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RESUME

L’ ultrastructure de diverses régions cuticulaires non minéralisées (membranes arti-
culaires, cuticule des lamelles branchiales et cuticule du feuillet externe de la lame
branchiostége) a été examiné chez le crabe Carcinus maenas. Ces régions different quant
aux contraintes mécaniques auxquelles elles sont soumises et/ou aux processus physio-
logiques dans lesquels elles sont impliquées. Les observations montrent que, outre I'orga-
nisation hélicoidale des microfibrilles chitinoprotéiques, trois structures cuticulaires sont
directement impliquées dans la physiologie du tégument : I'épicuticule externe, I'épi-
cuticule interne et le systeme canaliculaire. (1) De maniére générale, I'épicuticule externe
montre une organisation complexe. Elle est formée de cing strates, sauf au niveau des
zones cuticulaires perméables a I'eau et aux ions (cuticules des branchies et du feuillet
interne de la lame branchiostége) ou elle ne compte jamais plus de deux strates. (2) Les
racines épicuticulaires atteignent un développement maximum au niveau des cuticules
souples soumises a des déformations répétées (membranes articulaires). Elles inter-
viennent non seulement dans l'ancrage de I’'épicuticule, notamment au niveau des
sclérites, mais elles participeraient également a la cohésion des lamelles de la procuticule.
Les racines épicuticulaires sont toujours absentes des cuticules a faible résistance méca-
nique. (3) Au niveau des cuticules perméables, les canalicules épicuticulaires forment un
important réseau sous-épicuticulaire en relation directe avec les canaux de la procuticule.
Ceci suggére gu’ils sont directement impliqués dans des processus d’échanges. Les canaux
procuticulaires, par contre, sont considérablement plus nombreux dans les cuticules
minéralisées que dans les cuticules non minéralisées. Cette observation confirme I'hypo-
theése généralement admise selon laquelle ils interviendraient dans le transport de maté-
riaux (ions calciques, anhydrase carbonique) impliqués dans le processus de minéralisation
de la carapace aprés I'exuviation.
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Ultrastructural and functional aspects of various non-mineralized cuticles
in a decapod Crustacean, Carcinus maenas

SUMMARY

The fine structure of various unmineralized regions of the integument of Carcinus
maenas (articular membranes, branchial cuticule and inner branchiostegite cuticle), was
examined. These regions are submitted to variable mechanical stresses and/or involved
in different physiological processes. Our observations show that, in addition to the



hélicoidal cholesteric arrangment of the chitin-protein microfibrils, three main cuticular
structures are closely concerned with the integument physiology : the outer epicutiele,
the inner epicuticle and the pore canal system. (1) In articular membranes, as in mine-
ralized cuticles, the outer epicuticle appears as a complicated organization consisting
in five thin leaflets. In ion and water permeable cuticles (branchial and inner branchios-
tegal cuticles), this structure is substantially simplified and never exhibits more than
two leaflets. (2) The epicuticular roots show maximal development in unmineralized
cuticles submitted to repeated stresses (articular membranes). In addition to their role
in epicuticle anchorage as observed in mineralized cuticles, they probably contribute to
the cohesion between procuticular laminae. From the same point of view, epicuticular
roots are always lacking in low-tensile cuticles. (3) In permeable cuticles, the epicuticular
canals give rise to a subepicuticular complex network connected to procuticular canals,
which suggests that it is closely concerned in exchange processes. In contrast, procuticular
pore canals are substantially more numerous in mineralized cuticles than in non-
mineralized cuticles. This support the common opinion that they transport materials
involved after ecdysis in the mineralization process of the carapace (calcium ions, car-
bonic anhydrase).
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INTRODUCTION

La cuticule des Crustacés, comme celle des Arthropodes en généra], constitue
une enveloppe continue limitant des régions tégumentaires trés diverses quant a
leurs fonctions et leurs propriétés physico-chimiques (perméabilité, résistance aux
déformations). Les sclérites sont des zones cuticulaires rigides et peu perméables,
fortement minéralisées (85 % du poids sec de la carapace de Carcinus maenas)
(Wetinder, 1974) et partiellement stabilisés par tannage quinonique (Dennell,
1947; Krishnan, 1951; Chockalingham, 1974; Vacca et Fingerman, 1975a, b;
Neville, 1975). lls sont généralement unis par des membranes articulaires, souples,
non minéralisées et résistantes a des déformations répétées. Il existe également des
zones souples de faible résistance mécanique, comme la cuticule du feuillet interne
de la lame branchiostége et celle des lamelles branchiales. Celles-ci seraient aussi le
siege d’'échanges respiratoires, ioniques et hydriques.

L’organisation ultrastructurale de la cuticule des sclérites est relativement bien
connue. Parmi les nombreux travaux qui lui sont consacrés, nous citerons ceux de
Drach (1939), Travis et Friberg (1963), Kimmel et al. (1970), Bouligand (1971),
Green etNeff (1972), Dennell (1973, 1974, 1976, 1978), Dalingw ater (1975a, b),
Hegdahl et al. (1977a, b, ¢), Giraud-Guille (1984a, b etc), Goffinet et Compere
(1986). Classiquement, la cuticule est subdivisée en trois couches : I'épicuticule
externe, I'épicuticule interne et la procuticule. L’épicuticule externe, mince couche
superficielle, comprend généralement cing strates bien distinctes dont une, d'aspect
trilamellaire et en contact direct avec l'épicuticule interne, serait I'homologue de
la cuticuline des Insectes. L’'épicuticule interne est formée d’'une matrice dense aux
électrons, finement striée verticalement et d’aspect fibreux. Elle est traversée par
un grand nombre de canalicules de 25 nm de diametre, les canalicules épicuticulaires.
A l'exception de ces derniers, I'épicuticule serait dépourvue de cac03 (Hegdahl,
1977c). La procuticule est subdivisée en trois couches : la couche pigmentaire, la
couche principale et la couche membraneuse (selon la terminologie de Drach, 1939).
Giraud-Guille (1984a) a montré I'existence d’'une relation étroite entre l'organi-
sation microfibrillaire de ces trois couches et la distribution du constituant minéral.
La minéralisation de la couche pigmentaire s’effectue aprés la mise en place des
microfibrilles chitinoprotéiques qui s'organisent en un systéme réticulé. Dans la
couche principale, les deux phénomenes sont pratiqguement simultanés. Les micro-



fibrilles s’y associent en faisceaux ou macrofibres. Contrairement aux deux couches
précédentes, la couche membraneuse n’est pas minéralisée. L’organisation micro-
fibrillaire y est dense et compacte, les espaces interfibrillaires réduits ou inexistants.

Au cours de la période de mue, on sait que de nombreuses villosités des cellules
ectodermiques pénétrent la procuticule nouvellement formée (Kumme1 et al.,, 1970;
Green et Neff, 1972). D’autre part, Compere et Goffinet (1987b) ont récem-
ment démontré que ces prolongements cellulaires atteignent la base de I'épicuticule
interne lors de la période préecdysiale et qu’ils régressent ensuite durant la période
post-ecdysiale jusqu’a disparition totale en intermue. lls laissent ainsi en place un
important systeme canaliculaire ramifié qui demeure en communication avec les cana-
licules épicuticulaires. La paroi de ces canaux est consolidée par d’abondantes fibres
verticales. Ces dernieres, fermement liées aux fibres chitinoprotéiques horizontales,
assureraient la cohésion des lamelles cuticulaires entre elles (Mutvei, 1974; Gubb,
1975; Compere et Goffinet (1987a).

A l'inverse des sclérites, l'ultrastructure des diverses régions cuticulaires non
minéralisées des Crustacés décapodes est mal connue. Le présent travail tente
d’établir une relation directe entre certaines caractéristiques ultrastructurales de ces
différentes régions cuticulaires et leurs propriétés mécaniques et physico-chimiques.

matériel et méthodes

Les crabes Carcinus maenas de 3 & 4 cm de long ont été récoltés a la Station
Marine de Wimereux (France). Les stades du cycle d’intermue ont été déterminés
par la méthode de Drach et Tchernigovtzeff (1967). Les fragments tégumen-
taires destinés a l'observation en m croscopie électronique a transmission ont été
prélevés respectivement au niveau de la lame branchiostége, au niveau des branchies
antérieures (2e paire) et postérieures (5e paire) ainsi qu’'au niveau de la membrane
articulaire rel ant le carpopodite et le méropodite des pinces.

Une premiere fixation des fragments est réalisée par immersion directe pendant
1 a 3 h a 20°C dans une solution de glutaraldéhyde 2,5 % tamponnée a pH 7,4 par
du cacodylate de sodium 0,1 M. Les échantillons sont alors rincés dans le tampon
cacodylate. L'osmolarité de ces solutions est ajustée & 520 mOsm a l'aide de sucrose.
Les fragments de lame branchiostéege sont décalcifiés dans une solution d’'EDTA
0,2 M & pH 8,0 a 4°C durant 68 h avant de subir une seconde fixation de 2 h dans
la solution de glutaraldéhyde et un rincage dans le tampon cacodylate. Tous les
échantillons sont postfixés au tétroxyde d’osmium 1 % dans le tampon cacodylate
0,1 M pH 7,4 a 4°C durant 1 a 3 h. Aprés lavage a I'eau distillée, ils sont déshydratés
dans une série de solutions d’éthanol de concentration croissante et enchassés dans
une résine synthétique (Epon 812). Les coupes fines réalisées au moyen d’un couteau
de diamant sur un ultramicrotome LKB sont déposées sur grilles de cuivre, con-
trastées a l'acétate d’'uranyle et au citrate de plomb (Reyno1ds, 1963) et examinées
a l'aide d’'un microscope électronique a transmission de type Siemens 101 sous une

tension d’accélération de 80 kV.

résultats

A. La cuticule des membranes articulaires

La cuticule des membranes articulaires examinées posséde une épaisseur légére-
ment inférieure (150-200 (j.m) & celle des sclérites. En coupe perpendiculaire a I'ecto-



erme, sa surface apparait régulierement plissée, formée de «ddmes » convexes alter-
nant avec des creux en forme de V (Pl. 1,1). L’épaisseur de I'épicuticule y est de
1 ;j.m. L’épicuticule externe dont I'organisation est comparable a celle des sclérites
(Compere et Goffinet, 1987a) apparait pluristratifiée (Pl. I, 2). Son épaisseur
est de 220 nm environ. Un épais revétement fibreux ou « surface coat » de 180 nm
d’épaisseur constitue la limite extérieure. On y distingue le plus souvent deux
régions, l'une externe, d’'aspect fibreux assez lache de 140 nm d’épaisseur; l'autre
interne plus dense, de 40 nm d’'épaisseur. Ce revétement fibreux repose directe-
ment sur une mince bande claire aux électrons (10 nm), parfois peu visible. Vient
ensuite une bande plus épaisse (30 nm), de densité électronique moyennement
élevée, surmontant une seconde bande claire aux électrons de 10 nm d’épaisseur.
Enfin, une strate de 10 nm d’épaisseur et d’apparence trilamellaire (deux minces
bandes de forte densité électronique séparées par une zone claire aux électrons)
constitue la limite inférieure de I’épicuticule externe. Cette strate, continue et direc-
tement en contact avec I'épicuticulc interne, a été dénommée cuticuline, par ana-
logie avec celle décrite par Locke (1966, 1969) et Detachambre (1970) chez les
Insectes.

L’épicuticule interne (0,7 jxm d’épaisseur environ), est formée d’'une matrice
dense aux électrons et finement granulaire (Pl. I, 2 et PI. Il, 3). Elle est traversée
par de nombreux canalicules épicuticulaires souvent bifurqués dont le diameétre de
25nm est identique a celui déterminé au niveau des sclérites. Comme chez ces
derniers, ils s’'interrompent au niveau de la cuticuline. La face inférieure de 1épi-
cuticule interne est garnie d'un grand nombre de larges prolongements coniques,
les racines épicuticulaires. Celles-ci pénetrent profondément la procuticule jusqu’au
tiers supérieur de la cuticule préecdysiale (Pl. I, 1, 2 et PI. II, 3). Elles atteignent
un développement maximal sous les « démes » formés par des replis de I'épicuticule
et des premiéres lamelles de la procuticule. A ce niveau, elles s’anastomosent fré-
guemment en un réseau de trabécules horizontaux paralléles aux fibres procuticu-
laires. Juste sous I'épicuticule interne, entre les racines épicuticulaires, on distingue
des tubules horizontaux dont le diamétre de 25 nm en section transversale, est

identique a celui des canalicules épicuticulaires.

La procuticule présente une organisation microfibrillaire uniformément dense
et compacte semblable a celle de la couche membraneuse des sclérites. On y distingue
difficilement une région préecdysiale d'une région postecdysiale. A cdté des micro-
fibrilles chitinoprotéiques horizontales disposées suivant le modéle hélicoidal de
Bouligand (1965), on distingue des fibres a orientation verticale en association

PLANCHE 1

Carcinus maenas. — (1) Coupe transversale de la membrane articulaire au stade E
(exuviation). X 2.800. (2) Membrane articulaire; Epicuticule (stade C4 ou Intermue).
x 33.000; (a) détail de I'épicuticule externe. X 110.000; (b) détail de la base de I'épi-
euticule interne. X 48.000.

be : bande claire aux électrons; bs : bande dense aux électrons; ¢ : couche tri
lamellaire cuticuline); ce : canalicules épicuticulaires; ci : canaux intracuticulaires;
E : ectoderme; e : épicuticule; ee : épicuticule externe; ei : épicuticule interne; fv :
fibres verticales associées aux racines épicuticulaires; P : procuticule; re : racines épi-
cuticulaires; rf : recouvrement fibreux de I'épicuticule externe; th : tubules horizontaux
sous-épicuticulaires.






avec les racines épicuticulaires (PI. I, 2 et PI. Il, 5). Elles présentent la méme densité
électronique que les fibres horizontales. En coupe perpendiculaire a I'ectoderme
(PI. 11, 5), leur disposition symétrique et répétitive avec le motif lamellaire rappelle
fortement celle des fibres verticales associées aux canaux de la procuticule. Elles
adoptent donc une disposition également hélicoidale et torsadée autour des racines
épicuticulaires.

Les canaux intracuticulaires sont présents mais peu nombreux. Au cours des
stades préecdysiaux jusqu’aux stades postecdysiaux avancés (stades D2 a C3), ils
contiennent du matériel cytoplasmique limité par une membrane plasmique (PI. 11, 4).

B. Cuticule des lamelles branchiales

La cuticule des lamelles branchiales est trés mince (0,8 a 1,5 fxm) (PI. 111, 8 et 9).
L’épaisseur de I'épicuticule n'étant que de 0,1 p.m environ (Pl IlI, 10).
L’épicuticule externe (PI. 111, 10) (80 nm d’épaisseur) ne comprend que deux

strates : une bande claire aux électrons de 10 nm d’'épaisseur, en contact avec I'épi-
cuticule interne, et un revétement fibreux superficiel de 70 nm d’épaisseur dont la
partie externe apparait souvent en touffes régulierement espacées. Cette derniere
organisation est particulierement évidente sur coupes tangentielles a la surface
cuticulaire (PI. 111, 11).

L’'épicuticule interne (PIl. 111, 10), comme celle de la membrane articulaire, est
formée d’'une matrice d'aspect homogéne et de forte densité électronique. Par contre
son épaisseur est trés réduite et ne dépasse que rarement 50 nm. Sa face inférieure
est entierement dépourvue de racines. Les canalicules épicuticulaires (25 nm de
diametre) y sont nombreux et s'interrompent au niveau de I'épicuticule externe
(PL. 111, 9 et 10). Par leur extrémité basale, ils communiquent avec des canalicules
horizontaux situés a proximité de la limite inférieure de I'épicuticule interne
(PL. 111, 10). Leur diametre est identique a celui des canalicules épicuticulaires. Us
sont organisés en un véritable réseau sous-épicuticulaire qu’il est aisé de reconnaitre
sur coupes tangentielles ou obliques a la surface cuticulaire (PI. 111, 11). La pro-
cuticule (PL. 111, 8 et 9) présente une organisation microfibrillaire dense. On y dis-
tingue cependant deux zones : une zone distale (1 fxm) formée d’'une dizaine de
lamelles environ et une zone proximale (0,15 fxm) plus lache. Celle-ci, directement
en contact avec l'ectoderme ne compte qu'une ou deux lamelles.

Le systéme des canaux procuticulaires est peu développé et se réduit a quelques
canaux verticaux (PI. 111, 9) et horizontaux (Pl. 111, 8). En intermue, ces canaux
apparaissent toujours dépourvus du matériel cytoplasmique et sont généralement

PLANCHE I

Carcinus maenas. — (3) Membrane articulaire (stade C4) ; Epicuticule. x 20.000. 4) Mem-
brane articulaire (stade E). x 30.000. (5) Membrane articulaire (stade E). X 20.000.
(6) Cuticule du feuillet interne de la lame branchiostége. Vue générale : X 34.000.
(7) Cuticule du feuillet interne de la lame branchiostege; détail de I'épicuticule. X 70.000.

bc : bande claire aux électrons; ce : canalicules épicuticulaires; es : canalicules
horizontaux sous-épicuticulaires; E ; ectoderme; ee : épicuticule externe; ei : épicuti-
cule interne ; fv : fibres verticales; Ip : lamelle procuticulaire lache directement en con-
tact avec l'ectoderme; P : procuticule; re : racines épicuticulaires; rf : recouvrement
fibreux de I'épicuticule externe.






comblés par un matériel d'apparence granulaire. lls contiennent le plus souvent
des structures en forme de «batonnets », clairs aux électrons, dont la nature et
I’orgine nous sont inconnues. Pl 111, 9 et 11 montrent que les canaux verticaux se
prolongent jusqu’a la base de I'épicuticule interne ou ils entrent en communication
avec les canalicules épicuticulaires via le réseau de canalicules horizontaux sous-
épicuticulaires.

C. La cuticule du feuillet interne de la lame branchiostege

L’organisation de la cuticule du feuillet interne de la lame branchiostege est
fort comparable a celle de la cuticule des lamelles branchiales. Elle est mince, de
1,6 a 2 [i.m d’'épaisseur, et comprend I'épicuticule (0,2 (xm) et la procuticule (1,5 a
1,9 fxm). Le revétement fibreux de I'épicuticule externe est toutefois plus important
et plus dense. L’épicuticule interne est également trés réduite (0,5 [xm) et dépourvue
de racines. Elle est traversée par de nombreux canalicules épicuticulaires de 25 nm
de diametre communiquant avec un vaste réseau de canalicules horizontaux sous-
épicuticulaires (PL. Il, 6 et 7).

La procuticule montre une organisation microfibrillaire dense et compacte
caractéristique des cuticules non minéralisées (PI. I, 6). A la différence de celle des
lamelles branchiales, elle ne compte que cing a six lamelles, dont la plus proximale,
en contact direct avec l'ectoderme, apparait mal définie, plus lache et moins bien
organisée. Le systéme des canaux procuticulaires y est également trés réduit.

DISCUSSION

L’'organisation hélicoidale des microfibrilles chitinoprotéiques en une pseudo-
morphose cholestérique commune a la plupart des cuticules d’'Arthropodes (Bou-
LicaNnD, 1965), confere a ces derniéres une apparence lamellaire ainsi qu’'une résis-
tance mécanique comparable & celle des contre-plaqués (chez les Crustacés, Bouti-
gend, 1971; Green €t Nerr, 1972, Gubb, 1975, Nevitre, 1975, 1984; Livortant
et al.,, 1978; chez les Insectes : Boutiganda, 1972, Nevitie €t Luke, 1969a et b;
chez les Arachnides : Bartn, 1970).

Outre cette disposition microfibrillaire également présente au niveau de chaque
région cuticulaire examinée dans ce travail, trois éléments structuraux principaux
sont responsables de certaines propriétés du tégument et sont intimement impliqués
dans sa physiologie : I'épicuticule externe, I'épicuticule interne et le systeme cana-
liculaire.

PLANCHE 111

Carcinus maenas. — (8) Coupe transversale de la cuticule des lamelles branchiales en

intermue. x 33.000. (9) Coupe transversale de la cuticule des lamelles branchiales

en intermue. x 40.000. (20) Cuticule branchiale; Epicuticule. x 100.000. (11) Cuticule

branchiale; Epicuticule en coupe tangentielle. x 53.000; encadré : structure du recou-
vrement fibreux de I'épicuticule externe. x 100.000.

bc : bande claire; ce : sections transversales de canalicules épicuticulaires; cih :
canaux intracuticulaires horizontaux; civ : canal intracuticulaire vertical; es : canali-
cules horizontaux sous-épicuticulaires; ei : épicuticule interne ; rf : recouvrement fibreux;
zd : zone distale de la procuticule; zp : zone proximale de la procuticule.






1. L’épicuticule externe

Suivant la définition de Locke (1966), la cuticule est la premiére strate cuti-
culaire mise en place par «fragments » a I'apex des cellules ectodermiques, plus
précisément au niveau de courtes microvillosités coiffées par des plagues denses.
Apreés fusion des fragments, on assiste a la formation d’une couche continue de
20 nm d’épaisseur environ, et d’aspect trilamellaire, semblable & la membrane plas-
mique. On admet généralement que la cuticuline est une strate cuticulaire univer-
sellement présente chez les Arthropodes (zacharuk, 1976; Locke, 1976, 1983, 1984,
Fitshie. 1982; Gnatzy €t Romer, 1984). Sa présence fut maintes fois démontrée
chez les Insectes (Locke, 1966, 1969; Detachambre, 1970; Fitsnie, 1970; zacha-
ruk, 1972; Hendricks €t Hada1ey, 1983) ainsi que chez des Arachnides (Bartn,
1969, araignées; Hadrey €t Fitsnie, 1979, scOrpions; w narton etal, 1968; Broay,
1970; Firsnie, 1976, Acariens). Chez les Crustacés, |'épicuticule externe montre
également une strate trilamellaire que d’aucuns considerent comme étant I’homo-
logue de la cuticule des Insectes (Gharazogtou-Van Ginneken €t Boutigand,
1973, 1975; Gharazoglou-Van Ginneken, 1976; K ummer €t al,, 1970; creen et
Nefr, 1972; Christiansen €t Costiow 1982).

En ce qui concerne les cuticules non minéralisées nos résultats démontrent que
I'épicuticule externe des membranes articulaires de C. maenas, comme celle des
régions cuticulaires minéralisées (compere €t cGorriner, 1987a) est formée de cing
strates bien distinctes. La plus interne, directement en contact avec I'épicuticule
interne, montre une structure tripartite. Elle semble donc bien correspondre a la
cuticuline des Insectes. Par contre au niveau des cuticules perméables (branchies
et feuillet interne de la lame branchiostege), I'épicuticule externe est considérable-
ment simplifiée et ne compte jamais plus de deux strates. La «cuticuline » présente
au niveau des sclérites ainsi qu'une large strate dense aux électrons sousjacente
au revétement fibreux de surface font défaut.

Ces observations suggerent que certaines strates de I'épicuticule externe par-
ticipent activement a «l'imperméabilisation » du tégument. Au niveau des régions
cuticulaires minéralisées en particulier, elle permettrait la réalisation des conditions
de microenvironnement telles la concentration ionique et le pH (w ii1bur, 1980),
indispensables pour l'initiation et la poursuite du processus de minéralisation durant
la période postecdysiale.

D’autre part I'absence (apparente) d’une structure tripartite homologue de la
cuticuline, au niveau de I'épicuticule externe des zones perméables souléve la ques-
tion de savoir si la cuticuline est réellement absente de cette structure ou si une
telle organisation simplifiée est le résultat de modifications secondaires. Il est évident
que seule une étude approfondie de la mise en place de I'épicuticule externe au
niveau de diverses régions cuticulaires peut résoudre ce probléme. Par la méme
occasion, la question de I'homologie des strates épicuticulaires des Insectes et des
Crustacés pourra étre tranchée de maniére définitive.

En dépit du peu de données bibliographiques dont nous disposons, certaines
observations plaident néanmoins en faveur de la présence d’'une cuticuline modifiée
au niveau des systémes cuticulaires perméables. En effet, selon L ocke (1966) durant
la période préecdysiale, la cuticuline de Calpodes ethlius subit des modifications
structurales importantes. Elle passe notamment par une phase dite «poreuse » au
cours de laquelle elle serait trés perméable. C'est a son niveau que se réaliserait en
outre la réabsorption de substances dissoutes dans le liquide ecdysial en provenance
de lI'ancienne cuticule. Aprés I'exuviation, la cuticuline deviendrait une membrane



hydrophobe, constituant le support des lipides cuticulaires de surface. Ces modifi-
cations structurales traduiraient des changements biochimiques importants, entre
autres celui d0 au tannage quinonique en fin de période préecdysiale (Locke et
Krishnan, 1971; Locke, 1984). Par conséquent, les différences structurales obser-
vées entre I'épicuticule externe des sclérites et celle des zones cuticulaires perméables
pourraient s’expliquer par I'absence de tannage au niveau de ces dernieres. 11 faut
cependant noter qu'une cuticuline a été décrite au niveau de certaines cuticules
perméables. Ainsi, la cuticule de trachéole de Calpodes ethlius montre une structure
poreuse semblable a celle de la cuticule des sclérites avant l'exuviation (Locke,
1966; Locke 1984). Au niveau de cellules a chlorures des trachéobranchies des
larves d’Ephémeéres, la cuticuline adopte également une structure poreuse suivant
un motif hexagonal trés particulier et «calqué » sur celui de I'épicuticule interne
sous-jacente (Fitshie €t campberr, 1984). Chez les Crustacés, la cuticuline a été
décrite sous une apparence trilamellaire au niveau des branchies de la crevette
Penaeus aztecus (Tai1boe €t al. 1972). Au niveau du feuillet interne de la lame bran-
chiostége de I'écrevisse Panulirus argus, Fitsnie €t smitn (1980) ont™ également
décrit une strate dense aux électrons qu’ils ont appelee « cuticuline ». D apies leurs
micrographies, trés semblables aux notres, et plus particulierement d apies leur
figure 2, nous pensons que cette strate correspond en réalité a lépicuticule interne
a laquelle ils ne font par ailleurs pas allusion.

2. L’épicuticule interne

L 'épicuticule interne des sclérites est formée d'une matrice dense aux électrons
ou des éléments fibreux sont disposés verticalement. Elle se caractérise en outre
par la présence de racines épicuticulaires assurant l'ancrage de I'épicuticule a la
procuticule (Green et Neef, 1972; Giraud-Guille, 1984a ; Compeére et Goffinet,
1987a). Au niveau des cuticules non minéralisées par contre, la matrice est dense et
homogéne, comme chez les Insectes (Locke, 1969; Filshie, 1970, 1982). Au niveau
des cuticules soumises a dos déformations répétées telles que les membranes arti-
culaires, les racines épicuticulaires sont trés développées. Profondément enfouies
dans la procuticule, elles interviendraient non seulement dans l'ancrage de 1épicu-
ticule mais également dans la cohésion des lamelles au moyen de fibres verticales
qui leur sont associées. Elles se substitueraient en quelque sorte aux fibres ver-
ticales associées aux canaux intracuticulaires dont le nombre est ici réduit. Dans
le méme ordre d’idées, les racines épicuticulaires sont absentes des zones cuticu-
laires souples qui no sont soumises a aucune contrainte mécanique particuliére,
comme c’est le cas du feuillet interne de la lame branchiostege et de la cuticule des
branchies. Chez les Insectes, d’'importantes racines épicuticulaires ont également
été décrites au niveau de quelques structures tégumentaires particuliéres : c’'est le
cas notamment de la membrane intersegmentaire d'un coléoptere Elatéride (Zacha-
ruk, 1972) et de la cuticule oesophagienne du gésier du Coléoptere Ptérostichidé,
AbaX ater (Jasfar-Versali, 1985)

3. Le systeme canaliculaire

L’organisation du systeme canaliculaire ramifié des cuticules minéralisées des
Crustacés décapodes est bien connue grace aux travaux de Kk ammer et al. (1970)
chez Orconectes limosus, de creen et Nerr (1972) chez Uca pugilator, de Mmutvei
(1974) chez Homarus gammarus et Carcinus maenas, de H egaan1 et al. (1977a, b, ¢)
chez Cancer pagurus, et plus récemment, de compere €t corriner (1987b) chez



Carcinus maenas. Durant la période préeodysiale, les canalicules participeraient a
la résorption des constituants de I'ancienne cuticule. Aprés I'exuviation, ils consti-
tueraient des voies d’accés vers les strates supérieures de la cuticule pour les maté-
riaux intervenant dans le durcissement de la cuticule (précurseurs du tannage
guinonique, ions calciques, anhydrase carbonique).

Au niveau des cuticules non minéralisées, les canalicules épicuticulaires sont
toujours présents. Leur diameétre de 25 nm ne varie pas d’un type cuticulaire a I'autre.
Par contre, le systéme canaliculaire de la procuticule des zones cuticulaires souples
est fortement réduit, par comparaison avec celui des cuticules minéralisées. Ceci
constitue un argument en faveur du réle des canaux intracuticulaires dans le pro-
cessus de minéralisation de la carapace.

Nous avons montré qu’'au niveau des cuticules perméables, les canalicules
épicuticulaires forment non seulement un systéme a canaux verticaux mais encore
un véritable réseau sous-épicuticulaire. Leur rdle dans les phénoménes de tannage
(vraisemblablement absents dans les cuticules perméables) et de résorption de maté-
riaux issus de l'ancienne cuticule (résorption faible ou inexistante au niveau des
branchies de Carcinus maenas (Thorez, Compere €t Gorriner, résultats non publiés)
parait exclu. Une telle organisation des canalicules épicuticulaires suggére que ces
derniers sont probablement impliqués dans les phénomenes d’échanges ioniques,
hydriques ou respiratoires.

Au niveau des membranes articulaires, les nombreux tubules horizontaux situés
a la base des canalicules épicuticulaires juste sous I'épicuticule interne, assureraient
la jonction entre les canalicules épicuticulaires et les canaux de la procuticule,
comme c'est le cas chez les Coléoptéres Elatérides o des tubules semblables ont
été décrits par zacnharuk (1972).
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