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BIOCHIMIE DE LA MUE CHEZ LES ARTHROPODES,

PAR

Charles JBUNIAUX,

Introduction.

On peut difficilement parler des mues des Arthropodes sans opérer
aussitot la distinction entre celles des Insectes, celles des Arachnides
et celles des Crustacés. Elles présentent de nombrenx points de diffé-
rence, ne serait-ce qu’en raison de la position ontogénétique des phé-
noménes de métamorphose qui les accompagnent, Ainsi, sous I'angle
de la morphologie ou de I'anatowie comparées, de I'éthologie ou
de Ihistologie, il peut paraitre malaisé¢ de définir clairement le phé-
noméne de la mue.

Toutefois, ce phénonmeéne se présente sous un aspect beaucoup plus
homogene, lorsqu’il est étudié sous 'angle de 1a biochimie comparée.
Je voudrais tenter de résumer ici quelques aspects de la biochimie
de la mue, principalement chez les Insectes et les Crus tacés, en
essayant de metire en évidence le role trés général d’« elTecteurs
biochimiques » qui semble dévolu i certaines molécules organiques,
notamment 2 certains enzymes, dont laction se situe entre la
commande hormonale de 1a mue et le déroulement des bowleverse-
ients physiologiques et morphologiques qui la caractérisent (*).

1. Composition du tégument des Arthropodes en général,

La cuticule est, chez tous les Arthropodes, constituée de deux par-
lies bien distinctes : une épicuticule, o la chitine mangque, qui con-
tient essentieliement des lipoprotéines tannées et parfois des cirées,
el une procuticule dont la caractéristique est d’étre composée de chi-
tine et de protéine, quels que soient les groupes d’Arthropodes en-
visagés.

La chitine des Arthropodes est une subsiance remarquablement
homogéne : c’est un haut polymére d’acétylglucosamine, trés résis

(") Il m’est agréable, & cette occasion, de rendre hommage 4 Monsieur le
Professeur (. TEISSIER gqui, en tant que Directeur de la Station Biologique de
Roscoff, m’a toujours accueilli avec la plus grande amabilité dans les lahora-
toires de la Station, ol, par ailleurs, j’ai pu_ profiter des conseils et des encou-
ragements du Professeur DnacH, pionnier de Métude de la physiologie de la
mue chez les Crustacés.
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tant 4 la plupart des agents de dégradation chimiques. Ge polysae-
charide aminé ne peul &tre dégradé, dans la nalure, que sous
Paction d’enzymes hautement spécifiques : les chitinases. Ces en-
zymes ont été purifiés & pariir de cultures baclériennes (JEUNIAUX,
1957a, 1959a). Les chitinases hydrolysent les liaisons B-1-4 acétyl-
glucosaminidiques de la chitine mais econduisent surtout jusqu’au
stade du dimére de I'acétylglucosamine : le chitobiose (BERGER el
REYNOLDS, 1958). I’ hydrolyse du chitobiose et des autres petits poly-
méres d’acétylglucosamine est réalisée par une chitobiase (ZECHMEIS-
TER et TorH, 1939), enzyme distinet de la chitinase et qui en est
séparé en cours de purification (JEUNTAUX, 1959h).

La chitine de la procuticule se trouve sous la forme de macro-
molécules libres ou de macromolécules associées avec des protéines.
Les mucopolysaccharides que constitfuent ces complexes chitine-pro-
téine commencent 4 &lre étudiés (Hackman, 1960). Dans certains
cas, ces complexes glycoprotéiques peuvent présenter des propriétés
hygroscopiques étonnantes : celles-ci expliquent le gonflement de
certaines formations cuticulaires dans Peau distillée (JEUNIAUX,
1959¢).

La présence des protéines est également un caractére général de
la procuticule des Arthropodes. On y distingue des arthropodines
solubles dans I'eau ou dans diverses solutions salines, et des scléro-
tines, insolubles, tannées par des ponts aromatiques guinoniques.
Les sclérotines ne sont pratiquement pas connues au point de vue
biochimique. On en trouve dans toutes les procuticules ; chez les
Insectes, la présence de sclérotines détermine la distinetion enlre
exocuticule et endocuticule. '

Les arthropodines ont été extraites, isolées, partiellement puri-
lides et caractérisées (Trim, 1941 ; DucHATravu ct Fronkin, 1954 ;
Hackman, 1958). Leur composition en acides aminés semble relati-
vement constante, et se earaciérise par I'absence d’acides aminés
soufrés (i part une trés faible proportion de méthionine), une teneur
¢levée en acides aminés dicarboxyliques (10-16 %) et assez élevée
en alanine et en glycocolle (7-9 %).

En plus de ces constituants organiques, il faut citer les sels mi-
néraux, carbonate et phosphate de Ca, qu'on trouve dans les sclé-
rites des Crustacés et des Myriapodes Diplopodes, 4 U'exclusion des
autres Arthropodes. Dans Iexosquelette des Crustacés, les sels cal-
caires constituent jusqu’a 80 et 85 % du poids sec, La presque tota-
lité de la procuticule est calcifiée. Seules, les strates cuticulaires
les plus internes ne contiennent pas de sels calcaires. Cette « couche
membraneuse » est composée de chitine, d’arthropodine et d’un com-
plexe glycoprotéique (JEUNIAUX 1059¢). o

2. Caractérisation des stades de mue.

On réserve le nom de mue 4 Y'ensemble des phénoménes qui -pré-
parent I'abandon de la vieille cuticule et qui concourent 4 I'édifica-
fion de la nouvelle. Le rejet de la vieille cuficule, c’est-a-dire de
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Iexuvie, phénoméne speclaculaire mais de courle durée, est I'exu-
vialion ou ecdysis. I’intermue sépare la {in d'une mue (édilication
compléte de 1a nouvelle cuticule) du début de 1a mue suivante.

L’analyse, par des méthodes biochimiques, des modifications des
conslituants cuticulaires a é1¢ rendue possible grace a la caractéri-
sation des diflérentes étapes du déroniement de ces cycles au moyven
de critéres simples et souvent applicables 4 Panimal vivant. On doii
4 Drach (1939) la mise au point d’une nomenclature précise, appli-
cable 4 la majorité des Crustacés Décapodes.

Chez les Insecles Lépidoptéres, les mues larvaires sonl annoncées
par une modification sensible de la coloralion et de Iaspect du tégu-
ment, puis par Papparilion d’une tache triangulaire foncée derritre
la capsule céphalique (stade du triangle : Bounnior, 1948). La pé-
riode préexuviale de la mue nymphale, qui s’établit pendant ¢t au
cours du filage du cocon, obéit & un « liming » rigoureux, si l'on
prend comme point de repére le moment de la purge intestinale
(Derniére défécation : BouwnHror, 1948),

3. Activation el réiraction de l'épiderme :
sécrétions épidermiques.

Les premiers indices prémonitoires de la mue s’ohservent au
niveau de I'épiderme. Les cellules épidermiques, généralement apla-
ties pendant les intermues, angmentent de volume, et montrent plus
d’affinité pour les coloranis. L'épiderme cst le si¢ge de nombreuses
mitoses, KrIsHNAKUMARAN (1961) a décrit d’intéressantes modilica-
lions de la concentration et de la distribution des acides ribonu-
cléiques (ARN) chez un Orthoptére : Grylius bimaculatus. Alors que
la leneur en ARN de animal enlier diminue considérablement peu
avant Ia mue, I'épiderme, au contraire, s’enrichit en ARN. Les nu-
cléoles deviennent de moins en moins pyroninophiles : ils transmet-
tent leurs acides ribonucléiques au cytoplasme épidermicue. Les
ARN y inlerviennent vraisentblablemenl au cours des synthéses de
protéines, notamment des synthéses d’enzymes.

Les multiplications cellulaires épidermiques entrainent des plis-
sements de I'épiderme ¢ui, bientdt, se détache el se rétracte. Il
apparail ainsi un espace (espace cxuvial). Chez les Insectes, espace
exuvial est rapidement occupé par un gel ou un liquide incolore, le
liquide exuvial, séerété par toute la surface de 'épiderme.

La sécrétion d'un liquide exuvial a été ohservée chez diverses
larves d’insectes. Elle précéde de 12 4 48 hh le moment de 'exuvia-
tion. Les propriétés chimiques de ces liguides exuviaux ont été
étudiées par PAsSONNEAU et WiLL1aAMS (1954) ehez Platysamia cecro-
pia, el par JEUNIAUX el AMaNIEU (1955) chez Bombyx mori. Chez le
Ver & soie, on peut en recueilliv de grandes guantités, en ligaturant
la prénymphe entre la téte el le thorax (BounarioL 1948). Mais, dans
ce dernier cas, le liquide que 'on recueille est un mélange de liquide
exuvial et d'ulirafilirat de sang (Jeuniaux, 1958).
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Chez les nymphes, on a observé la sécrétion d'un gel exuvial (P.
cecropia : Passonneau et WiLLiams 1954). La mise en place du gel
exuvial précéde de 6 4 10 jours Pexuviation. '

Enfin, chez les Crustacés, on n’a jamais observé la sécrétion du
liquide exuvial, car, au fur et & mesure de Ia formation de l'espace
exuvial, ce dernier est comblé par le développement d'un gel mucila-
gineux, qui absorbe 'ean el les autres constituants séerétés par
Pépiderme. Ce gel mucilagineux w'est aulre que la conche membra-
neuse en voie de transformation (voir plus loin).

On voit que, sur le plan de la description histologique, la situalion
se présente de maniére forl différenle, selon les animaux ou les sta-
des considérés. Mais dans tous les cas suffisamment étudiés jusqu’a
présent, on a pu montrer que cette période de rétraction de I'épi-
derme coincide avec la séerétion d’ean et d'enzymes, parmi lesquels
notamment : des enzymes protéolyliques, des chitinases, et des chi-
tobiases.

La sécrétion d’enzymes chilinolytiques el protéolytiques apparait
ainsi comme un caractére biochimique tout i fait général des épi-
dermes d’Arthropodes en instance de mue.

On s'est demandé si ces cnzymes sont élaborés au moment de la
mue, ou si, mis en réserve sous une forme inactive pendant Pinter-
mue, ils sont activés et excrétés nu moment de [a mue. A ce point
de vue, on peut relever des dilférences cntre Insectes et Crustacés.

A) Chez les Crustacés, Vélaboration de chitinase par la cellule
épidermique est permanente, pendant tout le cycle de mue et d’in-
termue, et ne montre pas d’augmentation au cours des stades pré-
exuviaux (JEuniavux, 1960). Cependant, deés le stade Dy, il y a excré-
tion de cet enzyme, qu'on peut doser dans les couches membraneu-
ses en voie de gélification. Done, il faut adwmetire que, si 'élabora-
tion (la synthése) de chitinase ne varie pas, les possibilités pour les
cellules d’exeréter cel enzyme augmentenl ou se réalisent au mo-
ment de 1la mue.

Contrairement aux chilinases, les chilobinses sonl beaucoup plus
abondamment séerélées A partir du stade I>,””. Elles jouent évidem-
ment un role trés imporlant, rendanl les ccllules aptes & utiliser les
produits d’hydrolyse de la chitine.

B) Chez le Ver 4 soie, & opposé du cas des Cruslacés, la séerélion
de chitinase est un phénoméne cyclique particulicrement [rappant
(JeuNiavx, 1957b). Chez les larves, I’4laboralion de chitinase est
nulle pendant toute I'intermue. L’élaboration et la sécrétion de ¢hi-
tinase sont strictement limitées, au niveau de ’épiderme, aux pério-
des qui caractérisent le débul de la mue : le stade du triangle au
cours des mues larvaires, le stade 24-72 h aprés Ia derniére déféca-
tion, au cours de la mue nymphale (Figure 1), Quant aux nymphes,
il semble, d’aprés PassoNNEAU et WILLIAMS, pour Platysamia cecro-
pia, que le liquide exuvial est mis en place assez prématurément,
sous forme d’un gel riche en enzynies, qui se transforme en sel ulté-
rienrement, :
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Le cycle de sécrétion des enzymes chitinolytiques résulte-t-il d’une
syntheése cyclique de chitinase, ou d'une activation cyelique de pré-
curseurs inactits ? L’aclivation d'un quelconque proenzyme n’a ja-
mais pu étre obtenue (essais au moyen de glutathion, cystéine, oxy-
dation ménagée, variation de pH, addilion de chilinases actives
JEUNTAUX, inédit). C’est done la nolion d’une synlhése cyelique d’en-
zymes qui est A retenir, et nous pouvons peut-étre la mettre en
parallele avec les variations de concenlration en. ARN, observées par
KrisnaRUMARAN (1961) chez un aulre Tnsecle au niveau de épi-
derme.

Enfin une sdéerétion denzymes protéolytiques par épiderme a
été mise en évidence, lanl chez les Crustacés que chez les Insecles,
muis élude détaiilée de ces enzymes, de leurs propriétés el de leurs
variations reste a fuire.

Aclivité chitinolylique des exlroits d'épiderme,
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Fig. 1. — Elaboration cyclique de chitinase par I'épiderme de Bombyx meri 1.

Activité chitinolytique exprimée en ug de chitine hydrolysée (a 37* C et pH
5,2), au eours d’une incubation de 2 heures, sous I"action d'un extrait enzyma-
tique correspondant a4 1 g de tissus épidermiques secs.

4, Hydrolyse des constituants cuficulaires.

Les enzymes chitinolytiques el proléolytiques séerétés par Iépi-
derme entrent immédiatement en contact avec les couches profon-




595 CHABLES JEUNIAUX,

des de la cuticule. L’hydrolyse de la chiline ¢l des proléines entraine
un amincissement progressit de Pendocuticule chez Jes Insectes. Ce
phénoméne est bien visibie sur coupes histologiques. Chez les Insee-
tes, les scléroprotéines ne sont pas hydrolysées, de sorte que l'exo-
cuticule résiste beaucoup mieux que Uendoculicule & la digestion
par le liquide exuvial.

Chez les Cruslacés, le processus d’hydrolyse des constituants cuti-
culaires est, dans ses grandes lignes, identique 4 celui des Insectes.
Il se complique cependant par Pexistence des sels caleaires et par
celle de la couche membrancuse. Celle-ci est constituée de chitine, de
protéine et d’'un complexe glycoprotéique, association chitine-pro-
téine résistant aux enzymes ¢pidermiques. Au fur el 4 mesure que
la chitine et les arthropodines de la couche wmembraneuse sonl hy-
drolysdes, le complexe glycoproléique absorbe de I'eau, gonlle, el se
transforme en un gel d’aspect muqueux (JEusisux 1959¢). Dans ce
gel, s’accumnulent transitoirement les enzymes. Ce gel remplace done
le lignide exuvial des Tnsectes. On connail le tole de lubrifiant que
cc gel jouera au moment de Pexuviation.

La dégradation cuticulaire, chez les Crustacés, inléresse surlout la
partie organique el peu 1a partie minérale. DracH et Laron 'avatent
déja montré en 1942, En fait, les sels ealcaires de la carapace ne
sont pas altérés, mais seulement particllement libérés, lorsque leur
support organique est détruit. DoroTHY TRAVIS (1955) a speciale-
ment étndié la Langouste 4 ce point de yue. Au niveau des « lignes
de résorption », (sutures ecdysiales), elle a enregistré, au cours de
la mue, une diminution de 8,4 % seulement du calcaire contre une
diminution de 23 % de la maliére organique. Chez I'Ecrevisse,
MALUF enregisire une diminution de 4 % seulement du Ca de I'exo-
squelette.

La dégradation des substances organiques cuticulaires a éLé peu
étudide. Chez Cancer pagurus (JEUNIAUX, inédit), environ 20 % de
la chitine sont hydrolysés entre le début de la mue el le stade Dy,
Parmi les protéines, les sclérotines ne semblent pas altérées, tandis
que les arthropodines subissenl, au lofal, une hydrolyse de 50 %
environ. Cette dégradatlion n’intéresse pas de la méme manitre les
différents lypes d’arlhropodines : les arthropodines acido-solubles
sont rapidement et trés complétement dégradées, tandis que les
arthropodines solubles dans les tampons boratés ne subissent quune
dégradation partielle.

5. Résorption des produits d’hydrolyse
des constituants culiculaires.

La digestion des protéines et de la chitine de la procuticule lihére
des acides aminés el de Pacélylglucosamine. Ces produils d’hydro-
lyse ne sont pas perdus pour Péconomie de Porganisme, mais, au
coniraire, sont réabsorbés en grande partie 4 travers la surface de
la peau, pendant toute la période ol celle-ci est encore suffisamment
perméable,
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PASSONNEAU el WiLLiams (1953} onl monlré que I'épiderme esl
capable d’absorber des acides amings, chez la nymphe de P. cecropia,
en injectant du glycocolle radio-actif dans le liquide exuvial, Deux
a trois jours aprés Pinjeclion, les protéines de Padulte sont radio-
actives.

Des constatations analogues onl é1¢ taites chez Rhodnius prolizus
et chez Bombyx mori au moyen d'injeclions de solutions de colo-
rants dans le liquide exuvial (WicGLESWORTH, 1933 ; JeunNiaUx,
1958). Le dosage de Pacélylglucosamine libre au niveau du sang et
de I’épiderme montre égalemenl Pexistence d’une impartanle résorp-
tion de ces substances,

En ce qui concerne hu résorption des produils d’hydrolyse par
’épiderme, i) faul lenir compte, & un moment donné, de In pré-
sence de ta jeune culicule en formation.

Cerles, & c¢ momenld, les couches de ecire ou de lecloculicule de
Pépiculicule ne sont pas cncore déposées (WiGGLESWORTH), el les
protéines cuticulaires ne soni pas encore tannées. On concoit que
Pean, les sels et les petites moléeules puissent diffuser facilement
Jusqu'a Pépiderme. Quant anx enzymes, leur sort inquiéte certains
auteurs qui ne comprennent pas comment ils peuvent traverser la
nouvelle cuticule sans en hydrolyser les constituants.

En réalité, les enzymes n’existent pas longltemps & I'étal libre
dans les liquides exuviaux. Ils sont, en effel, rapidement adsorhés
4 leurs substrats respectifs, insolubles, et de ce fait, n’ont guére la
possibilité d’entrer en contact avee la cuticule en formation. Par
exemple, la fixation de la chitinase sur son substrat est un phéno-
méne rapide (JevmN1avx, 1959a), ef cet enzyme peut étre [acilement
adsorbé a des caticules de Vers a soie (JEUNIAUX, 1957), Par ailleurs,
pour toutes les exuvies fraiches qui ont élé examinées i ce point
de vue (exuvies larvaires ou nymphales dTnseectes appartenant a
divers ordres, exuvies et couches membraneuses gélifides de Crabes),
on a pu montrer la présence de chitinases et de protéases adsorbées
(HaMaMURA el KANEHARA, 1045 JEUNTAUX, 1957).

L’explication du mécanisme de Ia résorption des produits d’hy-
drolyse doit, d’autre part, tenir comple ¢galement de V'existence,
chez les Insectes, d’une barriére entre la culicule en voie de dégra-
dation et I'épiderme : il s’agit de la membrane ecdysiale. Celte {ine
membrane a été découverte par C. WrLLisms chez P. eecropia,
Conlrairement a Popinion de Lower (1957), cette membrane ecdy-
siale semble bien résulter d’une modification biochimique de Ia par-
tie la plus interne de I'endocuticule (RicuarDs, 19568, MaLER, 1958).
Cette modification consisterait (MALEK) en une liaison stérol-pro-
téine, ou, d’aprés d’auires observations, dans une liaison entre chi-
line et protéine. D’apres les observations de RicHanps el de MavLEK,
cette membrane résiste aux enzymes du liquide exuvial. Elle est
perméable 4 'eau et aux petites molécules. On peut lui attribuer un
role de fiilre, capable de laisser diffuser les petiles molécules; mais
capable d’arréter les enzymes,
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6. Aspects biochimiques de l'exuviation.

L'hydrolyse des constituants cuticulaires enfraine, surtout au ni-
vean de certaines sulures ou zones particuliérement fragiles, un
amincissement et une fragilisalion. (Vest a partir du moment ou
ces « lignes ecdysiales » se fracturent que 'exuviation commence.

Le liquide exuvial chez les Insecies, le gel glycoprotéique de la
cotiche membraneuse chez les Cruslacés, jouent le role de lubri-
fiant, Chez les uns comme chez les autres, la [racture des lignes
ecdysiales, Iétalement et e déplissement de la nouvelle cuticule
sont engendrés sous Uellet de fortes pressions internes.

Dans le cas des Cruslacés, un mécanisme hiochimique a é1¢ invo-
qué pour expliquer origine de ees pressions internes el le gonfle-
menk caractéristique des slades Ay el Aq postexuvianx.

On sail qu'un Cruslacé, au momenl de lexuvialion, augmente
apidement de volume par absorplion d’eau. Les variations de poids
frais, poids sec, voluine de liquide cavilaire, teneur en eau efe... ont
été étudiées en délail par Dracn (1939). Pour expliquer cefle péné-
tration d’eau, DracH invoquait frois phénomenes simultanés :

1, Une augmentation de la perméabilité & Veau et aux sels de
la culicule de P'estomac.

2. Une absorption aclive d’eau de mer par le Crabe, la création de
fortes pressions d’eau & Pintérieur de Uestomae, et une filtration
sous pression depuis la cavilé gastrique vers le liquide cavitaire.
Ces pressions d’cau an nivean de la cavité gastrique onl été mesu-
rées.

3. Enfin, Dracn admetlait Uexislence d’une forle variation de
pression osuotique du sang juste avant la mue, sur la foi d’un tra-
vail de BAUMBERGER et OLNMSICDT (1928), sur le Crabe euryhalin
Pachygrapsus crassipes.

De telles variations de pression osmotique au moment de la mue
nwont pu étre observées chez Mdia squinado, Carciniis maendas, ni
Cancer pagurus (JEUNIAUX, inédit). Les seules variations observées
sont de trés faible amplitude et se situent juste apres Texuwviation ;
clles semblent correspondre & une légére dilution des matiéres orga-
niques du sang par de eau de mer absorbée.

Cette notion vient d’élre confirmée par un lravail de ROBERTSON
(1960) qui a dosé les ions inorganiques du sang chez Carcinus mae-
nas au cours de la mue, el n’a observé (ue des rarintions légeéres,
dans le sens de celles que nous venons de décrire.

En conclusion, les observations de DrACH sur Pexistence de pres-
sions positives d’ean de mer dans la cavilé gaslrique restent la seule
explication actuellement disponible de la pénétration d’eau au mo-
menk de la mue.

7. Conclusion.

‘En résumé, sur le plan physiologique et biochimique, la mue des
Arthropodes consisle notamment dans la mise en jeun, sous controle
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hormonal, de systémes enzymaliques extracellulaires chilinolytiques
et proléolyliques d’origine épidermigue. Ces enzymes : chilinase,
chitobiase, protéases et exopeptidases sont ¢laborés soit de facon
permanente, soit de tacon cyclique, mais sont mis en place, par
sécrétion, dans 'espace exuvial, d¢s le moment de la rétraction de
I'épiderme, lequel fonclionne donc, & ce moment, comme un tissu
glandulaire,

Ces enzymes hydrolysent les principaux econslituants organiques
de la cuticule ; chiline et protéines. Ceei a pour résultat la Fragili-
sation de la cuticule, principalement au niveaun de certaines régions
prédestinées : les lignes ecdysiales. Les produits d’hydrolyse sont
Pacélylglucosamine el les acides aminés. Cenx-ci sont résorbés,
absorbés par I'épiderme. A ce moment, Pépiderme fonctionne comme
un épithélium absorbant, 4 I'instar d’an épithélium intestinal.

Ensuite se produit Pexuvialion : I'exuvie esl abandonnée, el avec
elle fes enzymes qui y restent adsorbés. L’épiderme change 4 nou-
veau de fonction : il achéve Ia synthése de la chitine et des pro-
téines de la nouvelle cnticule, el assure le lransport et la mise en
place du matériel nécessaire & la selérilicution : phénols, polyphé-
nolyxydases, el sels minéraux ¢veniuellement.

Enfin, Pépiderme enlre dans une nouvelle période de repos, U'inler-
mue.

En somme, ce qui condilionne la mue, c’est la capacité pour
I'épiderme d’élaborer ct de séeréter chitine et protéines, puis celle
d’élaborer et de sécréter les enzymes capables d’hydrolyser ces
substances, enflin, la capacité de résorber les produits de cetle
hydrolyse.

Institut Léon Frédéricq, Biochimie, Universilé de Liége.
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