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JEAN-CLAUDE BONARIC

.LA REGULATION HORMONALE DES PHENOMENES DE MUE
ET DE DIAPAUSE HIVERNALE CHEZ LES ARAIGNEES

Riassunto — La regolazione ormonale della muta e della diapausa invernale
nei ragni. La determinazione neuroendocrina dei fenomeni di muta e di diapausa in-
vernale vengono per la prima volta documentati in un ragno (Pisaura mirabilis Cl.).
Dapprima sono state precisate le nozioni sul ciclo vitale e: su quello tegumentario,
successivamente & stato possibile, per mezzo della tecnica dei dosaggi radioimmuno-
logici, rivelare la presenza di ecdisteroidi a partire da estratti di ninfe e mettere in
evidenza le fluttuazioni del tasso ormonale endogeno durante il ciclo di muta.
L’azione degli ecdisoni come ormoni della muta & stata definita sperimentalmente.
11 complesso neuroendocrino retrocerebrale, gli organi neurcemali come anche le
ghiandole della muta sono state studiate a livello ultrastrutturale. Viene ritenuta pro-
babile la loro implicazione nel controllo ormonale dei fenomeni di muta e di diapausa.

Résumé — Le déterminisme neuroendocrinien des phénoménes de mue et de
diapause hivernale a été établi pour la premigre fois chez une Araignée (Pisaura
mirabilis CL). Dans un premier temps, les notions de cycle vital et de cycle tégumen-
taire ont été précisées. La technique des dosages radioimmunologiques a permis en-
suite de déceler la présence d’ecdystéroides a partir d’extraits de nymphes et de mettre
en évidence des fluctuations du taux hormonal endogéne au cours du cycle de mue.
L’action des ecdysones en tant qu’hormones de mue a été définie expérimentalement.
Le complexe neuroendocrine rétrocérébral, les organes neurohémaux ainsi que la
glande de mue ont fait 'objet d’une étude ultrastructurale et leur implication probable
dans le contrdle hormonal des phénoménes de mue et de diapause a été proposée.

Summary — The hormonal regulation of the molting and winter diapause pheno-
menas in Spiders. The neuroendocrine determinism of the molting and winter diapau-
se phenomenas has been established for the first time i\ "a Spider (Pisaura mirabilis
CL). At first, the notions of life and tegumentary cycles were specified. After that,
it has been possible by radioimmunoassays to test the presence of ecdysteroids from
nymph extracts and to reveal fluctuations of endogen hormonal level during the
molting cycle. The action of ecdysons in so far as molting hormons has been experi-
mentally definited. The retrocerebral neuroendocrine complex, the neurohemal organs
as well as the molting gland have been studied by an ultrastructural research and their
implication in the hormonal control of. the diapause and molting phenomenas has
been purposed. ‘

Key words. — Endocrinology, Arachnids, Molting cycle, Winter diapause.
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Les progres réalisés au cours de ces derniéres années dans le domaine
de l’endocrinologie des Invertébrés ont été considérables; la publication
récente d’ouvrages généraux ou de mises au point témoigne de la richesse
de nos connaissances sur ce sujet et souligne la diversité des groupes
abordés (TomBEs, 1970; Srama et coll, 1974; Colloque international
C.N.R.S,, 1976; Hicunam et HiLL, 1977; DurcHoN et JorLy, 1978; HOFF-
MANN, 1980; SEHNAL ef coll., 1980). '

Parmi les Arthropodes, les Insectes et les Crustacés constituent les
classes les mieux étudiées; les résultats ont atteint dans ces groupes un
haut degré de précision. Par contre, la place tenue par les Chélicérates et
plus particulitrement par les Arachnides en mati¢re de physiologie hormo-
nale demeure trés discréte. Cela semble essentiellement 1ié aux difficultés
d’élevage et d’approche expérimentale qui caractérisent ce matériel biologi-
que de prime abord peu propice a P’application de techniques couramment
utilisées en physiologie expérimentale.

La plupart des travaux d’endocrinologie publiés jusqu’a ce jour sur
les Araignées, groupe auquel nous nous limiterons dans cet article, est
orientée vers ’étude de la régulation neuro-endocrine des phénomeénes de
mue. L’essentiel des résultats actuellement connus, s’adresse & I’espéce
Pisaura mirabilis (Clerck, 1758).

CYCLE VITAL DE L’ARAIGNEE Pisaura mirabilis

Cette espéce commune, & vaste répartition paléarctique, est strictement
annuelle dans le sud de la France. Dans la nature, son cycle vital est
étroitement 1ié aux fluctuations climatiques saisonnires: sa croissance est
interrompue durant quelques mois par une diapause hivernale, véritable
adaptation écophysiologique des animaux aux conditions défavorables du
milieu (Fig. 1).

Dans la région méditerranéenne, les Pisaures maéles atteignent leur
maturité sexuelle au cours de la premiére quinzaine du mois d’avril, alors
que la majorité des femelles sont adultes en fin avril-début mai. L’accouple-
ment a lieu au cours du mois de mai ou au début mois de juin. Le déve-
loppement postembryonnaire débute & l'intérieur du cocon par la période
larvaire qui, selon HoLM (1940), VAcHON (1957) et LEGENDRE (1958, 1959)
comprend chez les Pisaurides trois stades séparés chacun par une mue,
soit deux stades prélarvaires (PL. 1 et PL. 2) et un stade larvaire (L.). La
larve, aprés une nouvelle exuviation, donne la premiére « nymphe » (terme
proposé par VACHON, 1953) qui quitte le cocon.au cours du mois de juin.
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Fig. 1 - Représentation schématique du cycle vital de ’Araignée Pisaura mirabilis
(région méditerranéenne). .
Le cycle complet de développement est représenté dans la partie centrale; les
numéros placés dans la couronne intermédiaire correspondent au rang des stades
nymphaux évalué au cours de l’année 1978-1979 (a titre d’exemple). Les stades
dominants sonf inscrits en blanc sur fond noir.
A: accouplement; P: ponte; N1: premiére nymphe;
Ad: adulte.

La croissance se poursuit, sans interruption prolongée jusqu’en octobre-
novembre; & ce moment 13, les nymphes ont déja atteint les stades nymphaux
6-7. Dés novembre, on assiste & un ralentissement du développement et &
une réduction du rythme des mues; cette période d’hibernation se poursuit
environ jusqu’a la mi-février. Les stades nymphaux 7 et 8 constituent les
classes d’age prédominantes durant la saison hivernale. Avec le retour des
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conditions favorables, les nymphes reprennent un développement rapide et
aprés 2, 3 ou quelquefois 4 exuviations, atteignent le stade adulte.

Les maéles adultes de Pisaure disparaissent vers la fin du mois de juin,
alors que les femelles adultes, dotées d’un instinct maternel poussé, assurent
les soins de leur progéniture durant les premiers stades nymphaux; les
femelles peuvent survivre jusqu’au mois d’aoiit, les deux générations successi-
ves se chevauchent ainsi durant quelques mois.

NOTIONS DE CYCLE DE MUE ET DE CYCLE CUTICULAIRE

Qu’entend-on par phénoménes de mue?

Les phénomeénes de mue correspondent & P’ensemble des changements
morphologiques, physiologiques voire éthologiques qui se manifestent pério-
diquement au cours du développement postembryonnaire de 1’Araignée.
Ces modifications liées au rejet de ’ancienne cuticule et & I’élaboration du
nouveau tégument permettent la croissance des animaux 2 la suite de la
rupture de l’enveloppe chitinisée pratiquement inextensible dans certaines
zones du tégument,

Le développement des Araignées est découpé en une succession de
cycles de mue séparés par un événement ponctuel qui correspond au rejet
de 'ancienne cuticule, ’ecdysis (mue ou exuviation) (Fig. 2). Chaque pério-
de d’intermue, définie comme l'intervalle de temps compris entre deux
mues successives, représente un stade prélarvaire, larvaire ou nymphal
selon la phase de développement considérée.

Chez les Araignées, le découpage de chaque cycle de mue en stades
d’intermue (stades A, B, C et D), impossible & partir de critéres morpholo-
giques facilement identifiables a été effectué grice & une étude de 1’évolution
structurale et ultrastructurale des couches tégumentaires.

La chronologie des événements cuticulaires qui jalonnent le cycle de
mue et les principales caractéristiques de chaque stade d’intermue se
résument ainsi:

— stade d’intermue A (durée: 12 & 24 heures; évaluation pour le stade
nymphal 8, dans des conditions standard d’élevage - BoNARrIC, 1974):

— début de sécrétion de la nouvelle endocuticule;

— consistance molle des couches cuticulaires pré-ecdysiales;
— développement pigmentaire;

— jeline physiologique;
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Fig. 2 - Ecdysones et cycle de mue chez ’Araignée Pisaura mirabilis. )
— Taux des ecdystéroides endogénes: ces taux sont exprimés en picomoles par
gramme de poids frais (stade nymphal 8).

termue.

I, II, III, IV, V: Place des injections.
Les témoins T (A1) qui ont regu une injection alcoolique, permettent d’apprécier
Paction de la solution hormonale {Ecd.) sur la durée du cycle de mue.
Les écarts types sont figurés pour chaque valeur par un trait vertical.

Cycle tégumentaire (stade nymphal 8).

Action d’un apport d’ecdystérone exogéne sur la durée de la période d’in-

A, B, C, D: stades d’intermue (durée exprimée en jours).
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— stade d’intermue B (durée 3 & 4 jours):

— séerétion progressive de I'endocuticule;
— durcissement des couches cuticulaires néoformées;
— reprise de l’alimentation;

— stade d’intermue C (durée: 13 jours).
Stade de stabilité cuticulaire, 'endocuticule étant totalement sécrétée
a3 la fin du stade B. Le terme de « stabilité cuticulaire » a été préféré
a celui de « repos tégumentaire » employé par BROWNING, 1942:
— alimentation normale;
— crise mitotique des cellules épidermiques et épaississement de
’assise épidermique durant la seconde période de ce stade;
— remaniements cellulaires liés aux phénomeénes de pré-apolyse;

— stade d’intermue D (durée: 3 jours 1/2):
— P’apolysis ou décollement cuticulaire marque le début de ce stade;
— sécrétion du liquide exuvial et des couches cuticulaires préecdysiales
(épicuticule puis exocuticule);
— lyse des couches internes de I’endocuticule;
— jeine physiologique au cours des deux derniers jours qui précédent
Pexuviation.
Ecdysis: Eveénement ponctuel (1/2 heure) marqué par le rejet de 1’ancienne

cuticule ou exuvie, cette derniére étant remplacée par la cuticule
néoformée partiellement élaborée.

Le cycle de mue, tel qu’il a été délimité scinde en deux, le cycle de
sécrétion cuticulaire qui débute au moment du décollement endocuticulaire
ou apolysis au sens de JENKIN et HINTON (1966) et se poursuit durant une
partie du cycle de mue suivant,

REGULATION HORMONALE DES PHENOMENES DE MUE

Le contrble neuroendocrine et endocrine des phénomeénes de mue lors
de l’activation de l’assise épidermique et de l'induction des synthéses des
protéines cuticulaires a fait 'objet de recherches récentes chez Pisaura
mirabilis (Bonaric, 1980).

Ecdysones et cycle de mue

Dosage des ecdystéroides endogénes ,

Les ecdysones, hormones de mue des Arthropodes, ont été mises en
évidence pour la premire fois dans la classe des Arachnides, chez 1’Arsi-
gnée Pisaura mirabilis (BoNaRIc et DE REce1, 1977).
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Les ecdystéroides endogdnes ont été détectés 3 partir des extraits
totaux de nymphes par des dosages radicimmunologiques effectués selon la
technique préconisée par DE REGaI ef coll. (1975). La présence des ecdysté-
roides chez les Arachnides a été confirmée ensuite par BELBECQUE et coll.
(1978) chez I’Acarien Amblyomma hebraeum par radioimmunologie et par
chromatographie en phase gazeuse combinée avec la spectrométrie de masse.

Chez les nymphes 8 de Pisaura, les ecdystéroides sont représentés en
quantité variable mais toujours dosable pendant toute la durée du cycle de
mue (Fig. 2).

Le taux hormonal, faible au moment de lexuviation (environ 150
pmol./g), augmente légérement jusqu’au 48me jour de la période d’intermue
puis se stabilise autour de 100 pmol./g jusqu’au 17¢éme jour. Un pic
important culmine en moyenne & 775 pmol./g au cours du dernier quart
de Pintermue. '

Le couplage de la chromatographie sur couche mince avec les dosages
radioimmunologiques pratiqués sur chacune des fractions séparées par
chromatographic permet de préciser la nature de ce pic hormonal, qui
correspond essentiellement & de I’ecdystérone ($-ecdysone).

Le taux des ecdystéroides chute ensuite brutalement a la fin de la
période de prémue pour atteindre au moment de I’ecdysis les valeurs faibles
signalées précédemment.

Au cours -du cycle cuticulaire, il existe une relation entre les fluctuations
du taux endogene des ecdystéroides et I'évolution des couches cuticulaires.
Les synthéses pré-ecdysiales, qui correspondent & la sécrétion de ’épicuticule
et de I'exocuticule, s’effectuent dans un environnement hormonal riche en
ecdystéroides (Fig. 2). L’induction de l’apolysis pourrait également &tre
liée a la hausse du taux des ecdysones. Ces corrélations concordent avec
les données connues chez les Insectes Tenebrio molitor (DELBECQUE et coll.,
1978) et Manduca sexta (SEDLAK et GILBERT, 1979).

Action des ecdysones exogénes

Expérimentalement, 1’équilibre hormonal des nymphes de Pisaures peut
étre perturbé par Pintroduction d’ecdystérone exogine (BoNaric, 1976;
1977 a, b). L’action des apports hormonaux sur les phénoménes de mue
s'exprime différemment selon le stade d’intermue au cours duquel est
pratiquée l'inoculation. Des solutions d’ecdystérone & concentration préa-
lablement ajustée (50 wg/g), injectées durant le stade d’intermue C,
lorsque le taux des ecdystéroides endogénes est faible, induisent précocé-
ment les phénoménes préparatoires 4 la mue et 'ecdysis lui-méme, raccour-

cissant ainsi significativement la durée de la période d’intermue (Fig. 2).
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D’une manigre générale, ces résultats qui confirment le rdle des ecdyso-
nes et tant qu’hormones de mue, sont i rapprocher de ceux qui ont été
publiés a ce sujet chez d’autres Arthropodes (LAFONT, 1974; VERNET, 1976;
MaAissIAT, 1978).

Toutefois, 1’exuviation ne semble pouvoir s’effectuer convenablement
que si le taux hormonal est bas; elle est différée ou anormale lorsque ce taux
hormonal est maintenu artificiellement élevé.

Régulation endocrine et neuroendocrine des phé-
noménes de mue

Role endocrine de la glande de mue

D’aprés les travaux effectués sur Pisaura mirabilis (BONARIC et JUBER-
THIE, 1979; BoNAric, 1980), la glande de mue, «tissu endocrine » de
MiLLoT, présente des attributs ultrastructuraux caractéristiques des tissus
stéroidogénes et une activité sécrétoire cyclique au cours des périodes
d’intermue successives. La synchronisation entre Dintense vacuolisation
des cellules endocrines de glande de mue et 1’accroissement important du
taux des ecdystéroides endogenes durant le dernier tiers de l'intermue
nymphal conduit & considérer la glande de mue des Araignées comme la
principale formation endocrine responsable de la sécretion d’ecdysone ou
d’un précurseur immédiat de cette hormone.

Si les Arachnides se comportent comme les autres Arthropodes (Insectes
et Crustacés), ce qui n'est pas forcément le cas, le cholestérol, précurseur
des ecdysones, ne serait pas synthétisé dans la glande de mue mais seule-
ment transformé en o-ecdysone a son niveau. L’absence d’enzymes de
stéroidogénése chez I’Acarien Dermacentor andersoni révélée par MAROUN
et KamaL (1976) semble renforcer cette thése. Le cholestérol récupéré &
partir de la nourriture, franchit la barriére digestive et s’associe & des
protéines hémolymphatiques selon des modalités voisines de celles que
GILBERT et CHINO (1974) ont décrites chez les Insectes. Sous cette forme,
le cholestérol serait transporté dans le milieu intérieur jusqu’a la glande de
mue, si¢ge de la biosynthése d’une prohormone de mue.

L’a-ecdysone par action directe ou aprés hydroxylation en ecdystérone
peut agir sur Peffecteur tégumentaire. Comme chez les Insectes (CARUELLE
et coll., 1978), l'activité différentielle de 1’a et de la B<ecdysone sur les
cellules tégumentaires pourrait &tre mise en relation avec les phases chrono-
logiques du cycle de mue. La phase de pré-apolyse, les périodes de multipli-
cation et de différenciation cellulaires pourraient &tre sous la dépendance
de l'a-ecdysone, la sécrétion cuticulaire étant sous le contrdle de I'ecdysté-
rone.
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Controle neuroendocrine de lactivité de la glande de mue

L’activité cyclique de la glande de mue est commandée par les centres
régulateurs neuroendocrines par l'intermédiaire de la voie neuroendocrine
rétrocérébrale (décrite chez Pisaura mirabilis par BONARIC et coll., 1980).

Certaines cellules neurosécrétrices cérébrales, appartenant essentielle-
ment aux ilots pairs de cellules neurosécrétrices protocérébrales aborales,
excitées par des stimulis d’origine interne (proprioception) ou externe
(facteurs climatiques) produisent des neurosécrétions. Ces neurohormones
transitent par voie axonale dans le neuropile jusqu’a deux nerfs rétrocéré-
braux (nerfs principaux des organes de Schneider 1 selon LEGENDRE, 1959),
en direction d’organes neurohémaux (« tropfenkomplex » de Kuhne). A
ce niveau, les neurosécrétions sont libérées par exocytose dans le sinus
sanguin; une de ces neurohormones (hormone activatrice de la mue M.A.H.)
déclencherait I'activation des cellules endocrines de la glande de mue.

Les premiers organes de Schneider, accolés sur le trajet des nerfs
principaux sont composés de cellules sécrétrices munies d’un prolongement
de type axonal qui aboutit également dans I'organe neurchémal. L’activité
protéosynthétique des O. Sch. 1 pourrait expliquer la reprise d’activité de
la glande de mue. Comme c’est le cas pour les cellules intrinséques des
corpora cardiaca des Insectes (CazaL, 1971), les sécrétions produites par
les cellules sécrétrices des 0. Sch. 1, qui sont des homologues fonctionnels,
interviendraient dans la régulation de phénoménes physiologiques divers.
) Cependant, en I'état actuel de nos connaissances et en raison des
difficultés d’intervention directe (ablations, greffes), la part a attribuer aux
O. Sch. 1 dans le contrdle des phénomenes de mue chez les Araignées ne
peut étre précisée.

Les données obtenues par les études ultrastructurales, les résultats
des expérimentations et des dosages hormonaux, permettent de présenter
pour la premitre fois chez les Arachnides, un schéma hypothétique de la
régulation neuroendocrine et endocrine des phénoménes de mue (Fig. 3).
L’existence chez les Arachnides d’une dualité hormonale du type ecdysone-
hormone juvénile telle qu’elle existe chez les Insectes reste & démontrer.
Diapause hivernale et cas pathologiques :

Les phénoménes de mue peuvent étre bloqués, soit naturellement
dans le cas de la diapause hivernale, soit pathologiquement chez des indi-
vidus infectés par des microorganismes (rickettsies ou virus). Les hypothéses
proposées peuvent étre étayées par I’étude des perturbations enregistrées aux
différents niveaux dans ces conditions particulieres.

Dans les deux cas, 'examen ultrastructural de la glande de mue
témoigne d’une activité sécrétoire réduite semblable a celle qui caractérise
les animaux sains et actifs au cours de la premitre moitié du cycle de mue.
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Fig. 3 - Schéma hypothétique de la régulation neuroendocrine et endocrine des phé-
nomenes de mue chez Araignée Pisaura mirabilis,
CNS.: cellules neurosécrétrices; ECD: ecdysones; Gl. M.: glande de mue; J.H.:
hormone juvenile; M.H.: hormone de mue; M.I.: milieu intérieur; N.P.: nerf
principal des Q. Sch. 1; O.H.: organe hypothétique {(a rechercher); O. Nh.: orga-
ne neurohémal; O. Sch. 1: premier organe de Schneider; SYNC: syncérébron;
TEG: tégument.
(Les fleches indiquent le trajet des hormones).

Cette réduction d’activité s’accompagne d’un stockage important des neu-
rosécrétions dans les formations neurchémales, probablement ié & un
blocage de la libération des sécrétions. En I’absence de neurohormones,
Pactivité de la glande de mue serait temporairement (animaux diapausants)
ou définitivement (cas pathologiques) réduite 4 un niveau basal. Par consé-
quent, la déficience en ecdystéroides circulants, constatée par des dosages
radioimmunologiques, ne permettrait par le déclenchement et la poursuite
des phénomeénes de mue.

Les résultats obtenus par les dosages des ecdystéroides, 'apport ex-
périmental d’ecdystérone puis les études structurales et ultrastructurales
des formations neuroendocrines et endocrines montrent que du point de
vue endocrinologique, les phénoménes de mue et de diapause dépendent
des mémes mécanismes neurohumoraux (BoNaric, 1980).

Les résultats des recherches qui viennent d’étre exposés ainsi que les
perspectives qu’ils suscitent ont un intérét qui déborde le cadre des
Arachnides. Ces recherches s’intégrent dans le contexte plus général de
I’endocrinologie des Arthropodes. Il n’est donc pas étonnant de découvrir
entre les diverses classes d’Arthropodes des points communs tels que la
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présence des ecdysones ou des similitudes concernant la voie neuroendocrine
protocéphalique. Cette voie semble jouer, chez les Araignées comme chez
les Insectes et les Crustacés un rble important dans la régulation des gran-
des fonctions physiologiques parmi lesquelies viennent se placer les phé-
noménes de mue.
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