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Endocrine control of development of the male copula-

tory apparatus during metamorphosis in Aeshna cyanea

(Müller) (Anisoptera: Aeshnidae).

INTRODUCTION

L’appareil copulateur mâle des Aeshnidae est un organe de structure com-

plexe qui occupe une position tout à fait originale sur les deuxième et troisième

sternites abdominaux. Le développement de cet organe se réalise essentiellement

au dernier stade larvaire et a donc toutes chances d’étre placé sous le même

contrôle hormonal que celui de la métamorphose. Par la complexité de sa mor-

phogenèse à partir de l’épiderme stemal, l’appareil copulateur est un organe

effecteur approprié à des recherches endocrinologiques chez les Odonates.

Dans cette étude, qui résume l’ensemble de nos travaux déjà publiés, nous

rappelons d’abord la structure de l’appareil copulateur chez l’adulte, puis son

développement chez la larve du dernier stade. Le contrôlehormonal de ce déve-

loppement par les deux principales hormones impliquées dans le déclenchement

de la métamorphose des Insectes, l’hormone de mue et l’hormone juvénile, a

. In A. cyanea, molting hormone

and juvenile hormone control the metamorphosisof the copulatoryapparatus.

Two experiments have been carried out: (1) ablation of the molting glands

during the first day of the last larval instar; (2) injection of a juvenile hormone

mimic (farnesyl methyl ester) at various times during this instar. The arrest of

molting hormone secretion stopped the development of the copulatory organ.

Injection of juvenile hormone, if performed before the seventh day of the last

larval instar, also inhibited this development.
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ensuite été envisagé. Nos résultats sont enfin discutés à la lumière des connais-

sances actuellement acquises dans le domaine de l’endocrinologie des Insectes.

MATÉRIEL ET TECHNIQUES

La structure de l’appareil copulateur a été décrite chez des adultes d\Aeshna

cyanea (Müll.) obtenus au laboratoire ou capturés dans la nature. La métamor-

phose et son contrôle par les hormones ont été étudiés chez des larves de la

même espèce élevées au laboratoire dans les conditions optimales de température

(22°C), de nourriture (larves de chironomes) et de lumière (16 h de lumière pour

8 h d’obscurité). La durée du dernier stade est alors de 24 jours environ. Des

coupes transversales sériées des deuxième et troisième sternites abdominaux des

larves opérées et des larves témoins ont permis la reconstruction graphique de la

morphogenèse de l’appareil copulateur de ces différents individus.

RÉSULTATS

Structure et développement de l’appareil copulateur

Nous rappellerons très brièvement la structure de cet organe qui a déjà fait

l’objet de plusieurs descriptions détaillées (PEAU, 1970, 1971; DEFOSSEZ,

1972, 1973). Le deuxième sternite abdominal porte différents sclérites dont les

principaux sont d’avant en arrière la lame antérieure, les hameçons antérieurs et

les hameçons postérieurs situés de part et d’autre de la ligule. La partie anté-

rieure du troisième sternite se prolonge par un bulbe génital qui supporte un

pénis composé de trois articles. Enfin le bulbe génital contient une paire de sacs

élastiques qui encadrent une vésicule séminale. Au cours de l’accouplement, les

spermatozoïdes contenus dans la vésicule séminale sont introduits dans l’orifice

génital de la femelle au moyen du pénis. L’étude du fonctionnement de l’appa-

reil copulateur mâle au moment du coït a fait l’objet d’un important travail

réalisé par PEAU (1971).

Le développement de l’appareil copulateur, bien qu’ébauché dès l’antépénul-

tième stade larvaire (DEFOSSEZ, 1970), s’effectue essentiellement au cours de

la métamorphose. Il est le résultat d’importants mouvements morphogénétiques

qui affectent l’épiderme des deuxième et troisième sternites et qui se réalisent

grâce à une abondante activité mitotique des cellules épidermiques et à un dé-

collement cuticulaire précoce (DEFOSSEZ, 1973). En effet, dès le sixième jour

du dernier stade, la cuticule larvaire est totalement décollée de Tépiderme sur

toute la portion génitale des deuxième et troisième sternites alors que le même

phénomène affecte par exemple les tergites seulement au quatorzième jour

(SCHALLER, 1960). Par ailleurs, des mitoses peuvent être observées dès le
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premier jour;elles atteignent leur maximum au treizième jour puis leur nombre

décroît rapidement jusqu’au dix-neuvièmejour.

Le déroulement chronologique de la morphogenèse de l’appareil copulateur a

été décrit à l’aide de reconstructions topographiques des deuxième et troisième

sternites abdominaux, réalisées à différents moments au cours du dernier stade

(DEFOSSEZ, 1973). Dès le sixième jour, sont déjà ébauchés sous la forme de

plis et d’épaississements de l’épiderme, la vésicule séminale, le pénis et les hame-

çons antérieurs alors que la lame antérieure, la ligule, les hameçons postérieurs et

le bulbe génital apparaissent au huitième jour. Toutes ces ébauches continuentà

se développer ensuite de manière accélérée jusqu’au quinzième jour, date à la-

quelle commence la sécrétion de la cuticule imaginale.

Cependant, il faut remarquer qu’au moment de la mue imaginale, l’appareil

copulateur est encore imparfaitement constitué. En effet, dans le bulbe génital
de lajeune imago, les sacs élastiques ne sont encore qu’à peine ébauchés; ils ne se

développent qu’au cours de la vie imaginale grâce à une importante activité

mitotique (DEFOSSEZ, 1972).

Contrôle hormonal de la métamorphose de l’appareil copulateur

Le rôle joué par l’hormone de mue a été étudié à l’aide de la technique
antérieurement décrite (SCHALLER, 1960) de l’ablationdes glandes de mue (ou

glandes ventrales). L’injection d’un mimétique de l’hormone juvénile, l’ester mé-

thylique du farnésol (E.M.F.) a permis de considérer l’action de cette seconde

hormone au cours de la métamorphose de l’appareil copulateur.

Rôle de l’hormone de mue

L’ablation des glandes ventrales le jour même de la dernière mue larvaire

(premier jour du dernier stade) donne naissance à des larves permanentes, in-

capables de muer (SCHALLER, 1960). L’appareil copulateur de ces larves, sa-

crifiées une centaine de jours après l’opération, présente un début de développe-

ment caractérisé par un décollement cuticulaire localisé (au niveau des ébauches

des hameçons antérieurs et du pénis) et un début de morphogenèse (croissance

des ébauches des hameçons antérieurs et du pénis et invagination de la vésicule

séminale) qui ont cependant été interrompus très précocement. En effet, la

morphologie des deuxième et troisième sternites abdominaux d’une larve per-

manente âgée de cent jours environ reste identique à celle d’un témoin âgé de six

jours (DEFOSSEZ & SCHALLER, 1972). Il semble donc exister chez les larves

permanentes venant d’être opérées, un taux d’hormonede mue suffisant pour

amorcer la métamorphose de l’appareil copulateur, mais trop faible pour assurer

sa continuation.

Enfin, il est remarquable de constater que les cellules épidermiques des larves

permanentes continuent à sécréter de l’endocuticule qui remplit les espaces
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ménagés par le décollement cuticulaire survenu au niveau de l’appareil copu-

lateur. Cette synthèse cuticulaire ne semble donc pas être contrôlée par l’hor-

mone de mue.

Rôle de l’hormone juvénile

Bien que l’implantation de corps allâtes actifs à des larves d’.Aeshna cyanea du

dernier stade ait été utilisée avec succès dans l’étude de la métamorphose de

divers organes (SCHALLER, 1962), nous avons préféré employer la technique

plus précise de l’injection d’une substance qui mime l’action de l’hormone ju-
vénile produite par ces glandes, l’ester méthylique du farnésol (E.M.F.).

Neuf concentrations différentes de ce produit dissous dans l’huile de tour-

nesol ont été utilisées. Les injections ont été pratiquées dans l’abdomen d’une

centaine de larves, à des moments variés au cours du dernier stade.

Les individus opérés subissent la mue quelques jours avant les témoins et

donnent naissance, soit à des larves surnuméraires géantes (la métamorphose a

été totalement inhibée), soit à des individus présentant une morphologie inter-

médiaire entre celle de la larve et celle de l’adulte, appelés adultoïdes (la méta-

morphose a été partiellement inhibée), soit enfin à des imagos (la métamorphose

s’est déroulée normalement). Le degré d’inhibitionde la métamorphose dépend à

la fois de la dose d’E.M.F. injecté et du moment de l’injection. Plus la dose

administrée un jour donné est importante, plus la métamorphose est empêchée.

Cependant, les doses deviennent vite toxiques. Par ailleurs, à dose égale d’E.M.F.,

plus l’injection est tardive (premier, troisième et cinquième jours du dernier

stade), plus la morphologie des individus obtenus est proche de celle des imagos.

Toutefois, l’E.M.F. injecté après le sixième jour n’est plus capable demodifier le

déroulement normal de la métamorphose, quelle que soit la dose employée

(SCHALLER & DEFOSSEZ, en préparation).

Le contrôle par l’hormone juvénile de la métamorphose de l’appareil copu-

lateur a été précisé par l’examen histologique de cet organe chez trois adultoïdes

obtenus à la suite de l’injection d’une même dose d’E.M.F. aux premier, troi-

sième et cinquième jours du dernier stade (respectivement adultoïdes I, II, et 111)

(DEFOSSEZ & SCHALLER, 1973). La morphologie de l’appareil copulateur de

l’adultoïde I est comparable à celle que l’on peut observer chez une larve témoin

âgée de sept jours. En effet, la lame antérieure, la ligule et la vésicule séminale

sont à peine ébauchées et seuls les hameçons antérieurs et le pénis ont amorcé un

faible développement. L’appareil copulateur de cet adultoïde a donc conservé

une morphologie de type larvaire. Par contre, il est recouvert par une cuticule de

type imaginai. Une cuticule du même type tapisse d’ailleurs l’appareil copulateur
de l’adultoïde 11 qui présente un développement comparable à celui trouvé chez

une larve témoin âgée de dix à douze jours. Chez ces individus les hameçons

antérieurs, la ligule, le pénis et la vésicule séminale sont déjà bien différenciés

alors que la lame antérieure, les hameçons postérieurs et le bulbe génital ne sont
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encore qu’ébauchés. Enfin, l’appareil copulateur de l’adultoïde III peut être

identifié à celui trouvé chez une larve témoin proche de l’émergence. En effet,

les différents sclérites portés par le deuxième sternite et l’ensemble du bulbe

génital et du pénis semblent avoir acquis leur forme définitiveet sont recouverts

par une cuticule du type imaginai.

Ainsi, l’injection d’un mimétique de l’hormone juvénile au cours des cinq

premiers jours du dernier stade larvaire inhibe le développement de l’appareil

copulateur. C’est donc durant cette période semble-t-il que la baisse du taux de

l’hormonejuvénile naturelle déterminela métamorphose de cet organe.

DISCUSSION ET CONCLUSION

Le développement de l’appareil copulateur mâle d'Aeshm cyanea est donc le

résultat d’importants mouvements morphogénétiques qui s’effectuent grâce à un

décollement cuticulaire précoce et à une importante activité mitotique et qui
s’achèvent avec la sécrétion d’une cuticule imaginale. Ces différents processus de

différenciationqui affectent l’épiderme sternal dans un ordre donné au cours du

dernier stade larvaire (décollement cuticulaire au sixième jour, maximum de

mitoses au treizième jour, morphogenèse des hameçons antérieurs à partir du

sixième jour ...
) nécessitent la présence de l’hormone de mue. En effet, chez les

larves permanentes, le développement de l’appareil copulateur est à peine amorcé

sous l’impulsion semble-t-il de l’hormone produite par les glandes de mue, avant

leur ablation et le catabolisme rapide de cette hormone (OHTAKI et al., 1968)

ne permet pas la poursuite de la morphogenèse ébauchée. Ainsi, il est probable

que chez la larve normale, le taux de l’hormone de mue (POSTLETHWAIT &

SCHNEIDERMAN, 1968) qui croit au cours du dernier stade (SHAAYA &

KARLSON, 1965), ou bien le temps d’exposition des tissus cibles à l’hormone

(OHTAKI et ah, 1968) soient responsables du déroulement successif des diffé-

rents processus morphogénétiques à l’origine de l’appareil copulateur. Il faut

cependant remarquer quele développement de cet organe s’achève chez la jeune

imago avec la formation des sacs élastiques. Cette ultime organogenèse qui s’ef-

fectue à l’aide des mêmes processus différenciateurs que ceux cités précédem-

ment (décollement cuticulaire, mitoses, mouvements morphogénétiques) semble

cette fois échapper au contrôle des glandes de mue qui dégénèrent quelques

heures après la mue imaginale (PFLUGFELDER, 1947; ARVY & GABE, 1953;

SCHALLER, 1960).

A l’inverse de l’hormone de mue, l’hormonejuvénile voit son taux décroîtreau

début du dernier stade larvaire (WILLIAMS, 1961). C’est cette diminutionde la

quantité d’hormonejuvénile dans l’hémolymphe des Insectes qui est directement

responsable de la métamorphose. Chez Aeshna cyanea, la baisse du taux de

l’hormone juvénile semble s’effectuer rapidement, au cours des six premiers jours

du dernier stade, puisque, passé cette période critique, l’injection d’un mimé-
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tique n’entrave pas la métamorphose de l’appareil copulateur, pas plus d’ailleurs

que celle de nombreux autres organes de la larve (SCHALLER & DEFOSSEZ, en

préparation). Il semble donc que les différents processus morphogénétiques à

l’origine de l’appareil copulateur soient déterminées dès le sixième jour du der-

nier stade. Cette détermination est cependant progressive. En effet, certains

caractères de l’appareil copulateur adulte sont “programmés” très précocement

et échappent à l’injection de fortes doses d’E.M.F. pratiquées dès le premier jour

du dernier stade. Ainsi la cuticule de l’adultoïde I obtenu de cette manière

présente l’apparence de la cuticule imaginale. Par contre, d’autres aspects du

développement de l’appareil copulateur sont déterminés plus tardivement et

peuvent être inhibés par des injections tardives d’E.M.F. Par exemple, chez

l’adultoïde II obtenu à la suite d’une injection pratiquée au troisième jour du

dernier stade, le bulbe génital est resté à l’état d’ébauche.

En conclusion, la métamorphose de l’appareil copulateur est sujette au con-

trôle d’une part de l’hormone juvénile, d’autre part de l’hormone de mue. La

baisse du taux de la première hormone au cours des six premiers jours du dernier

stade larvaire détermine les cellules de l’épiderme sternal à devenir des cellules de

l’appareil copulateur. Cette détermination est progressive et dévoile un à un les

futurs caractères imaginaux, certainement à l’aide de synthèses de nouveaux

acides nucléiques (KRISHNAKUMARAN et al., 1967; EMMERICH, 1968;

CHASE, 1970). La seconde hormone, l’hormone de mue utiliserait le même

procédé (JOLY, 1968) pour contrôler la différenciation même de l’appareil co-

pulateur qui s’effectue tout au long du stade. Seul, le développement des sacs

élastiques échapperait à ce double contrôle.
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