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IMPORTANCE RELATIVE DES STIMULATIONS 
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ET INSEMINATION SUR LA PRODUCTION 
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RESUME 

La stimulation globale que constitue l'accouplement pour une fe
melle de Drosophile peut etre decomposee en plusieurs stimulus sim
ples ayan t chacun un effet sur Ia physiologie de Ia femelle et particuliere
ment sur sa fecondite. 

L'utilisation de males castres, de males genetiquement steriles et 
de males normaux permet de distinguer l'effet des stimulus suivants : 
parade nuptiale, coaptation des pieces genitales, secretion des glandes 
accessoires males, apport de spermatozoides. 

La parade nuptiale a elle seule ne semble pas avoir d'influence sur 
l'ovogenese. L'addition successive des autres stimulus provoque un ac
croissement par paliers de l'activite ovarienne. 

L'action synergique des stimulus provoque d'autre part une dimi
nution de Ia variabilite des resultats qui traduit !'approche d'un opti
mum physiologique. 

SUMMARY 

In the Drosophila female, the normal mating results in a global sti
mulation which increases its egg production. By using several kinds of 
males (castreted, genetically sterile and normal) it was possible to divide 
this global stimulation into the following elementary stimuli : courtship 
genitalia coaptation, paragonial fluid supply and sperm presence. 

When acting alone, courtship does not seem to exerce any effect 
upon oogenesis. Addition of the other stimuli results in a progressive 
increase of the ovarian activity. 
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The synergic action of the efficient stimuli brings the oogenesis to 
different levels. 

A reduction of the individual variability between the female is also 
observed as the egg production increases. 

La stimulation de l'ovogenese par l'accouplement chez les Insectes 
et particulierement chez Drosophila melanogaster est connue et etudiee 
depuis longtemps et le critere de fecondite est certainement celui qui 
rend le mieux compte des effets de Ia copulation sur Ia physiologie de 
Ia femelle de Drosophile. On peut citer en particulier : David ( 1963 ), 
David et Merle ( 1966) Merle et David (1967 a, b) Bouletreau-Merle 
(1973), etc ... 

Puis les auteurs ont essaye d'identifier les differents stimulus re~us 
par Ia femelle. Le plus etudie est certainement le « sex peptide » produit 
par les paragonies du male qui fut decouvert par Fox ( 1956) puis iden
tifie par Chen et Diem (1961). II a ete utilise soit par implantation des 
paragonies chez Ia femelle ("Garcia-Bellido, 1964; Le:thy, 1966 ; Merle, 
1968), soit par injection du peptide lui-meme (Leahy et Lowe, 1967; Chen 
et Buhler, 1970). 

Des etudes comparables ont ete faites chez Musca domestica : 
Riemann, Moen et Thorson (1967), Adams et Nelson (1963), Riemann et 
Thorson (1969); chez Aedes aegypti : Leahy et Craig (1965) puis Fuchs. 
Craig et Hiss (1968) et Fuchs, Craig et Despommier (1969) qui idt?ntifie
rent Ia « matrone » et chez les Acridiens : Pickard, Ewen et Gillott 
(1969). 

Mains nombreuses sont les etudes sur !'effet specifique de Ia pre
sence des spermatozoides dans les voies genitales femelles : Manning 
(1962), Merle (1970). 

Si les sequences et le mode d'action de Ia parade sont bien connus 
(Bastock et Manning, 1955; Bennet-Clarke et Ewing, 1967; Burnet, Con
nolly et Denis, 1971 ; Ewing, 1964 ; Ewing et Bennet-Clarke, 1968 ; Man
ning, 1967; Maynard-Smith, 1956; Mayr, 1950; Milani, 1951; Spieth, 
1952, 1966, 1968), les effets de cette stimulation purement nerveuse sur 
l'ovogenese et !'oviposition ont ete peu etudies de meme que Ia stimula
tion mecanique de l'accrochage des pieces genitales et de !'intromission 
de l'edeage. Seul Kummer (1960) a tente d'en observer les effets sur Ia 
ponte a !'occasion d'une etude de longevite. 

C'est pourquoi il a paru interessant de preciser ce probleme et de 
separer les differents types de stimulations en utilisant des males prives 
de leur appareil genital interne. 

MATERIEL ET .\!ETHODES 

La fecondlte a ete mesuree chez des remelles inseminees heterozygotes Fl vestigial
Champetieres elevees iL 25° c. iL l'obscurite. sur un milieu iL base de levure de biere tuee 
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et de farlne de mala (D.wm, 1959). Ces femelles ont e~ lsolees des !'emergence puis main
tenues dans les mo!mes conditions dans des tubes de verre bouches par du coton, pendant 
toute Ia duree des experiences. La nourrtture constltuee par du milieu ncrmal coule sur 
une lame de verre etslt changte tous le3 )ours et les ceufs deposes par Ia !emelle sur le 
milieu etalent denombres. Toutes les femelles ont ete dlssequees en fin d'experlence. c'est
a-dlre solt au bout de 8 jours, solt apres 20 jours afln de determiner le nombre d'ceufs 
qu'elle:J gardalent en retention dans les ovalres. 

Chacun des types de stimulation apportes par le male par sa Eeule pre~ence et par 
Ia copulation a pu etre mls en evidence par !'utilisation de dlfferentes sortes de males. 

- des males normaux he~rozygotes vestigial-Champetieres, freres des femelles etudlees. 

-des males XO lssUli du crolsement ~ntre des femelles vestigial et des males a. XY 
attaches. Ces males ont l'avantage de ne pas proctulre de ~pennatozoldes par arret 
de Ia spermatogenese au stade spermatlde, mats leurs paragonle3 sent tout a. fait 
fonctlonnelles et Ia prOduction du llqulde seminal est senslblement normale. 

- de3 males heterozygotes vestigial-Champetteres prtves de leur tractus genital Interne. 
L'ablatlon a e~ falte sur des males ages de 5 jours, c'est-a-dlre en plelne posses
sion de leur potentlel sexueL Elle conslstalt a extlrper, par une Incision de Ia face 
ventrale de !'abdomen au nlveau du 3• segment abdominal, Ia totallte des testlcules, 
des paragonles et du canal ejaculateur. n ne restalt done a. !'lnterleur de !'abdomen 
que le bulbe ejaculateur et le penis. Les pieces externes sclerlflees et leur muscu
lature restalent, en princlpe, intsctes. 

-des males operes mats chez lesquels !'operation avalt provoque une certslne ankylose 
de Ia partie posterleure de !'abdomen. Cecl se tradulsalt chez ces males par une 
obturation plus ou moins complete de ta partie terminale externe du tractus genital 
par un melange de secretions et de dejections qui lmmoblllsalent completement 
l'f!deage. Avec ces males, !'etude n'a ete poursulvle que hult jours. 

Des femelles vlerges ISO!ees donnalent Ia valeur de base de Ia fecondlte. 

Des femelles vlerges groupees par 2 ont permls de deflnlr !'action de Ia prisence 
d'un autre lndlvtdu sur Ia vltellogenese. Cette etude n'a aussl ete effectuee que pendant 
les hult premiers jours. 

RESULT.\TS 

1 - Fecondite joumaliere 

Les effets des diverses stimulations sont traduits par les courbes de 
fecondite journaliere (figure 1 ). 

La femelle vierge isolee, nourrie normalement, qui ne subit aucune 
stimulation exterieure, presente une fecondite qui reste assez faible. 
Nulle les deux premiers jours, elle s'accroit jusqu'au 9e jour pour se sta
biliser a 30-35 reufs par femelle. 

Les femelles qui cohabitent avec des males sans appareil genital 
presentent une ponte plus abondante, cependant la forme generale de Ia 
courbe reste Ia meme. Quelques reufs sont pondus le 2e jour puis leur 
nombre s'accroit. La stabilisation de la ponte s'effectue des le 5' jour, a 
un niveau tres nettement superieur a celui des femelles vierges laissees 
seules. Des le 3e jour, les pontes obtenues sont statistiquement diffc
rentes. 

Les femelles maintenues avec des males XO pn!sentent une courbe 
de ponte beaucoup plus proche de celle des femelles inseminees. Non 
seulement le nombre d'reufs deposes est beaucoup plus important (en 
moyenne 90 reufs par jour et par femelle) mais ces femelles presentenr 
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Fig. 1. - Fecondite journaliere de femelles isolees mises en presence de 
differents types de males. A: femelles vierges; B: femelles avec m3.les 
castres; C: avec males steriles; D: avec m3les fertiles. 

un maximum de ponte situe au debut de la vie. La moyenne decroit en
suite regulierement jusqu'a la fin de !'experience. 

Les femelles fecondees par des males normaux ont une ponte tres 
abondante qui debute des le 2• jour et presente un maximum de 127 
reufs par femelle le 5• jour. On observe ensuite une decroissance assez 
reguliere jusqu'au 20• jour. 

2 - Production des ceu.fs au. cours des 8 premiers jours de vie 

Elle se traduit principalement par le total des reufs pondus pendant 
ce laps de temps, mais aussi par le nombre d'reufs en retention dans le 
tractus genital femelle. Ce nombre, determine par dissection, donne une 
indication supplementaire sur l'etat physiologique de !a femelle. Le fait 
que les observations portent sur 8 jours seulement n'est pas arbitraire ; 
ceci correspond a !a dun~e de !a premiere vague de vitellogenese chez 
!a femelle vierge. 

Les resultats sont rassembles dans le tableau 1. 



TABLEAU I 

INFLUENCE DE DIVERS TYPES DE MALES SUR LE NOMBRE D'CEUFS PONDUS EN 8 JOURS ET LE NOMBRE D'CEUFS EN RETENTION 
m, moyenne ; C.V., coefficient de variation ; n, nombre de femelles; V, variation du nombre d'12ufs pondus par rapport aux femelles vlerges lso!ees. 

CONDITIONS 
EXPERIMENT ALES 

Femelles vierges par deux 114,60 
Feme lies vlerges lsolees 145,29 
Males castres (I) 177,76 
Males castres (2) 295,61 
Males sterlles XO 495,49 
Males !ertlles 712,48 

(I) pieces genltales non fonctlonnelles. 
(2) pieces genltales fonctlonnelles. 

CEUFS POND US 

m c.v. 

:1-. 13,90 66,48 

l 12,83 56,55 

_L 21,54 49,96 

± 19,50 33,64 

± 15,64 22,54 

+ 48,01 12,64 

CEUFS EN RETENTION 
n v 

m c.v. 

49,11 L 3,67 40,92 30 X 0,78 
42,60 ! 2,36 24,83 41 X 1,00 
37,84 !- 3,37 36,69 17 X 1,22 
31,05 t 2,09 27,84 26 X 2,03 
25,96 :!:-_ 1,20 24,01 51 X 3,41 
26,00 +_ 1,69 32,59 25 X 4,90 
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Outre les 4 cas correspondant a ceux de Ia figure 1, on trouve deux 
categories supplt~mentaires de femelles : des femelles vierges maintenues 
par deux dont Ia production d'ceufs est nettement inferieure a celle des 
femelles vierges isolt~es ; des femelles en presence de males operes mais 
dont les pieces genitales externes ont ete immobilisees au cours de.> 
8 jours d'observation, a partir d'un age qui n'est pas toujours le meme 
pour les 17 males. 

Si !'on prend comme reference Ia production ovarienne de Ia femelle 
vierge iso1ee, on peut calculer, pour chacun des groupes de stimulations 
representes par chacun des types de males, un coefficient qui exprime 
!'activation subie par Ia femelle (V) au niveau de sa fecondite. Ce coeffi
cient est d'autant plus eleve que Ia gamme des stimulations est plus com
plete. C'est ainsi que Ia fecondite de Ia femelle peut etre augmentee de 
pres de 5 fois par !'action du male normal. 

Le coefficient de variation calcule sur le nombre d'ceufs pondus de
croit regulierement lorsque Ia production des ceufs augmente et que 
les divers stimulus entrent en jeu. 

Le nombre des ceufs en retention dans les voies genitales femelles 
diminue lorsque les stimulations s'ajoutent. 

DISCl:SSION ET CONCLUSIONS 

Si !'on admet que les femelles vierges isolees presentent le type 
d'ovogenese et d'ovulation de base d'une femelle soumise a un minimum 
de stimulations exterieures, chacune des atitres categories de femelles 
traduit l'effet de Ia presence et de l'additivite des diverses stimulations. 

Les males castres dont les pieces genitales externes sont bloquees 
sont toujours excites par Ia presence de Ia femelle mais les sequences 
de Ia parade, telles que les decrivent Bennet-Clarke et Ewing (1967) ou 
Spieth (1966, 1968) se limitent aux battements d'ailes et au lechage. 
C'est done une stimulation purement nerveuse que rec;oit Ia femelle. 
Elle n'a pas d'effet significatif sur le taux de production des reufs. La 
difference d'ceufs formes et !'ecart type eleve s'expliquent par le fait que 
les males ont ete bloques plus ou moins tardivement apres leur opera
tion et qu'ainsi, pendant les premiers jours certains ont pu avoir le 
comportement plus efficace des males non bloques. 

Les males operes et qui gardent leurs pieces genitales externes mo
biles poursuivent Ia parade et les tentatives d'accouplement plus loin 
que les precedents. Le deroulement des sequences peut aller jusqu'a 
l'accrochage et peut-etre !'intromission. En plus de Ia parade, Ia femelle 
rec;oit done une stimulation mecanique au niveau de ses pieces genitales 
qui provoque une ovogenese et une ponte beaucoup plus abondante que 
dans le cas precedent, contrairement a ce qu'avait observe Kummer en 
1960 (en presence de certains males particulierement actifs, le taux de 
ponte a pu atteindre 90 ceufs par femelle et par jour). II semble que 
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ces differences soient dues a Ia technique operatoire. L'ablation du trac
tus genital se faisait ici par une incision assez anterieure (3• ou 4' seg
ment abdominal) alors que Kummer sectionnait seulement le canal eja
culateur en avant du bulbe. Cette section pratiquee dans Ia partie pos
terieure de !'abdomen a !'inconvenient de Ieser les muscles du bulbe 
ejaculateur et le reseau nerveux important de cette partie de !'abdomen. 
Les mfiles utilises par Kummer ressembleraient alors beaucoup plus 
aux males de la premiere categorie chez qui !'operation provoque une 
certaine ankylose de la partie posterieure de !'animal qui se complique 
ensuite par l'immobilisation des pieces genitales. 

Outre les stimulations nerveuse et mecanique, les males XO appor
tent aux femelles le stimulus chimique que constitue le liquide parago
nial et plus particulierement le sex peptide qu'il contient. La stimula
tion apportee par ces m:iles a deja ete etudiee chez des femelles en ina
nition proteique (Merle, 1970). La production des ceufs limitee par \e 
milieu nutritif etait de 80 % de celle des femelles inseminees par un 
male normal pour une duree de 20 jours alors que la production des 
femelles sur milieu normal n'est ici de que 75 % pour 20 jours et 69,5 % 
seulement si !'on ne considere que les 8 premiers jours d'experience. 
Ce sex peptide si efficace a ete trouve par Fox ( 1956) dans les males 
de Drosophile puis situe dans les paragonies par Chen et Diem (1961 ), 
et purifie par Leahy et Lowe (1967). Utilise en injection, sur des fe
melles vierges, il provoque une ponte abondante (Chen, Buhler, 1970), 
beaucoup moins cependant que Ia veritable copulation avec un male 
XO. Ceci tient peut-etre a Ia quantite de sex-peptide re~u par Ia femelle 
mais aussi a l'effet des deux autres stimulations nerveuse et mecanique. 

Le stimulus supplementaire apporte par le male fertile est Ia pre
sence de spermatozoides qu'il introduit dans les voies genitales femelles. 
L'action de ce stimulus a l'interieur de Ia femelle est mal connu. C:! 
pourrait etre Ia production par les spermatozoides eu:x-memes d'une 
substance chimique transportee ensuite par l'hemolymphe (Manning, 
1962) ou bien seulement Ia presence et la mobilite des spermatozoides 
a l'interieur des organes de stockage qui entraineraient 1a stimulation 
de Ia femelle. Que! que soit son mode d'action, ce stimulus est relative
ment important. 

II est interessant de noter que Ia presence d'un indiYidu de meme 
sexe a un effet defavorable sur Ia vitellogenese et sur !'ovulation puis
que le nombre moyen des reufs en retention est legerement plus eleve 
que chez la femelle vierge seule. 

Le nombre d'ceufs en retention diminue a mesure que les stimulus 
des males s'ajoutent. Ce phenomene correspond a une acceleration de 
Ia vitesse de production des ceufs par !'ensemble des germarium, a une 
elimination plus frequente des ceufs murs dont le temps moyen de se
jour dans les voies genitales femelles diminue ainsi qu'a une levee de 
plus en plus complete de !'inhibition de l.'ovulation qui existe chez Ia 
femelle vierge. 
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Malgre ces resultats, on ne peut cependant pas mesurer de fa~on 
precise, l'effet propre a chacune des differentes stimulations car des 
problemes se posent au sujet de leur frequence et de !a persistance de 
leur effet. 

On sait que les femelles inseminees par un male normal refusent !a 
copulation pendant 7 a 8 jours (Merle, 1970), delai apres lequel !a re
ceptivite sexuelle reapparait. II est done probable que les femelles en 
presence de males normaux ne se sont accouph~es que 2 ou 3 fois pen
dant !a duree de !'experience. 

II n'en est pas de meme pour les femelles en presence de males XO 
chez lesquelles la n!ceptivite n'est que tres faiblement inhibee : un ac
couplement est possible pratiquement tous les jours. La frequence des 
stimulations est done beaucoup plus elevee et la quantite de liquide 
paragonial transmise certainement plus importante. 

Les tentatives d'accouplement des males castres doivent etre elleo; 
aussi, assez nombreuses, puisque la receptivite sexuelle de la femellc 
reste inchangee, sans que !'on puisse cependant fixer un chiffre meme 
approximatif. 

La remanence de chacune des stimulations est assez difficile a es
timer. II est probable qu'elle est inverse de leur frequence, c'est-a-dire 
que l'effet de la coaptation des pieces genitales ou du transfert de li
quide paragonial est assez peu durable alors que la stimulation par les · 
spermatozoides doit avoir une persistance beaucoup plus grande. 

De plus il ne serait pas exact de dire que !'augmentation du nombre 
d'·ceufs pondus ou formes est due au seul stimulus nouveau apporte par· 
le male. II est assez vraisemblable que chaque stimulation nouvelle vient: 
agir en synergie avec les precedentes et que son effet en association 
est plus important que si elle agissait seule, sans que les autres l'aient 
precedee. 

En fait chacun des differents types de males apporte un ou plusieurs 
types de stimulus qui, par leur repetition, leur remanence et !'effet de' 
synergie qu'ils doivent presenter creent pour la femelle un certain ni
veau d'activation que celle-d transforme en un certain taux d'ovoge
nese, ce dernier se traduisant par une production journaliere d'ceufs 
plus ou moins importante. Suivant l'efficacite des stimulus et leur possi
bilite de repetition, Ia femelle parvient plus ou moins rapidement a cette 
limite superieure de fecondite propre a chaque groupe de stimulations. 
C'est pourquoi, les caracteristiques de ponte propres aux femelles vier
ges (blocage de !'ovulation, stabilisation tardive de Ia fecondite) s'es
tompent au fur et a mesure de !'addition des stimulus pour faire place 
aux caracteristiques de ponte des femelles inseminees (ponte rapide et 
importante avec un maximum au 4' ou 5• jour.) 

Outre cette forte augmentation de la fecondite, l'accouplement agit 
sur la physiologic de la femelle comme un regulateur, ce qui se traduit 
dans !'experience presente par une homogeneisation de plus en plus 
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poussee des performances des femelles. Les femelles vierges isolees sc 
caracterisent par une variabilite tres importante. Chacune d'elles reagit 
de fm;on specifique et apparemment assez anarchique. La fecondite est 
un des criteres qui traduit le mieux cette variabilite. Chacun des stimu
lus apportes par le male tend a reduire ces variations et leur groupc
ment chez Ie male fertile normal permet d'obtenir une variabilite re
duite des femelles inseminees qui, au depart, ont ete choisies au hasard, 
dans le meme lot de femelles vierges que les temoins restes vierges pen
dant 20 jours. 

Chacun des stimulus nerveux, mecanique, chimique et celui propre 
aux spermatozoldes s'ajoutent aux autres pour transformer Ia produc
tion de la premiere vague d'reufs de la femelle vierge en une production 
continue et importante qui necessite la stimulation du cerveau et des 
glandes endocrines pour se maintenir (Bouletreau-Merle, 1973). Lc-; 
differents stimulus arrivant par des voies differentes aglssent en sy
nergie sur les cellules neuro-secretrices du cerveau qui peuvent ainsi 
maintenir l'activite des glandes endocrines, lever !'inhibition de !'ovula
tion el permettre a la femelle d'atteindre un optimum physiologique qui 
expliquerait l'homogeneisation des resultats. 
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