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NEUROSECRETION ET REPRODUCTICN CEEZ LES INSECTES

A. GIRARDIE
Laboratoire de Zoologie, Université de Marsei.le I, Centre Saint-Charles,
13331 Marseille Cedex 3, France.

Chez les insectes, les phénoménes neuroendocrines ont donné lieu 2 une
masse considérable de travaux qui €tablissent 1'importance des produits de
neurosécrétion dans le contrOle de la reproduction. Mon proros n'est nas de
traiter 1'ensemble des €tudes parues sur la fonction endocrine gonadotrope
du systéme nerveux mais d'exposer (1) nos connaissances sur le phénoméne de
neurosécrétion qui ressortent de travaux récents effectués sur le criquet et
(2) quelques exemples significatifs des principrales fonctions gonadotropes des
cellules neurosécrétrices. Dans ce bref survol, seuls les produits de
neurosécrétion peptidiques seront envisagés.

A. - DYNAVIQUE DE LA NEUPOSECRETION

Les cellules neurosécrétrices 4 fonction gonadotrope se rencontrent dans
presque tous les ganglions du systéme nerveux central. Les cellules neurosé-
crétrices médianes de la pars intercerebralis sont celles qui ont &té le plus
¢tudi€es et ont permis d'envisager une conception de la dynamique de la
neurosccrétion (GIRARDIE et GIRARDIE, 1972 ; GIRARDIE et coll., 1975, 1976 ;
HIGHNAM, 1976 ; GIRARDIE et GIRARDIE, 1977a, 1977b, 1977c).

Les processus de la neurosécrétion se déroulent en 3 phases : &labora-
tion, transport et libération. L'élaboration du produit de neurosécrétion
(ingestion et synthése) s'effectue dans le corps cellulaire de la cellule
neurosécrétrice en faisant intervenir les ribosomes, le reticulum endo-
plasmique granulaire et 1'anpareil de Golgi. Le transport axonal améne le
produit de neurosécrétion du péricaryone a 1l'extrémité axonique de la
cellule neurosécrétrice. Enfin la lib&ration par exocytose, comme il est
géniralement admis (NORMANN, 1976) reldche le nroduit de neurosécrétion



dans le milieu intérieur. La libération est 1li€e 3 1l'arrivée de potentiels
d'action (FINLAYSON et OSBORNE, 1970, 1975 ; FINLAYSON et coll., 1976).
Elle peut &tre provocuée rar des agents dérolarisants : chocs ioniques par
concentration ¢levée de K* ou chocs électriques par €lectrostimulation
(GOSEEE et coll., 1968).

I. - ACTIVITE CONADOTROPE DE LA VOIE NEUROSECRETRICE MEDIANE

Chez le criquet miprateur Locusta migrateria, la destruction €lective
de la pars intercerebralis par €lectrocoagulation supprime 1'ovogenése.
L'implantation répétée de plusieurs pars intercerebralis dilacérées réta-
blit le développement ovarien (GIRARDIE, 1967). La stimulation é€lectricue
de la pars intercereb alis accroit toutes les activités sécrétoires des
cellules neurosécrétrices médianes et avance la maturité sexuelle des cri-
quets mdles et femelles (POULINS et coll., 1974 ; GIRARDIE et coll., 1975).
Le produit de neurosécrétion des cellules neurosécrétrices médianes nrZsen-
te donc une activité gonadotrope.

En 1971, CAZAL et coll. constataient que la section des 2 nerfs
paracardiaques internes du criquet, si elle n'est pas suivie de régénération,
eméche la maturité ovarienne. Les nerfs paracardiaques inteines étant surtout
constitués par les axones des cellules neurosécrétrices médianes, il semble-
rait que la libération spontanfe du neurosécrétat médian eonadotrope nécessi-
te la partie neurohémale des corpora cardiaca qui contiennent les extrémités
axoniques des cellules neurosécrétrices. Cette conclusion permet de cormren-
dre que, pour compenser une parsectomie, il faille imnlanter de nombreuses
pars intercerebralis plus ou moins broyées. Seulement dans ces conditions,
le neurosécrétat des péricaryones 1&sés pourrait s'Cchapper des implants
et exercer son activité gonadotrone. L'absence de développement ovarien
aprés section des nerfs paracardiaques internes chez lLocusta s'oppose donc 2
la conception d'une libZration du neurosécrétat au niveau du corns cellu-
laire de la cellule neurosécrétrice comme 1l'envisagent certains histo-
cytologistes (HIGEANM, 1961 ; NISHIITSUTSUJI-UWO, 1961 ; SRIVASTAVA, 1969 ;
TAXEDA, 1976). Une libération 3 partir des péricaryones est &calement pro-
rosée chez Rhodnius (MADDRELL et GEE, 1974) lors de la chimiostimulation



in vitro de corps cellulaires isolés de la chaine nerveuse ventrale. laloré
1'absence des extrémités axonigues, le milieu d'incubation s'enrichit en
neurohormone diurétique sous 1'action des ions K.

Chez Lncusta (CGIRARDIE et GIRARDIE,1977.), nous avons vérifié si
1'€lectrostimulation Zn vivo de la pars intercerebralis séparée des cornora
cardiaca par section des nerfs paracardiacues internes pouvait provocuer
la libération du neurosécrétat gonadotrope. Nous avons observé que, si la
stimulation intervient avant la régénération des extrémités axoniques,
1'ovogend@se n'est pas accélérfe mais la reconstitution des nerfs paracardia-
ques internes est facilitée. Par contre, si 1'électrostimulation est effec-
tu€e aprés la régéné€ration axonique avec formation de corpora cardiaca
de 1.0v0 ou reconnexion des nerfs paracardiaques internes aux corpora car-
diaca originels, 1'ovogendse est avancée. L'électrostimulation i<n vivo
de la pars intercerebralis semble donc incanable de provoquer la libération
du produit de neurosécrétion gonadotrope 2 partir des corps cellulaires
isolés de leurs extrémités axoniques. Mais la libération reprend d&s que
les liaisons avec les extrémités axoniques sont rétablies. La libération,
méme forcée, du produit de neurosécrétion médian se limiterait donc aux
extrémités axoniques des cellules neurosécrétrices médianes chez le criquet.

II. - QUANTIFICATION DE LA LIBERATION DU NEUROSECRETAT MEDIAN

Chez les criquets, la cystéine 358 est un précurseur du produit de
neurostcrétion des celllules neurosécrétrices médianes de la pars intercere-
bralis (GELDIAY, 1970 ; HIGHNAM et MORDUE, 1970 ; GIRARDIE et GIRARDIE,
1972) . L'autoradiograrhie en microsconie &lectronique montre que cet acide
aminé soufré est incorporé au niveau des granules €lémentaires des péricaryones
et des axones (GIRARDIE et GIPARDIE, 1972).

Nous avons &évalué la libération du neurosécrétat des cellules neuro-
sécrétrices médianes en mesurant les variations de la radioactivité des
prot€ines (protéines précipitées par 1'acide perchlorique) de la partie
neurohémale des corpora cardiaca aprés injection de cystéineSSS (GIRARDIE
et CIRARDIE, impublig&). Par analogie avec les produits de neurosécrétion
hypothalamo-hypophysaires des manmiféres (ACHER, 1976), il est vraisembla-
ble que les protéines radioactives des corpora cardiaca correspondent aux



protéines porteuses physiologiquement inactives. Chez les vertébrés, il est
actuellement admis cue protéine: -support et neurohormone peptidique sont as-
sociées molécule 2 molécule dans le granule élémentaire et que leur libéra-
tion se fait simultancment par exocytose. Chez le cricuet, nous venons de
vérifier que la stimulation €lectrique de la rars intercerebralis provoauait
la sortie simultanée du facteur gonadotrope et des protéines radioactives des
corpora cardiaca. Par contre, dans les préparations témoins (électrostimula-
tion du deutocérébron) oll il n'y a pas libération du facteur gonadotrope
dans le miliéu, il n'y a pas non plus appauvrissement des corpora cardiaca
en protéines radioactives. La diminution des extrémités axoniques en protdi-
nes radioactives est donc, comme chez les vertébrés, le reflet de la libéra-
tion de la neurchormone qui doit lui &tre associée.

Nous venons &également de montrer que la libération des protéines ra-
dioactives de comnlexes cerveau-corpora cardiaca par &lectrostimulation
in vitro de la pars intercerebralis diminue au fur et 3 mesure cu'augmente
le temps compris entre 1'injection c¢u radioisotope et la stimulation
(fig. 1). Ce résultat indique que plus le neurosécrétet a séjourné dans les
extrémités axoniques, moins sa libération est facile, c'est-d-dire que
le neurosécrétat le plus récerment synthétisé est le plus facilement libéra-
ble ou selon la formule lapidaire ''dernier arrivé, premier sorti'.

ITI. - RELATIONS LIBERATION-SYNTHFESE FT LIBERATION-TRANSPORT

En provoquant la lib&ration du neurosécrétat médian par stimulation
€lectrique in vivo de 1'axe pars intercerebralis-corpora cardiaca; il a Até
rossible d'étudier 1'effet de la libération sur les phases de synthdse et
de transport (GIRARDIE et coll., 1976). Cette analyse a permis de compren-
dre le stockage et la décharge du neurosécrétat médian gonadotrope en re-
lation avec les cycles ovariens, la diapause et la castration parasitaire.

L'analyse radiochimique de la pars intercerebralis et des corpora

\ ST i L AT
cardiaca aprés injection de cystdine >

S montre que la libération provo-
quée au niveau des corpora cardiaca accroit 2 la fois la synthése et la
quantité de matériel de neurosécrétion transportée. Ce résultat fait
comprendre que le retour @ une activité normale des cellules neurosécritrices

médianes a la post-diapause d'Anaeridium aegyptium est soumis 3 la vidange



du matériel fuchsinophile stocké le long de la voie neurosécrétrice médiane
pendant la diapause (GIRARDIE et GRANILR, 1973 ; CIPARDIE et coll., 1974).
Cette vidange naturelle en fin de diapause, conformément aux résultats expé-
rimentaux, se déroule progressivement en remo..tant 1'axe neurosécréteur
médian. Elle débute au niveau des lobes de stockage des corpora cardiaca
pour s'éEtendre ensuite aux nerfs naracardiagues internes et enfin atteindre
les corns cellulaires situés dans la pars intercerebralis.

Par un artifice expérimental (section des nerfs paracardiacues internes
et Clectrostimulation de la pars intercerebralis), nous avons montré qu'il
peut y avoir synthé€se en 1'absence de libération. Cette exploration expéri-
mentale justifie la charge de 1'axe pars intercerebralis-corpora cardiaca
des femelles mres (FIGENAM, 1961 ; GIRARDIE, 1967 ; HIGHNAM et MORDUE,

1970 ; GIRARDIE et GIRARDIE, 1972) ou en diapause (GELDIAY, 1970) chez cui
la libération du neurosécrétat médian est ralentie ou négligeable (diapause)
avec poursuite d'une certaine synth&se au niveau des péricaryones.

La stimulation €lectrique Zn vive des corrora cardiaca aprés section
des nerfs paracardiaques internes entraine une libZration du produit de
neurosécrition dans le milieu intérieur sans qu'il y ait pour zutant modi-
fication de 1'activité de synth&se des corps cellulaires. I1 semble donc
que l'action en retour de la libération sur la synthése ne dépende pas de la
présence du neurosécrétat dans 1'hémolymphe mais elle réclame la continuité
anatomique entre la pars intercerebralis et les corpora cardiaca. Les nerfs
paracardiagues internes sont constitués de fibres fuchsinovhiles des cellu-
les neurosécrétrices médianes et de fibres ventrales non fuchsinorhiles dont
une partie constitue les nerfs hypocérébrocardiacues réunissant les corvora
cardiaca au ganglion hypocérébral (J. GIRARDIE, imrublié). Le feedback
libération-synthése pourrait s'exprimer par une activité bioélectrique de ces
fibres non fuchsinorhiles. L'électrostimulation de la pars intercerebralis
de femelles de Locusta a nerfs hypocérébrocardiaques sectionnds est suivie
d'une vidange des corpora cardiaca qui entraine une décharge de la pars
intercerebralis. Ce résultat élimine donc 1'éventualité d'un feedback par
des axones ventraux des nerfs paracardiaques internes. En conséquence, les
effets en retour de la libération sur les autres activités de la cellule
neurosécrétrice médiane sont vraisemblablement transmis par la fibre neu-
rosécrétrice. Cette propagation peut faire intervenir soit le flux axonal



rétrograde, soit un courant antidromique comme 1'éntendent ANWYL et
FINLAYSON (1974), FINLAYSON et OSBORNE (1975). La vitesse de transmission
de 1'effet en retour est trés rapide (288 mn/j au minimum)ce qui est en
faveur d'une propagation bioflectrique du feedLack (GIRARDIE et GIRARDIE,
1977b) . La libération pourrait &tre a 1'origine d'une activité bioflectri-
que antidromique qui se propagerait de 1'extrémité axoniocue jusqu'au péri-
caryone qui, en réponse, se vidangerait et synthétiserait.

IV. VITESSE DE TRANSPORT DU NEUROSECRETAT !EDIAN

MORDUE et EIGHENAM (1973), EIGENAI! (1276) ont évalué la vitesse de
transport du matériel de neurosécrétion dans le systéme neurosécréteur
38c
S, ils
observent dans les corpora cardiaca une radioactivité de base qui: apparait
trés rapidement et qui serait due, selon HIGHNAM, 2 une absorption nhysico-

médian de Schistocerca gregaria. Aprés injection de cystéine

chimique du radiolément au niveau de la protéine neurosécrétée et 3 un
échange mol€culaire avec 1'isotope non maraufe. Puis, il s'établit un
équilibre du marquage des corpora cardiaca. I1 faut donc admettre que toute
augmentation ultérieure de la radioactivité des corpora cardiaca doit
correspondre @ 1'arrivée de matériel marqué frAichement synthetisé au
niveau des pé€ricaryones de la pars intercerebralis. Vu la longueur des
axones neurosécréteurs et le temps nécessaire 2 1'apparition du nouveau
neurosécrétat dans les corpora cardiaca, la vitesse de transport serait de
50 um/min soit 72 mm/J chez la femelle en vitellogendse et de 13 3 16 um/min
soit 24 mm/J environ chez la femelle miire ol il y a ralentissement de la
libération avec accurulation du matériel fuchsinorhile dans les cellules neu-
rosecrétrices médianes (FIG-MNAM, 1961).

P. - IECANISIES NEUROENDOCRINES GONADOTROPES

Le nouvoir endocrine gonadotrope du systéme nerveux s'exerce dans
tous les domaines de la sexualité des insectes : diffdrenciation du sexe,
puberté, évolution et maturation des cellules serrinales, cycle de fécon-
dité et comportement sexuel.



I. NEUROSECPETION ET DIFFERENCIATION SEXUELLE

Chez le lampyre, qui présente la particularité d'8tre indiffirencié
sexuellement jusqu'au troisiéme stade larvairc, NAISSE (1966a, 1966b) a éta-
bli que la réalisation des caractdres sexuels s'orére sous le contrble d'une
activit€ endocrine du cerveau.

Les génes sexuels miles, au début du quatridme stade larvaire, déclen-
cheraient 1'activité sécrétrice d'un type de cellules neurosécrétrices de la
pars intercerebralis, cellules neurosécrétrices 3 petits pgrains. Ce produit
de neurosécrétion a une action masculinisante induisant la différenciation
d'un massif de cellules mésodermiques ou tissu apical a partir de la caine
folliculaire apicale de la gonade. Le tissu apical se développe et sécrdte
pendant la fin de la vie larvaire un facteur qui détermine la différenciation
des caractéres miles primaires et secondaires. La s€quence des £venements
est la suivante :

Génes > CNS a A n Déveloorement | Caracté-
sexuels —1;29 petits grains Androstlmu11ne> du H.andrqgéng% res miles
miles actives tissu apical -I1

Les génes sexuels femelles, au contraire, s'opposeraient 3 1'activité
des cellules neurosécrétrices 2 petits grains au quatriéme stade larvaire
d'od pas de différenciation du tissu apical et la larve évolue en femelle.
Le schéma du mécanisme de la différenciation sexuelle femelle est alors :

Génes ) CNS a Tissu arical Caractéres
sexuels ——5 petits prains > pas ——— > femelles
femelles inactives dévelorr I-1I

I1 n'a pas ét€ possible de retrouver chez d'autres insectes une neu-
rhermone cérhalique agissant sur la différenciation du sexe. L'originalité
du lampyre provient peut-étre de sa binotentialité sexuelle qui se mani-
feste trés tardivement (jusqu'Z la fin du troisiéme stade larvaire) alors
que, chez les autres insectes, la différenciation sexuelle est établie
d'une facon plus ou moins définitive pendant le développement embryonnaire
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ou au début de la vie larvaire (JOLY, 1968).
II. NEUROSECRETION ET FUEERTE

Chez les insactes adultes, le déveloprpement normal des organes génitaux
et du comportement sexucl exigent une déficience passapgdre en hormone juvé-
nile soit a la fin de la vie larvaire (JOLY, 1960 ; VOCEL, 1969 ; LANZREIN,
1974 ; DUFSER et DAVEY, 1974 ; OBERLANDER et coll., 1975), soit chez la
nymrhe (ITTYCHERIAH et NAYAR, 1967). Cette insuffisance en hormone juvénile
est responsable de la mé&tamorphose (BOUNHIOL, 1937 ; WICCLESWORTH,; 1954 ;
JOLY, 1968) qui doit donc &tre considérée comme une véritable puberté.

Chez le criguet migrateur, la nars intercerebralis exerce ume double
action sur le déteminisme de la métamornhose (GIRARDIE, 1967). Les cellules
neurosécrétrices du type C allatostirulatrices sont moins actives au début
du dernier stade larvaire d'oit un ralentissement de 1'activité allate. Les
cellules neurosicrétrices du type A antijuvéniles contrflent le taux circu-
lant des estérases spécificues qui hydrolysent 1'hormone juvénile de 1'hé-
molymphe (PETNAKARAN et JOLY, 1976). L'action conjuguée de ces 2 phénoménes
entraine un effondrement du taux d'hormone juvénile circulante au début
du dernier stade larvaire d'oll 1'induction de la métamorphose avec sensibili-
sation de la sphére génitale aux hormones gonadotropes. Les données actuelles
aménent donc & rerrésenter le mécanisme neuroendocrine du déterminisme de la
métamorphose de 1la manifre suivante :

CNS-C F. allatostimulatrice 5 CA oy

l
- .
o ~

SR Métamorphose

RS et
N\ A s
1 2 £3 /45” Puberté
Cls-p L. antijuvenile JE-specific
= esterases

»

La double action du cerveau sur 1'activité des corpora allata 2 la
fin de la vie larvaire vient d'é@tre retrouvée chez un holométabole,
Galleria, par SEHNAL et GPANGER (1975).
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ITI. NEUROSECRETION ET EVOLUTION DES CELLULES GERMINALES JUSQU'A LA
PREVITELLOGENESE

Une action endocrine du cerveau sur les stades tr&s précoces de
1'ovogenése a €té mise en €vidence chez 1a punaise brésilienne Pantrongylus
megistus par FURTADO (1977). A la fin de la vie larvaire, 2 types de cellules
neurosécrétrices (A et A') de la pars intercerebralis présentent un cycle
d'activité en relation avec les mitoses et méiose ovariemnes. La parsectomie
au dernier stade larvaire bloque la différenciation des ovogonies en ovocy-
tes et la réimplantation de cerveaux rétablit 1'évolution des cellules ger-
minzles de 1'ovaire. Des destructions €lectives de cellules neurosécrétrices
de la pars intercerebralis suivies ou non d'injections d'ecdysone ou d'ap-
plication topique d'hormone juvénile ont pu préciser que les cellules du ty-
pe A contrblent directement les mitoses ovariennes et que les cellules A',
par 1'intermédiaire des glandes prothoraciques, dirigent la méiose en 1'absen-
ce d'hommone juvénile.

Un tel mécanisme 2 la fin de la vie larvaire ou nymphale avait €té
&voqué pour expliquer les divisions goniales et 1'évolution des cellules ger-
minales de 1'ovaire nymphal de Tenebrio (LAVERDURE, 1971) et du testicule
de Rhodnius (DUMSER et DAVEY, 1975).

IV. NEUROSECRETION ET ACTIVITE GENITALE DE L'ADULTE FEMELLE

Chez la femelle adulte, diverses régions du systéme nerveux prisentent
une activité gonadotrope.

1) Pars intercerebralis

La pars intercerebralis manifeste une activité gonadotrope qui peut
s'exercer a2 tous les niveaux de 1'ovogenése : prévitellogenése, vitello-
genése, choriogenése et méme comportement sexuel.

a) Action indirecte de la pars intercerebralis sur 1'ovogenése

La pars intercerebralis peut agir sur 1'ovaire en contrdlant 1'activité
des corpora allata qui dirigent la vitellogendse. La stimulation électrique
de la pars intercerebralis de femelles de criquet €gyptien, en diapause et
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3 corpora allata déconnectés, ractive les corpora allata. Il y a une augmen-
tation de la tencur en hommone juvénile dans le sang (GIRARDIE et JOLY, 1975)
avec rupture de 1a diapause et émission de plusieurs pontes successives
(GIRARDIE et coll., 1974). Chez le criquet migrateur, 1'€lectrostimulation
des cellules neurosécrétrices du type C allatostimulatrices de la pars inter-
cerebralis copie tous les effets d'une implantation des corpora allata
(LAUVERJAT et GIRARDIE, 1976). Elle entraine une différenciation anticipée
du corps gras caractérisé par (1) un accroissement du volume nucléaire (en-
domitoses), (2) une perte de globules lipidiques et (3) un développement de
la machinerie cellulaire responsable de la protéosynthése des vitellosénines.
Elle stimule &galement la protéosynthdse des glandes oviductaires qui produi-
sent les oothdques. I1 s'en suit une vitellogendse et une ponte avancées de

5 a 6 jours.

Une autre action indirecte de la pars intercerebralis sur 1'ovogenése,
mais cette fois indépendante des corpora allata, a €té démontrfe chez
Calliphora erythrocephala. Les travaux de THOMSEN et MOLLER (1963) ont &tabli
que le repas carné pris par la mouche agit d'une part sur les corpora allata
qui ont une activité vitellogéniante classique, et d'autre part sur les cel-
lules neurosécrétrices médianes qui répondent en sécrétant une neurohormone
métabolique. Le facteur &mis par les cellules neurosécrétrices médianes stimu-
le la production d'enzymes protéolytiques au niveau des cellules intestinales
permettant ainsi 1'assimilation des protéines consommées par la mouche en-
trainant le développement ovarien.

b) Action directe de la pars intercerebralis sur 1'ovogenése

La pars intercerebralis intervient aussi directement sur 1'Cvolution
génitale femelle (GIRARDIE, 1967 ; WILKENS, 1967 ; SROKA et GILBERT, 1971 ;
BARKER et FERMAN, 1973).

“Ainsi, on a pu montrer que le cerveau contrdle par voie endocrine la
prévitellogenése. LAVFRDURE (1972) constate qu'en culture in vitro 1'ovaire
de Tenebrio survit sans croissance, mais que 1'adjonction de cerveaux ou
d'extraits de cerveaux induit la prévitellogenése. Chez Anacridium en
diapause et allatectomisé, 1'électrostimulation de la pars intercerebralis,
qui provoque la vidange des cellules neurosécrétrices médianes, est suivie
de prévitellogenése alors que les ovaires restent infantiles chez les
témoins (GIRARDIE et coll., 1974). Il ne peut pas s'agir d'une action de



13

1'hormmone juvénile puisque les femelles utilisées sont privées de corpora
allata. GOLTZENE (1977), travaillant sur Locusta, a pu préciser que 1l'action
directe de la pars intercerebralis sur la prévitellogengse s'exerce en contrd-
lant la protéosynthése du corps gras. La parsectomie sur une jeune femelle du
jour C s'oppose d'une part 2 1'é€lévation de la teneur en protéines du corps
gras qui n'est nas rétablie par une implantation de corpora allata actifs.
Elle empéche d'autre part 1'apparition dans 1'hémolymphe de la fraction pro-
t€ique qui assure la vitellogenése, 13 encore une surcharge en corpora allata
est sans effet.

Diveis travaux ont montré que la pars intercerebralis pouvait contrd-
ler directement la vitellogenése en agissant soit sur 1l'ovaire, soit sur le
métabolisme des protéines hémolymphatiques mises & la disposition de la vitel-
logenése. Ainsi chez Lueilia (CLIFT, 1971), le produit de neurosécrétion des
cellules neurosécrétrices medianes 1ibéré par les corpora cardiaca modifie
la forme des cellules folliculaires rendant 1'ovaire apte # mobiliser par
pinocytuse les métabolites hémolymphaticues nécessaires @ sa vitellogendse.
Le parasitisme, qui affecte souvent 1l'activité des cellules neurosécrétrices
médianes de 1'héte (voir CASSIER, 1°267), peut avporter des informations sur
la fonction vitellogéniante de la pars intercerebralis. La castration para-
sitaire du criquet Anacridium par le Diptlre Metacemyra blocue 1'ovogenése
au stade de la vitellogengse (LEONIDF, 1969 ; WARKIEVI-GRANIER, 1271). Les
corpora allata des parasités sont actifs comme le montrent des contrdles
cytologiques (GIRARDIE et GRANIER, 1974) ou physiologiques (GIRARDIE, 1974b)
ou des dosages biologiques d'hormone juvénile circulante (GIRARDIE et JOLY,
1975). Par contre, les cellules neurosécrétrices médianes des criquets para-
sités présentent un hypofonctionnement qui serait rcsponsable de 1'arrét de
la vitellogenése (GIRARDIE et GIRARDIE, i977a). En effet aprés injection de

cystéine 355,

si les radioactivités des pars intercerebralis des criquets
sains et parasités sont semblables, en revanche 1'augmentation de la radio-
activité des corpora cardiaca est plus lente et moins &levie chez les
parasités ol la quantité de matériel de neurosécrétion transportée serait donc
plus faible. De plus, la perte de radioactivité, & partir de 2 heures

aprés 1'injection du radioisotope, est nlus faible chez les parasités sug-
gérant que la libération du produit de neurosécrétion y est moins importan-

te. D'autre part chez les parasités, 1'impnlantation de corpora allata
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surmuméraires actifs n'améliore pas 1'ovogendse alors que 1'électrostimulation
de la pars intercerebralis augmente la prot£inémie et la concentration hémo-
lymphaticue des vitellogénines suivies de vitellogenése (GIRARDIE, 1977).
L'ensemble de ces résultats est en faveur d'une action des cellules neuro-
sécrétrices médianes sur la production des protéines vitellines ne passant pas
par les corpora allata.

Chez les formes anautogénes de moustiqu-s, les corpora cardiaca stockent
1'hormone gonadotrope des cellules neurosécrétrices médianes qui est libérce
par le repas de sang (voir LEA, 1972). L'ovaire d'dedes aegypti produit sous
1'action du repas de sang de 1' ¢ -ecdysone qui, aprés transformation en
$-ecdysone, stimule la synth€se de vitellogénines au niveau du corps gras
(FAGEDORN et FALLON, 1973 ; FALLON et coll., 1974 ; FAGEDORN et coll., 1975).
Selon LEA (1975), le produit de neurosécrétion des cellules neurosécrétrices
nédianes 1ibéré par le repas sanguin a une fonction ecdysiotrope sur les
ovaires. La parsectomie supprime la rénonse de 1'ovaire au repas de sang. La
sécrétion d'ecdysone ovarienne est alors abolie avec pour conséquence la non-
rroduction des protéines vitellines et le blocage de la vitellogenese. En
outre, 1'incubation de cellules neurosécrétrices médianes avec des ovaires
et du corps gras de femelles non nourries permet la synthése de vitellogé-
nines. Ces résultats expérimentaux confimment ceux de SPIFLMAN et coll. (1971)
qui constatent que 1l'injection de f-ecdysone stimule la vitellogengse de
femelles anautogénes. Les recherches im vitro de LAVERDUPE (1975) sur Tenebrio
semblent aussi indiquer gue 1'@volution normale de 1'ovaire nymphal réclame
la présence simultane d'ecdysone et de corps gras.

Enfin, les stades ultimes de 1'ovogendse (nrodaction des enveloppes
ovocytaires) seraient aussi sous 1'€troite dé€pendance des cellules neurosé-
crétrices médianes dans le cas du criquet miprateur selon GOLTZENE (1977).

En effet, la parsectomie réalis€e pendant la vitellogenése bloque 1l'activité
des cellules folliculaires qui n'élaborent plus le chorion et la membrane
vitelline méme aprés implantation de corpora allata actifs ou injection
d'hormone juvénile.

c) Pars intercerebralis et comportement sexuel femelle

Il existe plusieurs travaux mettant en &évidence le rble de la pars
intercerebralis sur le comportement sexuel femelle. Parmi ceux-ci, les ré-
sultats de Mme BOULETREAU-MERLE (1975) sur la drosophile sont intéressants
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& un double titre. D'une part, ils montrent que 1faccouplement agit sur la
réceptivité sexuelle et la féconditéde la femelle par 1'intermédiaire de
la pars intercerebralis. Pendant la copulation, le m8le transfére a la femel-
le des spermatozoides et la sécrétion de ses glandes accessoires qui stimu-
lent 1'activité génésique de la femelle (augmentation du nombre d'oeufs
formés et ponte accélérie) et qui inhibent la réceptivité de la femelle (fe-
melle fécondée est momentanément réfractai.e * un nouveau accourlement). Chez
les femelles vierges, la destruction de la pars intercerebralis réduit la
production d'oeufs, inhibe la ponte et supprime la réceptivité sexuelle. Si
la parsectomie est suivie d'insémination, la fécondation a perdu tous ses
pouvoirs stimulants sur la fertilicé femelle. D'autre part, Mme BOULETREAU-
MERLE a mis en évidence un r6le de la pars intercerebtalis sur la survie des
spermatozoides dans les voies femelles. La femelle fEécondée privée de pars
intercercbralis présente un réceptacle séminal contenant des spemmatozoides
immobiles et elle pond des oeufs stériles cui ne se développent pas. La
destruction de la pars intercerebralis a peut-&tre supprimé la production
d'un factenr neuroendocrine qui contr8lerait 1'activité sécrétrice des voies
femelles assurant le maintien du pouvoir fécondant des spermatozoides.

En relation avec la reproduction, le hanneton présente un comportement
original (comportement migrateur) qui est 1i€ 3 1'activité neuroendocrine
de la pars intercerebralis selon STENGEL et SCHUBERT (1972a, 1972b, 1972¢).
La femelle immature 2 1'émergence manifeste un vol préalimentaire de 1'aire
larvaire (champs, prairies) d 1l'aire alimentaire (arbres, foréts). Quinze
jours plus tard, quand les ovaires sont mirs, la femelle pondeuse effectue
un deuxiéme vol ou vol de ponte, inverse du vel nréalimentaire, qui raméne
la femelle mlire & 1'aire de ponte. Chez la femelle préalimentaire, 1'implan-
tation de pars intercerebralis ou de corpora allata prélevés sur des femelles
pondeuses induit 1'inversion du sens du vol et blogue 1'ovogenése de 1'hbte.
Sous 1'action des oeufs niirs, le systéme pars intercercbralis-corpora allata
produit donc un facteur cui déclenche le mécanisme d'inversion du sens du
vol et qui inhibe 1'cvogenése. Le comportement miprateur de la femelle du
hanneton peut se schématiser de la facon suivante :

VYol des ? préalimentaires

Aire VR fire alimentaire Wil dadi0 praaidncitaives il |
alimentaire Témoins et de ponte N
? rteuses de PI ou CA de

Vol des ¢ pondeuses pondeuses
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Mme CAMPAN (1972) a &également montré chez Calliphora vomitoria et
Eristalis tenax que la pars intercerebralis et les corpora allata, impliqués
dans 1'ovogenése, interviennent aussi dans le comportement des femelles vers
1'odeur du lieu de ponte.

d) Pars intercerebralis et nonte

La ponte chez les insectes ovipares et la parturition chez les ovovivi-
pares et vivipares peuvent &tre sous la dépendance des cellules neurosécré-
trices médianes de la pars intercerebralis. Des expériences in vitro montrent
que les cellules neurosiécrétrices médianes produisent un facteur myotrope qui
augmente le rythme ot 1'amplitude des contractions des voies génitales femel-
les induisant ainsi la ponte (KaLLER, 1954 ; GIRARDIE et LAFON~-CAZAL, 1972).
La libération du facteur myotrope dépendrait de la présence d'oeufs miirs chez
les mouches (NAYAR, 1958), chez les criquets (HIGENAM, 1962 ; OKELO, 1971)
ou de la fin de 1'embryogenése chez la punaise vivipare Stilbocoris (FURTADO,
1971) ou d'un facteur d2 copulation issu de la spermathéque chez Rhodnius
(PRATT et DAVEY, 1972).

e) Action en retour de 1l'ovaire sur la pars intercerebralis

Les activités gonadotropes de la pars intercerebralis ne sont pas conti-
nues, clles sont réguliérement interromnues quand les ceufs arrivent & matu-
rité. Ce mécanisme intervient dans la régulation de la périodicité des pontes
au cours de la vie imaginale.

L'action en retour de 1'ovaire sur les cellules neurosé€crétrices meédia-
nes entraine une rétention du produit de neurosécrétion qui provogue une
surcharge de la voie neurosécrétrice médiane en matériel fuchsinophile
(HIGHNAM, 1961). Le mécanisme régulateur peut faire intervenir différentes
voies.

Les ovaires, qui conticrnent des oeufs mirs, peuvent émettre une hormo-
ne ovostatique, une antigonadotrope; qui freine 1'activité de libération des
cellules neurosécrétrices médianes chez Iphita (NAYAR, 1958), chez
Sehistocerca (HIGHNAM, 1961), chez Musca (ADAMS et coll., 1970), chez
Luctlia (CLIFT, 1971), chez dedes (MEOLA et LEA, 1972) et chez Rhodnius
(~PRATT et DAVEY, 1972).

Les gros eoufs ovariens et les oothéques en gestation dans la pcche
incubatrice chez les Blattes Blatella et Pycnoscelus peuvent aussi agir
mécaniquement sur des récepteurs sensoriels qui inhibent 1'activité des
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corpora allata par voie nerveuse (ROTH et STAY, 1859). ENGELMANN (1957)
suggeére que les oeufs en incubation de Leucophaea libérent une substance
qui incite le cerveau 2 inhiber par voie nerveuse 1l'activité gonadotrone des
corpora allata. ENGELMANM (1970) pense cue, selon les espéces de Rlattes,
1'inhibition vnroduite par les ocufs en gestation peut &tre humorale ou mé-
canique ou les deux & la fois en agissant sur les neurones de la chaine
nerveuse ventrale et le cerveau.

2) Cellules neurosécrétrices latérales

THOMSEN (1952) montre chez Callipkora cue la destruction €lective des
cellules neurosécrétrices latérales du protocérébron réduit le développement
ovarien. Chez Locusta, j'ai retrouvé la fonction gonadotrone des cellules neu-
rosécrétrices latérales et montré qu'elle est moins énergique que celle des
cellules neurosécrétrices médianes (GIRARDIE, 1974a). Pn effet, 1'électro-
coagulation des 2 grounes de cellules neurosécrétrices latérales chez de
jeunes femelles de ciiquet fraichement métamornhosies retarde de 15 jours la
vitellogenése et la vonte. D'autre nart, la cuantité d'oeufs déposés est trés
faible par suite de la dég€nérescence d'une grande partie des ovocytes en cours
de vitellogendse. Inversement, la stimulation Zlectriocue des cellules laté-
rales avance la vitellogenése et la ponte (A. GIRARDLE, impublil).

Le facteur gonadotrope produit rar les cellules neurosécrétrices laté-
rales pourrait agir en synergie avec celui des cellules neurosécrétrices
médianes. I1 renforcerzit 1'effet du produit de neurosécrétion médiane en
€levant son efficacité ou en augmentant ia réceptivité de 1'ovaire & son
égard.

3) Chaine nerveuse ventrale

En dehors du cerveau, de nombreux auteurs ont décrit dans la chaine ner-
veuse ventrale des cellules neurosécrétrices qui rrésentent des variations
de charge avec le cycle ovarien sugpCrant leur intervention au cours de 1'ovo-
gentse (RAABE, 1971). L'ovariectomie peut mSme entrainer 1'accumlation de
matériel de neurosécrétion dans des cellules neurosécrétrices de la chaine
nerveuse qui ont &t¢ apprelées cellules de castration nar SCHARRER (1955).

L'€étude la plus compléte que nous possédions sur 1'action gonadotrope
de la chaine nerveuse ventrale est celle faite par DELPHIN (1965) sur
Schistocerca. Par une s€rie d'expériences de déconnexions, d'ablations et
d'implantations du dernier ganglion abdominsl, il est démontré cue les cel-
lules neurosécritrices de ce ganglion nerveux €laborent un facteur endocrine
vitellogéniant.

Chez la blatte ovovivipare Eublaberus, les cellules ncurosécrétrices
de la chaine nerveuse priésentent une activit? cyclique en relation avec la
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vitellogendse et 1'incubation des oothécques. Selon ROTH (1973), la pression
des oothéques sur des mécanorécepteurs utérins affecterait 1'activité sécré-
trice gonadotrope de la chaine nerveuse ventrale.

Chez Gryllus (THOMAS, 1964), Locusta (GIRARDIE et LAFON-CAZAL, 1972) et
Caraustus (EMDERS, 1955 ; THQMAS, 1976), le ganglion sous-oesophagien produit
un facteur myotrore cui déclenche la ponte. Selon THOMAS sur Carausius, le
ganglion sous-oesophagien déconnecté du cervesu perd rapidement son action sur
1'ovoposition en méne temps que ses cellules neurosécrétrices du type A sont
moins actives. L'auteur en déduit que la ponte est déclenchée par le cerveau
qui dirige par les connectifs péri-oesophagiens 1'activité sécrétrice des cel-
lules A du ganglion sous-oesophagien dont le produit de neurosécriftion aurait
une action sur la ponte. Chez Bombyz, FUXUDA (1962) avait £galement montré
une action nerveuse du cerveau surl'activité des cellules neurosécritrices du
ganglion soué—oesopbagien qui détemminent le voltinisme par la sécrétion
d'une neurohorrone de dianause.

La chaine nerveuse ventrale est aussi capable de sécréter un princine
myotrope implicué dans le contrdle des contractions de 1'oviducte qui induisent
la ponte. Chez Locusta, des extraits de ganglions nerveux de la chaine ventra-
le stimulent <n vitro les contractions d'oviductes isolés (GIRARDIE et LAFON-
CAZAL, 1972 ; CHALAYE, 1974). Les recherches de CHALAYE montrent en plus que
les organes périsympathiques abdominaux, qui renferment le matériel de neuro-
sCcrition des cellules neurosécrétrices G des ganglions de la chaine ventra-
le, présentent aussi une activité myotrope sur les oviductes. Il est donc fort
possible que 1a propriété d'élaborer le facteur myotrone de la chaine nerveuse
revienne aux petites cellules neurosécrétrices azocaminophiles de type Cz des
genglions abdominaux. Par ailleurs, MESNIER et PROVANEAL (1976) sur Galleria
viennent de montrer que les organes périsympathicues renferment un facteur de
ponte chez le femelle. La femelle vierce décapitée ne pond pas. L'injection
d'extraits d'organes périsympathiques de femelles rétablit 1'ovoposition alors
Gue les extraits midles sont inactifs. MESNIER (1972) avait d€ja montré par
ges injections d'extraics que 1'ensemble du systéme nerveux central chez
Galleria renferme un facteur capable de provoquer la ponte de femelles vier-
ges décapitées qui normalement ne pondent pas.

V. NEUROSECRETION ET ACTIVITE GENITALE DE L'ADULTE MALE

La sexualit? du mile peut Egalement &tre life 3 1'activité du systéme
neuroendocrine gonadotrope bien que peu de travaux aient €té consacrés au
sexe mile.

On sait que chez divers insectes 1'accouplement obZit 3 des actes
comportementaux pricis et suécifiques qui sont essentiels pour permettre la
fécondation et la reproduction. Ce phénom®ne et son contr8le neuroendocrine
ont &té étudiés chez le criquet par PRNER (1965), GIRARDIE (1967), CANTA-



16

CUZEIT (1971), PRIER et coll. (1072), CIRARLIE ct ccll. (1°75).Chez le jaume

2812 adulte, 1'lectrostiulotior de la mars intercerekralis accéldre la pa-

turntion sexuelle. Le dévelorpenent de la rigrmertation jaune a2ssocile » la

raturite sexuelle et le comportenert sexuel st sussi avarcis. Tar contre.
iu

la gestruction dss csllules neurosécritrices du tre € de la mars intercere

vralis iniive 1z corvortement sexuel et emdcle 1'installation de la pisren-
tatior joune. L‘i:'..-i}.anta.tlor. de vars intercershralis rétablit & la fois le
coreorterent sexuel et 1'accuisition de la livrSe jaune. A c6t® de cela, 1n
surciarte en corrora z21lata actifs ne riussit mu'? induire la rieventation
jaune chez les males rrivis de cellules C. I1 semble donc cue le cormortement
sexuel de Locusta scit ripld directzmert ~~r les cellules neurosécritrices C
de la rars intercersiralis et cue le develormenment de la viementation dfrende
des cor cra allatz sous le contrble neurcerdocrine des cellules C.

BARGT NI (‘.;’-?71) a retrouve ciiez le cricust mlle Gomphocerus 1'zctivité
roradotrore des callules neurosicrétrices modianes. La varsectomie bhlocuc
1'activite siicre'tric:;- es glendes accessoirss avec arrét de la »roduction de
sperratoriores. Les i:?'-:;.\lantatior;s de mars intercsrebralis ou de corrora allata
resteurent la sécretion des sysrintorheres. 11 est donc vraisemblable rue.

12 aussi, les cellules neuresécritrices niédianes produisent un rrincine alla~
totroze «ui contréle la sécrition de 1'hommore gonadotrore des corpora allata
assurant la formatici des spermate-teres.

La stricdulation sexuelle rile, cui caractirise un &tot d'eurlorie en
relation avec la rerroduction chez certains insectes, reut 8tre scus le contrd-
le de la vars intercerebralis. Ainsi chez le srilicn Teleogryllus, o la
stridulation u n8le est subordornfe 2 la séfcrition du srerrato~hore, la
rarsectonie eim@che la formation de sermatorhores et irhibe la stridulstion
(LOEER. 1974).

‘uvant & la srervatoceniise cliez 1'adults, il semble cu'elle Zcharme ? un
contréle endocrine (JOITHESON, 1867 ; GIRARIIT, 1957 ; TAVFUCHI, 1969).

CONCLUEION

Cette Lrdve revue perret de se rendre compie de la rlace rrévondirante
cu'occure la neurosécrétion dens les mfcanismes physicloricues et commorte:-
wentaux de la reproduction chez les insectes. Les ;rodults de neurosécrition
sor:t certainement les éldrments les plus imrortants de la coordination de la
vie sexuelle de 1'insecte. En effet, la renroductior est jalonnfe var toute
we série d'tvinements cui sont doninés par un enchainement de micanismes
rtysiclogicues de naturs neurchormorale. Four lever les roints obscurs cui
subsistent actuellement, notamment 1'action cellulzire des neurohormonas
gonadotropes et le nrobléme de la pluralité des reurclormones de la mars
intercerebralis et de 1a chalne nerveuse ventrais, il sera naturellenment
nécessaire d'isoler les facteurs nenvoendocrines =t d'en faire la chimie.



L'identification chiricue des neurohormones verrettra aussi d'en faire le
dosare ar racdioirmunclorie conc d'en contrdler la sicrition et de virifier
la validitc des byrothises émises # rartir ¢'informations histochimiques,
cytologicues et chirurgicales. Les neuroendocrinologistes d'insectes doivent
donc tout mettre en oceuvre mour atteindre cet objectif qui aura le merite,
nous n'en doutons vas, d'ouvrir une nouvelle aire de rechierches et de rro-
cTES.,
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FIGURE 1.- Pourcentage de la libération provoquée des protéines radioactives

de la partie neurosécrétrice des corpora cardiaca par électrostimulation
de la pars intercerebralis in vitro 2 ou 24 ou 72 heures aprés injection

de cystéine 358 (selon J. GIRARDIE et A. GIRARDIE).



