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I N T R O D U C T I O N  

L' appareil  copulateur &le  des Odonates, organe unique dans 

l a  classe des Insectes, présente un t r i p l e  in t é re t  biologique en raison : 

- de son emplacement par t icul ier  e t  de s a  complexité anatomique 

qui posent un problème d 'u t i l i s a t ion  fonotionnelle 

- de sa qualitk de caractère sexuel secondaire qui conduit à 

envisager son mode de détermination 

- de s a  différenciation qui, l i é e  au phénomène de la métamorphose, 

met en cause l e s  processus de son contrale hormonal. 

La position tout à f a i t  originale de l 'apparei l  copulateur dans 

l a  pa r t i e  antérieure de l'abdomen confère à cet organe une ind6pendance t o t a l e  

par rapport au r e s t e  de l ' appare i l  &nital ,  notamment de l ' o r i f i c e  géni tal  

e t  entra'be l e  mode d'accouplement t r è s  par t icu l ie r  des Odonates. A p a r t i r  

de l a  s t ructure anatomique de base du s t e r n i t e  abdominal, on a s s i s t e  & l a  

réal isat ion d 'une uni té  fonctionnelle t r è s  complexe présentant une coaptation 

dtroi te ,  d'une part  avec l ' o r i f i c e  géni tal  d i e ,  d 'autre  part  avec l 'oviscapte 

de l a  femelle, 

L'apparition particulièrement tardive de 1 ' appareil copulateur, 

à l a  f i n  de l a  vie  larvaire,  contraste avec ce l l e  relativement prdcoce d'autres 

caracteres sexuels secondaires t e l s ,  l lov iscapte  de l a  femelle ou l e s  plaques 

entourant l ' o r i f i c e  géni tal  du m&e, dont l e s  éléments sont ébauchés presque 

au début du développement post -embryonnaire. L'appareil copulateur des Odonates 

semble donc constituer un t e r r a in  expérimental favorable en vue de l 'é tude de 

l a  détermination du sexe, problème en gén6ral difficilement abordable chez 

l e s  Insectes en raison de l a  précocitk de l a  réal isat ion du sexe. 

Enfin, l a  différenciation de cet  organe sexuel essentiellement 

d a l i s d e  au dernier stade la rva i re  a toutes chances d f 6 t r e  placée sous l e  d e  

contr8le endocrinien que celui de l a  mktamorphose. La complexité de s a  morpho- 

genèse à par t i r  de 1'6~iderme s te rna l  f a i t  de l ' appare i l  copulateur un organe 

effecteur tout indiqué pour de nouvelles recherches sur  l e  contraie hormonal 

de l ' a c t i v i t é  de l a  cel luler  épidermique au cours du développement post- 

ernbryonnair e. 



 étude anatomique de l'appareil copulateur entreprise dans 

la première partie de ce travail, doit servir de base non s~ulement, à 

l'interprétation de son raie au cours de ltaccouplement, mais aussi à 

l'analyse de son développement. Après l'étude descriptive de sa rnorpho- 

genèse au cours de la métamorphose, nous avons tenté dans la seconde 

partie, de préciser le mode de contrôle hormonal de ce processus par la 

glande de mue et le corps allate. Enfin, dans le but d'élargir le champ 

de nos investigations et de l'étendre au problème plus général du déter- 

minisme du sexe, nous avons suivi dans la troisième partie, l'organogenèse 

de l'appareil génïtal tout entier au cours du développement post-embryon- 

naire, en réservant toutefois l'aspect expérimental de ce problème au seul 

appareil copulateur m8le. 



MATERIEL EZ' TECHNIQUES 

_MATERIEL 

Trois espéces t r è s  voisines d'Odonates Anisaptères de la 

famille des Aeschnidae ont é t é  u t i l i s ées  pour la  d a l i s a t i o n  de ce travail, 

Leur abondance e t  leur  t a i l l e  relativement importante devaient f a c i l i t e r  

dans une certaine mesure l e s  interventions expérimentales. La morphologie 

e t  l'anatomie de l 'apparei l  copulateur ont é t é  étudiées chez Aeschna 

cyanea (m. ) e t  Anax imperator (IJ~AcH,) ; l a  métamorphose a é t é  su iv ie  

chez Aeschna cyanea (WLL. ) alors que la  description du développement 

post-embryonnaire de l ' appare i l  & n i t a l  des deux sexes a Qtd effectuée 

sur Aeschna mixta (LATR. ) et  Anax imperator (LEACH. ). Ehfin l 'étude 

expérimentale de l a  détermination de l ' appare i l  copulateur a porté sur 

Anax imperator (LEACH. ) e t  ce l le  du contrele endocrinien d e  sp diffé-  

renciation sur Aeschna cyanea (M~LL, ). 

EZEVAGE 

 élevage ?i p a r t i r  de l 'oeuf de l a  descendance d'une femelle 

unique d '~eschna  mixta a fourni une pnpulatisn larvaire  dnnt l e  développe- 

ment s ' e s t  effectué en 9, 10 ou 11 stades (sCHAL?XR e t  MOUZE, 1970). Les 

larves d t h a x  imperator e t  d'neschna cyanea de stades variés ont é t é  s o i t  

captudes dans la  nature, s o i t  élevées à p a r t i r  de l'oeuf (pontes obtenues 

au laboratoire par desfemelles adultes capturées au vol ou bien recuei l l ies  

dans des végétaux aquatiques récoltés au bord de certaines mares). Le noxbre 

de stades larvaires  d '  Aeschna cyanea var ie  entre 1 C  e t  13 (SCHA=, 1%,),, 

celui de Anax imperator entre 12 e t  14 (12 stades selon R3BEFtT, 19583,- Le 

développement post-embryonnaire d ' Anax imperator s ' es t  effectué dans l e s  

conditions optimales de temp&rature, de nourriture e t  de lumière en neuf 

mis au minirm, une période d'environ un mois à basse température é tan t  

nécessaire la rupture de l a  diapause au dernier stade (CORBIE', 1957). 

Toutes l e s  larves ont é t é  élevées dans des récipients contenant 

de l 'eau dkchlorde e t  placés dans une s a l l e  dont l a  température moyenne 

d t a i t  de 22' Cl l a  photopériode comportant 16 heures de lumière pour 8 
heures d'obscurité.  alimentation a consisté en nauplii dtArtemia &in% 

pùur l e s  plus jeunes larves, en larves de Chirrinomes pour i e s  plus %&es, 



TECHNIQUE HISTOLOGIQUE 

Les larves  ont é t é  s ac r i f i é e s  par décapi ta t ion dans du l iqu ide  

phjsiologique, l ' i n c i s i o n  du bord l a t é r a l  des t e r g i t e s  f a c i l i t a n t  l a  péné- 

t r a t i o n  du l iqu ide  f ixa teur     ou in-~ollande ou Bouin alcoolique).  

Les pièces  f ixées  ont séjourné pendant des temps var iables  dans L'alcool 

butylique se lon l e  degré de  dureté  des pa r t i e s  s c l é r i f i é e s  e t  ont é t é  

incluses  sous vide dans l a  paraffine.  Les coupes d'une épaisseur de 7 u 

ont é t é  colorées par  l 'hématoxyline de Regaud, c e l l e  de Groat ou l e  gly- 

chémalun, avec comme colorant de fond, l ' éo s ine  ou l e  picro-indigocarmin. 

TECHNIQUE OPERATOIRE 

Les larves,  après un sé jour  d 'une nu i t  dans de 1 ' eau contenant 

des antibiotiques,  ont é t é  anesthbsiées dans de l ' e a u  sa turée  de CO A l n  
2' 

s u i t e  de  1 ' opération enVt;ourée de cer ta ines  précautions d '  asepsie, l e s  l a r -  

ves ont  é t é  placées en chambre humide pendant quelques heures. 

FEMARQUES : 

Certaines techniques histologiques e t  opératoires ont é t é  décr i -  

t e s  à 1 ' occasion d ' études expérimentales pa r t  ici.zlières auxquelles e l l e s  ont 

t r a i t .  

Pour l a  commodité de 1 'exposé, nous avons u t i l i s é  pour désigner 

l e s  s t ades  larvai res ,  une nomenclature par tant  du dern ie r  s t ade  e t  comportant 

l e s  abréviat ions suivantes : DS (dernier  s tade) ,  ADS (avant de rn ie r  s tade) ,  

APS (antépénliltième s tade) ,  2 APS ( s tade  précédant 1 ' APS), 3 APS. . . 



mmmE PARTIE 



Avant d ' é t ud i e r  plus part iculièrement l a  s t r uc tu r e  e t  l e  

fonctionnement de 1 ' apparei l  copulateur des  Aeschnidae, nous décr i rons  

brièvement l ' a p p a r e i l  gén i t a l  adul te  dans les  deux sexes qui  a d é j à  

f a i t  1 ' obje t  d 'une publicat ion (DEFoSSEZ, 1970). Le développement post-  

embryonnaire de ce de rn ie r  ne se ra  abordé que dans l a  troisième p a r t i e  

consacrée au problème de l a  détermination du sexe. 

1 - RAPPEL DE LA STRUCTURE DE L'APPAREIL GENITAL DANS LE3 DEUX SEXES 

Nous envisagerons successivement l e s  organes génitaux 

in ternes  (PI. 1, a )  e t  externes (p l .  1, b). 

- Organes génitaux in ternes  ......................... 
Chez l a  femelle, les ovaires coincés en t r e  l ' a o r t e  e t  l e s  

troncs trachéens dorsaux, s 'étendent de l a  p a r t i e  antér ieure  du premier 

segment abdominal à l a  p a r t i e  antér ieure  du sixième segment. Ils son t  

composds d 'ovar ioles  du type pano'lstique (pl.  XXII ,  c )  comprenant chacun 

un filament terminal, un germariurn.oÙ l e s  c e l l u l e s  germinales subissent  

la prdmerose e t  enf in  un vitel larium, l i e u  d 'é laborat ion des réserves 

v i t e l l i n e s  des ovocytes qui sont  al ignés sous forme de fo l l i cu l e s  

ovocytaires. Ceux-ci qu i t t en t  l e  v i te l lar ium par  un calice,  s o r t e  d ' enton- 

no i r  s 'ouvrant dans l ' ov iduc te  qul longe l e  bord l a t é r a l  de  l 'ovai re .  Les 

oviductes s e  détachent des ovaires dans l e  sixième segment e t  ont un parcours 

la téro-dorsal  dans l e  septième segment avant de  fusionner ventralement 

en un oviducte impair muni d'une spermathèque e t  qui. débouche à l ' e x t é -  

r i e w  par. un court vagin en t r e  les huitième e t  neuvi.ème s t e rn i t e s .  Une 

pa i r e  de glandes accessoires  s 'ouvre dans la  spermathèque par un canal  

commun ; l e s  canaux de  deux au t res  glandes, l e s  gl&dei colldt6riques 

s i t uée s  dans l e  neuvième segment, débouchent séparément eu niveau de 

l ' o r i f i c e  génital .  

Chez l e  mgle, une pa i re  de t e s t i c u l e s  bordant l ' a o r t e  s ' é t end  

de  l a  région postérfeure  du cinquième segment à l a  région an té r ieure  du 

huitième segment abdominal. Ils sont  formés de  lobules ou cystes à l ' i n -  

t é r i e u r  desquels tou tes  l e s  ce l lu les  germinales sont  au même stade. k a q u e  

lobule déverse ses  spermatozoPdes dans un spermiducte s i t u é  dans l ' a x e  

longitudinal  médian du t e s t i c u l e  (Pl. XXII  , h) . Les 'spermiductes qu i t t en t  

l e s  t e s t i c u l e s  au niveau du huitième s t e m i t e ,  contournent latéralement 

l e s  muscles intersegmentaires ventraux, puis  viennent confluer en passant 



Planche 1 

Fig. a : Disposit ion schématique des organes génitaux in ternes  
d'~nax Imperator adulte. . 

( à i3.3 l a  femelle ; à dr.',le & l e )  

gl. a. S. 

gl.  c. 
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S. 

S. S. 

SP 
t. 
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1 - X I  

glande accessoire de l a  spermathèque 
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t e s t i c u l e  
vagin 
numdro d 'ordre  des segments abdeminaux 

Fig. b : Extrémité abdominale d'nnax imperetor adulte en vue 
ventrale.  
(à g., l a  femelle ; à dr., l e  mCZle) 
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gén i t a l e )  
valve l a t é r a l e  de 1 ' oviscapte 
numéro d 'ordre  des segments abdominaux 
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sous ces muscles dans un sac spermatique, lequel s 'ouvre sur  l e  neuvième 

s t e r n i t e  abdominal par 1 ' interm8diaire d 'un court canal é jaculateur. 

Aucune glande accessoire n'accompagne cet appareil  ; l a  paroi des 

spermiductes secré tera i t  un produit d 'agglutination des spermatozoPdes 

en spermatophores ou spermiozeugmes (PRASAD e t  SRIVASTAVA, 1960). 

- Organes génitaux externes 
---------------------mm-- 

~ ' o v i s c a p t e  de l a  femelle adulte e s t  composé de t r o i s  paires 

de valves : l e s  valves antérieures issues du huitième s t emi te ,  les  

valves postérieures e t  l e s  valves la té ra les  issues du neuvième sterni te .  

 orifice génital  de l a  femelle se  s i t u e  entre l e s  valves antérieures 

e t  postérieures dont l'ensemble constitue un véri table  aiguillon arti_culd, 

actionné par un appareil musculaire t r è s  développé décr i t  par SAINT- 

QUENTIN (1962). Cet a igui l lon qui n 'exis te  que chez les  espèces à ponte 

endophytique e s t  protégé par des valves la té ra les  foliacées munies d'un 

s t y l e  pluriarticulé.  

 orifice géni tal  du mâle se  s i t u e  su r  une plaque médiane du 

neuvième s t e r n i t e  encadrée par deux valves la térales .  A 1 ' extrémité de 

l'abdomen, un appendice supra-anal ou inférieur,  par t icu l ie r  au mhale, 

s 'a joute  aux appendices supérieurs presents dans l e s  deux sexes, Enfin, 

l e  &le possède un appareil  copulateur complexe porté par l e s  deuxième 

e t  troisième sterni te ;  abdominaux e t  dont l ' é tude  morphologique e t  histo- 

logique f a i t  l ' o b j e t  principal de ce chapitre. 

2 - L'APPAREIL COmJLATEUR 

L' appareil copulateur des Odonates a f a i t  1 ' objet d ' études 

anciennes réalisées notamment, après RATHKE (1832), par INGENITZKI 

(1893) e t  GODDARD (1896), respect ivement sur  l e s  Anisoptères Aeschnidae 

e t  Libellulidae. Puis THOMPSON (1908), SCHMïm (1915), TILLYARD (1917) 

e t  plus rdcement WAL;KER (1953) e t  POONAWAïU (1966) s e  sont irit éress8.: 

à 1 ' anatomie comparée de 1 ' appareil copulateur des Odonates Anisoptères 

e t  Zygoptères. Des représentants de ce dernier sous-ordre ont constitué 

l e  matériel de recherche de ~~Y (1917) e t  GARMAN (1917) alors  que 

MARSCHAU (1914), KENNEDY (1922), BORROR (1945) e t  PRABAD e t  SRIVASTAVA 

(1960) portaient leur  a t tent ion plus particulièrement sur  l e s  Libellulidae 

e t  FRASER (1*0), CHAO (1953) e t  ASAHïNA (1954) su r  d 'autres Anisoptères 

de l a  famille des Gomphidae. 



A l a  lumière de ces d i f f é r en t s  travaux, on peut é t a b l i r  une 

s t ruc tu r e  générale de l ' appa re i l  copulateur qui sub i t  quelques modifi- 

cations selon l e s  familles considérées. S i  des désaccords subsis tent  en 

ce qui  concerne l e s  homologies de  ce t  organe dans l e s  deux sous-ordres, 

1 ' in te rpré ta t ion  de son fonctionnement, basée uniquement s u r  des données 

de morphologie externe ne f u t  abordée que par SCHMIIYT (1915), ASAHINA 

(1954) e t  POONAVIALIA (1966). 11 nous a semblé in téressant  de reprendre 

une étude anatomique e t  histologique de l ' appa re i l  copulateur des 

Aeschnidae Aeschna cyanea e t  Anax imperator e t  de t e n t e r  d 'appor ter  des 

éclaircissements s u r  son fonctionnement. c ' e s t  en cours de  rédaction de 

ce t r a v a i l  que nous avons eu connaissance d'une étude de PFAU (1970,1971) . . .  
sur  1 'anatomie e t  l e  r ô l e  de 1 'apparei l  copulateur .d '~eschna  cyanea e t  

dont l e s  r é s u l t a t s  confirment sensiblement l e s  nôtres .' . , ~  
Pour f a c i l i t e r  la  descr ipt ion de: l ' appa re i l  copulateur e t  l a  

compréhension de s a  morphogenèse à p a r t i r  des deuxiè-me e t  troisième 

s t e r n i t  e s  abdominaux, nous avons d ' abord examiné l a  s t ruc tu r e  d 'un segment 

abdominal s i t u é  en dehors de l a  sphère génitale.  Dans 'un t e l  segment 

l e  t e r g i t e ,  t r è s  enveloppant, a une surface heaucoup plus importante que 

l e  s t e r n i t e  rédui t  à une é t r o i t e  bande ventrale.  Le sé jour  des d i f fé ren tes  

pièces étudiées dans un bain de soude ou de potasse a permis de  préciser  

l eu r  s t ructure .  . , 

. . . ,  
, . * 3 

a )  Segment abdominal type . . 
Les segments abdominaux mâle ou femelle ne portant  pas de 

formations géni ta les  externes sont tous b a t i s  s u r  l e  modèle suivant 

déjà  d é c r i t  par SCHMIDS (1915) chez k s c h n a  cyanea. 

4l Le t e r g i t e  (PI. T I ,  a) ,  de forme bombée, e s t  composé de 

d i f fé ren tes  zones l imi tées  par des a r e t e s  longitudinales e t  t ransvessales 

hér issées  d'épines. Une l igne  de  suture  dorsale  de d i rec t ion  longitudinale 

médiane l e  sépare en deux moitiés d r o i t e  e t  gauche bordées latéralement 

par une a r e t e  longitudinale externe. Chacune de ces moitiés e s t  subdivisée 

à son tour  en deux champs, l ' u n  antér ieur ,  l ' a u t r e  postér ieur  séparés 

par l e s  a r ê t e s  t ransversale  postér ieure  e t  longitudinale interne. Le 

champ an té r ieur  présente deux a r ê t e s  transversales,  o ra le  e t  antérieure, 

e t  l e  champ postér ieur  montre un 4paississement cu t icu la i re  empêchant 

l e s  mouvements latérauxde 1 ' abdomen. 



Planche TT 

Fig. a e t  b : Tergi tes  imaginaux dtAeschna cyanea en vue 
l a t é r a l e  (d i rec t ion  ckphalique à gauche) 
a : hème t e r g i t e  femelle 
b : 2ème tefgite mâle 

a. 1. e. 
a. 1. i. 
a.. t. a. 
a. t. o. 
a. t. P. 
au. 
C. a. 
c. p. 
e. c. 
1. g. 
1. S. 1. m. 

a r e t e  longitudinale externe 
a r ê t e  longitudinale in terne  
a r ê t e  t r ansversa le  antér ieure  
a r ê t e  t r ansversa le  o ra le  
a r e t e  t r ansversa le  postér ieure  
aur icule  
champ an té r ieur  
champ postér ieur  
épaississement cu t i cu l a i r e  
lobe gén i t a l  
l igne  de su tu re  longitudinale médiane 

Fig. c : hème s t e r n i t e  de l ' a d u l t e  femelle dtAeschna o'yanea 

a. t. a. a r ê t e  t r ansversa le  antér ieure  
a. t. p. a r e t e  t r ansversa le  postér ieure  
e. 1; p. i. expansion l a t é r a l e  de l a  pièce intermkdiaire 
P. pleure 
P. C. processus caudal 
P. i; pièce intermédiaire 
S. stigmate 



a.1.i. aJ.e. c.p es. 
-Imn. 



Les deux premiers t e r g i t e s  font  exception à c e t t e  s t r uc tu r e  

type dans l e s  deux sexes z a l o r s  que l e  premier t e r g i t e  e s t  rédui t ,  

l e  deuxième t r è s  développé, possède de chaque côté une double a r ê t e  

t r ansversa le  antér ieure  e t  une a r ê t e  longitudinale in te rne  réduite.  Chez l e  

& le  d'Aeschna cyanea, l e  second t e r g i t e  (Pl. II, b) présente une pa i r e  

d'excroissances l a t é r a l e s  denticulées,  l e s  auricules,  e t  une pa i r e  de 

lobes génitaux hér i s sés  d 'épines  e t  s i t u é s  sous l e s  a r ê t e s  longitudinales 

externes . 
Enfin, su r  l e s  t e r g i t e s  abdominaux dlAnax imperator, l e s  a r ê t e s  

t ransversales  antér ieures  sont  à peine marquées e t ,  de chaque côté, 

ex i s t e  une troisième a r ê t e  longitudinale plus in te rne  que l e s  deux autres ,  

sauf au niveau du deuxième t e r g i t e  où l e s  a rê tes  longi tudinales  in ternes  

e t  externes forment deux t r i ang l e s  renforcés qui  recouvrent 1 'apparei l  

copulateur (Pl. III, a ) ,  Cette espèce ne possède n i  auricules,  n i  lobes 

g6nitaux. 

@ Le s t e r n i t e  (Pl. II', c )  e s t  composé de deux pa r t i e s  : une 

p a r t i e  trapézoydale an té r ieure  l imi tée  par  les a r ê t e s  t ransversales  

an té r ieure  e t  postér ieure  e t  appelée par  SCHMIDS, pièce intermédiaire 

e t  une p a r t i e  subrectangulaire al longée qui  s e  termine par un processus 

caudal caréné, r édu i t  su r  l e s  s t e r n i t e s  postérieurs.  En a r r i è r e  de la  

pièce intermédiaire qui présente deux pa i res  d'expansions l a t é r a l e s ,  

l i eux  d '  inse r t ions  musculaires, on dis t ingue de pa r t  e t  d 'aut re ,  s u r  l e s  . 

pleures, une pa i r e  de stigmates par segment. 

A c e t t e  s t r uc tu r e  f on t  exception l e  premier s t e r n i t e  rédu i t  

dans l e s  deux sexes e t  l e s  deuxième e t  t roisième s t e r n i t e s  du mâle, 

modifiés en appare i l  copulateur. 

b) Le deuxième s t e r n i t e  abdominal du mâle 

Il forme une cuvette, l a  fosse  génitale,  contenant d i f f é r en t s  

s c l é r i t e s  qui  sont  d 'avant  en a r r i è r e  t l a  lame antér ieure ,  l e s  hameçons 

an té r ieurs  e t  la  charpente composée d 'un cadre an té r ieur  supportant l a  

l i g u l e  e t  d 'un  cadre postér ieur  ou lame postérieure, base des hameçons 

postér ieurs  (Pl.  III, a, b : Pl. V, a ) .  

Lâ lame antérieure,  largement échancr6e s u r  l a  l i gne  &diane, 

e s t  armée latéralement de deux f o r t e s  épines encadrant l e s  hameçons anté-  

r i eu r s  chez Aeschna cyanea, d 'épines de  t a i l l e  plus f a i b l e  chez Anax 



Planche III 

Fig. a : Appareil copulateur de l'adulte &le d'~nax imperator 

Fig. b : 2ème sternite de l'adulte mgle d'~eschna cyanea 
( les hameçons antérieurs sont écartés l'un de l'autre) 

a. 1. e. 
a, 1. i. 
a. t. a. 
b. g. 
C. a. 
c. p. 
f. 
h. a. 
h. p. 
1, 
1. a. 
1. b. 
P 
p. f. 
1 II III 

arate longitudinale externe 
arete longitudinale interne 
arête transversale antérieure 
bulbe génital 
cadre antérieur 
cadre postérieur 
fenêtre 
hameçon ant drieur 
hameçon postérieur 
ligule 
lame antkrieure 
lame batilliforme 
pknis 
processus furculiformes 
premiers sternites abdominaux 
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III 



imperator. Les hameçons antérieurs, implantés sur des bases triangulaires 

dont les sommets se font face, forment en s 'affrontant une sorte d'étui 

qui cache une profonde dépression, la fenêtre. Celle-ci présente deux 

petits bourrelets sclérifiés qui seraient, selon SCHMIDT, les rudiments 

de la lame batilliforme décrite chez les Zygoptères. En. arrière de cette 

fenêtre, le cadre antérieur déj% signalé, ayant la forme d'un hexagone 

aplati, supporte la ligule, excroissance à l'aspect de spatule recourbée 

qui plonge ventralement pour longer le ceté dorsal du pénis. Le cadre 

antérieur émet au point d'insertion de la ligule, deux prolongements en 

fourche appelés processus furculiformes. Ehfin le cadre postérieur a la 

forme d'un U ouvert vers l'avant dont les branches donnent naissance aux 

hameçons postérieurs. 

Toutes ces annexes génitales, d'origine épidermique, sont recou- 

vertes d'une cuticule aux aspects variés. Très sclérifiée et hérissée de 

longues soies au niveau de la lame antérieure, de la .lame batilliforme, 

de la ligule et des hameçons, elle s'amincit et s'éclaircit entre les 

sclérites, surtout au niveau de la fenêtre et dans la dépression limitée 

par les branches latérales du cadre postérieur où elle est couverte de 

petites épines. 

Cette description confirme entièrement celle réalisée par 

SCHMILYT (1915) chez la même espèce Aeschna cyanea et par CHAO (1953) 
chez un représentant de la famille des Gomphidae. Chez les Libellulidae 

les divers auteurs, GODDARD (1%96), THOMPSON (1908), TILLYARD (1917), 

WALKER (1953), PRASAD et SRIVASTAVA (1960) et POONAWALLA (1966) signalent 
l'absence des hameçons antérieurs et la réduction de la lame antérieure 

compens6es par 1 ' important développement des hameçons postérieurs. &fin 
chez les Zygoptères, GARMAN (1917 1, ASAHINA (1954), POONAWAUX (1966) 

et PFAU (1971) décrivent deux paires d'hameçons à l'inverse de THOMPSON 

(1908) et TIILYARD (1917) qui n'ont pas observé les hameçons antérieurs. 

Dans ce même groupe, la ligule est absente, le pénis étant supporté par 

le cadre antdrieur, mais la lame batilliforme est très développée et joue 

le rôle de la ligule des Anisoptères (THOMPSON, 1908). 

c) Le troisième sternite abdominal du m$le 

A l'inverse du précédent, le troisième sternite m8le garde la 

forme des sternites non génitaux. Seule la pièce intermédiaire est modi- 

f ide en un pénis, organe volumineux dirigé vers l'avant et se recourbant 



Planche I V  

Fig. a e t  b : pénis e t  bulbe gén i ta l  en vue l a t é r a l e  
gauche (d i rec t ion  céphalique vers l e  
haut ) 
Q : Aeschna cyanea ; b : Anax imperator 

Fig. c e t  d : gland du pénis : face  ven t ra le  en vue 
de 3/4 

III 

boucl ier  
bulbe gén i t a l  
corne 
épaississement cu t i cu l a i r e  
excroissance i a t k r a l e  
gland 
lobe d i s t a l  
lobe proximal l a t é r a l  
lobe proximal médian 
méat d i s t a l  
méat proximal ( o r i f i c e  de l a  vés icule  
séminale) 
p l i  du boucl ier  
pièce intermédiaire du 3ème s t e r n i t e  
vés icule  séminale (contour en p o i n t i l l é )  
a r t i c l e s  du pénis 
3ème s t e r n i t e  





ensui te  ventralement en d i rec t ion  postérieure,  sous l a  l igu le .  Le pénis 

por té  par un bulbe gdn i ta l  s e  compose de t r o i s  a r t i c l e s  (pl .  TV, a, b )  : 

l ' a r t i c l e  d i s t a l  (no l ) ,  bilobé e t  fortement p l i s sé ,  l e  gland, e s t  logé 

au repos dans une dépression ventra le  du bulbe gén i t a l  ; il e s t  creusé 

t ou t  comme l ' a r t i c l e  intermédiaire (no 2) d 'une gou t t i è re  qui abou t i t  

à 1' extrémité an té r ieure  de l ' a r t i c l e  proximal (no 3) perpendiculaire au 

précédent ; une vés icule  séminale contenue dans l e  bulbe gén i t a l  s e  

prolonge par un canal qui s 'ouvre à l ' ex t rémi té  an té r ieure  du 3roisième 

a r t i c l e  e t  su r  s a  face  dorsale  par un o r i f i c e ,  l e  méat proximal, protégé 

par une p e t i t e  excroissance. 

O Le gland du pénis (p l .  ïV, c, d 9 Pl. V, b) peut ê t r e  comparé 

8. une gou t t i è re  ouverte vers l e  bas dont l e  fond repose dans l a  dépression 

du bulbe gén i t a l  e t  dont l e s  bords s c l é r i f i é s  constTtuent l e  bouclier.  

Le gland por te  d iverses  expansions pai res  qui  sont, chez Aeschna cyanea, 

d'une par t  des lobes dis taux arrondis, d ' a u t r e  pà r t  deux excroissances 

l a t é r a l e s  importantes rep l i ées  vers l ' a r r i é r e  ; l a  gou t t i è re  s 'ouvre siir 

l a  p a r t i e  terminale du ~ é n i s  par un o r i f i c e  encadré de  deux p e t i t e s  cornes, 

l e  méat d i s t a l .  A 1' opposé, donc à l a  p a r t i e  basale du gland, s 'étend à 

l ' a b r i  des p l i s  l a té raux  du bouclier  un lobe proximal médian surmonté 

d'un épaississement cu t i cu l a i r e  losangique e t  encadré de deux lobes 

proximaux latéraux. 

La cuticu-le qui t ap i s s e  l e  gland e s t  t r è s  épaisse e t   rése ente 
des aspects  va r iés  : garnie de p e t i t e s  épines su r  l a  face  in terne  de l a  

gou t t i è re  e t  d 'épines  longues e t  acérées su r  l e s  excroissances l a t é r a l e s ,  

e l l e  por te  su r  l e s  lobes proximaux des tubercules i r r égu l i e r s  (PX. V, 

C, d, 4. 
On retrouve chez A1ia.x imperator une morphologie du gland 

identique à c e l l e  d é c r i t e  chez Aeschna cyanea avec cependant quelques 

var iantes  : ains i  l e s  excroissances l a t é r a l e s  au l i e u  d ' ê t r e  rep l i ées  

vers l ' a r r i è r e ,  s 'é tendent  de chaque c8té du gland e t  sont  r e l i é e s  pa r  un 

épais bourre le t  t ransverse.  

@  article intermédiaire du pénis (pl .  V, f )  e s t  une simple 

gou t t i è re  dont l e  fond e s t  t ap i s s é  d'une cu t icu le  épaisse  e t  l ' a r t i c l e  

proximal (PI. V, g)  e s t  un tube en prolongement du bulbe gén i t a l  qui  



Planche V 

Fig. a: Appareil copulateur de l'adulte mele d ' w  
imperator (G x 10) 

b. g. bulbe génital (implanté sur le 3ème sternite) 
h. a. hameçon antérieur 
h. p. hameçon postérieur 
1. ligule 
1. a. lame antérieure 
P. pénis 

Fig. b : Coupe transversale du gland du pénis d'~nax 
imperator ( G  x 50) 

b. bouclier 
go  gouttière 
P. b. pli du bouclier 
e. 1. excroissance latérale 

Fig. c, d, e r Détails à différents niveaux de la cuticule 
tapissant le gland du pénis df8nax imperator 
c : excroissance latérale (G x 1200) 
d : gouttière (G x 1200) 
e : lobe proximal (G x 300) 

Fig. f et g : coupes transversales du pénis d ' ~ n a x  
imperator (G x 120) 
f : article intermédiaire 
g : article proximal 

f ,  fibres attachant la vésicule séminale 
g gouttière 
h. hémolymphe 
t. trachées 
V. S. vésicule séminale 





porte, près de sa jonction avec l'article intermédiaire, l'orifice de 

la vésicule séminale, le méat proximal. Un pénis en turgescence montre 

bien l'existence de la gouttière spermatique (PI. VIII, c). 

Q Le bulbe génital (pl. VI) présente une dépression ventrale 

à bords arrondis, garnie de soies, dans laquelle repose le gland. La vési- 

cule séminale abritée par le bulbe génital est limitée par un épithblium 

plat bordé à l'intérieur par une cuticule et est maintenue en place par 

des fibres insérées sur la paroi dorsale du bulbe génital (pl. VI, a, e). 

Dans 1 'article proximal du pénis, ces fibres mieux visibles s 'attachent 

sur la vésicule séminale d'une part, sur les parois latérales de l'article 

d'autre part (Pl. V, g ). 

La cavité du bulbe génital remplie d'hémolymphe est en conli- 

nuit6 avec celle du pénis mais est séparée de l'hémoc~ele, au niveau de 
7 

l'attache sternale, par un diaphragme fîbreux qui ne laisse passer que 

nerfs et trachées (pl. VI, a, e). Nous avons observé ce diaphragme chez 

de très jeunes imagos, venant d'émerger, bien que PFAU (1971) ne signale 

sa formation qu'au cours de la vie imaginale. 

 épiderme bardant le bulbe génital prdsente deux épaississe- 

ments linéaires latéraux sous forme d'invaginations (Pl. VI, d )  qui 

après un décollement cuticulaire localisé vont proliférer très intensé- 

ment au début de la vie imaginale. Cette prolifération finit par former 

chez l'adulte mQr deux sacs très développés et multilobés remplissant tout 

l'intérieur du bulbe génital et ne laissant place qu'à la vésicule sémi- 

nale (pl. VT, b). Ces sacs restent insérés sur la paroi du bulbe génital 

tout le long de la ligne de décollement cuticulaire primitive (Pl. VI ,  f). 

Seul INGEXITZKI (1893) avait décrit la présence de ces formations chez 

les Aeschnidae, sous le nom de "sacs élastiques" contenant, d'après lui, 

des buissons de filaments chitineux. Nous n'avons pas observé ces buissons, 

mais seulement des travées concentriques d'endocirticule déposée au cours 

du développement des sacs (pl. VI, g). Les deux sacs contenus dans le 

bulbe génital fusionnent en une formation impaire dont 1 ' épithélium 
épaissi est appliqué contre le plancher de la vésicule séminale à la 

suite du décollement de la cuticule tout le long de la face ventrale du 

pénis ~usqu'au gland (PI. VI, c). Pour PFAU (1970), les cellules épider- 

miques décollées à ce niveau seraient de nature glandulaire, les "sacs 



Planche V I  

Fig. a e t  b : Coupes t ransversales  du bulbe gén i ta l  
d'8eschna cyanea ( G  x 50)  
a u adul te  immature 
b : adul te  mature ( f lèche : point  d ' a t t ache  

d 'un "sac é las t iquefs  s u r  l a  paroi  du 
bulbe gén i ta l )  

Fig. c o Coupe t ransversa le  de l ' a r t i c l e  proximal du 
pénis d 'un adul te  mature d ' ~ e s c h n a  cyanea 
(G x 120) 
( l a  vés icule  séminale est bordée d'une cut icule  
dpaisse près  du méat proximal) 

Fig. d e t  e : ~ é t a i l s  du bulbe gén i ta l  d 'un adul te  
immature d  esch ch na cyanea (G x 300) 

lt d : ébauche des sacs  é las t iques"  
( f lèche : mitose) 

e : diaphragme e t  vésicule séminale 

Fig. f e t  g : Déta i l s  du bulbe gén i t a l  d'un adul te  
mature d  e es ch na cyanea 
f : point d ' a t t ache  d'un "sac élast ique" 

çu r  l a  paroi du bulbe gén i t a l  ( G  4 1000) 
g : t ravées  d 'endocuticule ( f lèche)  dans un 

19 s ac  élastiqile" ( G  x 200) 

cu t icu le  
diaphragme 
épiderme 
f i b r e s  d 'a t tache de l a  vés icule  séminale 
hémolymphe 
t rachées  
sac é las t ique  
vés icule  séminale 





élas t iques"  formant a i n s i  une glande épidermique dont la lumière s e  

poursuivrai t  jusqu ' à 1 ' extrémité du gland.  épiderme bordant ce de rn ie r  

s e r a i t  totalement décollé e t  r é t r a c t é .  Nous n'avons pu confirmer c e t t e  

dernière  observation, après l'examen d'imagos qui  é t a i en t  peut-être t r o p  

jeunes, comme l e  l a i s ~ s u p p o s e r  d'une par t ,  l a  mul t ip l ica t ion c e l l u l a i r e  
I t  encore importante dans la paroi  des sacs  élastiquest ' ,  d ' a u t r e  pa r t  

l 'absence de spermiozeugmes dans la  vés icule  séminale. 

S i  l e s  nombreux auteurs c i t é s  précéd-ernrnent ont en général 

s ignalé  l a  m'&me s t ruc tu r e  d'ensemble du pénis e t  du bulbe gén i t a l  à 

l ' a i d e  d 'une terminologie var iant  t ou t e fo i s  d 'un t r a v a i l  à l ' a u t r e ,  un 

ce r t a i n  nombre de désacco?dsles opposent parfois .  

Ainsi POONAWALLA (1966) é tudiant  des Zygoptères e t  FRASER (1960) 

e t  CHAO (1953), des Gomphidae notent  s u r  l e  gland du pénis, la  présence 

de longs f l a g e l l e s  portés par l e s  lobes dis taux e t  c e l l e  d 'un "prépuce" 

qui pour ra i t  correspondre au lobe proximal plus &dui t  des Aeschnidae. 

Chez l e s  Libellul idae,  l a  s t r uc tu r e  du gland semble plus complexe.  in- 
te rp r é t a t i on  d-e KENNEDY (1922) nous p a r a i t  préférable à c e l l e  de GODDARD 

(1896) e t  de PRASAD e t  SRIYASTAVA (1960) dans l a  t en t a t i ve  d 'ass imi ler  

l e s  d i f f é r en t e s  formations déc r i t e s  à ce l l e s  d ' ~ e s c h n a  cganea à savoir  

que, l e s  lobes distaux, l e s  excroissances l a t é r a l e s  e t  l e s  cornes des 

Aeschnidae doivent correspondre respectivement aux lobes médians, aux 

lobes l a té raux  e t  aux cornes des Libellul idae.  On pourra i t  retrouver de 

l a  même façon l e s  lobes proximaux la té raux  e t  médian d t ~ e s c h n a  sous l e s  

noms de lobes in ternes  e t  de lobe postér ieur  impair, ce de rn ie r  é tan t  

l ' équ iva len t  du prépuce des Gomphidae. 

De même l a  cloison séparant  l a  cavi té  du bulbe gén i t a l  de 

l'h6mocoele ava i t  dé j à  kt6 s ignalée  par CHAO (1953), FRASAD e t  SRIVASTAVA 

(1960) e t  POONAWALLA (1966) à 1 ' inverse de KENNEDY (1922) e t  BORROR (1945). 

Signalons enfin que TILLYARD (1917) place l e  méat proximal des 

Aeschnidae su r  1 ' a r t i c l e  intermédiaire du pénis e t  que POONAWALLA (1966) 

d é c r i t  d i f f é r e n t s  s c l é r i t e s  s u r  la face  ventra le  du bulbe géni ta l ,  un 

s c l é r i t e  dorsa l  k tant  même s ignalé  par CHAO (1953) e t  PRASAD e t  SRIVASTAVA 

(1960). Nous n'avons retrouvé aucun de ces s c l é r i t e s ,  seu le  l a  face  

ventra le  du bulbe gén i ta l  é t an t  totalement s c l d r i f i é e  chez Aeschna cyanea 

e t  Anax irnperator, 



d )  Musculature, t rachées e t  innervation des deuxième e t  
t roisième s t e r n i t e s  mâles 

Tous l e s  segments abdominaux sont pourvus dans l e s  deux sexes 

d'un ce r t a i n  nombre de muscles dont la descr ip t ion (pl .  V I I ,  a )  do i t  

s e r v i r  de base à c e l l e  de l ' a p p a r e i l  musculaire annexé à l ' appa re i l  

copulateur mâle (p l .  V I I ,  b) e t  dont l e s  modifications fonctionnelles 

para issent  évidentes. S i  l e s  études de  la morphologie externe des 

deuxième e t  t roisième segments abdominaux mâles des Odonates sont fréquen- 

tes ,  c e l l e s  ayant t r a i t  à l e u r  musculature sont r a r e s  e t  essentiellement 

dues à SCHMIIYT (1915) qui a r e p r i s  l e s  travaux de RATHKE (1832) e t  

BACKHOFF (1910), à POONAWALLA (1966) gui  s ' e s t  i n sp i r é  des r é s u l t a t s  

de WHEDON (1918) e t  ASAHINA (1954) e t  enf in  tou t  dernièrement à PFATJ (1971). 

La d i s sec t ion  d.' imagos d  esch ch na cyanea e t  d ' ~ n a x  imperator nous a permis 

de c l a s s e r  l e s  muscles abdominaux tous pa i r s  en deux catégories : l e s  

muscles intersegmentaires e t  l e s  muscles segmentaires ( l a  numérotation 

en ch i f f r e s  romains des d i f f é r en t s  muscles e s t  empruntée à SCHMIDT), 

- Les muscles intersegmentaires sont  l e s  plus nombreux e t  l e s  plus 

puissants : 

- Les muscles 1, I X  e t  X sont  longitudinaux e t  dorsaux e t  

s 'a t tachent  s u r  1 ' a r ê t e  t r ansversa le  o r a l e  d'un t e r g i t e .  ; l e  premier, 

développé, regoint  l ' a r ê t e  t r ansversa le  antér ieure  du t e r g i t e  précédent ; 

l e s  deux autres,  plus courts  s e  terminent en a.,~ant de l ' a r ê t e  transver-  

s a l e  postér ieure  de ce même t e rg i t e .  

- Le muscle 11 e s t  dorsoventral  e t  s e  compose de deux faisceaux 

qui s ' insèrent  d'une par t  s i A r  1 ' a r ê t e  t ransversale  an té r ieure  d 'un t e r g i t e  

(chez Aeschna cyanea, 1 ' i n se r t i on  e s t  double : s u r  1 ' a r ê t e  an té r ieure  

e t  en a r r i è r e  de ce l l e -c i )  e t  d ' au t r e  par t ,  su r  l e  bord l a t é r a l  de la 

pièce intermédiaire du s t e r n i t e  suivant (premier faisceau t e rgos te rna l )  

ou s u r  1 ' a r ê t e  longitudinale in te rne  du t e r g i t e  suivant  (deuxième faisceau) . 
- Les muscles T T 1  e t  V I 1  sont  longitudinaux e t  ventraux. Le 

premier e s t  r édu i t  e t  s ' insè re  su r  l ' a r 'ê te  t r ansversa le  antér ieure  d 'wi 

s t e r n i t e  e t  su r  l e s  bords l a té raux  de la  p a r t i e  postér ieure  du s t e r n i t e  

précédent. Le second, long e t  puissant, r e l i e  l ' a r ê t e  t ransversale  posté- 

r i eu r e  d'un s t e r n i t e  à l ' a r ê t e  t r ansversa le  an té r ieure  du s t e r n i t e  suivant .  

- A l ' i n v e r s e  des précédents, l e s  muscles segmentaires, dorso - 
ventraux tergosternaux, sont  réduits .  On dis t ingue essen t ie l l e -  

ment deux muscles : l e  muscle TV an té r ieur  qui s ' i n s è r e  su r  l ' a r ê t e  



Planche VIT 

Fig. a  e t  b : Appareil musculaire d 'un segment abdominal 
d'Aeschna cyanea adu l te  (d issect ion en vue 
de p r o f i l  ; d i r ec t i on  céphalique à gauche) 
a : 4ème segment d'une femelle 
b : 2ème segment d 'un mgle 

a. 1. e. a&te longitudinale externe  du t e r g i t e  
a. 1. i. a r ê t e  longitudinale i n t e rne  du t e r g i t e  
a. t. a. S. a r ê t e  t ransversale  an té r ieure  du s t e r n i t e  
a. t. a. t. a r e t e  t ransversale  an té r ieure  du t e r g i t e  
a. t. o. a r 8 t e  t ransversale  o r a l e  du t e r g i t e  
a. t. p. S. a r ê t e  t ransversale  postér ieure  du s t e r n i t e  
a. t. p. t. a r e t e  t ransversale  postér ieure  du t e r g i t e  
b, h. a. base des hameçons an té r ieurs  
c. a. cadre antdr ieur  
c. p. cadre postér ieur  
h. a. hameçon an té r ieur  
1. l i g u l e  
1. a. lame antdr ieure  
1. S. 1. m. l i gne  de suture  longi tudinale  médiane 
p. i. pièce intermédiaire 
8. s t e r n i t e  
T. t e r g i t e  
1 - V1 numéro d 'ordre  des segments abdominaux 

3. . jXI numéro d ' ordre des muscles 
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transversale postérieure du sternite et en avant de l'arête longitudinale 

interne du tergite et le muscle VI11 postérieur qui relie le bord latéral 

postérieur dix sternite à l'arête longitudinale interne du tergite. Ehtre 

ces deux muscles, existent quelques faisceaux musculaires tergostemaux 

qui sont réduits. 

Tous ces muscles se retrouvent dans le troisième segment du 

&le qui, au point de vue musculature est un segment banal, le pénis ne 

montrant aucune trace de musculature propre. Par contre, quelques modifi- 

cations sont apportées à la musculature du deuxième segment mâle (PX. VII, 

b).  abord les muscles intersegmentaires (1, IX, X, II, VII, et III) 
sont identiques à ceux décrits précédemment à l'exception du muscle III, 

longitudinal et ventral qui dans le deuxième segment est un muscle puissant 

et segmentaire, reliant le bord latéral du cadre antérieur, au cad-re 

postérieur. Puis les muscles segmentaires ventrolatéraux (IV et VIII) sont 

bien développés et s'insèrent respectivement sur la lame antérieure et 

sur le cadre postérieur. Enfin, à ces muscles,viennent s'ajouter les 

muscles V et TTI également segmentaires et ventro-latéraux s ' insérant d 'une 
part sur l'arhete transversale antérieure du tergite et d'autre part sur 

la base de l'hameçon antérieur et sur le bord latéral du cadre antérieur 

respectivement. 

Cette description confirme, à quelques détails près, celles 

de SCHMIDT (1915), de POONAWALLA (1966) et de PFAU (1971) chez les 

Aeschnidae dont la musculature serait identique à celle des Gomphidae 

(POOWAUA, 1966) et des Libellulidae, les muscles segmentaires ventro- 

latéraux (IV, V, VI) étant cependant réduits chez cette dernière famille 

(SCHMIDT, 1915 ; POONAWAL;LA, 1966). 

Pour terminer cette étude anatomique de l'appareil copulateur, 

nous avons suivi le trajet, d'une part des trachées contenues dans les 

deuxième et troisième segments du mgle et d'autre part des nerfs issus 

des deuxième e-t troisième ganglions abdominaux. Ce dernier travail, 

effectu6 par dissection d'imagos d'~eschna cyanea et d'~nax imperator 

après coloration vitale au bleu de méthylène stabilisee par le molybdate 

d'ammonium selon la technique de HOINES, ne donne qdun schéma général de 

1' innervation de l'appareil copulateur et de ses muscles, 1 ' emploi de 
techniques microscopiques spécialisées permettant seul de préciser le 



t r a J e t  des d i f f é r en t s  nerfs .  Dans l e  d-euxième segment du &le  (PI. VIII, 

a )  comme dans toirs l e s  aut res  segments abdominaux, t r o i s  pai res  de  gros 

nerfs  s'échappent di1 ganglion e t  innervent s t e rn i t e ,  t e r g i t e  e t  muscles. 

La seconde pa i re  semble innerver d 'une par t ,  l e s  d i f f é r en t s  s c l é r i t e s  

sternaux (hameçons antér ieurs ,  l i gu l e ) ,  d. ' a u t r e  pa r t  l e s  muscles ventro 

la téraux V e t  V I  n '  exis tant  que dans ce segment ; l e s  au t r e s  muscles 

sont innervés par des ramificat ions des première e t  t roisième pa i res  

de nerf  S. L'  innervation du troisième segment abdominal (PI. V I I I ,  b) 

e s t  c e l l e  d 'un segment abdominal type. Signalons tou te fo i s  que la  seconde 

pa i re  de ne r f s  envoie vers l ' avan t  une ramificat ion qui  pénètre dans l e  

bulbe gén i ta l .  Ces observations sont  totalement en accord avec ce l l e s  

de PFAU (1971) r é a l i s ée s  su r  Aeschna cyanea. 

Enfin, 1' ensemble de l ' a p p a r e i l  copulateur e s t  dra iné  par un 

réseau de  trachées issues essentiellement des troncs trachéens ventraux, 

Le pénis r e ç o i t  pour s a  par t ,  un faisceau de trachées qui  s e  ramifient  

jusqu'à son extrémité; deux d ' e n t r e  e l l e s ,  plus grosses, ont pu ê t r e  

su iv ies  jusqu' à 1 ' extrémité d i s t a l e  de 1 ' a r t i c l e  intermédiaire (pl .  V, f )  , 

3 - L'ACCOUPLEMENT 
 accouplement t r è s  complexe des Odonates, d é c r i t  pour l a  

première f o i s  par l e  na tu r a l i s t e  REAUMüR const i tue  enmisan notamment de 

l ' é t r o i t e  s p é c i f i c i t é  de s t r uc tu r e  de  l ' appa re i l  copulateur mâle un 

excel lent  mécanisme i so lan t  des espèces (WILLIAMSON, 1906 ; WATSON, 1966). 

i 

Il s ' e f f ec tue  en t r o i s  étapes.  abord, à l ' a i d e  de s e s  appen- 

dices anaux, l e  mâle s a i s i t  l a  femelle au vol, par l e  cou e t  l a  t'&te y 

dans un deuxième temps il recourbe son abdomen vers l ' avan t  de façon à 

amener son o r i f i c e  gén i t a l  s i t u é  s u r  l e  neuvième s t e r n i t e  au contact du 

pénis por té  par l e  troisième s t e rn i t e ,  permettant a i n s i  l e  passage rapide 

dans l a  vés icule  séminale des spermiozeugmes i s sus  du s a c  spermatique ; 

enfin, l a  femelle amène à son tour  son extrémité abdominale vers l ' avan t  

sous l'abdomen du mâle, en vue de l ' i n t romiss ion  de l ' appa re i l  copulateur ; 

l e s  spermatozoTdes peuvent a i n s i  q u i t t e r  l a  vésicule séminale e t  ê t r e  

r e c u e i l l i s  dans l a  spermathèque de la femelle ; c ' e s t  l a  phase l a  plus 



Planche VI11 

Fig. a e t  b : Innervation du 2ème segment ( a )  e t  du 
3ème segment abdominal (b)  de  l ' a d u l t e  
m$le d ' Aes chna cyanea 

b. g. bulbe gén i t a l  
h. a. hameçon an t é r i eu r  
1. l i g u l e  
S. nerf  sympathique 
st. s t e r n i t e  
t. t e r g i t e  
II - V I 1 1  numéro d 'ordre  des muscles 

Fig. c : pénis d t ~ e s c h n a  grandis adu l te  en turgescence 

b.- g. bulbe gén i t a l  
80 gout t i è re  des 2 premiers a r t i c l e s  
e. 1. excroissance l a t é r a l e  ddployée 
m. d. méat d i s t a l  
m. p. méat proximal 
1, 2, 3 a r t i c l e s  du pénis 
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longue de l'accouplement qui, d ' a i l l eu r s ,  ne s ' e f f ec tue  pas en vo l  mais 

au s o i  (ROBERT, 1958). 

Cet accouplement, s ' i l  e s t  connu de façon générale, pose 

plus ieurs  problèmes.  un d ' eux concerne la  seconde phase de 1 'accouplement : 

l e  neuvième s t e r n i t e  ne possède pas de d i s p o s i t i f  pour maintenir l e  pénis 

au contact de l ' o r i f i c e  gén i t a l  mais seulement deux plaques l a t é r a l e s  non 

armées des t inées  à protéger l a  plaque médiane portant  l ' o r i f i c e  géni ta l .  

Celui-ci e s t  donc certainement accolé au méat proximal du pénis, l e s  

plaques l a t é r a l e s  du neuvième s t e r n i t e  pouvant cependant, se lon PFAU 

(1971), agripper l e  pénis à l a  manière d 'une pa i r e  de pinces. En t ou t  cas, 

l e s  spermiozeugmes doivent ê t r e  proje tés  avec fo rce  dans la vés icule  

séminale s i tuée ,  au moment du t rans fe r t ,  au-dessus du sac  spermatique 

d ' a i l l e u r s  entouré d'une épaisse couche musculaire. 'pour PFAU (1971), ce 

t r a n s f e r t  des spermiozeugmes ne néce s s i t e r a i t  pas un changement de 

d i rec t ion  du pénis qui r e s t e r a i t  sensiblement pa r a l l è l e  à l ' axe  longitu-  

d ina l  du corps e t  s e r a i t  seulement découvert à l a  s u i t e  du r e t r a i t  vers 

l ' avan t  de l a  l i g u l e ,  Ce r e t r a i t  s e r a i t  l e  r é s u l t a t  de l a  contraction 

des muscles V1: du deuxième segment abdominal. 

Un second problème qui s e  pose e s t  ce lu i  de l ' é r e c t i o n  du pénis 

qui d o i t  prendre au moment du COR, une d i r ec t i on  sub-perpendiculaire au 

corps e t  c ' e s t  certainement l à  l e  r é s u l t a t  de l ' a c t i o n  des nniscles II du 

2ème segment qui pousseraient l e  bulbe gén i t a l  vers 1 'avant se lon 

POONAWALLA (1966). Cette poussée peut ê t r e  renforcée à notre  av i s  par l a  

contraction des muscles I V  du troisième segment e t  selon PFAU (1971) 

par l a  courbure abdominale qui s 'exerce  en t r e  l e s  deuxième e t  t roisième 

segments. De plus, pour ce dernier  auteur, l a  l i g u l e  a ide  l e  pénis à 

changer de d i rec t ion ,  l a  contraction des muscles III l a  f a i s an t  p ivoter  

par un mouvement de  bascule en d i r ec t i on  caudale. 

 érection du pénis ri' e s t  pas seulement l e  r é s u l t a t  d'une 

contraction musculaire g c ' e s t  auss i  1 ' acqu is i t ion  d 'une turgescence que 

nous avons f or t i~i tement  observée su r  un appare i l  copulateur d 'fies chna 

grandis au cours d e  l a  d é s h y d r a w d ' u n e  pièce histologique déjà f i xée  

( i l  semble que l a  di f férence de densi té  en t r e  l ' a l c o o l  e t  l e  liquid-e 

aqueux contenu dans l e  bulbe gén i t a l  puisse  en Gtre rendue responsable). 



Le processus de l ' é r ec t i on  s e  manifeste par  l ' ouver tu re  de la gou t t i è re  

de l ' a r t i c l e  intermédiaire du pénis e t  l e  déploiement des excroissances 

l a t é r a l e s  normalement rep l i ées  contre l e  gland (pl .  V I I I ,  c) e t  s e r a i t  

pour KENNEDY (1922) e t  BOFROR (1945), l e  r é s u l t a t  d ' a f f l ux  de sang dans 

l e  ~ é n i s ,  la cavi té  de ce lu i -c i  é t an t  pour ces auteurs en cont inui té  

avec 1 'hémocoele. Cette dernière  observation n ' e s t  plus admise, un 

diaphragme f ibreux i so lan t  l a  cavi té  du bulbe gén i t a l  du r e s t e  de l 'animal.  

Pour POONAWALLA (1966), l a  contraction du muscle II du deuxième segment 

a pour conskquence, outre  l e  déplacement du bulbe géni ta l ,  l ' i r r u p t i o n  

de lth6molymphe en provenance de ce dernier ,  dans l e  pénis qui  devient  

a i n s i  é r ec t i l e .  Il e s t  donc poss ible  que l e  dressement du pénis a i t  pour 

r é su l t a t  une compression du bulbe gén i t a l  qui  refoule  l e  sang distalement. 

Mais aucune de ces explicat ions ne rend compte du r ô l e  des "sacs é l a s t i -  

ques" d é c r i t s  par INGEXITZKI (1893). PFAU (1970, 1971) semble avo i r  résolu  

l e  problème du mécanisme de l ' é rec t ion .  Selon ce t  auteurs l e s  "sacs é l a s -  

t iquesl' forment un organe continu s e  poursuivant du bulbe gén i t a l  jusqu 'au 

gland du pknis e t  appliqué l e  long de l a  cu t icu le  de l a  face  ventrale.  Le 

gonflement de ce t  organe s e r a i t  assuré par  une sécré t ion abondante des 

ce l lu les  épidermiques composant s a  paroi.  Ainsi, l e  rapprochement des 

parois  dorsale  e t  ventra le  du bulbe gén i t a l  écrasé à l a  s u i t e  de son d-épla- 

cernent au moment du coTt augmente s a  pression interne.  Celle-ci  ç texerce-  

r a i t  d'une p a r t  su r  l e s  "sacs é las t iques"  dont l e  contenu s e  dép lacera i t  

vers l e  gland e t  s e r a i t  responsable de l ' é r ec t i on ,  d ' a u t r e  part ,  s u r  la  

vésicule séminale, provoquant a i n s i  1 'é jacula t ion.  

La coaptation de l ' a p p a r e i l  copulateur du mâle e t  de l ' ov i scap te  

de  l a  femelle e s t  un a u t r e  aspect de l'accouplement t ou t  auss i  complexe 

que l e  précédent car  e l l e  f a i t  in te rven i r  l e s  d i f f é r en t s  organes portés 

par l e  2ème segment abdominal mâle. S i  tous  l e s  auteurs s 'accordent à 

donner aux hameçons an té r ieurs  e t  postér ieurs ,  respect  ivement act ionnés 

par l e s  muscles V e t  VIII,  un r ô l e  de  prdhension des s t y l e t s  de la  femelle, 

l a  lame antérieure,  l a  lame ba t i l l i fo rme  e t  l e s  aur icules  ont une u t i l i -  

sa t ion  plus énigmatique2 Selon PFAU (1971), l a  première a i d e r a i t  au 

maintien des valves de l ' ov i scap te  enserrées par  l e s  hameçons antér ieurs ,  

a l o r s  que la  seconde garnie de nombreuses so ies  jouerait  essentiellement 

un rô l e  sensor ie l .  Enfin, l a  l igu le ,  p ro t ec t r i c e  du pénis au repos 

(THOMPSON, 1908 ; TILLYARD, 1917), "The sheath of t h e  penes" 



(CHAO, 1953 ; W A U E R ,  1953) guidera i t  l e  pénis pendant l e  coYt 

(PFAU, 1971) comme l e  suggérait  d é j à  FRASER en 1940. 

Enfin, outre  la  coaptat ion de l ' a p p a r e i l  copulateilr e t  de 

l ' ov i scap te  dans laquelle l e s  excroissances l a t é r a l e s  du pénis en é rec t ion  

doivent également jouer un rôle ,  l e  mode de passage du sperme du &le  

à la  femelle pose encore quelques problèmes. Il ne peut ê t r e  r é a l i s é  

par  project ion dans l a  spermathèque, l a  vésicule séminale é tan t  dépourvue 

de  muscles e t  nous pensons qu' il s ' effectue  simplement par  écoulement 

l e  long de  l a  gou t t i è re  du pénis, jusqu'au gland portant  l e  méat d i s t a l ,  

lequel  s e r a i t  accolé à l ' o r i f i c e  gén i t a l  de l a  femelle. Les di rect ions  

opposées de  l ' ov i scap te  e t  du gland, ce lui -c i  pointant  vers  l ' avant ,  

ce lu i - l à  vers l ' a r r i è r e ,  a i n s i  que l abngue  durée de  c e t t e  phase d'accou- 

plement (ROBERT, 1958) sont  d ' au t res  arguments en faveur de c e t t e  hsrpo- 

thèse.  Ainsi l e s  méats proximal e t  d i s t a l  joueraient des r s l e s  opposés, 

l e  premier é tan t  l ' o r i f i c e  de remplissage de l a  vés icule  séminale, l e  

second ayant l 'emploi d 'un vé r i t ab l e  o r i f i c e  gén i ta l .  Ces observations 

sont  t ou t  à f a i t  en accord avec ce l l e s  d.e PFAU (1971). 

4 - CONCLJJSION DE LA PBEMLERF: PARTIE 

 étude anatomique e t  histologique de 1 'apparei l  copulateur des 

Aeschnidae a permis d 'envisager l ' u t i l i s a t i o n  de c e t  organe au cours de  

1 'accouplement. Le troisiéme s t e r n i t e  abdominal du m8le por te  un bulbe 

gén i t a l  contenant une vés icule  séminale, vé r i t ab l e  rése rvo i r  pour l e  sperme 

qui  s e r a  transmis à l a  femelle par un pénis t r i a r t i c u l é .  La coaptation 

de ce de rn ie r  avec l ' ov i scap te  e s t  assurée d 'une p a r t  par des s t ruc tu ras  

accessoires s i tuées  s u r  l e  deuxième s t e r n i t e  e t  d ' a u t r e  pa r t  par des 

excroissances l a t é r a l e s  portées par  l e  pénis e t  déployées de chaque ce té  

au moment de l'accouplement. Celui-ci  s 'e f fectue  en vol  e t  nécess i te  

une é rec t ion  du pénis dont l e  mécanisme f a i s an t  in tervenir ,  l e s  muscles 

a t tachés  à l a  base du bulbe gén i t a l  e t  l e s  "sacs é las t iques"  q u ' i l  contient .  

semble maintenant élucidé (PFAU, 1971). 

Ces observations portant  su r  l a  morphologie de l ' appa re i l  

copulateur des Odonates doivent s e r v i r  de base à l a  descr ip t ion de la  

morphogenèse de ce t  organe au cours de l a  métamorphose. 
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Le développement de l ' appa re i l  copulateur s ' e f f ec tue  essen t ie l l e -  

ment durant l a  métamorphose à p a r t i r  d'ébauches présentes au début du 

dern ie r  s tade  l a rva i re .  Ce processus, comme tou t  phénomène de  croissance 

chez l e s  Insectes,  d o i t  ê t r e  soumis à l ' i n t e r a c t i o n  de l'hormone de mue 

e t  de l'hormone juvénile. Avant d ' entreprendre 1' étude expérimentale de  

ce contrôle, il e s t  nécessai re  de déc r i r e  l e  déroulement de  l a  morphoge- 

nèse de  ce t  appareil .  

1 - ETUDE DESCRIPTIVE DE LPI ME;TAMûRPHOSE DE L'APPAREIL COPULATmJR 

La métamorphose de l ' appa re i l  copulateur n ' a  f a i t  l ' o b j e t  

juequt& présent que d'une seu le  étude approfondie menée par BACICIOFF 

(1910) su r  un Zygoptère. 11 eat cependant d i f f i c i l e  de s e  r é f é r e r  à 

ce t r a v a i l  en ra ison des d i f férences  de s t r uc tu r e  profonde qui  ex i s ten t  

en t r e  1 'apparei l  copulateur de ces deux sous-ordres d '0donates. 

Technique 1 

Des coupes t ransversales  sé r iées  des deuxième e t  t roisième 

s t e r n i t e s  abdominaux de l a rves  du dern ie r  s tade  ont permis de suivre  l e  

déroulement chronologique du dkveloppement de l ' a p p a r e i l  copulateur e t  

d 'obtenir  des reconst i tu t ions  de ce phénomène sous forme de blocs-diagrammes. 

Des l a rves  d'gge croissant  ont é t é  s ac r i f i é e s  tous l e s  deux jours, 24 

heures après avo i r  é t é  soumises à une in jec t ion  de colchicine (en solut ion 

dans du l iquide  de Ringer au taux de 50 ug de colchicine par gramme de 

poids f r a i s ) ,  c e t t e  i n j ec t i on  ayant pour but de bloquer l e s  mitoses en 

métaphase e t  d-'en f a c i l i t e r  l e  comptage. Pour cor r ige r  l e s  er reurs  possibles 

dues à l a  f luc tua t ion  de l a  durée du dern ie r  s tade  qui, dans l e s  conditions 

optimales d ' élevage, e s t  d ' environ 24 jours, nous avons u t i l i s é  comme 

repère, l a  migration du pigment ocu la i re  quL a s e r v i  à établir une chrono- 

log ie  de  ce stade en hu i t  étapes définLes par SCHA- en 1960 selon l e  

tableau suivant : 

O 3 6 9 12 15 18 21 24 jours 



a  - Structure  de  l ' appa re i l  copulateur au début du dern ie r  
s t ade  

S i  l ' a p p a r e i l  copulateur e s t  ébauché chez Aeschna cyanea 

dès 1 'antipénultième s tade  il ne sub i t  qu. 'un développement t r è s  modél-6 

jusqufau début du dern ie r  stade.  A ce moment, il s e  présente, su r  l a  

p a r t i e  antér teure  du troisième s t e r n i t e  abdominal (PI. IX, b  ; Pl. W ,  a )  

sous l a  forme de deux bourre le ts  symétriques (ébauches des deux premiers 

a r t i c l e s  du pénis)  encadrant une lame épidermique (6bauche de l a  vés tcule  

séminale). Le deuxième s t e r n i t e  (Pl. I X ,  a )  e s t  creusé d'une go~ i t t i è r e ,  

é t r o i t e  à l ' avant ,  plus l a rge  à l ' a r r i è r e ,  ces deux pa r t i e s  é tan t  séparées 

par l e s  ébauches des hameçons antér ieurs  (pl .  X N ,  a )  ; s u r  l a  p a r t i e  

postér ieure  de ce s t e r n i t e  un épaississement médian p r é f i g ~ r e  l a  l i g u l e  

(PI. XIV, h). Au niveau de ces ébauches, l e s  c e l l u l e s  épidermiques sont  

t r è s  nombreuses, t a ssées  l e s  unes contre l e s  a u t r e s  e t  l e s  légères d-&or- 

mations qui  a f fec ten t  l e s  s t e r n i t e s  annoncent l e s  importants mouvements 

morphogénétiqines à venir.  A l a  f o r t e  dens i t é  c e l l u l a i r e  correspond une 

cut icule  localement plus épaisse formant une ornementat.ion ca rac té r i s t ique  

v i s i b l e  su r  l e s  exuvies des t r o i s  de rn ie r s  stades.  

b - Développement d e  l ' a p p a r e i l  copulateur au cours du 
de rn i e r  s tade  

Il e s t  l e  r é s u l t a t  de t r o i s  processus étroitement l i é s  : 

l a  mul t ip l ica t ion ce l l u l a i r e ,  l e  décollement cu t i cu l a i r e  e t  l e s  mouvements 

morphogénétiques qui  s 'achèvent avec l a  sec ré t ion  de l a  cut icule  imagi- 

nale. 

@ Mult ip l ica t ion c e l l u l a i r e  

Des comptages de mitoses dans l 'épiderme des deuxième e t  t r o i -  

sième s t e r n i t e s  abdominaux ont permis d ' é t a b l i r  l e s  var ia t ions  de l ' a c t i -  

v i t é  mitotique de ces t e r r i t o i r e s  en fonct ion de l ' 2ge  de l a  larve. La 

courbe a i n s i  obtenue (Pl. IX,  c )  appel le  l e s  remarques suivantes. Les 

mitoses débutent dès l e  premier jour du dern ie r  s tade  e t  l eu r  nombre 

o ro i t  t r è s  rapidement ; un maximum e s t  a t t e i n t  au treizième jour 

(étape 6) avant une chute t r è s  rapide pendant l ' é t a p e  7 du développement ; 



Planche IX 

Fig. a  - b : Reconsti tut ion topographique des ébauches de 
l ' a p p a r e i l  copulateur d 'une l a rve  mgle 
d l ~ e s c h n a  cyanea au premier jour du dernier  
stade. 
a  : second s t e r n i t e  abdominal 
b o t roisième s t e r n i t e  abdominal 

a. P. a r t i c l e  du pénis 
h. a. hameçon an te r ieur  
1. l i g u l e  
v. S. vés icule  séminale 

Fig. c  : Courbe de l ' a c t i v i t é  mito-tique dans l e s  2ème 
e t  3ème s t e r n i t e s  abdominaux des l a rves  mhales 
d ' ~ e s c h n a  cganea -en fonction de l t & g e  au 
dern ie r  s t ade  l a rva i re .  





au d i x  neuvième jour (é tape  7 2/7) plus  aucune mitose n ' e s t  décelée. 

 activité mitotique des c e l l u l e s  épidermiques des deuxième e t  t roisième 

s t e r n i t e s  abdominaux se s i t u e  donc pendant l e s  deux premiers t i e r s  du 

dern ie r  stade. E l l e  peut ê t r e  comparée à c e l l e  d ' au t r e s  organes d ' o r i g ine  

épidermique d c r i t e  par SCHALLER (1960) qui note queles ptérothèques son t  

l e  s i ège  de mitoses durant l e s  douze premiers jours du dern ie r  stade, 

a l o r s  que l a  c r i s e  mitotique du t e r g i t e  ne débute qu'au quatorzième jour. 

Ces grosses d i f férences  sont  en rapport  avec l e  degré de l a  métamorphose 

qui a f f ec t e  ces t i s sus ,  l a  précocité des mitoses a l l a n t  de p a i r  avec l ' i m -  

portance de l a  morphogenèse. On retrouve d ' a i l l e u r s  ce phénomène à 1' in t é -  

r i e u r  même de l ' appa re i l  copulateur dont l e s  mitoses sont  plus nombreuses 

e t  plus précoces au niveau des  ébauches d'organes plus volumineux (pénis, 

l igu le ,  hameçons ) . 
Enfin, il convient de s igna le r  i c i  un phénomène t r è s  p a r t i c u l i e r  

survenant durant l a  v i e  imaginale, à savoir  la r ep r i s e  de l ' a c t i v i t é  

mitotique au niveau des deux ébauches des sacs é las t iques  s i t uée s  su r  

l e s  parois  l a t é r a l e s  du bulbe gén i t a l  (PI. VI, d ) .  Cette a c t i v i t é  mi tot i -  

que, observée chez l e s  jeunes imagos semble en r e l a t i o n  avec l ' e n t r é e  de 

ces dernières  en période de maturation post-métabole qui occupe selon 

HEYMER (1971) l e  premier t i e r s - d e  l a  v i e  imaginale. 

@ D6collcment cu t i cu l a i r e  

11 s e  manifeste de manière loca l i sée  dès l e  troisième jour du 

de rn i e r  s tade  su r  l e s  deuxième e t  t roisième s t e rn i t e s ,  respectivement 

en t r e  l e s  ébauches des hameçons an té r ieurs  (pl .  X N ,  b)  e t  c e l l e s  des 

deux premiers a r t i c l e s  du pénis (Pl .  XV, b). A p a r t i r  du sixième jour, 

l a  cu t i cu le  est totalement décollée de l 'épiderme des deuxième e t  t r o i -  

sième s t e rn i t e s ,  au niveau des ébauches de  1' apparei l  copulateur (PI, XIV, 

c ; Pl, XV, c ) ,  

I l  convient de remarquer que l e  même phknomène s ' e f f ec tue  

au sixième jour au niveau de  l ' oe i l .  (MOUZE, 1971 a ) ,  respectivement aux 

huitième e t  douaième jours dans l e s  ptérothèques e t  l e  masque, e t  s u r  

l e s  s egtnents akiominaux au seizième jour selon SCHALLER (1960). 



Planche X 

Reconstitution topographique du second Scernite abdominal 
de larves meles d'~eschna cyanea &gées au dernier stade 
de 6 j (fig. a), 8 j (fig. b) ,  12 j (fig. c), 15 j (fig. d) 

f. f enetre 
h. a. hameçon antérieur 
h. p. hameçon postérieur 
1, ligule 
1. a. lame antérieure 

Planche XI 

Reconstitution topogrephiqi~.e du 3ème sternite abdominal 
de larves &les df~eschna cganea %&es au dernier stade 
de 3 j (fig. a) et 6 j (fig. b et c) 

Les figures a et b représentent la topographie en vue 
externe (vers la surface) ; la figure c en vue interne 
(vers la cavité abdominale) 

a. p. 2 premiers articles du pénis 
v. S. vésicule séminale 
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@ Mo~~voments morpho,rrénj i;-L qucs 

Les mouvements morphogénétiques affectant les deuxième et 

troisième sternites abdominaux au cours du dernier stade larvaire et dont 

la compréhension est facilitée par 1 ' examen des blocs -diagrames se 
déroulent de la manière suivante. 

- Au cours des cinq premiers jours, aucun changement ne semble 
intervenir dans la morphologie du deuxième sternite (PI. IX, a ; Pl. XIV, 

a, b et h) et ce n'est qu'au sixième jour que commence la métamorphose 

(PI. x). La lame antérieure est le résultat, d'une part de la croissance 
vers l'arrière de deux bourrelets antérieurs (pl. XIV, f) bien visibles 

dès le huitième jour (étape 3), d'autre part de la formation de delx plis 

latéraux (pl. XIV, g) apparaissant au quhzième jour (étape 7 1/4) qui 

isolent les expansions latérales de la pièce intermédiaire, lieux d'inser- 

tion muscinlaire. Les hameçons antérieurs (pl. XN, c et d) prolifèrent 

également vers l'arrière à partir d'un pli transversal, apparu au sixième 

jour (étape 2) qui sépare lame antérieinre et fenêtre. &fin au huitième 

jour (étape 3), puis au doi~zième jour (étape 5) se détacheront du fond 
et des bords de la fenêtre, respectivement 18 ligule et les hameçons 

postérieurs (PI. XIV, i et j). 

- Les mouvements morphogénétiques du troisième sternite, plus 
précoces mais aussi plus complexes, commencent dès le troisième jour 

(pl. XI, XII, XIII). Deux plis longitudinaux apparus dans la partie anté- 

rieure sent à l'origfne, vers l'intérieur de la cavité abdominale, de la 

vésicule séminale et, vers la surface, des deux premiers articles du 

pénis (pl. XV, c et d). Ceux-ci sont ébauchés dès le sixième jour (étape 

2), grâce à un pincement latéral qui tend à soulever les deux plis déjà 

nommés au-dessus de la vésicule séminale. Ce mouvement s'étend et 

s'accentue en direction postérieure (8ème jour, étape 3) jusqu'à former 
deux sortes de tubes reliés entre eux sur la ligne médiane au niveau de 

la gouttière 1.ongitudlnale caractéristique du pénis et dont les extrémités 

s 'écartent au niveau du méat distal. E h  même temps, apparait un épaissjs 

sement postérieur, premier signe de la formation du bulbe génital 

(pl. XV, e et f). Ce dernier qui est le résultat d'un repli de l'épiderme 

progressant en direction antérieure et débordant latéralement l'ébauche 

du pénis, recouvrira d'arrière en avant puis englobera la vésicule 

séminale entre le douzième (étape 5) et le dix-neuvième Jour (étape 7 2/3). 
C'est également pendant cette période que s'ébauche et se pédiculise 



Planche X I I  

Reconstitution t o ~ o g r a ~ h i e  du 3ème s t e r n i t e  abdominal de larves  - -  - 
mâles d l ~ e s c h n a  cganea âgées au dernier  s t ade  de 8 j ( f ig .  a 
e t  b) e t  12 j ( f ig .  c e t  d )  

Les f igures  a e t  c représentent l a  topographjque en vue externe 
(vers l a  surface)  ; l e s  f igures  b e t  d en vue in terne  (vers 
l a  cavi té  abdominale) 

a. p. 2 premiers a r t i c l e s  du pénis 
b. g. bulbe gén i t a l  
v. S. vés icule  séminale 

Planche X I I 1  

Reconstitution topographique du 3ème s t e r n i t e  abdominal de 
larves &les  d t ~ e s c h n a  cganea $&es a u  de rn ie r  s tade  de 
15 j ( f i g ,  a et b) e t  19 j ( f ig .  c e t  d )  

Les f igures  a e t  c représentent l a  topographie en vue 
externe (vers la surface)  , l e s  f igures  b e t  d en vue 
interne (vers l a  cav i té  abdominale) 

2ème a r t i c l e  du pénis 
3ème a r t i c l e  du pénis 
bulbe gén i t a l  
corne du gland 
excroissance l a t é r a l e  du gland 
gland du pénis 
méat proximal 
p c e s s u s  caudal 
vés icule  séminale 
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en avant du bulbe géni ta l ,  l e  t roisième a r t i c l e  du pénis portant  l e  

méat proximal (PI. XV, f ) .  Enfin, à l a  croissance des deux premiers 

a r t i c l e s  du pénis qui  s e  poursuit jusqu'au douzième jour (étape 51, 
succèdent l 'allongement et  l a  d i f fé renc ia t ion  d.e l ' a r t i c l e  d i s t a l  en un 

gland (PI. XV, g e t  h )  qui  pénètre dans une poche formée par un r e p l i  de  l a  

p a r t i e  postér ieure  du troisième s t e r n i t e ,  lequel  s e  termine dès l e  

quinzième jour (é tape  7 1/4) par l 'ébauche du processus caudal. 

Il f a u t  remarquer que ces mouvements morphogénétiques sont l e  

r é su l t a t  de deux processus d i f f é r en t s  : une m~ i l t i p l i c a t i on  l oca l i s ée  d-es 
II ce l lu les  épidermiques puis un desserrement'' de ces ce l lu les .  Ainsi, 

au quinzième jour (é tape  7 1/4) l e s '  mitoses sont  ra res  dans l e s  ébauches 

des hameçons, de l a  l i g u l e  e t  des deux premiers a r t i c l e s  du pénrs, a l o r s  

qu'une importante croissance a f f ec t e  ces pa r t i e s  (ceci  e s t  pa r t i cu l i è -  

rement bien v i s i b l e  dans l e  cas de l 'allongement e t  de l a  d i f fé renc ia t ion  

du gland du pénis).  

% Sécrétion de l a  nouvelle cu t i cu le  

Dès l e  quinzième jour, apparai t  l a  nouvelle cut icule  garnie 

d 'épines s u r  Le gland dir pénis (PI. XV, i e t  j), hér issée  de so ies  su r  

l e s  hameçons (pl. XIV, e ) .  S C H A W  (1960) ava i t  précédemment noté l a  

présence de  po i l s  e t  de tubercules s u r  l e  t e r g i t e  au seizième jour, l a  

s c l é r i f i c a t i o n  s ' effectuant  pendant l e s  cinq derniers  jours du dern ie r  

stade. 

Conclus ion : 
La morphogenèse de l ' a p p a r e i l  copulateur e s t  l e  r é s u l t a t  de 

mouvements morphogénétiques s e  déroulant au dern ie r  s t ade  l a r v a i r e  après 

décollement cu t i cu la i re ,  mul t ip l ica t ion c e l l u l a i r e  e t  extension du 

tégument mais débutant à des moments va r i é s  au cours de ce s t ade  se lon 

l 'organe considéré. Ainsi, l e s  deux premiers a r t i c l e s  du pénis ébauchés 

dès l e  premier jour croissent  par mul t ip l ica t ion ce l l u l a i r e  à La s u t t e  

d'un décollement précoce survenu au troisième jour e t  s e  d i f férencient ,  

une f o i s  l e s  mitoses terminées, dès l e  douzième jour, da te  à l aque l le  

commence seulement l a  morphogenèse du bulbe géni ta l .  On retrouve donc 

localement l e s  mêmes di f férences  dans kr chronologie du développement 



Planche X1V 

Coupes transversales à différents niveaux du 2ème sternite 
abdominal de larves &les d'Aeschna cyanea du dernier stade 

Fig. a, b, c, d : (G x 50)  Ebauches des hameçons antérieurs 
sur des larves %$es de 1 j (fig. a), 3 j (fig. b) 
8 j (fig. c), 15 j (fig. d) 

Fig. e : ( G  x 500) Détail des hameçons antérieurs de larves 
%,&es de 15 j montrant la secrétion des soies 
(flèches ) 

Fig. f - g i (G x 50)  Ebauches de la lame antérieure sur 
des larves &&es de 12 j (fig. f) et 15 j (fig. g) 

Les coupes représentées fig. f et g ont été réalisées à des 
niveaux différents des ébauches de la lame antérieure, à un 
niveau postérieur (fig. f), à un niveau antérieur (fig. 4' 
Fig. h, i, j (G x 50)  Ebauches de la ligule (1.) et des 

hameçons postérieurs (h.p. ) sur des larves âgées 
de 1 j (fig. h), 12 j (fig. i), et 15 j (fig. j) 
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Planche XV 

Coupes transversales à différents niveaux du 3ème sternite 
abdominal de larves &les d'~eschna cyanea &gées au dernier 
stade de 1 j (fig. a), 3 j (fig. b), 5 j (fig. c), 8 j 
(fig. d) ,  12 j (f ig.  el, 15 j (fig. f, g, h, i, 9 )  

Fig. a, b, c, d, e : (G x 70) formation progressive de la 
vésicule séminale (v. S. ) et des 2 premiers 
articles du pénis (a. p. ) après un décollement 
cuticulaire localisé à 3 j (flèche, fig. b) et 
général à 5 3 (fig. c) 

Fig. e, f : (G x 50) formation du bulbe génital (8. g. ) et 
du 3ème article du pénis portant le méat proximal 
(m. P. 

Fig. g, h : ( G  x 50) différenciation à 15 j de l'article 
distal du pénis ou gland 

Fig. i, j : (G x 800) secrétion de la cilticule imaginale 
sur le gland du pénis : petites épines, face 
in-terne de la gouttière (fig. i), fortes épines 
sur les excroissances latérales (fig. 8 )  

a. p. 2 premiers articles du pénis 
b. bouclier du gland 
b. g. bulbe génital 
c.  corne du gland 
e. 1. excroissance latérale du gland 
m. P. méat proximal 
v. S .  vésicule séminale 





que cellesrencontrées dans l 'animal en t i e r .  

S i  l e  contra le  de l a  mdtamorphose des Insectes  par  l'hormone 

de mue e t  l'hormone des corps a l l a t e s  e s t  désormais une donnée classique, 

son ac t ion  aux n i v e a u  t i s s u l a i r e  e t  c e l l u l a i r e  fa i t  actuellement 1 ' ob j e t  

de  t r è s  nombreuses recherches.  appareil copulateur des Odonates carac- 

t 6 r i s é  pa r  une gamme var iée  d'évènements physiologiques au cours de son 

développement (mitoses, morphogenèse, mue) semble un organe c ib l e  favo- 

rab le  à ces recherches. 

2 - E!TUDE MPERIMENTALE DE LA MFTAMORPHOSE DE L'.APPAREIL COPULATELTR 

L'une des méthodes d 'é tude d 'un e f f e t  hormonal consis te  à 

supprimer l a  source de l'hormone respnnsable de c e t  e f f e t .  c ' e s t  ce qui  

a é t é  r é a l i s é  par l ' a b l a t i o n  des glandes de mue en ce qui concerne 

1 ' ecdysone. L' ex t i rpa t ion  des corps a l l a t  es n ' é t an t  techniquement pas 

r é a l i s ab l e  chez l e s  Odonates, nous avons procédé pa r  in jec t ion  d'un 

mimétique de l'hormone juvénile à des larves  du dern ie r  s tade  chez l e s -  

quelles c e t t e  hormone e s t  censée d i spa r a f t r e  complètement. 

a -- Effe t s  de l ' a b l a t i o n  des glandes de mue 

Nous avons \ni précédemment que l a  morphogenèse de l ' appa re i l  

copulateur d. '~eschna cyanea dépendait étroitement des processus de mue 

a f fec tan t  l 'épiderme en général : c r i s e  mitotique, décollement cu t i cu l a i r e  

e t  synth&se de nouvelle cuticule.  Le r 8 l e  de l'hormone de mue su r  chacun 

de ces phénomènes a dé j à  f a i t  l ' o b j e t  de nombreux travaux : ac t ion  de 

l'ecdysone sur  l a  synthèse du DNA des c e l l u l e s  épidermiques (KRIsHNAKU- 

MARAN e t  coll . ,  1967), s u r  l ' apolyse  e-t l a  sec ré t ion  de nouvelle cu t i cu le  

(WILLIAMS, 1968), e t  enf in  s u r  l e s  mouvements rnorphogénétiques, en p a r t i -  

c u l i e r  ceux des disques imaginaux, de Gal ler ia  mellonella par exemple 

(oBERLANDE~, 1969 a-b). L'obtention par SCHALLFR (1960) de larves  perma- 

nentes après abla t ion t o t a l e  des glandes de mue ou glandes ventrales 

é t an t  un f a i t  spécif ique aux Odonates (HERMAN, 1967), il semblait inté-- 

r essan t  d ' u t i l i s e r  de  nouveau c e t t e  technique opératoi re  pour déterminer 

l e  r a l e  de 1' ecdysone dans l a  métamorphose de l ' a p p a r e i l  copulateur. Nous 

avons donc, en collaboration avec Monsieur l e  Professeur SCHALLE3, 

r e p r i s  l e s  expériences de ventralectomie e t  en t repr i s  su r  l e s  larves 

permanentes l ' é t ude  his to logique de  l'épiderme des deuxième e t  t roisième 

s t e rn i t e s .  



Technique opératoi re  : 
Des la rves  d ' ~ e s c h n a  cganea, élevées dans des conditions 

empêchant tou te  diapause, ont subi  l ' a b l a t i o n  des glandes de mue se lon 

l a  technique déjà d é c r i t e  par SCHALL;ER (1960). L' opération, effectuée 

s u r  des larves d.u de rn ie r  s tade  l e  jour même ou l e  lendemain de la  mile, 

empêche tou te  nouvelle exinviation lorsque l ' a b l a t i o n  a é t é  complgte 

(un contrôle  histologique a permis de v é r i f i e r  l a  r éu s s i t e  de 1' interven- 

t i o n  chirurgicale) .  Les larves  permanentes, après avoir  é t é  soumises à 

l ' a c t i o n  de l a  colchicine pendant 24 heures, ont é t é  s ac r i f i é e s  à des in -  

t e rva l l e s  varj-és après que l e s  témoins aien-t subi  l eu r  mue. Nous avons 

effectué  1 ' étude his to logique de cinq l a rves  permanentes, t r o i s  d ' en t r e  

e l l e s  $&es de cinquante jours, l e s  deux au t res  ayant respectivement 

a t t e i n t  quatre vingt  quatre e t  cent deux jours. 

Résultats  

 appareil copulateur des l a rves  permanentes ne s e  métamorphose 

pas. Le deuxième s t e r n i t e  (p l .  XVI, a ; Pl.  XVII, a )  a exactement l e  

même aspect  que ce lu i  d é c r i t  pendant l e s  cinq premiers jours du dern ie r  

s tade  normal. S i  aucune mitose n '  e s t  décelée, un l éger  décollement CU-ti- 

cu l a i r e  a cependant é t é  amorcé, prélude au creusement de l a  goutt ière 

en avant des ébauches des hameçons an té r ieurs  qui normalement e s t  v i s i b l e  

au troisième jour chez l e s  larves  témoj-ns. Le décollement l oca l i s é  de La 

cu t icu le  du troisième s t e r n i t e  e s t  plus important, notamment au niveau 

de l'ébauche de l a  vés icule  séminale e t  d e  p a r t  e t  d ' au t r e  des bourre le ts  

à l ' o r i g i n e  des deux premiers a r t i c l e s  d.u pénis. I l  en e s t  r é su l t é  une 

extension de l a  vés icule  séminale (pl .  XVT, b e t  c 9 Pl. XVII, b) t e l l e  

qu 'on 1 'observe normalement au slxième jour du d-éveloppement (étape 2). 

La morphogenèse de  l ' appa re i l  copulateur des larves  pemnanentes 

a donc é t é  interrompue dans s e s  toutes  premières manifestations e t  Les 

ébauches ne dépassent guère l e  degré de développement déc r i t  au sixième 

jour du dernier  stade.  absence de l'hormone de  mue semble donc empêcher 

l e s  mul t ip l ica t ions  ce l lu la i res ,  l e  décollement cu t i cu la i re  e t  l a  morpho- 

genèse de l ' a p p a r e i l  copulateur. 

Chez l e s  mêmes l a rves  permanentes, SCHALLER (1960) s igna le  l e  

blocage de l a  c r i s e  mitotique dé j à  amorcée dans l e s  ptérothèques e t  



Planche XVI 

Reconstitution topographique des 2ème (fig. a )  e t  
3ème (f ig.  b e t  c )  s t e r n i t e s  abdominaux d 'une l a rve  
permanente 

Les f igures  a e t  b représentent  l a  topographie en vue 
externe (vers l a  surface),  l a  f i gu re  c en vue in te rne  
(vers l a  cavité abdominale) 

Comparer avec l e s  planches I X ,  X e t  X I  

a. p. 2 premiers a r t i c l e s  du pénis 
h. a. hameçons antér ieurs  
1. ligu.le 
v. S. vés icule  séminale 
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l'absence totale de celle du tégument. SCHALLER et ANDRIES (1970) 

montrent la baisse du taux mitotique et l'absence de différenciation 

cellulaire imaginale dans les nids de régénération de l'intestin moyen. 

Par contre, l'absence d'hormone de mue n'empêche pas la croissance et 

la différenciation de l'oeil et du lobe optique à partir de massifs 

d 'accroissement à activité mitotique permanente, les perturbations de la 

croissance oculaire n'étant dues qu'à l'absence de décollement cuticulaire 

(MOUZE et SCHALLER, 1971 ) . 
Enfin il faut remarquer que l'épiderme des larves permanentes 

poursuit sa secrétion d'endocuticule qui continue à se déposer et remplit 

les cavités creusées par le décollement cuticulaire précoce au niveau 

de l'appareil copulateur (Pl. XVII, a et b), confirmant ainsi les obser- 

vations de SCHA- (1960) sur la cuticule des larves permanentes. 

Discussion 

Nous tenterons à la lumière des recherches récentes, d'inter- 

préter nos propres résultats d'ablation des glandes ventrales dans leurs 

répercussions sur la métamorphose de 1 ' appareil copulateur. Deux aspects 
seront abordés dans cette discussion, d'une part la réponse à l'ecdysone 

de l'organe cible que constitue l'appareil copulateur, d 'autre part, le 

taux d'ecdysone pouvant subsister chez les larves permanentes, 

a - Réponse des tissus cibles à l'ecdysone 

. Les multiplications cellulaires 
Pour se multiplier les cellules épidermiques composant l'appa- 

reil copulateur semblent nécessiter la présence de l'hormone des g1and.e~ 

de mue. Cette action de l'ecdysone sur les cellules épidermiques est 

maintenant une donnée classique : 1 ' épiderme croft par cris es mitotiques 
déclenchées par 1 ' ecdysone qui est responsable des synthèses de RNA, 

de DNA et des protéines (B-, 1965 : BERRY et coll., 1967 ; 
KRISHNAfCUMARAN et coll., 1967 : NEXJFELD et coll., 1968 ; SAHOTA et 

MANSINGH, 1970). La multiplication des cellules d' autres tissus d ' Insectes 
nécessite également la présence de l'ecdysone : par exemple, les disques 

imaginaux ont une croissance continue indépendante du cycle de mue m i s  

nécessitant un apport constant de cette hormone (BODENSTE~, 1957). 



P a r  contre, l e s  hémocytes (KRISHNAKTJMARAN e t  col l . ,  1967 ; HOFFMAN, 1970), 

cer ta ins  muscles (KRISHNAFJMARAN e t  col l . ,  1967), l e s  gonades (,%!RICH- 

HAWACHS, 1959 ; KRISI-INA~JMARAN e t  coii . ,  1967), l e  corps gras 

(WTGGLESWORTH, 1963 a ) ,  l e s  nids de régénération de l ' i n t e s t i n  moyen 

(B-, 1965 ; KRISmAKUMARAN e t  coii . ,  1967 ; SCHAL;I~ER e t  ANDRIES, 

1970) e t  l e s  massifs d'accroissement de l ' o e i l  e t  du ganglion optique 

des Odonates (MOUZE e t  SCHALLER, 1971) ont une a c t i v i t é  mitotique indé- 

pendante de l'hormone de mue (dans l e s  deux derniers  cas, i n t e s t i n  e t  oe i l ,  

1 ' ecdysone augmente cependant 1 ' a c t i v i t é  mitotique permanente de  ces 

deux organes).  action de 1' ecdysone semble donc modulée par une sensi-  

b i l i t é  plus ou moins grande des t i s sus .  Nous avons vu que l e s  c r i s e s  

mitotiques dans l'épiderme des Odonates sont échelonnées dans l e  temps au 

cours du dernier  s tade  larvaire .  La même observation a é t é  f a i t e  chez 

des Gpidoptères  par  KRISHNAKUMARAN e t  col l .  (1967) e t  chez des Coléoptères 

par R O ~ R  (1969) qui  va même jusqu'à supposer l ' exis tence d 'un facteur  

supplémentaire qui,au niveau de chaque t i s s u , r é g i t  une s e n s i b i l i t é  propre 

à l'ecdysone. Cette hypothèse r e jo in t  c e l l e  de  WIGGLESWORTH (1963 a )  qui 

a t t r i bue  à 1 ' ecdysone un r 6 l e  d ' ac t iva t ion  des ce l lu les  épidermiques, 

lesquel les  répondant selon leur  "modèle de di f férencia t ion"  (par  exemple, 

l e s  mitoses ré tab l i s sen t  l a  densi té  c e l l u l a i r e  dans l'épiderme distendu 

de l ' I n s e c t e  venant de s 'a l imenter) .  Ainsi l 'ecdysone n ' au ra i t  pas un 

r6 l e  d i r e c t  su r  la  synthèse du DNA e t  pour KRISHNAKLJMARAN e t  col l .  (1967), 

1' e f f e t  primaire de 1' ecdysone e s t  l a  synthèse du nouveau RNA ou l ' a c t i -  

vation du RNA exis tant .  D e  même l ' a c t i o n  rapide de l'ecdysone s u r  l e s  

chromosomes, directement (KARLSON e t  SEKERIS, 1966 ; CLEXTB e t  ROMBALL3 

1966) ou par l ' in termédiai re  de l a  balance ionique (KROEGER, 1966), 

r é su l t e  en synthèses de m R N A  e t  de protéines. 

Ehfin, il convient de rappeler i c i  la repr i se  de l ' a c t i v i t é  

mitotique dans l e s  ébauches des sacs  é las t iques  du bulbe gdnital ,  chez 

l ' adu l t e  en t r a i n  d 'acquér i r  s a  maturité sexuelle. Cette mul t ip l icat ion 

ce l l u l a i r e  semble s ' e f fec tuer  en l 'absence d'ecdysone car l e s  glandes 

ventrales des Odonates dégénèrent quelques heures après la  mue imaginale 

et ont totalement disparu quatre jours plus t a r d  (PFUTGFELDER, 1947 ; 

A M  e t  GABE, 1953 9 SCHALiXR, 1960 ; GILLWT, 1969). Cependant, s i  on 

s e  r é f è r e  aux travaux de FEIR e t  WïNCKLER (1969) chez Oncopeltus, de 

BOOHAR e t  BUCKLIN (1963) chez Melanoplus e t  sur tout  de KARLSON e t  ME2JENDEZ 



(1956) chez Bombyx, il semble que l'hémolymphe des insectes adul tes  

contimne encore de l 'ecdysone longtemps après l a  dégénérescence des 

glandes de mue, 

, Les mouvements morphogénétiques 

L '  in te r rup t ion  de  l a  morphogenèse de  1 ' apparei l  copulateur 

des larves  permanentes peut s ' expliquer par  1 'arrêt de l ' a c t i v i t é  mito- 

t ique.  Cependant, l e s  mouvements morphogénétiques semblent directement 

t r i b u t a i r e s  de l'ecdysone. Celle-ci  stimule, par  exemple, l a  mobil i té  

c e l l u l a i r e  i n  v i t r o  (JUDY, 1969 ; FEINECKE e t  ROiBINS, 1971) e t  1 'éva- 

gination du disque imagina1 de pa t t e  de  Diptère t ransplanté  "en surface" 

(BHASKARAN e t  STVASUBRAMANIAN, 1969). De &c, l 'ecdysone e s t  nécessai re  
a 

à l a  morphogenèse i n  vj-tro d'une part ,  des disques a l i r e s  de Galleria,  

à l eu r  élongati-on e t  à l a  croissance des trachées (oEERLANDER, 1969 a-b), 

d ' au t r e  pa r t  à c e l l e  de l 'ébauche de l ' a p p a r e i l  gén i t a l  femelle de 

Tenebrio (HUET, 1971). Ehfin, l a  régénération des disques a l a i r e s  de Gal ler ia  

nécess i te  de f a ib l e s  doses d'ecdysone (MADHAVAN e t  SCHNEIDM14, 1969) 
à l ' i nve r s e  de c e l l e  des appendices des embryons de Blabera cu l t ivés  

i n  v i t r o  (WLLIERE e t  BULLIEFiE, 1970-1971). 11 e s t  évidemment d i f f i c i l e  

de  dissocier dans ces de rn ie r s  r é su l t a t s  l e  raie de l'ecdysone s u r  l e s  

synthèses de DNA, de  ce lu i  s u r  l a  morphogenèse proprement d i t e .  Cependant, 

OBERLANDER (1969 b) d i s t ingue  des réponses d i f fé ren tes  des disques a l a i r e s  

de Gal ler ia  i n  v i t ro ,  se lon l e s  doses d'ecdgstérone e t  d'ecdysone a joutées  

au milieu de cu l tu re  e t  conclut que la migration trachéenne, l ' é longa t ion  

des disques e t  l a  synthèse de  DNA ont des besoins propres en ecdysone, 

1 ' ecdystérone ayant une ac t ion  d i f f é r en t e  à l a  même concentration ; 

c e t t e  dernière  observation f u t  confirmée par REINECKE e t  ROBBINS (1971). 

. Décollement e t  dépôt de l a  cu t i cu le  

La ventralectomie, en bloquant l e  cycle de me,maintien-t; 1-es 

larves permanentes perpétuellement en intermue ce qui  permet l a  poursuite 

du dépôt de  1 ' end-ocuticule. Le déclenchement de l a  mue par 1 ' ecdysone 

e s t  maintenant une donnée classique : 1' in j ec t i on  de fo r t e s  doses d'ecdysone 

dans des pupes en diapause inhibe l e  développement adul te  e t  provoque 

l e  dépet prématuré de l a  cuticule,  l e s  adul tes  obtenus présentant a l o r s  

des caractères  pupaux (WILLIAMS, 1968 ; KOBAYASKT e.t; coll . ,  1967). 



Les mêmes in jec t ions  stimulent l a  sec ré t ion  cu t i cu l a i r e  des disques 

imaginaux de -- Galler ia  en régénération (MADHAVAN e t  SCHNEIDERMAN, 1969) 

e t  de ceux de Drosophila cul t ivés  i n  vivo dans l a  cavité abdominale d 'un 

adul te  (POSTLETHWALT e t  SCWNEIDERMAN, 1968). De même, 1 ' ad jonction 

d ' ecdystérone au milieu de cul ture  d ' explants épidermiques (AGUI e t  col l . ,  

1969) ou de régénérats  de pa t t es  (MARCS e t  LEOPOLD, 1970-1971) déclenche 

l a  mue, à savoir,  l f apo ly se  e t  l a  sec ré t ion  de l a  nouvelle cuticule.  

Cependant, l e  contrôle de l ' apo lyse  e t  du dépôt de l a  nouvelle 

cu t i cu le  qui e s t  de  s t r uc tu r e  t r è s  hétérogène e s t  certainement t r è s  com- 

plexe e t  ne d o i t  pas s e  résoudre à l a  seu le  ac t ion  d'une f o r t e  dose 

d'ecdysone. Le dépet de c i r e  par exemple, néce s s i t e r a i t  l a  présence du 

cerveau, des corps cardiaques e t  a l l a t e s ,  des glandes de  mue e t  peut 
h e t r e  même du ganglion sous oesophagien (LOCKE, 1965) a lo r s  que l e  tannage 

s e r a i t  contra16 par  une hormone cérébrale, l a  bursicone (FRAENKEL e t  

HSIAO, 1965). 

11 f a u t  enf in  notior l e  dépôt ininterrompu d ' endocuticule 

par l e s  c e l l u l e s  épidermiques des larves  permanentes. Ce dépôt ne semble 

pas nécess i t e r  la présence des glandes de mue e t  pourra i t  s ' e f f ec tue r  

à p a r t i r  de n\RlIA à longue v i e  ex i s tan t  avant la  ventralectomie ( B ~ Y  e t  co l l .  

1967 démontre q u ' i l  ex i s t e  encore des synthèses de protéines 26 jours 

après l e  ljbcage des synthèses demIWA dans des pupes en diapause de 

~6pidoptères)--4. Cette synthèse cu t i cu l a i r e  permanente ne semble guère 

s'accomoder avec l 'hypothèse de tOCKE (1970 b)  qui a t t r i bue ra i t ,  à une 

s t r uc tu r e  p a r t i c u l i è r e  de l a  glande de mue de Calpodes, l e  r ô l e  d.u 

contrôle de ces synthèses en présence du cerveau,alors que pour RIfJTER- 

XNECIIT (1967) l e  dépôt d'endocuticule e s t  une propr ié té  in t r insèque des 

c e l l u l e s  épiderniques de Locusta e t  que VINCENT (1971) chez l a  même 

espèce e t  FOGAL e t  F'RAL;S1I(EL (1969) chez l a  B l a t t e  pensent que ce dépôt 

pourra i t  ê t r e  contrôlé par  l a  bursicone. 

. Taux d '  ecdysone dans l e s  larves  permanentes 

Selon SCHNEIDERMAN e t  G I L B m  (1964) l e s  glandes de mue, 

maintenues en a c t i v i t é  permanente par l'hormone .juvénile, sont  pério-  

diquement suract ivées  par l'hormone cérébrale, ce qui déclenche la mue. 

Pour CLARKE e t  LANGLEY (1963),cette a c t i on  cérébrale s e  manifeste dans 

l e s  glandes de mue, à l a  f o i s  par l a  mul t ip l ica t ion c e l l u l a i r e  e t  l a  



sec ré t ion  d 'hormone qui  se ra ien t  concomitantes. Par contre, NAISSE (1966) 

vo i t  dans l e s  mul t ip l ica t ions  ce l l u l a i r e s  de l a  e n d e  de mue, l'achèvement 

de l a  période d-e sec ré t ion  à l a  f i n  de  l ' intermue.  Chez l e s  Odonates, 

l ' a c t i v i t é  mitotique e s t  in tense  dans l e s  glandes ventra les  quelques 

heures avant l a  mue e t  au début de  l ' intermue (SCFIALLER, 1960 ; MOUZE, 

1971) e t  semble précéder l a  r ep r i s e  de production de l'hormone de mue, 

mais il n ' e s t  pas ce r ta in  qu'aucune sec ré t ion  n ' a i t  eu l i e u  avant la 

ventralectomie l e  jour ou l e  lendemain de l a  mue. 

Cependant, OIPTAKI e t  co l l .  (1968-1970), -UR e t  FRAENKEL 

(1969)~ K A W O N  e t  BODE (1969) e t  CHERBAS e t  CHEFU3AS (1970) ont montré 

1 ' inac t iva t ion  t r è s  rapide, en quelques heures, d ' ecdysone injectée.  

Cette él iminatton s 'accorde pourtant assez mal avec l ' ob ten t ion  de régé- 

né ra t ionspar t i e l l e s  dans l e s  disques imaginaux de larves  de Cal ler ia  

l iga tu rées  depl-iis d i x  jours (PIADHAVAN e t  SCHNEIDERMAN, 1969) e t  avec 

1 ' extract  ion de quanti tés pa r fo i s  importantes d ' ecdysone à p a r t i r  de 

1 'hémolymphe d 'adultes, longtemps après l a  dégénérescence des glandes 

de mue (KART;SON e t  STAMM-MENEîDEZ, 1956 2 FIEIR e t  WINCKLEB, 1969). Une 

expl ica t ion poss ible  de ces r é s u l t a t s  peut ê t r e  donnée en supposant l ' e x i s -  

tence d ' au t res  organes capables de s ec r é t e r  1' ecdysone. S i  1 ' u l t r a s t r uc tu r e  

des glandes de mue semble en rapport avec l a  secrétj.on cyclique des 

stéroYdes (FAIN-MAUREL e t  CASSIER, 1963 ; LOCKE, 1970 b ; ROMER, 1971 a )  

bien que JOLY L. e t  col l .  (1969) y vo i t  p lu tô t  l e s  indices d'une possible 

sec ré t ion  proléique, une s t r uc tu r e  semblable a é t é  d é c r i t e  dans l e s  

oenocytes. LûCICE (1969-1970 b)dis t ingue chez Calpodes deux so r t e s  d'deno- 

cytes pouvant s ec r é t e r  des stéroYdes, l e s  uns à a c t i v i t é  cyclique l i é e  

à l a  mue, l e s  aut res  semblant p lu tô t  impliqués dans l e s  synthèses d ' i n t e r -  

mue, a l o r s  que chez l a  même espèce WEIR (1970) a t t r i b u e  à ces ce l lu les  un 

r ô l e  poss ible  dans l a  mue. WIGGL;ESWOKI!H (1970), chez Rhodnius, r é fu t e  

totalement c e t t e  hypothèse, l e s  oenocytes produisant selon l u i ,  l e s  

précurseurs de l a  synthèse de  cu t icu l ine  e t  RINTERNECHT e t  co l l .  (1969) 

rapportent l a  complexité u l t r a s t r uc tu r a l e  de ces c e l l u l e s  chez Locusta, 

dénotant des fonctions métaboliques multiples. Ehfin, la  nymphose e t  l e  

développement adu l te  d ' abdomens l a rva i r e s  i so l é s  de Bombyx mori (BOUHNIOL, 

1952) e t  de  Tenebrio molitor (STELLWAG-KITTL;ER, 1954) ont i n c i t é  ROMER 

(1971 b) t e s t e r  l ' a c t i v i t k  hormonale poss ible  des gros oenocytes de 

c e t t e  de rn iè re  espèce. Selon ce t  auteur ces c e l l u l e s  assurent  l ' é l abo ra t i on  



de l'hormone de mue, seules chez l a  nymphe, à l ' a i d e  des glandes d-e 

mue chez l a  larve. 

Conclusion ' 

La ventralectomie au début du dernier  s tade  l a r v a i r e  d ' ~ e s c h n a  

cyanea a interrompu l e  décollement cu t i cu la i re ,  l e s  mul t ip l ica t ions  

ce l l u l a i r e s  e t  l a  morphogenèse de l ' a p p a r e i l  copulateur. C e s  t r o i s  processus 

de métamorphose une f o i s  dbauchés, l e u r  poursuite semble exiger l a  présence 

des glandes de mue pendant encore un ce r t a i n  temps qui n ' a  pas é t é  déter-  

miné. On peut penser qu'une dose assez f o r t e  d'hormone de mue e s t  nécessaire 

à l a  métamorphose. Sa présence au début du s tade  l a  déclenche ; son 

catabolisme rapide, en l 'absence de nouvelle secré t ion après l ' a b l a t i o n  

des glandes ventrales,  s e r a i t  responsable du blocage du développement. 

Cependant, l a  d i v e r s i t é  des phénomènes qui  composent c e t t e  métamorphose 

e s t  t e l l e  q u ' i l  p a r a i t  t rop schématique d ' en  a t t r i b u e r  l e  contrôle  à une 

simple question de dose d 'hormone. Il semble d ' a i l l e u r s  maintenant acquis 

que l ' a c t i o n  de l 'ecdysone e s t  plus l e  r é s u l t a t  d 'une sommation temporelle 

de ses  e f fe t s ,  que de ce lu i  de s a  concentration (OHTAKI e t  co l l . ,  1968 ; 
POST-AIT e t  SCh'NEIDERMAN, 1968 ; BFBREUR ET FRAENKEL, 1969 ; FRAENKEL 

e t  ZDAREK, 1970). Il fau t  également souligner l e s  r é s u l t a t s  d 'OBEXLANDE33 

(1969 a-b) e t  de REINECXE e t  ROEBIVS (1971) qui d issocient  i n  v i t r o  l e s  

e f f e t s  de 1' Xecdysone de ceux de l a  /?ecdysone (ecdystérone) se lon l e s  doses 

employées.  h hormone des glandes ventra les  ne semble pas in te rven i r  d-ans 

l e  contrôle du dépôt de l 'endocuticule,  ininterrompu chez l e s  larves  

permanentes, n i  dans ce lu i  de l a  morphogenèse des sacs é las t iques  s e  

r é a l i s an t  chez 1 ' adul te  en maturation. Ces deux derniers  r é s u l t a t s  pourraient 

s ' expliquer en supposant 1 ' existence chez l e s  larves permanentes e t  chez 

l e s  imagos d'organes, aut res  que l e s  glandes ventrales,  capables de 

produire 1 'hormone de mue. Nous rejoignons l à  l e s  conclusions de LOCKE 

(1970 a-b) rappelant, d'une par t  l a  s t r uc tu r e  des oenocytes e t ,  d ' a u t r e  

par t ,  l e s  nombreux exemples de mktabolisme protéique (vi te l lus-corps  gras. . ) 
contrÔlés par l e  cerveau e t  l e s  corps a l l a t e s .  En conclusion, l ' ab l a t i on  

des glandes de  mue bloque chez l e s  Odonates l e s  processus de mue e t  de 

métamorphose de l'épiderme, mais ne semble avoir  aucun e f f e t  s u r  cer ta ines  

synthèses d'intermue. Il pa r a i t  donc d i f f i c i l e  d 'expliquer l e  comportement 



des larves permanentes, de nombreux problèmes tels 1' origine d-e l'hormone 

de mue, la diversité des effets selon la nature et la dose des ecdysones 

employées et selon le tissu cible considéré, restant encore discutés. De 

la même manière, la complexité des fonctions physiologiques de la seule 

cellule épidermique au cours de la métamorphose et notre ignorance des 

corrélations endocrines existant chez les larves permanentes sont d'autres 

obstacles à la compréhension des effets de la ventralectomie chez les 

Wonates, compréhension qui sera peut-être facilitée par la connaissance 

du rôle de l'hormone juvénile au cours de la métamorphose. 

b - Effets de l'injection d'un mimétique de l'hormone juvénile 
Ainsi qu'il a été vu précédemment, le développement de l'appareil 

copulateur à partir d'ébauches présentes au début du dernier stade larvaire 

ne peut s'effectuer qu'en présence d'hormone de mue. Mais ce processus 

morphogénétique particulier, comme la métamorphose en général, a tout lieu 

d'être tributaire de la baisse du taux d-e l'hormone juvénile intervenant 

au dernier stade. Ge contrôle de la métamorphose des larves df~eschna 

cganea par cette dernière hormone a déjà été étudié par SCHALLER (1960- 

1962) qui ut-ilisait la technique de l'implantation dans la cavité abdomi- 

nale, de corps allates provenant d'imagos capturés dans la nature. 

En collaboration avec M. MOUZE, nous avons repris cette étude 

en pratiquant des injections d 'un mimétique de 1 'hormone juvénile à des 

larves d'~eschna cyanea du dernier stade. De nombreux auteurs (revue dans 

JPLY, 1968) ont appliqué à d'autres Insectes cette technique qui présente, 

à 1 ' inverse de 1' implantation des corps allates> 1' avantage de pouvoir 
doser exactement l'hormone injectée, mais aussi l'inconvénient d'augmenter 

brusquement et pour une courte durée seulement le taux de cette hormone 

dans 1 'hémolymphe de 1 'animal expérimenté. 

Technique opératoire : 
 éther méthylique de famés01 (ENF), en solution dans l'huile 

de tournesol, a été administré par injection à travers la membrane inter- 

segmentaire séparant les deuxième et troisième tergites abdominaux, à une 

centaine do larves dl~eschna cyanea du dernier stade; dl$ge croissant. 

Pour un volume constant de solution injectée (10 ul/g de poids frais), 

nous avons utilisé neuf concentrations différentes d'm (de 1,5 à 10 $1. 





Ainsi q u ' i l  a  dé j à  é t é  noté par SCHALLER (1960, 1962) l e s  larves  dont 

l a  mQtamorphose a é t é  bloquée sont incapables d 'exuvier .  E l l es  ont é té  

s o i t  colchicinées e t  s ac r i f i é e s  à l 'approche de l a  mue, l e  c r i t è r e  u - t i l i sd  

é t an t  l a  s c l é r i f i c a t i o n  des g r i f f e s ,  s o i t  gardées jusqu'à l eu r  mort a f i n  

de suivre  l eurs  ultimes transformations. L' in jec t ion,  à une s é r i e  témoin, 

de 10 ul/g de poids f r a i s  d ' h u i l e  de tournesol  n ' a  pas perturbé l a  méta- 

morphos e . 

G6néralités. 

Les formes obtenues après in jec t ion  d ' ~  sont  tout  à f a i t  

comparables à ce l l e s  observées par SCHALLER (1960,1962) à l a  s u i t e  de 

l ' implanta t ion de corps a l l a t e s .  Ce sont s o i t  des l a rves  surnuméraires, 

s o i t  des formes intermédiaires en t re  l a  l a rve  e t  l ' a d u l t e  appelées 
3 

adultoïdes, l e s  caractères l a rva i res  é t an t  prédominants chez l e s  uns 

(adultoïdes l a rva i res ) ,  r a res  chez l e s  au t res  (adultoydes imaginaux), Mais 

l a  technique d ' i n j e c t i o n  du mimétique de l'hormone juvénile permet, en 

outre, de préciser  l a  r e l a t i o n  s ' é t a b l i s s a n t  ent re  l a  quant i té  u t i l i s é e  

e t  l e  moment de l ' i n j e c t i o n .  En e f fe t ,  l'examen du tableau ci-contre 

montre que l e s  r é s u l t a t s  d i f f è r en t  se lon l a  dose de  1 'EMF u t i l i s é e .  Pour 

l e s  in jec t ions  effectuées au jour O du dern ie r  stade,  une quanti té  de 

700 urnl ~ ' E M F  a provoqué l e  développement d'une l a rve  surnuméraire, l e s  

doses supérieures é tan t  toxiques : l e s  doses plus fa ib les ,pa r  contre, 

permettent 1' obtention d ' adultoPdes de type l a rva i re .  f i a t iquées  au 

troisième jour, l e s  in ject ions  de 200 e t  250 urnl d ' m  ont pour r é su l t a t  

l a  formation d 'adultoîdes de type imaginal, a l o r s  que pour 300 e t  400 urnl 

on obt ient  des adilltoTdes de type l a r v a i r e  e t  qu-e 700 uml consti tuent  

une dose toxique. Il fau t  no te r  que dans toute  c e t t e  s e r i e  expérimentale, 

il n ' a  pu ê t r e  obtenu qu'une seule  l a rve  surnuméraire par in jec t ion  

~ ' E M F  (700 urnl au jour O ) .  Ce r é s u l t a t  contras te  avec ce lu i  de l ' implan- 

t a t i o n  des corps a l l a t e s  imaginaux (SCHALLER, 1960) qui, pour neuf l a rves  

implantées au jour d, a donné naissance à 5 larves  surnuméraires. 

Mais à côté de  l ' importance de l a  dose, in te rv ien t  c e l l e  du 

moment de l ' i n j e c t i o n  : l a  métamorphose e s t  bloquée totalement ou presque 

après une in jec t ion  prat iquée au jour O du dernier  stade,  beaucoup moins 

à t r o i s  jours, e t  pratiquement plils à cinq jours. AU-delà, aucune 



Planche XVII 

Fig. a e t  b : ( G  x 70) coupes t ransversales  des 2ème 
( f ig .  a )  e t  3ème s t e r n i t e s  ( f i g .  b) abdominaux 
d. ' une l a rve  permanente 

Comparer avec l e s  f ig. b, Pl. XIV e t  c, Pl. XV 

Remarquer l e  dépôt d'endocuticule ( f l èches )  qui a rempli 
l ' espace  l a i s s é  par l e  décollement cu t i cu l a i r e  précoce 

Fig. c, d, e, f : ( S  x 70) coupes transveraafes des 2ème 
( f ig .  c e t  d )  e t  3ème s t e r n i t e s  abdominaux 
( f ig .  e e t  f )  de l fadul toEde 1. 

Comparer l e s  f igures  c e t  d avec l e s  f igures  b, c e t  h 
Pl, XIV e t  l e s  f igures  e e t  f avec l e s  f igures  c e t  d, 
Pl. XV 

Remarquer ( f l èches )  l e s  c e l l u l e s  trichogènes sec ré tan t  
des so i e s  de p a r t  e t  d ' au t r e  de l 'ébauche de l a  1ig.k 
(f ig .  d )  e t  la  cut icule  épaisse t ap i s san t  la  face  
in te rne  de l a  gou t t i è re  des 2 premTers a r t i c l e s  du 
pénis ( f ig .  f ) .  

a. p. 2 premiers a r t i c l e s  du pénis 
h. a. hameçons antér ieurs  
1. l i g d l e  
V.S. vés icule  séminale 





per turbat ion de la  mue imaginale n ' e s t  plus observée. 

Enfin, 1' examen quotidien des larves in jec tées  a permis de 

su iv re  l a  v i t e s s e  du développement des s u j e t s  soumis à l'IN?? par comparaison 

avec l a  chronologie de l a  métamorphose basée su r  l e  c r i t è r e  du débordement 

oculaire.  11 e s t  apparu que l ' i n j e c t i o n  de 1'ElW a eu comme e f f e t  immédiat, 

un r e t a rd  dans l e  déclenchement de l a  métamorphose. ~ ' k t a p e  2 de l a  crois-  

sance ocu la i re  e s t  a t t e i n t e  chez l e s  adulCoTdes au bout de neuf à onze 

jours, au lieu. de cinq à s i x  jours c h ~ z  l e s  témoins. Chez l a  larve  surnu- 

méraire, par contre, l a  mue a é t é  plus précoce : e l l e  e s t  survenue vingt  

jours après l a  mue précédente, contre t r e n t e  jours environ chez l e s  

témoins. SCHALLER (1960) ava i t  f a i t  l a  même constatation, l e s  larves 

surnuméraires q u ' i l  a obtenues ayant mué au bout de l7,4 jours, durée 

intermédiaire ent re  c e l l e s  de  l '&\%nt-dernier s t ade  (14,7 jours)  e t  du 

dern ie r  s t ade  (33, l  jours) des témoins. 

Etude morphologique de l ' a p p a r e i l  copulateur des adultoYdes 

Les caractères morphologiques (oei l ,  masque, ptérothèques, 

pat tes ,  t e r g i t  es e t  pyramide anale)  examinés chez l e s  individus obtenus 

é t an t  tout; à fai t  comparables à ceux d é c r i t s  par SCHALLER (1960, 1962), 

autant  pour la  larve  surnuméraire que pour l e s  adultoydes, nous n'expose- 

rons que l e s  résult* r e l a t i f s  à l ' appa re i l  copulateur. Ceux-ci ont por té  

su r  t r o i s  adultordes présentant  un débordement ocula i re  croissant ,  corres- 

poAldant aux étapes 3, 4 e t  6 de l a  métamorphose o t  que nous avons déslgnés 

pespectivement par adultoydes 1, II e t  III. Avant d ' ê t r e  s a c r i f i é s  à 

l 'approche de l a  mue, ces individus ont é t é  soumis à l ' a c t i o n  de l a  colchi- 

cine pendant 24 heures, ce qui a f a c i l i t é  l e  comptage des mitoses dans 

l e s  deuxième e t  t roisième s t e rn i t e s .  Le nombre de ces mitoses, var iable  

se lon l e s  adul-toTdes, e s t  toujours  t r è s  r édu i t  en ra i son  de l a  mue plus  

ou moins imminente. 

a )  AdultoTde 1 

Le débordement ocu la i re  de c e t  individu équivaut à ce lu i  d 'une 

l a rve  témoin arr ivde au huitième jour du dernier  s t ade  (étape 3 )  e t  l e  

développement de l ' appa re i l  copulateur e s t  comparable à ce lu i  d'une l a rve  

témoin 8gée de sept  jours ( c  ' es t -à-di re  ayant 16gèrement dépassé 1 ' étape 

2). I l  s ' a g i t  donc d 'un adultoïde de type l a rva i r e  dont l e s  caractères 

sont  t r è s  proches de ceux d'une larve  v ra ie ,  



Planche XVIII 

Reconstitution topographique des 2ème (fig, a) et 3ème 
(fig, b et c) sternites abdominaux de l'adulto~de 1: 

Les figures a et b représentent la topographie envue 
externe (vers la surface), la figure c en vue interne 
(vers la cavité abdominale) 

Comparer avec les planches IX, X, XI et XVI 

a. p. 2 premiers articles du pénis 
h. a. hameçons antérieurs 
1. ligule 
1. a. lame antérieure 
v. S. vésicule séminale 

Planche XIX 

Reconstitution topographique des 2ème (fig. a) et 3ème 
(fig. b et c) sternites abdominaux de l'adultoTde II 

Les figures a et b représentent la topographie en vue 
externe (vers la surface); la figure c en vue interne 
(vers la cavité abdominale) 

Comparer avec les planches X, XII et XII1 

2e article du pénis 
3e article du pénis 
corne du gland 
bulbe génital 
hameçon antérieur 
hameçon postérieur 
excroissance latérale du gland 
ligule 
lame antérieure 
f enetre 
gland .... 
méat proximal 
vésicule séminale 





X I X  



Sur l e  deuxième s t e r n i t e  (PL. XVIII, a ) ,  l e s  hameçons antér ieurs  

(pl .  XVCI, c), ont  commencé à bourgeonner vers l ' a r r i è r e  a l o r s  que l a  lame 

an té r ieure  e t  l a  l i g u l e  (Pl .  XVII, d )  ne sont  encore que de simples p l i s  

épaiss is .  Les deux premiers a r t i c l e s  du pénis (Pl.  XVTI, f )  s e  sont  à 

peine détachés du troisième s t e r n i t e  (Pl .  XVIII, b e t  c ) .  Cependant, 

à l ' i n v e r s e  de ce que l ' o n  peut observer s u r  une larve  a r r i vée  à l ' é t a p e  

2 e t  s u r  l e s  l a rves  permanentes, l a  vés icule  séminale (PI. XVII ,  e )  

accuse un re tard  dans s a  morphogenèse sans q u ' i l  semble poss ible  d ' i n t e r -  

prgter  c e  phénomène. E l l e  r e s t e  bordée par  un épithélium aux ce l l u l e s  

tassées  l e s  unes contre l e s  au t res  e t  ne s ' e s t  pas étendue contre l a  

face in te rne  du s t e r n i t e  (p l .  XVIII, c ) ,  

Cette f o r t e  dens i t é  c e l l u l a i r e  caractér ise  d ' a i l l e u r s  la 

t o t a l i t é  des deuxième e t  t roisième s t e r n i t e s  de 1 'adultoSde dont 1 ' épiderme 

n ' a  pas sub i  l e  "désserrement" c e l l u l a i r e ,  ultime étape du développement 

des d i f f é r e n t s  organes de l ' a p p a r e i l  copulateur avant l'émergence. Les 

mult ipl icat ions c e l l u l a i r e s  e t  l e s  mouvements morphogénétiques sont  

interrompus. Par contre, il y a  décollement de l a  cut icule  l a rva i r e  e t  

sec ré t ion  de l a  nouvelle cu t i cu le  qui  e s t  du type imaginai. On observe 

des p o i l s  de type adu l te  sec ré tés  de pa r t  e t  d ' au t r e  de la  li&, là où 

s e  forment normalement l e s  . hsmeçons posté r i e u r s  (p l .  X V I I ,  d )  ; l e s  
penis 

deux premiers a r t i c l e s  du -'---" forment une gout t ière  t ap i s s ée  à l ' i n t é -  

r i eu r  pa r  une cu t icu le  t r è s  épaisse (Pl. XVII, f )  identique à c e l l e  d é c r i t e  

chez l e s  larves témoins âgées de vingt  jours (étape 7 2/7>). 

b) AdultcQde T I  

Il s ' a g i t  i c i  d 'un adultorde de type l a rva i r e  mais dont l e s  

~aractères~contrairement à l ladul toSde 1 s 'é lo ignent  davantage de l a  

larve. 

Le débordement ocula i re  de ce t  individu équivaut à ce lu i  

larve témoin a r r l vée  au neuvième jour du dernier  s tade  (é tape  4) .  Sur l e  

deuxième s terni - te  de cet  adultoyde (pl .  XIX, a), l a  morphogenèse des hame- 

çons antérieu-rs e t  de l a  l i g u l e  e s t  plus avancée que c e l l e  décriJ6e chez 

une l a r v e  a r r ivée  à l ' é t ape  5 de l a  métamorphose (douzième jour). Bien 

plus, s u r  l e  troisième s t e r n i t e  (pl. XTX, b  e t  c) ,  la d i f fé renc ia t ion  

du gland du pénis e s t  ca rac té r i s t ique  d e  l ' é t a p e  6 ( treizième ,jour) a l o r s  

que l e  bulbe géni ta l ,  à peine ébauché (Pl. XX, c )  correspond à un témoin 



Planche XY, 

Fig. a, b, c, d : Coupes transversales des 2ème (fig. a 
et b) et 3ème (fig. c et d) sternites abdominaux 
de ltadultoYde II (G x 50)  

Comparer les figures a et b respectivement avec les 
figures c et d, et les figures i et j de la planche XIV 

Comparer les figures c et d respectivement avec les 
figures e et f et la figure h de la planche Xi 

Fig. e, f, g, h. : Coupes transversales des 2ème 
(fig. e et f) et 3Bme ($tg. g et h) sternites 
abdominaux de ltadultoYde III (G x 5 0 )  

Comparer les figures e-et f respectivement avec les 
figures d et j de la planche XIV 

Comparer les figures et h respectivement avec les 
figures f et h de la planche XV 

3e article du pénis 
bouclier 
bulbe génital 
excroissance latérale du gland 
gland 
hameçon antérieur 
hameçon postérieur 
ligule 
vésicule séminale 





du dixième jour. Ce développement plus important des hameçons an té r ieurs  

(pl .  XX, a ) ,  de l a  l i g u l e  (pl .  XX, b)  e t  du gland du pénis (pl .  XX, d )  

semble l e  résiultat du "desserrement" des ce l lu les  qui  commence dans ces 

organes, après l 'arrêt de l ' a c t i v i t é  mitotique e t  avant l e  ddpat de l a  

cu t icu le  imaginale. La réponse à I'EMF p a r a i t  donc d i f f é r e r  selon l e s  

organes de l ' a p p a r e i l  copulateur, mJlClfDA (1964) explique de l a  meme 

manière La ddformat,ion des gén i t a l i a  externes de Bombyx mori après app l i -  

ca t ion  de farnesol. 

c )  AdultoYde III 

Le débordement ocula i re  de ce t  individu correspond à ce lu i  

d'une l a rve  témoin a r r i vée  au treizième jour du dern ie r  s t ade  (étape 6 )  

e t  l a  métamorphose des deuxième e t  t roisjème s t e r n i t e s  a a t t e i n t  un degré 

sensiblement équivalent à c e l l e  de l ' é t a p e  7 1/4 (pl .  XXI). En e f f e t  l a  

morphologie des hameçons antér ieurs  (pl .  XX, e),de l a  l i g u l e  e t  des hame- 

çons postér ieurs  (PI. XX, f )  e s t  proche de  c e l l e  d'un adu l te  normal. De l a  

même façon, l e  t ro is ième a r t i c l e  du pénis portant  l e  méat proximal, l e  

bulbe gén i t a l  ( P ~ X X ,  g )  e t  l e  gland du pénis (p l .  XX, h) semblent avo i r  

acquis l eu r  forme déf in i t ive .  On retrouve enf in  chez ce t  individu un aspect  

cu t i cu l a i r e  semblable à ce lu i  d'un adul te  e t  à ce lu i  des adultoydes 

précédemment déc r i t s .  On peut donc par le r  dans ce cas d 'un adultoyde de  

type imaginal. 

1 Discussion . 
L'EMF i n j e c t é  au début du dern ie r  s tade  l a rva i r e  d ' ~ e s c h n a  

cyanea a provoqué une nouvelle m e  larvai re ,  reproduisant l ' e f f e t  juvéni- 

l i s a n t  de l'hormone des corps a l l a t e s .  Cet te  ac t ion  juvénil isante a i n s i  

que l e s  act ions gonadotrope , prothoracotrope etchromatotrope de 1'W 

ont déJà é t é  maintes f o i s  rapportées, en p a r t i c u l i e r  par W1GGL;ESWORTH 

(1963 b) . Pour K R I S H N A W R A N  e t  SCHNEIDERMAN (1965) e t  SCHNEDERMAN e t  

col l .  (196fj), f a rneso l  e t  EMF sont  a c t i f s  par eu-memes e t  agissent  

directement su r  l e  même s i t e  c e l l u l a i r e  que l'hormone juvénile. Cependant 

ce t  av i s  n ' e s t  pas partagé par NOVAK (1966) qui considère l e s  substances 

allatomimétiq~ies comme des antimétaboli tes é l e c t i f s  agissant  su r  l e s  

synthèses protéiques e t  supprimant l a  croissance imaginale, a l o r s  que 

l'hormone juvénile s t imule ra i t  l a  croissance l a r v a i r e  ( théor ie  du 



Planche XXI 

Reconstitution topographique des 2ème ( f i g .  a )  e t  3ème 
(f ig.  b - c )  s t e r n i t e s  abdominaux de  l 'adulto'ide III 

Les f igures  a e t  b représentent  l a  topographie en vue 
externe (vers la  surface),  l a  f i gu re  c en vue in terne  
(vers l a  cavité abdominale) 

Comparer avec l e s  planches X, X I I ,  X I I 1  

2e a r t i c l e  du pénis 
3e a r - t i c l e  du pénis 
bulbe gén i ta l  
corne du gland 
excroissance l a t é r a l e  d-u gland 
f enê t r e  
gland du pénis 
hameçon an té r ieur  
hameçon postér ieur  
l i g u l e  
lame antér ieure  
méat proximal 
processus caudal 
vés icule  séminale 
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1' gradient-factor") .  Outre c e t t e  conception du mode d ' a c t i on  de l'hormone 

juvénile préconisée par NOVAK, deux au t res  théor ies  ont é t é  &mises, l ' m e  

par WIGGLELSWORrCH (1959)~ 1 ' au t r e  par WILLIAMS (1961). Pour celui-ci ,  

l'hormone juvénile ac t ive  l e s  gènes l a rva i r e s  ; pour celui- là,  e l l e  inhibe 

l e s  gènes imaginaux. Afin de f a c i l i t e r  l a  discussion des rés i l l t a t s  obtenus, 

nous assimilerons EMF e t  hormone juvénile tou t  en é tan t  conscients des 

nombreuses réserves que 1 ' on peut apporter  à c e t t e  homologation. 

@ >mportance de l a  dose de ~ ' E M F  i n j ec t é  

Une première consta ta t ion qui  s'impose est l e  f a i t  que l ' i m - -  

p lanta t ion de  corps a l l a t e s  a c t i f s  à des larves du dern ie r  s t ade  

d '  Aeschna cyanes venant de muer a pour r é s u l t a t  des s tades  l a rva i res  

surnuméraires dans presque la moitié des cas (SCFIALLER, 1960) a l o r s  que 

l ' i n j e c t i o n  d ' m e  dose élevée ~ ' E M F  à des s u j e t s  d'espèce e t  d f@ge  

identiques n ' a  permis d 'ob ten i r  qu'une s eu l e  mue l a rva i r e  surnuméraire. 

La dose nécessai re  correspond environ au 7/10 000ème du poids d-e l a  l a rve  

(solut ion à 7 $ dans l ' h u i l e  de  tournesol)  a l o r s  que WIGGLESWORTH (1963), 

chez Rhodnius prolixus, obt ient  l e  même r é s u l t a t  dans des conditions 

équivalentes avec une dose t r e n t e  cinq f o i s  plus f a i b l e  (2/100 000ème 

du poids de l a  l a rve  ; solut ion à 10 $ dans l ' h u i l e  d ' o l i ve ) .  Cette d i f f é -  

rence de s e n s i b i l i t é  des larves à ~ ' E M F  qui reproduit plus ou moins l e s  

e f f e t s  de l'hormone des corps a l l a t e s  a déjà di6 rapportée par  d i f f é r en t s  

auteurs. Les r é s u l t a t s  de WIGGLE,SbJORTH (1969) sur  Fü-iodnius, ceva de 

R O U E R  e t  DAHM (1968) su r  Tenebrio molitor e t  de GILBERT e t  GOODEGLLOW 

(1965) s u r  H;yalophora cecropia montrent que l ' E D F  a respectivement l e  1/4, 

l e  1/300&me e-k l e  1/100 OOOème de l ' a c t i v i t é  de l ' h u i l e  de Cecropia, 

c 'est-à-dire, d'un produit nature l .  WIGGLESWORTH (1969) apporte plusieurs 

expl ica t ions  à ce phénomène. Selon ce t  auteur, l e s  mimétiques de l'hormone 

juvénile ag i r a i en t  plus par l eu r s  propriétéslhysiques que par l eu r s  

propr ié tés  chimiques e t  c e t t e  ac t ion  s e  s i t u e r a i t  au niveau des membranes 

ce l lu la i res ,  lesquel les  ont des s t r uc tu r e s  d i f fé ren tes  se lon l e s  espèces : 

ensuite l ' i n ac t i va t i on  du mimétique (GILBETT e t  SCHNEIDERMAN, 1960 ; 

ROLLZR e t  DAHM, 1968 ; JOLY e t  col l . ,  1969) s e r a i t  d i f f é r en t e  se lon l e s  

espèces e t  l e s  solvants  u t i l i s é s  e t  enf in  selon l e  degré de  d i l u t i o n  dans 

ces dern ie r s  ( W I G G ~ O R T H ,  1963 b ; KRIBHNAKUMARAN e t  SCHNEIDE-üviAN, 1965). 



Il convient de remarquer, en outre, que l ' E l ' @  in j ec t é  semble e t r e  cata-  

bo l i sé  t r è s  rapid-ament puisque chez des adu-ltordes obtenus après u t i l i s a t i o n  

d'une f o r t e  dose au jour 0, l a  métamorphose n ' e s t  re tardée  que d' environ 

cinq jours. En e f f e t ,  l ' é t a p e  2 du développement e s t  a t t e i n t e  au neuvième- 

onzième jour au l i e u  du cinquième-sixième jour. 

8 Effe t  "prothoracotropefl de 1 'EMF i n j e c t é  

SCHALLER (1960) ava i t  dé j à  constaté l a  précocité de l a  mue 

des larves  surnuméraires obtenues par implantation des corps a l l a t e s .  

On pouvait donc raisonnablement s ' a t t end re  à une ac t ion  stimulaWice de 

l'ENI? sur  l e s  glandes de mue d'8eschna cyanea. Cette ac t ion "prothoraco- 

trope" (appelée a i n s i  à cause du terme : glande prothoracique, synonyme 

de glande de mue) des corps a l l a t e s ,  des mimétiques de l'hormone Juvénile 

ou de l ' h u i l e  de Cecropia ( e x t r a i t  du corps de nymphes de l ' espèce  

Rvalophora cecropia) a dé jb  é t é  signalée, par exemple par GILBEIPT e t  

SCHNEIDERMAN (1959 1, WILLIAMS ( 1961 ) , GILBEKJ! (1962 ) , KRISHNAKUMARAN e t  

SCHNEIDERiWN ( 1965 ) , SCHMIALEK e t  DREWS ( 1965 ) , WIGGLESWORTH ( 1965 ) , 
OBERLANDER e t  SCHNEIDERMAN (1966), OZEKI (1966) e t  d ' au t res  encore. D e  

rnfime, l a  dégénérescence des glandes de mue chez l a  plupart  des Insectes, 

à l a  f i n  de l a  v i e  larvaire,est  l e  r é s u l t a t  de l a  baisse  du taux de 

1 'hormone juvénile (WILLIAMS, 1952 ; BODITNSTEIN, 1953 : WIGGLESWORTH, 

1955, KRISHNAKUMARAN e t  SCHNEIDERMAN, 1965 ) , la  persistance de ces glandes 

chez ce r ta ins  Insectes,  t e l s  des Acridiens, é t an t  sou3 l e  contre le  d.es 

corps a l l a t e s  (CASSIER e t  FAIN-MAUREL, 1970). 

4) Période de s e n s i b i l i t é  à ~ ' E M F  i n j ec t é  

 i injection de l'EX@ n ' a  d ' e f f e t  que s i  e l l e  e s t  prat iquée 

au cours des cinq premiers jours du de rn i e r  s tade  : passé ce d é l a i  e l l e  

r e s t e  sans action. Les r é s u l t a t s  des in jec t ions  pratiquées pendant l e s  

cinq premiers jours, d i f f è r en t  non seulement se lon la dose e t  l e  moment 

de l ' i n jec t ion ,  mais auss i  selon l a  na tu re  de l 'organe considéré. Ainsi, 

comme l ' a  montré SCHALB en 1962 par des implantations de corps a l l a t e s ,  

l e  développement des po i l s  adultes ( su r  l a  t e t e ,  l e s  a i l e s  e t  l a  pyramide 

anale)  e t  l a  régression du masque, par exemple, sont  rarement empêchés à 

l ' i nverse  de l a  métamorphose ocula i re  ou de c e l l e  de l a  pyramide anale, 

lesquel les  sont  interrompues à des s tades  d ivers  chez l e s  adultoTdes. 



L'  existence d 'une période c r i t ique  e t  d'une s e n s i b i l i t é  d i f f é r en t e  des 

organes d '  esc ch na cyanea à l'hormone juvénile n ' es t  pas sans rappeler 

des f a i t s  analogues rapportés chez de nombreuses autres  espèces d 'ordres 

var iés  comme les Orthoptkres (JOLY L., 1960 2 FUZEAU-BRAESCH, 1968), l e s  

Coléoptères (GEYEA e t  col l . ,  1968 ; EM!KERICH, 1968), l e s  Lépidoptères 

(cl-- e t  SC%INEIDERMAN, 1960 ; WILLIAMS, 1961 ; SMNAL e t  coii . ,  1968, 

1969 : LOCKE, 1970 b ; HINTZE PODUFAL e t  FBICKE, 1971), l e s  Diptères 

(SRIVASTALTA e t  GILBERT, 1969 9 ASmJ;IS1R, 1970) e t  enf in  l e s  Hémiptères 

(WIGGLESWORTH, 1963, 1964 ; WILLIAMS e t  SLAMA, 1966). E h  raison de l a  

ba i sse  progressive du taux d ' a c t i v i t é  des corps a l l a t e s  survenant au 

cours du développement normal (WILLIAMS, 1961 9 OZEKI, 1963), l e s  organes 

l e s  moins sensibles  à l'hormone juvénîle semblent s e  métamorphoser avant 

l e s  organes les plus sensibles.  Ainsi chez l e s  Odonates, l a  multiplica,tion 

des ce l lu les  trichogènes à l ' o r i g i n e  des po i l s  adultes e t  l a  régression 

du masque sont t r è s  précoces (SCHALL~R, 1960, 1962) e t  échappent faetlement 

à l ' a c t i o n  de l'El@' in jec td ,  Cette observation e s t  à rapprocher de ce l l e s  

de WILLIAMS ex SLAMA (1966) pour qui la  pe r t e  de s e n s i b i l i t é  à 1 'hormone 

juvénile e s t  synchrone de  1 ' act ivat ion d.e 1 ' épiderme. Pour WILLIAMS (1961), 

l'hormone des corps a l l a t e s  ne f a i t  qine ca rac té r i se r  l e s  synthèses qui 

sont déclenchées par l 'ecdysone e t  d o i t  selon ~ROLLER e t  DAHM,, (1968) Q t r e  

présente avant 1 'hormone de mue. Ceci expl iquerai t  1 'hypersensibi l i té  des 

ce l lu les  blessées à l'hormone juvénile (PIEPHO, 1950 ; PIEPHO e t  HEIMS, 

1952 ; SCHNEIDERMAN e t  GILBERT, 1958 ; LAblREXCE, 1966). 

S i  IPTSHNAKUMARAN e-t; co l l ,  (1967) e t  SMNAL e t  NOVAK (1969) 

considèrent que l'hormone juvénile a g i t  au moment des mitoses e t  de  l a  

synthèse du DNA, plus récemment, EMMERICH (1968), PATEL e t  MADHAVAN (1969) 

e t  CHASE (1970) considèrent l a  synthèse du m RNA comme c ib l e  de c e t t e  

hormone, d 'autant  plus que LAImTTCE: (1968) c i t e  des cas de métamorphose 

ce l l u l a i r e  sans synthèse préalable de  DNA. 

: Conclusion : 
Avant de t e n t e r  d 'expliquer l e  mode de formation des larves  

surnuméraires e t  des adulto'ldes, il fau t  t e n i r  compte d 'hypothèses su r  

l e  mode d ' ac t ion  de  1 ' ~ .  La première suppose une i den t i t é  physiologique 

en t re  l'hormone juvénile na ture l l e  e t  l'EN? dont l e  taux est censé décro î t re  



au cours du dern ie r  s t ade  à l a  meme a l l u r e  que ce lu i  de  l'hormone na tu re l l e ,  

mais avec un décalage qui  e s t  fonction du moment de l ' i n j e c t i on .  P a r  

a i l l e u r s ,  l e  taux de ~'homnone de  mue qui ne f a i t  que c r o î t r e  au cou-rs 

de l ' intermue du dern ie r  s t ade  larvai re ,  à l ' i n v e r s e  de ce lu i  de l'hormone 

juvénile, d6clancheral.t l e s  d i f f é r en t s  phénomènes épidermiques de 

morphogenèse e t  de mue. Enfin, l'hormone juvénile ne d o i t  pas @ t r e  consi- 

dérée comme un fac teur  de morphogenèse e t d n t e r v i e n d r a i t  que pour imprimer 

son caractère  propre aux synthèses déclenchées par 1 ' ecdysone. 

- Après une f o r t e  in jec t ion  d '  EMF au jour O du dernier  stacl-e 

l a rva i re ,  l e s  s y ~ t h è s e s  gouvernées par l 'ecdysone s ' e f fec tuen t  en présence 

d'un taux élevé e t  inhabi tuel  d'hormone juvénile, l e  catabolisme de c e t t e  

dernière  ne permettant pas une él imination suffisamment rapide. Ces 

synthèses sont donc de type l a rva i re .  On s e  trouve dans l e s  mêmes conditions 

qu'au début de l ' avant-dernier  s tade  par exemple e t  l ' on  obt ient  une mue 

l a r v a i r e  surnuméraire précoce. L'EMF a donc manifesté à la  f o i s  son ac t i on  

,juvénilisante e t  son ac t ion  prothoracotrope. 

- Dans l e  cas de  1' inJect ion d 'une dose d'FNF plus faible,  au 

jour 0, l ' é l iminat ion catabolique du mimétique devient  su f f i san te  pour 

permettre l e  déclenchement par l 'ecdysone des synthèses imaginales. Ce 

phénomène demande cependant un ce r t a i n  temps de la tence  ; en e f f e t  l ' é t a p e  

2 du débordement ocula i re  ne s e  manifeste qu'au bout de neuf à onze jours 

au l i e u  de cinq à s i x  jours chez l e s  témoins. Tous l e s  organes n 'ont  pour- 

t a n t  pas l e  temps d'achever l eu r  métamorphose complètement car  il semble 

que l e  taux de l'hormone de mue, devenu t r op  élevé, empêche l a  poursui-te 

du développement e t déc l enche  l a  mue. E h  e f fe t ,  pour s e  métamorphoser, un 

organe n t  au r a i t  pas seulement besoin d 'un ce r t a i n  taux d ' ecdysone mais 

auss i  d 'un ce r ta in  temps d 'exposi t ion à c e t t e  hormone. Cette in te r rup t ion  

de l a  métamorphose par l'hormone de mue a dé j à  é t é  s ignalée  par H A W A C H S  

e t  col l .  (1957), LUSCHER e t  KARLSON (I-958), BJCKMANN (1959), WIGGï,.ESbJORTH 

(1961), KOBAYASHI e t  co l l .  (1967) e t  WTLLIAMS (1968).  effet juvéni l i sant  

d'abord, de durée plus  ou moins longue selon la dose en ra ison de l ' a l l u r e  

de son catabolisme, puis 1' e f f e t  prothoracotrope de l'E!NF sont donc 

responsables d-e l a  métamorphose incomplète des adultofdes. 

- Les in jec t ions  d ' ~  tardives,  pratiqukes en t r e  l e  troisième 

e t  l e  cinquième jour, même à des doses t r è s  f o r t e s  n 'ont  pu é v i t e r  l e  

déclenchement des synthèses imaginales dans l e s  organes t r è s  sensibles à 



la baisse du taux de l'hormone juvénile intervenue au tout début du stade. 

Par contre, elles retardent les synthèses imaginales dans les organes moins 

sensibles, exercant ainsi leur effet juvénilisant et avancent le moment 

de la mue par leur effet prothoracotrope. A cet égard ces organes n'auront 

pas été soumis assez longuement à l'hormone de mue pour leur permettre de 

se métamorphoser complètement. 

- Enfin, après le cinquième jour, la présence de 1'EMF n'est 
plus capable d'empêcher même partiellement la métamorphose ; la phase 

critique est dépassée et la forme imaginale est donc irrémédiablement 

déterminée. 

La réponse de 1 ' appareil copulateur à ces différentes condi-t ions 

hormonales est parfaitement conforme au s chéma proposé : d ' abord, ef f e-L 

,juvénilisant de l'EDE? injecté, ensuite catabolisme du mimétique qui permet 

l'orientation vers la forme imaginale et le déclenchement de la a&-kaniorphose, 

c~nfin, cffet pl-of,horacotrope et declenchcmcnt de la mue qui interrompt 

la morphogenèse en cours. Selon la dose et le moment d'application du 

mimétique de l'hormone juvénile, l'effet Juvénilisant affecte pendant ixn 

temps plus ou moins long un nombre plus ou moins grand d'évènements. Ainsi 

les mouvements morphogénétiques sont interrompus à différentes étapes 

mais la cuticule d-éposée est toujours du type imaginal. A titre d'exemple 

et comme le montre surtout l'adultolde IT, toutes lesparties de l'appareil 

copulateur ne sont pas bloquées au m'&me stade de développement. Les 

cellules du gland du pénis ont commencé à se'besserrer" (phénomène surve- 

nant normalement au treizième jour) a b  rs que le bulbe génital est à peine 

ébauché (développement caractéristique du dixième jour). Ou bien le gland 

du pénis est plus sensible à la baisse du taux d'hormone juvénile que le 

bulbe génital et ~'EMF injecté tardivement a bloqué la métamorphose du 

second mais pas celle du premier ; ou bien les cellules du gland ayant 

subi toutes les mitoses nécessaires à leur croissance sont devenues compé- 
11 tentes à réagir à un certain taux d'ecdysone qui déclenche leur desserre- 

ment" alors que le même taux ne peut avoir d'action sur les cellules du 

bulbe génital pas encore prêtes à effectuer ilne certaine morphogenèse. 



3 - CONCLUSION DE LA DEUXIEME PARTIE 

~ ' u i ; i l l s a t i o n  d 'un mimétique d e  l'hormone juvénile nous a permis 

de  montrer que chez Aeschna cganea, l a  d i f fé renc ia t ion  dans l e  sens imagina1 

des productions épidermiques, notamment de 1 ' apparei l  copulateur &le, 

é t a i t  déterminéedès l e s  cinq premiers jours du Bernier stade. Pendant c e t t e  

période représentant  un cinquième de l a  durée de l ' i n t e r m e ,  il e s t  donc 

poss ible  d ' i n f l é c h i r  l e  sens de c e t t e  d i f férencia t ion.  De son ceté, 

l ' ab l a t i on  des glandes de mue a montré que pour s e  manifester, l a  d i f f é -  

rencia t ion néce s s i t a i t  l a  présence de l 'ecdysone e t  l e s  r é s u l t a t s  d ' au t res  

auteurs ont permis de p réc i se r  ce f a i t  : l e  taux d'ecdysone nécessai re  e t  

sontbmps d 'appl ica t ion d i f f è r en t  se lon l e s  processus de d i f fé renc ia t ion  

e t  se lon l e s  organes considérés. Dans ces conditions, s i  l a  métamorphose 

s e  poursuit  t ou t  au long du dernier  stade,  e l l e  e s t  certainement l e  

r é s u l t a t  de 1 ' augmentation du taux d ' ecdysone jusqu ' au terme de 1 ' intermue, 

a l o r s  que l e s  d i f fé renc ia t ions  progressives observées ont toutes  é t é  
l t  programmées" au cours des cinq premiers jours du dern ie r  s tade  par  l a  

baisse  du taux de 1 'hormone juvénile. 

Les d i f f é r en t e s  pa r t i e s  de l ' a p p a r e i l  copulateur sont  s u j e t t e s  

à un t e l  contr8ie : programmation par la. ba i s se  du taux de  l'hormone 

juvénile pendant l e s  cinq premiers jours du dern ie r  s t ade  ( 1  ' i n j e c t i on  

au septième jour n 'a plus d ' e f f e t  ), puis  d i f fé renc ia t ion  contr6lée pa r  

l'hormone de mue (d'abord mitoses e t  décollement cut icula i re ,  ensui te  

mouvements morphogénétiques, enfin dépat de la  cut icule  imaginale). Seuls 

l e s  "sacs élas-tique&' du bulbe gén i ta l  font  exception : l eu r  développement, 

semblant l i é  à l a  maturation sexuelle de l'imago, e s t  l e  r é s u l t a t  d'une 

extraordinaire a c t i v i t é  mitotique de ce l l u l e s  épidermiques adultes, à 

not re  connaissance jamais rencontrée chez l e s  Hémimétaboles. 

Il convient de remarquer i c i  que l ' a c t i v i t é  des massifs d 'accrois-  

sement de l ' o e i l  e t  du lobe optique des Odonates semble échapper à l ' a c t i o n  

de 1 'ecdysone e t  que d 'après MOUZE (1971 b), l e u r  d i spa r i t i on  au cinquième 

jour du dernier  s t ade  pourra i t  'être l e  r é s u l t a t  d i r e c t  de  l a  baisse  du 

taux de l'hormone juvénile. Le contra le  hormonal de l ' a c t i v i t é  de  ces 

organes, essentiellement par l'hormone des corps a l l a t e s ,  s 'oppose donc 

à ce lu i  du développement de l ' appa re i l  copulateur r é a l i s é  par la double 

ac t ion  de l'hormone de mue e t  de l'hormone juvénile. La nature  embryonnaire 

des c e l l u l e s  composant l e s  massifs d'accroissement oculaire,  pourra i t  



expliquer l eu r  i n s e n s i b i l i t é  à l 'ecdysone (MOUZE, 1971 b). 

Il f au t  souligner que l e s  c o n c l ~ ~ s i o n s  r e l a t i ve s  au con t ra le  

de l a  métamorphose de l ' appa re i l  copulateur par  l'hormone de mue e t  

1 'hormone ~ u v é n i l e  ont é t é  apportées à l a  s u i t e  d ' expériences prat iquées 

i n  vivo s u r  un organisme dont nous ignorons, par  a i l l eu r s ,  l e  "contexte" 

hormonal, Dans ces condit ions, 1 ' ignorance dans l aque l le  nous sommes 

au s u j e t  des in te rac t ions  endocrines s 'exerçant  autant  chez l e s  l a rves  

permanentes que chez l e s  larves  "farnésolées" (notamment l ' a c t i o n  des 

hormones cérébrales)  d o i t  nous amener à beaucoup de  prudence. De &me, 

la  p a r f a i t e  connaissance du métabolisme d e  l a  c e l l u l e  épidermique, qui 

se lon LOCKE en 1970 b effectue  des synthèses l a rva i r e s  en même temps 

qu ' e l l e  e s t  p r e t e  à devenir adulte,  e s t  nécessai re  pour préciser  l e  

contr8le de ce l l e -c i  par l e s  hormones. Ehfin, l e  mode d ' ac t ion  de  ces 

dernières  qui  semble t r è s  complexe ne s e r a  véritablement élucidé que par  

1' emploi d 'hormones synthétiques pures, La métamorphose de l a  c e l l u l e  

épidermique e t  son contra le  endocrine r e s t e n t  donc des champs t r è s  ouverts 

à de  nouvelles recherches nécess i tant  l e s  techniques u l t r a s t r uc tu r a l c  , 
biochimique e t  de l a  cu l tu re  i n  v i t ro .  
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L' acquis i t ion de 1 ' apparei l  copulateur mâle des Odonates 

s ' i n s c r i t  parmi l e s  manifestations ultimes d'une organogenèse sexuel le  

qui s e  déroule t ou t  au long du ddveloppement, t a n t  embryonnaire que 

post -embryonnaire. 

Avant d'aborder l ' é t u d e  des fac teurs  qui président  à l a  déter-  

mination sexuel le  de ce t  organe, il a semblé u t i l e  de p réc i se r  l e  mode de 

f ~ r m a t i o n  de l ' a p p a r e i l  gén i ta l  e t  d ' é t a b l i r  pour l e s  deux sexes une 

chronologie de  c e t t e  organogenèse chez l e s  Odonates Anisoptères. 

Les données r e l a t i ve s  à l 'organogenèse des gonades e t  des 

voies gén i ta les  des Odonates, bien que ne reposant que s u r  des observations 

histologiques, ont é t é  insérées dans une discussion générale portant  s u r  

l e  déterminisme de l a  d i f fé renc ia t ion  sexuel le  des Insectes,  problème qui  

jusqu' à présent, n ' a  reçu de réponse s a t i s f a i s a n t e  que pour une seule  

espèce, l e  Lampyre. 

Enfin, l a  dernière  p a r t i e  de ce t r a v a i l  s 'achèvera par 1' exposé 

des r é s u l t a t s  expérimentaux r e l a t i f s  à l ' a p p a r e i l  copulateur dont nous 

avons cherché à perturber l a  d i f fé renc ia t ion ,  sinon à i n f l é c h i r  l a  dé te r -  

mination sexue l le  par des interventions plus  ou moins précoces au niveau 

de son t e r r i t o i r e  o rgane  formateur. 

1 - ORGANOGEUJESE DE L'APPAREIL GENITAL DANS LES D m  SEXES 

Cette étude r éa l i s ée  s u r  Aeschna mixta a j e té  l e s  bases 

anatomo-histologiques indispensables à t ou t  t r a v a i l  expérimental su r  l a  

détermination sexuel le  chez l e s  Odonates. Dans l a  chronologie de l ' o rga-  

nogenèse sexue l le  post -embryonnaire, nous avons distingué, d 'une p a r t  

l e s  caractères  primordiaux, gonades e t  gonoductes d 'o r ig ine  m6sodermique, 

qui ex i s ten t  dès 1- 'éclosion, d ' au t r e  par t ,  l e s  caractères d ' o r i g ine  

ectodermique qui apparaissent plus ou moins tardivement au cours du déve- 

loppement PO&-embryonnaire. 

a - Gonades e t  gonoductes 

. Les gonades des l a rves  néonates dtAeschna mixta 

(PI. X X I I ,  a, c i )  semblent indifférenciées.   aspect des goai=, grosses 

ce l lu les  arrondies à noyau volumineux, qui  voisinent  avec de p e t i t e s  

ce l lu les  anguleuses ne permet pas de reconnaftre un ovaire d 'un t e s t i cu l e .  

Cependant, l a  s i t u a t i o n  des gonades à 1 ' i n t é r i e u r  de 1' abdomen d i f f è r e  



se lon l e s  individus examinés. Ou bien e l l e s  s 'é tendent  du premier au 

sixième segment abd-ominal, ou bien e l l e s  ne son t  prksentes que dans l e s  

sixième e t  septième segments. La comparaison avec l a  pos i t ion  des gonades 

chez des larves  &&es permet d 'af f i rmer  q u ' i l  s ' a g i t  l à  respectivement 

d 'ovaires  e t  de t e s t i cu l e s .  Nous pouvons donc envisager séparément l e u r  

évolution. 

- Ce n ' e s t  que durant l e  trdsième s t ade  que l ' ova i r e  acquier t  

s a  s t r uc tu r e  ca rac té r i s t ique  (pl .  XXII, b) .  Les pe t i t e s  ce l lu les  angu- 

leuses possédant un noyau volumineux à chromatine en mottes s e  sont mlti- 

p l i é e s  e t  al ignées.  E l l e s  rempliront l e s  f i laments terminaux des ovarioles 

e t  sont  à l ' o r i g ine  des ovogonies, grosses c e l l u l e s  arrondies possédant 

un noyau sphérique e t  un nucléole unique, e t  des ce l lu les  f o l l i c u l a i r e s  de 

contour irrébwlier .  Ovogonies e t  ce l lu les  f o l l i c u l a i r e s  continuent à s e  

d i v i s e r  dans l e  germarium des ovarioles. Cette or ig ine  des ovogonies et 

des ce l lu les  f o l l i c u l a i r e s  a é t é  admise par MC GTLL en 1905 e t  H O G B N  en 

1920 chez l e s  Odonates Anax junius, g t h e m i s  lyd ia  e t  Libel lu la  depressa. 

Au cinquième stad-e l a rva i re ,  débute l a  prémeTose dont on observe l e s  

stades success i fs  jusqu'au diplotène. Les chromosomes prennent a l o r s  l a  

forme d i t e  "~ampbrush" . A 1 ' i n s t a r  de SESHACHAR e t  SHANTA-BAGGA (1963) 

chez Pantala flavescens, nous n'avons pas observé l a  diacinèse,  contra i -  

rement à HOGEIEN (1920) qui  déc r i t  des corps en t é t rades  dans l e s  noyaux 

ovocytaires de Libel lu la  depressa. C 'es t  au huitième s tade  (APS) que 

ddbutent l a  crolssance des ovocytes au niveau du vi te l lar ium e t  l a  seg- 

mentation de 1' ovaire en ovarioles s e  terminant chacun par  un ca l i ce  

ébauché dès l e s  premiers stades à p a r t i r  de p e t i t e s  ce l lu les  terminales 

(PI. XXII, c). 

- Au deuxième e t  au troisième stade, l e  t e s t i c u l e  s e  présente 

de l a  même façon qu'à l ' éc los ion .  Il e s t  t ou t e fo i s  plus volumineux, pa r  

s u i t e  de l a  mul.tiplication des p e t i t e s  ce l lu les  anguleuses e t  des sperma- 

togonies dont l a  s t r uc tu r e  e s t  identlque à c e l l e  des éléments correspon- 

dants dans l a  l ignée femelle. A p a r t i r  du quatrième s tade  (PI. XXII, e, f ) ,  

s e  const i tue  un t i s su ,  que ncus avons nommé apical ,  formé par des c e l l u l e s  

anguleuses t r è s  nombreuses dont l e  cytoplasme rkdu i t  contient  un noyau de  

contour i r régu l ie r ,  à chromatine en paquets. C e s  ce l lu les  ont l e  même 

aspect  que ce l l e s  qui composent l e  filament terminal  des ovarioles. Sous 

l e  t i s s u  apical,  l e s  spermatogonies s 'entourent  de  quelques ce l lu les  



Planche XXII 

Organogenèse des gonades au cours de l a  v i e  l a rva i r e  
d 'Aesehna mixta 

Fig. a: ovaire au 2ème s tade  ( G  x 1700) 

Fig. b : ovaire au 3ème s tade  ( G  x 1300) 

Fig. c : ovaire à l 'avant-dernier  s t ade  ( G  x 400) 

Fig. d : t e s t i c u l e  au l e r  s t ade  (G x 1700) 

Fig. e : t e s tbcu le  au &me s t ade  (G x 1400) 

Fig. f : t e s t i c u l e  au 7ème s tade  ( G  x 1200) 

Fig. g : t e s t i c u l e  à l 'antépénultième s tade  ( G  x 400) 

Fig. h : t e s t i c u l e  au dern ie r  s t ade  ( G  x 100) 

c a l i c e  
c e l l u l e  f o l l i c u l a i r e  
cys -t e 
dégénérescence d 'un cyste 
ébauche du spermiducte 
f i lament terminal 
gonie 
germarium 
mitose gcniale 
spermiducte 
t i s s u  apical  
v i t  el larium 
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anguleuses e t ,  à l 'opposé, ex i s te  un ensemble de p e t i t e s  c e l l u l e s  terminales, 

ébauche du spermiducte, Les t r o i s  zones t e s t i c u l a i r e s  a i n s i  déc r i t e s  s e  

développent jusqu'au huitième s tade  (APS) au cours duquel l e  t e s t i c u l e  

s e  fragmente en cystes (pl .  XXI I ,  g ) ,  Toutes l e s  spermatogonies d'un 

même cyste s e  développeront a lo r s  d'une manière synchrone. E l l e s  s e  

mul t ip l ient  rapidement pendant ~ ' A D s  au cours duquel l e s  cys tes  deviennent 

t r è s  volumineux e t  entourent l e  spermiducte. Ce n ' e s t  qu'au dern ie r  s t ade  

e t  chez l'imago que l e s  sp~rmatocytes  subissent  l a  merose e t  donnent 

naissance à des spermatozoPdes (pl .  =II, h). Za phase de maturation des 

ce l lu les  germinales e s t  donc bien plus t a rd ive  chez l e  mgle que chez l a  
déhk 

femelle. La maturation ovocytaire Irdiiliirr chez Aeschna mixta e t  Anax 

imperator respectivement aux c inq~ième e t  septième stades ; c e l l e  du 

çpermatocyte eu dern ie r  stade, pendant la  métamorphose, peut-8tre à l a  

s u i t e  de l a  ba i s se  du taux de l'hormone juvénile comme l e  suggèrent pour 

d ' au t res  Insectes, SEENAL (1968), TAKEXJCHI (1969) e t  BLAINE e t  DIXON 

(1970) à 1' inverse de DE WILDE (1964). T l  n ' e s t  pas r a r e  d 'observer quelques 

pycnoses dans l e s  t e s t i c u l e s  jeunes e t  la  dégénérescence de cystes  en t i e r s  

au cours des deux derniers  stades l a rva i r e s  (PI. XXII ,  g). ABOTM (1945), 

SEILER (1958), ECHARD (1962) e t  BOULARD (1968) ont f a i t  l a  même observation 

respectivement chez Drosophila melanowster, Solenobia t r i que t r e l l a ,  

G ~ . l l u ~ d o m e s t i c u s  e t  Hypoderma bovis. Le t i s s u  ap ica l  qui n ' a  f a i t  que 

décrof t re  à p a r t i r  de ~ ' A P S ,  à l a  s u i t e  du développement énorme des cystes, 

n ' e s t  plus v i s i b l e  au dern ie r  stade. 11 n ' e s t  pas possible de s e  prononcer 

s u r  s a  dest inée.  

- Notre t r a v a i l  expdrimental u l t é r i e u r  portant  su r  Anax imperator, 

nous avons r e p r i s  l ' é t ude  du développement post-embryonnaire de 1 ' apparei l  

gén i t a l  chez c e t t e  espèce. Dans 1' ensemble nous avons retrouvé une chro- 

nologie semblable pour l ' évolut ion des gonades, sauf quelques points  de  

dé t a i l ,  en rapport sans doute avec un nombre de s tades  l a rva i res  d i f fé ren t s .  

Dans l 'ovai re ,  l a  p r aePose  qui a débuté au septième s tade  (5 APS) e s t  

m i 9 i e d e  l a  croissance ovocytaire dès l e  neuvième s tade  ( 3  APS) en m'&me 

temps que l a  segmentation en ovarioles e t  dans l e  t e s t i cu le ,  l a  fosmation 

des cystes. 

, Les spermiductes d '  o r ig ine  mésodermique sont  présents 

chez l e s  larves  néonates m&les dfAesohna mixta e t  d '  Anax imperator sous 



forme de cordons massifs dans l e s  huitième e t  neuvième segments abdominaux. 

Chez l e s  larves  néonates femelles, l e s  oviductes, r a t t achés  à l a  p a r t i e  

postér ieure  des ovaires au niveau du huitième segment, ont une extrémité 

aveugle s e  terminant au contact de l'épiderme du huitième s t e rn i t e .  

HJTMONS (1896) déc r i t  ime posi t ion identique des gonoductes chez l e s  

larves  de  Libel lu la  quadrimaculata e t  Epitheca birlaculata du deuxième 

stade. 

b - Caractères sexuels d 'o r ig ine  épidermique 

Ils s'ébauchent à deux moments d i f f é r en t s  d e  l a  v i e  larvai re .  
- - -  

Les uns sont  d 'appar i t ion t r è s  précoce, t e l  l ' o r i f i c e  gén i t a l  m3le 

(pl.  XXITI ,  c ) ,  présent s u r  l e  neuvième s t e r n i t e  dès l ' é c lo s ion  e t  l e s  

valves antér ieures  (pl.  XXIII, a )  e t  postérieures (p l .  X X I I I ,  b)  de 

l 'oviscapte  respectivement apparues aux troisième e t  quatrième stades 

l a rva i r e s  dans l e s  deux espèces étudiées,  Les au t res  qui  s e  forment bien 

plus tardivement, à ~ ' A P S  chez Aeschna mixta, au 2 APS. chez Anax imperator 

sont, chez l a  femelle, l a  spermathèque, l e s  glandes aceessoires s i tuées  

dans l e  neuvième segment e t  l e s  valves l a t é r a l e s  de l ' ov i scap te  , chez 

l e  mâle, l 'appendice in fé r ieur  e t  l 'ensemble de l ' a p p a r e i l  copulateur 

(p l .  X X I I I ,  d e t  e )  . Enfin l e s  glandes annexées à la  spermathèque n'appa- 

r a i s s en t  qu' à 1 'avant de rn ie r  stade. 

Toutes ces formations épidermiques ébauchées plus ou moins 

précocement s e  développent, s e  transforment e t  sont  complétées au cours 

de l a  métamorphose. Ces observations, quant à l ' o r i g i n e  des gonoductes 

e t  des au t r s s  caractères sexuels, sont  en accord avec c e l l e s  de GEORGE 

(1929) portant  su r  un Odonat e Zygoptère. 

2 - CONTROLEC DE LA DETERMINATION SEXUELLE ET DE LA DIFF'ERENCIATION 
DE L 'APPAREIL GENITAL 

Le contrôle de l a  détermination sexuel le  des gonades n ' a  é t é  

élucidé jusqu'à présent que chez un s eu l  insecte,  l e  Lampyre (NAISSE, 

1965-1969). Pendant l e s  t r o i s  premiers s tades  larvai res ,  l e s  gonades de 

Lampyris noct i luca  res ten t  indifférenciées,  a i n s i  que l e  montrent 1 'étude 

de l eu r  s t r uc tu r e  e t  l e s  r é s u l t a t s  d'expériences d ' invers ion expérimentale 

du sexe. La sexual isa t ion des gonades qui semble commandée par l e  cerveau 

e s t  p lus  précoce dans l e  sexe mâle (quatrième s tade)  que dans l e  sexe 

femelle (cinquième s tade)  mais r e s t e  néaxmoins tardive,  en égard au f a i b l e  



Planche XXIII 

Ebauches chez Aeschna mixta des valves antérieures et 
postérieures de l'oviscapte au 4ème stade larvaire 
(fig. a et b ; G x 400), de l'orifice génital mgle 
LU premier stade (fig. c ; G x 1000), de l'appareil 
copulateur sur les 2ème et 3ème segments abdominaux 
à ~'APS (fig. d et e ; G x 200) 

a. p. article du pénis 
h. a. hameçon antérieur 
o. g. orifice génital mâle 
S. spermiducte 
v. a. valve antérieure de 1 ' oviscapte 
v. p. valve postérieure de l'oviscapte 

Greffes intrahemo coeliemes de ̂frn,gneprt;s dc * t c s ~ d l e s  
(fig. f p G x 300) et d'ovaire (fig. g ; G x 300) du 
3ème stade dans des larves mâles du 8éme stade 

f, t. filament terminal 
go germar ium 
spc. spermatocytes 
Spis. spermatogonies 
v. vitellarium 





nombre de s tades  l a rva i res  préc@cCnt l e  s t ade  nymphal (cinq pour l e  

&le, s i x  pour l a  femelle). 

11 en va bien autrement chez l e s  Odonates dont l e s  gonades s e  

d i f fé renc ien t  dès l e  t ro is ième s tade  d 'un développement l a rva i r e  qui chez 

Aeschna mixta e s t  pourtant relativement rapide. Sans que l e  problème de 

l a  d i f fé renc ia t ion  des gonades a i t  é t é  abordé par l a  voie expérimentale 

d'une manière systématique, il semble que c e t t e  d i f fé renc ia t ion  s o i t  

f i xée  précocement a i n s i  que l e  montre l e  r é s u l t a t  d'une opération f o r t u i t e  : 

des fragments de gonades de larves  mâles ou femelles du troisième stade, 

g re f fés  accidentellement dans l a  cavi té  abdominale de larves m&les du 

huitième s tade  d'Anax imperator s e  sont  développés normalement e t  chez 

l ' h ô t e  adulte,  on peut observer dans l e s  greffons, s o i t  des spermatocytes 

en me'iose, s o i t  d.es ovocytes en accroissement (pl .  X X I I I ,  f e t  g), Au 

t ro is ième stade, l e  sexe des gonades e s t  donc définitivemen-t déterminé. 

Il es t ,  en outre, remarquable de consta ter  que des gonies &les  ou 

femelles transplantées dans un hôte  mgle %gé sont  douées d'un développement 

accéléré.  T l  f au t  donc rechercher chez l e s  Odonates, un éventuel contr6ïe 

endocrine de l a  détermination sexuel le  des gonades, ou chez l e s  larves  

néonat es, ou chez 1 ' embryon. 

Le &me problème semble d ' a i l l e u r s  s e  poser pour l a  majorité 

des Insectes, chez lesquels l ' i nd i f f é r enc i a t i on  sexuel le  e s t  rarement 

observée : à l ' except ion du Lampyre, dé j à  c i t é ,  e t  du cas de lqHy-pderme 

(BOULARD, 1968), l e s  l a rves  néonates présentent des gonades différenciées,  

par  exemple chez B la t e l l a  germanica (NOIROT, 1958), Gryllus domesticus 

(ECHARD, 1962), Clitumnus extradentatus (MORERE, 1965 ; CAVALLIN, 1969)~ 

Drosophila melanogaster (ABOTM, 1945 e t  LAUGE, 1969 a )  e t  Leptinotarsa 

decemlineata (RICHARD e t  CHARNIAUX-COTSON, 1970). Dans l a  majorité des 

cas, l a  gonade indif férenciée  ne s e  rencontre que chez l'embryon : CAVALLIN 

(1969) l a  d é c r i t  chez Clitumnus extradentatus mais pas chez Carausius morosuq 

espèce à parthénogenèse thélytoque qui  présente dès l e  début de l a  v l c  

embryonnaire une gonade à "prédisposit ion femelle" . NELSEN (1931, 1934), 

HOULET (1962) e t  ECHARD (1968) a t t r ibuen t  une b ipo t en t i a l i t é  sexuel le  

aux gonades des embryons de Melanoplus d i f f e r e n t i a l i s ,  Periplaneta 

americana e t  Gryllus domesticus respectivement. &fin, chez Leptinotarsa 

decemlineata, l e s  gonades sont  d i f fé renc iées  au cinquième jour de l a  v i e  



embryonnaire qui dure h u i t  jours (RICHARD e t  CHARNIAUX-COTTON, 1970). 

Il e s t  évident que l a  d i f fé renc ia t ion  sexuel le  de l a  gonade, 

s e  r é a l i s an t  chez de nombreux Insectes au cours du développement embryon- 

naire,  1 'étude de son contrôle e s t  d'un abord technique difficile.mCHARD, 

JUNERA e t  CHARNIAUX-CûTTON (1970) caut&?isent l a  p a r t i e  antér ieure  d e  

l'embryon de Lept inotarss  decemlineata au moment de l ' i nd iv idua l i s a t i on  

des ganglions nerveux e t  a l o r s  qu'aucune neurosécrétion n ' a  encore é t é  

détectée.  A l a  f i n  de l a  v i e  embryonnaire, l e s  gonades sont  cependant 

sexuellement d i f férenciées  e t  semblent donc échapper à un contra le  enclo- 

crine. 

Bien q u ' i l  a i t  é t é  poss ible  de  déceler  des t r a ce s  de sec ré t ion  

dans l e s  corps cardiaques de t r è s  jeunes l a rves  d'odonates (second s tade) ,  

l a  mise en évidence de ce l lu les  neurosécrétr ices cérébrales, qui s ' avè r e  

plus dé l i c a t e  n ' a  é t é  obtenue jusqu'à maintenant que chez des larves  &zées 

d'au moins q w r e  s tades  (CHARLET, communication personnelle).  Encore 

q u ' i l  ne f a i l l e  pas n i e r  un déterminisme endocrinien de l a  détermination 

sexuel le  des gonades, uniquement au vu d 'un t e s t  histologique négatif ,  

il importe de mieux connaftre l e  système endocrine des embryons e t  des 

jeunes larves  des Odonates avant d 'espérer  résoudre l e  problème de la  

d i f fé renc ia t ion  sexuel le  des gonades. 

Il f au t  encore remarquer que l a  pos i t ion  des gonades dans 

1 'abdomen des larves  néonates des Odonates est  sexuellement d i f férenciée ,  

apparemment avant l e u r  s t ructure .  S i  nous nous reportons aux connaissances 

a c tue l l e s  au s u j e t  de l a  l ignée germinale chez l e s  Insectes,  il e s t  connu 

depuis f o r t  longtemps que chez l e s  ~ ~ t é r o m é t a b o l e s ,  la  ségrégation des 

i n i t i a l e s  germinales s ' effectue  au cours du développement embryonnaire, 

par isolement segmentaire oumn à p a r t i r  des t i s s u s  ectodermiques ou 

mésodermiques (HEYMONS, 1895 ; SEIDEL, 1924 ; NELSBJ, 1934 ; ROOlDiAL, 1937; 

ECHARD, 1968), l e s  c e l l u l e s  pola i res  de l ' o eu f  const i tuant  l a  l ignée  
N 

germinale des Holométaboles (WEISSMANN, 1863 ; METSCHIKOFF, 1886 ; 

HEGNER, 1911 ; GEIGY, 1931 ; FLiGE;T, 1952-1969). A notre  connaissance, 

aucune étude n ' a  porté, chez l e s  Odonates, n i  s u r  l ' o r i g i n e  des c e l l u l e s  

germinales, n i  su r  l eu r  mise en place qui  ne manque pourtant pas d ' i n t é -  

r$ t 'pusqu 'e l le  semble e t r e  l e  premier s igne de  l a  d i f fé renc ia t ion  sexuelle.  

&fin, nous avons vu q u ' i l  e x i s t a i t  dans l e  t e s t i c u l e  des 

Odonates, pendant l e s  deux premiers t i e r s  de l a  v i e  Larvaire, un t i s s u  



qui par sa pos i t ion  anatomique, méri te l a  qua l i f i ca t ion  de  t i s s u  apical .  

Ce t i s s u  e s t  apparu, a l o r s  que ce r ta ins  caractères sexuels sont  dé j à  

d i f fé renc iés  chez l e  mâle (spermiductes e t  o r i f i c e  gén i t a l )  e t  chez la  

femelle (ovaire, oviducte et. oviscapte). On peut donc a f f  irmer que l e  

t i s s u  ap i ca l  du t e s t i c u l e  des Odonates, à 1' inverse de ce lu i  du Lampyre 

(NAISSE, 1966 a) ,  n ' e s t  pas responsable de  l a  détermination du sexe 

des gonoductes e t  des caractères sexuels épidermiques males d 'appar i t ion 

précoce. Cependant, d ' au t res  caractères  sexuels épidermiques mhales, 1 'appa- 

r e i l  copulateur par  exemple, ne s e  d i f fé renc ien t  que tardivement e t  au 

maaent du p le in  développement du t i s s u  ap i ca l  qui pourra i t  a l o r s  avoir  

une éventuel le  ac t ion  androgène. C 'es t  une des raisons qui  nous ont 

i n c i t é  à entreprendre l ' d tude  expérimentale de l a  détermination sexuel le  

de l ' a p p a r e i l  copulateur. 

3 - ETUDE MPERIMEXL'ALE DE LA DETERMINATION SEXUELLE DE L'APPAREIL 
COPULATEUR 

Ainsi que l ' a  montré l ' é tude  histologique précédente, 

1 ' ébauche de 1 'apparei l  copulateur n 'apparai t  chez l e s  larves  &les  

dfAnax împerator qu'au dixième s tade  (2 APS). Mais la  détermination du 

t e r r i t o i r e  épidermique où ce lu i -c i  s e  développe e s t  peut-ê t re  plus 

précoce. Afin de préciser  avec l e  plus d 'exact i tude possible, l e  moment 

de c e t t e  détermination au cours de l a  période larvai re ,  nous avons 

r é a l i s é  en t r e  l e s  deux sexes, des échanges de deuxième e t  de troisième 

s t e rn i t e s .  Pour cela, l ' u n  des procédés employés a é t é  la  méthode des 

greffes,  s o i t  orthotopes (pl .  XXIV, a e t  b), l e  greffon é t an t  implanté 

conformément à s a  posi t ion d ' o r i g ine  s u r  un au t r e  individu, s o i t  hété-  

rotopes (Pl. XXV, a e t  b), l ' implanta t ion é tan t  effectuée &leurs que 

dans l a  posi t ion normale. Des fragments de  paroi  abdominale comprenant 

l e s  deuxième e t  t roisième s t e r n i t e s  ont également é t é  implantés dans l a  

cavité abdominale d ' au t res  individus (pl .  XXïV, c) ,  c e t t e  opération 

consti tuant  l e  deuxième type de g re f fe  r é a l i s é .  Enfin dans l e  but de 

préc i se r  l a  manière dont e s t  déterminé l e  t e r r i t o i r e  à l ' o r i g i n e  de 

1 'apparei l  copulateur, nous avons ef f ectuk diverses opérations, par exemple 

des ro ta t ions  de 90' ou de 180' de port ions de deuxième ou de  troisième 

s t e r n i t e s  abdomi-nailx (PX. XXV, d): ou bien des excisions de  cer ta ines  de 

ces por t icns  (pl.  XXV, c) .  



Planche XXIV 

Fig. a : Greffe orthotope du 3ème s t e r n i t e  mgle s u r  une 
larve  femelle plus âgée, 

Fig. b : Echange orthotope de 2ème s t e r n i t e  en t r e  larves  
du même âge e t  de sexe d i f f é r en t  

Fig. c : Greffe intrahémocoelienne des 2kme e t  3ème 
s t e r n i t e s  abdominaux d 'une larve  jeune, dans 
une l a rve  h8te plus Qée 

II - III 2ème e t  3ème s temi i t es  abdominaux 
4 t, 4ème t e r g i t e  

Planche XXV 

Fig. a  : Echange hétérotope en t r e  l e  2ème s t e r n i t e  m$le 
e t  l e  Sème s t e r n i t e  femelle de larves  du même 
$ge 

Fig. b : Echange hétérotcpe en t r e  l e  2ème s t e r n i t e  mâle 
e t  l e  hème t e r g i t e  femelle de larves du même 
A age 

Fig. c : excision d'une p a r t i e  du 2ème s t e r n i t e  m8le 

Fig. d : ro ta t ion  de 90' du 3ème s t e r n i t e  m&le 

1 III, V 2ème, 3ème e t  5ème s t e r n i t e s  abdominaux 
4 t. 4ème t e r g i t e  



XXIV 





Technique opératoire : 
Les opérations ont toujours porté sur des larves d'~nax 

imperator venant de muer, dont les téguments ont le maximum de chances 

de se cicatriser. Les greffons prélevés sur les larves anesthésiées ont 

été entreposé5 dans des salières contenant du liquide physiologique et 

des antibiotiques (pénicilline), avant d'être transplantés sur des larves 

porte-greffe5,cîans ime fenêtre de même dimension que celle du greffon 

(cas des preffes in situ) ; un carré de papier filtre imbibé de liquide 

physiologique et d'antibiotiques placé sur la plaie, a servi à maintenir 

le greffon en place tout en limitant l'hémorragie des larves opérées qui 

ont séjourné 12 heures en chambre humide. 

L' introduction des fragments de paroi abdominale dans la 

cavité abdominale de porte-greffes a été effectuée par une ouverture 

pratiquée dans la membrane intersegmentaire séparant les quatrième et 

cinquieme tergites abdominaux ; le séjour des larves opérées en chambre 

humide n'a été dans ce cas, que de quelques heures. 

: Résultats : 
a - Greffes orthotopes de deixième ou de troisième sternite de 

jeunes larves mâles sur des larves femelles plus âgées. 

Ces expériences constituent la première tentative pour tester 

1 'état de détermination des territoires à 1 ' origine de 1 'appareil copulateur. 
Le deuxième ou le troisième sternite abdominal excisé sur des larves mâles 

du neuvieme (3 APS) ou du dixième (2 APS) stade ont été transplantés de 

manière orthotope sur des larves femelles de l'avant dernier ou du dernier 

stade. Sur les six porte-greffes arrivés à terme, les greffons ont subi la 

métamorphose, en même temps que celle de leur hôte. La morphogenèse de l'ap- 

pareil copulateur s'est donc déroulée prématurément, le .greffon ayant parfois 
I f  sauté" jusqu'à quatre intermues ; elle a donné naissance à un organe souvent 

incomplet (sans doute le territoire excisé sur le donneur l'a-t-il été aussi) 

et de taille réduite (Pl. XXVIs a 9 Pl. XXVII, a). 

Il convient de remarquer l'étonnante fidélité de la réponse du 

tissu épidermique aux conditions hormonales déclenchant la métamorphose déjà 

éprouvée par WIGGLESWORTH (1934) et PIEPHO (1938) qui ont pu provoquer la 

métamorphose de l'épiderme de larves néonates de Rhodnius et de alleria. 



Planche XXVI 

Greffes arthotopes du 2ème s t e r n i t e  abdominal 

Fig, a  : (G x 10) s t e r n i t e  mhale (2 APS) su r  l a rve  
femelle (ADS) 

Seul l e  k e r r i t o i r e  correspondant aux hameçons antér ieurs  
(h. a. ) semble avoir  é t é  greffé.  Remarquer l a  t a i l l e  
rédu i te  de ces hameçons 

p. C. processus caudal du 2ème s t e r n i t e  de l ' h ô t e  
S. 2ème s t e r n i t e  de l ' h 6 t e  

Fig. b  : (G x 10) s t e r n i t e  m&le (ADS) su r  l a rve  femelle 
du même fige. 

Le t e r r i t o i r e  correspondant à l a  l i g u l e  e t  à l'hameçon 
postérieur gauche n ' a  pas é t é  greffé  

h. a. hameçon an té r ieur  
h. p. hameçon postér ieur  b provenant du donneur 
1. a. lame an té r ieure  

Fig. c o ( G  x 9) s t e r n i t e  femelle ( 3  APS) s u r  l a rve  m&le 
du meme 3ge. 

m  excision incomplète du 2ème s t e r n i t e  mâle a permis l e  
développement des t e r r i t o i r e s  morphogénétiques r e s t é s  
en place : hameçons postér ieurs  (h. p. ) e t  l i g u l e  (1. ) 

bulbe gén i t a l  
) sur  l e  3ème s t e r n i t e  de l ' h ô t e  

pénis 
S. p a r t i e  du 2ème s t e r n i t c  femelle greffé  

Fig. d : ( G  x 13) s t e r n i t e  femelle ( 3  APS) s u r  l a rve  m&le 
du m'ême âge. 

 excision incomplete du 2ème s t e r n i t e  m&le a permis l e  
développement des t e r r i t o i r e s  morphogénétiques r e s t é s  en 
place : hameçon an té r ieur  gauche (h. a. ), hameçons postér ieurs  
(h. p. ) e t  l i g u l e  (1. ) 

S. p a r t i e  du 2ème s t e r n i t e  femelle g re f fé  
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Les territoires organoformateurs de l'appareil copulateur 

sont donc définitivement déterminés dès le neuvième stade (3 APS) ; cette 
détermination parait même très précise piiisque, semble-t-il, ne se 

développent que les organes correspondant à la seule parcelle du terri- 

toire fournie par le donneur. Il semble donc y avoir urie absence totale 

de régulation. Cependant, celle-ci reste à vérifier car la seule intermue 

au maximum séparant l'opération de la métamorphosfpourrait être un laps 

de temps insuffisant pour permettre la réalisation d'une possible régu- 

lation. Il est donc indispensable, pour préciser le moment où s'effectue 

la détermination, d'ime part, d'opérer sur des stades plus jeunes, 

d'autre part, de choisir des hôtes plus jeunes également. 

b - Echanaes orthotopes de deuxieme ou de troisième sternite entre 
larves de même âge et de sexe différent 

Les transplantations ont été effectuées du huitième (4 APS) 

au treizième stade (DS) sur 300 larves environ. Les résultats ont été 

dépouillés après la métamorphose des 111 imagos obtenues (environ 60 $ 

de mortalité post-opératoire) et sont reportés sur le tableau suivant qui 

indique les différents types d'opération et leur résultat (les chiffres 

indiquent le nombre d'imagos obtenues), en fonction de l'âge et du sexe 

des larves. 

~ 6 t e  O H6te 8 
4- 

Ane à (nombre d'individus ayant atteint le stade imaginal) : - ......................................................... 
: l'opération : 

Nature du greffon 8 : Nature du greffon O :(no d'ordre du): ---------------- + 
T-----------:----------------------------: 

stade ème 
j ~ ~ ~ ~ ~ s t e r n i t e  : 3emesternite : i: sternite : ?ème sternite: 

DS (13) 2 3 2 4 ;  --------------- ------------- -------------- -------------- ------------- 
4 1 ADS (12) 3 3 3 ; 

: APS (11) : 3 10 4 4 ; --------------- ------------- -------------- -------------- ------------- 
8 : 2APS(10) 7 8 6 i 

: 3 A P S  ( 9 )  i 7 5 4 8 i 



Planche XXVTI 

Greffes orthotopes du 3ème s t e r n i t e  abdominal 

Fig. a : (G x 10) s t e r n i t e  mâle ( 3  APS) su r  larve  
femelle (DS ) . 

Seul l e  t e r r i t o i r e  correspondant au bulbe gén i ta l  
(b. g.) semble avoir  é t é  greffé.  Remarquer l a  t a i l l e  
rédui te  de l 'organe obtenu 

S. 3ème s t e r n i t e  de 11h8 t e  

Fig. b : (C x 10) s t e r n i t e  m8le (ADS) su r  larve  femelle 
du &me Sige. 

La t o t a l i t é  des t e r r i t o i r e s  présomptifs des organes 
males du donneur (b. g. : bulbe gén i t a l  ; p. é pénis)  
semble avoir  é t é  implantée. 

Fig. c : ( G  x 12) s t e r n i t e  mâle (APS) su r  larve  femelle 
du même Cige 

b. g, bulbe gén i ta l  
S. p a r t i e  du 3ème s t e r n i t e  m$le greffé 

Le t e r r i t o i r e  correspondant au pénis n ' a  pas é t é  implanté. 

Fig. d : (G x 7) s t e r n i t e  femelle (DS) s u r  larve  m8le 
du meme 6ge 

S. 3ème s t e r n i t e  femelle g re f fé  

L ' excision des territoires correspondants au bulbe 
gén i t a l  e t  au pénis a é t é  complète. 
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Ces r é s u l t a t s  nous montrent que, dans t,ous l e s  cas, l e  greffo2 

s e  développe conformément au sexe 4t.1 d o m t ~ ,  indép@ndamnen* de ce lu i  

de l ' h ô t e  (pl. XXVI, b, c, d ; Pl. XXVII,  b, c, d) .  La détermination 

sexuel le  des deuxième e t  t ro is ième s t e r n i t e s  e s t  donc fermement acquise 

dès l e  septième s tade  l a r v a i r e  chez Anax imperator. 

Il convient de remarquer q u ' i l  e s t  r a r e  d ' ob t en i r  chez une 

femelle, un deuxième ou un troisième s t e r n i t e  mâle complet comprenant 

l a  t o t a l i t é  des pa r t i e s  correspondantes de l ' a p p a r e i l  copulateur e t  

inversement chez un &le, un deuxième ou un troisième s t e r n i t e  de type 

femelle. Le t e r r i t o i r e  présomptif des organes mâles du deuxième s t e r n i t e  

semble occuper plus du t i e r s  de l a  surface  du s t e r n i t e  l a rva i r e  ( c f  e s t -  

à-dire, la  longueur du s t e r n i t e  s u r  plus du t i e r s  médian de l a  largeur) .  

Son excision souvent incomplète, l a i s s e  su r  l e  donneur quelques formations 

m a e s  (par exemple l a  l i g u l e ) ,  l e  receveur acquérant seulement l e s  aut res  

apportées par l e  greffon (lame antérieure,  barneçons an té r ieurs  e t  posté- 

r i eu r s ) .  La même remarque peut ê t r e  f a i t e  pour l e  troisième s t e rn i t e ,  l a  

surface du t e r r i t o i r e  présomptif du bulbe gén i t a l  e t  du pénis ne compre- 

nant que la  moitié an té r ieure  du t i e r s  médian environ. Il semble donc s e  

confirmer que l a  détermination de  ces deux sternTtes e s t  du type mosaYq~io 

dès l e  septième s tade  l a r v a i r e  chez Anax imperator. 

Les opérations effectuées s u r  des l a rves  pl= p e t i t e s  ont 

échoué. En e f f e t ,  l a  morta l i té  opératoi re  s ' e s t  accrue considérablement 

en ra ison de  l a  t a i l l e  rédu i te  des jeunes larves  ; e l l e  e s t  due p r inc i -  

palement à des lés ions  de l a  chaîne nerveuve qui ent ra inent  une para lys ie  

de l a  pyramide anale e t  l 'asphyxie de l a  larve. 

Afin de tourner c e t t e  d i f f i c u l t é ,  nous avons t e n t é  1 ' implantation 

dans l a  cavi té  abdominale du porte-greffe, de t r è s  jeunes greffons, fragments 

de l a  paroi  abdominale comprenant l e s  deuxième e t  t roisième s t e rn i t e s ,  qui 

s e  t rouvaient  a i n s i  soumis à une cu l tu re  i n  vivo. Cette technique de cul-  

t u r e s  de  fragments épidermiques dans l a  cavité abdominale d 'un hôte a é t é  

menée avec succès par PIEPHO (1938) e t  l u i  a permis d 'analyser  l a  réact ion 

de l'épiderme banal de Gal ler ia  dans un contexte hormonal varié.  



c - Greffes intrahémocoeliennes des deuxième e t  t roisième 
s t e r n i t e s  abdominaux de larves ,jeunes (s tades  1 à 7), 
dans d-es larves  hôtes âgées d'au moins sep t  s tades  

Des deuxième e t  t roisième s t e r n i t e s  prélevés au premier, 

troisième, cinquième ou septième s tade  ont été i n t rodu i t s  dans l'abdomen 

de larves  âgées d 'au moins sep t  stades.  Pour cela, il a f a l l u  r é a l i s e r  
91 deux élevages ab ovo" décalés dans l e  temps, l ' u n  fournissant  l e s  l a rves  

hôtes, l ' a u t r e  l e s  greffons. Dans de t e l s  élevages, la morta l i té  e s t  

habituellement d'environ 50 %. Un élevage du mois de  juin a fourni  110 

la rves  parvenues au septième, huitième ou neuvième s tade  e t  qui ont s e r v i  

de  porte-greffes,  tandis  que l e s  greffons ont é t é  prélevés s u r  l e s  l a rves  

d 'un au t r e  élevage commencé en j u i l l e t .  Les r é s u l t a t s  n 'ont  pu ê t r e  

dépoui l lés  que s i x  à d ix  mois plus tard ,  après l a  métamorphose qui a eu 

l i e u  durant l ' h i v e r  suivant. Dans l ' i n t e r v a l l e ,  de  nombreuses larves 

opérées ont 626 perdues en ra ison de l a  morta l i té  normale en cours d ' é l e -  

vage, d ' au t res  rendues i n u t i l i s a b l e s  à l a  s u i t e  d'un r e j e t  du greffon. 

Une deuxième s é r i e  expérimentale f u t  t en tée  en septembre de l a  meme 

année avec 300 larves prélevées dans un bassin a r t i f i c i e l  qui ava i t  été 

ensemencé en juin avec des oeufs r e c u e i l l i s  dans l a  nature. Aucune de ces 

larves,  opérées ou non, n ' a  survécu au l abora to i re  ; l e s  raisons de c e t t e  

morta l i té  anormale n ' ont pu ê t r e  dé f in ies  avec ce r t i tude .  

Au t o t a l ,  s e i z e  imagos porte-greffes, r é p a r t i s  selon l e  

tableau suivant, ont a t t e i n t  la métamorphose. 

Age (s tade)  au momsnt de l ' opdra t ion  
- 

:-----------------------------------------------------*.--: 
de des greffons de sexe 6 : des greffons de  sexe 9 : l ' h ô t e  ' .-----------------------------'----------------------------; 

: - 1 :  3 :  5 : 7 r 1 3  5 7 :  - - - - - - - 
:------------:---a--:------:---;-------:------- ------.------:------'--------. 

' 2 :  8 1 0 ;  0 ;  0 ;  3 1 3 :  O 0 ;  
:------------:------:--------:-------:-------:------ ------:------:-----: 

O : 2 O 1 :  4 :  O 0  1 0 :  



Planche XXVTII 

Greffes intrahémocoeliennes des 2ème e t  3ème s t e r n i t e s  
abdominaux de l a rves  Jeunes (stades 1 à 7), dans des 
larves h6tes âgées d'au moins 7 s tades  

Fig. a : (c. x 120) greffon du s tade  1 e t  du sexe mgle ; 
h8te  du sexe femelle 

m. muscles implantés avec l 'épiderme 

Fig, b : (G x 300) greffon du s tade  1 e t  d-u sexe m2le ; 
he te  du sexe &le  

e. épiderme 
ex. exuvies successivement déposées 

Fig. c : (G x 500) greffon du s tade  3 e t  du sexe femelle 9 
hôte  du sexe mâle 

e. épiderme bordant l a  vés icule  
C. cu t i cu le  

Fig. d : (G x 300) greffon du s tade  5 e t  du sexe femelle ; 
liate du sexe femelle 

ex. exuv l e  
ge ganglion implanté avec 1 ' épiderme 





Dans l a  cav i té  abdominale de ces imagns, on peut aisément 

repérer  par transparence, l a  masse des t i s s u s  implantés qui  e s t  &aimée 

par de nombreuses trachées fournies par l e  por te  greffe.  L'  examen h i s t o -  

logique a permis de reconnaTtre l e  développement e t  l a  métamorphose de 

nombreux t i s s u s  (muscles, trachées, ganglion nerveux) implantés en meme 

temps que l 'épiderme (p l .  XXVITT, a, d ; Pl. XXIX, a, b ). Ce dern ie r  

forme irne vés icule  qui mue en même temps que l ' h ô t e  e t  contient  l e s  

exuvies successivement re je tées  (p l .  XXVTII, b e t  d ) .  

Dans deux cas, l 'épiderme du greffon composé d 'un épithélium 

p l a t  aux ce l l u l e s  t r è s  espacées, ne semble pas s ' ê t r e  développé (pl.  XXIX, 

a )  e t  dans t r o i s  cas, on ne peut observer qu'un massif f ibreux encapsulant 

des débr is  cu t i cu la i res  '(pl. XXIX, c.). Ces cinq cas sont certainement l e  

r d su ï t a t  d 'une dé té r io ra t ion  de l 'épiderme au moment de l a  g r e f f e  e t  

s ' opposent aux onze au t res  vésicules bordées d'un épiderme aux ce l l u l e s  

hautes e t  se r rées  (Pl. XXVIII, c ) .  

Bien que l e  nombre des opérations s o i t  f a ib le ,  il semble qu-e 

l ' o n  puisse d i s t inguer  l e  comportement des greffons jeunes ( sep t ) ,  de 

ce lu i  des greffons prélevés sur  des l a rves  plus âgées (quatre) .  

Pour l e s  greffons prélevés aux premier, troisième e t  cinquième 

stades,  quel que s o i t  l e  sexe du donneur ou de l ' hô te ,  il n ' a  jamais é t é  

possible de consta ter  l e  moindre développement d 'un apparei l  copulateur 

n i  même une morphogenèse p a r t i e l l e  dans ce sens e t  l a  dernière  cu t i cu le  

déposée ne montre aucune ornementation p a r t i c u l i è r e  (PI. XXVIII, b, c, d ) .  

Les s t e r n i t e s  prélevés s u r  des larves  mâles du septième stade,  

implantés dans l a  cav i té  abdominale de l a rves  femelles âgées d ' au  moins 

h u i t  stades, ont formé d'énormes vés icules  multilobées dans lesquel les  

nous avons recherché l a  présence d'un appare i l  copulateur (pl .  XXIX, d) .  

Il e s t  ce r ta in  que ces greffons s e  sont  métamorphosés, car  l a  cu t i cu le  

imaginale épaisse, hé r i s sée  de tubercules,que nous avons décelée, peut 

correspondre à c e l l e  qui t ap i s se  l e  p a r t i e  proximale du gland du pénis 

adulte.  Cependant, il f a u t  s ignaler  d 'une p a r t  que ce t t e  s t r uc tu r e  cu t i -  

cu la i re  e s t  proche de c e l l e  qui t ap i s s e  l e s  pleures de l'imago, l e sque l les  

ont é t é  entra?nées avec l e s  deuxième e t  t ro is ième s t e r n i t e s  au mdment 

de  l a  greffe,  d ' a u t r e  par t ,  que l a  cu t i cu le  hé r i s sée  d'épines, ca rac té r i s -  

t i que  des excroissances l a t é r a l e s  du gland du pénis n ' a  é t é  trouvée dans 

aucune vésicule. De plus, l a  ddformation des s t e r n i t e s  l o r s  de l'agencement 



Planche .XXIX 

Greffes intrahémocoeliennes des 2ème e t  3ème s t e r n i t e s  
abdominaux d.e larves  jeunes (stades 1 à 7), dans des 
larves  hates %$es d 'au  moins 7 stades 

Fig. a : ( G  x 120) greffon du s tade  1 e t  du sexe 
femelle ; h6te du sexe &le  

Le greffon ne semble pas s ' ê t r e  développé. 

e, épiderme p l a t  
g • ganglion implanté avec l'épiderme 

Fig. b : (G x 300) greffon du s tade  1 e t  du sexe m8le ; 
h6te du sexe m&le.lkachée implantée avec 
l ' ép ideme  e t  ayant déposée d-es exuvies 
successives (ex. ) 

Fig. c : ( G  x 500) greffon du s tade  3 e t  du sexe femelle ; 
h8te du sexe m&le. Encapsulement du greffon 

c. débr is  cut i c u l a i r e  

Fig. d : (P x 300) greffon du s tade  7 e t  du sexe & l e  9 
hote du sexe femelle. Vésicule multilobke 

c. cu t i cu le  épaisse  hér issée  de tubercules 
i r régu l ie r s .  
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des vésicules, le hasard du plan de coupe et le faible nombre de résultats 

obtenus ne permettent pas la reconnaissance formelle d 'un appareil copu- 

lateur qui aurait pu se développer à partir de ces vésicules. 

aant donné que les greffes orthotopes décrites précédemment 

et réalisées au septième stade larvaire ont montré la détermination 

sexuelle des deuxième et troisième sternites abdominaux dès ce stade, 

l'absence apparente de morphogenèse d'un appareil copulateur dans le cas 

d'une greffe intrahemocoelienne réalisée à l'aide d'un greffon du m'&me 

stade semble donc être due B la technique opératoire utilisée. 

Pour tenter de tester la capacité de morphogenèse de l'appareil 

copulateur dans ces conditions expérimentales (greffe intrahemocoelienne), 

nous avons implanté le deuxième ou le troisième sternite m"ae de larves 

du dernier stade, dans la cavité abdominale de larves du meme fige. Ces 

greffons assez volumineux se plaquent contre le tergite de l'hate. Chez 

l'adulte, après la mue imaginale, ils sont incorporés à l'épiderme de 

l'hgte et se sont développés en surface (pl. X X X ,  a, b). Ce phénomène 

de rejet a donc empêché la formation de vésicules épidermiques dans la 

cavit6 abdominale de l'hôte, ce qui ne nous a pas permis de vérifier si la 

morphogenèse de ]-'appareil copulateur est possible en culture intrahemo- 

coelienne. 

Quoi qu'il en soit, il semble que l'absence de différenciation 

sexuelle des greffons implantés dans la cavité abdominale de larves du 
Li,jtT;pz*lu- 
"-- stade soit due à la technique expérimentale utilisée : la 

situation aberrante du greffon, sa forme en vésicule peuvent être incom- 

patibles avec des mouvements morphogénétiques indispensables. Cette 

technique ne nous a pas permis de vérifier si la détermination sexuelle 

de l'appareil copulateur était antérieure au septième stade chez Anax 

imperator bien qu ' elle ait donnée d ' excellents résultats avec, par exemple, 
le territolre épidermique organoformateur de l'appareil génital de Tenebrio 

(HIET, 1968) et le disque imagina1 de Drosophila (HADORN, 1963.. , ). Il faut 

notex- toutefois qu'un disque imaginald'~olométabole ne peut pas etre assi- 

milé à 1 'ébauche d 'appareil copulateur des Odonates (~nsectes ~étéromé- 

taboles ) constituée à 1 ' origine d 'un épithélium plan en continuité avec 
l'épiderme banal. 



Afin de t e n t e r  de p réc i se r  l a  manière dont e s t  déterminé l e  

t e r r i t o i r e  à l ' o r i g i n e  de l ' a p p a r e i l  copulateur, e t  de vo i r  dans que l le  

mesure une s t r uc tu r e  en vés icule  peut cons t i tue r  l e  seu l  obstacle à une 

d i f fé renc ia t ion  normale de ce t  organe, nous avons effectué des greffes  

hétérotopes des deuxième e t  t roisième s t e r n i t e s  mgles su r  des larves 

femelles du meme ege. 

d - Echanges hétérotopes en t re  l e  deuxième ou l e  troisième s t e r n i t e  
abdominal d\ e t  l e  cinquième s t e r n i t e  Q de larves  du meme $ge - 

Ces t ransplanta t ions  effectuées du neuvième ( 3  APS) au 

treiaème s tade  (DS) ont donné 18 rk su i t a t s  t ou t  à f a i t  comparables à ceux 

d é c r i t s  précédemment, à savo i r  que l e  développement des greffons s ' ef fec tue  

toujours conformément au sexe du donneur e t  non du receveur e t ,  de plus, 

semble du type mosa2que (p l .  XXX, c e t  d ) .  

Par a i l l eu r s ,  il convient de remarquer que la  s i t ua t i on  

anormale dans l aque l le  ont é t é  placés l e s  t e r r i t o i r e s  organoformateurs 

de 1 'apparei l  copulateur e t  l e  cinquième s t e r n i t e  n '  entrave aucunement 

l eu r  développement respec t i f .  Enfin, l a  d i f férence de t a i l l e  ent re  l e s  

deuxième e t  t roisième s t e r n i t e s ,  d'une par t ,  e t  l e  cinquième s t e r n i t e  

d ' au t r e  par t ,  a eu pour conséquence, dans l e  cas des greffes  des premiers 

s u r  l e s  seconds, un développement des organes cons i t u t i f s  occupant des 

posi t ions  anormales l e  long de l ' axe  longitudinal  médian du cinquième 

s t e r n i t e .  Ainsi l c  bulbe gén i t a l  s e  développe plus  postérieurement que 

l o r s q u ' i l  e s t  en place s u r  l e  troisième s t e r n i t e  e t  l e s  organes issus  du 

deuxième s t e r n i t e  s e  retrouvent au centre du cinquième s t e rn i t e .   appareil 

copuldieur des Odonates semble donc échapper à ce s tade  à l ' a c t i o n  d 'un 

dventuei f ac teur  gradient  t e l  q u ' i l  a é t é  d é c r i t  chez Rhodnius (LOCKE, 

1966), Oncopeltus (LAWRENCE, 1966b) e t  Gal ler ia  (STUMPF, 1968), di r igean t  

se lon son niveau, l ' appa r i t i on  de t e l l e  ou t e l l e  s t r uc tu r e  cut icula i re .  

Seules des expériences de ro ta t ions  de t e r r i t o i r e s  menées systématiqu.ement 

pourront apporter  des conclusions dé f i n i t i ve s  à ce sujet. 

Au cours des g re f fes  intrahemocoeliennes e t  de la  cons t i tu t ion  

des vésicules, l e s  port ions l a t é r a l e s  du greffon, qui  peuvent ê t r e  de 

nature tergale ,  sont peut-ê t re  venues s e  souder à l a  p a r t i e  p r inc ipa l s  

l e s  s t e r n i t e s ' .  Afin de v é r i f i e r  s i  ce voisinage d'épidermes d 'o r ig ine  

d i f fé ren te  ( s t e rna le  e t  t e rga l e )  n ' e s t  pas responsable de l 'absence 



Planche XXX 

Fig. a - b : (G x 12) Greffes intrahemocoeliennes dans 
une larve  du dern ie r  stade,  d 'un 2ème 
s t e r n i t e  ( f ig .  a )  ou d 'un 3ème s t e r n i t e  
abdominal ( f ig .  b )  d 'une l a rve  mgle du 
même 8ge. 

Les greffons son t  r e j e t é s  su r  l e  t e r g i t e  

b. a. bulbe gén i ta l  
h. a .  hameçon an té r ieur  
h. p. hameçon postér ieur  
1. l i t a l e  
P. pénis ( t r è s  déformé) 
t. t e r g i t e  

Fig. c - d : ( G  x 12) greffes  hétérotopes du 2ème 
s t e r n i t e  mgle du 3 APS ( f i g .  c )  e t  du 
3ème s t ,erni te  mgle du 2 APS ( f ig .  d )  
s u r  l e  Sème s t e r n i t e  de larves  femelles 
de  même 2ge. 
Remarquer l a  posi t ion ciéca-lée en d i rec t ion  
postér ieure  de  l a  lame an té r ieure  (1. a . )  
e t  des hameçons an té r ieurs  (h. a . )  d'une 
part,, du bulbe gén i ta l  (b. g. ) d ' au t r e  par t .  
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apparente de d i f fé renc ia t ion  de l ' a p p a r e i l  copulateur, nous avons effectué  

des g re f fes  hétérotopes de deuxième e t  t roisième s t e r n i t e s  d ' su r  des 

t e r g i t e s  $ . 

e - Echanges hétérotopes en t r e  l e  deuxième ou l e  troisièmesterni& 
abdominal dt e t  l e  quatrième t e r g i t e  Q de l a rves  du meme &gg - 

Trente hu i t  imagos ont  é t é  obtenues à p a r t i r  de larves  opérées 

en t re  l e  huitième (4 APS) e t  l e  treizième dade (DS). Dans tous l e s  cas l e  

greffon e s t  r e j e t é  par l ' h ô t e  ou du moins un phénomène de r e j e t  e s t  amorcé. 

S i  l a  t ransplanta t ion a eu l i e u  s u r  des jeunes larves,  l e  r e j e t  e s t  t o t a l  

en ra i son  du nombre su f f i s an t  de mues effectuées par l e  receveur : s i  e l l e  

a eu l i e u  su r  des larves  plus âgées, l e  r e j e t  n ' a  pu ê t r e  mené à bien e t  

l e  greffon s e  développe se lon son origine,  su r  une excroissance du tégument. 

Un phénomène semblable a dé j à  é t é  observé par LEFEWRE (1969) après des 

g re f fes  hétérotopes d'ébauches a l a i r e s  chez l a  Blat te.  En outre, l e  r e j e t  

du greffon d o i t  s 'accompagner d 'une régénération des c e l l u l e s  du porte- 

greffe .  La régénération complète observée su r  l e  quatrième t e r g i t e  

(PI. XXXI, a e t  b), y compris l e s  productions cu t i cu la i res ,  s'oppose au 

mode d-e régénération du s t e r n i t e  qui r e s t e  non s e l é r i f i é  e t  glabre 

(PI. XXXI, c el; d )  e t  dont l a  cu t i cu le  e s t  tou t  à f a i t  comparable à c e l l e  

produite par exemple, par l e  t e r r i t o i r e  de c i c a t r i s a t i on  de Gal ler ia  

(BARBIER, 196 5) .  

De ces deux dernières espériences, greffes  hétérotopes siIr l e  

cinquième s t e r n i t e  e t  l e  quatrième tergi- te,  il r e s so r t  que l e  greffon, 

sexuellement déterminé, s e  d i f fé renc ie  dans n'importe quel emplacement 

pour peu q u ' i l  s o i t  implanté en sur face  dans l e  tégument. Cependant, en 

pos i t ion  hétérotope su r  un t e rg i t e ,  l e  développement de 1 'apparei l  copu- 

l a t e u r  e s t  géné par un phénomène de r e j e t  e t  il e s t  poss ible  que ce t t e  

i m ~ o m p a t i b i l ~ t 6  t i s s u l a i r e  ex i s tan t  en t re  s t e r n i t e  e t  t e r g i t e  s o i t  l a  

pr incipale  ra i son  de 1 'absence de développement de 1 'appare i l  copulateur 

à l ' i n t é r i e u r  de  l a  cavi té  abdominale. 

Enfin, deux dernières  s é r i e s  expérimentales ont é t é  entre- 

pr ises ,  dans l e  but de vé r i f i e r ,  pour l ' une  l e  caractère  ''rnosa'ifque" cle 

l a  détermination de 1 'apparei l  copulateur, pour l ' a u t r e ,  1 ' absence d 'tan 



Planche XXXI 

Fig. a - b : ( G  x 12) g re f fes  hétérotopes du 2ème s t e r n i t e  
&le  ( f ig .  a )  e t  du 3ème s t e r n i t e  m3le ( f i g .  b)  
de  ~ ' A P S ,  s u r  l e  4ème t e r g i t e  d'une l a rve  
femelle d.u même $ge. 
Remarquer l e  r e j e t  des greffons ( f lèche : forma- 
t i o n  pa i re  correspondant peut-être à l a  lame 
antér ieure  ; b. g. bulbe gén i ta l )  e t  l a  régé- 
nérat ion du t e r g i t e t ( c u t  icuk normale) 

Fig. c - d r ( G  x 12) g re f fes  hétérotopes du 4ème t e r g i t e  
femelle de ~ ' A P s  s u r  l e  2ème s t e r n i t e  ( f i g .  c )  
e t  l e  3ème s t e r n i t e  ( f ig .  d )  de larves  &les  
de  même âge. 
Remarquer l e  r e j e t  des greffons ( t  : por t ion 
de t e r g i t e  greffée)  e t  l a  régénération impar- 
f a i t e  du s t e r n i t e  (c. : cut icule  glabre)  
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gradient  antéro-postérieur des d i f fé ren tes  p a r t i e s  de ce t  appareil.  

Seules des expériences de régénération peuvent v é r i f i e r  l ' ab -  

sence ou non d'une régula t ion au niveau des deuxième e t  t roisième s t e r n i t e s  
>, 

O, E h  e f fe t ,  l a  régula t ion pourra i t  e t r e  en t r ade ,  dans l e  cas des 

g re f fes  orthotopeç d 'une p a r t i e  du t e r r i t o i r e ,  par l a  p a r t i e  adjacente 

r e s t é e  en place su r  l e  porte-greffe. 

f - Excisions d 'une p a r t i e  du deuxième ou du troisième s t e r n i t e  
abdominal m&le 

Sur l e s  hu i t  imagos obtenues, aucune d ' e l l e s  n ' a  montré d e  

régénération du t e r r i t o i r e  excisé. La cu t icu le  de  régénération e s t  nue 

e t  non s c l é r i f i é e  (pl .  XXXII,  C )  à l a  s u i t e  des opérations r é a l i s ée s  

s u r  des larves $&es (ADS-DS) a lo r s  q ~ i ' e l l e  semble en mesure de  re t rouver  

son aspect normal (pl .  XXXII, d ), après une opération plus précoce (APs) . 
Il nous e s t  impossible d 'appor ter  des conclusions dé f i n i t i ve s  à ce su j e t ,  

l e  nombre d'expériences r é a l i s ée s  é t an t  t r o p  fa ib le .  Celles-ci  permettent 

cependant de confirmer l a  détermination de  type "mosa'fque" des t e r r i t o i r e s  

à 1 'or ig ine  de 1 'apparei l  copulateur. 

HUET (1968), chez Tenebrio, a abouti  à un r é s u l t a t  totalement 

d i f férent ,  l e  t e r r i t o i r e  épidermique organof ormateur de 1 'apparei l  gén i t a l  

de Tenebrio f a i s an t  pseuve d'une grande capaci té  de regula t ion au derni-er 

s tade  larvai re .  Par contre, l e  disque gén i t a l  d.e Drosophila, à ce memc 

stade, e s t  une mosarque de t e r r i t o i r e s  déterminés (HADORN, 1963). 

Enfin, pour v é r i f i e r  s ' i l  y a véritablement absence 

d'un gradient antéro-postérieur au niveau du s t e rn i t , e  des Odonates, il 

convient de procéder à des expériences derota t ions  &e t e r r i t o i r e s ,  inver-  

san t  l eu r  o r ien ta t ion  primitive. Des contacts  anormaux a i n s i  é t ab l i s ,  

provoquant une per turbat ion du gradient, sont rendues responsables d e  

morphogenéses à des places inhabi tuel les  par LOCXE (1966), LAPJRFnrCE (1966b), 

STUMPF (1968). 

g - Rotations de 90' OU de 180' du deuxième ou du troisième s t e r -  
n i t e  mele 

Le développement des d ix  greffons implantés pour l a  p lupar t  

à ~ ' A P S  ou au 2 APS s ' e f f e c t u e  conformément à l a  nouvelle o r ien ta t ion  qui  

l eu r  a été imposée e t  semble a i n s i  totalement indépendant du fac teur  gradient. 



Planche XXXII 

Fig. a et b : (G x 10) Rotation de W0 du Sème sternite 
(fig. a) et du 3ème sternite (fig. b) de 
larves mgles à 1'APs 

Remarquer la direction nouvelle imposée 
et conservée par les greffons et l'aspect 
de la cuticule de régénération (c.) 

Fig. c : (G x 10) excision de la partie postérieure du 
2ème sternite d'une larve mele du DS (absence 
de la ligule et des hameçons postérieurs). 
Remarquer la cuticule glabre (c. ) qui recouvre 
1 ' épiderme s ternal régénéré. 

Fig. d : (G x 10) excision de la partie antérieure du 
2ème sternite d 'une larve mgle de I!APS (absence 
de lame antérieure). 

remarquer l'aspect de la cuticule de régénération 
(c. ) 

c. cuticule de régénération 
b. g. bulbe génital 
h. a. hameçon antérieur 
1. ligule 
1. a. lame antérieure 
S. portipn de sternite rsstée en place 
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Cependant, l e s  t e r r i t o i r e s  @;reffés paraissent  s u b i r  un r e j e t ,  l e s  c e l l u l e s  

voisines ne régénérant qu'imparfaitement e t  déposant une cu t icu le  non 

s c l é r i f i é e  (pl .  XXXII, a, b).  

Le changement de  d i rec t ion  i n f l i gé  aux t e r r i t o i r e s  à l ' o r i g i n e  

de  l ' a p p a r e i l  copulateur n'empêche donc pas l e  développement de ce de rn ie r ,  

Celui-ci e s t  cependant perturbd par un phénomène de  r e j e t .  

: Discussion e t  conclusion : 
Nos expériences de t ransplanta t ion des t e r r i t o i r e s  formateurs 

de  1 ' appare i l  copulateur des Odonates dont l e s  r é s u l t a t s  viennent d ' 'être 

exposés nous permettent de  reconnaStre un ce r t a i n  nombre de  f a i t s .  Ces 

f a i t s  qui  seront  d i scu tés  à l a  lumière des r é s u l t a t s  obtenus par d ' au t r e s  

auteurs, s u r  des Insec tes  d 'o rdres  d i f f é r en t s  sont  l e s  suivants  : 

- l a  determination de l ' a p p a r e i l  copulateur des Odonates e s t  

précoce (avant l e  septième s tade  l a rva i r e  d ' ~ n a x  imperator qui  en compte 

en moyenne t r e i z e )  

- e l l e  e s t  du type " r n o ~ a ~ ~ u e " ,  chaque t e r r i t o i r e  semblant 

déterminé p a r t i e  pa r  pa r t i e .  

- e l l e  n ' a  besoin pour s e  r é a l i s e r ,  que d ' ê t r e  placée dans 

l e s  conditions hormonales de l a  métamorphose. 

- enfin, il n ' e s t  possible de l a  perturber,  qu'en plaçant l e s  

t e r r i t o i r e s  considérés dans un environnement "host i le"  qui l e s  r e j e t t e  ( t e r -  

g i t  e, hémolymphe) . 
Il r e s t e  à savo i r  s i  l a  précocité e t  l a  s t a b i l i t é  de l a  dé te r -  

mination d e  ce caractère  sexuel  secondaire e s t  une règ le  générale chez l e s  

Insectes e t  s i  e l l e  s'accomode avec un possible contrôle  endocrine par l e s  

gonades, p lus  part iculièrement par l e  t i s s u  ap i ca l  que nous avons observé 

dans l e s  jeunes t e s t i cu l e s .  

a - hn6cocit6 de l a  déterminatien des caractères  sexuels des Insectes  

Il semble que c e t t e  prbcocité s o i t  une r èg l e  chez l a  majori té  

des Insectes,  comme l ' ind iquen t  l e s  r b su l t a t s  obtenus par de  nombreux auteurs  

u t i l i s a n t  l a  techniq-ie de g re f fes  de t e r r i t o i r e ,  avant l eu r  d i f fé renc ia t ion  

sexuelle, s u r  des l a rves  de s e se  opposé. KOPEC (l922),  LAVFSTSEAU (1970) 

chez Lymantria d i spar  e t  LEFECNRE: (1969) chez Byrsotr ia  fumiaata 

au; ~eEI ie3-  &ad& ï.Qmd31@ dali8mt ce t t e  exgdrience avec des 



disques imaginaux a l a i r e s  e t  constatent que l e  greffon s e  développe 

conformément à son sexe originel. Tout d i f fé rents  sont l e s  résu l ta t s  de 

PAUL (1937) q~1.j. t ransplante l a  région a l a i r e  femelle, disque a a i r e  

excisé, à l a  place de l a  région a l a i r e  &le  au quatrième stade la rva i re  

d'0rgyia antiqua s il y a régénération d'une a i l e  mele. Par contre la  

région a l a i r e  mâle régénère une a i l e  &le s i  e l l e  es t  greffée dans l e s  

mêmes conditions sur  un hi'ote femelle, ~ ' h 8 t e  &le, à 1' inverse de l a  

femelle, modifie donc l e  sexe du greffon. SEILIER (1954) réal isant  l e s  

mêmes opérations du deuxième au cinquième stades larvaires de Gryllus 

campestris ne réuss i t  jamais à modifier l e  sexe du greffon e t  met en 

doute l e s  résu l ta t s  de PAUL. Parmi les  sept cas de régénération de type 

mâle à par t i r  du greffon femelle chez Orgyia antiqua, il pourrait y avoir 

en r e j e t  du greffon e t  développement de 1 ' a i l e  à par t i r  de l 'hate.  

LAVENSEAU (1970) a d ' a i l l e u r s  observé ce phénomène chez l e s  plus pe t i t e s  

larves opérées, 

b - g 1 e  de l a  gonade dans l a  détermination des caractères sex~:els 
des Insectes -- 

La précocité de l a  détermination des caractères sexuels chez 

les  Insectes ne s i g n i f i e  pas absence de r81e androgène des gonades m@me 

s i  l e s  nombreuses expériences de castration e t  de transplantation de 

gonades n ' ont pas donné l e  résu l ta t  es compté. 

Ainsi chez l e s  Lépidoptères, l a  castration suivie  ou non de 

greffe de gonades de sexe opposé, réa l i sée  par OUDEMANS (1899) sur des 

chenilles de Lymantria dispar au dernier dade larvaire, KGLLOG (1904) 

aux troisième, quatrième e t  cinquième stades larvaires  de Bombyx mori, 

MEISENHEIMER (1907-1909) chez Lymantria dispar e t  Orgyia gonostirna e t  

PRELL (1915) chez Cosmotriche potatoria n ' a  pas modifié l a  réal isat ion 

des caractères sexuels. Le même résul ta t  fu t  obtenu par KOPEC (1911-1913) 

qui a castré des chenilles de Lymantria dispar au deuxième stade e t  

transplanté ou i n  Jecté dans certaines de ces chenilles, des gonades, du 

sang ou du suc d'organes génitaux. De m'ème il a observé l a  régénéra'~3-on 

d'antennes femelles après leurs ablation chez des larves femelles castrées 

ayant reçu des tes t icu les  . Plus r é  cernent, tou,jours chez Wmantria dispar, 

SAITOH (1953) par l e s  mêmes expériences d ' ablations e t  de transplantations 

de gonades, arr ive à l a  même conclusion. 



Chez l e s  Orthoptères, REGEN (1910) cas t re  sans r é s u l t a t  

Gryllus campestris e t  JOLY (1968) f a i t  1 ' échange des gonades e n t r e  l a rves  

mâles e t  femelles de  Locusta migratoria opérées moins d'une heure après 

l eu r  éclosion, La gonade implantéec s e  développe se lon son sexe d ' o r i g ine  

e t  n ' i n t e r f è r e  en r i e n  avec l a  d i f fé renc ia t ion  sexuelle de l ' h a t e .  C e  

dernier  auteur  s igna le  cependant que dès 1 ' éclosion, l e s  caractères  

sexuels d e  Locusta migratoria sont  nettement d i f férenciés .  Enfin, W O N  

(1969) t r ansp lan te  l e s  gonades de  Tenebrio molitor de jeunes l a rves  dans 

des  hôtes encore sexuellement indif férenciés ,  sans constater  d ' inversion 

sexuelle. 

Chez l e s  Odonates la cas t ra t ion  n ' a  pu f l t re  r é a l i s é e  du fai t  

de l a  grande extension des gonades dans l a  cavi té  abdominale l a r v a i r e  

( e l l e s  couvrent cinq segments chez l a  femelle, deux segments chez l e  

&le )  e t  de l eu r  emplacement au contact meme du vaisseau dorsal .  

Jusqu' à maintenant, seu le  NAISSE (1965, 1966 a)  a obtenu 

l a  masculinisation t o t a l e  de larves  femelles cas t rées  ou non de Lampyris 

nocticula par  implantation de t e s t i c u l e s  de larves  de quatrième ou 

cinquième s tade  e t  l a  masculinisation d 'un  ovaire  l a rva i r e  implanté dans 

des larves  &les de quatrième ou cinquième s tade  ; ce t  auteur a t t r i b u e  

un r ô l e  androgkne au t i s s u  ap ica l  du - t e s t i cu l e  qui s e r a i t  responsable 

de  l a  détermination t a rd ive  des caractères  sexuels. 

A l ' é g a l  de ce cas unique de détermination t a rd ive  du sexe, 

l a  détermination précoce des nombreux au t r e s  Insectes étudiés pour ra i t  

néanmoins r é s u l t e r  de  l ' a c t i o n  d 'un t i s s u  ap i ca l  présent chez la  t r è s  

jeune l a r v e  ou chez l'embryon e t  qui  a u r a i t  disparu ou au ra i t  perdu son 

act ion t r è s  th. Le r d s u l t a t  négat i f  des t ransplanta t ions  s ' exp l i que ra i t  

a i n s i  t ou t  simplement par  une in tervent ion t r op  tardive.  

c - Le t i s s u  a p i c a l  

De nombreux auteurs ont d é c r i t  un " t i s su  apicalH caractér>isé, 

comme son nom l ' indique,  par  s a  pos i t ion  à l ' apex des f o l l i c u l e s  t e s t i -  

cula i res  e t  formé d e  ce l l u l e s  mésodermiques. 

Ainsi chez Musca domestica, l e s  c e l l u l e s  apicales  formeront 

l a  paroi des  cystes comme chez Calliphora erythrocephala (LJEDuP cornmu- 

nicat ion personnelle)  e t  donneront naissance au cours de l a  spermiogenèse 



aux ce l l u l e s  nourr ic ières  (RAMADE, l % l ) ,  De & n e  l a  formation du complexe 

ap ica l  chez l e s  Orthoptères a l i e u  a l o r s  que l e s  gonades son t  dé j à  d i f f é -  

renciées, par exemple au quatrième s t ade  l a rva i r e  chez Gryllus domesticus 

(ECHARD, 1962). La ce l l u l e  ap ica le  des Orthoptères (NELSEN, 1931) comme 

c e l l e  des Lépidoptères (VERSON, 1911) a u r a i t  un & l e  nour r ic ie r ,  

Par contre  chez Drosophila melanogaster (AWIM, 1945), une 

dizaine  de  ce l lu les  apicales  sont  présentes dans l e  t e s t i c u l e  des dei= 

premiers s tades  e t  d ispara issent  au troisième s tade  l a r v a i r e  (MUGE, 1969 a )  

en meme temps qu'apparaissent l e s  au t r e s  caractères sexuels à p a r t i r  du 

s eu l  d isque gén i t a l  identique dans l e s  deux sexes (MUGE, 1967). Chez 

Oscinella pusi l la ,  MUGE e t  BORDON (1971) dist inguent des c e l l u l e s  apicales  

d i f fé ren tes  des ccfl i l les i n t e r s t i t i e l l e s  ou cystiques. 

Enfin, l e s  ébauches des gonoductes des deux sexes sont présentes 

dans l e s  larves  ou embryons sexuellement indifférenciés d e  diverses 

Bla t t es  etdOrthoptères (HMMONS, 1895 ; NOTROT, 1958), de Clitumnus e x t t -  

dentatus e t  Carausius morosus (CAVALLIN, 1969) de Aedes stimulans 

(HORSFALL e t  RONQUILLO, 1970). H O U U T  (1962), ECHARD (1968) e t  CAVALLIM 

(1969), é tudiant  l e s  embryons de Periplaneta americana, Gryllus domesticus 

e t  Clitumnus extradentatus notent  qu'au moment de l eu r  sexualisat ion,  il 

y a pers is tance  ou développement de massifs mésodermiques chez l e  m&le, 

qui, au contraire,  involuent chez l a  femelle. 

Des études histochimiques ou u l t r a s t r uc tu r a l e s  ont  permis à 

d 'au t res  auteurs de  déc r i r e  des t i s s u s  apicaux secrkteurs dans l e s  t e s t i -  

cules de larves  non encore sexuellement d i f férenciées .  Le t i s s u  ap i ca l  

de Hypoderma bovis e t  Hypoderma lineatum présente des f laques  de secré-  

t ions  glycogéniques e t  mucopolysaccharidiques jusqu'à s a  d i spa r i t i on  à l a  

f i n  de la  v i e  l a r v a i r e  (BOULARD, 1968) ; celui  de  Tenebrio molitor e s t  

consti tud de  ce l l u l e s  dont l ' u l t r a s t r u c t u r e  révèle  une poss ible  a c t i v i t é  

s ec r é t r i c e  a l o r s  que l e s  caractères sexuels sont encore inex i s tan t s  

(MENON, 1949). 
Le terme de t i s s u  ap i ca l  n ' a  donc pas de s i gn i f i c a t i on  physio- 

logique p réc i se  puisque il peut désigner des ce l lu les  cystiques, des 

ce l lu les  nour r ic iè res  ou des c e l l u l e s  s ec r é t r i c e s  d'hormone androgène ou 

suscept ib les  de l ' e t r e .  

Quant au t i s s u  ap i ca l  des Odonates, apparu au début de l a  v i e  

l a r v a i r e  (quatrième s tade  chez Aeschna mixta), il ne présente aucun 



indice  de secrét ion v i s i b l e  e t  disparaPt au moment de  l a  const i tu t ion 

des cystes. Mais s i  son p l e in  développement coPncide avec l ' appa r i t i on  

de  ce r ta ins  caractères sexuels, il n 'en r e s t e  pas moins qu'aucune démons- 

t r a t i o n  expérimentale ne permet d ' i n f i ~ m e r  ou de confirmer un r81e 

éventuel dans l a  di f férencia t ion sexuelle. 

4 - CONCLUSION DE LA TROISIESVIE PARTIE 

La détermination sexuel le  de 1 'apparei l  copulateur des Odonates 

devant S t r e  relativement précoce, nous n'avons pu apporter  aucun argument 

en faveur du contrele hormonal du sexe chez l e s  Insectes, démontré uni-  

quement chez l e s  Lampyre, à l ' i nve r se  des Crustacés où ce contr6ie semble 

l a  règ le  (CHARNIAUX-COTTON, 1970 ; LEGRAND e t  JUCHAULT, 1970). 

Il n ' e s t  pas ce r ta in  d ' a i l l e u r s  que l e  contra le  de l a  déter-  

mination du sexe par voie endocrine s o i t  la règ le  chez teus  l e s  Insectes. 

On connait depuis f o r t  longtemps 1 ' existence des hétérochromosomes ou 

chromosomes sexuels (GOLDSCHMIDT, 1937 ; BRIDGES, 1939) qui  ont é t é  

observés chez des Odonates Zygoptères e t  Anisoptères par  DASGUPTA en 1957 
( l e  male s e r a i t  hétérogamétique du type XO) e t  par KTAUTA en 1969 (l 'hé- 

térogamétie &le  peut secondairement ê t r e  du type XY par fusion du chro- 

mosome X avec un autosome). S i  l ' a c t i o n  des gènes sexuels s 'exerce respec- 

tivement, au niveau du cerveau des Isopodes selon LF:GRAND (1967) e t  au 

niveau Cies glandes androgènes des Amphipodes. selon CHARNIAUX-Com>N (1970), 
~lulrimliSte 
d - - ' -  

c e t t e  conception ne semble pouvoir $tre%hez tous l e s  Insectes,  En e f f e t ,  

e l l e  ne peut s 'accomoder chez ceux-ci, n i  de l a  présence d ' intersexués 

qui sont des mosaîques de  régions m$le e t  femelle e t  dont l e s  ce l lu les  

de génome identique sont immédiatement déterminées en &le  ou en femelle 

(SEILER, 1958 ; LAUGE, 1969 b),  n i  de  c e l l e  des gy-nandromorphes, individus 

compos6s des memes mosaTques mais dont l e s  ce l lu les  ant  des génomes d i f f é -  

rents .  L' obtention, après act ion des chocs thermiques, d ' intersexués 

phénotypiques (BERGERARD, 1961 ; HOULET, 1962 ; ANDERSON e t  H W F A U ,  

1963, 1965) e t  l a  modification, par l a  meme méthode, des intersexués 

génotypiques (SEILEX, 1958 ; MOSBACHER, 1966 ; LAUGE, 1969 c )  apportent 

des arguments en faveur du contr6le gén6tique du sexe. Celui-ci a g i r a i t  

directement s u r  l ' e f f ec t eu r  a in s i  que l ' indique par exemple l a  mo&ificatian 



des caractères  sexuels primaires indépendamment de  l a  na tu re  des gonades 

(LAuGE) b ien q u ' i l  r e s t e  d i f f i c l e  de l oca l i s e r  l ' a c t i o n  d e  l a  température. 

En résumé, s ' opposent actuellement chez l e s  Arthropodes, deux 

conceptions du contrôle du sexe : un contra le  génétique i nd i r ec t  impli- 

quant l ' ex i s tence  de  r a i s  hormonaux (chez l e s  crustacés e t  chez l e  

Lampyre) e t  un contrôle génétique d i r e c t  (chez d ' au-tres ~ n s e c t e s  ) . Le 

premier a é t é  démontré chez des animaux présentant une longue période 

d ' ind i f fé renc ia t ion  sexuel le  qui  n ' e x i s t e  pas chez l a  p lupar t  des Insectes.  

Chez ceux-ci l a  d i f fé renc ia t ion  précoce du sexe repousse l e s  interventions 

expérimentales r e l a t i ve s  à l a  détermination sexuel le  su r  l e s  t r è s  jeunes 

l a rves  e t  meme sur l e s  embryons, ce qui  implique de sérieüoes d i f f i c u l t é s  

techniques. Il f a u t  donc maintenant mener 1 ' inves t igat ion chez 1 ' embryon 

au niveau du cerveau, des glandes endocrines e t  des gonades, bien q u ' i l  

ne f a i l l e  pas à t ou t  p r ix  vouloi r  général iser  l e  cas du Lampyre dansses 

moinct-es dé t a i l s .  Il ne f a u t  pas non plus  r e j e t e r  1 ' idée  du contrale 

génétique d i r e c t  du sexe qui  s eu l  peut expliquer l e  gynandromorphisme. 

De t o u t e  manière, dans tous  l e s  cas, ex i s ten t  des gènes 

présexuels, s i t u é s  s u r  l e s  autosomes, ou bien s6parés e t  consti tuant  

l e s  h~t~rochromosomes.  Seuls l e  moment e t  l e  l i e u  d ' ac t ion  de ces gènes 

d i f f è r e n t  selon les espèces ; l eu r  in tervent ion s e r a i t  t a rd ive  e t  s ' exer -  

c e r a i t  au niveau des  glandes androgènes chez l e s  Amphipodes, ou du cerveau 

chez l e s  Isopodes e t  chez l e  Lampyre ; e l l e  s e r a i t  précoce au niveau d e  

l ' oeu f  e t  de  chaque ce l l u l e  du jeune embryon de l a  Drosophile, 

Dans l e  premier cas, l ' ex i s t ence  des gènes des morphogenèses 

m a l e  e t  femelle (gènes prosexuels ) expl iquerai t  l a  f a c i l i t k  de  1' inversion 

du sexe des  gonies e t  du soma a lo r s  que dans l e  second cas t ou t e  inversion 

sexuel le  s e r a i t  l e  r é s u l t a t  d'une ac t i on  sur  l e s  gènes présexuels eux-memes. 

La spéc i a l i s a t i on  du génÔme sexuel, de  plus en plus  précise  e t  precoce 

s u i v r a i t  la  phylogénie (BRIEN, 1970 ; LAUGE, 1970). Il e s t  évident que 

tou tes  ces hypothèses ne reposent pas s u r  des bases so l ides  que seule  

une analyse morphologique e t  physiologique pourra i t  assurer .  



C O N C L U S I O N  G E N E R A L E  

 a appareil copulateur m&le des Odonates e s t  un organe de 

s t r uc tu r e  complexe, por té  par l e s  deuxième e t  t roisième s t e r n i t e s  abdo- 

minaux. Son étude anatomique e t  c e l l e  de son fonctionnement ont f a i t  

l ' obge t  d'un important t r a v a i l  de  PFAU (1971) dont les r é s u l t a t s  sont 

sensiblement conformes aux nat res .  La détermination e t  l a  d i f fé renc ia t ion  

de ce t  organe ont plus particulièrement mérité no t re  a t tent ion.  

En e f fe t ,  bien que son développement s ' ef fec tue  tardivement, 

l a  f i n  de l a  v i e  l a rva i re ,  e t  semble dépendre, de  ce f a i t  de  l ' é q u i l i b r e  

hormonal qui  contra le  l a  métamorphose, la détermination de  l ' appa re i l  

copulateur e s t  précoce e t  d o i t  avoir  l i e u  au cours de la  première moit ié 

de l a  v i e  larvai re .  Certes, c e t t e  détermination sexuel le  pourra i t  e t r e  

contr81de directement pa r  des gi'nes por tés  par  l e s  hétdrochromosomes ; 

e l l e  semble cependant coPncider avec l e  développement dans l e  t e s t i cu l e ,  

d'un t i s s u  apical ,  dont on s a i t  q u ' i l  secrè te ,  t o u t  au moins chez l e  

L a m e ,  un fac teur  androgène. L' étude expérimentale que nous avons menée, 

essentiellement par l a  technique des g re f fes  de  t e r r i t o i r e s  épidermiques 

n ' a  pas permis de cho i s i r  en t re  ces deux pos s ib i l i t é s .  

Par contre, l e  contra le  endocrinien de  l a  d i f fé renc ia t ion  de 

l ' appa re i l  copulateur pendant l a  mktamorphose a pu ê t r e  précisé par voie  

expérimentale. En e f f e t ,  l e  développement de ce t  organe semble placé 

sous l e  double contr6le de l'hormone juvdniïe e t  de  l'ecdysone. Le premier 

s ' e f f ec tue  au cours des cinq premiers jours du dern ie r  s t ade  l a rva i r e  à 

l a  s u i t e  de  l a  baisse du taux d e  l'hormone juvénile e t  a pour e f f e t  l t o r i -  

enta t ion des ce l lu lesvers  l e  sens imaginal. Le second est l e  r é s u l t a t  d e  

1 'ac t iva t ion  de  ces c e l l u l e s  par  1' ecdysone qui  dévoile l eu r  nouvelle 

or ienta t ion.  Cette a c t i on  de l'hormone de mue e s t  modulée se lon son taux, 

son temps d 'appl ica t ion e t  l e s  organes considérés. 

Le développement de 1 ' apparei l  copulateur des Odonates, organe 

complexe e t  unique chez l e s  Insectes  semble donc placé sous l e  mQme contra ie  

endocrinien que 1 ' kpiderme banal. 



RESUME 

L' emplacement original et la structure complexe de 1 'appareil 

copulateur &le des Odonates sont à l'origine du mode d'accouplement tr&s 

particulier de ces Insectes,  étude anatomique de cet organe a servi de base, 

non seulement à 1 ' interprétation de son rôle au cours de 1 'accouplement, 
mais aussi à l'analyse de son développement. 

Ce dernier ne s'effectue qu' à la fin de la vie larvaire et 

semble plaok sous le double contrale de l'hormone juv~iiile et de l'hormone 

de mue. La baisse du taux de l'korsone juvénile (expérience d' injection d'un 

de ses mimétiques) agirait au tout début du dernier stade larvaire en orien- 

tant les cellules vers le sens imaginai. La différenciation de ces cellules 

serait le rdsultat de l'action de l'hormone de mue pendant toute la durée 

du dernier stade (expérience d'ablation des glandes de mue). 

 étude expérimentale de la détermination sexuelle de 

l'appareil copulateur a été menée par la méthode des greffes héterosexuées 

des territoires organoformteurs. Cette détermination est précoce et ne peut 

plus etre modifiée à la fin de la première moitié de la vie larvaire. Son 

contr6le devra être analysé chez la jeune larve et chez l'embryon. 
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