Remarques sur la mue des Crustacés

Par LOUIS FAGE

En étudiant la phase pélagique périodique de certains Crustacés normalement ben-
thiques et ses rapports avec la crise génitale, j’ai été amené 4 me demander si la mue, qui
est également un phénomene périodique, ne venait pas troubler de quelque maniére la
régularité de I'ascension de ces organismes dans le plancton, ajoutant une difficulté nouvelle
a la recherche du déterminisme de leurs migrations verticales. J’avais observé, en effet,
que, pour les Cumacés, la grande majorité des femelles rencontrées dans le plancton mon-
traient une carapace translucide et molle, indiquant une mue toute récente. Je me rappelais
qu’au moment de muer le Carcinus menas se cache a ’abri de la lumiére, sous les rochers ;
que 1’ Ecrevisse s’isole de ses congénéres, ne mange plus, reste immobile ; que le Nephrops,
les Avisteomorpha, les Aristeus désertent les fonds de péche et se retirent dans les endroits
inaccessibles aux engins habituels. Au surplus, quand on songe qu'un Homard changeant
de carapace abandonne prés de 60 p. 100 de son poids et qu’il reconstitue cette masse
rapidement, on ne peut douter qu’il s’agisse d'un travail considérable, nécessitant une
dépense énorme d’énergie, susceptible d’entrainer un bouleversement total et périodique
du métabolisme et du comportement. C’est pourquoi il m’est apparu que le phénomeéne
de Ja mue domine, par ses incidences, toute la biologie des Crustacés et qu’il importe de
s'appliquer a en avoir une exacte compréhension.

Le but de ces quelques lignes est précisément d’attirer l'attention sur I'importance
d’un tel probleme et aussi sur les difficultés qu’'il y a a le résoudre, difficultés dues a la
complexité du sujet et aux connaissances variées qu’il nécessite pour étre abordé avec
fruit. Et, bien que nous attendions des biochimistes les données indispensables a sa solution
complete, il n’est peut-étre pas mauvais qu'’il soit posé par des zoologistes. C’est a ce titre
que je me permets d’exposer ici les réflexions suivantes, en maniere d’introduction a I’étude:
de la mue.

Les remarques que je désire faire portent principalement sur les Crustacés, et seulement

sur les autres Arthropodes dans la mesure ol les faits observés pourront servir a éclairer
ce cas particulier.
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Différentes sortes de mues.

En premiére approximation, et pour la commodité de la discussion, on peut distinguer
les mues de croissance ou mues larvaires et les mues saisonniéres ou reproductrices. Cette
distinction serait tout a fait arbitraire — car les mues saisonniéres sont généralement accom-
pagnées de croissance — si I'on ne savait qu'il existe des mues qui ne sont suivies d’aucune
augmentation de taille, ni de poids des individus. M.-L. LEROUX (1933, p. 22) a méme pu
arréter expérimentalement la croissance de certains Amphipodes, sans que les mues soient
supprimées. Chez les Crevettes (Crangon, Leander), 1. NOUVEL (1933, p. 73) ne constate
aucune augmentation de taille au cours de mues de reproduction. Chez le Homard,
R. ELMHIRST (1930, p. 83) cite des cas o, malgré un long intervallle séparant deux
mues consécutives, le poids du sujet reste invariable. Cette distinction se justifie donc.
Elle est de plus destinée a mettre en évidence ce fait capital que la mue n’est pas seule-
ment un phénoméne lié & la croissance. C'est pour n'avoir pas tenu un compte suffi-
sant de cette déduction et pour s’étre contenté de cette vue simple que la mue n’était autre
que le résultat de I'accroissement des tissus entrainant le rejet d’'une enveloppe extérieure
rigide devenue trop étroite, que 'importance de ce phénoméne semble ‘avoir échappé a
I'attention des naturalistes.

MUES DE CROISSANCE. — Nous appellerons donc mues de croissance celles que subit
I’animal avant d’atteindre sa forme définitive et d'arriver a I'état adulte. Ce sont elles qui
ont été le mieux étudiées, — au point de vue morphologique s’entend, — précisément parce
qu’elles fournissent des points de repere excellents pour le tracé des courbes de croissance
si largement utilisées ces derniers temps. De I'examen de celles-ci, on a méme déduit une
loi, dont le caractére de généralité reste a préciser, et qui fixe 'augmentation de la taille
d’apres les termes d'une progression géométrique dont la raison peut varier avec I'espéce
et le sexe. La régularité des courbes obtenues, la succession rapide des mues qu’influencent,
d’une fagon nette, I'alimentation et la température, montrent qu'a ce moment la mue
n’est véritablement qu’'une des manifestations de tout un organisme en croissance.

Méme, dans les cas ol elle est applicable, cette lol ne saurait I'étre que pendant les
stades jeunes du développement, alors que rien ne vient troubler une croissance réguliere
et que les mues se succedent rapidement sans apporter de grandes modifications dans
I'aspect extérieur de 'individu. Mais il arrive un moment ol cette harmonie est rompue
et ot se produit une mue singuliére d’olt I'animal sort plus ou moins transformé, souvent
comme s’il avait subi une métamorphose. Cette mue peut intervenir tres tot, dés 'acheve-
ment des stades larvaires, telle, chez les Palinuride ou les Sceyllaride, la derniére mue du
Phyllosome qui donne brusquement un Puerulus, un Nysto, ou encore celle qui, chez les
Pagures, libére le Glaucothoé. Puerulus et Glaucothoé ne sont pas encore adultes; leurs
glandes sexuelles sont a peine ébauchées ; mais, par leur forme, ils se rapprochent franche-
ment de la Langouste ‘et du Pagure, et leur maniere de vivre, qui s’est' profondément
modifiée 4 la suite de ce remaniement complet des organes, rappelle maintenant celle
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de l'adulte. Je réserverais volontiers pour des mues de cette sorte le nom de mues imagi-
nales, si ce terme n’avait été déja employé 'par TEISSIER (1933) pour caractériser précisé-
ment la mue de puberteé.

Cette derniére marque la fin des mues larvaires et post-larvaires. Elle se produit aumoment
ou les glandes génitales arrivent & matuvrité et permet la premiére fécondation des femelles ;
c’est une sorte de mue prénuptiale. Sur les graphiques, elle est parfois indiquée par une
discontinuité de la courbe de croissance (P. DRACH, 1933 et 1934) ; morphologiquement, elle
se traduit par l'acquisition des attributs sexuels de I'adulte.

MUES REPRODUCTRICES. — A partir de ce moment, les mues, jusque-1a trés fréquentes,
s’espacent et, au moins chez les femelles, paraissent rigoureusement liées a la reproduction.
Quelques chiffres apporteront les précisions nécessaires.

Le Homard, durant sa premiere période de croissance, n’accomplit pas moins de sépt
mues (W. C. SMITH, 1933), dont certaines se font a cinq jours d’intervalle ; dans sa seconde
année, il mue encore cinq fois, et deux fois dans chacune des troisieme et quatrieme années.
Il n’a plus, ensuite, au maximum, qu’une mue annuelle qui, le plus souvent, se produit en
aolit ou juillet. La premiére ponte intervient vers la septiéme année, a une taille voisine de
24 centimetres, supérieure a la taille moyenne des méiles de méme 4ge qui dépasse a peine
2T centimétres. Mais les tailles s’égalisent dans la onziéme année, puis les males prennent
I’avantage. C’est qu’en effet, tandis que chez les males adultes la mue continue a se produire
réguliecrement chaque année, elle n’a lieu chez la femelle qu’au moment de la ponte, aucune
mue ne se produisant durant la longue période de maturation ovulaire (EHRENBAUM, 1907).

Le méme phénomeéne se constate chez 1’Ecrevisse. Aux six a4 sept mues qui carac-
térisent la premiére année de croissance, succéde une deuxiéme année marquée de trois a
quatre mues. Apreés quoi les femelles se contentent de muer une fois par an, a chaque ponte,
tandis que les males, dans le méme temps, changent deux fois de carapace, au printemps
et a 'automne (CHANTRAN, 1871).

Le Tourteau, dont la premiére maturité sexuelle se produit dans la cinquiéme année,
a déja subi quatorze mues pour atteindre une taille de 12°™m 5 en moyenne chez la femelle
et seulement 10°m3 chez le male (WRIGHT, 1930). Mais, par la suite, le male mue plus
souvent que la femelle. Celle-ci est fécondée dans les eaux littorales immédiatement apreés
la mue, habituellement en automne et alors qu’elle est encore complétement molle. La
ponte a lieu dans les eaux profondes, soit dans 'hiver qui suit, soit un anapres, et les larves

"restent attachées jusqu’a I’été suivant i la meére, qui les ramene dans les eaux littorales.
I1 s’ensuit que la mue des femelles peut ne se produire qu'une fois tous les deux ou trois
ans. :

Pour les Amphipodes, M.-L. LEROUX (1033, p. 19), confirmant les indications fournies
par E. W. SEXTON (1924) et B. W. KUNKEL (1928) sur divers Gammariens, montre que, chez
le Gammarus Duebeni, aprés la maturité génitale, qui est acquise dans les quatre-vingt-dix
jours, au bout de treize mues, la vitesse de croissance se ralentit dans les deux sexes ; mais
celle du male est supérieure a celle de la femelle. La femelle mire est chevauchée par le
male. A cet appariage succeédent, tout de méme que chez le Carcinus maenas, la mue de la
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femelle, 1'émission du sperme et la ponte. Les oviductes sont ensuite obturés par un bouchon
de mucus. Chaque ponte, donc chaque mue, est séparée par un intervalle de vingt jours.
La ponte et la mue sont en effet étroitement lices : « Chaque ponte étant toujours précédée
d'une mue, et, a partir de la puberté, chaque mue s’accompagnant normalement d’une
ponte. » Et c’est, précisément, parce qu’il n’y a pas de mues intermédiaires aux mues
reproductrices que les oostégites ne peuvent pas, contrairement a ce qui a lieu chez les
Isopodes, entrer en régression. Pour les méles, M.-L. LEROUX (i li#f.) n’a observé aucun
rapport entre la mue, I'appariage et la fécondation.

Chez les Isopodes, chaque ponte se trouve intercalée entre deux mues : la premiére,
qui se produit avant la ponte, libere les oostégites ; a la faveur de la seconde, qui a lieu
apres la sortie des jeunes de la cavité incubatrice, les oostégites disparaissent complétement,
ou, comme chez 1" Asellus aquaticus, ceux qui se forment alors sont trés réduits (HEMMERLT-
BoVERI, 1926). '

On peut rapprocher de ce cas celui de certains Diplopodes, le Polydesmus illyricus
par exemple, dont les méales perdent leurs gonopodes au cours de la mue qui suit la fécon-
dation ; avant une nouvelle fécondation, une mue supplémentaire est nécessaire qui rétablit
les appendices copulateurs (VERHOEFF, 1923).

Ces quelques exemples tendent a montrer que, pour les femelles adultes, la mue n’est
plus seulement un phénomeéne de croissance, mais qu’elle est intimement liée a la repro-
duction. L’interdépendance de ces deux phénomeénes apparait si étroite qu’ils semblent
conditionnés I'un par I'autre. Cette vue n’est-elle pas, au surplus, fortifiée par 'inhibition
des mues considérée comme une des conséquences les plus ordinaires de la castration
parasitaire ? En réalité, PEREZ (1923) a justement insisté sur le fait que, pour les hotes des
Epicarides, cette inhibition est loin de constituer une régle absolue : des Portunus parasités
par des Portunion, des Porcellana parasités par des Pleurocrypta, des Pilumnus parasités
par des Cancricepon, des Eupagurus porteurs d’ Athelges continuent de muer, et les femelles
des Xantho floridus infectées par de gros Cancricepon pilule sont 1écondées, évidemment
A la faveur d’'une mue. En vain invoquerait-on que, dans ces cas particuliers, I'action du
parasite n’a pas entrainé une castration compléete de 1’'hote ; celle-ci est de regle chez les
Décapodes nageurs, et précisément L. NOUVEL (1933) cite le cas du Leander serratus conti-
nuant de muer, bien que parasité¢ par le Bopyrus Fougerouxi.

Nous possédons d’ailleurs, sur ce point, les expériences décisives de HEMMERLI-
BovERI (1926) sur les Isopodes et de M.-L. LEROUX (1933) sur les Amphipodes : les Asellus
aquaticus et les Gammarus Duebeni dont les ovaires ont été détruits par irradiation au
bromure de radium continuent de muer normalement. Il en est de méme des femelles des
Gammarus pulex, dont la castration permanente est déterminée par la présence des larves
d’'un Acanthocéphale : le Polymorphus minutus.

Done, nous devons conclure qu’en dépit des apparences la vitellogenese et la ponte
n’ont aucune influence directe sur la mue. Et il est trés vraisemblable que, dans les cas
authentiques ol la présence de parasites entraine du méme coup l'inhibition des ovaires et
celle de la mue, ces deux phénomeénes ont pour cause unique le trouble profond apporté
dans le métabolisme de 1’hote.
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Il est également significatif que les males et les femelles se comportent d’une fagon
différente en regard de la mue. Dans les pages précédentes, j’ai insisté avec intention sur
le fait qu'aucune concordance ne peut étre relevée entre la spermatogenése et la mue,
tandis que celle-ci subit un arrét pendant la maturation des ceufs : ce qui explique, en parti-
culier, que les males, dont les mues sont plus fréquentes, arrivent a une taille sensiblement
supérieure a celle des femelles. D’autre part, alors que le fonctionnement de 1’ovaire est
discontinu et se fait par poussées successives, dont chacune aboutit a une ponte séparée de
la suivante par un temps de repos, depuis la maturité génitale, les vésicules séminales des
males sont, au contraire, constamment pourvues de spermatozoides miirs. Ainsi, males et
femelles, dont on sait que le systéme d’échanges est si différent, se comportent différemment
vis-a-vis de la mue. Nous voyons la une raison de plus de considérer celle-ci comme un
phénoméne en liaison directe avec les modifications du métabolisme, comme une crise
périodique et profonde de tout l'organisme, dont le changement de carapace marque

simplement a nos yeux la conclusion. C’est pourquoi nous allons 'envisager maintenant a
ce point de vue (1). .

Mécanisme interne de la mue.

Pour les Arthropodes, qui, comme la plupart des Crustacés, ont leurs téguments consti-

tués a la fois par une cuticule, de la chitine et des sels de chaux, le changement de carapace
nécessite une triple opération.

REMPLACEMENT DE LA CUTICULE. — Il y a fort peu de temps, —nonsans doute avant
les travaux de C. M. YONGE (1932), — que nous savons différencier la cuticule de la chitine.
Ces deux couches n’ont ni les mémes propriétés, ni la méme origine. La cuticule est sécrétée
par les glandes tégumentaires dont les conduits traversent toute 1'épaisseur de la chitine.
Elle se reconstitue donc aprés cette derniére. Le produit de sécrétion des glandes tégumen-
taires contient du glycogéne et des phospholipides adsorbés provenant surtout, au moins
chez Carcinus, de I'hépatopancréas.

I1 est possible que ces glandes tégumentaires aient un autre role. YONGE a remarqué
qu'avant et pendant la mue les couches inférieures de ’ancienne chitine sont dissociées,
et peut-étre dissoutes, par 1’action de cellules qui émigrent des tissus sous-jacents. Or, de
récentes observations de WIGGLESWORTH (1933) sur la mue d'un Hémiptére hématophage,
le Rhodnius prolixus, tout en confirmant le réle des glandes tégumentaires dans la formation
de la nouvelle cuticule, leur attribuent, en outre, la sécrétion d’une sorte de liquide qui
«digérerait » 'ancienne cuticule ; celle-ci serait ainsi résorbée a travers la nouvelle cuticule,
dont I'imperméabilité ne serait acquise qu’apres la mue.

REMPLACEMENT DE LA CHITINE. — La chitine se présente ici sous l'aspect d'une
couche d’épaisseur variable formée de trés petites lamelles horizontalement superposées.

(1) Je note, en passant, que, d’apres les travaux d’A.-H. MoRGAN (1932), les larves d’un Ephéméride, Hexagenia recurvaia,

amputées de leurs branchies et accusant une réduction de moitié de la consommation d’oxvgéne et de 1’ élimination d’oxyde de
carbone, ne muent jamais,
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Celles-ci proviennent de I’épaississement de la partie distale des cellules de I'épithélium
chitinogéne ; chacun des épaississements successifs correspond a une lamelle de chitine.

On sait le role prépondérant du glycogeéne dans I'élaboration de cette substance. C'est
CLAUDE BERNARD (1879) qui, le premier, a signalé pendant la mue la présence du glycogéne
dans les cellules du tissu sous-jacent a 1'épithélium chitinogéne. VERNE (1924) précise qu'a
ce moment il s’accumule dans le liquide qui imbibe la substance fondamentale du tissu
conjonctif cedématié. Ce glycogéne tégumentaire est trés rapidement utilisé et disparait
avec I'édification de la nouvelle enveloppe. Mais le glycogéne existe a I’état normal dans les
muscles (HOET et KERRIDGE, 1926) et surtout dans I'hépatopancréas (Virzou, 1882), ou
‘il est contenu dans les cellules propres de I’organe. Avant la mue, on note une augmentation
de cette substance qui est alors charriée par le sang dans les téguments. Cet échange de
matiére se produit tant que la nouvelle chitine n’est pas entiérement constituée ; puis
I’hépatopancréas et les muscles recommencent a4 accumuler, plus ou moins rapidement,
du glycogeéne qui sera utilisé 4 la mue suivante.

La constitution méme de la chitine (1) et I'existence de ce cycle que les travaux de
VERNE (1932), de DAMBROVICEANU (1932) ont, entre autres, contribué a élucider, semblent
faire de la présence du glycogéne une condition nécessaire 4 sa formation. Cependant,
MirLrot (1926), auquel on doit des études pénétrantes sur la mue des Araignées, constate,
dans 1'organisme de ces derniers, une absence totale de glycogeéne « au moins sous une forme
histologiquement décelable ». Celui-ci existerait-il sous une forme masquée ? Il rappelle,
a ce propos, les observations de COUVREUR (1895) sur la formation du glycogéne au début
de la chrysalidation du Ver a soie, alors que la quantité de graisse diminue corrélativement
et se demande s’il n’y aurait pas un balancement de cet ordre chez les Araignées, dont le
métabolisme est 4 base de corps gras. Cette suggestion est intéressante et la question mérite
certainement d’étre reprise, car je vois que, dans I'hépatopancréas du Crabe (Carcinus)
et du Homard, PAUL et SHARPE (1916) ont trouvé, lorsque la mue approche, de 20 a4 50 p. 100
de graisses qui disparaissent apres solidification de la nouvelle carapace.

CALCIFICATION DE LA NOUVELLE CARAPACE. — Les sels de chaux qui entrent dans la
composition de la carapace sont des carbonates et des phosphates. Chez 1’ Ecrevisse, on a
affaire presque uniquement a du carbonate, de méme chez le Crabe (Cancer), ot1 'on trouve
80 p. 100 de CaCo?®; mais, chez le Homard, il y a une grande proportion de phosphate.
Ot I'animal puise-t-il les réserves calcaires considérables qui lui sont nécessaires pour 1’édi-
fication de la ncuvelle carapace ?

1° On observe d’abord, dans quelques cas, une dissolution de la vieille carapace.
HERRICK (1896) a noté, en effet, qu’un peu avant la mue celle-ci se décalcifie, principale-
ment au niveau de la ligne médiane dorsale. ELMHIRST (1930) a calculé que le poids de la
carapace enlevée en dehors de la période de mue est supérieure de 30 p. 100 au poids d’'une

exuvie de méme taille. Un phénomeéne analogue se produit, dans de plus faibles proportions,
chez le Crabe.

(1) La chitine donne, par hydrolyse, des glucosamines résultant de la substitution d’un groupement NH? 4 un groupement OH
dans une molécule de glucose.
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En dehors de cette source de calcaire qui, on le voit, n’est pas négligeable, il faut rappe-
ler que les exuvies sont trés généralement dévorées par les individus qui viennent de muer.
PAUL et SHARPE (1916) font la remarque que, sil’on enléve & un Homard qui vient de muer
son ancienne carapace, il lui faut trois mois pour que la nouvelle atteigne 60 p. 100 de
I’épaisseur de celle-ci ; si on lui laisse sa carapace, il la mange et durcit en dix jours. On sait
que, méme chez les Amphipodes, les exuvies sont trés régulierement absorbées.

20 Souvent I'hépatopancréas tient aussi lieu de réserve calcaire. C’est 13 en particulier
que le Cancer — lequel, par exception, ne mange jamais son exuvie, —puise une partie du
calcium nécessaire : immédiatement avant la mue, on en trouve 20 p. 100 ; ce pourcentage
diminue progressivement jusqu’a o au cours du durcissement de la carapace. Les dosages
ont donné des résultats analogues chez le Lithodes maia.

3° On connait, enfin, le role des gastrolithes de 1’ Ecrevisse. Ils apparaissent sur les
parois latérales de la portion cardiaque de I'estomac, entre la couche de chitine et Iépi-
thélium chitinogéne, une dizaine de jours avant I'exuviation. A la faveur de celleci, ils
tombent dans l'estomac, oli ils se dissolvent, et disparaissent au fur et a mesure que la
calcification s’opére. Chez le Homard, il existe, & la méme place, des batonnets de calcaires,
pouvant atteindre 2 centimétres de diameétre et une épaisseur de 5 millimétres, qui évoluent
de méme facon. Les piéces de I'estomac des Pagures s'imprégnent également de.calcaire et
prennent, alors, un aspect nacré caractéristique.

Donc, quelque temps avant la mue, on voit ’animal se saturer de calcaire qui précipite
et constitue des réserves. Aprés l'exuviation, ces réserves sont dissoutes et employées,
concurremment avec celles que procure 1’absorption de l'exuvie, a la solidification de la
nouvelle carapace. Toutes ces substances sont charriées par le sang, de méme que le glyco-
géne, et diffusent dans des canalicules intracuticulaires, et les sels calcaires pénetrent ainsi
dans I’épaisseur de la cuticule.

MODIFICATION DU LIQUIDE CAVITAIRE. — Le liquide cavitaire, par I'étude de ses modi-
fications successives, doit révéler la trace du grand role de vecteur qu’il assume a ce moment.
Malheureusement, a part le récent travail d’A. DAMBROVICEANU (1932), auquel nous emprun-
tons la plupart des chiffres qui suivent, nous ne possédons que des données fragmentaires
sur cette phase capitale de la mue.

En temps normal, c’est-a-dire dans l'intervalle de deux mues, le sang de 1’ Ecrevisse
est incolore ; son pH varie de 7,77 4 7,83 ; sa réserve alcaline oscille entre 36°,4 et 37,2 de
CO?2 pour 100 centimétres cubes de sang ; la teneur en calcium est de 40 a 43 milligrammes
pour 100 centimétres cubes de sang.

Dix a douze jours avant le rejet de la carapace, alors que les premléres réserves cal-
caires apparaissent dans le sac cardiaque, le sang se colore peu 4 peu en rose ; son indice
réfractométrique s'éléve ; le taux des protéines coagulables par la chaleur augmente jusqu’a
atteindre 8 4 g grammes pour 100 centimétres cubes de sang, tandis que la réserve alcaline,
au moment de 'exuvation, a presque doublé et se chiffre par 64,9 a 67,2.

Pendant la consolidation de la nouvelle carapace, le sang coagule si vite qu’il bouche
la pipette et rend la saignée trés défficile ; son pH augmente dans de grandes proportions.
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il passe de 7,8 4 8,3 ; la réserve alcaline, tout en restant supérieure a ce qu’elle est a 1’état
normal, commence a faiblir ; on la chiffre entre 48,1 et 44,3 ; la teneur en calcium oscille
entre 30 et 40, comme si la précipitation se faisait par a-coups. En réalité, la quantité totale
de calcium est en trés grosse augmentation, car, au moins chez le Homard, PAUL et SHARPE
(1916) ont constaté qu'immédiatement aprés la mue le volume du sang s’est considérable-
ment accru : il peut avoir décuplé : KoLLMANN (1908) avait déja noté que, quelques
jours apres le rejet du tégument, la glande lymphoide entre dans une période d’active
prolifération. .

Ajoutons a ce tableau que, d’aprés A. DRILHON (1933), chez le Maia squinado en train
de muer, la teneur du sang en glucose s'éléve, I’animal trouvant alors dans la consommation
de ce dernier une puissante source d’énergie. Le méme auteur signale que le sang des
femelles contient deux fois plus de phosphore total que celui des méles et que le phosphore
minéral diminue nettement aprés la mue, au profit du phosphore organique.

En somme, les faits dominants sont une augmentation considérable de la réserve
alcaline qui peut passer de 36,4 de CO? pour 100 centimétres cubes de sang & 67,2
suivie d'une modification importante du pH, qui, de 7,7, passe a 8,3, et d’'une forte augmen-
tation dans le sang du calcium total.

On saisit tout de suite I'importance de ces changements : dans ce milieu riche en CO?,
les tissus se chargent de sels de chaux, qui, & la moindre perte de gaz carbonique enregistrée
par les modifications du pH, deviennent partiellement insolubles et précipitent.

La réalité d'un tel processus est en conformité avec 1'opinion d’HOFMEISTER (1910),
opinion corroborée, dans une large mesure, par les observations de RAPKINE et PRENANT
(1925) sur la formation des spicules des larves d’Oursins. Ces auteurs ont, de plus, montré
que, dans ce cas particulier, I’élévation du pH va jusqu’a 8 et méme 8,5, et que 1’alcalini-
sation du milieu provoquant la précipitation du calcaire est due a 1’absorbtion du gaz
carbonique par les cellules du mésenchyme.

D’autre part, aprés ce que nous avons vu de 'augmentation du phosphore dans le sang,
il n’est pas sans intérét de rappeler que RoBISON (1924) a constaté que la précipitation du
phosphore organique se produit dans des conditions spécialement favorables & un pH 8,5.

Le pouvoir précipitant du sang de I’ Ecrevisse a été prouvé #n vitro par DAMBOVICEANU
(1930) : alors que le sang normal ne trouble jamais une solution de chlorure de calcium a
I p. 100, méme quand il y est ajouté en excés, une seule goutte de sang pris au moment de
la consolidation de la carapace est parfois suffisante pour troubler la solution de CaCl®.
Il ne parait pas indispensable de faire intervenir dans ces réactions, que le jeu des équi-
libres ioniques suffit a expliquer, 'action hypothétique d’un ferment, ainsi que le font
RoBIsON, d'une part, CANTACUZENE et DAMBROVICEANU (1932), de l'autre.

En regard de ce tableau qui concerne les Arthropodes a carapace calcaire, et pour
mieux comprendre ce qui les caractérise en propre, il convient d’examiner rapidement les
principales modifications qui surviennent dans les tissus au moment de la mue chez ceux
qui, comme les Araignées, sont uniquement revétus de chitine. La question a été par-
faitement traitée par MILLOT (1926), auquel nous remvoyons pour plus de détails. Le fait
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le plus remarquable est le déclenchement brusque, une huitaine de jours avant 1’exuviation,
d'une crise de mitose intéressant tous les tissus, et en particulier les globules du sang. Une
des conséquences de cette karyokinese intense est un épaississement considérable du sang,
a tel point que, sur les coupes, la lumiére des lacunes est occupée par un véritable «tissu
globulaire formé d’éléments adhérents les uns aux autres et déformés par pression réci-
proque ». Dissous dans le plasma, ou fixés sur les leucocytes granuleux apparaissent des
corps a fonction phénolique (mono et diphénols) (MILLOT et JONNART, 1933). Apres
I'exuvation, tout rentre dans 1’ordre, les mitoses cessent ; il se produit une destruction globu-
laire partielle, les cellules vacuolaires se vident et le plasma redevient fluide ; il n’y a plus
trace de phénols. La crise a duré une quinzaine de jours.

Comme chez les Crustaces, et plus encore que chez ces derniers, le sang devient extré-
mement épais ; mais le pH w’a pas varié . il reste aux environs de 8,3, c’est-a-dire trés
alcalin,

Cette derniére constatation est extrémement intéressante ; elle tend 2 expliquer
I’absence d’imprégnation calcaire de quelque importance des téguments des Araignées et
montre que le remplacement de 1'enveloppe chitineuse se fait sans aucun trouble de I'alca-
linité des tissus.

C’est, au contraire, parce que les Crustacés ont la faculté de dissoudre en abondance,
d’absorber et de précipiter les sels de chaux, que se constitue et se renouvelle la carapace
calcaire dont ils sont revétus. Or, il est remarquable que cette faculté n’est point transitoire
et apparait comme une des caractéristiques de leur métabolisme normal. En effet, il y a
déja longtemps, Boun (1898) avait été frappé du fait que des Décapodes placés en vase
clos, au lieu d’augmenter la teneur en gaz carbonique du milieu, absorbent du CO? et
fabriquent des carbonates. Sans doute, les moyens d’investigation que l’on possédait
alors pour établir le quotient respiratoire des Invertébrés marins peuvent préter a critique,
mais voici que T. et W. PARsoNS (1923) semblent confirmer les vues de BOHN en montrant
que les Crustacés peuvent absorber des quantités de CO? proportionnellement deux
ou trois fois plus grandes que ’eau de mer. On voit tout 'intérét que présenteraient de
nouvelles recherches sur ce point, et en particulier sur les conditions qui influent sur la
teneur en CO? du sang, laquelle régle a son tour la teneur en calcium de celui-ci. Aprés ce
que nous savons, pour d’autres organismes, de I’accumulation temporaire de CO? consécu-
tive a la maturation des ceufs et de la concordance que nous avons constamment relevée
entre la ponte et la mue des Crustacés, ne serait-il pas particulierement indiqué de rechercher
dans cette voie la raison de cette concordance ? Mais nous touchons 1a a la question du
déterminisme de la mue, qui mérite un paragraphe spécial.

Déterminisme de Ia mue.

Tous les auteurs sont d’accord pour constater qu'une bonne alimentation des sujets
maintenus en élevage a4 une température convenable favorise les mues, peut les rendre
plus fréquentes. Pour le Homard, par exemple, SMITH (1933) a calculé que, dans la pre-
miere période de croissance, la fréquence des mues atteint son maximum vers le milieu
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du mois d’aofit, puis diminue jusqu’en novembre ; quand la température tombe & 10°,
les mues cessent pour reprendre en avril avec une nouvelle élévation de la température.
J’ai rappelé qu’'on avait pu arréter completement les mues en mettant les organismes dans
des conditions défavorables.

Mais, si ces observations et ces expériences montrent que la mue est, au méme titre
que les autres fonctions de 'organisme, sensible aux variations des conditions générales
de I'existence, elles ne nous renseignent nullement sur son déterminisme. Nous avons vu
que la mue est un bouleversement général et périodique de 'organisme, a la faveur duquel
I’animal augmente souvent de taille et de poids et, par un mécanisme complexe, change de
carapace. Ce phénomeéne prend donc les allures d’une crise, d’une crise rapide et profonde,
et son déterminisme ne nous sera connu que si nous arrivons a connaitre les facteurs qui,
le moment venu, déclenchent cette crise.

Nous sommes loin d’en étre 1 et, pour ma part, je ne connais, concernant les Crustacés,
aucune expérience précise sur ce point. Mais on sait qu’'une tl;léorie hormonique de la mue
s’est fait jour chez les Insectes. VoN BUDDENBROCK (1931), en particulier, a montré non
seulement que la mue des chenilles est liée a la sécrétion de la glande de Verson, mais il a
pu provoquer l'exuvation précoce de chenilles de Sphingides ayant récemment mué en
leur injectant du sang d’individus annon¢ant une mue prochaine.

Plus curieuses encore sont les expériences toutes récentes de WIGGLESWORTH (1934)
sur une Punaise hématopahge, Rhodnius prolixus. Chez cette espéce, la mue se produit a
intervalle fixe aprés le repas ; I’animal devient adulte a la cinqui¢me mue, qui survient
en moyenne vingt-huit jours apres la prise de nourriture. Si la téte est sectionnée aussitot
apres le repas, la mue ne se produit pas, bien que des animaux ainsi décapités aient vécu
plus de onze mois. Mais il existe une période critique, qui comprend environ les sept jours
qui suivent la prise de sang, et au deld de laquelle la mue n’est pas influencée par la
décapitation. Bien plus, si le sang d'un individu décapité aprés cette période est amené a
circuler dans un individu décapité pendant la période critique, celui-ci fait normalement
sa mue. L’auteur conclut a I'existence d’une « moulting hormone », sécrétée évidemment
dans la partie céphalique et probablement par le corpus alatum, dont les modifications
cellulaires se montrent en concordance avec les possibilités d’exuviation.

MirLroT (1926), pour les Araignées, pense que les facteurs internes jouent un role
primordial dans la détermination de la mue et considére comme possible I'action d’une
hormone spéciale sécrétée par le tissu interstitiel. Mais, a la suite de sa découverte, faite
en collaboration avec R. JoNNART (1933), de la présence constante de corps phénoliques
dans le sang des individus sur le point de muer, il se demande « si ’apparition dans le sang
de ces substances généralement toxiques ne serait pas une des causes du phenomene si
complexe qu’est la mue chez les Arthropodes ».

Nous n’avons aucune raison de nier a priori I'existence d’'une hormone contrélant la
mue des Crustacés ; seule, I'expérimentation peut nous éclairer sur ce point. Mais, en atten-
dant, et pour nous en tenir aux faits acquis, nous constatons qu'il arrive périodiquement,
dans le cycle vital des Crustacés, et par la nature méme des échanges qui s’établissent, un
moment ol 1'équilibre de ces échanges est rompu : le glycogéne se forme en excés et n’est
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plus entiérement consommeé ; les graisses, le calcaire, absorbés en abondance et que le sang
doit charrier, encombrent les tissus.

On ne peut se défendre de I'impression que ’organisme arrive ainsi peu a peu a un taux
de saturation de toutes ces substances qu'il lui est impossible de dépasser et qui le conduit
fatalement & une crise d’éruration massive d’olt renaitra I’équilibre normal.

C’est en suivant pas & pas le processus de cette mise en charge, son retentissement
progressif sur tous les organes et toutes les fonctions, en particulier sur les fonctions excré-
trices dont on devine le réle important 4 ce moment, que I’on arrivera, j’en suis persuadg,
A saisir le mécanisme intime de la mue, son déterminisme, ses conséquences. Alors, mais alors
seulement, nous pourrons essayer de comprendre la biologie des Crustacés et la civersité
de leur comportement. La morphologie est intéressée, au méme titre, a la solution de ces
questions. Tl n’est pas douteux, par exemple, que le jour oit nous saurons les raisons qui
font les Pagures des organismes & calcification incomplete, 2 abdomen mou, nous serons
bien prés de comprendre l'origine et 1'évolution de ce groupe tout entier.

Puisse cette rapide étude tomber sous les yeux de quelque jeune biologiste suffisam-
ment armeé pour scruter les différentes faces du probléme et le guider, peut-étre, dans
I'accomplissement d'une tache oii les difficultés abondent.
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