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NEUROSECRETION ET REPRODUCTION CHEZ LES INSECTES 

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

Chez les insectes, les phénomènes neuroendocrines ont donné lieu à une 
masse considérable de travaux qui établissent l'importance des produits de 
neurosécretion dans le contrôle de la reproduction. Mon propos n'est ̂ as de 
traiter l'ensemble des études parues sur la fonction endocrine gonadotrope 
du système nerveux mais d'exposer (1) nos connaissances sur le phénomène de 
neurosécretion qui ressortent de travaux récents effectués sur le criquet et 
(2) quelques exemples significatifs des principales fonctions gonadotrones des 
cellules neurosacrétraces. Dans ce bref survol, seuls les produits de 
neurosêcrëtion peptidiques seront envisagés. 

A. - DYNAMIQUE DE LA NEUROSECRETION 

Les cellules neurosécrétrices à fonction gonadotrope se rencontrent dans 
presque tous les ganglions du système nerveux central. Les cellules neurosé-
crétrices médianes de la pars intercerebralis sont celles qui ont été le plus 
étudiées 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 : élabora-
tion, transport et libération. L'élaboration du produit de neurosécrétion 
(ingestion et synthèse) s'effectue dans le corps cellulaire de la cellule 
neurosécrétrice en faisant intervenir les ribosomes, le reticulum endo-
plasmique granulaire et l'appareil de Golgi. Le transport axonal amène le 
produit de neurosécrétion du péricaryone à l'extrémité axonique de la 
cellule neurosécrétrice. Enfin la libération par exocytose, comme il est 
généralement admis (NORMANN, 1S76) relâche le produit de neurosécrétion 
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dans le milieu intérieur. La libération est liée à l'arrivée de potentiels 
d'action (FINLAYSON et OSBORNE» 1970, 1975 ; FINLAYSON et coll., 1976). 
Elle peut être provoquée par des agents dépolarisants : chocs ioniques par 
concentration élevée de K+ ou chocs électriques par électrostimulation 
(GOSBEE et coll., 1968). 

I. - ACTIVITE GONADOTROPE DE LA VOIE NEUROSECRETRICE MEDIANE 

Chez le criquet migrateur Locusta migrateria, la destruction élective 
de la pars intercerebralis par électrocoagulation supprime l'ovogenèse. 
L'implantation répétée de plusieurs pars intercerebralis dilacërées réta-
blit le développement ovarien (GIRARDIE, 1967). La stimulation électrique 
de la pars intercereb" alis accroît toutes les activités sécrétoires des 
cellules neurosécretrices médianes et avance la maturité sexuelle des cri-
quets mâles et femelles 0OULINS et coll., 1974 ; GIRARBIE et coll., 1975). 
Le produit de neurosécrétion des cellules neurosécrétrices médianes présen-
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, 
emêche la maturité ovarienne. Les nerfs paracardiaques internes étant surtout 
constitués par les axones des cellules neurosécrétrices médianes, il semble-
rait que la libération spontanée du neurosécrétat médian ponadotrope nécessi-
te la partie neurohémale des corpora cardiaca qui contiennent les extrémités 
axoniques des cellules neurosécrétrices. Cette conclusion permet de compren-
dre que, pour compenser une parsectomie, il faille imolanter de nombreuses 
pars intercerebralis plus ou moins broyées. Seulement dans ces conditions, 
le neurosécrétat des péricaryones lésés pourrait s'échapper des implants 
et exercer son activité gonadotrope. L'absence de développement ovarien 
après section des netfs paracardiaques internes chez Locusta s'oppose donc à 
la conception d'une libération du neurosécrétat au niveau du corps cellu-
laire de la cellule neurosécrétrice comme l'envisagent certains histo-
cytologistes (BIGHANM, 1961 ; NISKIITSOTSUJI-UM), 1961 ; SRIVASTAVA, 1969 ; 
TAXERA, 1976). Une libération à partir des péricaryones est également pro-
posée chez fihodnius (MABDRELL et GEE, 1974) lors de la chimiostinulation 
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in vitro de corps cellulaires isolés de la chaîne nerveuse ventrale. Malgré 
l'absence des extrémités axoniques, le milieu d'incubation s'enrichit en 
neurohormone diurétique sous l'action des ions K+. 

Chez Lrousta (GIRARDIE et GIRARDIE, 1977LJ, nous avons vérifié si 
l'électrostimulation in vivo de la pars intercerebralis séparée des corr>ora 
cardiaca par section des nerfs paracardiacues internes pouvait provonuer 
la libération du neurosécrétat gonadotrope. Nous avons observé que, si la 
stimulation intervient avant la régénération des extrémités axoniques, 
l'ovogenèse n'est pas accélérée mais la reconstitution des nerfs paracardia-
ques internes est facilitée. Par contre, si l'électrostimulation est effec-
tuée après la régénération axonique avec formation de corpora cardiaca 
de i-ovo ou reconnexion des nerfs paracardiacues internes aux corpora car-
diaca originels, l'ovogenèse est avancée. L'électrostimulation in vivo 
de la pars intercerebralis semble donc incapable de provoquer la libération 
du produit de neurosécrétion gonadotrope à partir des corps cellulaires 
isolés de leurs extrémités axoniques. Mais la libération reprend dès que 
les liaisons avec les extrémités axoniques sont rétablies. La libération, 
même 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 

35 
Chez les criquets, la cystéine S est un précurseur du produit de 

neurosécrétion des celllules neurosécrétrices médianes de la pars intercere-
bralis (GELDIAY, 1970 ; HIGHNAM et MORDUE, 1970 ; GIRAPDIE et GIRARDIE, 
1972). L'autoradiographie en microscopie électronique montre que cet acide 
aminé soufré est incorporé au niveau des granules élémentaires 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 
protéines (protéines précipitées par l'acide perchlorique) de la partie •7 r 
neurohemale des corpora cardiaca après injection de cystéine S (GIRAPDIE 
et GIRARDIE, impublié). Par analogie avec les produits de neurosécrétion 
hypothalamo-hypophysaires des mammifères (ACIER, 1976), il est vraisembla-
ble que les protéines radioactives des corpora cardiaca correspondent aux 
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protéines porteuses physiologiquement inactives. Chez les vertébrés, il est 
actuellement admis que protéine: -support et neurohormone peptidique sont as-
sociées molécule a molécule dans le granule élémentaire et que leur libéra-
tion se fait simultanément par exocytose. Chez le criquet, nous venons de 
vérifier que la stimulation électrique de la pars intercerebralis provoquait 
la sortie simultanée du facteur gonadotrope et des protéines radioactives des 
corpora cardiaca. Par contre, dans les préparations témoins (électrostimula-
tion du deutocérébron) où il n'y a pas libération du facteur gonadotrope 
dans le milieu,, il n'y a pas non plus appauvrissement des corpora cardiaca 
en protéines radioactives. La diminution des extrémités axoniques en protéi-
nes radioactives est donc, comme chez Tes vertébrés, le reflet de la libéra-
tion de la neurohormone qui doit lui être associée. 

Nous venons également de montrer que la libération des protéines ra-
dioactives de complexes cerveau-corpora cardiaca par électrostimulation 
in vitro de la pars intercerebralis diminue au fur et à mesure qu'augmente 
le temps compris entre l'injection du radioisotope et la stimulation 
(fig. 1). Ce résultat indique que plus le neurosécrétct a séjourné dans les 
extrémités axoniques, moins sa libération est facile, c'est-à-dire que 
le neurosécrétat le plus récemment synthétisé est le plus facilement libéra-
ble ou selon la formule lapidaire "dernier arrivé, premier sorti". 

III. - RELATIONS LIBERATION-SYîfflTîSE ET LIBERATION-TRANSPORT 

En provoquant la libération du neurosécrétat médian par stimulation 
électrique in vivo de l'axe pars intercerebralis-corpora cardiaca; il a été 
possible d'étudier l'effet de la libération sur les phases de synthèse 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 7r 
cardiaca après injection de cystéine S montre que la libération provo-
quée au niveau des corpora cardiaca accroît à la fois la synthèse et la 
quantité de matériel de neurosécrétion transportée. Ce résultat fait 
comprendre que le retour à une activité normale des cellules neurosécrêtrices 
médianes à la post-diapause d'Anaoridium aegyptium est soumis à la vidange 
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du matériel fuchsinophile stocké le long de la voie neurosécrétrice médiane 
pendant la diapause (GIRARDIE et GRANIER, 1973 ; GIRARDIE et coll., 1974). 
Cette vidange naturelle en fin de diapause, conformément aux résultats expé-
rimentaux, se déroule progressivement en remontant l'axe neurosécréteur 
médian. Elle débute au niveau des lobes de stockage des corpora cardiaca 
pour s'étendre ensuite aux nerfs paracardiaques internes et enfin atteindre 
les corps cellulaires situés dans la pars intercerebralis. 

Par un artifice expérimental (section des nerfs paracardiaques internes 
et électrostimulation de la pars intercerebralis), nous avons montré qu'il 
peut y avoir synthèse en l'absence de libération. Cette exploration expéri-
mentale justifie la charge de l'axe pars intercerebralis-corpora cardiaca 
des femelles mures (KIGHNAM, 1961 ; GIRARDIE, 1967 ; HIGHNAM et MORDUE, 
1970 ; GIRARDIE et GIRARDIE, 1972) ou en diapause (GELDIAY, 1970) chez qui 
la libération du neurosécrétat médian est ralentie ou négligeable (diapause) 
avec poursuite d'une certaine synthèse au niveau des oéricaryones. 

La stimulation électrique in vivr des corpora cardiaca après section 
des nerfs paracardiaques internes entraîne une libération du produit de 
neurosécrétion dans le milieu intérieur sans qu'il y ait pour autant modi-
fication de l'activité de synthèse des corps cellulaires. Il semble donc 
que l'action en retour de la libération sur la synthèse 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 
paracardiaques internes sont constitués de fibres fuchsinophiles des cellu-
les neurosécrétrices médianes et de fibres ventrales non fuchsinorhiles dont 
une partie constitue les nerfs bypocérébrocardiaques réunissant les coroora 
cardiaca au ganglion hypocérébral (J. GIRARDIE, impublié). Le feedback 
libération-synthèse pourrait s'exprimer par une activité bioélectrique de ces 
fibres non fuchsinophiles. L'électrostimulation de la pars intercerebralis 
de femelles de Loausta à nerfs bypocérébrocardiaques sectionnés est suivie 
d'une vidange des corpora cardiaca qui entraîne une décharge de la pars 
intercerebralis. Ce résultat élimine donc l'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 
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rétrograde, soit un courant antidromique comme l'entendent ANFYL et 
FINLAYSON (1974), FINLAYSON et OSBORNE (1975). La vitesse de transmission 
de l'effet en retour est très rapide (288 mm/j au minimum)ce qui est en 
faveur d'une propagation bioélectrique du feed^ack (GIRARDIE et GIRARDIE, 
1977b). La libération pourrait être à l'origine d'une activité bioélectri-
que antidromique qui se propagerait de l'extrémité axonique jusqu'au péri-
caryone qui, en réponse, se vidangerait et synthétiserait. 

IV. VITESSE DE TRANSPORT DU NEUROSECRETAT MEDIAN 

MORDUE et KIGKNAM (1973) , KIGHNAM (1976) ont évalué la vitesse de 
transport du matériel de neurosécrétion dans le système neurosecréteur 
^ t q 

médian de Sahistoaeraa gvegaria. Après injection de cystéine S, ils 
observent dans les corpora cardiaca une radioactivité de base qui; apparaît 
très rapidement et qui serait due, selon KIGHNAM, à une absorption nhysico-
chimique du radioélément au niveau de la protéine neurosécrétée et s un 
échange moléculaire avec l'isotope non marquée. Puis, il s'établit un 
équilibre du marquage des corpora cardiaca. Il faut donc admettre que toute-
augmentation ultérieure de la radioactivité des corpora cardiaca doit 
correspondre à l'arrivée de matériel marqué fraîchement synthétisé au 
niveau des péricaryones de la pars intercerebralis. Vu la longueur des 
axones neurosécréteurs et le temps nécessaire à l'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 vitellogenèse et de 13 à 16 um/min 
soit 24 mm/J environ chez la femelle mûre où il y a ralentissement de la 
libération avec accumulation du matériel fuchsinorhile dans les cellules neu-
rosécrétrices médianes (EIGKKAM, 1961). 

E. - MECANISAS NEUROENDOCRINES GONADOTROPES . 

Le pouvoir endocrine gonadotrope du système nerveux s'exerce dans 
tous les domaines de la sexualité des insectes : différenciation du sexe, 
puberté, évolution et maturation des cellules terminales, cycle de fécon-
dité et comportement sexuel. 
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I. NEUROSECRET ION ET DIFFERENCIATION SEXUELLE 

Chez le lampyre, qui présente la particularité d'être indifférencié 
sexuellement jusqu'au troisième stade larvaire, MISSE (1966a, 1966b) a éta-
bli que la réalisation des caractères sexuels s'opère sous le contrôle d'une 
activité endocrine du cerveau. 

Les rênes sexuels mâles, au début du quatrième stade larvaire, déclen-
cheraient l'activité sécrëtrice d'un type de cellules neurosécrétrices de la 
pars intercerebralis, cellules neurosécrétrices à petits grains. Ce produit 
de neurosëcrétion a une action masculinisante induisant la différenciation 
d'un massif de cellules mésodermiques ou tissu apical à oartir de la gaine 
folliculaire apicale de la gonade. Le tissu apical se développe et sécrète 
pendant la fin de la vie larvaire un facteur qui détemine la différenciation 
des caractères mâles primaires et secondaires. La séquence des événements 
est la suivante : 

Gènes 
sexuels 
mâles 

C +K « J S L ^ Androstimulinev ̂ eloppement Hjandr0Rfine petits grains 
actives 

^ du 
tissu apical 

Caractè-
res mâles 
-II 

Les gènes sexuels femelles, au contraire, s'opposeraient à l'activité 
des cellules neurosécrétrices à petits grains au Quatrième stade larvaire 
d'où pas de différenciation du tissu apical et la larve évolue en femelle. 
Le schéma du mécanisme de la différenciation sexuelle femelle est alors : 

Gènes 
sexuels -
femelles 

f ï CNS à 
petits grains 
inactives 

Tissu apical 
pas 

dévelorré 
Caractères 
femelles 
I-II 

Il n'a pas été possible de retrouver chez d'autres insectes une neu-
rhermone céphalique agissant sur la différenciation du sexe. L'originalité 
du lampyre provient peut-être de sa bipotentialité sexuelle qui se mani-
feste très tardivement (jusqu'à la fin du troisième stade larvaire) alors 
que, chez les autres insectes, la différenciation sexuelle est établie 
d'une façon plus ou moins définitive pendant le développement embryonnaire 
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ou au début de la vie larvaire (JOLY, 1968). 

II. NEUROSBCRETION ET FUEERTE 

Chez les ins-îctes adultes, le développement normal des organes génitaux 
et du comportement sexuel exigent une déficience passagère en hormone juvé-
nile soit à la fin de la vie larvaire (JOLY, 1960 ; VOCEL, 1969 • LANZREIN, 
1974 ; DbîSER et DAVEY, 1974 ; OBERLANDER et coll., 1975), soit chez la 
nymphe (ITTYGîERIAH et NAYAR, 1967). Cette insuffisance en hormone juvénile 
est responsable de la métamorphose (BOUNHIOL, 1937 ; WIGGLESWOKIH, 1954 ; 
JOLY, 1968) qui doit donc être considérée consrie une véritable puberté. 

Chez le criquet migrateur, la pars intercerebralis exerce une double 
action sur le déterminisme de la métamorphose (GIRARDIE, 1967). Les cellules 
neurosecrétrices du type C allatostimlatrices sont moins actives au début 
du dernier stade larvaire d'où un ralentissement de l'activité allate. Les 
cellules neurosecrétrices du type A antijuvéniles contrôlent le taux circu-
lant des estérases spécifiques qui hydrolysent l'hormone juvénile de 1'hé-
molymphe (RETNAKARAN et JOLY, 1976). L'action conjuguée de ces 2 phénomènes 
entraîne un effondrement du taux d'hormone juvénile circulante au début 
du dernier stade larvaire d'où l'induction de la métamorphose avec sensibili-
sation de la sphère génitale aux hormones gonadotropes. Les données actuelles 
amènent donc à représenter le mécanisme neuroendocrine du déterminisme de la 
métamorphose de la manière suivante : 

CNS-C H. allatostimulatrice . CA » * \ , 
• Métamorphose 

et 
Puberté 

H. antijuvenile 
esterases 

La double action du cerveau sur l'activité des corpora allata à la 
fin de la vie larvaire vient d'être retrouvée chez un holométabole, 
Galleria, par SEHNAL et GRANGER (1975). 
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III. NEUROSECRETION ET EVOLUTION DES CELLULES GERMINALES JUSQU'A LA 
PREVTTELLOGENESE 

Une action endocrine du cerveau sur les stades très précoces de 
l'ovogenèse a été mise en évidence chez la 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 ovariennes. La parsectomie 
au dernier stade larvaire bloque la différenciation des ovogonies en ovocy-
tes et la réimplantaticn de cerveaux rétablit l'évolution des cellules ger-
minales de l'ovaire. Des destructions électives 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 contrôlent directement les mitoses ovariennes et que les cellules A', 
par l'intermédiaire des glandes prothoraciques, dirigent la méiose en l'absen-
ce d'hormone juvénile. 

Un tel mécanisme à la fin de la vie larvaire ou nymphale avait été 
évoqué pour expliquer les divisions goniales et l'évolution des cellules ger-
minales de l'ovaire nymphal de Tenebrzo (LAVERDURE, 1971) et du testicule 
de Rhodnius (DUI'SER et DAVEY, 1975). 

IV. NEUROSECRETION ET ACTIVITE GENITALE DE L'ADULTE FEMELLE 

Chez la femelle adulte, diverses régions du système nerveux présentent 
une activité gonadotrope. 

1) Pars intercerebralis 

La pars intercerebralis manifeste une activité gonadotrope qui peut 
s'exercer à tous les niveaux de l'ovogenèse : prévitellogenèse, vitello-
genèse, choriogenèse.et même comportement sexuel. 

a) Action indirecte de la pars intercerebralis sur l'ovogenèse 

La pars intercerebralis peut agir sur l'ovaire en contrôlant l'activité 
des corpora allata qui dirigent la vitellogenèse. La stimulation électrique 
de la pars intercerebralis de femelles de criquet égyptien, en diapause et 
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à corpora allata déconnectés, réactive les corpora allata. Il y a une augmen-
tation de la teneur en hoimor.e juvénile dans le sang (GIRARDIE et JOLY, 1975) 
avec rupture de la diapause et émission de plusieurs pontes successives 
(GIRARDIE et coll., 1974). Chez le criquet migrateur, l'électrostimulation 
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 entraîne 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 protéosynthese des vitellogénines. 
Elle stimule également la protéosynthese des glandes oviductaires qui produi-
sent les oothèques. Il s'en suit une vitellogenèse et une ponte avancées de 
5 à 6 jours. 

Une autre action indirecte de la pars intercerebralis sur l'ovogenèse, 
mais cette fois indépendante des corpora allata, a été démontrée chez 
Callip'nora erythrocephala. Les travaux de THDMSEN et îDLLER (1963) ont établi 
que le repas carné p : is 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 émis par les cellules neurosécrétrices médianes stimu-
le la production d'enzymes protéolytiques au niveau des cellules intestinales 
permettant ainsi l'assimilation des protéines consommées par la mouche en-
traînant le développement ovarien. 

b) Action directe de la pars intercerebralis sur l'ovogenèse 

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

Ainsi, on a pu montrer que le cerveau contrôle par voie endocrine la 
prévitellogenèse. LAVFRDURE (1972) constate qu'en culture in vitro l'ovaire 
de Tenèbrio survit sans croissance, mais que l'adjonction de cerveaux ou 
d'extraits de cerveaux induit la prévitellogenèse. Chez Anaaridium en 
diapause et allatectomisé, l'électrostimulation de la pars intercerebralis, 
qui provoque la vidange des cellules neurosécrétrices médianes, est suivie 
de prévitellogenèse alors que les ovaires restent infantiles chez les 
témoins (GIRARDIE et coll., 1974). Il ne peut pas s'agir d'une action de 
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l'hormone juvénile puisque les femelles utilisées sont privées de corpora 
allata. GOLTZENE (1977), travaillant sur Locustas a pu préciser que l'action 
directe de la pars intercerebralis sur la previtellogenèse s'exerce en contrô-
lant la protéosynthèse du corps gras. La parsectomie sur une jeune femelle du 
jour C s'oppose d'une part à l'élévation de la teneur en protéines du corps 
gras qui n'est pas rétablie par une implantation de corpora allata actifs. 
Elle empêche d'autre part l'apparition dans 1'hémolymphe de la fraction pro-
téique qui assure la vitellogenèse, là encore une surcharge en corpora allata 
est sans effet. 

Divers travaux ont montré que la pars intercerebralis pouvait contrô-
ler directement la vitellogenèse en agissant soit sur l'ovaire, soit sur le 
métabolisme des protéines hémolymphatiques mises à la disposition de la vitel-
logenèse. Ainsi chez Lucilia (CLIFT, 1971), le produit de neurosécretion des 
cellules neurosécrétrices médianes libéré par les corpora cardiaca modifie 
la forme des cellules folliculaires rendant l'ovaire apte à mobiliser par 
pinocytuse les métabolites hémolymphatiques nécessaires à sa vitellogenèse. 
Le parasitisme, qui affecte souvent l'activité des cellules neurosécrétrices 
médianes de l'hôte (voir CA5SIER, 1°67), peut apporter des informations sur 
la fonction vitellogeniante de la pars intercerebralis. La castration para-
sitaire du criquet Anaaridium par le Diptère Metacenryta blocue l'ovogenèse 
au stade de la vitellogenèse (LEONIDF, 1969 ; WARKIEVI-GRANIER, 1971). Les 
corpora allata des parasites sont actifs comme le montrent des contrôles 
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 responsable de l'arrêt de 
la vitellogenèse (GIRARDIE et GIRARDIE, i977a). En effet après injection de 

3S 
cystéine J~S, si les radioactivités des pars intercerebralis des criquets 
sains et parasités sont semblables, en revanche l'augmentation de la radio-
activité des corpora cardiaca est plus lente et moins élevée chez les 
parasités où la quantité de matériel de neurosécrétion transportée serait donc 
plus faible. De plus, la perte de radioactivité, à partir de 2 heures 
après l'injection du radioisotope, est plus faible chez les parasités sug-
gérant que la libération du produit de neurosécrétion y est moins importan-
te. D'autre part chez les parasités, l'implantation de corpora allata 
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surnuméraires actifs n'améliore pas l'ovogenèse alors que 1'électrostimulation 
de la pars intercerebralis augmente la protéinémie et la concentration hémo-
lymphatique des vitellogénines suivies de vitellogenèse (GIMRDIE, 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 anautogènes de moustiqu s, les corpora cardiaca stockent 
l'hormone gonadotrope des cellules neurosécretrices médianes qui est libérée 
par le repas de sang (voir LEA, 1972). L'ovaire d"Aedes aegypti produit sous 
l'action du repas de sang de 1' c -ecdysone qui, après transformation en 
^-ecdysone, stimule la synthèse de vitellogénines au niveau du corps gras 
(KAŒDORN et FALLÛN, 1973 ; FALLON et coll., 1974 ; KAGEDORN et coll.. 1975). 
Selon LEA (1975), le produit de neurosécrétior. des cellules neurosécretrices 
médianes libéré par le repas sanguin a une fonction ecdysiotrope sur les 
ovaires. La parsectomie supprime la réponse de l'ovaire au repas de sang. La 
sécrétion d'ecdysone ovarienne est alors abolie avec pour conséquence la non-
production des protéines vitellines et le blocage de la vitellogenèse. En 
outre, l'incubation de cellules neurosécrétrices médianes avec des ovaires 
et du corps gras de femelles non nourries permet la synthèse de vitellogé-
nines. Ces résultats expérimentaux confirment ceux de SPIELMAN et coll. (1971) 
qui constatent que l'injection de ̂ -ecdysone stimule la vitellogenèse de 
femelles anautogènes. Les recherches in vitro de L\VERBUPX (1975) sur Tenebrio 
semblent aussi indiquer que l'évolution normale de l'ovaire nymphal réclame 
la présence simultanée d'ecdysone et de corps gras. 

Enfin, les stades ultimes de l'ovogenèse (production des enveloppes 
ovocytaires) seraient aussi sous l'étroite dépendance des cellules neurosé-
cretrices médianes dans le cas du criquet migrateur selon GOLTZENE (1977). 
En effet, la parsectomie réalisée pendant la vitellogenèse bloque l'activité 
des cellules folliculaires qui n'élaborent plus le chorion et la membrane 
vitelline même après implantation de corpora allata actifs ou injection 
d'hoimone juvénile. 

c) Pars intercerebralis et comportement sexuel femelle 

Il existe plusieurs travaux mettant en évidence le rôle de la pars 
intercerebralis sur le comportement sexuel femelle. Parmi ceux-ci, les ré-
sultats de Mne BOIILETREAU-KERLE (1975) sur la drosophile sont intéressants 
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à un double titre. D'une part, ils montrent que l'accouplement agit sur la 
réceptivité sexuelle et la fécondité de la femelle par l'intermédiaire de 
la pars intercerebralis. Pendant la copulation, le mâle transfère à la femel-
le des spermatozoïdes et la sécrétion de ses glandes accessoires qui stimu-
lent l'activité génésique de la femelle (augmentation du nombre d'oeufs 
formés et ponte accélérée) et qui inhibent la réceptivité de la femelle (fe-
melle fécondée est momentanément réfractai.e " un nouveau accouplement). Chez 
les femelles vierges, la destruction de la pars intercerebralis réduit la 
production d'oeufss inhibe la ponte et supprime la réceptivité sexuelle. Si 
la parsectomie est suivie d'insémination, la fécondation a perdu tous ses 
pouvoirs btimulants sur la fertilité femelle. D'autre part, Mne BOULETREAU-
MERLE a mis en évidence un rôle de la pars intercerebtalis sur la survie des 
spermatozoïdes dans les voies femelles. La femelle fécondée privée de pars 
intercerebralis présente un réceptacle séminal contenant des spermatozoïdes 
immobiles et elle pond des oeufs stériles qui ne se développent pas. La 
destruction de la pars intercerebralis a peut-être supprimé la production 
d'un facte"ir neuroendocrine qui contrôlerait l'activité sécrétrice des voies 
femelles assurant le maintien du pouvoir fécondant des spermatozoïdes. 

En relation avec la. reproduction, le hanneton présente un comportement 
original (comportement migiateur) qui est lié à l'activité neuroendocrine 
de la pars intercerebralis selon STENGEL et SCHUBERT (1972a, 1972b, 1972c). 
La femelle immature à l'émergence manifeste un vol préalimentaire de l'aire 
larvaire (champs, prairies) à l'aire alimentaire (arbres, forêts). Quinze 
jours plus tard, quand les ovaires sont mûrs, la femelle pondeuse effectue 
un deuxième vol ou vol de ponte, inverse du vol préalimentaire, qui ramène 
la femelle mure a l'aire de ponte. Chez la femelle préalimentaire, l'implan-
tation de pars intercerebralis ou de corpora allata prélevés sur des femelles 
pondeuses induit l'inversion du sens du vol et bloque l'ovogenèse de l'hôte. 
Sous l'action des oeufs mûrs, le système pars intercerebralis-coroora allata 
produit donc un facteur qui déclenche le mécanisme d'inversion du sens du 
vol et qui inhibe l'ovogenèse. Le comportement migrateur de la femelle du 
hanneton peut se schématiser de la façon suivante : 

Aire 4 
alimentaire 

yol des 9 préalimentaires 
Témoins 

Aire alimentaire 
et de oonte Vol des 9 préalimentaires 

porteuses de PI ou CA de 
9 pondeuses Vol des 9 pondeuses 
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Mne CAMPAN (1972) a également montre chez Calliphora vomitoria et 
Eristalis tenax que la pars intercerebralis et les corpora allata, impliqués 
dans l'ovogenèse, interviennent aussi dans le comportement des femelles vers 
l'odeur du lieu de ponte. 

d) Pars intercerebralis et ponte 

La ponte chez les insectes ovipares et la parturition chez les ovovivi-
pares et vivipares peuvent être sous la dépendance des cellules neurosécré-
trices médianes de la pars intercerebralis. Des expériences in vitro montrent 
que les cellules neurosécrétrices médianes produisent un facteur myotrope qui 
augmente le rythme et l'amplitude des contractions des voies génitales femel-
les induisant ainsi la ponte (KOLLER, 1954 ; GIRARDIE et LAPON-CAZAL, 1972). 
La libération du facteur myotrope dépendrait de la présence d'oeufs murs chez 
les mouches (NAYAR, 1958), chez les criquets (HIGHNAM, 1962 ; OKELO, 1971) 
ou de la fin de l'embryogenèse chez la punaise vivipare Siilboooris (FURTADO, 
1971) ou d'un facteur de copulation issu de la spermathôque chez Phodnius 
(PRATT et ÛAVEY, 1972). 

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

Les activités gonadotropes de la pars intercerebralis ne sont pas conti-
nues, elles sont régulièrement interrompues quand les oeufs arrivent à matu-
rité. Ce mécanisme intervient dans la régulation de la périodicité des pontes 
au cours de la vie imaginale. 

L'action en retour de l'ovaire sur les cellules neurosécrétrices média-
nes entraîne une rétention du produit de neurosécrétion qui provoque une 
surcharge de la voie neurosécrétrice médiane en matériel fuchsinophile 
(HIGHNAM, 1961). Le mécanisme régulateur peut faire intervenir différentes 
voies. 

Les ovaires, qui contiennent des oeufs mûrs, peuvent (mettre une hormo-
ne ovostatique, une antigonadotrope, qui freine l'activité de libération des 
cellules neurosécrétrices médianes chez Iphita (NAYAR, 1958), chez 
Schistocerca (HIGHNAM, 1961), chez Musoa (ADAMS et coll., 1970), chez 
Lucilia (CLIFT, 1971), chez Aedes (MEOLA et LFA, 1972) et chez Rhodnius 
(•-PRATT et DAVEY, 1972). 

Les gros eoufs ovariens et les oothèques en gestation dans la poche 
incubatrice chez les Blattes Blatella et Pycnosoelus peuvent aussi agir 
mécaniquement sur des récepteurs sensoriels qui inhibent l'activité des 
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corpora allata par voie nerveuse (ROTH et STAY, 1959). ENGEI2!/\NN (1957) 
suggère que les oeufs en incubation de Leucophaea libèrent une substance 
qui incite le cerveau à inhiber par voie nerveuse l'activité gonadotrope des 
corpora allata. ENGEU1ANN (1970) pense que, selon les espèces de Blattes, 
l'inhibition produite par les oeufs en gestation peut être humorale ou mé-
canique ou les deux à la fois en agissant sur les neurones de la chaîne 
nerveuse ventrale et le cerveau. 

2) Cellules neurosécrétrices latérales 

THï-SEN (1952) montre chez CalHphora que la destraction élective des 
cellules neurosécrétrices latérales du protocéréhron réduit le développement 
ovarien. Chez Loousta., l'ai retrouvé la fonction gonadotrope des cellules neu-
rosécrétrices latérales et montré qu'elle est moins énergique que celle des 
cellules neurosécrétrices médianes (GIRARDIE, 1974a). En effet, 1'électro-
coagulation des 2 groupes de cellules neurosécrétrices latérales chez de 
jeunes femelles de ciiquet fraîchement métamorphosées retarde de 15 jours la 
vitellogenèse et la ponte. D'autre part, la quantité d'oeufs déposés est très 
faible par suite de la dégénérescence d'une grande partie des ovocytes en cours 
de vitellogenèse. Inversement, la stimulation électrique des cellules laté-
rales avance la vitellogenèse et la ponte (A. GIRARDIE, impublié). 

Le facteur gonadotrope produit par les cellules neurosécrétrices laté-
rales pourrait agir en synergie avec celui des cellules neurosécrétrices 
médianes. Il renforcerait l'effet du produit de neurosêcrétiori médiane en 
élevant son efficacité ou en augmentant la réceptivité de 1' ovaire s. son 
égard. 

3) Chaîne nerveuse ventrale 

En dehors du cerveau, de nombreux auteurs ont décrit dans la chaîne ner-
veuse ventrale des cellules neurosécrétrices qui présentent des variations 
de charge avec le cycle ovarien suggérant leur intervention au cours de l'ovo-
genèse (RAABE, 1971). L'ovariectomie peut mâae entraîner l'accumulation de 
matériel de neurosécrétion dans des cellules neurosécrétrices de la chaîne 
nerveuse qui ont été appelées cellules de castration par SCKARREP (1955). 

L'étude la plus complète que nous possédions sur l'action gonadotrope 
de la chaîne nerveuse ventrale est celle faite par DELPHIN (1965) sur 
Sahistoaerca. Par une série d'expériences de déconnexions, d'ablations et 
d'implantations du dernier ganglion abdominal, il est démontré que les cel-
lules neurosécrétrices de ce ganglion nerveux élaborent un facteur endocrine 
viteilogéniant. 

Chez la blatte ovovivipare Eublàberus, les cellules neurosécrétrices 
de la chaîne nerveuse présentent une activité cyclique en relation avec la 
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vitellogenèse et l'incubation des oothèques. Selon ROTH (1973), la pression 
des oothèques sur des mécanorécepteurs utérins affecterait l'activité sécré-
trice gonadotrope de la chaîne nerveuse ventrale. 

Chez Gryllus (THOMAS, 1964), Locusta (GIRARDIE et LAFON-CAZAL, 1972) et 
Carausius (HffiERS, 1955 ; TTXX1AS, 1976), le ganglion sous-oesophagien produit 
un facteur inyotrope qui déclenche la ponte. Selon THOMAS sur Carausius., le 
ganglion sous-oesophagien déconnecté du cerveau perd rapidement son action sur 
l'ovoposition en même 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-oesopbagiens l'activité sécrétrice des cel-
lules A du ganglion sous-oesophagien dont le produit de neurosécrétion aurait 
une action sur la ponte. Chez Bombyx, FUKUDA (1962) avait également montré 
une action nerveuse du cerveau suri'activité des cellules neurosécrétrices du 
ganglion sous-oesophagien qui déterminent le voltinisme par la sécrétion 
d'une neurohormone de diapause. 

La chaîne nerveuse ventrale est aussi capable de sécréter un principe 
myotrope impliqué dam, le contrôle des contractions de l'oviducte qui induisent 
la ponte. Chez Locusta, des extraits de ganglions nerveux de la chaîne ventra-
le stimulent in vitro les contractions d'oviductes isolés (GIRARDIE et LAFON-
CAZAL, 1972 ; CKALAYE, 1974). Les recherches de CHALAYE montrent en plus que 
les organes périsympathiques abdominaux, qui renferment le matériel de neuro-
sécrétion des cellules neurosécrétrices C des ganglions de la chaîne ventra-
le, présentent aussi une activité myotrope sur les oviductes. Il est donc fort 
possible crue la propriété d'élaborer le facteur myotrope de la chaîne nerveuse 
revienne aux petites cellules neurosécrétrices azocarminophiles de type C-r des 
ganglions abdominaux. Par ailleurs, MESNIER et PROVANSAL (1976) sur Galleria 
viennent de montrer que les organes périsympathiques renferment un facteur de 
ponte chez la femelle. La femelle vierge décapitée ne pond pas. L'injection 
d'extraits d'organes périsympathiques de femelles rétablit l'ovoposition alors 
que les extraits mâles sont inactifs. MESNIER (1972) avait déjà montré par 
des injections d'extraies que l'ensemble du système 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 sexualité du mâle peut également être liée à l'activité du système 
neuroendocrine gonadotrope bien que peu de travaux aient été consacrés au 
sexe mâle. 

On sait que chez divers insectes l'accouplement obéit à des actes 
comportementaux précis et spécifiques qui sont essentiels pour permettre la 
fécondation et la reproduction. Ce phénomène et son contrôle neuroendocrine 
ont été étudiés chez le criquet par PENER (196S), GIRARDIE (1967), GANTA-
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CUZENE (1971), PENE? et coll. (1972), GH5APX1E et coll. (1P75). Chez le jeune 
mal:? adulte, 1 'olectrostr.rulatior. de la pars intercerebralis accéléré la ma-
turation sexuelle. Le développeront de la z igmer-taticn jaune associée r la 
maturité sexuelle et le comportement sexuel sort aussi avancés. Par contre, 
la destruction des cellules neurosécretrices du ty-e € de la pars intercere-
bralis inhibe le comportement sexuel et empêche l'installation de la pigmen-
tation jaune. L'i" plantation de pars intercerebralis rétablit S la fois le 
cc^orteoent sexuel et 1' acquisition de la livrée jaune. A côt de cela, la 
surcharge en corrora allata actifs ne réussit induire la r incantation 
jaune chez les mâles privés de cellules C, Il semble donc que le comportèrent 
sexuel de Loausta scit réglé directement -r.r les cellules neurosécretrices C 
de la pars intercerebralis et que le dévelorreraent de la pigmentation, dépende 
des cor cra allata sous le contrôle neuroendocrine des cellules C. 

liAIuî&îiî (1971) a retrouvé chez le criquet râle Gomphoaerus l'activité 
gonadotrope des cellules neuros-crëtrices médianes. La parsectomie bloque 
l'activité sécretrice des glandes accessoires avec arrêt de la production de 
spermatopbores. les implantations de pars intercerebralis ou de corrora allata 
restaurent la sécrétion des spernatophores. Il est donc vraisemblable rue; 
lr. aussi, les cellules neurosécretrices médianes produisent un principe alla-
totrope m i contrôle la sécrétion de 1" orocxre gcnadotrope des corpora allata 
assurant la formation des spermato-bores. 

La stridulation sexuelle mâle, qui caractérise un état d'euphorie en 
relation avec la reproduction chez certains insectes, peut être sous le contrô-
le de la nars intercerebralis. Ainsi chez le grillon Teleogvyllue, or la 
stridulation du mâle est subordonnée à la sécrétion du speirato^hore, la 
parsectomie empêche la formation de spernsatophores et inhibe la stridulation 
(LOFET;, 197''). 

Quant à la spermatogenèse chez l'adulte, il serable qu'elle échappe ? un 
contrôle endocrine (JCTISSOî?, 1967 ; GHASEIE, 19*7 ; TAJFUCFI, 

CONCLUSION 

Cette brève revue permet de se rendre compte de la placé prépondérante 
qu'occupe la neurosécrétion dans les mécanismes physiologiques et comporte 
mentaux de la reproduction chez les insectes. Les produits de neurosécrétion 
sont certainement les éléments les plus importants de la coordination de la 
vie sexuelle de l'insecte. En effet, la reproduction est jalonnée par toute 
une série d'événements qui sont dominés par un enchaînement de mécanismes 
physiologiques de nature neurohormonale, four lever les points obscurs qui 
subsistent actuellement, notamment l'action cellulaire des neurohormones 
gonadotrones et le problème de la pluralité des neurohoimanes de la pars 
intercerebralis et de la chaîne nerveuse ventrale, il sera naturellement 
nécessaire d'isoler les facteurs neuroendocrines et d'en faire la chimie. 



L'identification chimique des neurohormones permettra aussi d'en faire le 
dosage var radioiEmunologie donc d'en contrôler la sécrétion et de vérifier 
la validité des hypothèses émises a partir d'informations histochimiques , 
cytologicues et chirurgicales. Les neuroendocrinologistes d'insectes doivent 
donc tout mettre en oeuvre pour atteindre cet objectif qui aura le mérite, 
nous n'en doutons pas, d'ouvrir une nouvelle aire de recherches et de pro-
grès . 
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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 après injection 
de cystéine 3 5S (selon J. GIRARDIE et A. GIRARDIE). 


