse en place les microfibrilles, que les chitinazes
purifiées u}lggradent ensuife rapidement (GOFFINET, 1969). Les ﬂbi‘il-
les de chitine sont done incluses dans une matl:ice pr(.)téique La
structure de ces complexes chitinoprotéines et la relation des micro-
fibrilles avee lorganisation microcristalline de la chitine ont été
longuement analysées et discutées par Roupair et KENCHINGTO
(19(;73) et par BrackweLL et WerH (1930), ‘ A
| Ces microfibrilles sont souvenl disposées en L superposé
lorlenta’fion des fibrilles étant coustant]e dans fm l}ilgslllifﬁls)cxlfgroi;ifé
progressivement d’'un lit a4 Pautre. Cetle disposilic’m rappellant
c(:félgﬁ;les fibres cholestériques, a é1é bien interprétée pai' BOUILIGAND

La biosynihése de la chitine.

A ma connaissance, le systéme biosynthétique qui conduit a la
formation de la chitine n’a été recherché et identifié jusqu’icl
chez les levures et les champignons (GLASER el BROWNJ 19%)7 ?P%ue
TER et JAwoRrskl, 1966), les Insectes (Jawonrski et al 1,963 15565} RE
les Cruslacés (CANDY et Kirsy, 1962 ; CAREY, 1965 . S,URHOLT 197563
Dans ’ltous les cas, les auteurs ont reconnu ,E’existe,nce d’une’chitin-
sypthetase catalysant le transfert d’un reste de Nna{:é@tyl-D—ﬂ'lucosaEE
mine sur un récepicur, probablement une chitodextrine ; partir
d’uridine-diphosphate-N-acétyl-glucosamine (UDPAG) forictioililant
comme donneur. La chitine synlhétase (ou 111iellx,cllit{ne upp
acélylglucosaminyltransférase) a un pH optimum de é 1. Le systéme
est complété par le jen d’activatenrs spécifiques ou non s écjiIIi ues
(comme M’g*"}_ et d’inhibiteurs spécifiques de nature prote';i}s[ue 1

Auecune chiline synthétase ne semble avoir été purifiée §us;’_{u°ici
et on n’en cennail done pas la séquence amino-acide, Les'informa:
tions dont on dispose sont done exirémement fragmentaires, et on
ne peut émettre que des hypothises au sujet du caractere d’h,omolo—
gie que pourraient présenter les chitine-synthétases provenant de
groupes taxonomiques différents, L’idée selon laquelle la chitine-
synthétase eorrespondrait & un seul géne ancestral, présent chez les
ancélres des métazoaires, qui se serait transmis ou aurait été perdu
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dans les dilTérentes lignées (JEUN1aUX, 1963, 1971 b), reste une hypo-
thése de travail féconde, mais n’a toujours pas recu de confirma-
tion,

Remarquons que les recherches progressent plus vite en ce qui
concerne les levures, ol le systéme biosynthétique de la chitine
semble plus compliqué qu'on ne le pensait d’abord. D’aprés Cagis
et al., (1971, 1973), chez les levures, la chitine synthétase provien-
drait de Pactivation d’un zymegéne inactif, sous Paction d'un acti-
vateur (qui peut étre remplacé par la trypsine). Cet activaleur est
lui-méme contrélé par un inhibiteur spécifique. Un tel systéme n’a
pas encore 6té déerit chez les animaux. I’intérét économique de
diverses substances insecticides (diflubenzyron, polyoxine D, ete.),
qui pourraient agir en tant qu’inhibiteurs sur la biosynthése de la
chitine, semble stimuler depuis quelque temps les recherches dans
ce domaine, du mioins chez les Arthropodes.

Le mécanisme intracellulaire de la biosynthése de la chitine a été
largement élucidé chez un champignon, Mucor rouxii, par BARTNICKI-
Garcis ef ses collaborateurs (Ruiz-IIERRERA ef al., 1977 ; BRACKER
et al., 1976).

D’aprés ces auteurs, la biosynthése de la chitine se déroulerait
au nivean d’organiles sphériques, de 45 4 65 nm de diamétre, qu’ils
ont dénommés « chitosomes ». Ces sphérules contiendraient un
agrégat de granules de chiline-synthétase zymogénes. Incubés dans
un milieu adéquat, conlenant nolamment PUDP-acétylglucosamine
et les activateurs, le chitosome élabore da chitine sous la forme d¢’un
filament qui se déroule et ’étend dans le milien. Aucun méeanisine
semblable n’a été observé jusgu’ici chez les animaux, et ces obser-
vations coniribuent singuli¢rement & remetire en cause Ihomologie
des systémes biosynthétiques de la chiline, en tout cas entre les ani-
manx el les champignons,

La chitine en tant qu’espéce moléculdgire.

On a de honnes raisons d’hésiter & considérer gue la chitine exisle
en tant qu’espéce moléculaire bien définie, dans la nature. Pour le
chimiste, déja, Ia chitine est une espéce mal définie (RICHARDS, 19561
MuzzareLLl, 1976), notamment en raison de l'incertitude qui per-
siste au sujet du degré de déacétylation. D’autre part, la plupart des
aunteurs admetient que la chitine est lée & divers autres consii-
tnants organiques. Le concept le plus communément accepté
aunjourd’hui est celui d'un «complexe chitine-protéine » (RUDALL,
1963), c’est-i-dire d’une famille de glycoprotéines on la chitine
consltitue une trame macromoléeulaire & laquelle sont lides des
chaines protéiques, par des moyens divers et d’ailleurs mal définis.

Plusieurs chercheurs ont essayé de préciser la nalure des liaisons
entre la chitine et les autres constituants au sein des structures
squelettiques et cuticulaires. La chitine est liée a des caroténoides,
dans la carapace de certains crabes, par des ponts carboxylamine
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(FFox, 1973). Chitine et arthropodines sont trés probablement lides
par des ponts hydrogéne dans la cuticule des Insectes et des Crus-
facées (RupaLr et KENCHINGTON, 1873 ; Hackman, 1971, 1976). Pour
Hackman (Lc.), chitine et protéines seraient égalemenl associées
par des liaisons covalentes, par 'intermédiaire de résidus aspartyl-
et histidyl-. D’autres typedrde liaisons covalentes sont proposés par
LipRE et ses collaborateurs dans le cas du puparium de Sarcophaga
et de la cuticule de Periplaneta, y compris via un sucre neutre. Dans
ces derniers cas, la chitinase seule est presque totalement incapable
d’hydrolyser la chitine de ces complexes (Lipke el al, 1965 a, b ;
Lipxe el GEOGHEGAN, 1970, 1971),

La chitine lie 4 d’awntres constiluants offre done une grande
résistance a4 Ihydrolyse enzymatique par les chitinases purifides
employées isolément. Cette particularilé peut étre mise a profit pour
distinguer la fraction ¢ chitine libre », directement hydrolysable
par les chitinases purifiées, de la « chitine masquée », (ui ne peut
dtre hydrolysée quaprés « démasquage », c’est-a-dire aprés des-
truction ou exiraction des substances qui lui sont associées, comme
les protéines (JrRuNIAUX, 1963, 1964) el le carbonate de calcium dans
le cas des cuticules caleifides (Jeuniavx, 1982a, RADERMACHER, VOss
el JEUNIAUX, cn préparation).

La proportion de chitine libre, par rapport 4 la chitine totale, varie
considérablement et semble 4 premiére vue constituer un caractere
biochimique taxonomique, En effet, la proportion de chitine libre
est toujours basse dans le périsare des Hydrozoaires (3 a 17 %),
dans les soies d’Annélides (0.4 a4 2.2 %) et dans la cuticule des
Insectes, tandis qu'elle est élevée (40 4 85 %) dans toules les forma-
tions squelettiques (coquilles, cérames, bouclier gastrique, dents
stomacales) des Mollusques (JEUNIAUX, 1963 ; ARNOULD et JEUNIAUKX,
1977). Ce caractére dépend cependant beaucoup de la fonction, de
la position et du degré de calcificalion de la structure envisagée.
Ainsi, chez les Insectes comme chez les Crustacés, la membrane
péritrophique différe des cuticules par la proportion élevée de
chitine libre. Chez le Homard, 1a chitine de Ia culicule externe (calei-
fiée) de la lame branchiostége est protégée de Taction hydrolytique
des chitinases par le carbonate de calcium, mais est trés peu prolégée
par les pratéines, tandis que dans la mince cuticule interne (non cal-
cifiée) de la méme lame branchiostége, la chitine est surtout protégee
par les protéines (JEUNIAUX, 1982a, RADERMACHER, JEUNIAUX el Voss-
Foucart, en préparation).

La chitine comme support organique des structures squelettiques
et cuticulaires chez les invertébrés,

A cbté des aspeets chimigues et ultrastructuranx que nous venons
d’examiner briévement, la chitine intéresse le biologiste & bien
d’autres titres, (Vesl un malériau organigue aux propriétés sans




370 SOCIATE ZOOLOGIQUE DE FRANCE.

doule remarquables, paisque, au cours de I'évolution, les animaux
en ont bien souvent liré parti en Iutilisant pour I’édification deg
structures les plus diverses.

A travers Pinventaire des groupes zoologiques qui sont capables
de synthétiser la chitine et de la liste des structures édifiées 4 base
de chitine, c’est le probléme de Pévolution de la biosynthése de la
chiline, et partant, de Pévolution du régne animal qui fascine le
zoologiste,

Les conclusions générales auxquelles m’avait conduit mon enquéte
sur la distribution de la chitine (JEunravx, 1963) peuveni se
résumer comme suit. L.a biosynthtse de la chiline serait une pro-
priété ancestrale, commandée par des genes qui falsaient partie de
Péquipement génétique des animaux les plus primitifs, probable-
ment déja au nivean de la souche unicellulaire, Cetie propriété aurait
été exploitée d’abord pour fabriquer des membranes métaplasma-
tiques temporaires (des kystes). Au cours de Vévolution, deux ten-
dances se seraienl manifestées, I une se traduit par une exploitation
de plus en plus poussée de la chifine, et se manifeste progressive-
ment en passant des Diblasliques aux Triblastiques Protostomiens,
pour prendre tout son développement chez les Arthropodes (nonoh-
stant lexistence, dans cette lignée, de quelques classes ou cette
faenlié de biosynthise semble avoir été abandonnée). La deunxiéme
tendance aurait consisté dans la perle, apparemment définitive, de
la bissynthése de la chiline {(phénoméne d’« enzymaphérése » selon
FLORKIN) chez les Deutérostomiens, probablement dés la base de la
bifurcaticn de cette lignée.

Cette hypothése était basée, évidemment, sur le postulat d'un seul
et méme systéme biosynthéticue, catalysé par des enzymes parfaite-
ment homologues, ce qui, nous lavons vu, nest toujours pas
démontré,

Les progrés réalisés depuis 1963 dans Iidentification et I'analyse
des structures chitineuses chez les animaux conduisent 4 nuancer
les conclusions rappelées ci-dessus. Ils permettent de préciser si les
ohservations, limitées jusqu’ici 4 quelques esptces d'un groupe
donné, peuvent étre généralisées & Pensemble du groupe, quil
s’agisse de confirmer la présence de chitine dans une structure, cu
au contraire de reconnaitre I'absence de synthése de chitine dans
un groupe zoologique déterminé.

(’est & une synthése des principaux progrés réalisés dans ce
domaine que sera consacrée la suite de cette revue.

1. — PROTOZOAIRES,

I observation de la présence de chitine chez les Rhizopodes Théca-
moebiens Plagiopyxidae et chez le Foraminifére Allogromia ovifor-
mis (JEUNIAUX, 1963) me parait anjourd’hui contestable. En effel, la
quantité trés faible de chitine déeelée pourrait étre due 4 la présence
de chitine d'origine alimentaire dans le cytoplasme. Une étude
approfondic du test de sept espéces de Thécamoebiens {SavciNn-MEU-
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Fio, 1. — Distribution de la chitine dans le régne animal, présentée sur Parbre
phylogénétique de Cuenor (1952), (version corrigée de la figure publie antérien-
rement, Jeuniavux, 1963, p. 103).

Les zones hachuvées correspondent & des groupes ot la biosynthése de la
chitine a été effectivement démontrée,
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LENBERG, Bussers el Jeuniaux, 1973} n’a pas permis A’y trouver
Erace de chitine pas plus que de cellulose d'ailleurs. I’éiude détail-
lée de l1a nature chimique de la lrame organique du test des Fora-
miniféres est reprise actuellement dans mon laboratoire (Bussers
¢t DuBors, en préparalion).

Mais, par aillenrs, T'hypothése du caractére ancestral de la bio-
synthése de la chitine et de I'utilisation de ce systéme hiosynthétique
par les Protozoaires se frouve pleinement confirmée par toute une
série d’observations récentes. Le kyste d¢ I'amibe Pelomyza illinoi-
sensis (Sacus, 1954) et I'enveloppe des spores de 3 espéces de Micro-
sporidées (VAvRa, 1967) contiennent incontestablement de la chitine.
Chez les Cili¢s, la biosynlhése de la chiline est largement utilisée,
puisque, sur 22 espéces éludides (Bussers et JEUNIAUX, 1974), 14 éla-
borent des membranes plasmatiques dont une ou plusieurs strates
sont de nmature chitineuse, soit sous forme d’enveloppes kystiques,
soil, dans certains eas, sous forme de théque ou de fourrean.

Ces espaces appartiennent notamment &4 des familles ou 4 des
ordres considérés comme primitifs. (Cest aa nivean du mésokyste,
et souvenl de Pendokyste, gue la chitine est localisée ; elle mancue
dans l'ectokyste ainsi gue dans le bouchon de micropyle (Bussers,
1976).

2, — SPONGIAIRES,

Le cas des Spongiaires est difficile. Chez les Démonspongiaires. les
cavités du spongoccele abritent une quantité considérable de petits
animaux endobiontes, au poinl qu’il est malaisé de distinguer, lors
d'une analyse chimique, si la chitine que I'on mesure provient de Ia
fanne endobionte ou des tissus de éponge. Dans tous les cas étu-
diés en détail, les tissus et spicules des Démospongiaires sont bien
dénourvus de chitine (BouTiQuE et JEUNIAUX, en préparation).

Chez les Calcispongiaires, les gemmules de Spongillidae d’eau
douce semblent contenir un pen de chitine (JEuNiaux, 1963), mais
nous n’avons jamais pu localiser cette substance au scin de la coque
gemmulaire. La possibilité d’une contamination par des corps étran-
gers n’est donc pas 4 exclure, et ie préfére considérer que le cas de
1a chitine des Spongillidae reste douteux.

3., — CNIDAIRES.

La nature chitineuse du périsare des Hydrozoaires Calypioblas-
Haues et Gvmnoblastiques a ét8 confirmée chex de nombreuses
espéces. lant au niveau des hydrothéaues el des hydrocaules qu’an
nivean des hydvorhizes (Hywan, 1966 ; JEuNIAux et WILMOTTE, en
préparation). L'utilisation e Ia chiline chez les Hwdrowoaires
s'étend anssi aun coenosteum des Millennres (Ratvnu el Gowrr,
1967 ; WiLFErT et PETERS, T969) et au flotteur des Chondrophiidae
(VELELLES) (Hyman, 1966 ; Prrers, 1967, JEUNIADX, 1978) gui n’est
rien d’autre que le périsare chitinenx «’un grand gastérozoide pri-
maire.
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L’idée suivant laquelle la synthése de chitine serait, chez les Cni-
daires, un caracltére biochimique taxonomique opposant les Hydro-
zoaires aux deux aulres classes, doit étre abandonnée, En effet, il
semble bien quec I'exosquelette de certains Anthozoaires Hexacoral-
liaires soit de nature chitimeuse (Pocillopora damicornis : WAIN-
WRIGHT, 1962 ; Astrangia danae, Favia fragum, Pocillopora ligulata -
WILFERT et PETERS, 1969). Unc réaction positive au test du chito-
sane suggére pav aillenrs la présence de chitine dans enveloppe du
bourgeon de résistance (podocyste) du seyphistome de la méduse
Aurelia anrita (CHAPMAN, 1968),

La synthése de chitine apparait done plutét comme une propriété
ancesirale de Vectoderme des Cnidaires, que les Hydrozcaires ont
exploité de maniére générale, tandis que les Anthozoaires ct les
Scyphozoaires manifestent une nette tendance 4 abandonner 'utili-
sation de ce polysaccharide,

4. — ACOELOMATES,

Parmi les Triblastiques de la lignée des Spiralia, le phylum des
Platybelminthes et celui des Némerliens se caractérisent par I'ab-
sence tolale de synthése de chitine. Il est vrai que les animaux appar-
tenant 2 ces groupes sonl toujours nus, ciliés ef libres, et que les
formations durcies se limitent A certaines pitces copulalrices, aux
stylets perforants de la trompe, et aux enveloppes des ceufs. Jusqu’a
plus ample information, ces dernié¢res structures n’ont jamais révélé
trace de chitine. L.es Acoelomates apparaissent donc comme ayant
cessé ('utiliser la biosynthése de la chiline. Il n'est évidemment
pas possible d’affirmer qu’ils ont vraiment perdu les génes du sys-
téme biosynthétique de 1a chitine. Si tel éfait le cas, il serait difficile
de voir dans les Platyhelminthes, et nolamment dans les Turbella-
riés, un groupe ancestral d’on seraienl issues des lignées ot 1a bio-
synthése de 1a chitine est présente et largement utilisée, comme celui
des Mollusques, contrairement 4 certaines vues récentes (SALVINI-
PLAWEN, 1980).

5, — PSEUDOCOELOMATES.

On sait que le caractére psendocoelomate se retrouve chez tonte
une série de pelils groupes taxonomiques trés isolés : les Rotiféres,
les Gastrotriches, les Nématodes, les Acanthocéphales, les Gordiacés,
les Kincrhyngnes (cu Echinodéres) et enfin, les Endoprocles. Miss
Hyman (1951) Ies a rapprochés en un phylum des Aschelminthes, en
isolant foutefois les Acanthocéphales et les Endoproctes,

J'ai en I'oceasion de reconsidérer récemment l'intérét des carac-
téres de la compaosition chimique des euticiles et des autres forma-
tions anhistes pour disculer les parentés phylétiques an sein du
phylum des Aschelminthes (Jeuniavux, 1975).

Si Pen écarte les Gordiacés, pour lesquels tout reste & faire 4 ce
suiet, il apparait que, du point de vue de Ia participation de la chitine
a I'élaboralion des structures anhistes, Ia situation est 4 peun prés
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identique chez les Acanthoeéphales et la plupart des Aschelminthes,
4 Vexception des Kinorhynques.

En effet, chez les Nématodes, Gastrotriches, Rotiféres et Acan-
thoeéphales, les cuticules larvaires et adultes sont de nature pro-
téique (surtount cotlagéne) et ne renferment jamais de chitine. Les
enveloppes embryonnaires sont an contraire de nature chitinopro-
téique, du moins une ou deux d’entre elles, le plus internes, lorsque
Peeuf embryonné est entouré de plusieurs enveloppes,

Les Kinorhynques sont trés différents, car ils posstéden! une cuti-
cule lypiquement chitinoprotéique qui, comme celle des Arthropodes,
est d’une seule venue, s'invagine en un stomodewm et présente une
segmentation superficielle, Ces particularités constifuent un argu-
ment sérieux 4 lUencontre d’une parenté phylétiqgue entre les
Kinorhynques el les aufres Acoelomates.

En ce qui concerne les Endoproctes, et contrairement a Popinion
classique, la cuticute du pédoncule renferme de la chitine, bien qu’en
trés faible quantité (Bav et JEUNiavux, inédit, cité par JEUNIAUX,
1982 b). On ne peut donc plus tabler sur ee caractére pour opposer
les Endoproctes aux Bryozoaires Ectoproctes, pas plus bien sir que
pour les en rapprocher.

6. — ECHIURIENS, SIPONCULIENS ET PRIAPULIENS.

L’opinion des zoologistes est des plus hésitante au sujet de la
position phylétique de ces trois petites classes d’animaux vermi-
formes, qui appartiennent incontestablement aux Spiralia Coelo-
mates, mais qui ne présentent pas de segmentation. D’aucuns esti-
ment actuellement que ces classes sont relativement proches, une
opinion qui rejoint celle, longtemps ahandonnée, de DELAGE et
HEerROUART (1901).

L’analyse chimique des structures cuticulaires chez ces trois
groupes ne semble cependant pas apporter d’argnments favorables 4
cetle hypothése.

L’épaisse cuticule des Priapuliens, soumise a des mues pério-
diques, semble constituée de chitine et de protéines, mais on ne dis-
pose pas d'informations nouvelles, 4 ma connaissance, depuis celles
de CarvisLe (1958) basées sur le test du chitosane et sur analyse
chromatographicque des hydrolysals acides.

Au contraire, la cuticule des Siponculiens et celle des Echiuriens
présentent beaucoup de similitudes avee la cuticule des Annélides
Polychtles, tant au point de vue ultrastructural gw’an point de vue
chimique (absence de chitine, abondance de collagéne, compositions
en acides aminés des protéines cuticulaires assez voisines) (Voss-
Foucant ef al., 1978 b, GorrineT el al,, 1978).

La synthése de chitine se retrouve cependant chez les Echiuriens,
au niveau des seunls chaetcblastes qui sécrétent les deux soies en
forme de crochets, si caractéristicues chez Thalassema neptuni,
et st semblables aux soies d’Annélides (Jeunravx, 1963). Aucune
trace de formation chitinense n’a pu, par contre, étre décelée chez
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les Siponculiens, méme chez les espéces cavernicoles comme Aspido-
siphon clavatus et Phascolion strombi, dont la culicule présente des
zones d’épaississement et de durcissement trés caractéristiques
(Voss-Foucart et al, 1978 a), Les crochets de l'introvert de ces
mémes espéces sont également dépourvus de toule trace de chitine,
Chez une espéce voisine, Cloeosip#ioh sp., les crochets de inirovert
donnenl cependant une réaction assez typique avec le test du chito-
sane {Sunpara-RajuLu, communication personnelle), mais nous
avons pu vérifier que ces structures, aprés traitemenlt par la soude,
ne subissent aucane altération pendant une incubation prolongée
dans des solutions de chitinases purifiées (Sunpara-Ratvru, JEU-
N1AUX, POULICEK et Voss-FoucarT, 1982.

Si on peut donc eomprendre sans irop de difficnlté le systéme euti-
culaire des Siponculiens comme celui d’'un Echiurien ayant perdu
les chaetoblastes de type annélidien, il n’en reste pas moins que,
parmi les Coelomates Spiralia, les Siponculiens constituent la seule
classe ot la biosynthése de chiline fait complétement défaunt.

7. — TARDIGRADES,

Malgré un certain nombre de caractéres arthropodiens, les Tardi-
grades ont été pendant longfemps écartés des Pararthropodes en
raisen de l'opinion de Marcus (1927, 1928) qui prétendait que la
cuticule et les grilles de ces animaux étaient dépoarvues de chitine.
C'est encore une opinion semblable que Pon trouve dans le travail
de Crowe ef al. (1971) sur Macrobiotus areolatus.

La méthode enzymatique, appliquée & diverses espéces de Tardi-
grades par BacrrT et Rosarr (1971} et par BussiErs et JEUNIAUX
(1973, a, h) démentre cependant gue la cuticule des Tardigrades est
hien uniformément de nature chitinoprotéique. A ce point de vue,
les Tardigrades peuvent donc sans difficultés étre rapprochés des
Onychophores, dont la euticule chitinoproléique est bien connue.

8. — MOLLUSQUES.

Les progrés réalisés depuis 10 ans dans ’étude de la composition
chimique et de la structure des coquilles de Mollusques sont remar-
quables, et il se confirme que la chifine est un conslituant presque
constant de la matrice organique des coquilles et d’autres formations
squeletliques. Une revue de synthése sur la distribution de la chitine
dans les structures coquillitres des Mollusques a été présentée récem-
ment (PouLicek el al., sous presse), Je me limiterai ici & souligner
les aspects les plus généraux de ce probleme.

Chez les Mollusques les plus primilifs, qui préetdent les Conchi-
feres dans I'évolution, la chitine participe A Pédification non seule-
ment des cérames chez les Chitons, mais également de la cuticule
et des spicules ou écailles, tant chez les Aplacophores que chez les
Polyplacophores (JEUnisux, 1963 ; PETERS, 1972 ; SALVINI-PLAWEN
et Nopp, 1974 ; POULICEK, en préparation).
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Dés 'apparition des Conchiféres, c’est-a-aire chez les Monoplaco-
phores comme Neopilina galatheae, la coquille proprement dite est
constituée de nacre et de prismes, dont la matrice organique contient
de la chitine, recouverts d’nn périostracum sans chitine {PoCLICEK
el JEuNraux, 1981).

La chitine est présente dans la coquille des Gastéropodes comme
dans celle des Lamellibranches ol sa participation & la constitution
de la matrice organique varie sensiblement (GOFFINET et JEUNIAUX,
1979). De maniére générale, la teneur en chitine tend a diminuer au
cours de P'évolution chez les Prosobranches, tandis qu'on cbserve
une tendance inverse chez les Opisthobranches et chez les Pul-
monés (PouLiceE, 1979). Les eoquilles internes sont d’ailleurs netie-
ment plus riches en chiline, mais, chez les Limacidae, la proportion
de chitine se modifie au cours des saisons, ce qui suggére un role de
réserve (POULICEK, 1980 a ; POULICEK cf VO3s-FOUCART, 1981).

Chez les Lamellibranches, la chitine est surtout abondante dans la
trame organique des nacres, mais on la trowve aussi, en moindre
proportion, dans celle des couches prismatiques et du périosiracum,
La coquille tend 4 s’appauvrir en chitine dans la lignée des Aniso-
myaires, tandis que, chez les Adapédonltes, adaptés 4 Ia vie fouis-
seuse, la teneur en chitine est généralement nettement plus élevée
(GorrINET et JEUNTAUX, 1979). Auntour des siphons de ces Lamelli-
branches limicoles, un revétement cuticulaire souple et de consis-
tance gélatineuse semble prolonger le périostracum, mais sa teneur
en chifine est considérablement plus élevé (456 % du poids chez
Lutraria lutraria : Hount, 1873).

Chez les Céphalopodes, la teneur en chitine, déja importante dans
1a nacre de la caquille des Nantiles (3 4 6 % du poids de la matiére
organique : GOFFINET et JEUNIAUX, 1979) tend & augmenter encore
dans les coquilles internes des Seiches et des Calmars (jusque 41.8 %
du poids de matiére organique, chez Loligo vulgaris : Hunt et
Nixon, 1981).

Mais la chitine participe également & I'édification d’autres struc-
tures, C’est le cas du ruban radulaire et des méchoires, tant chez les
Gastéropodes que chez les Céphalopodes. Cest le cas ausst des oper-
cules de certains Gastéropodes, lorsqu'ils sont caleifiés, alors quils
ne sont formés que de scléroprotéines lorsqu’ils sont simplement
ecornés (PouLiceg, 1980 b).

Tout récemment, HUNT et N1xon (1981) ont découvert que le disque
des ventouses d’'Octopus vulgaris est constitué de chitine 4 raison
de 51.2 9% du poids de la matrice organique, on elie est associée i des
protéines. Ceci constilue le premier exemple de structure chitinense
externe chez les Céphalopodes Dibranchiaux,

Plus surprenante encore, peut-&tre, est la confirmation de 1a
nature chitinoprotéique de ces formations cuticulaires que l'on
trouve dans Yestomac des Bivalves et des Opisthobranches, el qui
semblent done bien d’origine endodermigue, & savoir le bouclier
gastrique et les dents gésiales. Ces structures épaisses qui contien-
nent respectivement 28 et 37 % de chitine sont parcourues par une
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multitude de canalicules, qui semblent bien constituer les voies de

. Es r ’ r e
passage ("hydrolases sécrétées par la muqueuse gastrique sous-
jacente (ArRNoULD, 1976 ; AnNouLp et JEUNIAUX, 3977).

9. — LOPHOPHORIENS.

Une revue détaillée de Ta composition chimique des structui‘és'
squelettiques et cuticulaires chez les Lophophoriens a été présentée:. .
4 l’oc_t_sa:ﬁsion d’'une table ronde de la Société Zoologique de Franee
organisée a Paris (JEUNIAUX, 1082 b). Les Lophophoriens constituent-: "
un phylam ot la chitine a été largement exploitée. On trouve en '.
effel ce polysaccharide dans le tube des Phoronidiens, et dans i’e(.:to-:
cyste de Lous les Bryozoaires Ectoproctes étudiés jusqu’iei (y (:011‘1p1"i'é;5
les Cyclostomes olt Hyman, 19568, n’en avait pas décelé). La chitine :
mesurée par méthode enzymatique, ne représente cependant qne'l'i”
4 9 % du poids décalcifié des colonies de Bryozoaires (JEUNTAUX,
1982 I ; RADERMACHER et JEUNIAUX, en préparation),

Tous les Brachiopodes fabriquent une cuticule chitinopl‘otéi'qu’e'
auteur du pédencule et de ses prolongements. Mais la compositioﬁ
des valves coquilliéres différe du tout au tout : les Brachiopodé’s
Articulés ont une coquille totalement dépourvue de chitine, fandis
que celle des Inarticulés en contient, en proportion remarquabl‘é
ment élevée (= 30 % du poids de matiére organique, soit autant.q{le'
dans la cuticule de heancoup d’'Insectes). s

10. — LA « LIGNEE DES DEUTEROSTOMIENS 5. :
L’hypothése d'ane perte de la facullé de synthétiser la chitine:
la base de la lignée deutérostomienne (JEuniavx, 1963) est remise
en question par la déconverte d’une membrane péritrophique consti
tuée de microfibrilles chitinoprotéiques chez les Tuniciers; pa
PETERS (1966), observation confirmée récemment par la méthede
enzymatique (ArRNOULD, GOFFINET et JEUNIAUX, en préparation);:
La synlhése de chitine est surprenante chez les Tuniciers, car
polysaccharide n’a jamais pu étre chservé dans aucune struc
squelettique ou cuticulaire appartenant 4 un Echinoderme, un Ptéro
b.ranche ou un Entéropneuste, ni d'ailleurs 4 un Tunicier (& Uexcep
tion de la membrane péritrophique) ou 4 un Vertébré. Les Tunici
nous apparaissent aussi aberrants par la conservation de la biosyn-
thése de la chitine, qui semblait jusqu’ici la propriété des Spiralia,
que par leur aptitude a réaliser la hiosynthése de la cellulose dans
funique, apanage des végétaux, S
Les autres Deuléresiomiens, par conire, n'élaborent pas de cuti
cules ni de squelette chitineux. Les Ptércbranches habitent d
« tubes » qui rappellent un peu, par leur aspect, 'ectocysté: de
Bryozoaires ou le tube des Phoronidiens, Mais les tubes de Cephalo
discus sont constitués principalement de protéines et ne contiennent.
pas de chitine (Foucart el al., 1965}, Chez un Rhabdopleura-sp :
UInde, le « tube » contient un matériel polysaccharidique guizdo
ne, lors de Papplication du test du chitosane, une coloration queil’ar
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peut prendre pour celle qui caractérise la chitine (SUNDARA-RaJULU
el Gowri, 1977) ; nous avons pu vérifier, par la méthode enzyma-
tique, que cc matériel ne contient pas de chitine (Sunnara-RajuLry,
JEUNTAUX, PouLicEK et Voss-Foucart, 1882).

On sait que ccrtains arguments, notamment Porigine du méso-
derme et Porganisation apparemment triccelomique, plaident en
fayeur d’un rapprochemenl phylétique des Deutérostomiens primi-
tifs, ou Archiccelomates, et des Lophophoriens en un ensemble
dénommé « Archimérates » par Emic (1976). Sans vouloir discuter
ici le bien fondé de cette théorie par ailleurs séduisante, je constate
que la nature chimicque des structures exosqueletlique ne constitue
pas un argument en faveur de ce rapprochement.

Je me permettrai d'évoquer rapidement ici le cas des deux groupes
les plus isolés du régne animal, les Pogonophores et les Chae-
tognathes. Le tube des Pogonophores est formé de microfibrilies
chitinoprotéiques (BRuNET el CARLISLE, 1958 ; BLacKwWELL ef al,
1965) : la teneur en chitine y est dlevée : 33 % de la maliére orga-
nique (Foucart et al,, 1965). On ne connait pas encore la composi-
tion chimicue des soies d’accrochage. Quant aux Chactognathes, la
présence de chitine dans les crochets et les dents a été suggérée par
Tyman (1958) sur la base du fest du chilosame, mais n’a pas été
vérifiée depuis lors,

La chitine chez les organismes fossiles.

La découverte de substances organiques, notamment de proteines,
dans divers fossiles (ABELSON, 1956, 1957 ; GREGOIRE, 1958, 1959 ;
FLORKIN et al., 1961) a permis d’envisager la possibilité d’appliquer
les méthodes de la biochimie comparée aux organismes disparus. Les
travaux de Jopg (1967, 1969) sur la biochimie comparée des pro-
téines des Brachiopodes fossiles et récents et leur implication en sys-
tématique en constituent un excellent exemple. La grande résistance
offerte par la chitine des organismes actuels & la dégradation par
les procédés chimiques usuels suggtre que ce polysaccharide pour-
rait avoir supporté les conditions drastiques de ia fossilisation au
moins aussi bien que les proiéines dont on peut retrouver les iraces
et méme analyser la composition en acides aminés. Dans certains
cas, effectivement, la chiline est bien conservée chez les fossiles, sur-
tout quand il s’agit de fossiles relativement récents et protégés par
des conditions trés particuliéres d’enfouissement, comme dans 1{? cas
des Coléoptéres de I'ambre de la Baltique, de Vépoque teriiaire
(ABDERHALDEN et HEYNS, 1933).

La découverie de chitine dans des tubes d’Hyolithellus, qu'on
suppose appartenir & un Pogonophore et qui datent du Cambrien,
rapportée par Carrisie (1964), semblerait confirmer que la chitine
résiste remarquablement bien & la fossilisation, et ce pendant de trés
longues périodes géologiques. On pouvait done en deduire que I'ob-
servation certaine de I'absence de chitine dans un fossile, par ailleurs
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riche en substances organiques préservées, signifiait que 'espéce
ou la structure concernée ne contenait effectivement pas de chi-
line «a I'état vivant ». En se basanl sur ce principe, I'absence de
chitine jointe 4 la mise en évidence d’acides aminés d’origine pro-
téique chez des Graptolithes du Silurien el de POrdovicien a été
interprétée comme lindication dw®manque de chitine dans les
formaticns exosquelettiques des organismes appartenant & cette
classe (Foucarr ef al,, 19656}, argument favorable au rapprochement
des Graptolithes et des Ptérobranches suggéré par Kozrowskr (1948)
sur la base de considérations d’ordre morphologique. De méme, la
non détection de chitine par la méthode enzymatique dans les restes
fossiles des Chitinozoaires nous a conduit 4 conclure que ce groupe
fossile énigmatique ne produisail pas de théque chitineuse, malgré
le nom qui 1ui a été donné (Voss-FoucaRT el JEUNIAUX, 1972).

I1 semble cependanl que la résistance de la chitine aux agents de
la diagenése pendant la fossilisation soit beaucoup plus faible que ce
qu'on admettait, Des fossiles d’organismes dont les téguments
étaient certainement chitineux a 'origine se sont révélés folalement
dépourvus de chitine ; ¢’est le cas des culicules de Crustacés Phyllo-
carides du Silurien moyen (Rowrre, 1962) et de celles d’Eurypté-
rides du méme étage (Foucart, in BRuMIouL et Voss-FouUcaART, 1977).
Dans la carapace el la pince de quatre espéces de Crustacés Déca-
podes fossiles, provenant de Oligocéne, de 'Eocéne ou du Crétacé,
BruMiour et Voss-Foucart (1977) n'onl pu doser que d’infimes
quantilés de chiline par la méthode enzymatique, alors que ces
mémes fossiles conlenaient des quantités nom négligeables de pro-
téines ou de peplides, ainsi que de glucosamine,

Il semble donc bien que la chitine soit plus sensible que les pro-
téines aux facteurs de dégradation qui accompagnent la fossilisa-
tion, bien que, expérimentalement, la chitine de la nacre du Nautile
puisse manifester une bonne résistance 4 un traitement prolongé (b3
jours) & 160°C el sous pression, facteurs physiques susceptibles de
reproduire certaines conditions de la diagenése {(Voss-Foucart et
al., 1974). L’absence de chitine dans des fossiles apparlenant a des
groupes zoologiques aujourd’hui éteints ne peut done pas étre inter-
prétée comme une preuve de son absence dans les structures squelel-
tiques ou culiculaires de ces organismes avant leur fossilisation.

Conclusion,

Le polysaccharide chitine posséde des qualités plastiques excep-
tiennelles, dont nous sommes loin d’avoir compris toutes les pro-
priétés. Tl n’est pas étonnant qu’il ait été utilisé par un nombre élevé
de groupes zoologiques, et & des fins souvent frés difiérentes et
diversifiées.

La distribution de la chitine dans le régne animal peut &tre sché-
matisée en utilisant comme canevas un arbre phylogénétique, par
exemple celui de Cuenort (1952), La figure 1 est une représentation
corrigée de la distribution de la chitine et des relations phylogéné-
liques présentées antérienrement (JEUNIAUX, 1963, p. 103).
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La distribuiion zoologigue de la chitine peut difficilement étre dis-
cutée plus longtemps tant que le mécanisme hiochimique de sa hio-
synthése n’aura pas été éelairei dans tous les groupes zoologiques
ou Putilisation de ce polysaccharide a été reconnue. En l'absence
de ces donndes, on peut conjecturer qu’il est peu probable que des
systémes biosynthéliques différents aient été mis en ceuvre pour éla-
borer une seule et méme substance, tout an moins au sein du régne
animal. On devrait, dans ce cas, continuer & inferpréler la distri-
bution zoologique de Ja chitine comme Ia conservalion d'une pro-
priété ancestrale. Le probléme gui se pose aux zoologistes, des lors,
n’est pas tellement de comprendre pourquoi les animaux ont utilisé
la chitine pour Védification de telle ou telie structure, mais plutot
comment, ou 4 1a suite de quoi, certains groupes zoologiques ont per-
du la faculié de réaliser la synthése de ce remarquable matériau
organique, ou pourguoi ils Ponl abandonnée 7

Si, au contraire, la chitine peut &tre biosynthétisée par des sys-
témes enzymatiques fondamentalement différents, nous devrions
reconnaitre dés lors lexistence d’un remarguable phénomeéne de con-
vergence. Mais la vaste distribution de la chitine chez les Proto-
zoaires, les Diblastiques et les Triblastiques Spiralia, pratiquement
sans hiatus, me parait rendre fragile une telle hypothése. 11 convient
cependant de ne pas la rejeter trop hativement, notamment dans le
cas des Tuniciers, ot on assiste & une « réapparition » de la biosyn-
thése de deux polysaccharides apparemment « perdus » depuis long-
temps : la celulose et la chiline.

Au poinl de vue des interprétations phylogénétiques, la présence
de chitine est un caractére qui doil étre utilisé¢ avec la plus grande
circonspection. Si deux structures homologues appartenant éldes
groupes phylogénéliquement voisins ont souvent des compositions
chimiques voisines, il existe cependant des exceplions remarquables,
comme les valves des coquilles des Brachiopodes, qui sont riches
en chitine chez les Inarticulés, et en sont complétement dépourvues
chez les Articulés.

Nonobstant cet exemple, je crois qu'il reste vrai que I'absence
totale de production de structures chitino-protéiques dans un groupe
donné va a Penconlre des hypothéses qui prétendent trouver dans ce
groupe les ancétres de lignées on Iutilisation de la chitine est tout
A fait générale. A ce titre, les Spongiaires se situent }JIEI:I en d(?llors
de la lignée des autres Métazoaires, ce qui est admis trés gerurarale-
ment anjourd’hui, Mais les Acoclomates, Pla}lyhelmm_thes' et Némer-
tiens, apparaissent eux aussi comime singulierement isoles par rap-
port 4 Pénorme majorité des autres groupes de Spiralia, et surfout
par rapport anx Moliusques, dont certains aut{?lllI‘S voudraient trou-
ver Porigine ancesirale chez certains Turbellaries.

Laboratoire de Morphologie, Systématique et Ecologie Animales,
Université de Liége, Institut Zoologique Ed. Van Beneden,
22, Quai Van Beneden, B-4020 Liége, (Belgique).

SOCIETE ZOOLOGIQUE DE FRANCE. 381

BIRLIOGRAPHIE.

ABDERI—II'ALtDEN, E. ét 1HEY£\*S, K.d(l%g}a Nachweis von Chitin in Fligel-
resten von Coleopteren des oberen Mitteleoc# ] its
e 1 itteleocins, Biochem, Zeitsch.,
AserLsow, P, H, (1956}, — Paleobiochemistry. Scient. Amer., 195, 83-88
ABELSON, P. H. (1957). — Some aspects of Paleobiocl istry. Ann N. ¥
rad. So. 6 276285 I 1ochemistry. Ann. N. Y.
Arnourp, Ch. (1976). — Chemical composition of the gastric shield of
éBtLvaIVf(ai, Z(_L}]rpf;geia) crispala, and of the teeth of the gizzard of a
astropo pisthobranch, Aplysia punctata. Bioc YILS
ool 1 Tarda ply punctata tochem. Syslem,
ArnouLp, Ch. et Jeuntavx, Ch. (1977), — Caractéres morpholegiques du
revetement cuticulaire du premier gésier d’Aplysia punctata Cuv.,
(Mollusque Opisthobranche) et homologie avec le bouclier gasiri-
que des Bivalves. Coh. Biol. Mar., 19, 4(65-473,

BacerTI, B, et Rosari, F, (1971), — Electron microscopy on Tardigrada,
III : The integument. J. Ulfrastr. Res., 34, 214- i
Bergen, L. R. et RavvoLps, D. M. (1958), — The chitinase system of a

strain of Sfreplomyces griseus. Biochim. Biophys, Acta, 29, 522-534,
BraceweLrL, J., ParkeR, K. D. et RupaLy, K. M. {1965}, — Chitin in Pogo-
nophore tubes. J. mar, biol. Ass. UK., 45, 659-661.
BLACKV:ELI]‘j.J.{ PABTKJIER,I K. D. et Rupary, K. M. (1967). — Chitin fibres ol
e Diatoms Thalassiosira fluviatilis and Cyclotella cryptica. J.
Bror o, Lhal f yelotella eryplica. J. Mol.
BLACKWELL, J. et WEIn, M. A. (1980). — Structure of chitin-protein com-
plexes : ovipositor of the Ichneumon Fly Megarhyssa. J. Mol, Biol
137, 49-60. ‘ ’
BOULIGAND,bY_ (1965).{— lSlH‘dl’lf;lC architecture torsadée répandue dans de
nomhbreuses cuticules rthropodes. C. R, Séances 4 . Sc., Paris
o \3665-3668. D es dcad. Sc., Paris,
BrackER, C. E., RUIZ-HEHBE'BA, §. et BaArTnickI-Gancia, S, (1976), — Struc-
t{u‘e. and t‘ran?fﬁmilatwn} of chitin synthetase particles (chitosomes)
during microlibril synthesis fn vitro. Proc. Nat!. . Sei
e 45%-4574. v Natl, Acad. Sci. USA,
BRUMIO}UL, Il) et Voss»FOLicART, M., F. (1877). — Substances organiques
dans les carapaces de Crustacés fossiles. Comp. Bi 71
oy p. Biochem. Physiol.,
BurGER, M.TM. 3’{ tGOL.DBF;[RG, A. R, (1973). - Tdentification of a tumor-
specific determination on neoplastic cell surf . P .
Acad. Sc. USA, 57, 359-366. riaces. Froceed: Nat
Bussers, J. C, (1976). — Structure et composition du kyste de résistance
de 4 Protozoaires Ciliés. Protistologica, 12, §7-100.

Bussers, J. C. el JEUNTAUX, Ch. (1973 a). — Chilinous cuticle and syste-
maltic position of Tardigrada. Biochem. System., 1, 77-79.
BussEeRs, J. C. et JEuniavx, Ch, (1973 b}, — Structure et composition de 1a

cuticule de Macrobiotus sp. et de Milnesium tardigradun ardi-
grades), Adnn. Soc. Roy. Zool. Bely., 103, 271-279, 7 + (Tardi

BussEirs, J. C. et JEUNIAUX, Ch. (1974). — Recherche de Ia chitine dans les
i}gog;(itéons métaplasmatiques de quelques Ciliés. Prolistologica,

CARIER, . et Fanxkas, V. (1971). — The control of morphogenesis : an enzy-
matic mechanism for the initiation of septum formation in yeast.
Pf’oc. Nat, Acad. Sci., 68, 2052-2056.

Canis, E., Farkas, V,, Urang, R. E. et Bowens, B. (1873}, — in ViLLaN-
~nEva, J. R.,, Garcia-Acma, 1., Gascon, F. et Urvnunu, F., eds. :
Yeast, Mould Plant protoplasts. Academic Press, New-York.



382 SOGIETE ZOOLOGIQUE DE FRANCE.

CamperLL, F. L. (1929). — The detection and estimation of inseci chitin
and the relation of chitinization to hardness and pigmentation of
the cuticula of the american cockroach Peripluneta americana,
Ann. Entom. Soc. Am., 22, 401-420.

Canpy, I, J, et Kmey, B, A. (1962). — Chitin synthesis in the desert locust.
J. Exper. Biol,, 39, 123-140,

Carey, F. G. (1965). — Chitin synthesis in vifro hy Crustacean enzymes,
Comp. Biochem. Physiol., 16, 155.
CarrisLe, D, B, (1358). — On the exuvia of Priapulus condafus Lamarck.

Arkiv, Zdol., 12, 79-81.

Carniste, D. B. {1964). — Chitin in a cambrian fossil : Hyolithellus. Bio-
chem. J., 90, 1c-2c.

Coarman, D. M. (1968). — Structure, histochemistry and formation of the
podocyst and cuticle of Aurelia qurita, J. Mar. Biol, Ass, UK, 48,
187-208.

Crowsg, J. ., NEweLL, I. M. et THoMson, V. W, (1971), — Fine structure
and chemical composition of the cuticle of the Tardigrade Macro-
biotus areolatus Murray. J. Microscopie, 11, 107.

Cuenor, L. (1952). — Phylogeneése du régne animal, in Grassé, P. P. (éd.).
Traité de Zoologie, 1, 1-33.

Dsrmon, S. E. et Ruparys, K. M. (1950). — Infrared and X-ray studies on
chitin. Discuss. Faradey Soc., 9, 251-264.

Devsce, Y. et Herowvamp, E, (1901). — Traité de Zoologie concréte,
Librairie H. Le Soudier, Paris.
DeroorTERE, . et Magis, N. (1967). — Mise en évidence, localisation et

dosage de la chitine dans la coque des ceufs de Brachionus leydi-
¢ii Cohn et d’autres Rotiféres. Ann. Soc. Roy. Zool. Belg., 97, 187-195.

Emig, Ch. C. (1976). — Phylogenése des Phoronida. Zeitsch, Zool. System.
Evolationforsch., 14, 10-24.

FLoRKIN, M., GREGoIRE, Ch., BRICTEUX-GREGOIRE, S. el SCHOFFENIELS, E.
(1961). — Conchiolines de nacres fossiles. €. R, Hebdo. Séances
Acad. Se. Paris, 252, 440-442.

Foucart, M. F., BRICTEUX-GREGOIRE, S., JEUNIAUX, Ch. et FromkIin, M.
(1965 a). — Fossil proteins of Graptolithes, Life Sci., 4, 467-471.

Foucart, M. F., BricTEUX-GREGOIRE, S. et JEUNIaux, Ch. (1965 b). —
Composition chimique du tube d’un Pogonophore (Siboglinum sp.)
et des formations squelettiques de deux Piérobranches. Sarsia, 28,
35-41.

Fox, D, L. (1873). — Chitin-bound keto-carotencids in a crusiacean cara-
pace, Comp. Biochem. Physiel., 44 B, $53-962.

GLASER, L. el Brown, D, H. (1957). — Synthesis of chitin in cell-free
extracts of Neurospora crussa. J. Biol. Chem., 228, 729-742,
GorrFINET, G. {1969). — Etnde au microscope électronique de structures
organisées des constituants de la conchioline de nacre du Naufilus

macrophalus Sowerby. Comp. Biochem. Physiol., 29, 835-8§39.

GorrINET, G. et JEUNIAUX, Ch. (1979), — Distribution et importance quan-
titative de la chitine chez les coquilles de Mollusques. Cah. Biol.
Mar., 20, 341-349,

GorrINET, (., Voss-Foucart, M, F. et Banzin, 8. (1973). — Ultrastructure
of the cuticle of the Sipunculans Golfingia valgaris and Sipunculus
nuduas, T'rans, Amer. Microsc. Soc., 97, 512-523.

Grecoire, Ch. (1958). — Essai de détection au microscope élecironique
de dentelles organiques dans les nacres fossiles (ammonites, nauti-
Hdes, gastéropodes et pélécypodes). Arch. internat. Physiol. Bioch.,
66, G74-676.

Grecoirg, Ch. (1959). — Conchiolin remnants in mother of pearl of lossil
Cephalopoda. Nafare, London, 184, 1157-1158.

Hackman, R H. (1971). — The integument of Arthropoda. in FLoReIN and
ScHEER, ed., Chemical Zoology., 6, part B, 1-62.

SOCIETE Z00LOGIQUE DE FRANCE. 383

HacrMan, R, H. (1976). — The interactions of cuticular proteins and some
comments on their adaptation to function, in Hepbhurn, H. R. (ed.),
The Insect integument, Elsevier Sc. Pub, Cy, 107-120,

Hunw, S. (1970). — Polysaccharide-protein complexes in Invertebrales.
Academic Press, London.

HunT, S. (1973). — Chemical and phyaical studies of the chitinous siphon
sheath in the Lamellibranch Lufraria Intrarie L. Comp. Biochem.
Physiol., 46 B, 311-323,

Huwnt, S. et Nixon, M. (1981), — A comparative study of protein composi-
tion in the chitin-protein complexes of the beak, pen, suckerdisc,
radula and cesophageal cuticle of cephalopods. Comp. Biochem.
Physiol., 68 B, 535-546.

Hvaman, L. H. (1951)., — The Invertebrates, vol. I : Acanthocephala,
Aschelminthes and Entoprocta. Mac Graw-Hill Book Gy, New-York,

Hyman, L. H. (1958). — The occurence of Chitin in the Lophophorate
Phyla. Biol. Bull,, 114, 106-112,

Hyman, L. H. (1966). — Further notes on the oceurence of chitin in inver-
tebrates. Biol. Bull,, 134, 94.

JAGERSTEN, G. {1972). — Ewvolution of the Melazoan Life Cycle. Academic
Press, 282 pp.

Jawomsxyr, E,, Waneg, 1. et Marco, G. (1963). — Synthesis of chitin in
cell-free extracts of Prodenia eridania, Nature, 198, 780,

Jawonskr, E., Wang, L, et CarpENTER, W. D. (1965}, — Biosynthesis of
chitin in cell-free extracts of Venturia incequalis., Phytopathol., 55,
1309-1312.

JEUNIAUX, ‘Ch. (1957). — Purification of a Streptomyces chitinase, Bio-
chem. J., 66, 98.

JEUuNiAux, Ch, (1958). — Recherches sur les chitinases. I. Dosage néphélo-

métrique et production de chitinase par des Streptomycétes, Arch.
Internat, Physiol. Bioch., 66, 408-427,

Jeuntavx, 'Ch, (1959). — Recherches sur les chitinases. II. Purification de
Ia chitinase d’un Streptomycete et séparation électrophorétique de
principes chitinolytiques distincts. Arch. infernaf. Physiol. Bioch,,
67, 586-596.

Jeuniavx, Ch, (1963). — Chifine et chitinolyse, un chapitre de la biologie
moléculaire, Paris, Masso.

Jevuntavx, Ch. (1964). — Chitine < libre» et chitine « masquée > dans les
structures squelettiques d’Invertébrés, Arch, Internat. Physiol.
Bioch., 72, 329-330.

Jeuniaux, Ch. (1971 a), — Chitinons structures, in M, Florkin et E. H.
Stotz, eds., Comprehensive Biochemistry, 26 G, Elsevier (Amster-
dam), 585-632. -

JEuniavX, (Ch. (1971b). — On some hiochemical aspects of regressive evo-
laution in animals, in E. Schoffeniels (ed.). Biochemical Evolution
and the origin of Life, Elsevier (North-Ilolland), 364-313.

JEUuNtACX, Ch, (1975). — Principes de systématique biochimique et appli-
cation a quelques problémes particuliers concernant les Aschel-
1611112nthes, les Polychetes et les Tardigrades. Cah. Biol. Mar., 16, 597-

Jeuniavx, Ch, (1978). — Distribution and guantitative importance of
chitin in animals. Proceed. First Internat. Conf. Chitin/Chitosan,
Muzzarelli and Pariser ed., MIT Sea Great Program, n° 78-7, p. 5-10.

Jeuniavx, Ch. (1982a). — <« Free » and « bound » chitin, in BeMiller, J. N.
(ed.), Methods in Carbohydrate Chemistry, vol. IX, sous presse,

JEUunIavx, Ch. (1982h), — Composition chimique comparée des formations
squeleftiques chez les Lophophoriens et les Endoproctes. Bull. Sac.
Zool. France, 107, 233-249.

Jorg, M. (1967). — The protein of Brachiopod Shell : II. Shell protein from
fossil articulates : amino acid composition. Comp, Biochem. Phy-
siol,, 20, 601-605.,




384 SOCIETE Z¥0OLOGIQUE DE FRANCE.

Jope, M. (1969). — The protein of Brachiopod shell. IV — Shell protein
from fossil inarticulates : amino acid composition and disc elec-
trophoresis of fossil articulates shell protein. Gomp. Riochem. Phy-
siol., 30, 225-232.

KozLowskr, R. (1948), — Les Graptolithes et guelgues nouveaux groupes
danimanx du Trémadoc de ta Pologne. Palaentologia Polonica, 3,
1-235.

Lipke, H., GRAINGER, M. et SiakoTos, A, (1965 a). — Polysaccharide and
glycoprotein [ormation in the cockroach, 1. Identity and titer of
bound monosaccharides. J. biol. Chem., 240, 534-600.

LiexE, H., Graves, B. et LeTo, S, (1965 b). — Polysaccharide and glyco-
protein formation in the cockroach. II — Incorporation of D-ght-
cose-14C into bound carbohydrate. J. biol, Chem., 240, 601-608.

LrpxE, H. et GEocueean, T. (1971}, — Enzymolysis of sclerctized cuticle
from Periplaneta americana and Sarcophaga bullata. J. Insect Phy-
siol,, 17, 415-425.

Locke, M. (1964), — The structure and formation of the integwment in
Insects, in Rockstein, M. (ed.). The Physiology of Insecta, 3, Acade-
mic Press, N.Y., 380- .

Marcus, E. (1927). — Zur QOekologic und Physiologie der Tardigraden,
Zool. Jahrb, Allg. Zool., 44, 323-370,

Marcus, E. (1928). — Zur Vergleichenden Anatomie und Histologie der
Tardigraden. Zool. Jahrb. Allg. Zool,, 45, 99-158.

MavcHAMP, B, et ScHREVEL, J, (1977). — Observations en microscopie a
fluorescence de Ia cuticule des Insectes : une méthode faisant
appel aux propriétés spécifiques de la WGA vis-a-vis des glyco-
conjugués de 1a chitine. €. R, Acad. Sc. Paris, 285, 1107-1116.

MuzzaneLLi, R. A. A. (1976). — Biochemical modifications of chitin, in
H. R. Hepburn {(éd.) : The Insect Infegument, Elsevier, Sci. Pub.
Cy, 63-87.

MuzzaReLLT, R. A. A. (1977). — Chitin, Pergamon Press, 309 pp.

MUZZARELLL, R. A. A. et PARISER, (ed.) (1978). — Proceedings of the First
International conference on Chilin/Chitosan. MIT Sea Grant Pro-
gram (Massachussets Institute of Technology, Cambridge), n® 78.7,

648 pp.

NEVILLE, A}.) C. (19703, — Cuticle ultrastructure in relation to the whole
insect, in Neville, A, C. (ed.). Insect Ulirastructure, Oxford, Black-
well, 17-39.

OTAEARA, A. (1961 a). — Studies on the chitinolytic enzymes of the black-
koji Mold. 1. Viscosimetric determination of chitinase activity.
Bull. Agric, Chem. Soc. Japan, 25, 50-61.

OTaxaRa, A. (1961 b), — Studies on the chitinolytic enzymes of the black-
koji mold. 3. Liquefying activity and saccharifying activity of the
chitinase preparation. Bull. Agric. Chem. Soc. Japan, 25, 494-499,

PearsoN, F. G., Marcressavrt, R. H. et Lyang, G. V. {(1960). — Infrared
specira of erystaliine polysaccharides : V : Chitin. J. Polym. Se.,
43, 101-116.

PeTeERS, W. (1866). — Chitin in Tunicata, Experientia, 22, §20-821.

PerERS, W. (1967). — Elektronenmikorskopische Untersuchungen an chi-
tinhaltigen strakturen. Verh. Deutsch. Zool, Gesell. Heidelberg, 681-
695.

Prrers, W. {1968). — Vorkommen, Zusammensetzung und Feinstrukiur
perifrophischer Membranen im Tierreich. Z. Morph., Oekol. Tiere,
62, 9-57.

PETERS, W. (1872}, — Occurence of chitin in Mellusca, Comp. Biochem.
Physiol.,, 41 B, 541-550.

PouLicEk, M. (1978). — Etude morphologique el chimique comparée de

['évolution régressive de la coquille dans quelques lignées de Gas-
téropodes Eunthyneuares. Mémoire Licence Sc. Zoologiques, Facul-
té des Sciences, Université de Liege, 61 pages.

SOCIETE ZOOLOGIQUE DE FRANGE. 385

PouLicek, M. (1980 a), — Cycle saisonnier de la coquille interne des
limacidae Agriolimax reticulatus (Miller) et Limax maximus Linné.
Haliothis, 10, 114,

PouULICEK, M. (1980 b). — La matrice organique des opercules calcifiés.
Haliothis, 10, 117,

PouLICEK, M. et Jeuniaux, Ch. (#881). — Matrice organique de la coguille
et position phylétique de Neopilina galatiieae (Mollusques, Mono-
placophores). Ann. Soc. roy. Zool. Belg., 111, 143-15(,

PouLICEE, M. et Voss-Foucant, M. F. (1880). —- Variations saisonniéres de
la composition chimique de la coquille d’Agriclimax reticulatus
(Miiller, 1774). Arch. Zool. Exp. Gén., 121, 77-86. Cel

PouLiceg, M., Voss-Foucart, M. F. et JEuntavx, Ch, — Disiribution de Ia =
chitine dans les struckures coquilliéres des Molusques. Malacolo-
gical Reviews, soumis pour publicalion. :

PorTER, C. A. et Jaworskr, K. G. (1966). — The synthetis of chitin hy -
particulate preparations of Allomyces macrogynus. Bioch. Ji, -5,
1149-1154. Lok

Pirvar, J. P., DELMotrE, F. et MoNsioNy, M. (1974). — Protein — sugar
interactions. Association of wheat germ agglutinin (lectin} and 0. ==
(4-methyl-umbelliferyl) - glycosides. FEBS Lelfers, 46, 228-232,-

RaJuLy, (. S, et Gownr, N. (1967). — Nature of chitin of the coenostenmny
of Millepora sp. India J. Exp. Biol,, 5, 180-181. L

Ressig, J. L., SrromiNaes, J, L. et Levors, L. F. {1855). — A meodified
colorimetric method for the estimation of N-acetyl-aminosugars. J.
Biol. Chem., 217, $59-966. ’

RicHARDS, A. G. (1971). — The infegument of Arthropods, Univ, Minnesota .
Press, Minneapolis. .

Rorrze, W. D. I, (1962}, — The cuticle of some Middle Silurian Ceratioca- ™
ridid Crustacea from Scotland., Palaeontology, &, 30-531.

RuDALL, K. M. (1962). — The Scientific Basis of Medicine. Annual Reviews,:
Athlone London, p. 203, L

RupaLL, K. M. (1963). — The chitin/protein complexes of insect cuticles.” :
Adv. Insect Physiol., 1, 257-313. ; _

RupaLL, K. M. (1965). — Skeletal structure in Insects, in T. W. Goodwin' =00

5(21., Aspects of Insect Biochemistry. Academic Press, London, 83- " '

RuparL, K. M. et KencHingTON, W. (1973). — The chitin system. Biol.
Rev., 48, 547-636.

Ruiz-HERRERA, J., LoPrEz-RoMER0, E. et BarTnicri-Garcia, 8. (1977), —
Properties of chitin synthetase in isolated chitosomes from yeast
cells of Mucor ronxii. J. Biol. Chem., 252, 3338-3343.

SacHs, J. B. {1954). — The chemical nature of the cyst membrane of
Pelomyxa illinoisensis. J. Proloz., 1, suppl. 8.

SALVINI-PLAWEN, L. v. (1980). — A reconsideration of systematics in the
Mollusca. Malacologia, 19, 249-278.

SAaLVINI-PLAwWEN, L. v. et Nore, H. (1974). — Chitin bei Caudofoveata
(Mollusca) und -die Ableitung ihres Radulaapparates. Zeitsch.
Morph. Oekol. Tiere, 77, 76-86.

SavciN-MEULENBERG, M., Bussers, J. C. et Jeuntaux, Ch. (1973). — Com-
position chimique de la théque de quelques Thécamoebiens (Proto-
zoaires). Bull. Biol,, France Belgique, 107, 107-113.

SUNDARA Rasury, G. et Gownly, N. {1978). — Chitin from marine organisms
and its use as an adhesive in Muzzarelli and Pariser ed., Proceed.
Firsi Internat, Conference Chitin/Chitesan, MIT Sea Grant Pro-
gram, n° 78.7, 430-436.

SunpARa Rasuru, G., JEuwiavx, C., Pouricek, M, et Voss-Foucarr, M. F.
(1982). — Comparative value of Chitosan test and enzymatic method
for chitin detection. in Chitin and Chitosan, Proceed, IInd, internat.
Conference Chitin Chitosan, Sapporo {(Japan), p. 1-4,




386 SOCIETE ZOOLOGIQUE DE FRANCE.

Svrnovrt, B. (1975). — Studies in vivo and in vitro on chitin synthesis

’ during the larval-adult molting cycle of the migratory locust

| Locusla migratoria. J. Comp. Physiol., B-102, 135-147,

Vavra, 1. (1967). —"Hydrolyse enzymatique des spores de microsporidies.

} J. Protozool., 14, suppl., 49.

| Voss-FoucarT, M. F., Barzin, S., Jeuntavx, Ch. et Bussems, J. C.

_ (1978a). — Etude comparée de la composition chimique des régions

| souples el durcies de la cuticule de quatre espéces de Siponculiens.

| Cah. Biol. mar., 19, 135-145.

| Voss-Foucart, M. F., Barzin, S. el Toussaint, C. (1978b). — Etude com-

| parée de la composition en acides aminés d’extrails peptidiques

| de la cuticule de Siponculiens et d’Annélides Polychétes. Arch,
Zool. exp. gén., 118, 457-470,

Voss-Foucarr, M. F. et Jeuntavx, Ch. (1972). — Lack of chitin in a sam-
ple of Ordovician Chilinozoa. J. Paleont., 46, 769-770.
Voss-Foucart, M. F,, JEunIAUX, Ch. et GREgoIRE, Ch. (1974), — Résistance

de la chitine de la nacre du Nautile (Mollusque Céphalopode) a
P’action de certains facleurs intervenant au cours de la fossilisation
Comp. Biochem. Physiol., 48B, 447-451,
WaINWRIGHT, S. A, (1962). — An anthozoan chitin. Experientia, 18, 18-19.
WiLrerT, M. et PETERS, W. (1969). — Vorkommen von Chitin bei Coelen-
| teraten. Z. Morph. Tiere, 64, 77-84.

Imprimerie DECLUEViE — Z.I. Perrigny - LONS-LE-SAUNIER.




