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DONNEES HISTOPHYSIOLOGIQUES
SUR LE DEVELOPPEMENT POST-EMBRYONNAIRE
D’'UN INSECTE TRICHOPTERE
(PHRYGANEA VARIA FAB.)

par Denise LHONORE!".

Par D'application conjointe des techniques de la cytochimie et de l’analyse
par spectographie des rayons X, la présence de divers cations (Ca, Mg, Mn, Zn
et Fe) a été décelée dans de nombreux organes de P. varia. Ces éléments
peuvent étre liés 4 des MPSA (glandes salivaires), associés & des pigments
(eil, hypoderme) ou constituer des concrétions de phosphates (mésentéron,
tissu adipeux, tubes de Malpighi). La distribution et I’abondance des métaux
ainsi que D’évolution des teneurs en produits de réserves ont été envisagées au
cours du développement post-embryonnaire et comparées aux données obtenues
dans divers ordres d’Insectes terrestres. La vie en milieu aquatique a pour
conséquences une absence d’accumulation de potassium et de déchets puriques.
Il semble que la formation de sels minéraux soit nécessaire a4 certains échan-
ges ioniques chez cet Insecte qui n’a pas a résoudre de probléme de 1’économie
de Peau pendant une grande partie de sa vie.

Hislophysiological data on the postembryonic development
of a caddis fly (Phryganea varia Fab.)

The simultancous use of cytochemical technigques and X-ray spectrography
reveals the presence of diverse cations (Ca, Mg, Mn, Zn, and Fe) in various
organs of P. varia. These elements may be linked to MPSA in salivary ducts,
they are associated with pigments in the eye or hypodermis and form phos-
phate concretions in the Malpighian tubules, the midgut and adipose tissue.
The distribution and abundance of metals as well as the development of
storage products have been studied during the whole of the postembryonic
development. Our results are compared with data in other orders of terres-
trial insects. Life in a aquatic environment produces an absence of accumu-
lations of potassium and purine wastes. The formation of mineral salts seems
necessary for some ionic exchanges in this Insect which has no problem of
water economy for the greater part of its life.

INTRODUCTION

Contrairement a d’autres ordres d’Insectes, les Trichoptéres
n‘ont donné lieu qu’a des recherches histophysiologiques peu
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nombreuses et fragmentaires. La nature des inclusions paraplas-
miques de la plupart des organes, et leur évolution au cours du
cycle de développement, restent inconnues. Seuls les produits de
I’excrétion azotée et les mécanismes physiologiques de l’excrétion
d’ions diffusibles ont fait I’'objet de recherches approfondies (Razet,
1961; Boné et Koch, 1942; Sutcliffe, 1960, 1961 a et b, 1963;
Beaujot, Naoumoff et Jeuniaux, 1970; Niiske et Wichard, 1971).

Par la diversité de leur habitat, les Trichopteéres constituent
cependant un matériel favorable a la recherche des relations entre
les facteurs du milieu et certains aspects de la physiologie des
Insectes. Sur le plan méthodologique, la caractérisation des compo-
sés organiques ou minéraux inclus dans les organes s’avére
désormais satisfaisante par l’application conjointe des techniques
cytochimiques traditionnelles et de la méthode d’analyse par
spectrographie des rayons X (Galle, 1965; Ballan-Dufrangais et
Martoja, 1971). L’espéce Phryganea varia a été retenue comme
premier exemple de cette étude.

MATERIELS ET METHODES

Des larves et des nymphes vivant dans les eaux stagnantes, des
mares et des étangs, ainsi que des adultes récoltés a proximité, ont
été fixés au liquide de Carnoy, puis coupés a4 7 p aprés inclusion a
la paraffine. Les colorations et réactions histochimiques ont été
effectuées selon les indications du manuel de R. et M. Martoja
(1967).

— Pour les colorations topographiques : Hémalun-picroindigo- -
carmin, Trichrome en un temps (Gabe et Martoja-Pierson), colo-
ration de Mann-Dominici et Azan de Heidenhain.

— Pour la recherche des glucides : méthode a I’APS,
avec controle a la ptyaline pour le glycogéne, coloration au bleu
alcian 4 pH 3 et 0,5, méthode a I'’hydrate de fer colloidal et réac-
tion métachromatique au bleu de toluidine.

— Pour la recherche des protéines : méthode 4 I’alloxane-Schiff,
tétrazoréaction et méthode au DDD.

— Pour les acides nucléiques : réaction de Feulgen-Rossenbeck
et coloration au vert de méthyle-pyronine, avec contrdle par
I’hydrolyse chlorhydrique.

— Les lipides n’ont pas été recherchés par des méthodes de
fixations ou de colorations spécifiques; leur présence a été estimée
par I’'abondance des vacuoles de dissolution dues aux agents chi-
miques utilisés dans la préparation des échantillons.

— La détection histochimique des éléments minéraux et des
déchets puriques a été effectuée sur des coupes témoins et sur des
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coupes soumises a4 un traitement déminéralisant (eau nitrique,
alcool nitrique) ou a un solvant des urates (hydrate de pipérazine).
Les déchets puriques ont été recherchés par la réaction argentaf-
fine au complexe d’argentométhénamine (Gomori) et la réduction
du ferricyanure ferrique (Schmorl). Les anions ont été mis en
évidence par les réactions de substitution a ’argent (Von Kossa)
et au cobalt (Stoelzner). La méthode microchimique de Bunting a
a été appliquée pour la détection des carbonates. La caractérisation
du fer ionique a +€té conduite selon les méthodes au bleu de
Turnbull (Tirmann-Schmeltzer) et au bleu de Prusse (Perls).

L’analyse par spectrographie des rayons X a été effectuée a la
microsonde de Castaing (Caméca Ms 46), avec une tension d’accé-
lération des électrons de 15 Kv, un courant échantillon de 40 nA,
un diamétre de sonde de 1 p environ et trois cristaux de spectro-
graphe : quartz pour Zn; K.A .P. pour P, Mg, Na et Si; P.E.T. pour
Ca, Cl, K, Fe et Mn. Les coupes ont été préalablement collées sur
un support de terphane carboné, et déparaffinées (voir Galle, 1965;
Ballan-Dufrancais et Martoja, 1971).

RESULTATS

Stades larvaires.

L’hypoderme est un épithélium simple de 4 4 7 n d’épaisseur.
La cuticule qui le recouvre est plus ou moins épaisse selon qu’il
s’agit des tergites thoraciques ou abdominaux. Une abondante
pigmentation noire masque le contenu cellulaire. La richesse en
calcium est proportionnelle a la quantité de pigments et il n’existe
pas de concrétions visibles au microscope photonique; au niveau
des trachéobranchies, ’épithélium, bien que moins pigmenté, pré-
sente les mémes caractéres. Dans tous les cas, la teneur en cal-
cium de la cuticule est équivalente a celle de I’hypoderme sous-
jacent.

Les yeux, composés de six stemmates chacun, sont trés pigmen-
tés et contiennent de grandes quantités de calcium, ainsi que du
zinc et du phosphore (Tableau I).

Les tubes de Malpighi, au nombre de six, débouchent séparément
a la limite du mésentéron et du proctodeum. Le segment proximal,
qui représente environ le huitiéme de la longueur d’un tube, est
blanc et lisse; le reste du tube est de couleur brune et présente
un aspect boursouflé. A tous les niveaux la paroi est formée d’une
seule couche de cellules excrétrices, de 20 a 25 p de hauteur, de
structure classique. Leur cytoplasme contient des composés APS
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positifs, des particules de glycogéne, des mucopolysaccharides acides
(MPSA) et des grains de pigments. Un deuxiéme type cellulaire
se rencontre dans la partie distale : ce sont des cellules plates de 4
4 6 x dont la bordure en brosse est trés réduite, et le cytoplasme
riche en glycogéne et en MPSA. Chez les larves agées, la teneur en
MPSA s’accroit dans les deux catégories cellulaires; la quantité
de pigments suit la méme évolution, mais dans les seules cellules
excrétrices. En D’absence de cristaux décelables en microscopie
photonique, le cytoplasme des cellules excrétrices contient du cal-
cium, du magnésium et un peu de phosphore (Tableau I).

TaBLEau 1. — Teneur en éléments minéraux des divers organes au cours du
développement post-embryonnaire.

Organes Ca Mg Mn Zn Fe P Cl
STADES LARVAIRES
Hypoderme pigmenté 20 tr. 0 0 0 tr. 30
Eil 300 0 0 50 0 30 tr.-.
Tubes de Malpighi 50 a 400" 20 0 0 0 tr. 30
Adipocytes 50 0 0 0 0 0 0
C. péricardiales tr. 0 0 0 0 tr. 30
Mésentéron 30 a 750* 30" 2500 250 150" 450" 30"
Gl. salivaires 30 a 100* 20 0 0 0 0 50
STADE NYMPHAL
Hypoderme pigmenté 50 0 0 0 0 50 30
(Eil 350 0 0 tr. 0 150 25
Tubes de Malpighi 900 30 0 0 0 650 -0
Adipocytes 300 0 0 0 0 30 20
C. péricardiales 60 0 0 0 0 tr. 0
Mésentéron tr. 0 0 0 0 0 0
Gl. salivaires ' 20 0 0 0 0 0 0
STADE IMAGINAL
Hypoderme pigmenté 80 0 0 0 0 tr. 0
Eil 400 0 0 tr. 0 150 tr.
Tubes de Malpighi 600 60 0 0 0 400 60
Adipocytes tr. 0 0 0 0 0 0
C. péricardiales 60 0 0 0 0 tr 20 -
Mésentéron 0 0 0 0 0 0 0
Oocytes 50 30 0 0 0 0 40
Voies génitales ©30 20 0 40 0 tr. 0

Les valeurs sont exprimées en nombre de chocs par seconde par élément et
par organe; elles ne sont comparables que pour un méme élément. * : mesures
effectuées sur des larves au dernier stade, dans le cas du mésentéron clles
correspondent 4 la zone de plus forte concentration; tr.: traces (nombre de
choces inférieur a 10/seconde).

Echantillons de référence (métaux purs ou sels) analysés dans les mémes
conditions techniques : Ca (os compact), 4000 chocs/sec.; Fe, 7000 chocs/sec.;
Mg, 5000 chocs/sec.; Mn, 5000 chocs/sec.; Zn, 1000 chocs/sec. Ces valeurs
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sont données a titre purement indicatif; les comparaisons entre les concen-
trations, en un méme élément, d’'un échantillon de référence et d’'un méme
volume de tissu devraient faire intervenir un facteur de correction, les macro-
molécules organiques absorbant une partie du rayonnement X émis par
I’élément.

Le tissu adipeux se présente sous forme de bandeleties longitu-
dinales, de couleur verte chez P’animal vivant. Les bandelettes
superficielies enveloppent les trachées, quelques lobes longent le
tégument. Les autres, plus profonds, entourent les tubes de Malpi-
ghi, les glandes salivaires et le tube digestif. Il n’existe qu’un type
cellulaire représenté par des adipocytes de grande taille (40 a
50 w). Leur cytoplasme est trés riche en glycogéne; des globules
protéiques sont dispersés autour des vacuoles lipidiques. Seuls les
lobes périphériques contiennent quelques grains de MPSA (Ta-
bleau II). Bien que ne renfermant pas de cristaux visibles, quel-
ques adipocytes profonds contiennent un peu de calcium; les
réactions de substitution métallique ne permettent pas toutefois
de distinguer ces adipocytes de leurs voisins. Chez la larve agée,
la différence entre les deux catégories de corps gras s’accentue : a
ce stade les inclusions protéiques ct les MPSA deviennent trés
abondants dans les lobes profonds.

TasLeau II. — Evolution des inclusions du tissu adipeux au cours du dévelop-
pement post-embryonnaire.

Larves jeunes Larves 4gées Nymphes Imagos

L.S. L.P. L.S. L.P. L.S. L.P. LS. L.P.

Pigments — — — — — . — _
Concrétions — — — — — + — -
Calcium — + — + — +++ — —_
Glycogéne +4++ +4++ + + — _ T
MPSA + =  +4+ +++ o+ (+) — + +
ARN + + + o+ + + + +
Protéines

- Alloxane-Schiff — — + + + + + + —

-D.D.D. + + + +++ A+ —

- Tétrazoréaction — — ++ ++ +++ ++  — +
Lipides ++ o+ + o+ + =+ EE (@

L.S.: lobes superficiels; L.P.: lobes profonds; ++-+4 : trés abondant;
+ + : abondant; + : peu abondant; — : absent.

Les cellules péricardiales, peu nombreuses au cours des premiers
stades, se multiplient a ’approche de la nymphose. Chez les larves
agées, leur accroissement de volume est remarquabe, quelques-unes
se détachent du septum dorsal pour venir s’accoler a la face
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interne des lobes adipeux superficiels. Leur forme est variable, le
plus souvent globuleuse, parfois allongée. Ces cellules ont des
petits noyaux polymorphes, un cytoplasme homogene et granuleux;
elles contiennent quelques grains de pigments bruns, des MPSA et
de nombreux globules protéiques, et renferment un peu de calcium
et de phosphore (Tableau I).

Le tube digestif est rectiligne. Le stomodeum est composé d’un
cesophage et d’un jabot renflés en une seule poche, dont I’épithé-
lium est trés plat et dépourvu d’éléments minéraux. Il n’y a pas
de caeca a sa jonction avec le mésentéron. Ce dernier est long et
formé d’un épithélium prismatique simple, comprenant une seule
catégorie de cellules hautes (50 a 75 u) et étroites. Les ilots de
cellules de régénération sont trés nombreux et réguliérement espa-
cés. Le bol alimentaire est séparé de 1’épithélium par une mem-
brane péritrophique plissée. La zone apicale vacuolisée de ces cel-
lules renferme des MPSA et du glycogéne plus abondant dans un
court segment situé a proximité de la valvule stomodéale, ainsi
que de faibles quantités de calcium dés les premiers stades, mais
sans concrétions visibles. Juste avant la métamorphose, ’accumu-
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Fic. 1. — Répartition des constituants du mésentéron de la larve agée. St.:
stomodeum; Me. : mésentéron; Pr. : proctodeum. Sous le schéma sont repré-
sentés les gradients pour les principaux composés contenus dans la paroi :
P1: protéines a groupements sulfhydrilés; P2 : protéines i groupements
NH2 terminaux; MPSA : mucopolysaccharides acides; Gl.: glycogéne; Ca,
Mn, Fe, Zn et Mg : cations des concrétions minérales; E. : extrusions cyto-
plasmiques contenant ces composés dans les mémes proportions que la paroi.
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lation des éléments minéraux s’accroit brusquement (Tableau I).
Tout I’épithélium de la moitié antérieure du mésentéron se charge
de cristaux de 3 4 4 u de diamétre, réagissant aux réactions de
substitution métallique, et composés de calcium, de magnésium, de
manganeése, de fer ferrique, de phosphore et de chlore, mais dans
lesquels les carbonates semblent manquer. A 'exception du magné-
sium, les cations, de méme que les MPSA apicaux et les globules
protéiques, sont répartis selon un gradient antéro-postérieur
décroissant (fig. 1). Des cristaux sont expulsés dans la lumicre,
par le jeu d’extrusions cytoplasmiques qui éliminent également des
granules de MPSA, des globules de protéines et quelquefois un
noyau pycnotique. Dans la moilié postérieure du mésentéron, les
MPSA, les globules protéiques et le glycogéne redeviennent plus
abondants. La paroi et la lumiére du proctodeum ne renferment
ni pigments, ni concrétions.

Les cellules des glandes salivaires, 2 noyaux polymorphes, ont un
cytoplasme trés dense, riche en ARN, chargé de grains de MPSA
et de globules protéiques. Leur sécrétion, qui envahit touie la
lumiére, est essentiellement composée de MPSA et de protéines.
Cellules et sécrétion réagissent aux réactions de substitution métal-
lique. Leur teneur en calcium, en magnésium et en chlore subit
un accroissement important a la fin de la vie larvaire (Tableau I).

Stade nymphal.

Chez les jeunes nymphes venant de fermer leur fourreau,
I’hypoderme présente les mémes caractéres qu’aux stades larvaires.
Les granules pigmentés sont toujours nombreux; au calcium, plus
abondant que chez les larves, s’ajoute du phosphore minéral
(Tableau I).

Les yeux trés pigmentés, contiennent du calcium, du phosphore
et un peu de zinc mais sans concrétions (Tableau I).

Aux pigments des tubes de Malipighi sont adjoints des cristaux,
localisés surtout dans le cytoplasme des segments distaux des
tubes postérieurs, Ils sont essentiellement constitués de phosphore,
de calcium et de magnésium (Tableau I). Les cellules plates, iden-
tiques a celles des larves, ne contiennent ni pigments ni cristaux.

Le tissu adipeux, beaucoup plus développé que chez la larve,
emplit tout I’hémocoele et cerne les organes en cours de remanie-
ments. Les adipocytes restent jointifs et aucun aspect de dégéné-
rescence ne parait les affecter. La nature des inclusions paraplas-
miques est modifiée. Trés riches en ARN et en globules protéiques,
les cellules présentent peu d’inclusions lipidiques, et Jes particules
de glycogéne sont devenues irés rares et dispersées. Les MPSA
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sont surtout localisés dans les lobes superficiels, mais aussi dans
quelques adipocytes profonds, prés du mésentéron antérieur, conte-
nant des sphérocristaux composés de phosphore et de calcium
(Tableau I).

Les cellules péricardiales, dispersées dans tout le corps, sont trés
riches en pigments réducteurs et en calcium, le phosphore y est
peu abondant (Tableau I).

Le mésentéron, qui a diminué de longucur, est formé de cellules
prismatiques plus basses que chez la larve (25 a 30 p), dont le
cytoplasme est trés vacuolisé. Cet épithéluim ne contient plus de
concrétions. La lumiére intestinale renferme le dernier épithélium
larvaire qui a conservé ses inclusions minérales.

Les glandes salivaires n’ont pas encore subi de transformations
cytologiques apparentes, chez la jeunc nymphe. La quantité de
calcium et de MPSA est plus réduite que pendant le stade prénym-
phal (Tableau I).

Stade imaginal.

Les yeux composés, contiennent du calcium, du phosphore ¢t un
peu de zinc (Tableau I).

La section d’un tube de Malpighi est plus petite que chez la
larve, la lumiére est réduite, et les cellules excrétrices ont environ
15 4 20 x de hauteur. Leur cytoplasme contient quelques grains de
MPSA, des glycoprotéines situés au péle basal de la cellule, des
pigments et de nombreux cristaux composés de phosphore, de
chlore, de calcium et de magnésium.

Le tissu adipeux occupe a cc stade un volume restreint; les
bandelettes superficielles sont trés espacées et les lobes profonds
accolés a D’appareil génital. Les adipocytes, de pelite taille (20 a
25 p), au cytoplasme riche en inclusions lipidiques, contiennent
des globules protéiques et des grains de MPSA, alors que les par-
ticules de glycogéne sont rares. Les concrétions manquent et seul
un peu de calcium est décelable.

Les cellules péricardiales (ou néphrocytes), maintenant situées
a la périphérie du corps gras, sont trés pigmentées, Elles contien-
nent des globules protéiques et quelques grains de MPSA; dépour-
vues de concrétions, elles renferment toujours du caleium (Ta-
bleau I).

Le mésentéron est trés court a ce stade. La lame basale est trés
plissée et I’épithélium épouse en partie ces replis. I est formé de
deux types cellulaires : les cellules prismatiques hautes de 25 a
30 4, les plus nombreuses, et les cellules calciformes pourvues
d’une volumineuse dépression apicale. Le cytoplasme des cellules
prismatiques contient quelques globules protéiques, des grains de
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MPSA et des particules de glycogéne. D’autre part, quelques grains
de MPSA, provenant des cellules caliciformes, sont accolés au
rhabdorium, dans la lumiére de l'organe. Quel que soit le type
cellulaire, il n’existe ni pigment, ni concrétions.

Les glandes salivaires, donl ’extension est alors limitée a la
partic antérieure du thorax, n’élaborent plus de soic et ne contien-
nent plus de cations.

L’appareil génital est le siége d’accumulalions minérales. Chez
la femelle, les oocytes et I'épithélium pigmenté de ’oviducte com-
mun sont riches en calcium. Chez le male, I’épithélium des vési-
cules séminales et du canal déférent sécréte des MPSA et accumule
du calcium et du zinc (Tableau I). :

DISCUSSION

Nature chimique des accumulations de métaux et variations quanti-
tatives. : :

En ce qui concerne les phénoménes d’accumulation de métaux,
si importants chez les Insectes (Marioja, 1971 b), il convient de
remarquer que les cations stockés dans les organes de Phryganea
varia sont assez peu nombreux : calcium, magnésium, manganése,
fer et zinc. Le sodium et surtout le potassium, trés fréquents dans
divers ordres d’Insectes, ne s’y renconirent jamais. Les combinai-
sons chimiques dans lesquelles ces cations se trouvent engagés
sont également peu variées : les déchels puriques cristallisés et les
carbonates manquent; les sels minéraux sont essentiellement repré-
sentés par des phosphates; un certain nombre de cations peuvent
également étre associés 4 des macromolécules organiques comme
les pigments. Compte tenu des techniques utilisées, il n’est pas
possible d’attribuer la présence du chlore a l’existence d’un com-
posé chimique précis : les chlorures et les chlorhydrates, trés solu-
bles dans [’alcool, ne devraient pas étre conservés lors de la déshy-
dratation des piéces. L’association de cations et de pigments, réali-
sés dans divers organes (ceil, hypoderme) ne peut étre rapportée avec
certitude, du fait de I’absence d’anions CO3 PO4, 4 une minéra-
lisation (Orthoptéres, Ballan-Dufrancais et Martoja, 1971; Thysa-
noures, Odonates, Martoja, 1971 a; Cercopides, Martoja, 1972; Dip-
téres, Martoja et Seureau, 1972). Le métal qui figure dans ces
associalions est essentiellement le calcium, éventuellement accoin-
pagné de magnésium et de zinc. Des mélanges de nombreux cations
sont réalisés au niveau du mésentéron dont les concrétions n’attei-
gnent toutefois par la complexité chimique de celle d’autres
Insectes : Aptérygotes, Homoptéres, Plannipennes et Hyménoptéres

7
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(Ballan-Dufrancais, Jeantet et Martoja, 1971). Dans certains orga-
nes (tubes de Malpighi, tissu adipeux), la formation des concrétions
est précédée d’une importante élaboration de MPSA; cette modalité
de dépot des éléments minéraux a été observée, surtout a 1’échelle
ultrastructurale, dans les tubes de Malpighi des Orthoptéres Gryllo-
talpides (J. Lhonoré, 1972), dans le mésentéron des Homoptéres
(Gouranton, 1968) et des Hyménopteres (Jeantet, 1971) et dans les
utricules des Dictyoptéres (Balan-Dufrancais, 1970). Dans d’autres
cas I’analyse spectrographique révéle la présence de cations, sans que
des concrétions soient visibles au microscope photonique; en
I’absence de données ultrastructurales, il est impossible de préciser
si ces éléments sont des constituants de structures organiques du
type lysosome, ou s’ils appartiennent a des concrétions dont la taille
est inférieure a 0,2 p : on sait en effet que le pouvoir de résolution
de la microsonde de Castaing est supérieur a celui du microscope
photonique (Galle, 1965).

La distribution et I’abondance des métaux varient au cours du
développement post-embryonnaire. Le stockage du calcium
s’accroit dans tous les tissus au cours de la vie larvaire (fig. 2),
notamment dans le mésentéron et les tubes de Malpighi. La con-
centration atteint son maximum chez la nymphe puis, a de rares
exceptions prés (hypoderme), décroit considérablement chez

o
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Fic. 2. — Evolution de la teneur en calcium dans divers organes au cours
du développement post-embryonnaire. En ordonnées : nombres de chocs/se-
condes; en abscisses : divers stades. 1: jeunes larves; L : larves agées; N :
nymphe; I : imago. A gauche figurent les organes dont la teneur subit un
accroissement important avant ou pendant la nymphose; a droite figurent
ceux dont la teneur varie peu tout au long de la vie de I'Insecte. Més. :
mésentéron; G.s.: glandes salivaires; T.M. : tubes de Malpighi; T.a.: tissu
adipeux; Hyp. : hypoderme; C.p. : cellules péricardiales; O : ceil.
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I’'imago. Le magnésium subit également un léger accroissement dés
la prénymphose. Le manganése, le fer et le zinc sont accumulés
pendant toute la vie larvaire et excrétés a la métamorphose; seul
le zinc sera accumulé de nouveau chez ’imago.

Relation entre les stades du développement et les caractéres histo-
logiques.

Tout au long de la vie larvaire, I’hypoderme accumule régu-
liérement du calcium et des pigments; c’est seulement pendant la
nymphose que ces derniers sont associés i des phosphates de
calcium, comme c’est le cas pour le tégument des Thysanoures
(Martoja, 1971 a), de certains Orthoptéres (Ballan-Dufrancais et
Martoja, 1971), des Homoptéres (Martoja, 1972) et des Diptéres
Martoja et Seureau, 1972). L’abondance des pigmenis oppose cet
hyperdome a celui des larves d’Odonates qui en est dépourvu
(Martoja, 1971 a). Aprés la métamorphose, le calcium et les pig-
ments subsistent, tandis que le phospore disparait du tissu imagi-
nal. Dans les yeux, se produit également un accroissement de la
teneur en calcium.

C’est 4 partir de la nymphose que les cellules excrétrices des
tubes de Malpighi contiennent des concrétions intracytoplasmi-
ques. Contrairement aux Orthoptéres Acridiens, ces concrétions
sont indépendantes des granules de pigments; d’autre part, elles
sont moins riches en cations (Ca, Mg; fig. 3) que celles des
Orthoptéres Gryllides (Ballan-Dufrancais et Martoja, 1971) et Gryl-
lotalpides (J. Lhonoré, 1972), des Homoptéres (Martoja, 1972) et
des Diptéres (Martoja et Seureau, 1972). Dispersées parmi ces cel-
lules excrétrices, les cellules plates se rapprochent, par leur taille
et leur morphologie, des cellules étoilées (stellate cells) des Diptéres
(Berridge et Oschman, 1969; Wessing et Eichelberg, 1972) alors
que la nature chimique de leurs inclusions permet de les comparer
également aux mucocytes des Odonates (Gagnepain, 1956), les
Chéleutoptéres et les Orthoptéres Acridiens (Martoja, 1956, 1959)
et Gryllotalpides (J. Lhonoré, 1972). On sait qu’a la métamorphose,
les remaniements qui affectent Pappareil excréteur sont trés
variables dans les divers ordres d’holométaboles (Wigglesworth,
1965) ; dans le cas des Trichoptéres, les tubes de la jeune nymphe
ne présentent aucun aspect d’histolyse; I'accumulation minérale
se poursuit sans exfrusion des concrétions dans la lumiére. Les
cellules subissent peu de modifications et I’épithélium n’est pas
totalement renouvelé.

Les transformations du tissu adipeux sont plus importantes.
La différence entre les deux catégories de lobes est essentiellement
morphologique aux premiers stades larvaires; dés la prénymphose
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Fic. 3. — Evolution de la teneur en cations et en phosphore des tubes de

Malpighi au cours du développement post-embryonnaire. En ordonnées :
nombres de chocs/seconde, de 0 4 1000 pour Ca et P, de 0 & 100 pour Mg.
En abscisses : divers stades. 1: jeunes larves; L : larves agées; N : nymphe;
I : imago.

s’ajoutent des particularités cytologiques, puis un dimorphisme
sexuel imaginal. Ces spécialisations anatomiques du tissu adipeux
sont trés fréquentes chez les Insectes, mais elles se manifestent
différemment selon les ordres : Berlése (1901), Pérez (1902), Pardi
(1938-39), de Boissezon (1930 a), Martoja et Lauverjat (1965),
Gharagozlou (1965), Alford (1969), Jeantet (1969), et Strambi
(1971). A I’échelle histologique, le tissus adipeux de Phryganea n’est
constitué que d’adipocytes, capables d’accumuler des cristaux de
phosphates de calcium sans intervention de cellules spécialisées (cel-
lules a concrétions), Comme chez les Odonates (Martoja 1971 a), ces
concrétions sont dépourvues de déchets puriques et la localisation
des phosphates reste a préciser a D’échelle ultrastructurale. Les
autres inclusions paraplasmiques du tissu évoluent également tout
au long du développement post-embryonnaire (Tableau II) ; des don-
nées précises ont été fournies sur ces phénomeénes dans de nom-
breux ordres d’Insectes. Le stockage du glycogéene dans les lobes
larvaires, bien connu chez les Diptéres (Evans, 1967) et les Hymé-
noptéres (Jeantet, 1969), est remarquable chez Phryganea; ce com-
posé disparait tres rapidement a la prénymphose, comme c’est le cas
pour certains Coléoptéres (Pardi, 1939; Labour, 1970; Strambi,
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1971), et il n’en subsiste que quelques traces dans les adipocytes
profonds situés i proximité de l'ovaire. Au contraire, les MPSA,
d’abord peu abondants et localisés dans les lobes superficiels du
tissu larvaire, envahissent fout le tissu prénymphal avant de subir
une décroissance importante au cours de la nymphose. A ce stade,
il n’en persistera que quelques grains dans certains lobes super-
ficiels ou dans les ilots d’adipocytes contenant des concrétions.
Aprés la métamorphose, seuls les adipocytes situés a proximité des
ovaires ou des glandes annexes conliennent un peu de MPSA.
Cette accumulation trés intense de MPSA précédant la nymphose
et qui, pour ce tissu, ne semble pas avoir été signalée chez d’autres
Insectes, pourrait correspondre 4 une phase préliminaire de miné-
ralisation. Inversement, la protéogénése réduite chez la larve,
apparait 4 la prénymphose pour atteindre son maximum chez la
nymphe. L’accumulation des protéines est donc tardive comme chez
les Diptéres (Butterworth et al.,, 1965), divers Coléoptéres (Nair
ct al., 1964, 1968; Strambi, 1971), et certains Lépidoptéres (Locke
et Collins, 1968). A P’émergence, ces inclusions protéiques ont
régressé et il m’en subsiste que dans quelques adipocytes super-
ficiels. Enfin, les lipides abondants dans le tissu larvaire, dispa-
raissent chez la prénymphe et la nymphe, comme chez les Coléop-
téres (Labour, 1970; Strambi, 1971) et les Hyménoptéres (Pardi,
1939; Jeantet, 1969). Ils s’accumulent de nouveau au stade ima-
ginal, en particulier chez le méle, comme c’est le cas pour les
Lépidoptéres (Hufnagel, 1918) et les Hyménoptéres (Schmieder,
1928; Bishop, 1958).

L’approche de la nymphose est également marquée par une
prolifération remarquable des cellules péricardiales, suivie d’une
accumulation de protéines, de pigments, de calcium et de MPSA.
Leur capicité de stocker les grosses molécules est déja connue
chez divers Insectes (voir Wigglesworth, 1970). Dans le cas de
Phryganea varia, leur prolifération et leur dispersion, ’accumula-
tion de macromolécules et d’élémenils minéraux, incitent a penser
qu’elles participent activement a D’excrétion au moment de la
nymphose, par un stockage de déchets métaboliques.

Le mésenteron subit de profondes transformations au cours du
développement post-embryonnaire, L’absence des cellules calicifor-
mes dans I'épithélium larvaire, I’'oppose & celui des larves d’Ephé-
méroptéres, de Plécoptéres (Wigglesworth, 1965), des larves libres
d’autres familles de Trichoptéres (Gibbs, 1965) et de certaines
larves de Lépidoptéres (Wigglesworth, 1965; Plantevin et Nardon,
1969). Il est néanmoins possible d’y observer une abondante sécré-
tion qui ira en s’accentuant 4 la prénymphose. Il est probable que
les extrusions aient été amplifiées par les méthodes de fixation,
comme le montrent Brunnings et Priester (1971) a propos des
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Diptéres. Toutefois, les extrusions en forme de boules cytoplasmi-
ques ne peuvent étre entiérement rapportées a des artéfacts de
fixation; elles intéressent un grand nombre de composés dont le
glycogéne, les MPSA, les protéines et les concrétions minérales.
Une division de cet organe en deux ou trois segments a été signa-
lée chez les Diptéres et les Lépidoptéres (voir Wigglesworth, 1965).
Dans le cas de Phryganea, la répartition de ces composés permet
de reconnaitre deux segments; mais, de plus, les estimation semi-
quantitatives démontrent I’existence de gradients de concentration
dans chacun de ces segments. Cest dans le segment postérieur
que le glycogéne a été mis en évidence, comme chez la plupart
de ces Insectes a l'exception de Chironomus (Pierson, 1956). Les
MPSA et les protéines sulfhydrilées, distribués selon deux gra-
dients inverses, n’ont pas la méme signification dans les deux
segments. Dans le segment antérieur, les MPSA sont liés a la
présence de concrétions minérales, comme c’est le cas dans |
I'intestin moyen des Cercopides (Gouranton, 1968) et des Hyménop-
téres Formicides (Jeantet, 1971), tandis que le segment postérieur
est le siege de sécrétions polysaccharidiques et protéiques a
P’exclusion d’éléments minéraux. La composition des concrétions
qui atteint ici son maximum de complexité (fig. 4) révéle, en
outre, la présence de fer. Cet élément décelé dans les cellules -
de lintestin moyen de nombreux Insectes (Wigglesworth, 1943;
Waterhouse et Stay, 1955; Pierson, 1956; Gouranton, 1968; Ballan-
Dufrancais, Jeantet et Martoja, 1971; Martoja, 1972) a déja été
signalé sous forme ferrique dans celles des Cercopides (Gouranton,
1968). Cette sécrétion accrue marque la fin de Dactivité de 1’épi
thélium larvaire. Dés la nymphose, il y a formation d’un nouvel
épithélium ol sont alors associées les cellules cylindriques et les
cellules caliciformes (Mortimer, 1965).

Dans les glandes salivaires, la teneur en calcium s’accroit avant
la fermeture du fourreau nymphal. La signification de cette accu-
mulation dans un organe sécrétant de la soie, pourrait étre rap-
portée a la présence des phosphates. Le calcium ainsi décelé °
participerait 4 la capture des ions phosphates libérés par les
réactions enzymatiques (Bradfield, 1951).

A T'émergence, la chute de la teneur en cations dans la plupart
des organes, est compensée par une accumulation dans I’appareil
génital. Les sels de calcium et de zinc localisés dans P’épithélium
des voies génitales rappellent les formes de stockage de phosphates
dans la paroi du testicule de Calliphora (Martoja et Seureau,
1972). Au niveau des oocytes, le calcium pourrait constituer des
microcristaux. Seules des données ultrastructurales permettraient
de préciser la nature de ce stockage et de déterminer s’il est en
relation avec le dépot des réserves vitellines (Petrobius, Cantacu-
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Fic. 4. — Evolution de la teneur en cations et en phosphore de I’épithélium
du mésentéron au cours du développement post-embryonnaire. En ordon-
nées : nombres de chocs/seconde. En abscisses : divers stades. 1: jeunes
larves; L : larves agées; N : nymphe; I : imago.

zéne et Martoja, 1972). Les glandes annexes ne joueraient un role
que dans la sécrétion des glycoprotéines et des mucopolysaccha-
rides sans intervention d’éléments minéraux; ceci les oppose donc
aux glandes annexes des Hyménoptéres Formicides ou des élé-

ments minéraux coexistent avec des sécrétions protéiques (Jeantet,
1972).

Influence du milieu aquatique sur I'accumulation purique et minérale.

I est bien établi que Il’excrétion azotée revét des modalités
diverses chez les Insectes (Razet, 1961), certains composés de la
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chaine uricolylique étant excrétés, dans les especes aquatiques,
sous forme soluble. Cette influence du milieu aquatique est con-
firmée chez les Trichoptéres Phryganides qui ne stockent ou
n’éliminent aucun déchet purique sous forme cristalline. En ce
qui concerne le métabolisme minéral, il convenait d’envisager éga-
lement une influence du milieu aquatique, et de rechercher notam-
ment si la régulation de I’équilibre minéral de 'organisme met en
jeu une simple excrétion d’ions sous forme diffusible. Les résultats
obtenus montrent que l'influence du milieu n’est évidente, dans
cette espéce, que pour les deux cations qui, chez les formes terres-
tres, constituent les sels de l’acide urique, c’est-a-dire le sodium
et le potassium; ces deux métaux ne sont jamais accumulés chez
les Phryganes, et leur élimination est donc réalisée sous forme
soluble. Les autres cations reconnus jusqu’ici dans les espéces
terrestres peuvent s’accumuler sous forme de sels minéraux dans
divers organes de phryganes, pour y constituer des concrétions
trés importantes quant a leur nombre et a la quantité des sels
qu’elles contiennent. Il convient aussi d’insister sur la richesse
exceptionnelle en cations de I’épithélium intestinal, qui pourrait
constituer une barriére sélective (Ballan-Dufrancais, Jeantet et
Martoja, 1971), et sur la présence des concrétions de phosphates
dans la paroi des tubes de Malpighi qui ne sont pourtant le siége
d’aucune extrusion de cristaux; ces cristallisations dans ’appareil
excréteur, chez un Insecte qui n’a pas a résoudre un probléme
d’économie de l’eau, pourrait étre ’expression morphologique d’un
phénoméne physiologique propre a tous les Insectes et qui met-
trait 4 profit la formation de sels insolubles pour influencer les
échanges ioniques. En ce qui concerne les anions, il est simplement
possible, compte tenu de I'imprécision inhérente a la technique
utilisée, de montrer la place importante dévolue, comme chez les
especes terrestres, aux phosphates dans la constitution des concré-
tions.

Les modificalions de répartition des accumulations minérales
qui accompagnent l’entrée en nymphose ne sont pas particuliéres
aux trichoptéres, mais caractérisent plutot la plupart des Holomé-
taboles. Il est probable qu’a ce stade, les modifications du méta-
bolisme minéral sont en relation avec celles de la composition de
I’hémolymphe. Les acides aminés libres entrent pour une part
importante dans l'osmorégulation (Sutcliffe, 1963); leur mobilisa-
tion 4 la nymphose provoque un déséquilibre dans la répartition
des éléments diffusibles et la teneur en cations diffusibles s’accroit
considérablement dans I’hémolymphe avant la nymphose (Boné et
Koch, 1942; Beaujot, Naoumoff et Jeantet, 1970). Ces variations
des teneurs en éléments, accompagnées d’une modification de per-
méabilité des tissus, contribueraient ainsi & déterminer la nature
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et la distribution des concrétions minérales qui caractérisent
I’entrée en nymphose. _

Le passage a la vie aérienne est précédé d’une élimination
importante de sels minéraux. I’alimentation devenant insignifiante,
les éléments minéraux retrouvés chez les jeunes imagos pro-
viennent essentiellement d’une redistribution de ceux qui n’ont
pas été excrétés a la métamorphose.
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