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Résumé: Au cours du développement post-embryonnaire de Penaeus japonicus, des observations en microscopie 
permettent de préciser les modalités de la mise en place des structures osmorégulatrices comprenant les épithé­
liums du branchiostégite, de la pleure, des branchies et de épipodites. La différenciation de ces épithéliums s'effec­
tue progressivement au cours du développement larvaire et post-larvaire. On constate également: 
- une augmentation progressive de la tolérance à la salinité après la métamorphose, 
- le passage lors de la métamorphose, d'un type de régulation larvaire hyper-osmoconforme à un type de régulation 
adulte hyper-hypo-osmotique qui atteint sa pleine efficacité aux stades PL5-PL6, 
- une augmentation progressive de l'activité de l'ATPase NA+-K+ 

Des intelations ont été établies entre ces différentes modifications. Les résultats obtenus confirment que la méta­
morphose associe des modifications physiologiques aux changements morphologiques, anatomiques et éco-étholo­
giques. 

Abstract: The ontogeny of osmoregulatory structures has been studied during the post-embryonic development of 
Penaeus japonicus. Osmoregulatory epithelia occur progressively in branchiostegites, pleurae, gills and epipodites 
of different larval and postlarval stages. Several events were concurently observed : 
- Salinigy tolerance increases progressively after metamorphosis. 
- Osmoregulation shifts in postlarvae ; maximum capacity to osmoregulate is established in stages PL5-PL6. 
- Na+-K+ ATPase activity increases progressively. 

Interrelationships can be drawn between the changes. It is again demonstrated that morphological, anatomical , 
eco-ethological and physiological changes are closely inrerrelated at metamorphosis. 

INTRODUCTION 

Le thème de notre travail concerne la tolérance à la salinité et l'osmorégulation d'une 
espèce de crevette Pénéide, Penaeus japonicus. Le sujet a été choisi pour divers motifs fon-
damentaux et appliqués. "'. 

L'étude fondamentale de la métamorphose physiologique des crustacés présente un inté­
rêt certain car les phénomènes métamorphiques ne sont pas bien connus chez les crustacés, 
du moins les changements physiologiques qui accompagnent la métamorphose. 

Les Pénéides ont un grand intérêt économique dans le monde. Plusieurs espèces ont une 
haute valeur commerciale et dans certaines régions du monde font l'objet d'une pêche 
importante. Ces crevettes présentent des potentialités intéressantes pour l'élevage et ont des 
atouts importants en aquaculture. 

L'aquaculture nouvelle envisage des élevages à grande échelle en utilisant des sites natu­
rels tel que lagunes, étangs ... cela suppose donc avant tout peuplement de ces sites des 
essais d'ensemencement, et donc des études écophysiologiques préalables. 
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L'espèce Penaeus japonicus a été choisie pour deux raisons essentielles: elle représente 
un bon modèle d'étude du fait de ses caractéristiques de développement, et elle est dispo­
nible dans les écloseries. 

Notre travail comprend trois parties: 
1) Une partie histologique qui décrit l'ontogénèse des structures osmorégulatrices. 
2) Une partie physiologique qui évalue la tolérance à la salinité et les capacités osmoré­

gulatrices des différents stades. 
3) Une partie biochimique qui étudie les activités enzymatiques de l'ATPase Na+-K+ et 

de l'anhydrase carbonique. 

ONTOGÉNÈSE DES STRUCTURES OSMORÉGULATRlCES : 

Tous les éléments de la cavité branchiale (branchies, branchiostégite, pleure, épipodites) 
ont fait l'objet d'une étude histologique, (Fig. 1 pour leur localisation). L'étude de leurs épi­
théliums quand' ils sont différenciés montre les mêmes adaptations morphologiques spéci-

Fig. 1 : Schéma général d'une coupe transversale d'un crustacé décapode montrant la localisation des éléments de 
la chambre branchiale. Art: arthro branchie; At : appendice thoracique; Brt : branchiostégite ; Cxp : 
coxopodite ; Ep : épipodite ; Mat: membrane d'articulation; Pdb : podo branchie; Pl : pleure; Plb : pleu­
ro branchie. 
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Fig.2: Cellules épithéliales différenciées. C : cuticule; Iva : invagination ap icale ; Ivb : invagination basale ; Lb : 
lame basale; M : mitochondrie; Me : milieu extérieur; Mi : milieu intérieur; Mv : microvillosité. 

fiques de tissus impliqués dans les transports ioniques , et donc leur intervention dans 
l'osmorégulation (Revues in Lockwood, 1968 ; Talbot et al., 1972 ; Felder et al., 1986 ; 

Péqueux & Gilles, 1988). La principale caractéristique de cette adaptation est la grande 
augmentation de la surface cellulaire due à la présence de microvillosités apicales (ou inva­
ginations pour les épipodites) et d ' invaginations basales (sauf pour les branchies) formant 
un réseau de membranes extrêmement denses et étroitement associées à de très nombreuses 

mitochondries (Fig. 2). Le nombre important des crêtes de ces organites indique leur haut 
degré métabolique, et l'énergie fournie sert aux transports ioniques. 

La mise en place de ces structures osmorégulatrices est progressive au cours"du dévelop­
pement postembryonnaire de P. japonicus (Fig. 3), ainsi: 

* Chez les nauplii et zoés 1, aucune structure osmorégulatrice n'a pu être mis en éviden-

ce. 
* Chez les jeunes stades larvaires suivants (zoés 2, zoés 3) dépourvus de branchies et 

d'épipodites, seuls les tissus épithéliaux du branchiostégite et de la pleure montrent des 

caractères cytologiques susceptibles de les impliquer dans les mécanismes d' osmorégula­

tion. 
* Chez les stades larvaires avancés (à partir de mysis 1, mysis 2) et les stades post-lar­

vaires, les branchies et les épipodites se mettent en place. Les branchies à structure épithé­

liale simple assureraient plutôt la respiration au début; les épipodites ayant une différencia-
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Fig. 3 : Ontogénèse des structures osmorégulatrices chez Pel1aellS japoniclIs. Z : zoé ; M : mysis ; PI : post-larve; 
Juv-Ad : juvénile-adulte; B : branchie; Sb : bourgeon branchial; Brt : branchiostégite ; Ep : épipodite ; 
PI : pleure. Les zones hachurées représentent les structures osmorégulatrices. Les échelles de taille des dif­
férents stades ne sont pas respectées. 
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tian assez précoce viendraient seconder le branchiostégite et la pleure dans leur fonction 
osmorégulatrice. 

* Chez les juvéniles et les adultes, les structures différenciées ont disparu au niveau du 
branchiostégite et de la pleure; les branchies dont le nombre est de 18 paires (Hudinaga, 
1942) sont par contre légèrement différenciées et les épipodites restent toujours hautement 
différenciés. Les deux types de structure participeraient simultanément à l'osmorégulation. 

TOLÉRANCE A LA SALINITÉ: Fig 4 

* Les stades larvaires (nauplii, zoés, mysis) sont dans l'ensemble moyennement tolérants 
aux faibles salinités; leur fragilité augmente avec la succession des stades. 

* Les derniers stades larvaires (mysis 3) et les premiers stades post-larvaires (PLI) sont 
les moins tolérants aux faibles salinités. Ce sont donc les stades précédent et suivant la 
métamorphose qui sont les plus fragiles à la baisse de salinité. 

* Les stade's post-larvaires ont une tolérance aux faibles salinités plus grande. Celle-ci 
augmente progressivement jusqu 'aux stades PL5-PL6 à partir desquels elle devient maxi­
mum et ne varie pratiquement plus durant la phase juvénile. 

La fragilité observée vers la fin du développement larvaire a été signalée chez d'autres 
espèces (Holtschmit & Pfeiler, 1984 ; Charmantier et al. , 1988 ; Charmantier-Daures et al., 
1988). 

............ Sl50,24h 

~Sl50,48h 

N N Zl Zl 12 Z3 Ml M2 lIû Pll PLI Pl2 Pl3 PLA PLA PL5 PL6 PLB 

'-!-----t---------;tlo:------'lSO--------:2:!::o------:+2S:------!Jour 

P~1-~±-±PJ~PA--+~-~P8~-+PIO--P~12--~Pl-S-----~~om 

Fig.4: Tolérance à la salinité chez les larves (L) et les post-larves (PL) de Pellaells japoniclis à 25°C. Variation 
de la SL50 en %0 et en mosm.kg- I en fonction du stade de développement et du nombre de jours après la 
ponte. Chaque point représente la moyenne d'au moins deux mesures ± intervalle de confiance (95 %). N : 
nauplius; Z : zoé ; M : mysis ; PL : stade post larvaire; SL50, 24 h ; SL50, 48 h. 
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CAPACITÉS OSMORÉGULATRICES : Fig. 5 

* Les stades zoés 2 et 3 sont légèrement hyperosmoconformes sur toute l'étendue de 

l'échelle des salinités. L'hyperosmoticité augmente légèrement en fin de zoés 3. 

* Les trois stades mysis présentent également une régulation hyperosmoconforme. 

Ce type de régulation osmoconforme se retrouve chez d'autres larves de Décapodes 

(Kalber & Costlow, 1966; Kalber, 1970 ; Foskett, 1977 ; Charmantier et al., 1984, 1988). 

Le type de régulation change à la métamorphose. Dès le début du premier stade post-lar­

vaire PLI apparaît une tendance à l'isosmoticité dans un milieu à 30.6 %0, 900 mosm. 
Kg-l. A partir de la fin de PLI, la régulation devient légèrement hyper-(en milieux dilués), 

hypo-(en eau de mer) osmotique. Cette tendance s'accentue dans les jours suivant la méta­

morphose, avec augmentation respective de l 'hyper et de l 'hyporégulation. A partir des 

stades PL5-PL6, le gradient osmotique entre l 'hémolymphe et le milieu est maximum. Chez 

ces stades, l'osmo~égulation est donc de type adulte avec une capacité maximum de l'hyper 

et de l'hyporégulation. 

Pour établir le lien entre les capacités osmorégulatrices et la tolérance aux faibles salini­

tés, nous pouvons dire que: 

* Chez les stades larvaires jeunes (nauplii et zoés 1), la régulation est très probablement 

hyperosmoconforme et la tolérance à la salinité est moyenne. 

* Chez les stades larvaires plus avancés (mysis 2 et 3), la régulation est toujours de type 

hyperosmoconforme ; par contre la tolérance à la salinité est faible. 

* Chez les stades post-larvaires, la régulation devient de type hyper-hypo-osmotique et 

la tolérance aux faibles salinités devient importante à partir des stades PL5-PL6. 
Comme chez d'autres espèces de Décapodes (Rabalais & Cameron, 1985 ; Charmantier 

et al., 1988) la métamorphose s'accompagne donc d'importants changements de la physio­
logie de l' osmorégulation corrélés à des variations de la tolérance à la salinité. 

Chez les stades juvéniles et adultes la régulation osmotique et la tolérance aux faibles 

salinités sont comparables à celles des post-larves. 

ACTIVITÉ de l'ATPase Na + -K+ et de l'anhydrase carbonique (Fig. 6) : 

L'activité de l' ATPase Na+-K+ varie au cours du développement de P. japonicus : nulle 

chez les stades nauplii, faible chez les stades zoés, elle augmente progressivement par la 

suite et atteint un maximum chez les stades postlarvaires PL5. La relation entre le taux d'ac­
tiv ité de l'ATPase Na+-K+ et les capacités osmorégulatrices a déjà été signalée par divers 

auteurs (Towle, 1974 ; Towle et al., 1976 ; Mantel & Landesman, 1977 ; Mc Donough 

Spencer et al., 1979; Neufeld & Pritchard, 1979). 

L'activité de l'anhydrase carbonique ne semble pas varier chez les stades étudiés (des 

nauplii jusqu'aux PLI 6), son implication est donc incertaine dans l'osmorégulation des 

jeune stades de P. japonicus. 
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Fig. 5 : Variation de la différence entre les pressions osmotiques de l'hémolymphe et du milieu (HL-ML) en fonc­
tion de la pression osmotique du milieu (ML) chez les stades larvaires et postlarvaires de Penaeus japoni­
CliS à 25°C. Chaque point représente la moyenne de mesures faites chez 10 à 15 an imaux ± intervalle de 
confiance (95 %). 
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Fig. 6 : Activité de l'ATPase Na+-K+ en fonction du stade de développement de Penaells japoniclls exprimée en 
!lm ATP. h-[.mg Protéines· l . Chaque point représente la moyenne des mesures faites sur 4 à 16 animaux ± 
erreur type. 

CONCLUSION 

Des corrélations étroites peuvent être établies entre la mise en place des structures 
osmorégulatrices, les mécanismes physiologiques de l' osmorégulation et l'écologie de P. 
japonicus au cours de son développement post-embryonnaire. 

Les larves sont pourvues de peu de structures osmorégulatrices, ce qui pOUI1'ait expliquer 
une activité ATPasique réduite. Ayant de faibles capacités osmorégulatrices (hyper-osmo­
conforme), ces animaux ne sont pas tolérants aux basses salinités et ne peuvent donc vivre 
qu'en pleine mer où les variations de salinité sont peu importantes. 

Après la métamorphose, les post-larves acquièrent d'autres structures osmorégulatrices, 
en plus de celles qui ont persisté et qui se sont développées ce qui pourrait expliquer l'im­
portante activité ATPasique détectée chez les post-larves et dont le maximum a été enregis­
tré chez les PL5 - PL6. Les animaux deviennent hyper-hyporégulateurs , et l'efficacité maxi­
mum de cette régulation est atteinte aussi chez les PL5 -PL6 ce qui permet ainsi aux 
post-larves d'avoir une tolérance élevée aux faibles salinités et de pouvoir coloniser les 
milieux côtiers et estuariens soumis à des fluctuations importantes de salinité. 
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Sur un plan fondamental, les résultats obtenus confirment que la métamorphose associe 
des modifications physiologiques aux changements morphologiques, anatomiques et éco­
éthologiques. 

Sur un plan appliqué, certains de nos résultats ont des implications en aquaculture, en 
particulier dans deux domaines, ainsi: 

* dans les écloseries, une attention et une surveillance particulières sont nécessaires en 
ce qui concerne les stades pré et postmétamorphiques qui sont les moins tolérants à la sali­
nité. 

* pour l'ensemencement dans le milieu d'élevage, il est possible de l'effectuer à partir 
des post-larves PL5-PL6 qui dotées de structures osmorégulatrices importantes et de capa­
cités régulatrices efficaces sont alors suffisamment résistantes aux variations potentielles de 
salinité. 

Ce texte est le résumé d'une thèse de doctorat soutenue par le premier auteur à 
l'Université de Montpellier II (1990). 
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