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ASPECTS ULTRASTRUCTURAUX DE LA BIODEGRADATION DE L'ANCIENNE CUTICUIE DE 
Carcinus magnas DURANT LA PERIODE PREECDYSIALE. 

THOREZ, A., COMPERE, Ph. 1' et GOEEINET, G. 

RESUME - L'observation ultrastructurale de diverses régions tégumentaires du 
crabe Carcinus maenas pendant la période préecdysiale montre l'existence d'une 
oiodégradation cuticulaire importante au niveau des sclérites. Au moment de 
1 ' exuviation, ce phénomène est tel qu'il aFfecte la totalité de la couche mem
braneuse ainsi que les deux tiers inférieurs de la couche principale. Il se tra
duit par une désorganisation suivie de la disparition des cléments microfibril-
laires chitino-protéiques. De nombreuses gouttelettes ecdysiales, de môme aspect 
aue celles décrites chez les Insectes, et des formations sphériques à double 
paroi semblent participer activement au processus de dégradation. Des phénomènes 
comparables s'observent au niveau des régions cuticulaires non minéralisées sou
mises aux déformations mécaniques (membrane articulaire). Par contre, au niveau 
des zones tégumentaires impliquées dans les échanges respiratoires et/ou ioni-
niques (branchies, feuillet interne des lames branchiostèges), ils sont nette
ment plus discrets et n'apparaissent que très tardivement. 
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A3STRACT - Ultrastructural observations of various integumental regions of the 
crab Carcinus maenas show an important biodégradation of the old sclerites du
ring premolt. At the ecdysis, this biodégradation extends from the basis of the 
membranous layer up the upper third of the principal layer. The first biodégra
dation features are a disorganization followed by a complete dissappearance of 
the microfibrils. Numerous ecdysial droplets, like those described in Insects 
and double membrane bounded microstructures probably take part in biodégrada
tion processes. Similar phenomenons are seen in unmineralized cuticles, except 
for permeable tegumental regions (gill and inner branchiostegite cuticles), 
where they are delayed and by far less developped. 
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INTRODUCTION 

Chez les Crustacés décapodes, la cuticule est divisée en deux régions 
d'importance très inégale : 1'épicuticule, mince couche superficielle d'appa
rence pluristratifiée, et la procuticule, plus épaisse et d'aspect lamellaire. 
Au niveau des sclérites, la procuticule comprend trois couches distinctes : 
la couche pigmentaire, la couche principale et la couche membraneuse. Celle-ci 
se différencie des autres par sa faible épaisseur, l'absence de minéralisation 
et une distribution homogène et compacte des microfibrilles chitino-protéiques. 
En contact direct avec l'ectoderme, c'est la dernière strate procuticulaire à 
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être mise en place, en fin de période post-ecdysiale (stade C selon la nomen
clature de Drach et Tchernigovtzeff, 1967). 

Des études biochimiques réalisées chez Carcinus maenas montrent que la 
couche membraneuse se transforme rapidement en un gel hygroscopique de nature 
glycoprotéique (Jeuniaux, 1959, 1963). Cette gélification s'accompagne d'une 
libération d'acides aminés et de N-acétyl-glucosamine et se poursuit jusqu'à 
1'exuviation, entre la nouvelle cuticule en voie de formation et l'ancienne en 
cours de dégradation. On admet généralement que ce gel joue un rôle de "lubri
fiant" au moment de 1'exuviation et qu'il constitue un réservoir d'enzymes hy-
drolytiques susceptibles de diffuser vers les strates de l'ancienne cuticule, 
les produits résultant de cette activité chitino et protéolytique étant récu
pérés par l'ectoderme et incorporés dans les matériaux de la nouvelle cuticule 
(Freeman, 1980). Chez Carcinus maenas en particulier, quelque 50 % environ de 
la chitine et des protéines acido-solubles de l'ancienne cuticule seraient mobi
lisées (Jeuniaux et al., 1986). 

A partir d'observations en microscopie électronique à transmission, le 
présent travail considère d'abord les modifications et altérations progressives 
de la couche membraneuse et des stratesproximales de la couche principale du 
tégument minéralisé de C. maenas (lame branchiostège externe, feuillet externe 
de l'abdomen, bouclier céphalothoracique), au cours des stades préecdysiaux. 
tes modifications de l'organisation de la procuticule proximale seront ensuite 
envisagées et comparées au niveau des régions tégumentaires non minéralisées, 
à savoir au niveau de la membrane articulaire, ainsi que du feuillet interne de 
la lame branchiostège et de la branchie, structures impliquées dans des phéno
mènes d'échanges hydro-minéraux et respiratoires. 

Les observations ont été réalisées sur des crabes de petite taille (4 à 
5 cm), respectivement aux stades Do, Dj , D'.', D"! et D„, ainsi que sur des exu-
vies fraîchement prélevées. La détermination des stades est basée sur la métho
de de Drach et Tchernigovtzeff (1967), complétée par Buchholz (1982) et Anger 
(1983). 

BIODEGRADATION DES ZONES CUTICULAIRES MINERALISEES (SCLERITES) 

D'un point de vue morphologique, la cuticule des sclérites de C. maenas 
se caractérise, au cours de la phase préecdysiale, par une série de phénomènes 
complexes. On retiendra en particulier le décollement entre l'épiderme et l'an
cienne cuticule ainsi que les remaniements de la zone apicale de l'épiderme, 
l'apparition des gouttelettes ecdysiales et des microstructures arrondies à 
double paroi, la désorganisation suivie de la disparition des éléments micro-
fibrillaires. Ces phénomènes se déroulent selon une séquence bien déterminée. 

a) Le phénomène de l'apolyse et le stade Do 

On admet classiquement d'après les travaux de Drach et Tchernigovtzeff 
(1967), que la phase préecdysiale d'un cycle de mue de Crustacé décapodo se 
manifeste dès le stade Do par un décollement de l'ectoderme et de la cuticule 
(apolyse), ménageant de ce fait un espace exuvial où s'édifiera la nouvelle 
cuticule. 
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Un tel décollement n'a jamais été observé a ce stade chez C. maenas, quelle 
que soit la région tégumentaire examinée (fig. 1). Contrairement à l'opinion 
généralement répandue, l'apolyse ne peut donc être considérée comme le critère 
morphologique type définissant le stade Do. Un véritable espace exuvial, tel 
qu'il est décrit dans la littérature (Jungreis, 1978a et b; Gnatzy et Romer, 
1980) n'apparaît que tardivement, à la fin du stade D','' (fig. 4) et de façon 
synchrone dans toutes les régions cuticulaires étudiées. Cet espace semble par 
ailleurs résulter plus d'un creusement de la couche membraneuse suite à la dé
gradation des fibrilles chitino-protéiques que d'un véritable décollement de la 
cuticule et de l'ectoderme. 

Cependant, si l'apolyse ne constitue pas un critère morphologique caracté
ristique du stade Do, certains remaniements de la membrane plasmique apicale 
de l'épiderme des sclérites témoignent des premières manifestations de l'entrée 
en cycle de mue. En effet, dès le stade Do, outre une intense vacuolisation de 
l'apex des cellules (fig. 1), les plaques denses, organisateurs membranaires 
impliqués dans le dépôt des 'éléments fibrillaires de l'ancienne cuticule, sont 
les premières structures à subir une dégradation. A certains endroits, on assis
te à leur internalisation dans le cytoplasme apical où elles sont ensuite in
cluses dans des corps multivésiculaires, probablement d'origine lysosomiale. 
De nouvelles plaques denses apparaîtront plus tard, juste avant l'apolyse, dès 
la mise en place des premières strates (cuticuline) de la nouvelle cuticule 
(stade D 1

l"). 

b) Les gouttelettes ecdysiales 

Une autre manifestation morphologique précoce de l'entrée en cycle de mue 
consiste en l'apparition, à la base de la couche membraneuse, de petites forma
tions granulaires denses aux électrons (fig. 1). Très rapidement, ces formations, 
non limitées par une membrane, paraissent fusionner pour constituer de grands 
massifs polymorphes dont l'aspect et la structure sont comparables aux goutte
lettes ecdysiales décrites chez les Insectes (Filshie, 1970; Locke et Krishnan, 
1973; Gnatzy et Romer, 1980). Le mode de formation et l'évolution de ces goutte
lettes chez C. maenas, corroborent les hypothèses de Filshie (1970) et Locke 
(1976) selon lesquelles ces structures, chez les Insectes, contiendraient des 
précurseurs d'enzymes actifs du fluide de mue et joueraient un rôle primordial 
dans les processus de dégradation cuticulaire. 
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Le fait que certaines régions tégumentaires qui, comme nous le verrons par 
la suite, ne subissent pas ou peu d'altération sont dépourvues de ces gouttelet
tes, plaide en faveur de cette hypothèse. 

Toutefois, contrairement aux Insectes où elle ne serait que très progressi
ve (Locke, 1976), la sécrétion des gouttelettes ecdysiales chez C. maenas semble 
beaucoup plus limitée dans le temps, s'effectuant par un largage massif en début 
de période préecdysiale (stades Do et Dj). Dès le stade D',', ces structures font 
en effet défaut ou n'existent plus que sous la forme de quelques amas de petite 
taille au niveau de la zone proximale de l'épiderme, où de nombreuses lacunes 
évidées de tout contenu microfibrillaire font progressivement leur apparition 
(fig. 3). Par contre, dans la région dégradée supérieure, en particulier au ni
veau de la zone correspondant au front de dégradation, ces gouttelettes ecdysia
les présentent les figures classiques de gros massifs denses aux électrons. 
L'observation à haute résolution de ces massifs montre qu'ils semblent subir une 
désintégration progressive de leur contenu par émission d'amas minuscules. La 
présence de ces derniers dans les canaux cuticulaires suggère d'autre part que 
les canalicules verticaux constituent des voies d'accès privilégiées aux zones 
cuticulaires supérieures non encore affectées par les phénomènes de dégradation 
(fig. 3). 

La disparition des gouttelettes ecdysiales (fig. 5) dès le stade D„ coïnci
de avec le moment où, selon Jeuniaux (1959, 1963), la couche membraneuse se trans
forme en un gel hygroscopique caractéristique. De là à supposer que la désorgani
sation des gouttelettes entraîne la libération d'enzymes confirme ainsi les obser
vations de cet auteur sur Maia squinado et Cancer paqurus et pour qui la couche 
membraneuse gélifiée constitue, dès le stade D„, le réservoir d'enzymes hydroly-
tiques assurant la dégradation des couches procuticulaires proximales jusqu'au 
moment de 1 ' exuviation. Notons que chez les Insectes, Noble-Nesbitt (1963), Lo
cke (1964), Locke et Krishnan (1973) ont également établi un parallélisme entre 
la disparition des gouttelettes ecdysiales et la digestion de l'ancienne cuticule 
par le fluide de mue. 

c) Les^microstructures arrondies à double paroi 

Très tôt, dès le stade D',, de petites formations sphériques à contenu dense 
aux électrons, de 100 nm de diamètre et limitées par une double membrane, font 
leur apparition dans le cytoplasme apical des cellules épidermiques et au niveau 
des lamelles proximales de la couche membraneuse en cours de dégradation (fig.2). 
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Leur nombre s'accroît considérablement au cours des stades ultérieurs, leur pré
sence étant étroitement associée à la progression centrifuge du processus de 
dégradation. Parallèlement, elles semblent se vider de leur contenu mais, au 
contraire des gouttelettes ecdysiales, leur présence est notée dans le liquide 
exuvial jusqu'aux stades ultimes précédant directement 1'exuviation. 

L'application de tests histochimiques (comme la réaction de Feulgen), cou
plée à des observations à haute résolution, révèlent qu'il ne s'agit pas d'élé
ments bactériens, ni de particules virales. 

Si la nature exacte de ces microstructures demeure énigmatique, leur ori
gine, leur évolution et leur localisaiton au cours de la phase préecdysiale, 
ainsi que leur absence dans les cuticules non affectées par les phénomènes de 
dégradation, suggèrent néanmoins leur participation active dans le processus 
de biodégradation. 

d) La dégradation du système fibrillaire 

Les premiers signes de dégradation des fibres chitino-protéiques se mani
festent dès le stude Do au niveau des strates proximales de la couche membra
neuse par une profonde altération de l'organisation spatiale du système fibril
laire. L'orientation originelle des microfibrilles selon une architecture tri-
dimentionnelle hélicoïdale caractéristique (= système universel en "contrepla-
qué" décrit par Bouligand, 1965, 1971, 1972), devient en effet complètement anar-
chique. 

Cette désorganisation est bientôt suivie par la disparition locale des élé
ments microfibrillaires, faisant ainsi place à des espaces lacunaires. Le déve
loppement accru du nombre et de l'importance de ces lacunes, parallèlement à la 
progression centrifuge du processus de biodégradation, traduit une résorption 
massive des matériaux chitino-protéiques hydrolyses (figs. A et 5). Témoignant 
de l'intenr.c résorption de matériaux cuticulaires, on observe, comme chez les 
Insectes (Locke et Collins, 1967; Delachambre, 1971), de nombreuses "coated 
vesicles" dès le stade D.' dans la région apicale des cellules de l'eetoderme. 

Au moment de 1'exuviation, la dégradation des matériaux organiques de l'an
cienne cuticule est telle qu'elle affecte la totalité de la couche membraneuse 
ainsi que les deux tiers inférieurs de la couche principale (figs.5,6). Les ca-
nalicules intraeuticulaires verticaux, initialement limités par un manchon de 
fibres verticales ne subsistent que sous l'aspect de "fantômes", l'organisation 
caractéristique des microfibrilles horizontales en macrofibres ayant d'autre 
part complètement disparu (fig. 6). 

BIODEGRADATION DES ZONES TEGUMENTAIRES NON MINERALISEES 

A l'inverse des régions minéralisées où les phénomènes de dégradation cuti-
culaire se déroulent selon un même schéma, la comparaison des zones tégumontai-
res non minéralisées montre des figures de dégradation très variables. Rappe
lons toutefois que, quel que soit le niveau considéré, l'apolyse a toujour;; 
lieu à la fin du stade D,"'. 
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a) Membrane articulaire 

Si l'on excepte quelques particularités d'importance secondaire, les figuT 
res de dégradation de la membrane articulaire montrent de grandes ressemblances 
avec celles observées dans les zones minéralisées (ampleur des phénomènes de dé
gradation, microstructures à double paroi, gouttelettes ecdysiales). 

Il est vrai que, anatomiquement, la membrane articulaire ne constitue qu' 
un simple prolongement des sclérites et qu'elle présente, à l'exclusion de la 
présence des sels de calcium, des caractéristiques fort proches de celles des 
régions minéralisées quand on considère son épaisseur, le nombre de lamelles 
procuticulaires et son organisation générale. 

b) Feuillet interne de la lame branchiostège et_branchie 

Par rapport aux régions minéralisées et à la membrane articulaire, les phé
nomènes de dégradation cuticulaire dans ces deux régions se manifestent d'une 
manière beaucoup plus discrète. 

Les premiers signes morphologiques de l'entrée en mue n'apparaissent que 
très tardivement, lors de la mise en place de la nouvelle cuticule (stade D"M. 
L ' internalisation des plaques denses qui constituait le premier signe morpholo
gique de biodégradation dans le cas des sclérites, n'a pas été observée ici. 
De plus, ces phénomènes de dégradation se réduisent le plus souvent à une dis
parition de l'organisation lamellaire et de l'association compacte et homogène 
des éléments microfibrillaires des trois ou quatre lamelles proximales de la 
cuticule. Ces phénomènes ne s'accompagnent d'ailleurs jamais d'une formation de 
gouttelettes ecdysiales,ni de microstructures à double paroi (fig. 7). 

Des observations récentes sur la morphologie (Goffinet et Compère, 1986) et 
sur la physiologie (Péqueux, communication personnelle) des cuticules impliquées 
dans des phénomènes respiratoires et d'échanges ioniques, montrent une organisa
tion et des propriétés particulières de ces cuticules. Faut-il voir là une rela
tion entre l'apparition tardive et discrète des phénomènes de biodégradation, ne 
prenant place que lorsque la sécrétion de la nouvelle cuticule a débuté, et la 
nécessité pour l'organisme de maintenir constantes ses conditions internes d'ho-
méostasie au cours du cycle de mue ? Seule une étude.plus poussée .sur la nature 
chimique de ces cuticules serait susceptible d'apporter une réponse. 

CONCLUSION 

Les phénomènes de biodégradation cuticulaire revêtent des aspects très dif
férents selon les régions envisagées. D'une manière générale, les régions à vo
cation essentiellement mécanique, telles que les sclérites et les membranes ar
ticulaires, subissent une dégradation précoce et très marquée. Au contraire, les 
zones cuticulaires impliquées dans des phénomènes respiratoires (feuillet inter
ne de la lame branchiostège et branchie) et/ou d'échanges hydro-minéraux (bran-
chie) ne sont pas ou peu affectées. Le fait que la dégradation de ces zones cu
ticulaires perméables est peu poussée et tardive par rapport aux zones à rôle 
mécanique, suggère que l'eetoderme présente deux pics d'activité cellulaire dis
tincts durant In période préecdysiale. Ils correspondraient respectivement à la 
biosynthèse des enzymes hvdrolytiques suivie de la résorption des matériaux de 
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l'ancienne cuticule et à la biosynthèse de matériaux du nouveau tégument. Seul 
le second type d'activité se manifesterait dans les zones cuticulaires perméa
bles . 
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