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L’endocrinologie des invertébrés

Par P. JoLv*

L’endocrinologie des Invertébrés est une branche
relativement jeuune de la Biologie, en effet, si on ex-
cepte quelques précurseurs sporadiques on peut dire
que le début du développement de cette discipline
commence avec le mémoire de 1934 dans lequel
WIGGLESWORTH! jette les bases de 'endocrinologie des
Insectes.

Depuis, les études ont progressé extrémement rapi-
dement bien qu’elles n’aient jamais occupé des effec-
tifs trés considérables de chercheurs. Cela tient sans
doute au fait que si la petitesse des Invertébrés en-
traine quelques difficultés opératoires pour les expé-
riences physiologiques et des difficultés encore beau-
coup plus grandes pour l'isolement biochimique et la
caractérisation des substances actives, elle permet par
contre des élevages extrémement nombreux: un seul
opérateur travaillant sur Bombyx mor: ou Locusta
migratoria opére couramment une centaine d’animaux
par jour, plus s’il le faut, cela pendant de longues
périodes de temps sans avoir besoin d’une installation
couvrant plus de quelques dizaines de métres carrés
ni d’autre assistance technique que celle d’'un gargon
de laboratoire.

Il en résulte que ce domaine est maintenant tres
vaste et que toute revue des résultats acquis est immé-
diatement dépassée. Je ne chercherai donc pas dans
ces quelques pages a faire une étude exhaustive de
cette question mais seulement & mettre en évidence
les faits les plus essentiels et a montrer par quelques
exemples jusqu'oll on en est actuellement parvenu
dans ce domaine.

Nos connaissances en matiére d’endocrinologie d’in-
vertébrés sont du reste trés inégalement réparties dans
la classification zoologique et se localisent pratique-
ment dans 4 groupes:

1° les Annélides;
2° les Mollusques;
3° les Crustacés;
4° les Insectes.

En dehors de ces 4 groupes il n’existe que quelques
travaux épars, parfois d’'un grand intérét, mais encore
isolés.

[. Les Annélides

Nos connaissances actuelles portent sur deux phéno-
meénes: 1° La maturation sexuelle. 2° La régénération,
qui ont été étudides chez les Polvehetes et chez les
Oligochétes.

1° Maturation sexuelle chez les Polychétes. lLa
maturation sexuelle des Polvchétes se traduit au
niveau des gonades par la méiose dans la lignée male,
et par 'achévement de la vitellogéneése et la préparation
de la mitose hétérotypique dans la lignée femelle.

A ces phénoménes germinaux s’ajoutent fréquem-
ment des transformations somatiques importantes:
épitoquie, ou transformation en hétéronéréis (Figure 1),
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. Lépitoquie chez les Néréis. A gauche Néréis atogue, a4 droite
Ta méme épitoque. D apres Drrenox,
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éventuellement stolonisation. Diverses recherches ex-
périmentales, notamment celles de DURCHONZ, et
celles de HAueNsCHILD? ont montré que Pablation des
segments antérieurs, celle du Prostomium ou méme la
destruction élective du cerveau pratiquée sur des in-
dividus immatures de diverses espéces appartenant
aux genres Néi1éis, Périnéréis, Platynéréis, Leptonéréis
provoquent une maturation anticipée, au moins dans le
sexe male, éventuellement accompagnée d’épigamie
chez les espéces qui en présentent une. Cette épitoquie
se produit méme si les animaux décérébrés ont été pré-
alablement castrés aux rayons X, elle n’est donc pas
une conséquence de l'activation de la gonade. Ces
phénomeénes de maturation accélérée sont empéchés
si 'on implante dans le coelome de 'animal décérébré
quelques cerveaux prélevés sur des individus im-
matures. Il a méme été possible d’empécher par cette
technique la maturation naturelle (Figure 2).
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Fig. 2. Schéma montrant le controle de I'épitoquie par le Prosto-

mium. A gauche, ’ablation du Prostomium chez une Néréis atoque

entraine sa transformation en Hétéronéréis. A droite, implantation

d’un cerveau prélévé sur un individu plus jeune empéche le recepteur
de se transformer en Hétéronéréis.

On peut donc considérer comme démontré que le
cerveau des Néréidiens produit une substance diffu-
sible inhibant pendant la période juvénile la matu-
ration génitale et somatique. La maturation des
gonades et la stolonisation des Syllidiens obéissent a
un déterminisme identique a cela prés que la substance
inhibitrice est produite par le proventricule et non
par le cerveau.

2° Cas des Oligochétes. Les Oligochétes étudiés
notamment par AvEL? et par HERLANT-MEEWIS® ont
fourni des résultats un peu moins clairs et en tout cas
peu différents de ceux fournis par les Polychétes.

Dans ce cas la maturation sexuelle et la ponte s’ac-
compagnent de diverses modifications somatiques en
rapport avec le fonctionnement génital (Figure 3),
notamment la formation d'un clitellum. Des expé-
riences trés précises de AVEL sur Allobhophora montrent
clairement que les caractéres sexuels somatiques ne
sont pas sous la dépendance de la maturité gonadique.
Par contre les observations de HERLANT-MEEwISS
semblent montrer que les uns et 'auntre seraient sous
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la dépendance de la neuro-secrétion du collier péri-
cesophagien, la résection de la partie antérieure du
systéme nerveux entrainant l'arrét temporaire de la
ponte et la régression des caractéres sexuels somatiques
jusqu’a régénération compléte du systéme nerveux.
3° Régénération des segments postérieurs. Les Poly-
chétes comme les Oligochétes présentent un pouvoir
de régénération considérable: dans des conditions nor-
males la partie postérieure du corps, si on 'ampute,
régénére en quelques jours. Les mémes auteurs que
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Fig. 3. Oligochéte, 4 gauche forme mire, a droite forme immature.
Draprés Durcuon?,

précédemment et quelques autres, ont montré que
I'ablation du Prostomium ou la destruction du cerveau
ralentissent considérablement ces processus de régéné-
ration ou méme les suppriment complétement. Une
implantation intracoelomique de Prostomium permet
notamment chez les Néréidiens décérébrés de rétablir
le pouvoir de régénération qui semble donc bien lié
4 une neuro-sécrétion.

2 M. Durcsox, Bull. Soc. zool. France 86, 547 {1961).

3 C, HavenscHILp, Z, Naturforsch. 15, 52 (1960).

4 M. Avey, Bull. biol, France-Belgique 63, 149 (1929).

5 H. HerLanT-MEEWIS, Ann. Soc. Roy. Belgique 89, 281 {1960).
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De nombreuses études histologiques faites notam-
ment sur les Oligochétes permettent de localiser la
production des substances controlant la régénération
dans divers types de cellules de la région postérieure
du cerveau. Le ganglion sous-cesophagien et la partie
antérieure de la chaine nerveuse pourraient aussi étre
impliqués dans ce processus.

1I. Les Mollusques

Il a été fait un assez grand nombre de travaux sur
les Mollusques et spécialement sur les Céphalopodes
dont la grande taille et les organes bien définis ana-
tomiquement offrent aux physiologistes des possi-
bilités expérimentales trés analogues a celles qu’ils
sont habitués a trouver chez les Vertébrés. Jusqu’ici,
ces travaux sont fort disparates, certains sont anciens
et n’ont pas été repris de sorte qu’il est difficile de se
faire 4 I’heure actuelle une idée claire des corrélations
endocrines existant dans ce groupe.

Une premiére série de recherches, la plus nombreuse,
a porté sur le fonctionnement du systéme nerveux.
Je ne parlerai pas ici des travaux uniquement histo-
logiques trés nombreux ayant mis en évidence P'exis-
tence de cellules neuro-secrétrices dans les centres
nerveux des Mollusques mais seulement des travaux
expérimentaux. Par ailleurs divers travaux ont mis en
évidence, dans le fonctionnement nerveux des Mol-
lusques, I'existence de médiateurs chimiques, mais c’est
la un dispositif banal que 1'on ne peut considérer comme
endocrine. Toutefois, dans ce domaine, SERENI® a
montré qu’en dehors du systéme nerveux, la glande
salivaire postérieure sécréte une substance, la thyra-
mine, qui exerce une action importante sur la tonicité
du systéme nerveux et par la sur la tonicité¢ musculaire
et le fonctionnement des chromatophores. Il s’agit
bien ici d’un véritable mécanisme endocrine: un
animal privé de ses glandes salivaires postérieures est
flasque, pale 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 récem-
ment, Bacg et GHIRETTI se fondant sur leurs propres
expériences comparent cette glande salivaire 4 la
surrénale des Vertébrés. Enfin JOUNG constate que
I’ablation bi-latérale des glandes épistellaires provoque
elle aussi une chute du tonus général de l'animal qu’il
attribue A un mécanisme endocrine.

On peut rassembler dans un second groupe des tra-
vaux ayant mis en évidence une régulation endocrine
des processus physiologiques de la vie végétative tels
que la circulation et le métabolisme.

Dans le domaine circulatoire, MITOLO montre que
la glande branchiale des Céphalopodes contréle a la
fois le rythme et la puissance des contractions cardi-
aques et de ce fait la pression artérielle. Par ailleurs
WELSH montre que chez Cyprina et chez Buccinum,

Articoli riassuntivi — Surveys

483

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

Dés 1937, LEprut et UNGAR ont montré que le
coecum spiral du Poulpe produit a la suite des repas
une sécrétine déclenchant l'activité de I'hépato-pan-
créas. Utilisant une technique de circulation croisée
entre deux individus, déja réalisée antérieurement par
SERENI, ils purent en effet montrer que le sang d'un
animal qui vient de faire un repas déclenche l'activité
de I'hépatopancréas d’'un animal a jefine. Cette ex-
périence, on le voit, est strictement calquée sur les
méthodes employées en physiologie de Mammifére.
D’autre part ils constatent que l'on peut extraire
du coecum spiral une substance qui, injectée dans la
circulation provoque cette activité hépato-pancré-
atique qui suit donc bien un mécanisme de structure
tout 3 fait analogue a celui de la sécrétine des Verté-
brés, mais le fait le plus remarquable est que cette
sécrétine est active sur le Mammifére, et que réci-
proquement, le Poulpe est sensible & la sécrétine de
Mammiféres. C’est peut-étre le scul exemple certain
d’une hormone commune aux Vertébrés et a un
Invertébré. Toutefois, dans ce domaine on peut
signaler qu’un travail de AUBRY incite a4 penser que
la thyroxine exerce une action sur le niveaun du méta-
bolisme des Gastéropodes pulmonéds, sans montrer
toutefois qu'il s’agit 14 d’autre chose que d'une simple
action pharmacodynamique.

HEexsTRA et LEVER montrent que 'extirpation bi-
latérale des ganglions pleuraux chez la Limnée
entraine un gonflement du corps de l'animal, ces
ganglions exercent donc un contréle sur le méta-
bolisme de l'eau. Enfin KESTNER montre que les
glandes péricardiales produisent une substance néces-
saire 4 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 péricardiales sont ca-
pables de prolonger la survie des opérés.

On peut grouper dans un troisieme ensemble les
travaux mettant en évidence lexistence de méca-
nismes endocrines controlant activité sexuelle chez
les Mollusques. De tels mécanismes sont maintenant
connus chez les Céphalopodes et chez les Gastéropodes.
Chez les Céphalopodes, WELLS a montré que Pactivité
ovarienne est contrdlée par une hormone sécrétée par
les glandes optiques, elles-mémes placées sous le
controle du systéme nerveux qui semble agir en les
inhibant, car la section des nerfs optiques ou Pabla-
tion des ganglions sus-cesophagiens entraine un ac-
croissement important de 'ovaire. Des faits analogues
ont été récemment signalés chez les Gastéropodes par
LanEe.

6 k. Sirkxg Ann. J. Physiol 90, 512 (to29),
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Mais dans ce dernier groupe nous possédons surtout
I'ensemble des travaux faits par FILHOL, ABELOOS?
ct surtout LaviorETTE® démontrant que chez les
Gastéropodes pulmonés la gonade controle par voie
endocrine le développement et l'activité du tractus
génital. L'implantation de gonade miire de Mesarion
subfuscus & Avion rufus immature, mais non infantile,
entraineen unadeux mois le développement de la glande
de T'albumine et de ovispermiducte. Inversement la
castration totale pratiquée surLimax maximus provoque
I'involution de cette méme glande de ’albumine et de
Povispermiducte (Figure 4). D’autre part, une implan-
tation de gonade en position anormale compense
totalement les effets de la castration (et empéche la
régénération de la gonade elle-méme, qui normale-
ment se produirait si le castrat est assez jeune), enfin

Fig. 4. Tractus génital de Limax maximus Qaprés LAVIOLETTE, A:

sujet témoin, I3: sujet castré. od: canal déférent; ch: canal hermaphro-

dite; ga: glande de 'albumine; osp: ovispermiducte; p: pénis; pc:
poche copulatrice.

des fragments de glande de l'albumine ¢t d’ovospermi-
ducte juvéniles implantés & des animaux adultes
acquiérent leur maturité en quelques semaines. Cet
ensemble expérimental particuliérement complet dé-
montre sans aucun doute possible la fonction endo-
crine de la gonade, sans toutefois que les auteurs
alent pu indiquer avec certitude quel est dans la
gonade le tissu producteur de cette hormone dont la
nature chimique reste totalement inconnue. Ces
études mettent enfin en évidence la notion d'une
pubertéavant laquelle le tractus est incapable deréagir
a4 Paction humorale de la gonade. Dans le méme
domaine, on pourrait enfin mentionner les recherches
poursuivies notamment par LUBET sur les facteurs
déterminant 1'émission des produits sexuels chez les
Lamellibranches marins. Mais il semble que dans ce
phénomeéne le réle le plus important soit tenu par des

- Ubersichtsreferate ExperteEntia XVIIII
substances du type gamone qui ne sont pas 4 propre-
ment parler des hormones.

II1. Les crustacés

Nos connaissances sur I'endocrinologie des crustacés
sont considérablement plus étendues que celles que
nous possédons sur les groupes précédents. On peut
les rassembler autour de trois fonctions principales:

1° Les mécanismes de 'adaption chromatique;
2° Les mécanismes de la mue et de l’activité génitale;
3° Les mécanismes de la différenciation sexuelle.

Il faut toutefois mentionner dés 'abord qu’'un méme
mécanisme humoral peut agir simultanément sur deux
fonctions, par exemple P'adaptation chromatique et
la mue.

Ces divers mécanismes sont assurés par un systéme
endocrine complexe comprenant tout d’abord un
nombre important de cellules neuro-secrétrices ré-
parties en plusieurs amas dans le systéme nerveux
central: il existe de tels amas dans le cerveau, dans
le collier péri-cesophagien, notamment les organes
post-commissuraux, la chaine nerveuse ventrale mais
surtout les pédoncules oculaires (Figure 5) qui con-
tiennent les organes ayvant fait I'objet des plus nom-
breux travaux.

Fig. 5. Organc neuro-séeréteur de Leander serratus d'aprés KNowLEs.
A, pédoncule oculaire; 13, organe post-conunissural,

Le pédoncule oculaire contient les formations
ganglionnaires, les medulla terminalis, interna et
externa. Les cellules secrétrices de ces medulla (il y en
a en réalité deux amas ayant des fonctions physio-

7 M. ABELOOs, C. Rl Acad. Sci. Paris 276, 90 (1913).
8 P, LavioLeTTe, Bull. biol. 88, 310 {1954).
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logiques différentes) ont recu le nom d'organes X. Au
voisinage de ces formations on trouve un petit organe
dit glande du sinus essentiellement formé de prolonge-
ments cellulaires des cellules neurocrines et qui semble
un organe d'accumulation.

En dehors de ce systéme, il existe deux autres
organes endocrines: I'organe Y et la glande androgéne
(Figures 6 et 7). L'organe Y est constitué par un
petit massif cellulaire situé chez les crabes dans la
région latéro-ventrale de la carapace immédiatement
en avant des chambres branchiales. La glande andro-
géne est un petit amas de tissu endocrine générale-
ment situé sur le canal déférent du testicule au
voisinage de son extrémité inférieure. Cet organe
n’existe que dans le sexe méle.

4 ad.ext,

Fig. 6. Organe Y chez Carcinus maenas d’aprés Ecunavnier3, ad ext.:

muscle adducteur externe de la mandibule; n1, n2: filets nerveux se

rendant & la région de Porgane Y; Y: organe Y 3; ch.br.: chambre
branchiale.

Fig. 7. Glande androgéne d'Orchestia gamarella selon Cusrniaux®,
Gloandr.: glande androgéne; ¢.d. : canal déférent; Sp.: spermatozoide;
Ap. g.: apophyse génitale.
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1° Adaptation chromatique. les crustacés possedent
un systéme pigmentaire complexe ot il faut distinguer:
les chromatophores tégumentaires, le pigment diffus
et les cellules pigmentaires des ommatidies.

Les chromatophores tégumentaires appartiennent a
plusieurs catégories; par exemple chez Leander servatus
il v a de grands chromatophores dessinant des lignes
pigmentaires sur le corps de 'animal (Figure 8) et de
petits chromatophores constituant le fond de la
pigmentation. De plus il v a des chromatophores a
pigment rouge seul, a pigment rouge et a pigment
jaune et enfin 4 pigment rouge ct a pigment blanc.
D’autre part il existe un pigment bleu qui diffuse des
chromatophores pendant la rétraction du pigment

IFig. 8. Disposition des bandes de chromatophores chez Leander

serrvatus d'apres 'anouvse!. md.: bande médio-dorsale; ¢ cervicale;

Ir: latéro-rostrale; le: latéro-cardiaque; ca: cardiaque; 1o latérale;
b: branchiales; I-V1: segments abdominaux; T telson.

rouge. Le systéme pigmentaire varie beaucoup d'un
crustacé & lautre {nombre et nature des catégories
de chromatophores et des types de pigments), mais
dans tous les cas les chromatophores ont le pouvoir
d’¢taler ou de rassembler leurs granulations pigmen-
taires ce qui permet, au moins aux formes a tégument
transparent, de modifier leur coloration (adaptation
chromatique).

L’étude du déterminisme de ces migrations pigmen-
taires, (ntrepris» dés 1937 par HaxsTrOM? montre
qu’elles sont sous le controle d’un mécanisme humoral.
Le détail de ces mécanismes varie d'une espéce a
Pautre et méme éventuellement d’une catégorie de
chromatophores a4 l'autre, mais les grandes lignes
restent généralement les suivantes: un stimulus ocu-
laire (éclairement incident et pouvoir réfléchissant du
fond) agit sur le systéme nerveux cential, lequel
provoque la décharge d’une substance diffusible pro-
duite par un organe endocrine ou neurocrine, sub-
stance qui & son tour provoque l'étalement ou la con-
traction du pigment d’une catégorie de chromato-
phores. Il n’est pas possible dans les limites de cet
article de passer en revue tous les cas qui ont ét¢
étudiés, je me bornerai & donner comme exemple

%8, HanstrOn, Koosvenska Vetensk Akad, Handl 16, 1 {1037},
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I'étude de FinGeErMAN® sur les chromatophores de
Cambarellus shufeldts.

Chez cette espéce les chromatophores rouges s’étalent
lorsque Vanimal est placé sur un fond noir et se con-
tractent lorsqu’il est placé sur un fond blanc. FiNnGER-
MAN a pu montrer que les pédoncules oculaires et 3
un moindre degré diverses parties du systéme nerveux
sécrétent une substance extractible qui injectée & un
individu placé sur fond blanc provoque I'étalement de
ses chromatophores rouges. Inversement le collier
péri-cesophagien et & un moindre degré d’autres
parties du systéme nerveux central produisent une
substance extractible qui, injectée & un animal placé
sur un fond noir, provoque la contraction de ses
chromatophores rouges. A ces phénoménes instantanés
d’adaptation chromatique se superposent des phéno-
meénes & plus longue échéance, par exemple le cycle
d’étalement et de contraction des chromatophores de
Leander servatus étudié par Panousg!l. Cet auteur
constate que des Leander placés dans 1'obscurité
continue présentent pendant plusieurs semaines un
cycle nycthéméral d’étalement et de contraction de
leurs chromatophores (Figure 9). Dans le cas de Cam-
barellus on a pu constater que l'animal placé long-
temps dans des conditions constantes perd plus ou
moins sa capacité d’adaptation chromatique: par
exemple un animal placé deux semaines sur un fond
noir {ce qui provoque l'étalement de ses chromato-
phores) produit d’avantage de substance dilatatrice
que les témoins mais plus du tout de substance con-
tractante, de sorte que remis sur fond blanc il est
incapable de réagir.

Chromatophores jaunes Raies

L LA L
ey Va -
g H 1 13 28 25 ki % 4 Jours 45

Fig. 9. Rythme diurne des chromatophores jaunes chez Leander

servatus adapté 2 un fond blanc puis conservé 3 Pobscurité totale. En

abscisse le temps est exprimé en jours; en ordonnée I’étalement des
chromatophores. D’aprés Panousgll

L’étude biochimique de ces substances chromato-
tropes a été entreprise par divers auteurs notamment
par KNOwLES. On constate que les extraits totaux
d’organes contiennent en général plusieurs substances
actives séparables par électrophorése: par exemple
dans le cas du pédoncule oculaire de Cambarellus on
trouve a pH 7,5 une substance électropositive ayant
une action dispersante sur les chromatophores rouges
et une substance électronégative ayant une action
contractante. Il semble que, en général, les substances
chromactives des crustacés soient de nature polypep-
tidique.
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Indépendamment de leurs chromatophores tégu-
mentaires tous les crustacés possédent des cellules
pigmentaires associées 3 leurs ommatidies. Il v a le
plus souvent trois catégories de pigments: le pigment
distal, le pigment proximal et le pigment réfléchissant
basal. Les migrations de ces divers pigments permet-
tent I'adaptation de 'ceil & des intensités lumineuses
variées.

Comme dans le cas des chromatophores tégumen-
taires il existe des différences d’une espéce & Pautre
et d’une catégorie pigmentaire & U'autre. Le pigment
qui a été le plus étudié est le pigment distal qui tend
4 s’enfoncer en profondeur aux forts éclairements et
qui reflue vers la surface de I'ceil aux faibles intensités
Iumineuses. Dans le cas de Palaemonetes on a pu mon-
trer que le pédoncule oculaire produit deux substances
antagonistes extractibles et séparables par électropho-
rése 4 pH 9,0. L’'une produisant I'adaptation de I'ceil
aux intensités lumineuses fortes et I'autre aux inten-
sités lumineuses faibles. De plus, comme dans le cas
des chromatophores tégumentaires, a I'adaption instan-
tanée se superpose un phénomeéne d’accoutumance mais
tout & fait différent. Le ganglion supra-cesophagien
d’un animal conservé longtemps 4 'obscurité contient
au moins 4 fois plus de substance d’adaptation aux
intensités fortes que celui des témoins et de ce fait
le pigment oculaire d'un tel animal migre beaucoup
plus vite que celui des témoins lorsqu’on le remet a
la lumiére. Par ailleurs il a pu étre démontré que
I’hormone agissant sur le pigment oculaire est une
substance différente de celle agissant sur les chromato-
phores du tégument.

2° Contrdle du cycle des mues et de I'activité génitale.
La plupart des crustacés muent pendant toute leur
vie. Dans chaque cycle on doit distinguer une période
préparatoire a4 la mue pendant laquelle s’élabore une
partie de la nouvelle cuticule et se résorbe une partie
de 'ancienne. Ce sont les stades D de la nomenclature
de Dracu!?, Puis vient l'exuviation qui débarrasse
I’animal de son exuvie. Aprés I'exuviation on distingue
une période post-exuviale pendant laquelle se termine
I'édification du nouveau tégument, ce sont les stades A,
B et C, a4 C;. Enfin il existe généralement une période
de repos (stade C, de la nomenclature de DRACH) entre
la fin d'une phase post-exuviale et le début de la
phase préparatoire de la mue suivante.

Par ailleurs le cycle ovarien est en général étroitement
associé a celui des mues: par exemple chez Leander
serratus, V'ovaire atteint sa pleine maturité juste
avant une mue qui coincide avec la ponte et la fécon-
dation. Puis U'ovaire entre en repos tandis que les
ceufs sont incubés a Dextérieur du corps maternel

0 M. FincerMan and T. Aorto, Gen. comp. Endocr., Suppl. 1, 81
(1962).

11 7. B. PANOUSE, Ann. Inst. Océanogr. Monaco 23, 65 (1946).

12 P DrAcH, Ann. Inst. Océanogr. Monaco 19, 103 (1939).
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accrochés a ses pléopodes. Les larves éclosent juste
avant la mue suivante qui libére la mere des coques
vides des ceufs aprés quoi un nouveau cycle peut
recommencer.

Le déclenchement d’'un cycle de mue c’est & dire
la rupture de la période C, est controlé par l'organe Y.
EcHALLIER'® a en effet montré sur Carcinus maenas
que s’il prive Panimal de ses deux organes Y, celui-ci
poursuit éventuellement son cycle de mue s'il se
trouvait en A BD lors de Tintervention, mais par-
venu en € il s’y fixe indéfiniment. Pour l'en faire
ressortir il est nécessaire de lui réimplanter des or-
ganes Y. Il a été ainsi possible de garder de jeunes
crabes pendant plus d'une année sans qu’ils muent,
et évidemment sans qu’ils grandissent tandis que les
témoins muaient quatre fois pendant ce délai (Fi-
gure 10).

Fig. 10. Ces deux crabes sont exactement du méme age et ont été

élevés ensemble mais celui du bas a été privé de ses organes Y depuis

une année. D'aprés EcHaLier®. On voit Pamplitude de la croissance
du témoin pendant ce temps.

L’implantation d’organes Y rétablit la faculté de
muer permettant a I’animal de passer de C, en D et
d’entamer un nouveau cycle, il s’agit donc 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’ABramowirz effectués
sur les Décapodes les plus divers a montré que la
résection des pédoncules oculaires accélére le cycle des
mues en supprimant le stade C,. Les mues se succédent
alors les unes aux autres sans interposition d’aucun
stade de repos, sans que le déroulement méme des
mues en soit modifié. PassaNo® a pu montrer que
pour rétablir le stade C, il est nécessaire de réimplanter
a 'animal un organe X et sa glande du sinus en con-
nection anatomique normale T'un avec l'autre. Cet
ensemble endocrine produit donc une hormone in-
hibant le déclenchement de la mue. Il semble bien
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que ce mécanisme n’agisse pas directement sur la mue,
mais en inhibant 'activité de I'organe Y. C’est donc
finalement l'ensemble endocrine des pédoncules ocu-
laires qui controle le rythme naturel des mues, mais
en imposant ce rythme & l'organe Y, agent immédiat
de la mue.

Enfin, d'autres travaux ont montré que le systéme
nerveux central, notamment le cerveau et la Medulla
terminalis produisent une substance accélérant le dé-
roulement des processus préparatoires de la mue, c’est-
d-dire raccourcissant la durée du stade D. De ce fait
cette substance est capable d’accélérer notablement le
rvthme des mues.

Ce contréle de Ja mue par Vorgane Y et par les
organes endocrines du pédoncule oculaire a pour
conséquence de placer activité génitale et diverses
fonctions mdétaboliques sous la dépendance de ces
mémes organes endocrines. On constate en effet que
Povaire de jeunes Carcinus dont les mues ont été
suspendues par Uablation de l'organe Y cesse rapide-
ment de s’accroftre et n’atteint jamais la maturité.
Inversement, PaNousg!l a constaté sur Leander
servatus que lablation des organes endocrines du
pédoncule oculaire produit une maturation accélérée
de Povaire dont le fonctionnement reste ainsi plus ou
moins synchronisé avee le cycle des mues.

D’autre part, on a pu montrer que le cycle du
glycogéne, celui de la chitine, des lipides, des caroté-
noides, des protéines, de 1'eau et des sels minéraux
sont sous la dépendance étroite des organes endocrines
du pédoncule oculaire et que leur métabolisme est
profondément perturbé par I'ablation de ceux-ci. Les
substances énumérées étant justement les méta-
bolites qui se trouvent le plus directement impliqués
dans les processus du renouvellement tégumentaire
il n’est pas surprenant que les organes régulateurs de
la mue aient une action manifeste sur eux.

3° La diffévenciation sexuelle. Comme chez presque
tous les animaux, la différenciation sexuelle primaire
des crustacés semble de nature génétique, mais les
travaux récents ont montré que la différenciation dé-
finitive des sexes met en ceuvre des mécanismes endo-
crines assez complexes.

Le facteur le plus important de la différenciation
sexuelle des crustacés est la glande androgene dé-
couverte chez le male d'Orchestia par CHARNIAUX-
Cotron'®, 5i I'on prive un male de ses deux glandes
androgénes et si l'on ampute quelques appendices
présentant un dimorphisme sexuel comme par exemple
les gnathopodes, ceux-ci régénérent sous la forme
femelle, de méme un ovaire implanté chez un tel

B G, Ecuarier, Thése Faculté des Sciences de Paris {1958),

¥R, K. AsramowiTz et A. A. Asravowitz, Biol, Bull. Woods Hale
78, 179 (1940).

15 .. M. Passano, Physiol. comp. 3, 155 {1953).

8 H. Cuarniaux-CotToN, Ann. Sci. nat. zool. T1% seric (1957).



488

animal survit et reste normal. Si au contraire on
implante des glandes androgénes 4 une femelle, on
constate tout d’abord, que au cours des cinq ou six
mues suivantes ses appendices évoluent dans le sens
méile, jusqu'a étre typiquement males a quelques
détails preés (Figure 11). Mais mieux encore, les ovaires
aprés ponte des ceufs qui mirissaient au moment de
I'intervention se transforment progressivement en
testicules dont les canaux déférents se développent
plus ou moins complétement et ces individus acqui-
érent un comportement de male. On voit aussi que
I'inversion sexuelle est compléte, il a méme été possible
de féconder les ceufs d’une femelle avec les spermato-
zoides d'un autre individu génétiquement femelle. On
voit aussi que les caractéres sexuels gonadiques sont

Fig. 11. centre

Deuxiéme
mile, & droite femelle, & gauche une femelle génétique masculinisée.
D'aprés Cuarniavx-Corron?s,

gnathopode d'Orchestia gamarella, au

icl secondaires exactement au méme titre que les
caractéres sexuels des gnathopodes, les seuls caractéres
sexuels primaires étant la présence ou 'absence d’une
glande androgéne fonctionnelle.

Toutefois a4 cOté de ce mécanisme, il existe chez les
femelles un second mécanisme endocrine: chez un
grand nombre de formes de crustacés l'ovaire pendant
la phase de vittellogénése induit la formation des ca-
ractéres sexuels somatiques cycliques. Il existe en effet
chez la femelle des caractéres sexuels tels que les soies
ovigéres des Orchestia, le marsupium des Armadilli-
dium qui sont déterminés par la présence d’'un ovaire
mir: I'ablation de I'ovaire empéche 'apparition de ces
caractéres ou les fait disparaitre, sa réimplantation
les restaure.

On connait méme un cas ot un caractére sexuel
permanent, les oostégites des femelles d’Orchestia, est
induit par la présence d’un ovaire méme immature.
En effet un maile privé de glandes androgénes ne
développe d’oostégites que si on lui implante un
ovaire.

On voit ainsi la complexité du déterminisme des
caractéres sexuels d'un crustacé tel qu'Orchestia:
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Caractéres sexuels d’Orchestia

Primaires (a déterminisme Secondaires Tertiaires

génétique direct)

Testicules

P’résence d’une glande androgéne
8 & rnathopodes 3

{ Oostégites

Soies ovigeres

J
{
Absence de glande androgéne { Ovaires

9]

nathopodes @

On voit donc que chez les crustacés la notion de
caractéres sexuels primaires et secondaires ne se super-
pose pas du tout 4 ces mémes notions chez les Vertébrés.

1V. Les Insectes

Le groupe des Insectes a fait également l'objet de
recherches tres approfondies. De 1934 4 1936 WIGGLES-
woRTH?!, travaillant sur Rhodnius prolixus fondait
I'endocrinologie des Insectes en démontrant ['existence
de trois mécanismes endocrines contrdlant respective-
ment la mue, la métamorphose et l'activité génitale.
A Theure actuelle ces notions restent a la base de nos
connaissances et serviront encore de cadre & cet
exposé.

Les organes endocrines des Insectes sont (Figure 12):

1° Le sytéme nerveux central avec plusieurs
centres endocrines, notamment ceux de la Pars inter-
cerebralis, ceux du tritocérébron et éventuellement 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
Diptéres supérieurs qui n’ont ni glandes ventrales, ni
Corpora allata, ni Corpora cardiaca, mais un anneau

Pars inter-

: tritocérébron; CC: Corpora cardiaca; CA: Corpora

glande ventrale; S: ganglion sous-cesophagien; T1:
premier ganglion thoracique.

Fig. 12. Organes endocrines de Locusta migratoria L.; P:

cerebralis; T
allata; GV:
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de Weismann. Mais les travaux aussi bien anatomiques
qu'expérimentaux de PossoMPESY” ont montré que
lanneau de Weismann est bien homologue des trois
organes précédents et qu’il en a toutes les fonctions
physiologiques. Les principaux mécanismes controlés
sont: la mue, la métamorphose, l'activité génitale,
I'adaptation chromatique, la diapause, divers éléments
du métabolisme, certains caractéres de phase ou
de caste chez les Insectes polymorphes.

1° Contrile de la mue. Le renouvellement cuti-
culaire des Insectes est controlé par un mécanisme a
deux échelons:

(a) Lorsque I'état physiologique de ’animal nécessite
une mue les cellules neurocrines de la Pars intercere-
bralis sécrétent une «hormone excitatrice» qui, vrai-
semblablement, transite par les nerfs cérébro-car-
diaques (Figure 13), les Corpora cardiaca et peut-
étre ensuite par les cellules sanguines.

Fig. 13. Expériences montrant le transit de la neuro-sécrétion de la

Pars vers les Corpora cardiaca. Le nerf cérébrocardiaque gauche a été

préalablement sectionné; on voit que le neuro-sécrétat s’est accumulé

en amont de la section tandis qu’en aval le Corpus cardiacum s'est

vidé de celui qu’il contenait et le Corpus allatum a réagi en s’hyper-
trophiant. I’aprés SCHARRER Y,

{b} Sous l'action de I'hormone excitatrice, la glande
ventrale sécréte une hormone de mue qui provoque
et coordonne les processus de la mue.

Ces mécanismes ont été établis par diverses mé-
thodes: ligatures (Figure 14) (FUkuUDA travaillant sur
le ver a sole) permettant d’isoler le cerveau ou le
cervau et la glande prothoracique, mais aussi par des
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Fig. 14, Types d’expériences de ligatures sur chenilles de Lépidoptére.

Demies nymphes obtenues par ligatures post-thoraciques de chenilles

agées de Bombyx mori, seule la partie antéricure s’est nymphosée.
Daprés Bouxmion?,

méthodes d’ablation élective de la glande ventrale
(HALBwACHS travaillant sur Locusta, SCHALLER sur
Aeschna) ou implantation élective (ces derniéres ont
été pratiquées sur de nombreux Insectes par divers
auteurs notamment par WIGGLESWORTH sur Khodnius).
On a pu ¢galement réaliser des irradiations de la Pars
intercevebralis (GIRARDIE travaillant sur Locusta) et
des implantations de cerveau.

Les trés nombreux résultats obtenus montrent
qu’au moins A la fin de la vie larvaire, ce mécanisme
est un simple mécanisme d’exuviation n’ayant aucune
répercussion ni sur la croissance ni sur la différen-
clation imaginale: si 'on déplace une mue en agissant
sur la glande ventrale soit en retardant cette mue soit
en la hitant, elle vient seulement recouper le phéno-
méne continu de la croissance en un point différent
du point normal (Figure 15).

Il n’est pas certain qu’il en soit de méme pour les
stades plus jeunes chez qui une surcharge en glande

4° mue

3*mue

16

lengueur du fémur Men mm

<
i
i
1
t
1
i
!
|
1
i
i
|
I

2 4 6
Age en jours de tanimal

Ifg. 15. Les points extrémes du graphique indiquent la longueur
movenue du fémur 111 au stade IV et an stade V. Le point inter-
médiaire indique Ia Jongucur du fémur Il d’individus du stade V
dont la quatritme mue a été avancée de deux jours par une im-
plantation de glande ventrale ¢t w’est produite le sixiéme au lien du
huitiéme jour du stade 1V. On voit que ce point tombe pratiquement
sur la droite rejoignant les points extrémes, ce qui montre que la
croissance du fémur [11 pendant le stade IV est proportionnelle & la
durée de ce stade. D’aprés HaLBwacus.

¥ B. Possomriss, Arch, Zool. exp. $9, 203 {1953},
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ventrale semble pouvoir anticiper la différenciation
imaginale (STAAL'® travaillant sur Locusta (Figure 16).

2° Contrdle de la diapause. On dit qu’'un Insecte
posséde une diapause lorsqu’il présente au cours de
son cycle biologique un état de vie ralentie qui n’est
pas controlé de maniére immédiate par des conditions
extérieures défavorables: un imago de Carabus
engourdi par le froid n’est pas en diapause, par contre
une nymphe de Cecropia dont le développement

Retournement

i m desiémhéques

I Jig
Retournement

des ptérotheques
J v

I I ¥
Retourpement
des piérotheques

¢ GQ -

I I N

M Adulte

IV Adulte

Fig. 16. Effets d’implantations précoces de glandes ventrales chez
Locusta migratoria selon Staar et pE WiLbpe. A, développement
normal des ailes. B, développement des ailes chez des animaux ayant
recu une implantation précoce de glandes ventrales. C, développe-
ment des ailes chez des animaux ayant regu simultanément une im-
plantation de glandes ventrales et de Corpora allata.

s’arréte et le métabolisme chute, méme si on la place
dans des conditions optima de température est bien
en diapause.

Deux mécanismes humoraux distincts sont im-
pliqués dans le phénoméne de la diapause: l'un
contrdlant l'entrée en diapause, l'autre la fin de la
diapause.

Les remarquables recherches de WirLrtams® sur
Cecropia dont les principales conclusions ont pu étre
retrouvées sur divers matériels (Aeschna, Leptino-
farsa) montrent que la rupture de la diapause est
assurée par le mécanisme endocrine de la mue: une
pupe dormante de Cecropia privée de cerveau ou de
glande prothoracique reste indéfiniment en diapause,
par contre I'implantation 4 une telle pupe du cervean
d’une nymphe ayant terminé sa diapause active celle-
ci, & condition que ses glandes prothoraciques soient
intactes. Au contraire, sur une pupe privée des glandes
prothoraciques il est nécessaire d’implanter soit des
glandes prothoraciques préalablement activées, soit
des glandes prothoraciques plus un cerveau actif
{Figure 17).

Dans tous les cas on observe une remontée du méta-
bolisme (par remise en activité du systéme cyto-
chrome — cytochromeoxydase qui ne fonctionnait plus
chez la pupe dormante) suivie d'une reprise du dé-
veloppement histologique conduisant a la mue ima-
ginale.
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Fig. 17. Ixpérience montrant le réle indirect du cerveau dans la
rupture de la diapause: six nymphes dormantes décérébrées sont
mises en parabiose, dans la premiére on implante un cerveau actif.
Des que la seconde commence a rompre sa diapause, on sépare la
premiére nymphe (qui contient 'unique cerveau de la préparation) et
la derniére. La photo du bas montre que toutes sauf la derniére sont
sorties de leur diapause. C'est donc bien le second individu qui pour-
tant n'a pas de cerveau qui a, postéricurement & Pélimination de Pin-
dividu 1 porteur du cerveau implanté, rompu la diapause de ceux qui
le suivent. Il existe donc dans U'individu 2 un organe relai, en fait la
glande prothoracique (ou ventrale) qui, une fois activée par le cerveau
implanté dans Vindividu 1 a provoqué la rupture de la diapause de
toute la préparation. D'aprés WiLrLiams9,

Le mécanisme de I'entrée en diapause a été étudié
plus récemment par FUKUDA 20 sur Bombyx mori. Dans
cette espéce la diapause intervient au stade embryon-
naire, la meére pouvant toutefois selon les circon-
stances et selon les races pondre soit des ceufs & dé-
veloppement direct, soit des ceufs présentant une
diapause embryonnaire. FUKUDA constate que l'abla-

18 G. StAAL, Studies on the Physiology of Phase Induction in Locusta
migratoria migratoroides (R. et F. Publicatie 40 LEB, Wageningen
1961).

1% C, WiLLtams, Biol. Bull. 93, 89 (1947).

20 S. Fukupa, Gen. comp. Endocr., Suppl. 1, 337 (1962).
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tion du ganglion sous-cesophagien pratiquée sur des
nymphes qui auraient normalement produit des
ceufs a diapause, les améne aprés la métamorphose
a pondre des ceufs sans diapause. Par contre, 'implan-
tation a des nymphes normalement destinées a pro-
duire des ceufs sans diapause, de ganglions sous-
oesophagiens ne fait produire au papillon qui en
résulte qu’un mélange d’ceufs a diapause et sans
diapause. Pour obtenir dans ces conditions unique-
ment des ceufs 4 diapause il est nécessaire d'implanter
simultanément le ganglion sous-esophagien et un
cerveau en connection anatomique 'un avec l'autre
(Figure 18). L’auteur conclut de cette expérience (et
de beaucoup d’autres) que le cerveau contrdle par
voie nerveuse la production par le ganglion sous-
cesophagien d’une hormone déterminant le voltinisme
des ceufs.

\ LI e T:Q
c::,_L::@ AX:@ x;\:;p )

Fig. 18. A gauche, schéma d’une expérience d’ablation du ganglion
sous-cesophagien chez une nvmphe de Bombyx mori d’une race pro-
duisant normalement des ccufs & diapause (+). Le papillon résultant
d’une telle nymphe déposera des wufs a développement direct ().
A droite, schéma d’une expérience d’implantation de ganglions sous-
cesophagiens, de ganglions sous-wsophagiens et de cerveaux séparés,
de ganglions sous-cesophagiens et de cerveaux en connection a des
chenilles d'une race sans diapause. Dans les deux premiers cas e
papillon, résultant d'une telle chenille pond un mélange deeufs avee
et sans diapause {4+, —}, dans le troisiéme tous les wufs sont i
diapause,
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Fig. 19. A, Stade V novmal de Locusta migratoria (grégaire); B,
forme verte obtenue par implantation de Corpora allata stade TV,
C, Stade V ayant subi une métamorphose anticipée a la suite d’une
ablation de Corpora allata an début du stade IV. D, Imago normal
(stade VI); 14, ITmago vert obtenu par implantation de Corpora allata
au stade V. 19, Stade VI adultoide dont la métamorphose a été em-
péchée par une implantation de Corpora allata pratiquée a la fin du
stade TV, 1Yaprés Jory.

3° Contrble de la métamorphose. Ce mécanisme est
actuellement le micux connu, et a ¢t¢ retiouvé dans la
majorité des ordres d’Insectes tant Holo- que Hétéro-
métaboles. L’organe contrdlant la métamorphose est
le Corpus allatum. Si un Insecte dont les Corpora
allata sont actifs subit une mue, cette mue est de
style larvaire, si au contraire les Corpora allata sont
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inactifs 4 ce moment-la la mue s’accompagne de méta-
morphose.

Chez les Hétérométaboles (Dixippus, Rhodnius,
Leucophaea, Locusta), la suppression des Corpora allata
a été effectude & presque tous les stades larvaires,
meéme trés précoces. Si cette suppression est faite tout
au début d’un stade larvaire, la mue suivante est la
derniéreets’accompagne de métamorphose (Figure 19C).
Toutefois les caractéres imaginaux obtenus sont
moins parfaits lorsqu'on opére sur les larves trés
jeunes.

Inversement 'implantation de Corpora allata actifs
au moment de la métamorphose permet d'interrompre
celle-ci a volonté. Pour la supprimer complétement,
I'implantation doit étre pratiquée tout au début du
dernier stade larvaire ou mieux encore & la fin du
précédent (Figure 19F). Aprés cette date des implan-
tations de plus en plus tardives sont de moins en
moins efficaces et permettent d’obtenir toute une
gamme d’intermédiaires entre une larve surnuméraire
géante et un imago normal. — Mais de toute maniére
pour agir sur la métamorphose l'implantation doit
étre pratiquée au plus tard pendant le début du
dernier stade larvaire, la métamorphose des tissus se
déterminant plusieurs jours avant que ne commen-
cent & apparaitre les différenciations histologiques
imaginales (Figure 20).

Chez les Holométaboles (Bombyx étudié par Boux-
HIOL®, Galleria étudié par Pi1EPHO?® etc.) on a pu
a volonté produire des nymphes anticipées aboutissant
ala production d'imagos nains, ou retardées aboutissant
a la production d’imagos géants (Figure 21},

Ces faits, trés clairement établis, démontrent que
la métamorphose est normalement provoquée par un
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Fig. 20. La courbe en trait épais représente la longueur de Ilaile
imaginale d’animaux parvenus au stades VI aprés avoir requ une im-
plantation de Corpora allata au cours de leur vie larvaire, en fonction
de la date de cette implantation comptée en jours a partir de la
quatri¢me mue. Cette courbe représente done la «détermination» des
caractéres imaginaux en fonction du temps. La courbe A représente
en fonction de la méme échelle des temps le nombre de cellules de
T'aile au cours du développement normal; la courbe B représente le
volume de P’aile et la courbe C sa surface. On voit que la réalisation
histologique normale de I'aile représentée par les courbes A, B, et C
représente un retard de trois & six jours sur sa «détermination».
D’aprés JoLy.
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Fig. 21. Chez Galleria mellonella; a) nymphe anticipée ayant sauté

deux stades larvaires; b) nymphe ayant sauté un stade larvaire;

¢) nymphe normale; d) nymphe ayant accompli un stade larvaire
surnuméraire. Selon Piepro?2,

arrét du fonctionnement des Corpora allata, qui cessent
a la fin de la vie larvaire de produire «I’hormone
juvénile». Toutefois, ces organes recommencent chez
I'imago a produire de l'hormone juvénile, On s’est
donc longtemps demandé par quel mécanisme, 3 la
fin de la vie larvaire, les Corpora allata cessaient a
point nommé de produire l'hormone juvénile et
permettent ainsi la métamorphose. Des travaux
récents de GIRARDIE (sur Locusta) ont montré que
l'activité des Corpora allata est en fait controlée par
le cerveau, une irradiation aux rayons X de la Pars
intercerebralis permettant de reproduire tous les effets
d’une implantation de Corpora allata.

4° Activité gémitale. L’activité génitale des Insectes
est soumise & un controle humoral complexe dont
I'hormone juvénile produite par les Corpora allata est
Iélément le mieux connu i 'heure actuelle, mais cer-
tainement pas le seul.

Dés 1936 WIGGLESWORTH! montrait que chez
Rhodnius la femelle ne mirit ses ceufs qu’en présence
de Corpora allata actifs, et que des Corpora allata
prélevés sur des larves (donc produisant de ’hormone
juvénile) peuvent parfaitement suppléer ceux de
I'imago, et qu'inversement les Corpora allata d’imago
peuvent inhiber la métamorphose de la larve. Il y
aurait donc probablement identité entre I’hormone
gonadotrope et 'hormone juvénile, toutefois ce point
reste encore discuté. Dans le sexe méle, les Corpora
allata sont sans action sur le testicule mais leur
présence est indispensable a lactivité des glandes
accessoires de U'appareil génital.

Les résultats de WIGGLESWORTH ont été depuis
généralisés & un grand nombre d’Insectes, parmi
lesquels les Blattes, les Criquets, divers Hétéropteres,

21 J. J. Bouv~nior, Bull. biol. France-Belgique Suppl. 24 (1938).
22 H. Pierno, Z. Lepidopt. 2, 105 (1952).
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Coléopteres etc. toutefois le controle de 'ovaire par
les Corpora allata ne semble pas exister chez les
Phasmes ni chez les Papillons, il est discuté dans le
cas de Cailiphora. Le cas de Bombyx mori étudié par
BounHIOL# est particuliérement clair: cet auteur
privant des larves de leurs Corpora allata obtient des
nymphes naines, puis des imagos nains (ce qui dé-
montre lefficacité de lintervention pratiquée) qui
pondirent néamoins leurs ceufs. Le mécanisme en
question, tout en étant trés général, n’est donc pas
universel.

D’autres études ont montré que 'ovaire ne devient
sensible & 'hormone produite par les Corpora allata
qu’'aprés la métamorphose de l'animal. JoLvZ® a
constaté sur Locusta qu'une implantation de Corpora
allata faite le deuxiéme jour du dernier stade larvaire,
c’est-a-dire juste trop tard pour entraver la méta-
morphose, hite la maturation génitale de I'imago
issu de cette larve. Au contraire une implantation
faite trois jours plus tot (le dernier jour de l'avant-
dernier stade larvaire), qui inhibe complétement la
métamorphose, bloque du méme coup le développe-
ment de V'ovaire qui ne mfirira qu’a la fin du stade
larvaire surnuméraire lorsque la métamorphose se
produira {Figure 22). La nécessité de la métamorphose
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Fig. 22. A gauche, croissance ovarienne chez des individus de Locusta

migratoria ayant regu une implantation de Corpora allata deux jours

aprés la quatriéme mue. A droite, méme courbe chez des ani-

maux ayant regu leur implantation de Corpora allata trois jours plus

tot (un jour avant la quatrieme mue). lin pointillé la croissance ova-

rienne des témoins. Les temps sont exprimés en jours a partir de la
cinqui¢me mue. IYaprés JoLy.

pour sensibiliser I'ovaire peut également se montrer
par ablation de la glande ventrale au début du dernier
stade larvaire. Cette opération supprimant la derniére
mue, empéche 'animal de se métamorphoser et il peut
ainsi survivre extrémement longtemps a P'état de
«larve permanente». Une telle larve permanente ne
mirit jamais ses ovaires bien qu'ayant trés largement
dépassé 'dge auquel cette maturité se produit nor-
malement.

Enfin, ENGELMANN?, travaillant sur une Blatte, a
montré un phénoméne d’action en retour: la présence
de gros ceufs dans les ovaires et les oviductes ou celle
d’une oothéque en incubation inhibe l'activité gonado-
trope des Corpora allata. Cette inhibition semble
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s’exercer par vole nerveuse, car la déconnection des
Corpora allala la 1éve. Il en résulte que l'ovaire ne
développera une nouvelle génération d’ovocytes que
lorsqu’il sera débarrassé de la précédente. Chez
d’autres Insectes ce mécanisme doit exister (sans
qu’on n'en ait aussi clairement démontré 'existence),
la castration provoquant fréquemment Uhypertrophie
des Corpora allata (Figure 23).
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Fig. 23. Dessin de la silhouette des Corpora allata de Calliphora, tous
exécutés i la méme échelle. A gauche, femelle castrée, A droite,
témoin. Selon THomskn .

Un point discuté est celui du mode d'action des
Corpora allata sur V'ovaire. Beaucoup d’auteurs, ayant
cru remarquer que le développement ovarien pouvait
se poursuivre en 'absence des Corpora allata jusqu’au
stade de début de dépdt du vitellus, concluent que
I'hormone des Corpora allata agit & ce stade seulement
ou méme sert & controler la vitellogénése. Mes propres
recherches sur le Dvtique, et les travaux plus récents
de GIRARDIE sur Periplaneta, viennent formellement
a 'encontre de cette conception et il semble bien que
si des conditions expérimentales convenables sont
réalisées, le blocage du développement ovarien peut
étre obtenu a n’importe quel moment de la croissance
ovocytaire (IFFigure 24 et 25).

L

Fig. 21, Au centre, ovarioles prélevés sur une femelle normale de

Dytiscus marginalis pendant Phiver. A gauche, ovarioles d’une antre

femelle sacrifiée en méme temps mais ayvant préalablement subi une

implantation de Corpora alluta surnuméraires, A droite, ovarioles de

deux femelles sacrifiées en méme temps que les précédentes, mais

avant subi quelques mois auparavant Pablation de leurs Corpora
allata. 1Y apris JoLy,

2 P, Jory, Gen. comp. Endocr., Suppl. 1, 94 (1962).
24 ¥ ENGELMANN, J. Ins. Physiol, 1, 257 (1957).
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Fig. 25. Ovarioles de Dytique un an aprés l'ablation de Corpora
allata. Tous les ovocytes ont disparu et les ovarioles se trouvent
réduits a leur chambre germinative. Selon Jory.

A coté de ce systéme gonadotrope fondé sur 'action
des Corpora allata, il en existe un ou plusieurs autres
moins connus. THOMSEN? a montré que chez Calli-
phora le cerveau exerce une action gonadotrope,
totalement indépendante de celle des Corpora allata
et indispensable au développement de l'ovaire. Une
ablation de la Pars inlercerebralis sur un irés jeune
imago bloquant l'ovaire sans qu’aucune implantation
de Corpora allata puisse pallier A cette déficience.

Chez les Acridiens migrateurs en phase grégaire
d’autres mécanismes ont été mis en évidence, notam-
ment l'action qu’exerce la présence des maéales en
pleine maturité génitale sur les adultes plus jeunes.
Chez Schistocerca gregaria les méles mirs, qui présen-
tent une coloration jaune citron, produisent une phéro-
mone agissant sur les individus plus jeunes pour en
hater considérablement la maturité sexuelle. Chez
Locusta migratoria, les males mirs ont le méme effet
sur les adultes plus jeunes bien qu’ils ne produisent
pas de phéromone. Leur action s’exerce semble-t-il
par lintermédiaire des excitations sensorielles qu’ils
produisent sur les autres individus. Dans l'un et
Vautre cas, 'activation du systéme génital des indi-
vidus jeunes semble étre réalisée par l'intermédiaire
d’une neuro-secrétion d’origine cérébrale.

5° L’adaptation chromatique. Beaucoup d’Insectes
sont susceptibles de modifier la couleur de leur té-
gument et fréquemment cette plasticité chromatique
assure une harmonisation de la couleur de I'animal
avec celle de son biotope. Il faut toutefois distinguer
deux types d’adaptation chromatique: le type physio-
logique permettant & l'animal de modifier a4 tout
instant sa coloration par des migrations de granu-
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lations pigmentaires dans des chromatophores ou dans
les cellules hypodermiques, et le type morphologique
ou l'animal est seulement capable, au moment de
chaque mue, d’élaborer un nouveau type de pigmen-
tation selon les circonstances ambiantes, cette color-
ation se conservant au moins jusqu’a la mue suivante.

L’adaptation physiologique a surtout été étudiée
chez un Phasme, Dixippus morosus, notamment par
RaaBE?, 11 ressort de ces études que les migrations
du pigment brun du Phasme sont contrélées par deux
substances A et C, différentes tant par leurs pro-
priétés physico-chimiques que par leur activité physio-
logique, et dont l'injection provoque l'étalement du
pigment brun. La substance A, abondante dans les
Corpora cardiaca, semble identique a4 'une des sub-
stances chromactives du pédoncule oculaire des Déca-
podes, la substance C, beaucoup plus active est pré-
sente en grande quantité dans le tritocérébron, d'ol
elle semble diffuser dans le ganglion sous-ecesophagien
et la chaine ventrale et de 14 dans le milieu intérieur.

L’adaptation chromatique morphologique a été
¢tudiée dans divers cas et 'on a déja mis en évidence
trois mécanismes humoraux. Dans le cas des Acridiens
grégarisables (Locusta, Schistocerca), ainsi que dans
celui des espéces pouvant présenter une livrée verte
ou testacée selon la couleur de P'habitat (Acrida
turrita), nous avons montré que la coloration verte du
tégument est déterminée par une activité élevée des
Corpora allata au moment de la mue (ainsi que pendant
les heures qui précédent et qui suivent celle-ci) et
qu’il est trés facile de faire prendre la pigmentation
verte & I'un de ces Acridiens en lui implantant des
Corpora allata surnuméraires actifs (Figure 199ABDE).
Chez Cerura vinula {(Lépidoptére) la larve présente
deux bandes latéiales vertes qui brunissent huit
jours avant la pupaison. BUCKMANN a montré que ce
changement de couleur est contrdlé par 'hormone de
mue ou ecdysone 3 une concentration bien déter-
minée: sans ecdysone le changement de couleur et la
pupaison ne se produisent pas, et un excés d’ecdysone
entraine la pupaison sans changement de couleur.
Chez un autre Lépidoptére, Papilio xuthus, HIDAKA
a montré que la coloration verte ou brune de la
nymphe est controlée par une neurohormone. Toute
section du systéme nerveux ou ablation antérieure
au ganglion mésothoracique empéche I'apparition de
1a coloration brune. Seule Uimplantation d'un ganglion
prothoracique actif permet de rétablir cette fonction.
Enfin chez Dixippus il semble qu'une adaptation mor-
phologique trés complexe, ol1 les Corpora allata et sans
doute d’autres organes endocrines se trouvent im-
pliqués vienne se superposer a l’adaptation chroma-
tique physiologique.

% E. THOMSEN, J. exp. Biol. 29, 137 (1952).
26 M. RaaBg, Arch. Zool. exp. 94, 61 (1957).
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6° Fonctions diverses. Un grand nombre de fonctions
physiologiques trés diverses semblent sous un contréle
plus ou moins strict exercé par des substances endo-
crines, mais ces mécanismes encore peu connus sont
souvent complexes.

Par exemple l'ablation des Corpora allata chez un
Insecte adulte change sa teneur en eau, en graisses,
modifie la nature de ces derniéres, et souvent abaisse
sa consommation d'oxygéne. Mais on sait que le
changement de consommation d’oxygéne est dii essen-
tiellement & leffet gonadotrope des Corpora allata,
car il ne se manifeste plus chez un animal castré. Dans
beaucoup de cas on ignore si l'action d’un organe
endocrine est directe ou si elle s’exerce par I'inter-
médiaire d’une de ses fonctions principales.

Ainsi THOMSEN a pu montrer que la Pars iniercere-
bralis contrdle entre autres choses la croissance
ovarienne et 'activité protéolytique de la muqueuse
intestinale. Or il semble bien que cette derniére ait
une action importante sur le développement ovarien.

Nous-mémes avons montré que les Corpora allata
ont chez les Acridiens grégarisables une action trés
importante sur certains caractéres réputés distinctifs
des phases. Nous avons vu que la pigmentation verte
est contrdlée par les Corpora allata, or cette pigmen-
tation est caractéristique de la phase solitaire. De
méme une implantation tardive de Corpora allata
peut abaisser la valeur du rapport E/F de la longueur
de l'élytre A celle du fémur, or une valeur basse de ce
rapport est aussi un caractére de la phase solitaire.
Finalement on constate qu’une implantation tardive
de Corpora allata pratiquée au moment opportun,
permet d’obtenir & partir d’animaux élevés en popu-
lation dense des individus ressemblant a des soli-
taires. StTaaL et DE WILDE ont aussi montré que des
interventions précoces sur la glande ventrale et les
Corpora allata permettent d’agir sur d’autres carac-
téres de phase des Acridiens. Il semble donc bien que
le polymorphisme de phase des Acridiens soit en
grande partie 1i¢ A un certain type de fonctionnement
des organes endocrines et neurocrines.

De son codté LUsCHER??, travaillant sur les Termites,
aboutit 4 des conclusions analogues pour le poly-
morphisme de ces animaux. Il a pu, par des implan-
tations de Corpora allata faire évoluer certaines larves
vers une caste autre que celle a laquelle elles étaient
destinées. La réalisation des diverses castes chez les
Termites impliquerait donc des activités inégales des
différentes parties du systéme endocrine & des moments
opportuns du développement.

Au cours de ces derniéres années on a commencé
4 extraire et 4 purifier les diverses hormones des
Insectes. BUTENANDT et KARLsON® séparérent I'hor-
mone de mue A partir des pupes de ver a soie. Les
premiers ils parvinrent i obtenir un produit cristal-
lisé qu’ils dénommérent ecdysone et qui semble bien
étre le principe actif de la glande prothoracique, c’est-
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a-dire 'hormone de mue. La formule brute est
C,5Hg00y, 1l semble que ce soit une cétone non saturée.
La molécule semble dicyclique. Ce produit fut essayé
sur un grand nombre d’'Insectes: Calliphora, Bombyx,
Rhodnius, Termites, etc. et a toujours provoqué soit
la mue, soit la mue accompagnée de métamorphose
selon les circonstances de 'emploi.

WirLLiams® de son c6té extrayait de 'abdomen des
méles de Cecropia une huile ayant l'action de Thor-
mone juvénile, plus récemment divers auteurs extray-
alent A partir de matériaux trés divers, notamment
de tissus de Mammiféres, de cultures de micro-
organismes, des substances ayant les mémes propriétés.
Et finalement, SCHMIALECK?® et WIGGLESWORTH 30
identifiaient la substance active de leurs extraits 4 une
substance organique connue, le farnésol. Toutefois ce
corps posséde des propriétés inattendues: administré
en badigeonnages externes, éventuellement précédés
d’une abrasion de la surface tégumentaire, il exerce
sur Rhodnius prolixus et quelques autres Insectes
une action mimétique de celle de I'hormone juvénile.
Par contre l'effet de cette substance semble nulle en
injection. Sur Locusta migratoria I'action de ce produit
est nulle quel que soit le mode d’administration. 1l est
donc trop to6t pour conclure qu'il s’agit bien 1a de
I’hormone juvénile.

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

L’hormone cérébrale excitatrice de la glande pro-
thoracique serait, selon KoBAYASHI et KIRIMURA une
substance lipidique, ou lide & un lipide, ce qui est
assez surprenant pour une neurohormone. De méme
I'hormone de voltinisme du ver soie extraite du
ganglion prothoracique passe dans la fraction liposo-
luble.

Cette bréve revue permet de se rendre compte de
I'extension prise actuellement par les études d'endo-
crinologie chez les Invertébrés; il n'est pas douteux
que des progrés encore plus rapides vont étre réalisés
maintenant que les biochimistes ayant vaincu les
difficultés ou les appréhensions inhérentes a la
petitesse de ces animaux, ne sont mis a s’intéresser a
leurs sécrétions humorales.

Il serait par ailleurs intéressant d’examiner les
analogies et les différences que présentent les méca-
nismes endocrines dans les divers groupes zoologiques.
Il est particuliérement frappant de remarquer que
dans deux groupes aussi voisins que les Insectes et
les Crustacés, la différenciation sexuelle se fait par
des mécanismes radicalement différents: chez les

27 M. Li'sCHER et A, SPraNGRETTL, . Ins. Physiol. §, 180 (1960},
28 P, KARLSON, Gen. comp. Endocr., Suppl. 1, 1 (1962).

2 P, ScuMiALEK, Z. Naturforsch. 16, 461 (1961).

30\ WicGLESwWORTH, Gen. comp. Endocr., Suppl. 1, 316 (1962).
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Crustacés il s’agit d’une différenciation humorale d'un
style rappelant de maniére assez étonnante la différen-
ciation sexuelle des Vertébrés, alors que chez les
Insectes nous n’'avons pas le moindre indice de I'im-
plication d’aucune hormone dans ce processus.

Par contre, qu'il s’agisse des Annélides, de Crustacés
ou d'Insectes partout nous trouvons une neurosécré-
tion cérébrale aboutissant & un organe plus ou moins
comparable 4 une hypophyse et exergant un contréle
sur les grandes étapes du développement de I'individu
et notamment sur le déclenchement de son activité
reproductrice. Certaines corrélations physiologiques
ne semblent donc s’étre réalisées que d’une seule
maniére chez tous les animaux et doivent correspondre
par conséquent 4 une nécessité tandis que pour
d’autres I'évolution a eu le choix entre des mécanismes
variés.

Sur le plan chimique les substances humorales des
Arthropodes sont assez homogénes, beaucoup étant
communes aux Insectes et aux Crustacés mais elles
semblent fort différentes de celles des Vertébrés.
Jusqu'ici aucune hormone de Vertébrés ne s'est
montrée vraiment efficace sur un Arthropode. Les
Mollusques au contraire seraient biochimiquement
moins éloignés des Vertébrés, mais nos connaissances
4 leur sujet sont encore trop fragmentaires pour que
Y'on puisse vraiment en juger32.

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:
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Neuromuscular tonicity controlled by the posterior
salivary glands.

Blood pressure controlled by the branchial glands.
Hepato pancreatic secretion controlled by the spiral
coecurm.

Ovarian activity controlled by the optical glands.
Genital ducts development controlled by the gonads
(among Gasteropoda). _

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 contiolled 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.

3L B, ScHARRER, Biol. Bull. 102, 261 {1952).

3 Ftant donné Pextension du sujet, il ne nous a été possible de donner
qu'une faible partie des références sur lesquelles cet exposé est
fondé. Mais les références que nous donnons comportent, pour la
plupart, une importante bibliographie que I’on pourra compléter
dans les articles suivants, — L. GILBERT et H. SCHNEIDERMAN,
Amer. Zoologist 1, 11 (1961). — L. H. KiEINHOoLZ, The Physiology
of Crustacea (T. H. WATERMANN, Acad. Press, New York 1961), Vol.
II, p. 133. — F. G. W. KnowLEs et D. B. CARLISLE, Biol. Rev. 31,
396 (1956). — V. Novak, Insekien-Hormone (Prague 1959). —
Q. PFLUGFELDER, Biol. gen. 1941, 15,



