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L'endocrinologie des invert6br6s 
l ' a r  P. Jol .V* 

L'endocrinologie des Invertdbrds est une branche 
relat ivement  jeune de la Biologie, en effet, si on ex- 
cepte quelques pr4curseurs sporadiques on peut dire 
que le dfibut du d~veloppement de cette discipline 
commence avec le m~moire de 1934 dans lequel 
WmGLESWORTH ~ jette les bases de l 'endocrinologie des 
Insectes. 

Depuis, les dtudes ont progressd ext r6mement  rapi- 
dement  bien qu'elles n 'a ient  jamais occupd des effec- 
tifs trbs considdrables de chercheurs. Cela tient sans 
doute au f a r  que si la petitesse des Invertdbrds en- 
tralne quelques difficult~s opfiratoires pour tes expd- 
riences physiologiques et des difficultds encore beau- 
coup plus grandes pour l ' isotement biochimique et la 
caract~risation des substances actives, elle permet par 
contre des dlevages extr~mement  nombreux :  un seul 
op~rateur travail lant  sur Bombyx mori o u  Locusta 
migratoria op6re couramment  une centaine d ' an imaux  
par  jour, plus s'il le faut, cela pendant  de longues 
p6riodes de temps sans avoir besoin d 'une  installation 
couvrant  plus de quelques dizaines de m+tres carrds 
ni d ' au t re  assistance technique que celle d 'un  gargon 
de labo~ atoire. 

I1 en r~sulte que ce domaine est maintenant  tr~s 
vaste et que toute revue des r~sultats acquis est immd- 
dia tement  d6passde. Je ne chercherai donc pas dans 
ces quelques pages 5, faire une ~tude exhaust ive de 
cette question mais seulement /~ met t re  en ~vidence 
les faits les plus essentiels et 5, mont re r  par quelques 
exemples jusqu'ofi  on en est actuellement parvenu 
dans ce domaine.  

Nos connaissances en mati~re d 'endocrinologie d ' in-  
vert4br~s sont du reste tr~s indgalement r@art ies  dans 
la classification zoologique et se localisent pratique- 
ment  dans 4 groupes:  

1 ° les Anndlides; 
2 ° les Mollusques; 
3 ° les Crustacds; 
4 ° les Insectes. 

En dehors de ces 4 groupes  il n 'existe que quelques 
t ravaux  dpars, parfois d 'un  grand int~r6t, mais encore 
isol6s. 

I. Les Anndides  

Nos connaissances actuelles portent  sur deux t)hdm) - 
m6nes: 1 ° La matura t ion  sexuelle. 2 ~ La rdgdndration, 
qui ()lit dt6 dtudides chez les Polychbtes et chez h,s 
Oligoch6tes. 

1 ° Maturation sexuelle chez les Polych~les. Ha 
matura t ion  sexuelle des Polvch6tes se t radui t  au 
niveau des gonades par  la mdiose dans la lignde mille, 
et par l 'ach6vement  de la vitellogdn6se et la prdparat ion 
de la mitose hdtdrotypique dans la lignde femelle, 

A c e s  phdnom6nes germinaux s 'a joutent  frdquem- 
ment  des t ransformat ions  somatiques impor tantes :  
dpitoquie, ou t ransformat ion en hdtdrondrdis (Figure 1), 

_gr_  
i ) ~ _  , 

Fi~. I. I , ' ( ' l ) i toquie vlu'z h',, N6rdis..-\ ~auche Ndr6is at~.lUC , :l dr~dtc 
la m6me ~;pitoqm'. l ) 'apr6s l ) vRcuoy .  

* I,aborat~dre de lf i~lo~h, (;( 'n('rah'. l 'nivct>;it(, d~' Stra~l)our~ 
(l"rance). 

I V. \VI(;(;LI'::4V¢OIUI'II, Quar t . . l .  m i t t .  Sci. 7¢;, 21p,~ (ID;I I). 
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6ventuellement stolonisation. Diverses recherches ex- 
p6rimentales, notamment  eelles de DURCHON 2, et 
celles de HAUENSCmLD a ont montr6 que l 'ablation des 
segments ant6rieurs, celle du Prostomium ou mfime la 
destruction ~lective du cerveau pratiqu~e sur des in- 
dividus immatures de diverses esp~ces appar tenant  
aux genres N6~dis, P&indr6is, Platyn6r6is, Lepton6r6is 
provoquent une maturat ion anticipfie, au moins dans le 
sexe male, ~ventuellement accompagnde d'6pigamie 
chez les esp~ces qui en pr6sentent une. Cette @itoquie 
se produit m~me si les animaux d6edr~brds ont 6t~ pr6- 
alabtement castr6s aux rayons X, elle n 'est  donc pas 
une cons6quence de l 'activation de la gonade. Ces 
ph~nom~nes de maturat ion acc~l~rde sont emp~ch~s 
si l 'on implante dans le coelome de l 'animal d6c~r~br6 
quelques cerveaux prfilev6s sur des individus im- 
matures. It  a m6me 6t6 possible d'empficher par  cette 
technique la maturat ion naturelle (Figure 2). 

la d@endance de Ia neuro-secrdtion du collier pfiri- 
oesophagien, la rdsection de la partie antdrieure du 
syst&me nerveux entralnant l 'arrSt temporaire de la 
ponte et la rdgression des caract~res sexuels somatiques 
jusqu'g rdgdn~ration compl&te du syst~me nerveux. 

3 ° Rdgdndration des segments postdrieurs. Les Poly- 
chutes comme les Oligoch~tes prdsentent un pouvoir 
de r6g6nfration consid6rable: dans des conditions nor- 
males la partie post6rieure du corps, si on l 'ampute,  
r~g~n~re en quelques jours. Les m~mes auteurs que 
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Fig. 2. Sch6ma m o n t r a n t  le contr61e de l '6pi toquie  pa r  le Prosto- 
nfium. A gauche,  l ' ab la t ion  du P ros tomium chez une N6r6is a toque  
entrMne sa  t r ans format ion  en H~t6ron6r6is. A droi te ,  l ' i m p l a n t a t i o n  
d 'un  eerveau  pr616v~ sur  un ind iv idu  ptus jeune emp~ehe le recepteur  

de se t rans former  en Hfitfiron~r6is. 

On peut donc consid6rer comme d~montrd que le 
cerveau des Nfir6idiens produit une substance diffu- 
sible inhibant pendant  la p6riode juv6nile Ia matu-  
ration g6nitale et somatique. La maturat ion des 
gonades et la stolonisation des Syllidiens ob~issent tt 
un d6terminisme identique tt cela pros que la substance 
inhibitrice est produite par  le proventricule et non 
par le cerveau. 

2 ° Cas des Oligoch~tes. Les Oligoch~tes ~tudi~s 
notamment  pal AVEL 4 et par H E R L A N T - M E E w I S  5 ont 
fourni des rdsultats un peu moins clairs et en tout  cas 
peu diff6rents de ceux fournis par les Polychfites. 

Dans ce cas la maturat ion sexuelle et la ponte s 'ac- 
compagnent de diverses modifications somatiques en 
rapport  avec le fonctionnement g6nital (Figure 3), 
notamment  la formation d 'un clitellum. Des exp~- 
riences tr~s pr6cises de AVEL sur Allobophora montrent  
clairement que les caract~res sexuels somatiques ne 
sont pas sons la d@endance de la maturit6 gonadique. 
Par  contre les observations de HERLANT-MEEWIS  5 

semblent montrer  que les uns et l 'autre seraient sous 

~X 

XX 
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Fig. 3. Oligoch~}te, ~ gauche forme retire, fl droi tc  forme immatu re .  
D'aprbs DURCHON 2. 

pr6c6demment et quelques autres, ont montr6 que 
l 'ablation du Prostomium ou la destruction du cerveau 
ralentissent consid6rablement ces processus de rdgfn6- 
ration ou mSme les suppriment compl&tement. Une 
implantat ion intracoelomique de Prostomium permet  
no tamment  chez les N6r~idiens d6c6r6brds de r6tablir 
le pouvoir de rdg6n6ration qui semble donc bien lid 
tt une neuro-s~cr6tion. 

2 M. DURCHON, Bull .  Soc. zool. France 86, 547 (t961). 
a C. HAUENSCItlI.D, Z. Naturforsch.  15, 52 (1960). 
4 M. AVEL, Bull .  biol, France-Belg ique  63, 149 (1929). 
5 H. HERLANT-MEEWlS, Ann. Soc. Roy. Belgique 89, 281 {1960). 
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De nombreuses 6tudes histologiques faites notam- 
ment sur les Oligoch6tes permettent de localiser la 
production des substances contr61ant la r6g6n6ration 
dans divers types de cellules de la r6gion post6rieure 
du eerveau. Le ganglion sous-oesophagien et la partie 
ant6rieure de la chaine nerveuse pourraient aussi 6tre 
impliqu6s dans ce processus. 

II. Les Mollusques 

I1 a 6t6 fait un assez grand nombre de travaux sur 
les Mollusques et sp4cialement sur les C@halopodes 
dont la grande taille et les organes bien d6finis ana- 
tomiquement offrent aux physiologistes des possi- 
bilit6s exp6rimentales tr6s analogues ~ celtes qu'ils 
sont habitu6s ~ trouver chez les Vert4br6s. Jusqu'ici, 
ces travaux sont fort disparates, certains sont anciens 
et n 'ont  pas 6t6 repris de sorte qu'il est difficile de se 
faire ~ l'heure actuelle une id6e claire des corr61ations 
endocrines existant darts ce groupe. 

Une premi6re s6rie de recherches, la plus nombreuse, 
a port6 sur le fonctionnement du syst6me nmveux. 
Je ne parlerai pas ici des travaux uniquement histo- 
logiques tr6s nombreux ayant  mis en 6vidence l'exis- 
tence de cellules neuro-secr6trices dans les centres 
nerveux des Mollusques mais seulement des travaux 
expdrimentaux. Par ailleurs divers travaux ont mis en 
6vidence, dans le fonctionnement nerveux des Mol- 
lusques, l'existence de mddiateurs chimiques, mais c'est 
1~ un dispositif banal que l'on ne peut consid6rer comme 
endocrine. Toutefois, dans ce domaine, SI~RI~NI ~ a 
montr6 qu'en dehors du syst6me nerveux, la glande 
salivaire post6rieure s6cr6te une substance, la thyra- 
mine, qui exerce une action importante sur la tonicit6 
du syst6me nerveux et par l~t sur la tonicit6 musculaire 
et le fonctionnement des chromatophores. II s'agit 
bien ici d 'un vdritable m6canisme endocrine: un 
animal priv6 de ses glandes salivaires postdrieures est 
flasque, p~le et peu actif; il succombe au bout d'une 
dizaine de jours. Des injections d'extraits de glandes 
salivaires ou de produits type thyramine sont capables 
de compenser l'ablation de ces organes. Plus rdcem- 
ment, BACQ et GHIRETTI se fondant sur leurs propres 
expdriences comparent cette glande salivaire ~ la 
surr6nale des Vert6br6s. Enfin JOUNG constate que 
l 'ablation bi-lat6rale des glandes 6pistellaires provoque 
elle aussi une chute du tonus gdndral de l 'animal qu'il 
attribue ~ un mdcanisme endocrine. 

On peut rassembler dans un second groupe des tra- 
vaux ayant mis en 6vidence une r6gulation endocrine 
des processus physiologiques de ta vie v6gdtative tels 
que la circulation et le m6tabolisme. 

Dans le domaine circulatoire, MITOLO montre que 
ta gtande branchiale des Cdphalopodes contr61e /~ la 
fois le rythme et la puissance des contractions cardi- 
aques et de ce fait la pression art6rielle. Par ailleurs 
WELSH montre que chez Cyprina et chez Buccinum, 

le syst6me nerveux est susceptible de produire deux 
substances ayant des actions antagonistes sur le Ionc- 
tionnement cardiaque: un cardio-stimulant et un car- 
dio-inhibiteur. 

D~s 1037, LI~.DRUT et UNGAR ont montr6 que le 
coecum spiral du Poulpe produit & la suite des repas 
une sdcrdtine d6clenehant l'activit6 de l 'hdpato-pan- 
crdas. Utilisant une technique de circulation croisde 
entre deux individus, d6j~t r6alis6e ant6rieurement par 
SI~R~NI, ils purent eu effet montrer que le sang d'un 
animal qui vient de faire un repas d6clenche l'activit6 
de l 'h@atopancr6as d 'un animal 5~ jefine. Cette ex- 
p6rience, on le volt, est strictement calqu6e sur les 
m6thodes employ6es en physiologie de Mammif6re. 
D'autre part ils constatent que l'on peut extraire 
du coecum spiral une substance qui, injectde darts la 
circulation provoque cette activit6 h@ato-pancr6- 
atique qui suit donc bien un m6canisme de structure 
tout ~ fait analogue 5. celui de la sdcrdtine des Vertd- 
br6s, mais le fait le plus remarquable est que cette 
s6cr6tine est active sur le Mammif6re, et que r6ci- 
proquement, le Poulpe est sensible ~ la s6crdtine de 
Mammif+res. C'est peut-6tre le seul exemple certain 
d'une hormone commune aux Vert6br6s et /~ un 
Invert6brd. Toutefois, dans ce domaine on peut 
signaler qu'un travail de AUBRY incite g penser que 
la thyroxine exerce une action sur le niveau du m6ta- 
bolisme des Gast6ropodes pulmonds, sans montrer 
toutefois qu'il s'agit 1~ d'autre chose que d'une simple 
action pharmacodynamique. 

HEKSTRA et LEVER montrent que l'extirpation bi- 
lat6rale des ganglions pleuraux chez la Limn4e 
entralne un gonflement du corps de l'animal, ces 
ganglions exercent donc un contr61e sur le mdta- 
bolisme de l'eau. Enfin KES'rNER montre que les 
glandes pdricardiales produisent une substance n6ces- 
saire ~t la vie de l 'animal: l'ablation de ces glandes 
entrainant la mort rapide de l'individu, mais des in- 
jections d'extraits de glandes p6ricardiates sont ca- 
pables de prolonger la survie des op6r6s. 

On peut grouper dans un troisi6me ensemble les 
travaux mettant  en 6vidence l'existence de m6ca- 
nismes endocrines contr6tant l'activit6 sexuelle chez 
les Mollusques. De tels mdcanismes sont maintenant 
connus chez les C@halopodes et chez les Gast6ropodes. 
Chez les C@halopodes, WELLS a montr4 que t'activit6 
ovarienne est eontr614e par une hormone s6crdt6e par 
les glandes optiques, elles-m&mes placdes sous le 
contr61e du syst6ine nerveux qui semble agir en les 
inhibant, car la section des nerfs optiques ou l'abla- 
tion des ganglions sus-oesophagiens entralne un ac- 
croissement important de l'ovaire. Des fairs analogues 
ont 6t6 r6cemment signal6s chez les Gast6ropodes par 
L A N E .  

G E. Sf.rli.~l, Ann .  J .  Physiol .  90, 51"2 (1:~29). 
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Mais dans ce dernier groupe nous possddons surtout 
l'ensemble des travaux faits par FILHOL, ABELOOS 7 

et surtout LAVIOLETTE 8 ddmontrant que chez les 
(iastdropodes pulmonds la gonade contr61e par voie 
endocrine le d6veloppement et l'activitd du tractus 
gdnital. L'implantation de gonade mflre de Mesarion 
sub/uscus ~ Arion ru/us immature, mais non infantile, 
entraine en un/ldeux mois le ddveloppement de la glande 
de l'albumine et de l'ovispermiducte. Inversement la 
castration totale pratiqude surLimax maximus provoque 
l'involution de cette m6me glande de l'albumine et de 
l'ovispermiducte (Figure 4). D'autre part, une implan- 
tation de gonade en position anormale compense 
totalement les effets de la castration (et emp~che la 
rdgdndration de la gonade elle-mame, qui normale- 
ment se produirait si le castrat est assez jeune), enfin 

substances du type gamone qui ne sont pas "a propre- 
ment parler des hormones. 

I I I. Les cruslacds 

Nos connaissances sur l'endocrinologie des crustacds 
sont considdrablement plus dtendues que celles que 
nous possddons sur les groupes prdcddents. On peut 
les rassembler autour de trois fonctions principales: 

1 ° Les mdcanismes de l 'adaption chromatique; 
2 ° Les mdcanismes de la mue et de l'activitd gdnitale ; 
3 ° Les mdcanismes de la diffdrenciation sexuelle. 

I1 faut toutefois mentionner d~s l 'abord qu'un m~me 
mdcanisme humoral peut agir simultandment sur deux 
fonctions, par exemple l 'adaptation chromatique et 
la mue. 

- Y - ~ - , . Z ~  Ces divers mdcanismes sont assurds par un syst~me 
o~o/~//d~_~_...., x endocrine complexe comprenant tout d'abord un 

c(l pc nombre important de cellules neuro-secrdtrices rd- 
f ~ @ . ~  p- ~ parties en plusieurs amas darts le syst6me nerveux 

central: il existe de tels amas dans le cerveau, dans 
le collier pdri-cesophagien, notamment les organes 
post-commissuraux, la chaine nerveuse ventrale mais 
surtout les pddoncules oculaires (Figure 5) qui con- 

(----~m~---osp c h (( ''I t iennent les organes ayant fait 1' ok jet des plus nom- 
b r e u x  t r a v a u x .  

A A 

Fig.-t .  T rac tus  g6ni ta l  de L i m a x  m a x i m u s  d'apr~s LAVlOLETTE, A: 
suje t  tdmoin,  I3 : su je t  castrd, ed : canal  dfif6ren t ; ch : canal  hermaphro-  
d i te ;  ga:  g lande  de l ' a tbumine ;  osp:  ov i spermiduc te ;  p:  pdnis; pc: 

poche copulatr iee.  

des fragments de glande de l'albumine et d'ovospermi- 
ducte juvdniles implantds ~i des animaux adultes 8 
acquifirent leur maturitd en quelques semaines. Cet 
ensemble expdrimental particuli6rement complet dd- 
montre sans aucun doute possible la fonction endo- 
crine de ta gonade, sans toutefois que les auteurs 
aient pu indiquer avec certitude quel est dans la 
gonade te tissu producteur de cette hormone dont la 
nature chimique reste totalement inconnue. Ces 
6tudes mettent  enfin en 6vidence la notion d'une 
pubertd avant laquelle le tractus est incapable de rdagir 

l'action humorale de la gonade. Dans Ie mOme 
domaine, on pourrait enfin mentionner les recherches 
poursuivies notamment par LL'BE'r sur les facteurs 
ddterminant l'dmission des produits sexuels chez les 
Lamellibranches marins. Mais iI semble que dans ce 
phdnom6ne le r61e le plus important soit tenu par des 

Fig. 5. Organe neuro sdcr6teur de Leanderserrat~es  d'apr?.~s t-[NOWLES. 
A, p6doncule oculaire;  B, organe post-commissurat .  

Le pddoncule oculaire contient les formations 
ganglionnaires, les medulla terminalis, interna et 
externa. Les cellules secrdtrices de ces medulla (il y e n  
a en rdalitd deux amas ayant des fonctions physio- 

v M. ABEI.OOS, C. F.. Acad. Sci. Paris  21a, 90 (194:¢). 
8 p. I.AVmLV:TTV:, Bull.  biol.  *,'¢, 31o (1954). 
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logiques diffdrentes) ont r%u le nom d'organes X. Au 
voisinage de ces formations on trouve un petit organe 
dit glande du sinus essentiellement form~ de prolonge- 
ments cellulaires des cellules neurocrines et qui semble 
un organe d'accumulation. 

En dehors de ce syst&me, il existe deux autres 
organes endocrines: l 'organe Y e t  la glande androg~ne 
(Figures 6 et 7). L'organe Y est constitud par un 
petit massif cellulaire situd chez les crabes dans la 
rdgion lat~ro-ventrale de la carapace immddiatement 
en avant  des chambres branchiales. La glande andro- 
g~ne est un petit amas de tissu endocrine g6n~rale- 
ment  situ4 sur le canal d~f~rent du testicule au 
voisinage de son extr~mit4 inf~rieure. Cet organe 
n'existe que dans le sexe mMe. 

,,Iad. ext. 

, ~ , _ . _ ~  . n~ 

. . . . . . . . . . . . . .  3/ 

. . . . .  fl~ 

I oh br 

Fig.  6. O r g a n e  Y chez  Carcinus maenas d ' a p r 6 s  ECtIALiEi~ a. a d  e x t . :  
m u s c l e  a d d u c t e u r  e x t e r n e  de  la m a n d i b u l e ;  n 1, n '2:  f i le ts  n e r v e u x  sv 
r e n d a n t  ~'l la  r6gion de  l ' o r g a n e  Y ;  Y:  o r g a n e  Y 3 ;  e h . b r . :  c h a m b r e  

b r a n e h i a l e .  

Fig.  7. G l a n d e  a n d r o g 6 n e  d'Orchestia gamarella s e k m  CIIARNIAUX ~; 
G L  a n d r .  : g l a n d e  a n d r o g ~ n e ;  c .d .  : c a n a l  d~f~ren t ;  Sp .  : s pe rma tozc : i de ;  

Ap .  g . :  a p o p h y s e  g~ni ta le .  

1 ~' Adaptation chromatique, l.es crustacds poss~dent 
un syst~me pigmentaire complexe off il faut distinguer : 
les ehromatophores tdgumentaires, le pigment diffus 
et les cellules pigmentaires des ommatidies. 

Les chromatophores tdgumentaires appartiennent ~'t 
plusieurs cat6gories ; par exemple chez Leander serratus 
il y a de grands chromatophores dessinant des lignes 
pigmentaires sur le corps de l 'animal (Figure 8) et de 
petits chromatophores constituant le fond de la 
pigmentation, l)e plus il y a des chromatot)hores 
pigment rouge seul, A pigment rouge et it pigment 
jaune et enfin h pigment rouge ct 5~ pigment blanc. 
D'autre  part  il existe un pigment bleu qui diffuse des 
chromatophores pendant la rdtraction du pigment 

• ",, ! :' 

I !  [ i  ~= . . . . . . .  pc 

. . . . . . . .  ca 

Fig. s .  I ) i spos i t ion  des  b a n d e s  de  e h r o m a t o p h o r e s  e lwz  Lcamler 
serralus d'apr¢"s PANOUSE 11. llld. : b a n d e  n l6d io -dor sa l e ;  c: c e r v i e a l e ;  
lr :  l a t~ ro - ro s t r a l e ;  lc:  l a t 4 r o - c a r d i a q u e ;  ca :  c a r d i a q u e ;  I: l a t ~ r a h ' ;  

b : b r a n e h i a l e s ;  1-VI  : s e g m e n t s  abdolll i l lallX ; "]': te lson.  

rouge. Le svst&me pigmentaire varie beaucoup d'un 
crustac6 it l 'autre (hombre et nature des catdgories 
de chromatophores et des types de pigments), mais 
dans t ous l e s  cas les chromatophores ont le pouwfir 
d'dtaler on de rassembler leurs granulations pigmen- 
taires ce qui permet, au moins aux formes ~t tdgument 
transparent,  de modifier leur coloration (adaptation 
chromatique). 

L'dtude du d~terminisme de ces migrations pigmen- 
taires, ~ntrepris'~" d~s 1937 par HANSTR/3.~I" montre 
qu'elles sont sons le contr61e d'un mdcanisme humoral. 
Le ddtail de ces mficanismes varie d'une esp~ce "a 
l 'autre et m6me dventuellement d'une cat~gorie de 
chromatophores 5 l 'autre, mais les grandes lignes 
restent g~ndralement les suivantes: un stimulus ocu- 
laire (dclairement incident et pouwfir rdfldchissant du 
fond) agit sur le syst&me nerveux centlal, lequel 
provoque la d~charge d'une substance diffusible pro- 
duite par un organe endocrine ou neurocrine, sub- 
stance qui ~ son tour provoque l '~talement ou la con- 
traction du pigment d 'une categoric de chromato- 
phores. I1 n 'est  pas possible dans les limites de cet 
article de passer en revue tous tes cas qui ont dtd 
6tudids, je me bornerai "a donner comme exemple 

" IL IIANSTR6~I, K. s v e n s k a  V e t e n s k  A k a d .  I t a n d L  ta ,  I (19a7) .  
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l '6tude de FINGERMAN 10 s u r  les chromatophores de 
Cambarellus shu[eldti. 

Chez cette esp&e les chromatophores rouges s'6talent 
lorsque l 'animat est ptac6 sur un fond noir et se con- 
t ractent  lorsqu'it est plac6 sur un fond blanc. FINGER- 
MAN a pu montrer  que les p6doncules ocutaires et A 
un moindre degr6 diverses parties du syst&me nerveux 
s&r~tent une substance extractible qui inject& ~ un 
individu ptacd sur fond blanc provoque I '6talement de 
ses chromatophores rouges. Inversement  le collier 
p6ri-cesophagien et A un moindre degr6 d 'autres  
parties du syst~me nerveux central produisent une 
substance extractible qui, inject& 5. un animal plac6 
sur un fond noir, provoque la contraction de ses 
chromatophores rouges. Aces  ph~nom~nes instantan6s 
d 'adaptat ion chromatique se superposent des ph6no- 
refines k plus longue &h6ance, par exemple le cycle 
d'6talement et de contraction des ch~:omatophores de 
Leander serratus 6tudi6 par PANOUSE 11. Cet auteur 
constate que des Leander plac6s darts l'obscuritd 
continue pr&entent  pendant  plusieurs semaines un 
cycle nycth6m&al d'6talement et de contraction de 
leurs chromatophores (Figure 9). Dans le cas de Cam- 
barellus on a pu constater que l 'animal plac6 long- 
temps dans des conditions constantes perd plus ou 
moins sa capacit6 d 'adapta t ion chromatique: par 
exemple nn animal plac6 deux semaines sur un fond 
noir (ce qui provoque l '6talement de ses chromato- 
phores) produit d 'avantage de substance dilatatrice 
que les L~moins mais plus du tout de substance con- 
tractante, de sorte que remis sur fond blanc il est 
incapable de rfagir. 
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Fig. 9. Rythme diurne des chromatophores jaunes chez Leander 
serratus adapt6 $ u n  fond blanc puis conserv6/t l 'obscurit6 totale. En 
abseisse le temps est exprim6 en jours; en ordonn6e l '6talement des 

ehromatophores. D'aprbs PAnOUSE ~t. 

L'6tude biochimique de ces substances chromato- 
tropes a 6t6 entreprise par  divers auteurs no tamment  
par  KNOWLES. On constate que les extraits  to taux 
d'organes contiennent en g6n6ral plusieurs substances 
actives s6parables par 61ectrophor~se: par  exempte 
dans te cas du p6doncute oculaire de Cambarellus on 
trouve ~ pH 7,5 une substance 61ectropositive ayant  
une action dispersante sur les chromatophores rouges 
et une substance 61ectronfgative ayant  une action 
contractante. I1 semble que, en gfnfral ,  les substances 
chromactives des crustac6s soient de nature polypep- 
tidique. 

Ind6pendamment  de leurs chromatophores t6gu- 
mentaires tous Ies crustac6s poss~dent des cellules 
pigmentaires a~soci6es ~t leurs ommatidies. I1 y a l e  
plus souvent trois cat6gories de pigments: le pigment 
distal, le pigment proximal et le pigment r6fl&hissant 
basal. Les migrations de ces divers pigments permet- 
tent  i 'adaptat ion de l'oeil/~ des intensit6s lumineuses 
vari&s. 

Comme dans Ie cas des chromatophores t6gumen- 
taires il existe des diff6rences d 'une esp&e ~ l 'autre 
et d 'une cat6gorie pigmentaire ~ l 'autre. Le pigment 
qui a 6t6 le plus dtudi6 est te pigment distal qui tend 
~t s'enfoncer en profondeur aux forts 6clairements et 
qui reflue vers la surface de l'0eil aux faibles intensit6s 
lumineuses. Dans le cas de Palaemonetes on a pu mon- 
trer que le p6doncule oculaire produit deux substances 
antagonistes extractibles et s@arables par 61ectropho- 
r~se X pH 9,0. L'une produisant l 'adaptat ion de l'oeil 
aux intensit& lumineuses fortes et l 'autre aux inten- 
sit6s lumineuses faibles. De plus, comme dans le cas 
des chromatophores t6gumentaires, ~ l 'adaption instan- 
t an& se superpose un ph6nom~ne d 'accoutumance mais 
tout ~ fait diff6rent. Le ganglion supra-cesophagien 
d 'un animal conserv6 longtemps ~ l'obscurit6 contient 
au moins 4 fois plus de substance d 'adaptat ion aux 
intensitds fortes que celui des t6moins et de ce fait 
le pigment oculaire d 'un tel animal migre beaucoup 
plus vite que celui des t6moins lorsqu'on le remet 
la lumi&e. Par  ailleurs il a pu ~tre d6montr6 que 
l 'hormone agissant sur le pigment oculaire est une 
substance diff6rente de celle agissant sur les chromato- 
phores du tfgument .  

2 ° Contrdle du cycle des roues et de l'activitd gdnitale. 
La plupart  des crustac~s muent  pendant  toute leur 
vie. Darts chaque cycle on doit distinguer une p6riode 
pr6paratoire 5~ la mue pendant  laquelle s'dlabore une 
partie de la nouvelle cuticule et se r&orbe une partie 
de l'ancienne. Ce sont ies stades D de la nomenclature 
de DRACH 12. Puis vient l 'exuviation qui d6barrasse 
l 'animal de son exuvie. Apr~s l 'exuviation on distingue 
une pdriode post-exuviale pendant  laquetle se termine 
l'~dification du nouveau t fgument ,  ce sont les stades A, 
B e t  C 1 A C3. Enfin il existe g6n&alement une p&iode 
de repos (stade C 4 de la nomenclature de DRACH) entre 
la fin d 'une phase post-exuviale et le d6but de la 
phase pr@aratoire  de la mue suivante. 

Par  ailleurs le cycle ovarien est en g6n6raI 6troitement 
associ6 k celui des mues: par exemple chez Leander 
serratus, l 'ovaire atteint  sa pleine maturit6 juste 
avant  une mue qui coincide avec la ponte et la f6con- 
dation. Puis l 'ovaire entre en repos tandis que les 
ceufs sont incub& ~ l 'ext6rieur du corps materne] 

10 M. FZNGERMAN and T. AOTO, Gen. comp. Endocr., Suppl. 1, 81 
(1962). 

11 j .  B. PANOUSE, Ann. Inst. Oc6anogr. Monaco 23, 65 (1946). 
13 p. DRACH, Ann. Inst. Oc6anogr. Monaco 19, 108 (1989). 
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accrochds /~ ses pldopodes. I.es larves dclosent juste 
avant la mue suivante qui libfire la m~re des coques 
vides des oeufs apr+s quoi un nouveau cycle peut 
recommencer. 

Le ddclenchement d 'un cycle de mue c'est ~ dire 
la rupture de la p6riode C~ est contr616 par l'organe Y. 
E C H A L L I E R  la a en effet montr6 sur Carcinus maenas 
que s'il prive l 'animal de ses deux organes Y, cehfi-ci 
poursuit dventuellement son cycle de mue s'il se 
trouvait en A B D Iors de l'intervention, mais par- 
venu en C il s 'y fixe inddfiniment. Pour l'en faire 
ressortir il est ndcessaire de lui r6implanter des or- 
ganes Y. I1 a dtd ainsi possible de garder de jeunes 
c)abes pendant plus d'une annde sans qu'ils muent, 
et dvidemment sans qu'ils grandissent tandis que les 
tdmoins muaient quatre fois pendant ce dSlai (Fi- 
gure 10). 

Fig.  lo .  Ces deux  c rabes  son t  e x a c t e n l e n t  tlu mSme 5ge et  on t  (}td 
61evfs ensemble  ma i s  celui  d u  bas  a 6t6 pr iv6  de ses o rganes  Y depuis  
une  ann6e.  D ' ap rbs  ECHALIER 13. On vol t  l ' a l np l i t ude  de la c ro issance  

d u  t f ino in  p e n d a n t  ce t emps .  

L'implantation d'organes Y r~tablit la facult6 de 
muer permettant {t l 'animal de passer de C 4 en D et 
d 'entamer un nouveau cycle, il s'agit done bien d'une 
hormone de mue. Mais l'organe Y n'est pas le seul 
organe agissant sur le cycle des mues. Un grand nombre 
de travaux tels que ceux d'ABRAMOWlTZ 14 effectu~s 
sur les Ddcapodes les plus divers a montr6 que la 
r6section des p8doncules oculaires acc61~re le cycle des 
mues en supprimant le stade C 4. Les roues se succSdent 
alors les unes aux autres sans interposition d'aucun 
stade de repos, sans que le d6roulement m6me des 
roues en soit modifi6. PASSANO ls a pu montrer que 
pour r6tablir le stade C4 il est n6cessaire de r~implanter 

l 'animal un organe X et sa glande du sinus en con- 
nection anatomique normale Fun avec rautre.  Cet 
ensemble endocrine produit donc une hormone in- 
hibant le d6clenchement de Ia mue. I1 semble bien 

que ce m~canisme n'agisse pas directement sur la mue, 
mais en inhibant l'activit6 de l'organe Y. C'est donc 
finalement l'ensemble endocrine des pddoncules ocu- 
laires qui contr61e le rythme naturel des mues, mais 
en imposant ce rythme & l'organe Y, agent imm6diat 
de la mue. 

Enfin, d'autres travaux ont montr6 que le syst~me 
nerveux central, notamment le cerveau et la Medulla 

terminalis produisent une substance accdl6rant le d6- 
roulement des processus prdparatoires de la mue, c'est- 
it-dire raccourcissant ta durde du stade D. De ce fait 
cette substance est capable d'accdldrer notablement le 
rvthme des roues. 

Ce contr61e de la mue par l'organe Y e t  par ies 
organes endocrines du p~doncule oeulaire a pour 
eonsdquence de placer l'activit6 gdnitale et diverses 
flmctions mdtaboliques sous la ddpendance de ces 
mOmes organes endocrines. On constate en effet que 
l'ovaire de jeunes Carcimts dont les mues ont 6td 
suspendues par l'ablation de l'organe Y cesse rapide- 
ment de s'accroltre et n 'atteint jamais la maturit6. 
Inversement, PANOUSEn  a constat~ sur Leander 
serratus que l'ablation des organes endocrines du 
pddoncule oculaire produit une maturation accdldrde 
de l'ovaire dont le fonctionnement reste ainsi plus ou 
moins synchronisd avec le cycle des mues. 

D'autre part, on a pu montrer que le cycle du 
glycog+ne, celui de la chitine, des lipides, des carot6- 
noides, des protdines, de l'eau et des sels min6raux 
sont sous la ddpendance 6troite des organes endocrines 
du p6doncule oculaire et que leur m~tabolisme est 
proflmddment perturbd par l'ablation de ceux-ci. Les 
substances 6numdrdes 6tant justement les mdta- 
bolites qui se trouvent le plus directement impliquds 
dans les processus du renouvellement tfgumentaire 
il n'est pas surprenant que les organes r6gulatems de 
la mue aient une action manifeste sur eux. 

3 ° La di//dremiation sexuelle. Comme chez presque 
tous les animaux, la diff~renciation sexuelle primaire 
des crustacds semble de nature g6ndtique, mais les 
travaux r6cents ont montrfi que la diff6renciation dd- 
finitive des sexes met en oeuvre des m~canismes endo- 
crines assez complexes. 

Le facteur le plus important de la diff6renciation 
sexuelle des crustacds est la glande androg~ne d~- 
couverte chez le male d'Orchestia par CHARNIAUX- 
C O T T O N  16 Si l'on prive un male de ses deux glandes 
androg~nes et si l'on ampute quetques appendices 
pr~sentant un dimorphisme sexuet comme par exemple 
les gnathopodes, ceux-ci r~g~nfirent sous la Iorme 
femelte, de m6me un ovaire implant6 chez un tel 

Is G. I','CIIAL~VR, Th(',se Facu | t~  des  Sciem'es  de  Par is  (195vi). 
t¢ R. K. ABRAMOWITZ e t  A. A. ABRAMOWITZ, Biol.  l~ull. W o o d s  Hah .  

78, 179 (19,1o). 
IS L. M. I)ASSANO, Phys io l .  c o m p .  3, 155 (195q). 
tf~ }[. CtIARNIAux-COTTON) Ann .  Sci. na t .  zool. 1 l ° seri(" (1957). 
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animal survit  et reste normal. Si au contraire on 
implante des glandes androg+nes /~ une femelle, on 
constate  tout  d 'abord,  que au cours des cinq ou six 
mues suivantes ses appendices ~voluent dans le sens 
mille, jusqu'~ ~tre typ iquement  milles 5, quelques 
d~tails pr+s (Figure 11). Mais mieux encore, les ovaires 
apr+s ponte des ranis qui mflrissaient au momen t  de 
l ' intervention se t ransforment  progressivement en 
testieules dont les canaux ddf4rents se d6veloppent 
plus ou moins compl+tement et ces individus acqui- 
~rent un compor tement  de mille. On voit  aussi que 
l 'inversion sexuelle est compl+te, il a mfime dt~ possible 
de Idconder les oeuts d 'une  femelle avec les spermato-  
zoides d 'un  autre individu gdnfitiquement femelle. On 
voit aussi que les caract+res sexuels gonadiques sont 

<, ~ ' \ a  

Fig. 11. l )euxi~me gna thopode  d'Orchestia gamarella, au centre 
re,Me, ,5 droi te  Iemelle, A gauche une femelle g~n~tique masculinis~e. 

l ) 'apr~s CIIARNIAUx-CoTTON 16 

ici secondaires exactement  au re&me titre que les 
caract~res sexuels des gnathopodes,  les seuls caract~res 
sexuels primaires ~tant la prdsence ou l 'absence d 'une  
glande androg~ne fonctionnelle. 

Toutefois ~ c6td de ce mdcanisme, il existe chez les 
femelles un second mdcanisme endocrine:  chez un 
grand nombre de formes de crustacds l 'ovaire pendant  
la phase de vittellog~n~se induit  la formation des ca- 
ract6res sexuels somatiques cycliques. I1 existe en effet 
chez la femelle des caract~res sexuels tels que les soies 
ovig6res des Orchestia, le marsupium des Armadilli- 
dium qui sont d6terminds par  la pr6sence d ' un  ovaire 
mfir: l 'ablation de l 'ovaire emp~che l 'appari t ion de ces 
caract~res ou les fait disparaltre, sa r6implantat ion 
les restaure. 

On connalt  m~me un cas oit un caract~re sexuel 
permanent ,  les oost6gites des femelles d'Orchestia, est 
induit  par  la pr6sence d ' un  ovaire mfime immature.  
En effet un mille priv~ de glandes androg~nes ne 
d~veloppe d'oost6gites que si on lui implante tan 
ovaire. 

On voit ainsi la complexitfi du d~terminisme des 
caract+res sexuels d 'un  crustac6 tel qu'Orchestia: 

- 0bersichtsreferatc EXPERIENTIA XVI I I1! 1 

Caraet~res sexuels d'Orchestia 

Prilnaires (A d4terminisme Secondaires "l'ertiaires 
gdn6tique direct) 

Presence d'une glande androg{,ne 

Absence de glande androgbne 

Testicules 
Gnathopodes 

/ Oost~gites 
O~ aires . . . .  [ Soies ovigbres 
Gnathopodes o 

On voi t  donc que chez les crustac~s la notion de 
caract~res sexuels primaires et secondaires ne se super- 
pose pas du tout  A ces m~mes notions chez les Vert~br&. 

IV. Les Insectes 

Le groupe des Insectes a fait dgalement l 'objet  de 
recherches tr~s approfondies.  De 1934/t 1936 WmGLES- 
WORTh 1, travail lant  sur Rhodnius prolixus fondait  
l 'endocrinologie des Insectes en ddmont ran t  l 'existence 
de trois mdcanismes endocrines contr61ant respective- 
ment  la mue, la mdtamorphose  et l 'activitd gdnitale. 
A l 'heure actuelle ces notions restent A la base de nos 
connaissances et serviront encore de cadre A cet 
exposd. 

Les organes endocrines des Insectes sont (Figure 12) : 

1 ° Le syt+me nerveux central avec plusieurs 
centres endocrines, no tamment  ceux de la Pars inter- 
cerebralis, ceux du tritoc~r6bron et ~ventuellement des 
centres post-cesophagiens. 

2 ° Les Corpora cardiaca. 
3 ° Les Corpora allata. 
4 ° Les glandes dites ventrales ou prothoraciques.  

Cette description ne s 'applique pas aux larves des 
Dipt+res sup~rieurs qui n 'on t  ni glandes ventrales, ni 
Corpora allata, ni Corpora cardiaca, mais un anneau 

'\ 

Fig. 1"2. Organes endocrines de Locusta migratoria L.; P: Pars inter- 
cerebralis; T: tritoc&dbron; CC: Corpora cardiaca; CA: Corpora 
allata; GV: glande ventrale; S: ganglion sous-msophagien; T I :  

premier ganglion thoraeique. 
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de Weismann. Mais les travaux aussi bien anatomiques 
qu'exp6rimentaux de PossoMPt~S ~7 ont montrfi que 
l'anneau de Weismann est bien homologue des trois 
organes pr4cddents et qu'il en a toutes les fonctions 
physiologiques. Les principaux m4canismes contr614s 
sont: la mue, la m6tamorphose, l'activit~ g~nitale, 
l 'adaptation chromatique, la diapause, divers 61dments 
du mdtabolisme, certains caract~res de phase ou 
de caste chez les Insectes polymorphes. 

1 ° Contrdle de la mue. Le renouvellement cuti- 
culaire des Insectes est contr616 par un mdcanisme 
deux 6chelons: 

(a) Lorsque l'~tat physiologique de l'animal ndcessite 
une mue les cellules neurocrines de la Pars intercere- 
braes sdcr~tent une <~hormone excitatrice~ qui, vrai- 
semblablement, transite par les nerfs cdr~bro-car- 
diaques (Figure 13), les Corpora cardiaca et peut- 
~tre ensuite par les cellules sanguines. 

\ 

....................... CCrl 

Fig. I - t .  T y p e s  d ' exp~r ivnces  de  l igat  urvs su r  chenil les  de I x"pi(l~ptbre. 
I)elllics 11ylllph(!s ol) tenues p a r  l iga tures  p()s t- th(waciqm's  (h' ('hellilles 
aga(,s de  Bombyx mori, s('ule la pa r t i e  ant ( ' r ieure  s 'es t  nymphos( ' e .  

l ) ' ap rbs  Bt)~x nml ,  ~ .  

mdthodes d'ablation dlective de la glande ventrale 
(HALBWACHS travaillant sur Locusta, SCHALLER sur 
Aeschna) ou implantation dlective (ces derni+res ont 
(~t~ pratiqu~es sur de nombreux Insectes par divers 
auteurs notamment par WInG LV.SWOR~rH sur Rhodnius). 
On a pu dgalement r~aliser des irradiations de la Pars 
intercerebralis (GIRAImIE travaillant sur Locusta) et 
des implantations de cerveau. 

Les tr~s nombreux r6snltats obtenus montrent 
qu'au moins 5. la fin de la vie larvaire, ce mdcanisme 
est un simple m6canisme d'exuviation n 'ayant  aucune 
r@ercussion ni sur la croissance ni sur la difffiren- 
ciation imaginale: si l'on ddplaee une mue en agissant 
sur la glande ventrale soit en retardant cette mue soit 
en la h~tant, elle vient seulement recouper le phdno- 
m&ne continu de la croissance en un point different 
du point normal (Figure 15). 

II n'est pas certain qu'il en soit de mSme pour les 
stades plus jeunes chez qui une surcharge en glande 

.......................... g¢G 

' - CAO 

Fig,  13. Expe r i ences  m o n t r a n t  le t r ans i t  de la neuro-s i ' c r6 t ion  de  la 
Pars vers  les Corpora cardiaca. Le ner t  c~ r6b roca rd i aquc  gauche  a ~t~ 
p r ~ a l a b l e m e n t  sec t ionn~;  on  voi t  que  le neuro - s6c r~ ta t  s ' cs t  accumul~  
en a m o n t  de  la sect ion t a n d i s  q u ' e n  ava l  le Corpus cardiacum s 'est  
vid~ de  celui  qu ' i l  c o n t e n a i t  et  le Corpus allatum a r~agi cn s ' h y p e r -  

t r o p h i a n t .  D 'apr~s  SCHARREa al. 

(b) Sous Faction de l'hormone excitatrice, la glande 
ventrale s4crfite une hormone de mue qui provoque 
et coordonne les processus de la mue. 

Ces mdcanismes ont 4td ~tablis par diverses m& 
thodes: ligatures (Figure 14) (FuKuDA travaillant sur 
l e v e r  ~ soie) permettant d'isoler le cerveau ou le 
cervau et la glande prothoracique, mais aussi par des 
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,age en joura de l'animal 

Fig. 15. l.es po in t s  c x t r 6 m e s  du  g r a p h i q u e  i n d i q u e n t  la Iongucur  
m o y e m m  d u  f d m u r  III au  s t a d c  IV et  an  s t a d e  V. l.e po in t  in ter-  
m6dia i re  ind ique  la l ongueur  du  f61nur II1 d ' i n d i v i d u s  d u  s t a d e  V 
don t  la q u a t r i 6 m e  mue  a 6t6 avanc~be de  deux  jours  p a r  une  im-  
p l a n t a t i o n  de  g lande  ven t ra l e  e t  s 'es t  p r o d u i t e  le sixi(Xme, au  lieu d u  
hui t i~me jou r  du  s t ade  IV. On vol t  que  ce po in t  t o m b e  p r a t i q u e m e n t  
stir la d ro i te  r e j o ignan t  les poin ts  ex t rbmes ,  ce qui  m o n t r e  que  la 
cro issance  d u  f~mur  I 11 p e n d a n t  le sta(le 1V ('st pr()porti(mnelle h la 

dur6e  de ce s tade .  I ) ' ap r6s  H h t m w ^ c l t s .  

17 B. l)ossoMei~s, Arch .  Zool. exp.  89, 203 (1(.)53). 
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ventrale semble pouvoir anticiper la diff6renciation 
imaginale (STAAL 18 travaillant sur Locusta (Figure 16). 

2 ° Conlrdte de la diapause. On dit qu'un Insecte 
poss&de une diapause lorsqu'il prdsente au cours de 
son cycle biologique un 6tat de vie ralentie qui n 'est  
pas contr61d de mani~re immddiate par des conditions 
extdrieures d~favorables: un imago de Carabus 
engourdi par le froid n'est pas en diapause, par contre 
une nymphe de Cecropia dont le ddveloppement 

Retoumement des p~que, . ~  

Refournemenf des ~ques_ .~p~ 

~l ~ "VI Adulte 

[g V Adulte 

Fig. 16. Effets  d ' i m p l a n t a t i o n s  p r fcoces  de  g l andes  ven t r a l e s  chez 
Locusta migratoria scion STAAL et  DE WILDE. A, d 6 v e l o p p e m e n t  
n o r m a l  des ailes. B, d f ive loppement  des aries chez  des  anirDatlx a y a n t  
regu une i m p l a n t a t i o n  pr4coee de  g landes  ven t ra les .  C, d6ve loppe-  
m e n t  des aries ehez des a n i m a u x  a y a n t  regu s i m n l t a n ~ n m n t  une  im- 

p l an t a t i on  de g landes  ven t ra l e s  et  de Corpora allata. 

| 

s'arr~te et le m6tabolisme chute, m~me si on la place 
dans des conditions opt ima de temperature est bien 
en diapause. 

Deux mdcanismes humoraux distincts sont im- 
pliqu6s dans le ph6nom6ne de la diapause: l 'un 
contr61ant l'entr6e en diapause, l 'autre la fin de la 
diapause. 

Les remarquables recherches de W I L L I A M S  19 s u r  

Cecropia dont les principales conclusions ont pu ~tre 
retrouv6es sur divers mat6riels (Aeschna, Leptino- 
larsa) montrent  que la rupture de la diapause est 
assur6e par le m6canisme endocrine de la mue: une 
pupe dormante de Cecropia privde de cerveau ou de 
glande prothoracique reste ind6finiment en diapause, 
par eontre l ' implantation 5~ une telte pupe du cerveau 
d'une nymphe ayant  termin6 sa diapause active celle- 
ci, ~t condition que ses glandes prothoraciques soient 
intactes. Au contraire, sur une pupe privde des glandes 
prothoraciques il est n6cessaire d ' implanter  soit des 
glandes prothoraciques pr6alablement activ~es, soit 
des gtandes prothoraciques plus un cerveau actif 
(Figure 17). 

Dans tousles cas on observe une remont6e du m6ta- 
bolisme (par remise en activit6 du syst~me cyto- 
chrome - cytochromeoxydase qui ne fonctionnait plus 
chez la pupe dormante) suivie d'une reprise du d6- 
veloppement histologique conduisant ~t la mue ima- 
ginale. 

Fig. 17. l{xFerience m o n t r a n t  le r61e ind i rec t  d u  ce rveau  dans  la 
r u p t u r e  de la d i a p a u s e :  six n y m p h e s  d o r m a n t e s  d6cdrdbrdes sont  
raises en pa rab iose ,  darts la p remiere  on i lnp lan te  un ee rveau  aetif .  
D~s que  la seeonde  c o m m e n c e  ~ ron lp re  sa  d i apause ,  on s6pare  la 
p remie re  n y m p h e  (qui con t i en t  l ' u n i q u e  ee rveau  de la p r6pa ra t i on )  et  
la  derni~re.  L a  p h o t o  du  bas  m o n t r e  que  tou tes  sau l  la derni~re son t  
sor t ies  de  leur  d i apause .  C 'es t  done  bien le second  ind iv idu  qui  pour -  
t a n t  n ' a  pas  de ce rveau  qui  a, p o s t 6 r i e u r e m e n t  h l ' f i l iminat ion de  Fin- 
d iv idu  1 p o r t e u r  du  ce rveau  impIan tg ,  r o m p u  la d i a p a u s e  de  ceux  qu i  
le su iven t .  I1 exis te  done  d a n s  l ' i nd iv idu  2 un  o rgane  relai ,  en fa i t  la  
g l ande  p r o t h o r a c i q u e  (ou ventraIe)  qui ,  une  fois ae t iv6e pa r  le ee rveau  
i m p l a n t 6  d a n s  l ' i nd iv idu  1 a p r o v o q u g  la  r u p t u r e  de  la d i a p a u s e  de  

tou te  la p r 4 p a r a t i o n .  ] ) ' apr~s  WILLIAMSl% 

Le mdcanisme de l'entr4e en diapause a fit6 6tudi6 
plus rdcemment par FUKUDA 2° sur Bombyx moil. Dans 
cette espfice la diapause intervient au stade embryon- 
naire, la m~re pouvant  toutefois selon les circon- 
stances et selon les races pondre soit des oeufs ~ dd- 
veloppement direct, soit des oeufs pr6sentant une 
diapause embryonnaire.  FUKUDA constate que l 'abla- 

18 G. STAAL, Studies on the Physiology o] Phase Induction in Loeusta 
migratoria migratoroides (R. et  F. Pub l i ca t i e  40 L E B ,  W a g e n i n g e n  
1961). 

19 C. WILLIAMS, Biol. Bull .  93, 89 (1947). 
2o S. FUKUDA, Gen.  comp .  Endoer . ,  Suppl .  l ,  337 (1962). 
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tion du ganglion sous-oesophagien pratiqude sur des 
nymphes qui auraient normalement produit des 
oeufs ~ diapause, les amine apr&s la m~tamorphose 
~t pondre des ceufs sans diapause. Par contre, l'implan- 
tation ~ des nymphes normalement destindes 5. pro- 
duire des oeufs sans diapause, de ganglions sous- 
oesophagiens ne fait produire au papillon qui en 
rdsulte qu'un mdlange d'oeufs 5. diapause et sans 
diapause. Pour obtenir dans ces conditions unique- 
ment des oeufs g. diapause il est n~cessaire d'implanter 
simultandment Ie ganglion sous-oesophagien et nn 
cerveau en connection anatomique l'un avee l'autre 
(Figure 18). L'auteur conclut de cette expdrience (et 
de beaucoup d'autres) que le cerveau contr61e par 
voie nerveuse la production par Ie ganglion sous- 
oesophagien d'une hormone d~terminant le voltinisme 
des oeufs. 

, ~  i + a  

l 
÷ C 

Fig. 18. A gauche ,  s ch6ma  d ' u n c  cxp¢~rience d ' a b l a t i o n  du  gangl ion  
sous- (esophagien  chez lille n y m p h e  de l~ombyx mori d 'u lw  race prl)- 
d u i s a n t  n o r m a l e m e n t  d e s  mufs  h d i apause  ( + ) .  Le papi l lon  r6su l t an t  
d ' u n e  t e l l e  n y m p h e  d6pose ra  des (eufs a d6ve loppe inen t  d i roct  ( ). 
A d r o i t e ,  s c h 6 m a  d ' u n e  exp6r ienee d ' i m p l a n t a t i o n  de gangl ions  sous- 
oesophagiens,  d e  g a n g l i o n s  sous -msophag iens  et  de c e r v e a u x  s6par6s,  
de  gang l ions  sous-~.I,sophag*iens e t  de  c e r v e a u x  ell COllne('tioll ~'1 des 
c h e n i l l e s  d' l l l le  race  sails d iapal lse .  | )a l ls  let:, (lellX prenliers  cas  It, 
pap i l lon ,  rds, u l t a n t  d ' t t l le telle chenil le  p o n d  lm mdlange  d ' tel lfs  avce  
e t  s a n s  d iapause  ( + , - - - ) ,  d a u s  le troisiteme tous  les tpufs son t  "t 

d i apause .  

J 

i / /  

A 
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l:ig. I:~. A, S t a d e  V n o r m a l  de l.ocusta mi~ratoria (gr6gaire) ;  B, 
formo vorte  obtolltlo p;lr i n lp l an t a t i on  do ('orpora allata s ta t ic  IV. 
C, Sta lh '  V ay; l l | t  subi  une In6 ta t | | o rphose  an t ic ip&'  ;'t la  sui te  d'lltW 
ab la t ion  de Corpora allata all dObut du  s tat ic  IV. 1), hlm~O n o r m a l  
(s tade VI);  E, I m a g o  ve r t  o b t e n u  pa r  i m p l a n t a t i o n  ih' Corpora allata 
au s t ade  V. F, S t a d e  VI adultoi~de (hint la mOtamorphose  a 6t6 em- 
p&'h(,t, pa r  lille i l l lplall tatioll  i|o Corpora allata pra t i qu6o  "t la fin dll 

s t ade  1V. I ) ' aprbs  .] OLV. 

3 ° Contr61e de la mdtamorphose. Ce m6canisme est 
actuellement le mieux connu, et a dt6 rettouvd dans Ia 
majoritd des ordres d'Insectes tant Holo- que Hdtdro- 
mdtaboles. L'organe contr61ant la mdtamorphose est 
te Corpus allatum. Si un Insecte dont les Corpora 
allata sont actifs subit une mue, cette mue est de 
style larvaire, si all contraile les Corpora allala sont 
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inactifs 5, ce moment-15, la mue s 'accompagne de mdta- 
morphose. 

Chez les Hdtdromdtaboles (Dixippus, Rhodnius, 
Leucophaea, Locusta), la suppression des Corpora allata 
a dtd effectude ~ presque tous les stades larvaires, 
m~me tr6s prdcoces. Si cette suppression est faite tout 
au ddbut d'un stade larvaire, la mue suivante est la 
derni+reet s 'accompagne de mdtamorphose (Figure 19C). 
Toutefois les caract+res imaginaux obtenus sont 
moins parfaits lorsqu'on op+re sur les larves tr6s 
jeunes. 

Inversement l ' implantation de Corpora ellata actifs 
au moment  de ta mdtamorphose permet d ' interrompre 
celle-ci ~t volontd. Pour la supprimer compl&tement, 
l ' implantation doit ~tre pratiqude tout au ddbut du 
dernier stade tarvaire ou mieux encore ~ la fin du 
prdcddent (Figure 19F). Apr6s cette date des implan- 
tations de plus en plus tardives sont de moins en 
moins efficaces et permettent  d 'obtenir  toute une 
gamme d'intermddiaires entre une tarve surnumdraire 
gdante et un imago normal. - Mais de toute mani~re 
pour agir sur la mdtamorphose l ' implantation doit 
~tre pratiqude au plus tard pendant le ddbut du 
dernier stade Iarvaire, la mdtamorphose des tissus se 
ddterminant plusieurs jours avant  que ne commen- 
cent ~ apparaltre les diffdrenciations histologiques 
imaginales (Figure 20). 

Chez les Holomdtaboles (Bombyx dtudid par  Boux-  
HIOL zl, Galleria 6tudi6 par PIEPHO ez etc.) on a pu 
5̀  volontd produire des nymphes anticipdes aboutissant 
~t la production d' imagos nains, ou retarddes aboutissant 
~t la production d' imagos gdants (Figure 21). 

Ces faits, tr6s clairement dtablis, ddmontrent que 
la mdtamorphose est normalement provoqude par un 

0 
a 
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Fig. 20, La courbc  en t ra i t  dpais  repr6sente  la l ongueur  de l 'ai le 
imag ina le  d ' a n i m a u x  p a r v e n u s  a u  s t ades  V t apr~s avo i r  regu role im-  
p l a n t a t i o n  de  Corpora attala au  t o u r s  de  leur  vie la rva i re ,  en fonc t ion  
de  la da te  de cet te  i m p l a n t a t i o n  c omptde  en jours  d p a r t i r  de  la 
q u a t r i b m e  Inue. Cette eourbe  repr6sente  done  la i~d6termination ~> des 
ca rac t~res  i m a g i n a u x  en fonet ion du  temps ,  l ,a  cou rbe  A repr6sen te  
en fonc t ion  de la m~tne 6ehelle des t e m p s  le h o m b r e  de cellules de 
l 'a i le  a u  eours  d u  d f v e l o p p e m e n t  n o r m a l ;  la  cou rbe  B reprdsen te  te 
vo lume  de l 'ai le  et  la eourbe  C sa surface .  On vol t  que  la r6a l i sa t ion  
h i s to log ique  no rma le  de l 'a i le  repr6sent6e p a r  les courbes  A, B, et  C 
reprdsen te  un r e t a r d  de trois ~ six jours  sur  sa <,d6terminatioi~,~. 

D 'apr6s  .t OLY. 

b 

C 

Fig. 21. Chez Galleria meUonella; a) n y m p h e  ant ic ip6e  a y a n t  s au t6  
deux  s t ades  l a rva i r e s ;  b ) n y m p h e  a y a n t  sau td  un  s t ade  l a rva i r e ;  
c) n y m p h e  n o r m a l e ;  d ) n y m p h e  a y a n t  aeeompl i  un s t a d e  l a rva i r e  

Sllrlltlnteraire. Seloll PIEPHO 22. 

arr6t du fonctionnement des Corpora allata, qui cessent 
la fin de la vie tarvaire de produire ~d'hormone 

juv6nile~. Toutefois, ces organes recommencent chez 
t ' imago ~ produire de l 'hormone juv6nile. On s'est 
donc longtemps demandd par quel m6canisme, ~t la 
fin de la vie larvaire, les Corpora allata cessaient 
point nomm6 de produire 1'hormone juv6nile et 
permettent  ainsi la m6tamorphose. Des t ravaux 
rOcents de GIRARDIE (sur Locusta) ont montr6 que 
l 'activitd des Corpora allata est en fait contr61de par 
le cerveau, une irradiation aux rayons X de la Pars 
intercerebralis permet tant  de reproduire tous les  effets 
d 'une implantation de Corpora allata. 

4 ° Activitd gdnitale. L'activitd gdnitale des Insectes 
est soumise ~ un contr61e humoral colnplexe dont 
l 'hormone juvdnile produite par les Corpora allata est 
l'dldment le mieux connu ~ l 'heure actuelle, mais cer- 
tainement pas le seul. 

D6s 1936 WIGGLESWORTH 1 montrai t  que chez 
Rhodnius ta femelle ne m~lrit ses oeufs qu'en prdsenee 
de Corpora allata actifs, et que des Corpora allata 
prdlev6s sur des larves (done produisant de l 'hormone 
iuvdnile) peuvent parfaitement supplder ceux de 
l 'imago, et qu' inversement les Corpora allala d' imago 
peuvent inhiber la mdtamorphose de la larve. I1 y 
aurait donc probablement identitd entre l 'hormone 
gonadotrope et l 'hormone juvdnile, toutefois ce point 
reste encore discutd. Dans te sexe mille, tes Corpora 
allata sont sans action sur le testicule mais leur 
prdsence est indispensable 5̀  l 'activitd des glandes 
accessoires de l 'appareil gdnital. 

Les rdsultats de WIGGLESWORTH ont dtd depuis 
gdndralisds /~ un grand nombre d'Insectes, parmi 
lesquels les Blattes, les Criquets, divers Hdt6ropt6res, 

zl j .  j .  BOUNmOL, Bull .  biol.  F ra lme-Be lg ique  Suppl .  '24 (1938). 
2~ H. PtEeHO, Z. Lep idop t .  2, 105 (1.95'2). 
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Col6opt~res etc. toutefois le contr61e de l 'ovaire par 
les Corpora allata ne semble pas exister chez les 
Phasmes ni chez les Papillons, il est discutd dans le 
cas de Calliphora. Le cas de Bombyx mori dtudid par 
BOUNHIOL ~1 est particuli~rement clair: cet auteur 
privant des larves de leurs Corpora altata obtient des 
nymphes naines, puis des imagos nains (ce qui dd- 
montre  l'efficaeitd de l ' intervention pratiqude) qui 
pondirent n6amoins leurs ceufs. Le mdcanisme en 
question, tout en dtant trfis gdndral, n 'est  done pas 
universel. 

D'autres  dtudes ont montrd que l 'ovaire ne devient 
sensible /t l 'hormone produite par les Corpora allata 
qu'apr&s la mdtamorphose de l 'animal. JoLY =a a 
constatd sur Locusta qu'une implantation de Corpora 
allata faite le deuxi~me jour du dernier stade larvaire, 
c'est-5.-dire juste trop tard pour entraver la mdta- 
morphose, hgtte la maturat ion gdnitale de l ' imago 
issu de cette larve. Au contraire une implantation 
faite trois jours plus t6t (le dernier jour de l 'avant-  
dernier stade larvaire), qui inhibe compl~tement la 
mdtamorphose, bloque du m~me coup le ddveloppe- 
ment  de l 'ovaire qui ne mflrira qu'& la fin du stade 
larvaire surnumdraire lorsque la mdtamorphose se 
produira (Figure 22). La ndcessitd de la mdtamorphose 
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Fig.  2'2. A gauche ,  c ro issance  ovar ie rme chez des ind iv idus  de Locusta 
migratoria a y a n t  requ une i m p l a n t a t i o n  de Corpora allata deux  jours  
apr6s  la qua t r i~me  nine.  A droi te ,  m~me cou rbo  chez des alfi- 
m a u x  a y a n t  re~u leur  i m p l a n t a t i o n  de Corpora allata t rois jours  plus 
t6 t  (un j ou r  a v a n t  la  q u a t r b n m  muc) .  En  point i l l6  la c ro issance  ova-  
r ienne  des  tdinoins.  Les t emps  son t  e x p r i m f s  eli jours  h p a r t i r  de la 

c inqui~me mue .  l ) 'apr6~ Jo t /v .  

pour sensibiliser l 'ovaire peut 6galement se montrer  
par  ablation de la glande ventrale au d6but du dernier 
stade larvaire. Cette op6ration supprimant Ia derni6re 
mue, emp~che l 'animal de se m6tamorphoser et il peut 
ainsi survivre extr~mement longtemps & l '6tat  de 
, larve permanente, .  Une telle larve permanente ne 
mfirit jamais ses ovaires bien qu 'ayan t  tr6s largement 
d6pass6 l'gtge auquel cette maturit6 se produit nor- 
malement.  

E n f i n ,  E N G E L M A N N  24, travaillant sur une Blatte, a 
montrd un phdnom~ne d'action en retour: la prdsence 
de gros mufs dans les ovaires et les oviductes ou celle 
d 'une ooth~que en incubation inhibe l'activitd gonado- 
trope des Corpora allata. Cette inhibition semble 

s'exercer par voie nerveuse, car la ddconnection des 
Corpora allata la l&ve. I1 en rdsulte que l 'ovaire ne 
ddveloppera une nouvelle gdndration d 'ovocytes que 
lorsqu'il sera ddbarrassd de la prdcddente. Chez 
d 'autres  Insectes ce mdcanisme doit exister (sans 
qu'on n'en ait aussi clairement ddmontrd t'existence), 
la castration provoquant fr6quemment l 'hypertrophie 
des Corpora allata (Figme 23). 
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Fig. 2:1. l)essin (It, la s i lhouet te  des ('orpom allata de ('alliphora, tous  
exdcutds  h hi m6mt '  dchelle. A ~Ul.tl('h(', femtql(' cas t rde ,  a dr(rite, 

tdmoin.  ~elol |  "|'IIO.*qSEN 23. 

Un point discutd est cehfi du mode d'action des 
Corpora allala sur l'ovaire. Beaucoup d'auteurs,  ayant  
cru remarquer que te ddveloppement ovarien pouvait  
se poursuivre en l 'absence des Corpora allata jusqu'au 
stade de ddbut de ddp6t du vitellus, concluent que 
l 'hormone des Corpora allata agit & ce stade seulement 
ou m&ne sert 5~ contr61er la vitellogdn6se. Mes propres 
recherches sur le Dytique, et les t ravaux plus rdcents 
de (~IRARDIE sur Periplaneta, viennent formellement 
/~ l 'encontre de cette conception et il semble bien que 
si des conditions expdrimentales convenables sont 
rdalisdes, le blocage du ddveloppement ovarien peut 
5tre obtenu ~. n ' importe quel moment  de la croissance 
ovocytaire (Figure 24 et 25). 

! i :k l  

Fig. 21. All cen t re ,  ovar ioh ,s  prdh,v(,s su r  urn' fenmlh, no rnmlc  de  
1)yliscus marginalis p e n d a n t  l 'h iver .  A gauc tw,  ovarioh,~; d ' u n e  a u t r e  
fenmlh' sacrifi&, en m( 'me tomps  mais  a y a n t  pr6a labl tunt ,n t  subi  une  
i m p l a n t a t i o n  d(' ('orpora allata stlrllHnli}rairos. A droi te ,  ovar io les  (It' 
deux  femt' lh 's  sacrifi6es en mbme t emps  qlw l(,s p r6cddcntes ,  mais  
a y a n t  ,;ubi qut'lqut,,; mois  a u p a r a v a n t  l ' ab l a t i on  d(. h ,urs  ('orpora 

allata. I) 'apr6~ J(iLv.  

'aa l ' .  J o L v ,  (;('11. ('Olllp. l{nd,)cr., .Suppl. 1, ;).1 (ItH;2). 
24 F. ]g.NGELMANN, J .  II)% Physiol .  1, '2o7 (1957), 
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Fig. 25. Ovarioles de Dyt ique  un an apr~s l ' ab la t ion  de Corpora 
allata. T o u s l e s  ovocytes  ont  d isparu  et  les ovarioles  se t rouven t  

r~duits  h lcur  chambre  gernfinat ive.  Selon JOLV. 

A c6td de ce systSme gonadotrope fondd sur l 'action 
des Corpora allata, il en existe un ou plusieurs autres 
moins connus. THOMSEN ~ a montrd que chez Calli- 
phora le cerveau exerce une action gonadotrope, 
totalement ind6pendante de celle des Corpora allata 
et indispensable au d6veloppement de l 'ovaire. Une 
ablation de la Pars intercerebralis s u r u n  tr~s ]eune 
imago bloquant l 'ovaire sans qu'aucune implantation 
de Corpora allata puisse pallier ~ cette d6ficience. 

Chez les Acridiens migrateurs en phase gr~gaire 
d 'autres m6canismes ont 6t6 mis en 6vidence, notam- 
ment l 'action qu'exerce la pr6sence des males en 
pleine maturit6 g~nitale sur les adultes plus jeunes. 
Chez Schistocerca gregaria les m,~les mf~rs, qui pr6sen- 
tent une coloration iaune citron, produisent une phdro- 
mone agissant sur les individus plus jeunes pour en 
h~ter consid6rablement la maturit6 sexuelle. Chez 
Locusta rnigratoria, les mMes mflrs ont le m~me effet 
sur les adultes plus jeunes bien qu'ils ne produisent 
pas de pheromone. Leur action s'exerce semble-t-il 
par l 'interm6diaire des excitations sensorielles qu'ils 
produisent sur les autres individus. Dans l 'un et 
l 'autre cas, l 'activation du syst~me g6nital des indi- 
vidus jeunes semble ~tre rdalis6e par l 'interm~diaire 
d'une neuro-secr6tion d'origine c~r6brale. 

5 ° L'adaptation chromatique. Beaucoup d 'Insectes 
sont susceptibles de modifier la couleur de leur t6- 
gument et fr6quemment cette plasticit6 chromatique 
assure une harmonisation de la couleur de l 'animal 
avec celle de son biotope. I1 faut toutefois distinguer 
deux types d 'adaptat ion chromatique: le type physio- 
logique permet tant  ~ l 'animal de modifier A tout 
instant sa coloration par des migrations de granu- 

Iations pigmentaires dans des chromatophores ou dans 
les cellules hypodermiques, et le type morphologique 
off l 'animal est seulement capable, au moment  de 
chaque mue, d'dlaborer un nouveau type de pigmen- 
tation selon les circonstances ambiantes, cette color- 
ation se conservant au moins iusqu'/t la mue suivante. 

L 'adapta t ion  physiologique a surtont ~tfi ~tudi~e 
chez un Phasme, Dixippus rnorosus, notamment  par  
R A A B E  26. II ressort de ces ~tudes que les migrations 
du pigment brun du Phasme sont contr61~es par  deux 
substances A et C, diff~rentes tant  par  leurs pro- 
pri~tds physico-chimiques que par leur activit~ physio- 
logique, et dont l 'injection provoque l '~talement du 
pigment brun. La substance A, abondante dans les 
Corpora cardiaca, semble identique ~t t 'une des sub- 
stances chromactives du p~doncule oculaire des D~ca- 
podes, la substance C, beaucoup plus active est prd- 
sente en grande quantit6 dans le tritoc~r~bron, d'o/1 
elle semble diffuser dans le ganglion sous-cesophagien 
et la chalne ventrale et de l& dans le milieu int~rieur. 

L 'adapta t ion  chromatique morphologique a 6t~ 
~tudifie dans divers cas et l 'on a ddj/~ mis en ~vidence 
trois mdcanismes humoraux.  Dans le cas des Acridiens 
gr~garisables (Locusta, Schistocerca), ainsi que dans 
celui des esp~ces pouvant  presenter une livr~e verte 
ou testacfie selon la couleur de l 'habi ta t  (Acrida 
turrita), nous avons montr~ que Ia coloration verte du 
t6gument est d6termin6e par une activit6 dlev6e des 
Corpora allata au moment  de la mue (ainsi que pendant  
les heures qui pr6c~dent et qui suivent celle-ci) et 
qu'il  est tr~s facile de faire prendre la pigmentation 
verte h l 'un de ces Acridiens en lui implantant  des 
Corpora allata surnumdraires actifs (Figure 19 A B D E). 
Chez Cerura vinula (Ldpidopt~re) la larve pr6sente 
deux bandes latdlales vertes qui brunissent huit 
jours avant  la pupaison. B/JCKMANN a montr6 que ce 
changement de couleur est contr616 par l 'hormone de 
mue ou ecdysone £ une concentration bien d6ter- 
min6e: sans ecdysone le changement de couleur et la 
pupaison ne se ploduisent pas, et un exc~s d'ecdysone 
entrMne la pupaison sans changement de couleur. 
Chez un autre L@idoptSre, Papilio xuthus, HII)AKA 
a montr6 que la coloration verte ou brune de la 
nymphe est contr616e par une neurohormone. Toute 
section du syst~me nerveux ou ablation ant~rieure 
au ganglion m6sothoracique emp~che l 'apparit ion de 
la coloration brune. Seule l ' implantation d 'un ganglion 
prothoracique actif permet de r6tablir cette fonction. 
Enfin chez Dixippus il semble qu'une adaptation mor- 
phologique tr~s complexe, off tes Corpora allata et sans 
doute d 'autres  organes endocrines se trouvent im- 
pliqu6s v i ennese  superposer ~ l 'adaptat ion chroma- 
tique physiologique. 

25 E. THOMSEN, J.  exp. Biol. 29, 137 (1952). 
96 M. RAABE, Arch. Zool. exp.  94, 61 (1957). 
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6 ° Fonctions diverses. Un grand nombre de fonctions 
physiologiques tr& diverses semblent sous un contrSle 
plus ou moins strict exerc6 par des substances endo- 
crines, mais ces mrcanismes encore peu connus sont 
souvent complexes. 

Par exemple 1'ablation des Corpora allata chez un 
Insecte adulte change sa teneur en eau, en graisses, 
modifie la nature de ces derni&res, et souvent abaisse 
sa consommation d'oxyg~ne. Mais on salt que le 
changement de consommation d'oxyg+ne est dfi essen- 
tiellement ~ l'effet gonadotrope des Corpora allata, 
car il ne se manifeste plus chez un animal castrO. Dans 
beaucoup de cas on ignore si l 'action d'un organe 
endocrine est directe ou si elle s'exerce par l'inter- 
mrdiaire d'une de ses fonctions principales. 

Ainsi THOMSEN a pu montrer que la Pars intercere- 
bralis eontr61e entre autres choses la croissance 
ovarienne et l'activit6 protrolytique de Ia muqueuse 
intestinale. Or il semble bien que cette dernirre air 
une action importante sur le drveloppement ovarien. 

Nous-m4mes avons montr6 que les Corpora allata 
ont chez les Acridiens grrgarisables une action trrs 
importante sur certains caractrres rrputrs distinctifs 
des phases. Nous avons vu que la pigmentation verte 
est contrrlre par les Corpora allata, or cette pigmen- 
tation est caractrristique de la phase solitaire. De 
m4me une implantation tardive de Corpora allata 
peut abaisser la valeur du rapport E/F de la longueur 
de l'61ytre 5. celle du frmur, or une valeur basse de ce 
rapport est aussi un caractrre de la phase solitaire. 
Finalement on constate qu'une implantation tardive 
de Corpora atlata pratiqure au moment opportun, 
permet d'obtenir 5. partir d 'animaux 61evfs en popu- 
lation dense des individus ressemblant ~ des soli- 
taires. S T A A L  et DE W I L D E  ont aussi montr6 que des 
interventions pr~coces sur la glande ventrale et les 
Corpora allata permettent d'agir sur d'autres carac- 
tfires de phase des Acridiens. I1 semble donc bien que 
le polymorphisme de phase des Acridiens soit en 
grande partie li~ 5. un certain type de fonctionnement 
des organes endocrines et neurocrines. 

De son c5t6 L/OSCttER 2:, travaillant sur les Termites, 
aboutit a des conclusions analogues pour le poly- 
morphisme de ces animaux. I1 a pu, par des implan- 
tations de Corpora allata faire 6voluer certaines larves 
vers une caste autre que celle 5. laquelle elles 6talent 
destinres. La rralisation des diverses castes chez les 
Termites impliquerait donc des activitrs inrgales des 
diffrrentes parties du systrme endocrine ~ des moments 
opportuns du drveloppement. 

Au cours de ces dernirres annres on a commenc6 
extraire et ~ purifier les diverses hormones des 

Insectes. BUTENANDT et KARLSON ~8 s@ar~rent l'hor- 
mone de mue 5. partir des pupes de ver 5. sole. Les 
premiers ils parvinrent ~ obtenir un produit cristal- 
lis6 qu'ils d~nomm~rent ecdysone et qui semble bien 
~tre le principe actif de la glande prothoracique, c'est- 

&-dire l 'hormone de mue. I.a formule brute est 
ClsHa004, il semble que ce soit une c~tone non satur4e. 
La moldcule semble dicyclique. Ce produit fut essay6 
sur un grand nombre d'Insectes: Calliphora, Bombyx, 
Rhodnius, Termites, etc. et a toujours provoqu~ soit 
la mue, soit la mue accompagn~e de m~tamorphose 
selon les circonstances de l'emploi. 

WILLIAMS ~9 de son c6td extrayait de l 'abdomen des 
mfiles de Cecropia une huite ayant l'action de l'hor- 
mone juvrnile, plus rrcemment divers auteurs extray- 
aient h partir de matfiriaux tr~s divers, notamment 
de tissus de Mammifrres, de cultures de micro- 
organismes, des substances ayant les m~mes propri~trs. 
Et finalement, S C H M I A L E C K  29 et W I G G L E S W O R T H  3° 

identifiaient la substance active de leurs extraits A une 
substance organique connue, le farnrsol. Toutefois ce 
corps poss~de des proprifit~s inattendues: administrfi 
en badigeonnages externes, 6ventuelIement prrcrdrs 
d'une abrasion de la surface trgumentaire, il exerce 
sur Rhodnius prolixus et quelques autres Insectes 
une action mimrtique de celle de l 'hormone juvfinile. 
Par contre l'effet de cette substance semble nulle en 
injection. Sur Locusta migratoria l'action de ce produit 
est mille quel que soit le mode d'administration. I1 est 
donc trop t r t  pour conclure qu'il s'agit bien 1~ de 
l 'hormone juvdnile. 

Enfin divers neuro-secr~tats ont pu ~tre extraits du 
cerveau, des Corpora cardiaca, on peut entre autres 
mentionner les substances chromatotropes A et C de 
Dixippus morosus. 

L'hormone cdrdbrale excitatrice de la glande pro- 
thoracique serait, selon KOBAYASHI et KIRIMURA une 
substance lipidique, ou li6e 5. un lipide, ce qui est 
assez surprenant pour une neurohormone. De m4me 
l'hormone de voltinisme du ver sole extraite du 
ganglion prothoracique passe dans la fraction liposo- 
luble. 

Cette brrve revue permet de se rendre compte de 
l'extension prise actuellement par les 6tudes d'endo- 
crinologie chez tes Invertrbrrs;  il n'est pas douteux 
que des progrrs encore plus rapides vont 4tre rralisrs 
maintenant que les biochimistes ayant vaincu les 
difficultrs ou les apprrhensions inhrrentes ~ la 
petitesse de ces animaux, ne sont mis ~ s'intrresser 
leurs srcrrtions humorales. 

I1 serait par ailleurs intrressant d'examiner les 
analogies et les diffrrences que prrsentent les mrca- 
nismes endocrines dans les divers groupes zootogiques. 
I1 est particulirrement frappant de remarquer que 
dans deux groupes aussi voisins que les Insectes et 
les Crustacrs, la diffrrenciation sexuelle se fait par 
des mrcanismes radicalement diffrrents: chez les 

27 M. L0SCHER et  A. SPRINGIIET'|'I, J. lll~. Phys io l .  5, 191) (196t)). 
28 p.  KARLSON, (.Jell. COIllp. Endocr . ,  Suppl .  1, 1 (1962). 
~9 p, SCHM1ALEK, Z. N a t u r f o r s c h .  16, 461 (1961). 
80 V. ~'IGGLES'~VORTH, G('II. c o m p .  Endoc r . ,  Suppl .  l ,  3If;  (1962). 
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Crustac6s il s'agit d'une diff6renciation humorale d'un 
style rappelant de mani~re assez 6tonnante la diff6ren- 
ciation sexuelle des Vert6brgs, alors que chez les 
Insectes nous n'avons pas le moindre indice de l'im- 
plication d'aucune hormone dans ce processus. 

Par contre, qu'il s'agisse des Ann61ides, de Crustacds 
ou d'Insectes partout nous trouvons une neuros6cr6- 
tion c6rfbrale aboutissant k un organe plus ou moins 
comparable A une hypophyse et exer~ant un contr61e 
sur les grandes 6tapes du d6veloppement de l'individu 
et notamment sur le d6clenchement de son activit6 
reproductrice. Certaines corr61ations physiologiques 
ne semblent donc s'fitre r6alis6es que d'une seule 
mani~re chez tousles animaux et doivent correspondre 
par cons6quent A une n6cessit6 tandis que pour 
d'autres l'dvotution a eu le choix entre des mdcanismes 
varies. 

Sur le plan chimique les substances humorales des 
Arthropodes sont assez homog4nes, beaucoup 6rant 
communes aux Insectes et aux Crustac4s mais elles 
semblent fort diff6rentes de celles des Vert6br6s. 
Jusqu'ici aucune hormone de Vertdbr6s ne s'est 
montr6e vraiment efficace sur un Arthropode. Les 
Mollusques au contraire seraient biochimiquement 
moins 61oign6s des Vert6bi6s, mais nos connaissances 

Ieur sujet sont encore trop fragmentaires pour que 
ron puisse vraiment en juger ~-. 

Summary. The invertebrates about which we have 
relatively important endocrine knowledge belong to 
the following groups: Annelids (polychaetae and 
oligochaetae), Molluscs (specially Cephalopoda), 
Crustaceans and Insects. 

Among Annelids the most important functions 
assumed by endocrine organs are: 
Genital activity (and in some cases epitoquy) control- 
led by the brain. 
Regeneration controlled by the brain. 

Among Molluscs (especially Cephalopoda) the most 
important functions assumed by endocrine organs are: 

Neuromuscular tonicity controlled by fhe posterior 
salivary glands. 
Blood pressure controlled by the branchial glands. 
Hepato pancreatic secretion controlled by the spiral 
coecum. 
Ovarian activity controlled by the optical glands. 
Genital ducts development controlled by the gonads 
(among Gasteropod@ 

Among Crustaceans (specially Decapoda) the most 
important functions controlled by endocrine organs 
are: 
Chromatic adaption controlled by the eye-stalk organs 
and peri-oesophagian nervous centers. 
Moult an ovarian periodicity controlled by the same 
organs. 
Moulting controlled by the Y organ. 
Sexual differenciation controlled by the androgene 
gland and ovary. 

Among Insects, the most important functions con- 
trolled by endocrine organs are: 
Moulting controlled by the ventral glands. 
Diapause contlolled by the ventral glands and by the 
sub-oesophagian ganglion. 
Metamorphosis controlled by the Corpora allata. 
Genital activity controlled by the Corpora allata and 
the brain. 
Chromatic adaptation controlled by the Corpora allata 
and by the nervous centers. 
Endocrine activity of Corpora allata and ventral 
glands is controlled by the brain. 

31 B. SCHARRER, Biol. Bull. 102, 261 (1952). 
3~ Etant donn6 l'extension du sujet, il me nous a ~t~ possible de donner 

q u ' u n e  Iaible p a r t i e  des r6f~rences su r  lesquel les  ce t  expos~ es t  
fond6.  Mais les r6f6rences que  nous  d o n n o n s  c o m p o r t e n t ,  p o u r  la  
p l u p a r t ,  une  i m p o r t a n t e  b ib l iograph ie  que  l ' o n  p o u r r a  eompl6 te r  
d a n s  les ar t ic les  su ivan t s .  - L. GILBERT e t a .  SCHNEIDERMAN, 
Amer .  Zoologis t  1, 11 (1961). - L. H .  IXLEINIIOLZ, The Physiology 
o/Crustacea (T. H .  WATER,tANS, Acad .  Press ,  New Y o r k  1961), Vol. 
I I ,  p.  133. - F.  G. W.  KNOWLES et  D. I3. CARLISLE, Biol .  Rev.  31, 
396 (1956). - V. NOVAK, Insekten-Hormone (P r ague  1959). - 
0 .  PFLUOFELDER, Biol.  gen. 1941, 15. 


