Les Arthropodes Mandibulates

Les Hexapodes: Introduction

Les Hexapodes représentent le plus imposant des groupes d'Arthropodes avec plus
d'un million d'espéces décrites. On peut retrouver ces derniers dans tous les milieux
a I'exception du milieu marin. Face a cette diversité qui est soutenue par
d'innombrables variations, il est difficile de produire une image ne serait-ce qu'un
peu extensive de ces derniers.

Myriapodes
Antennates = I Hexapodes 2z

Mandibulates Pancrustacés &%

ARTHROPODES — crustacss

Néanmoins, parmi les Hexapodes, les Insectes doivent représenter d eux seuls >99%
du nombre d'espéces et nous nous focaliserons avant tout sur ces derniers pour
illustrer ce groupe et dans notre choix d'exemples.

Avant de décliner ceci il est aussi important de prendre la mesure de leur place au
sein des Pancrustacés et par rapport aux Myriapodes, puisqu'ils partagent des
caracteres fondamentaux et relativement aisés a observer qui les rapprochent a
premiere vue plutot des Myriapodes que des Crustacés™. Ils sont:

- Segmentés (tagmes, métameéres)
+ Ecdysozoaire (donc exosquelette & mue; existence de larves et d'adultes
reproducteurs

- Appendices articulés uniramés (comme les Myriapodes; )

* Antennates a une seule paire d'antennes (comme les Myriapodes, cette paire est
homolgue des antennules des Crustacés)

* Trachéates (donc fondamentalement aériens comme les Myriapodes mais ce sont
les seuls Arthropodes a avoir développé le vol)

+ CEil composé

Il est donc pédagogiquement plus intéressant de les présenter ‘aprés’ les Myriapodes qu'en
suivant le phylogénie (p.2) qui voudrait qu'on les présente en paralléle des Crustacés et en
tant que Pancrustacés. Nous abordons donc ce document dans une optique plutdt pratique
que phylogénétique.

* : les phylogénies regroupant Crustacés et Hexapodes au sein des Pancrustaés dont des phylogénies moléculaires, mais des

caracteres morphologiques fins non abordés ici les rapprochent également des Crustacés. Citons en particulier I'existence
d'un double chiasma optique.
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D'aprés Régier et al., Nature, 2010, doi:10.1038/nature08742
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Les Hexapodes: morphologie générale

Les Hexapodes possedent une tagmatisation caractéristique en téte, tronc,

abdomen.

Ces tagmes possedent chacun une spécialisation marquée:
- la téte (acron + 6 segments) porte les principaux récepteurs
sensoriels (yeux simples et composés, une paire d'antennes). La téte
est ainsi le tagme sensoriel. Néanmoins elle porte également des pieces
buccales souvent spécialisées:;
- le thorax représente le tagme locomoteur puisque que_chacun des 3
segments qui le composent posséde une paire de pattes. Donc 6 pattes
au total ce qui donne le nom au groupe tout entier;
- 'abdomen est le tagme viscéral; il renferme les éléments majeurs
des systemes digestifs et reproducteurs et les systemes circulatoire
et respiratoire y sont souvent bien développés comme indiqué par la
présence de spiracles/stigmates dans la figure ci-dessous.

Ils présentent une réduction globale du nombre d'appendices puisque dans le cas
général il y a limitation du nombre voire disparition des appendices abdominaux.

nombre variable de segments

*x
acron + 5/6 (généralement 10 + telson)

segments fusionnés

1 seule 1 3 segments ‘
paire tte  thorax Shdomen
/_.p‘“_.\, At \F ~
\ . cerque
[w]o1] ~ ™
antenne~._. [ /

vipositeur
/3 (= tarriere de
md mx spiracle pote)
—— o ™ (stigmate)
pieces huccales segments thoracigues

Pas dappendices sur la plupart
_ . des segments abdominaux
/ = appendices Ny
(cerques et ovipositeur sont souvent absents)

*: ce nombre est un objet de controverse. Voir page 5.
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Les Hexapodes: morphologie générale

Puisque ce sont des Ecdysozoaires, les Hexapodes possedent des stades larvaires
qui présentent souvent la méme tagmatisation que les adultes comme illustré sur une
chenille ci-dessous.

On retrouve souvent sur les larves les appendices articulés majeurs des adultes
mais en fonction des groupes ceux-ci peuvent disparditre. Des mandibules -
appendices fondamentaux des Mandibulates - sont les appendices les plus conservés
chez les larves.

yeux téte thorax abdomen
simples DR > >
(ocelles)

pseudopodes
pattes thoraciques (fausses pattes)
(‘vraies' pattes articulées) abdominales;
avec griffes impaires Ce ne sont pas des appendicesl!!!

(car non composées d'articles)

ocelle oeil composé

antenne ¥ 7 Joue

clypeus clypeus

= |évre ant. labre

mandibule
labre

mandibule maxille

labium
palpe labial = |évre post.
palpe maxillaire

Vue latérale d'une téte
Vue frontale d'une téte d'Hexapode d'Hexapode



Les Arthropodes Mandibulates

Les Hexapodes: morphologie de la téte

La téte des Hexapodes est un ensemble hautement intégré composé de l'acron qui
porte les yeux et les ocelles (qui ne sont pas des appendices) et de métameéres qui
portent pour la pupart les appendices articulés que sont les antennes et les pieces
buccales dont bien entendu des mandibules (page précédente).

Le nombre de métameéres formant la t€te en plus de I'acron est un objet de
controverse. Les deux théories sont les suivantes et nous indiquons a chaque fois les
appendices en gras ou les autres structures portées par les segments des adultes.

Acron: Yeux composés + ocelles (= yeux simples)
Métamere 1 Antennes (homologue des antennules de Crustacés)
Métamere 2: - TETE: VUE LATERALE
8 »+ Anfernz
I Localisation de
3 Métameére 4 (ou 3) Mandibules (Md) fa bouche
9 Métamere 5 (ou 4) Maxilles (Mx1)
¢§_ !l Métamere 6 (ou 5) Labium (Mx2 )

Tllustration de la théorie avec Acron (=
segment 1) et 5 métameéres (soit un total
de 6 segments) >

Ainsi, on discute ftoujours sur le sujet depuis plus de 100 ans et réalise des travaux
de biologie du développement incessants pour savoir si le labre est oui ou non un
appendice lié @ un métameére propre, ou si celui-ci est seulement une expansion
cuticulaire qui n'a pas valeur d'appendice et qui serait porté par le métameére
portant les mandibules. Le labre est dans tous les cas une piéce buccale située en
avant de la bouche, mais sa nature appendiculaire est discutée

Quoi qu'il en soit de cette controverse, la maniere dont sont portées les pieces
buccales sur la téte définissent les deux groupes phylogénétiques rencontrés chez
les Hexapodes: les Entognathes dont les appendices péribuccaux majeurs (Md, Mx1
et Mx2) sont /nternes (= dans une cavité) et les Ectognathes qui sont égaux aux
Insectes dont les pieces buccales sont externes.

— Entognathes : piéces buccales internes

<1% des especes connues

. «— (Protoures, Collemboles, Diploures)

HEXAPODES —

— INSECTES =

Ectognathes : pieces buccales externes

>999% des especes d’hexapodes connues
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Les Hexapodes: téte et piéces buccales

Chez les Insectes (= ectognathes) la téte comprend 4 types de pieces buccales
véritables:
- le labre, dont on ne sait pas s'il est un appendice mais qui est une

ariumbuceal VANt piece buccale innervée, sensitive qui joue le réle de levre antérieur.

ou "bouche’

salivarium

¥

i C €ST UNE STructure impaire.
BN - une paire de mandibules (Md = appendice articulé)
wun - une paire de maxilles (Mx1 = appendice articulé)

arriere - un labium, piece impaire, qui résulte de la fusion d'une seconde paire

- de maxilles (Mx2 = appendice articulé) et qui joue le réle de lévre
postérieure.

Il s'ajoute a ces pieces une autre piece impaire, centrale: I' hypopharynx. Celui-ci
est une expansion chitineuse du plancher buccal qui n'a pas valeur d'appendice et qui
joue le rdle de langue.
Le tout forme un ensemble intégré et les pieces postérieures définissent un
salivarium ou débouche les glandes salivaires (sous I'hypopharynx).
Ces pieces buccales peuvent avoir de nombreuses déclinaisons (trompe des papillons,
proboscis des mouches, stylets piqueurs des moustiques ou des punaises; cf. p. 7 et
8). Ci-dessous est donnée l'organisation du type broyeur (blatte, criquet,..) qui est

parmi le plus primitif chez les Insectes.
Noter que seuls les mandibules sont uniramées; les maxilles et le labium peuvent €tre vues comme
des pieces biramées de maniere similaire aux Crustacés et dont les palpes respectifs seraient les
rames externes. Ceci S

est également
énormément discuté.

= lévre
supérieure
riche en
sensilles

mandibule

= « langue »

maxille lacinia submentum

galea mentum

palpe prémentum .
maxillaire palpe I-ab!urn
| labial |= levre
(3 art.) inf.
Généralement: 5 articles (fusion de

Les palpes maxillaires ou labiaux paraglosse IZ pieces selor
possedent également un grand réle I glosse S;‘:\Zf‘i‘fe)
sensitif. Axe de symétrie
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Les Hexapodes: téte et piéces buccales
Les principaux types de piéces buccales d'Insectes sont données ci-dessous a titre

d'illustration. Ce ne sont que des exemples: les puces, les larves d'Odonates, etc.,
ont inventé également de solutions trés particulieres.

u Type Lécheur

glosses

u Type suceur maxillaire

palpes maxillaires

rostre

labial i

contenant ; s ensemble
les autres T Mouche tsé-tsé de 5
p.bucc. (1 stylet: stylets

I'hypopharynx) (2Md, 2

Mx1, 2 Mx2)

Punaises, cigales, efc.
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Les Hexapodes: téte et pieces buccales

Ces types de pieces buccales correspondent a des hyper-développements ou au
contraire a des réductions voire disparition de certaines pieces buccales. Leur
forme, les éléments respectifs de chacune d'entre elles peuvent &tre modifiés. Par
exemple, chez les Lépidopteres, les maxilles sont hypertrophiés. Une illustration est
donnée ci-dessous a partir du type broyeur primitif (voir aussi p. 6)

(B) (C)

md = Broyeur

mx = maxille
Ir =

Lécheur

Suceur Maxillaire

Ib = labium

o 5w >

Piqueur / suceur (cas du moustique)
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Les Hexapodes: téte et mandibules

Les mandibules sont bien entendu les principales pieces buccales. Elles ‘articulent
sur la capsule céphalique a I'aide d'apodémes généralement bien développés. Leur
structure de base dans le cas de pieces buccales broyeuses est illustrée ci-dessous.
On distingue deux processus:

- un processus incisif qui sert a découper/attraper la nourriture;

- un processus molaire servant a la broyer.
Le développement de ces deux processus dépend du régime alimentaire, comme par
exemple un régime herbivore dans lequel le processus molaire est de premiere
importance et un régime carnivore correspondant généralement a un processus
incisif développé.
Sans tomber dans I'extréme de certaines pieces buccales de la page précédente ol
les mandibules peuvent totalement régresser a |'état adulte (papillon; type suceur
maxillaire) ou disparditre ( par ex. mandibules transformées en stylets chez les
moustiques), des modifications comme I'apparition de soies filtrantes peuvent étre
observées chez certaines espéces aquatiques (fig. de droite).

Processus incisif
(terebra)

condyle
articulaire

condyle
articulaire

Processus molaire
(mola)

Phylogénétiquement, I'élément important de classification au sein des Hexapodes
n'est pas la mandibule elle-mé&me mais le nombre de condyles articulaires. Les
condyles sont les zone d'articulation entre les appendices et la capsule céphalique.
Les Insectes se divisent donc entre ceux qui portent un seul condyle sur la
mandibule et ceux qui en possedent deux. On parle de Monocondylés et Dicondylés.

IL EST DONC INTERESSANT DE REMARQUER QUE LES CARACTERES QUI
SOUTIENNENT LA CLASSIFICATION INTERNE AUX HEXAPODES SONT LIES
A LA TETE (ento- et ectognathes, mono- ou dycondilie mandibulaire)
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La téte des Hexapodes: les yeux

La téte et plus précisément |'acron (segment 1) porte deux types dyeux
- des yeux composés que hous avons déja évoqué mais qui ne sont
parfois présents que chez les adultes,
- des yeux simples ou ocelles qui peuvent &tre présents en nombre
variables selon les groupes, voire disparditre. Les larves de certains
groupes ne portent que des ocelles (ex. chenille p. 4).

Les yeux ne sont pas des appendices puisque l'acron ne porte pas d'appendice.

L'ceil composé regroupe des unités fonctionnelles photoréceptrices: les ommatidies
construites sur quelques modéle qui ne varient qu'da la marge. Celles-ci peuvent Etre
regroupés en nombres extrémement variables qui vont de quelques dizaines a
quelques milliers. Chaque ommatidie est un systeme élaboré qui permet la
concentration de la lumiere au niveau d'un axone récepteur. S'il y a un seul axone par
ommatidie alors chaque ommatidie correspond a un seul pixel lumineux (exception
chez les Diptéres: jusqu'a 7 axones par ommatidie)

Les yeux composés ont trés souvent une position supérieure sur la téte*, et une
grosseur relative variable qui permet a ceux-ci de posséder un large a tres large
champ de vision. Il est également important de se rappeler que leur sensitivité est
généralement importante que la nétre et qu'ils peuvent posséder une gamme élargie
de sensibilité aux longueurs d'ondes principalement - mais pas uniquement - vers
l'ultraviolet auquel I'ceil humain est insensible. Par contre, ils voient rarement le
rouge.

Ocelle

Comment un insecte voit une

1 Yeux composés
fleur par ses yeux composés

*: mais certains insectes de surface peuvent posséder un double champ oculaire: I'un leur permet de regarder sous
I'eau, I'autre hors de I'eau. Pratique...



Diversité des antennes | |
chez les seuls Lépidoptéres |

Les Arthropodes Mandibulates " |

La téte des Hexapodes: les antennes  pep-dejour pap. de nuit

En dehors des piéces buccales, les antennes sont les seuls autres appendices
pluriarticulés présents sur la téte des Hexapodes. Elles sont portés par le 1°
métamere (2¢M segment, p. B)

Ils n'en possedent qu'une seule paire qui, comme chez les Myriapodes, est homologue
de la premiére paire d'antenne des Crustacés.

Ces antennes sont fondamentalement uniramées comme les autres appendices des
Hexapodes)

Chez les Hexapodes des groupes ancestraux (Entognathes; Dicondylés) ces antennes
sont normalement filiformes mais il existe de tres nombreuses variations chez des
groupes considérés comme plus récents. Certains exemples sont donnés ci-dessous.

sefiforme
by e cliomme
en forme de peigne = articles + gros a

I'extrémité
qu'a la base

xococ - %‘{} Style
REESSanS S lamelleuse
avec sfyle
, ' _ f coudée _ < g
sersiforme Ar ;’;: f“ fistée fgeniculée) claviforme
{err dends de scie TR en massue
g\ S o

s \a
S - i
Y

Fonctionnellement, les antennes peuvent tre des:
récepteurs olfactifs

récepteurs sensibles a I'humidité
récepteurs auditifs (chez les moustiques)
récepteurs permettant d'évaluer la vitesse du vent (chez certaines mouches)

peuvent servir, par leur contact, @ communiquer (fourmis, abeilles,...)
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Le thorax des Hexapodes: les pattes uniramées

Le thorax est le fagme locomoteur des hexapodes puisqu'il porte les trois paires de
pattes articulées.

Il est composé de trois segments/métameres nommés respectivement prothorax,
meésothorax et métathorax qui chacun porte une paire de ces pattes. Chez un
certain nombre d'Hexapodes ou plus précisément d'Insectes ol ils est bien visible,
ce sont certainement les métameres qui se rapprochent plus du modéle classique du
segment arthropodien.

tergite

\ : pleurite

sternite

Ces pattes sont fondamentalement uniramées, composées de 5 articles successifs:
coxa, trochanter, fémur, tibia, et tarse.

Le tarse est pluriarticulé; le nombre d'articles étant a la base de 5 mais des
réductions de ce nombre sont souvent observées.

Il y a trés généralement deux griffes qui termine ce tarse, parfois une seule (par
ex. les poux)

griffes /
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Le thorax des Hexapodes : les ailes

Si les pattes sont présentes chez tous les Hexapodes, chez un certain nombre de
groupes deux paires d'ailes sont présentes a |'état fonctionnel chez les adultes. Ces
ailes sont également portées par les segments du méso- et du métathorax.

Ce critere a valeur systématique chez les Insectes et on différencie donc le groupe
des Ptérygotes du groupe des Aptérygotes. Les Aptérygotes ne portent jamais
dailes, les Ptérygotes peuvent porter au maximum deux paires d'ailes a I'état adulte
mais peuvent en perdre une paire (par. ex. les Dipteres) ou les deux (fourmis
[ouvriéres], poux, puces, etc.). Dans ce dernier cas, on est face a des insectes
Ptérygotes qui deviennent secondairement aptérygotes ou aptéres.

I| est a noter que:
- les Entognathes sont des Hexapodes aptérygotes (mas ce ne sont pas
des Insectes: cf. page 5; 'aptérygote’ est employé ici comme adjectif
est n'a pas de valeur de classification);
- les stades larvaires d'aucune sorte ne possédent dailes.

Prothorax = 1 paire de pattes, pas d'aile

Mésothorax = 1 paire de
pattes, 1 paire dailes

Métathorax =1 paire de
pattes, 1 paire dailes
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Le thorax des Hexapodes : les ailes (suite)

Les ailes sont des structures membraneuses complexes qui apparaissent sous leur
forme fonctionnelle chez les Ptérygotes lors de la mue imaginale (voir plus loin ce
terme), lorsque une larve de dernier stade ov une pupe donne I'adulte (ou imago).

Les ailes sont initialement gonflées d'hémolymphe qui est ensuite réabsorbée par le

corps de I'animal; ce gonflement permet aux ailes de se déplier. Leur aspect

membraneux,

durgi, résulte également de la formation de la nouvelle cuticule. Elles

portent des nervures.

Dans les groupes basaux d'Insectes Ptérygotes, elles ne peuvent se replier I'une sur
I'autre et lorsque I'individu se pose les ailes restent individualisées comme sur
I'illustration de la page précédente (un Odonate [libellule]). Ce groupe est celui des
Insectes Ptérygotes Paléopteres.

Si les paires d'ailes se replient vers le corps et sont capables de se chevaucher on
parle de Insectes Ptérygotes Néoptéres qui sont de loin les plus courants.

Toute une nomenclature est associée aux ailes des Insectes Ptérygotes et cette

nomenclature est importante en systématique. Nous n‘entrerons pas dans les détails

ici, mais pour

comprendre les principes de base il faut savoir qu'il existe:

- des champs alaires résultent des divisions entre les nervures
longitudinales des ailes. Les nervures longitudinales principales sont les
nervures issues du corps de |'animal;
- des nervures transverses (ou nervules) qui relient des nervures
longitudinales entre elles;
- des cellules qui sont les zones délimités par un ensemble de nervures
longitudinales et transversales.
Les variations et importances relatives de ces différents éléments ainsi que leur
disparitions éventuelles sont a la base des criteres systématiques.

C = costale

Sc = sub-costale

R = radiale

M= médiane H.- “—::
Cu = cubitale éﬂ o

A = anale

Nervures longitudinales
principales

Cuyr
= exemple de nervules

= exemple de cellules
(chaque cellule porte le nom
de la nervure supérieure a la
cellule)

¢ Rs 5?‘
b S¢y Soo

Nervures longitudinales anales (2A, 3A, 4A) dérivant par division de 1A; les zones
1A a 4A définissent le champ anal. Les autres champs peuvent tre déduits de
cet exemple



15

Les Arthropodes Mandibulates

Le thorax des Hexapodes : les ailes (suite)

L'importance des ailes chez les Insectes Ptérygotes et leur possibilité de se replier
vers ou sur le corps fait que celles-ci vont trés souvent recouvrir le corps et en
particulier 'abdomen.

La premiere paire d'ailes va évoluer vers un rdle de protection. Elles ne seront alors
plus fonctionnelles et ne joueront plus aucun réle dans le vol.

La seconde paire d'ailes restera fonctionnelle.

Les ailes étant différentes morphologiquement, ces ailes sont alors hétéronomes.

Ces ailes seront partiellement sclérifiées par une cuticule épaisse et on parlera
d'hémélytres comme c'est le cas chez la blatte vue en TP (mais aussi la mante
religieuse, les punaises, les grillons, etc.).

> ail
Les hémélytres hété
de la blatte.

Elles peuvent devenir complétement sclérifiées, plus épaisses et ornementées,
recouvrant I'abdomen completement dans le plupart des cas. On parle d'élytres qui
sont caractéristiques du groupe des Coléopteres ou des Dermapteres (groupe des
perce-oreilles).

E |y1'r'e (couvrant tout I'abdomen™) ElyTre (ne couvrant pas tout |'abdomen)

Un coléoptere (Oryctes nasicornis) Un dermaptere (Forficula sp.)

* . la grande majorité des Coléoptéres portent des élytres couvrant tout I'abdomen & I'exception notable des staphylins qui
ont un faciés de.... Dermaptéres (sans en &tre)
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Le thorax des Hexapodes : le vol

Il existe deux mécanismes musculaires présidant au vol chez les Hexapodes
Insectes: un mécanisme direct, un mécanisme indirect. Ils peuvent étre complétés
et donc complexifié par d'autres ajustement permettant la rotation des ailes, etc.
Nous n'entrerons pas dans les détails complexes de la biomécanique.

Le systeme direct

Ce systéme implique tout simplement que les
muscles sont directement attachés aux ailes.
Pour chaque aile il existe donc une paire de
muscles dorsaux-ventraux qui permet pour I'un
de soulever l'aile, pour I'autre de I'abaisser. C'est donc un jeu de contraction-
décontraction de ces muscles qui permet les mouvements du vol. Avec deux paires
d'ailes ce systéme nécessite une coordination extréme qui est assurée par le
systéme nerveux central. Ce dernier point est une contrainte forte. Néanmoins les
Orthopteres comme les criquets possédent un tel systéme (les criquets étant pour
certains de bons migrateurs il ne faut pas voir dans ce systeme quelque chose
d'inopérant mais de colteux).

Le systeme indirect
Dans ce systeme les muscles ne sont pas attachés directement aux ailles mais il
existe des muscles dorso-ventraux (du sternite au tergite, un seul muscle par aile)
et des muscles longitudinaux. Les
muscles dorso-ventraux assurent le
mouvement des ailes vers le haut en
S B tirant sur les tergites. Les muscles
i longitudinaux font remonter les tergites
en se contractant et faisant ainsi
descendre les ailes. Le mouvement est
fransmis aux ailes par un
systeme de “cliquet” plus ou moins
complexe que I'on trouve a la base de
chaque aile. Les ailes pivotent durant le
vol autour de ce systeme. D'un point de
vue sensori-moteur, le sys‘réme nerveux
muscles doit initier le systéme, le moduler, mais
lon gitu dinaux le mouvement Iui-méme s'‘auto-entretient
quasiment seul ce qui est avantageux.
Les Diptéres comme la mouche (ci-
contre) possedent un tel systéme. Chez
ceux-ci il est possible d'atteindre
mucles plus de mille battements dailes a la

dorso-ventraux minute.
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L'abdomen des Hexapodes

L'abdomen étant fondamentalement viscéral, il est possible de le décrire par
I'anatomie puisque les principaux organes des différents systémes y sont bien
représentés. Nous ferons cependant une place particuliere aux systemes
anatomiques uniquement par la suite.

Par rapport a de nombreux autres Arthropodes, I'abdomen des Hexapodes porte
peu ou pas d'appendices. La plupart du temps, ceux-ci se réduisent a des
appendices génitaux (les genitalia, qui ont souvent un grand réle en systématique) et
a des cerques latéraux qui possedent les caractéristiques classiques des appendices
hexapodiens puisqu'ils sont uniramés et multiarticulés (voir le TP sur la Blatte). Ces
types d'appendices sont situés uniquement a I'extrémité postérieur de I'abdomen.
Chez les Hexapodes les plus évolués, toute trace d'appendice peut disparditre.

Par contre, chez les Hexapodes Entognathes (= ceux qui ne sont pas des Insectes),

un certain nombre d'appendices est présent sur cet abdomen. Il s'agit:
- chez les Collemboles d'un rétinacle et d'une furca (= fourche) qui leur
servent a sauter jusqu'a 50 fois leur taille. La furca vient s'insérer dans
le rétinacle, sa brusque libération produit le saut. Il existe chez les
collemboles un tube ventral qui n'est pas segmenté donc n'a pas valeur
d'appendice. Il est étonnant que ces appendices ou que ces structures
soient impaires puisque les appendices vont normalement
fondamentalement par paire sur le segment arthropodien (voir
Arthropodes_1).

Un protoure
(Hexapode Entognathe,
noter l'absence d'antennes)

Collembole

pattes

5 \ b
trois paires de pattes vestigiales abdominales ¥ R \
F I I mi , fube  rétinacle furca
ventral

Syt

- chez les Protoures il existe trois paires de pattes vestigiales sur les
trois premiers segments abdominaux;

O o

NS - chez les Diploures, il existe deux cerques latéraux a I'extrémité

—N\7 = abdominale mais aussi parfois des structures abdominales paires
interprétées comme des pattes vestigiales (hon présentes chez toutes
les especes)

pattes cerques
vestigiales

Diploure
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L'abdomen des Hexapodes (suite)

Enfin des Hexapodes Ectognathes Aptérygotes « primitifs » portent une disposition
d'appendices abdominaux particuliéres. Ce sont les Archéognathes et les

Thysanoures (= Zygentoma) ot |'on refrouve en positon terminale de I'abdomen deux
cerques et un paracerque central.

Cette structure avec trois appendices n'est pas pratiquement pas retrouvée dans
des groupes plus évolués d’hexapodes (exception: Ephéméropteres, qui restent
quand méme un groupe assez archdique puisque ce sont des Paléoptéres).

wr

Un Thysanoure (Lepisma) et ses b )
appendices abdominaux particuliers =

u N *
AR

4

™,
h
|}
it

P

cerques

,.

3
paracerque —\ - "-n s 4. Q.

Un Ephéméropteére (imago ailé + larve
aquatique).

cerques




Les Arthropodes Mandibulates

Les cycles de vie possibles chez les Hexapodes
et
la différence entre mue et métamorphose

La mue caractérise les périodes de croissance chez les Hexapodes et les autres
Arthropodes (voir Arthropodes_1). La mue caractérise aussi la passage de la vie
larvaire (reproduction impossible) a la vie adulte ou vie imaginale qui est le stade
reproducteur.

Ceci peut €tre atteint de trois manieres distinctes.

A - Cycle amétabole

Dans ce cycle qui ne concerne que les aptérygotes (c'est-a-dire Collemboles,
Protoures, Diploures, Archéognathes, Thysanoures), les larves sont
morphologiquement similaires a I'adulte ou imago (donc possédent ceil composé,
antennes, etc.). Le développement se fait aprées une succession de mues larvaires
auxquelles fait suite une mue imaginale au cours de laguelle I'organisme acquiert la
maturité sexuelle.

IL n'y a pas de métamorphose au cours de ce cycle.

SrhCie Ca ima gy

pr: e
z%@:ﬂffﬂﬂ?ﬁ‘w . TUETEgNG
TJH -15; ':“-g;" o

e kuvD de cemisr ghada
: Iﬁ..g_-l_.-_ﬂﬁli'_"‘_':.l,_ B e - R 1 o
?ﬁ‘:’-."-""J."e-"f;'h];""‘ﬂ'“yw
A . Y
E /
E milied terresire
__'E ""_‘_"'I'g__L"‘.“ S ——
H: = 7 e LT e stmge
£ e
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Les Arthropodes Mandibulates

Les cycles de vie possibles chez les Hexapodes
et

la différence entre mue et métamorphose (suite)

B - Cycle Hétérométabole (dit a « métamorphose incompléte »)

Il n'est observé que chez les Insectes Ptérygotes, tant Néopteres que Paléopteres.
En plus de I'acquisition du caractére reproducteur lors de le mue imaginale, 'adulte
acquiert des ailes fonctionnelles au cours cette mue. Ces dernieres n'étaient
présentes chez les larves que sous la forme d'ébauches visibles lors des derniers
stades larvaires, d'otl le ferme de métamorphose incompléte car ce n'est pas une
apparition ‘compléte’ entre dernier stade larvaire et stade imaginal.

Ces ailes étant décelables a I'état larvaire on parle d'Insectes Exoptérygotes (= ailes
a l'extérieur durant la vie larvaire). Antennes et yeux composés existent chez la larve

Mues larvaires . .
Mue imaginale

Stades larvaires

(sans ailes, mais on peut distinguer des adulte
ébauches d'ailes dans les derniers stades) imago
(ailé)

Les ébauches alaires sont
contenues dans des fourreaux externes . Seul Cagab'?
= EXOPTERYGOTES e reproduction
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Les cycles de vie possibles chez les Hexapodes
et

la différence entre mue et métamorphose (suite)

Dans le cas des Hétérométaboles on distingue deux sous-types selon que les larves et
les adultes vivent ou non dans le méme milieu. Souvent les mode de vie est également
différent (par exemple prédateur en vie larvaire, phytophage a I'état adulte, etc.)

Bl - Cycle Hétérométabole paurométaboles

Chez les Paurométaboles les larves partagent un méme régime alimentaire et un
méme mode de vie que |'adulte c'est-a-dire un mode de vie aérien.

B2 - Cycle Hétérométabole hémimétaboles

Chez les Hémimétaboles, les larves sont aquatiques alors que I'adulte est
fondamentalement aérien. Donc un hémimétabole est un organisme dont le cycle a
chevall sur deux milieux qu'il partage au cours de son cycle de vie (d'ot I'utilisation du
préfixe 'hémi' = moitié).

Les morphologies et donc le régime alimentaire sont souvent assez différentes entre
larves et adultes.

Exemple de cycle Hétérométabole Exemple de cycle Hétérométabole
Paurométabole: une punaise Hémimétabole: une libellule (Odonate)
(Hémiptere) Les larves sont aquatiques: les adultes
Larves et adultes sont phytophages sont aériens.

avec des pieces buccales de type
piqueur-suceur et aériens

fourreaux alaires externe > exoptérygote




22

Les Arthropodes Mandibulates

Les cycles de vie possibles chez les Hexapodes
et

la différence entre mue et métamorphose (suite)

C - Cycle Holométabole (dit a « métamorphose complete »)

Il n'est observé que chez les Insectes Ptérygotes, uniquement Néopteres. Cest le seul
cycle a posséder une véritable métamorphose qui implique un stade intermédiaire entre
larves et adultes: la pupe ou nymphe contenue dans une chrysalide. Il existe donc une
mue nymphale entre le dernier stade larvaire et cette pupe. La métamorphose étant le
passage entre la pupe et |'l'imago .

Contrairement aux Hétérométaboles, les larves n'ont quasiment aucun caractere en
commun avec l'adulte et surtout aucune ébauche alaire, ni ceil composé (seulement des
ocelles), ni antennes. Les holométaboles sont donc Endoptérygotes. Les morphologies et
donc le régime alimentaire sont souvent frés différentes entre larves et adultes.

reproduction

\ ponte contenant
‘ « les ceufs

| Sortie de

Ve X 2:&"’:‘_; & @k éClOSion
l(lr(;\alg_ro)\ 7 Cas d'un Lépidopteére
adulte ) <SHVT: : .
,\Wﬁ“&h Vie larvaire avec
/;.S.,, |
;%‘;\5? mues larvaires
\\ de croissance
. successives
Métamorphose
Mue nymphale
) = derniere mue larvaire
Chrysalide — ( , - ) )
contenant la nymphe pas d“"w ceil composé
ou pupe -

(vie en nymphose =

pas de déplacement,

pas de nutrition)
Les ébauches alaires ne sont pas
visibles durant les stades larvaires
= ENDOPTERYGOTES

imago

Cas dun Coléoptére
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Les cycles de vie possibles chez les Hexapodes

C - Cycle Holométabole et disques alaires

S'il n'y a pas d'ébauches alaires chez les Insectes Holométaboles, les ailes possedent
donc une origine développementale différente.

Cette origine est localisée dans des massifs cellulaires indifférenciées qui - sous
I'influence de régulation complexes prenant place lors de la vie nymphale - se
différencieront pour donner les deux paires d'ailes. Il s'agit des disques alaires.

Les disques alaires font partie des disques imaginaux qui sont des territoires cellulaires
larvaires ol sont spécifiés les organes de I'adulte.

Durant la métamorphose, il y a histolyse compléte des organes larvaires et
recomposition de l'adulte a partir des cellules des disques imaginaux.

Larve - Imago -
piéces buccales

Les taches colorées représentent
certains disques imaginaux présents
chez la larve (ici un asticot de
Drosophile). Les correspondances
avec certains organes ou structures
adultes sont indiquées dont celle des
ailes (disques alaires en bleu clair).
Noter certains aspects dont un
disque imaginal pour I'ceil composé
situé frés en retrait sur la larve
alors que celui-ci sera porté par
I'acron qui est antérieur sur l'adulte;

antenne

oeil

pattes

genitalia

DES EXEMPLES D'INSECTES:
Exoptérygotes = Hétérométaboles  Endoptérygotes = Ha/amefaba/es

m  Hyménoptéres =

abeille

Odonates libelllule,

demoiselle

ﬁ = Dicfyopteres
) blaH‘e

Or‘ThopTer'es

criquet, =
grillon, sauterelle

Homopferes

ichneumon fourmi

Coléopteres

e

doryphore coccinelle

@ Diptéres

moustique

punaise
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Les cycles de vie possibles chez les Hexapodes

C - Cycle Holométabole et types larvaires

Chez les Holométaboles - et uniguement chez les Holométaboles - on distingue
plusieurs types de larves. Aucune de ses larves ne possedent d'ébauches alaires

Ces types de larves possedent des morphologies distinctes, sont plus ou moins actives

Eruciformes J

Scarabéiformes

Campodéiformes

Vermiformes

Elatériformes j
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Replagons des caracteres dans une phylogénie des Hexapodes

Piéces buccales internes (et un seul condyle articulaire) 'z:rslt IZ l:;ebole
[ Entognathes Diploure
Un seul condlyle mandibulaire
Archéognathe
_ Ap-]-érygofe< Thysanoure (Zygentoma)
J Paléopteres ~.
: N
Pas d'ailes /[ | .
: [ ~.
| 2 '
: Ebauches alaires
I visibles aux stades l
\ larvaires: Hétérométaboles I
\ Exopté .
. ptérygotes |
\ .
' I
Hexapodes — \ :
N l
INSECTES = L :
Ectognathes » " . .
Piéces buccales externes 'Zl‘eo '~ )
)‘eo
6%
° 7
Dicondyle - .
Deux condyles
mandibulaires L Ptérygotes—
Ailes wf | Néoptéres
(au stade adulte)
Donc chez les Hexapodes: L——  Endoptérygotes

- Le tferme ‘aptérygote’ désigne un groupe paraphylétique
mais les Aptérygotes sont monophylétiques parmi les

Dycondilés

- De maniere similaire, le tferme ‘amétabole’ désigne un

groupe paraphylétique Idem pour le terme

'hétérométabole’.

- Par contre, les Holométaboles = Endoptérygotes sont

monophylétiques.
C'est un peu complexe...

Pas d'ébauches alaires
visibles aux stades larvaires

Métamorphose
Holométaboles
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Morphologiquement, qu'est-ce qu'un « Insecte classique »?

C'est un Hexapode donc un mandibulate antennate ( 1 paire d'antennes) dont les
métameéres portent des appendices uniramés dont trois paires de pattes portées par
les trois segments du thorax. Il posséde des piéces buccales externes (Ectognathe)
dont des mandibules possédant deux condyles mandibulaires (Dicondylé) et qui - au
stade adulte - porte des ailes (Ptérygote) portées par le méso- et le métathorax
(segments 2 et 3 du thorax). Son abdomen porte peu ou pas d'appendices.

Ces insectes classiques se divisent alors en Exoptérygotes et Endoptérygotes qui
dépendent du cycle de développement de ces organismes (cycles hétéro- ou
holométabole).

Tete

CEil composé .
ocelle |~
o

Antenne 18

Mandibule
dicondylée % ¥
labre ! .
rf" | ovipositeur
maxille ,, ! labium _. stigmate ou spiracle
s | o , .. griffe

il

\M tarse

Chaque segment du thorax porte une paire de
pattes = 6 pattes (Hexapodes)
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Anatomie du tube digestif des « Insectes classiques »

Nous nous focaliserons sur 'anatomie des Insectes Ptérygotes, mais de nombreux éléments sont
communs avec les groupes affiliés qu'ils soient Ectognathes ou d'autres entognathes.

Iant

PV + denticules

cesophage (ce)

jabot(j)

testin antérieur (Iant)

glandes N
+ membrane salivaires gésier |
péritrophique réservoir proventricule (PV' =
salivaire cecum
tubes de Malpighi digestifs (cee)
(TMal) intestin
moyen (Im)
intestin mésentéron
postérieur
(Tpost)
pr'OCTodeum glandes rectales

ampoule rectale (ar)

anus

27

stomodeum



28

Les Arthropodes Mandibulates

Anatomie du tube digestif des « Insectes classiques »

Un intestin d'Insecte est constitué de trois régions successives (voir page
précédente):
- I intestin antérieur ou stomodeum (“stome’' = bouche) qui est un repli
ectodermique interne;
- I' intestin moyen ou mésentéron qui est de nature endodermique;
- | intestin postérieur ou proctodeum qui est également un repli
endodermique interne.

Par leur nature tissulaire, les régions intestinales antérieure et postérieure subissent
des événements de mue.

Elles ne sont pas assimilatrices et seul l'intestin moyen permet l'assimilation des
nutriments. Ce dernier peut subir de nombreuses modifications en fonction des
régimes alimentaires; la page précédente n'illustre qu'un cas type.

Comme ceci est le cas chez certains autres (Pan)Arthropodes (Tardigrades,
Myriapodes, certains Chélicérates...) le systéme excréteur est en ligison directe avec
le tube digestif.

Ce systéme excréteur est formé de tubes de Malpighi qui rejoignent le systéme
digestif a la jonction mésentéron-proctodeum. Ces tubes assurent la filtration de
I'hémoccele. Généralement de I'acide urique précipite a cette jonction et est éliminé
avec les féces (ci-dessous).

Si le proctodeum n'a classiquement aucun réle dans l'assimilation des aliments,
I'ampoule rectale de celui-ci a trés souvent un réle important dans I'osmorégulation en
réabsorbant I'eau présente dans le tube digestif ainsi qu'en assurant le maintien de
I'équilibre sodium-potassium dans I'organisme (ré-absorption des ions potassium dans
cette zone).

tubes de Malpighi
ampoule rectale

Mésentéron Proctodeum

précipitation
acide
urique

Schéma de principe du fonctionnement du
systeme excréteur chez un Insecte
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Anatomie du tube digestif des « Insectes classiques »

Il est bon de noter que cette structure du tube digestif en trois parties successives
est également présentes chez les larves.

glande séricigéne
dissociée du tube
digestif, produit

la soie qui servira

a tisser le cocon de
la chrysalide
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Dissection le long de la ligne médio-dorsale d'une chenille (Lépidoptére). ja: jabot; pv:
proventricule; vc: valvule cardiaque; gs: glande séricigene; tt: tronc trachéen; m:intestin
moyen; g: gonade; tm: tube de Malpighi; p: intestin postérieur; ar: ampoule rectale.
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Anatomie du systéme circulatoire d'un Hexapode

Comme chez les Arthropodes, le systéme circulatoire est ouvert et principalement
constitué tant chez les larves que chez les imagos d'un vaisseau dorsal dont la totalité
ou uniquement certaines régions sont contractiles et jouent le réle de coeur. Il y a
rarement un ceeur bien individualisé.

Ce cceur tubulaire est percé d'ostioles (= ostiums) qui récuperent I'hémolymphe et la
réintegre dans le systeme circulatoire.

Ce systeme circulatoire est complété par des vaisseaux latéraux en hombre variable
qui diffusent I'némolymphe dans les cavités de 'hémoccele ou sinus.

Trois sinus principaux et longitudinaux sont généralement présents au moins dans
I'abdomen:

- un sinus péricardique dorsal (ceelomique);

- un sinus viscéral médian ot baignent la plupart des organes digestifs,

excréteurs (tubes de Malpighi) et reproducteurs;

- un sinus ventral contenant la chaine nerveuse.
Les mouvements de leurs cloisons (diaphragmes, figure en bas a droite)) assurent la
mise en mouvement de 'hémolymphe et donc la diffusion des gaz dissous, des
nutriments, des déchets métaboliques présents dans ces cavités.

Vaisseau dorsal Ogtiums

Coeeur tubulaire

vaisseau
dorsal

hémoceele= sinus

Sinus péricardique

Coeur

vaisseaux

. Diaphragme
latéraux

. dorsal
» coeur tubulaire

Sinus viscéral
Apodéme
Muscle

aphragme

ventral
Chaine

nerveuse

Sinus ventral
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Anatomie du systéme respiratoire trachéen d'un Hexapode

Excepté quand l'oxygene diffuse a travers le tégument, le systeme respiratoire est
généralement basé sur un réseau trachéen complexe qui permet la diffusion de l'air et
donc de l'oxygéne jusqu'au niveau cellulaire ou celui-ci assure son rdle de comburant
dans les réactions métaboliques. La traduction morphologique de ce systeme trachéen
est l'ouverture de stigmates (ou spiracles) sur les pleurites des segments
arthropodiens abdominaux (voir p. 26). Il n'y a jamais de poumons chez les
Hexapodes quels qu'ils soient qui sont des Trachéates comme les Myriapodes.
Les stigmates peuvent &tre plus ou moins complexes, étre en nombre plus ou moins
important selon certaines adaptations, posséder de systéme de quasi fermeture
(valves) et de systemes de filtration dans un atrium qui succédent au stigmate lui-
méme empéchant la pénétration d'éléments étrangers dans le systéme trachéen. Ce
systeme trachéen peut porter ou non les traces d'une métamérie initiale mais celle-ci
est souvent altérée.
On observe une succession de troncs trachéens dorso-ventraux ou longitudinaux, de
trachées qui diffusent vers le centre de I'organisme puis de trachéoles au contact
intime des tissus et du systéme circulatoire dorsal. Des sacs aériens peuvent etre
présents. Les larves possedent ces mémes éléments morphologiques™.

vaisseau dorsal

diaphragme

dorsal .
hémoceele

Exemple de circulation
d'air dans un systéme
trachéen d'Insecte

(# blatte)

diaphragme
ventral

ch. nerveuse

tronc
trachéen

spiracle
(avec valves)

*: le systeme trachéen peut €tre absent chez certaines larves ou chez des Hexapodes de petite taille (par ex. Collemboles,
Protoures, cf. p. 17). La respiration est alors tégumentaire.
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Anatomie du systéme nerveux d'un Hexapode

Le systéme nerveux des Hexapodes est similaire a celui de bien des organismes
hyponeuriens:
- une chdine nerveuse ventrale portant un ganglion (fusion de deux
ganglions initiaux) dans chaque métamere,
- les ganglions successifs sont reliés par des connectifs,
- de chaque ganglion partent des nerfs principaux,
- il existe un collier péri-cesaphagien déja rencontré chez les Annélides
et les Arthropodes Chélicérates par exemple qui relie un cerveau et une
masse ganglionnaire sous-cesophagienne qui résulte de la fusion de
plusieurs ganglions de la téte. Il part de cette masse les nerfs innervant
la plupart des pieces buccales.

Masse ganglionnaire
sous-cesophagienne

Chdine nerveuse

cerveau
= systeme
nerveux
central

P <«

Gg. abdominaux Gg. thoraciques

Il est bon de rappeler que le cerveau (= systeme nerveux central) est constitué de la
quasi fusion de plusieurs ganglions (on ne peut plus parler de ganglions cérébroides) et
qu'il est constitué d'un protocérébron (p), d'un deutocérébron (d), d'un tritocérébron
().

Donc, comme chez les Chélicérates, des phénomeénes de fusions ganglionnaires
prioritairement localisés dans la région antérieure caractérisent la chdaine nerveuse
des Hexapodes. Ces fusions peuvent &tre particulierement poussées dans les groupes
d'Insectes Holométaboles les plus évolués et affecter I'ensemble de la chdine
herveuse. \

Exemples de condensation
du systéme nerveux chez
des Insectes
holométaboles. A gauche:
cas du hanneton commun
(Melolontha melolontha,
Coléoptere). A droite: cas
de la mouche commune
(Musca domestica, Diptére)
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Anatomie du systéme nerveux d'un Hexapode (suite)

Sam s nerf antennaire
W, p = protocérébron
N d S.N.C.|d = deutocérébron
AN 4 t = tritocérébron
) Ak collier
INN——  péri-cesophagien

ganglion frontal

vers
autfres
ganglions
A
4

masse ganglionnaire
sous-cesophagienne

Détail de la région antérieure d'une chaine nerveuse de blatte (Dictyoptére)
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Systéemes reproducteurs des Hexapodes

Les Hexapodes sont trés largement gonochoriques, méme si des cas de
parthénogenese sont bien connus (par ex. de nombreux phasmes, les pucerons au cours
de leur cycle de vie, etc.). Leurs systémes reproducteurs sont variables, mais ils
different essentiellement par les piéces et appendices associés impliqués dans la
reproduction (piéces génitales ou genitalia) qui sont trés souvent utilisés comme
criteres systématiques. Ces piéces chitineuses complexes visent a assurer le
transfert du sperme du male vers la femelle afin d'optimiser la reproduction.

Notons ici que chez certaines punaises (Hémipteres) il existe aussi un type de
reproduction/fécondation traumatique: le male perce la cuticule de la femelle en un
point x et injecte son sperme directement dans I'hémoccele de la femelle grace a des
pieces génitales fonctionnant comme une seringue hypodermique.

Chez la femelle, I'organisation globale peut se résumer par la figure ci-dessous: les
ovaires sont généralement pairs et constitués de faisceaux d' ovarioles qui sont les
unités contenant des ovocytes riches en vitellus. Un utérus leur fait suite. Dans de
trés nombreux cas on trouve des glandes associées accessoires, une spermathéque
pour préserver le sperme (= un événement de reproduction se traduit par de
nombreux événements de fécondation) et souvent une chambre génitale a la
structure plus ou moins complexe servant a 'recevoir' le piéces génitales males.

Exemple
d'organisation .
dun sysféme .................................. 5 fllam.en'l'
génital femelle terminal
suspenseur
ovarioles
ovaire
glande de /a
spermatheque
Spermathéque

oviducte (réceptacle séminal)

gonhopore Glandes accessoires

chambre
génitale
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Systéemes reproducteurs des Hexapodes

Les ovarioles peuvent tre soit de type méroistique, soit de type panoistique. Ceci
traduit I'existence ou non de cellules folliculaires et nourriciéres associées a l'ovocyte
dans le développement. Elles sont présentes dans le cas méroistique (a doite ci-
dessous, chez la drosophile), absentes dans le cas panoistique (a gauche ci-dessous,
cas du criquet pelerin). c e

Ovariole panoistique {/ filament

b
ﬁ"i ~| germarium
A pré-vitellarium

&
P
4

ovocytes
avec vitellus

croissant ) )
vitellarium

pédicelle

- '\‘_‘ . 200 /
.. calyx (> oviducte) —

Chez le mdle, on observe généralement des systéme reproducteurs anatomiquement
plus simples avec généralement deux testicules bien individualisés, des spermiductes,
des vésicules séminales et parfois des glandes accessoires qui servent dans de
nombreux cas a produire des spermatophores qui sont assez courants chez les
Hexapodes.

Néanmoins tant chez le mdle que chez la femelle, il existe une diversité extréme de
cas qu'il est impossible de couvrir dans ce document. Nous nous limiterons donc
uniquement a ces deux schémas.

Exemple 1 tubule
d'organisation 3 n

dun systéme testicule
génital male

séminifere

spermiducte

vésicule

glande accessoire ~>
séminale

canal éjaculateur

gonhopore
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Un résumé sur les Hexapodes Insectes

Les Hexapodes sont, pour la majorité, représentants des Insectes ; néanmoins il ne faut
pas oublier les autres groupes (protoures, collemboles,..) qui peuvent des réles
fondamentaux dans certains écosystémes comme les sols. Ces groupes sont encore
négligés. Il existe sans doute plusieurs millions d'espéces dans cet embranchement
et au moins autant sont a découvrir qu'il en est de déja décrits.

Morphologiquement on observe 3 groupes de segments bien distincts:
. Tefe (6 segmen‘rs) Elle porte
1 pcur'e d'antennes uniramées (appendices a fonction sensorielle)
\/ Des pieces buccales complexes (appendices spécialisés dans la
prise de nourriture)
v 1 paire de mandibules (Md)
v 1 paire de maxilles (MxT)
v 1 labium (MxII) résultant de la fusion de la seconde paire de
maxilles
. Thorax (3 segments: pro-, méso- et métathorax) :
v 3 paires de pattes uniramées (1 paire / segment)
v 0, 1, 2 paire(s) d'ailes
. Abdomen (11 segments généralement mais de hombreuses variations) :
4 Peu d'appendices; aucun dans bien des cas

Anatomiquement des tubes de Malpighi et surtout un systéme
trachéen illustrent une adaptation fondamentale au milieu
terrestre.

Ces caractéristiques anatomiques typiques du milieu aérien
confluent avec leur morphologie qui leur a permis de développer le
vol et de pousser encore plus loin la conquéte du milieu aérien.

Du point de vue du développement, ils ont mis en place des cycles de
vie complexes a travers les cycles de développement
hétérométabole et surtout holométabole dans lequel ils ont inventé
a la fois un stade de développement particulier (le stade nymphal)
et un type de métamorphose.

S'il n'est pas possible de décrire tous les aspects de la biologie de ces groupes, il
est obligatoire de rappeler I'existence de sociétés structurées, batisseuses et
qui ont parfois inventé des formes d'agriculture pour subvenir a leurs besoins
(Isopteéres [termites], Hyménopteéres [abeilles, fourmis, frelons,..]). Ce sont des
alliés fondamentaux des activités agricoles et horticoles humaines par leur
capacité pollinisation ol par leur utilisation dans la lutte biologique. Si leur origine
pré-date I'apparition d'une végétation terrestre luxuriante (« foréts de

fougéres » du Carboniféres), leur diversité a été dépendante de tels événements
et cette diversité a explosé avec I'apparition des Angiospermes (relation avec la
pollinisation). A l'inverse, ce sont des vecteurs de nombreuses maladies
invalidantes humaines ou de pathologies végétales, ainsi que de tout temps des
pestes et des ravageurs redoutables de presque toutes les cultures ou des
ressources forestiéres (les criquets pélerins sont mentionnés dans la Bible [7éme
plaie d'Egypte]). Ils possedent des capacités de communication extraordinaires
soit a distance (émission de bhéromones. de sons). soit dans une relation plus
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Les principaux groupes d' Hexapodes

Les termes en gras/couleurs sont particulierement importants; les taxons 'majeurs’ figurent en gras.

al9idopida
a1a1doyou |
aszrdeuoydis
a1udig
a191doog N
alg1dojebaN
a191doinaN
aigydopiydey
a191douswAH
asandisdans
8191d03]0D

asg1douesAy L

2191d0IIH/IWIH

aJg1dowoH
ainojdouy
abeydojlen
3191d020sd
alg1deloz
aIg1doloN
BapOILBIN
aJ1g1doyuo
a191doA101Q
a11dos|

alardewsag

aIg1dosswayd3

a1euopo

(ewoluabAz) ainouesAy L

ayleubogyouy

ainoldig
ajoquia||0D
ainojoud

al9g1dosuered

algrdoiquig
8191d023|d

aIndoingayd

a191doaui|od

a106A131dopug

a106/191dox3

aJ1g1dogN

aJgrdog|ed

9106Au91d —

2106 u91dy

sayeuboro]
=S3103SNI

sayjeubouyq _ |




38

‘(4uawaddoj2A2p un2| 2p SUN0D ND 2IA 2P N2}|IW 2p juaw2bubyd UN) S2|0gqD{WIWH
S2| 42 (21A Jn2| 24n04 ‘U2142D No 2nbiyonbp ‘N2ijIW 2W2W 2| SUDP JUAIA S24NPD }2
S2AJD| S2| : UOI4DSIUDIUPIS=) S2|0QDLWOINDY S2| :S2140D21DI-SNOS XN2P U2 JUSIAIP
2G °S2|ID SUDS SODDWI S2p D JU2|qWSS2J S2AJD| SJN2T 24NPD,| 42 2AJD| D| 2J4u2
2]1GOWW] 2pDLS sups ‘}issauboud juawaddojaAap un Jod S2514249DUDD T2][0qDI2WOJI2}2H

"sodad nNb juawata|dwod Joyouadwy xoup
sod no Jaijdau as sod juaanad au s3|I0 s27 2424d02|Dg o G

(2|0go42WIW2Y) 2|0qDL2WOUDLIH -
anbiyonbo 2AJ4D7 .

4up|dno22D s U2
4N04 J2|0A Ju2Anad S|T "2|9422 UN SJUO[D LUWJOS S|I ‘2|DW 2|
snos sduod uos 24n0g-2JD 2[|2W2J D| ‘fuaW2|dno22D | Juno{ -

S2snaupJqwaw sa|10,p saJiod 2 .

}149D unassobyd ‘unaAouq 2402su7 - . #

'S24JN0J (S244) S2UU4UD 42 SPUDJDb Su4
s2s0dwod xn2A !2||ID} 2W2W D| 2p S2JN2142150d 12 S24N21J24UD S3|ID ‘UaWopgp buo

([sau24dobAZ] sajjasiowaq 42 [sau2idosiuy] sa|njj2qi1q) S21ouopp

s222dsap
s2|dWwax2/ 2J44/DUU022J D s2dnoub S2| :S2|0qD42WOU4Y S2402SUT N



39

aJpuod ap Uiy ua ajjawa4 (021UbWIb g) 241D/ aUy)

JLATIWIH = TS 2|1y

240|d zassp
anbayjoo

D2p10440|g Sap 2dnoug

anbay400,| :uoiponpoudau

D| D 22)] 242)|ndi4und 2ungoNuLs au) ‘sanbuo| zassp sa4ipd J2 S9|Nd14JDIUN|
XNDUIWJ2)  xnbuiwopgp sanbu2d 2z (aujh|paway) 2214149[2S  Ju2W2||214dDd

I

s2 2J21waJud D] juop s2|op sadiod 2z 22AD 214D|dD 2WJ04 :S2421dOALIQ

s222dsap
s2|dwax2/ 2J441DUU022J D s2dnoub s2| :52|0qDI2W0J2}2Y S2402SUT W



40

(2op124upw) asndw3 un

asnalbijau a uoyy

Dsoblja. s1yuoyy

‘2|ogpj2wounpd ‘2|0qD42WOoU2}H -
anbayjoQ -

[N02] Ju2W2UUO0JIAUD UOS I2AD

1U2W2|1o0} Jubpuojuod s ‘[no2] 4n4Jo |
D 2asspy) (2|pw 2| 2JOAP 2||2W3}
D| ) Ju2nbau} 2WSIDGIUUDD ‘24ISSDUID) .
XNOJ NO JID|D LU2A -

S2SN3SSIADJ S2JNIJLUD SL4Dd .

Dapi[2]Jtuby sap 2dnoug

2 A 'Sanbuo| zassp sa4od J2 S2)|n214JpIdN|d XNDUIWJ2Y
x:c:_Eovn_o mm:vgmu 2 'S9|op saJdiod 2 22AD 214p|dD 2wuJo4 :52J21d0A10IQ

s222dsap
s2|dwax2/ 2J441DUU022J D s2dnoub s2| :52|0qDI2W0J2}2Y S2402SUT W



41

(U042q 4142d)
/sS04 SNJ[1o0g

‘asauabouayjuod Jod juasinpoudau as
Inb sa|j2w2a4 s2| anb b Au |1 ‘sa02dsa sauipiuad Zay)H.

'S2pnNbYy2 suoibad sap '2)|1D} 2pubJb
2p sajogqpojawounpd  ‘S2|0QD42WOJDLY  S2LD02SUT.
(s2u24do2u < s2|ID IS) sa424dD JU2W2|DUUID S2U] .

'sal|jAyd = s2||1n24
sop no ’‘sawsoyd = (g/goip np wo4bg) S2||Ipuldq
S?| JU2WIW ! 2N4{U2ID S2J4 WSI4WIW ND S240SUT.

"S2J1D|2 Saubi| sanbjanb 22AD ‘unuq no JuaA.

ds wnijAyq

‘s244bd sanbuo| a2p snaJnod 42 sau24dp yuaanos snid

2| '42Uu0lDq 2p 2WJo4 U2 sabuo|p TSaJaidonaay) = saJ2idowisbyd

s222dsap

sa|dwaxa,/ 2441puuod2J D sadnoub s3] :s2|0qDJ2WOU212Y S2L025UT N



Sl4ysadwoo snyjrig9

T &

"4nos no sajdopy .

‘sajoqpiawounod ‘S2|0qDLWOURLIH-  noyisodohe K
= 24doos) :

4 ._.... __ ..”..... L | ...\e_.—.
ARV ‘ﬂ

"SUn21424up Spiql4 S2| Jns sanbiupdwAy
saubbuo ! saunalua4up  SI|ID S|

Algwiay
JNS jupjnpldys aubbuo ‘ 3pw 2| zZayy.

JU2W2|pu240| 2wiudwod
guaanos  sduod  ‘sanbuo|  sauuajuy. 2snainvsia

"sajuasaud Juawa|oJauzb
sanbuad :(2J2Jisui =) 2uqos 2p 2wJoj
ua (2)addojanap sauy 24uod ap 2421404/
Jnajisodino/a4doosino 22AD  9jjawa4 .

s i
A -

anbud) aguo e YA,
‘(s2u4Aj2wi2y) 2214142|2s 2144od U2 9|10 p

241pd 2421Wady (S2[|2424NDS ‘suo|(1ub ‘syanbiud) sunajiubyd sa432sul DS

ND $22/dDPD S2JNn21J2450d Sa4iDd :(Sa4l0dp S2|ID : WAL2) Sauaidoyidp

s222dsap
sa|dwaxa/ 2J441puuod2J D sadnoub s3] :52|0qD4WOU}Y S2L02SUT



43

Jabiddiyda J26iddiydz aJpuod
2P UIDUL U2 DUYSSpLA u\:g.\tm 7

(« m\_\m, mtoQ »»\ mu&m@&&t&.w mm\ ..Eob « mm\\mkmk:um » mmq

2||2w24 |puiwopgo 231puaddo un 4s2 24D3SIA0

510> p nanbuo| o] | (buo| 24doasino 42 sanbuo| sauuajup) saua}isul sap 2dnoug

2p £ p < Is sanbuo|
sauu24up,p 2|Jod up

1nDS
ND $22}dDPD S2JN21J24S0d S214Dg :(Sa4104p S2|I0 : WA42) sadardoyldp

s222dsap
sa|dwaxa/ 2J441puuod2J D sadnoub s3] :52|0qD4WOU}Y S2L02SUT



<
<

Jasnaud Jnod 2442|pd 22AD
I2440d 2unp |ID42Q ~a

2||2wW24
D| zayd 2ddoj2A2p u2a1q 452 24dDoSIA0,| SIDW
("osnassino} 21A) s21INpadJ {u210s
S2UUJUD S2| 2Nb U2Iq 242JISUl UN 452, -
S2JN4|N2 S2p JN2DDADY -

(s241np2J sasna4hps sa44bd
216uD|2 42 2194N029DJ S2440d 2p 2410d 242]) pd|pfofjAsb pdjpyolihio

s2|qonbJbwiad suo14pidopp 22AD 2sNaSSIN0S 1A -

(buo| 24dpasin0 42 sanbuo| sauuaiup) saua}isul sap 2dnoug

(2421)]144N02)

1nos
ND S224dDPD S2JN21J2450d S2}iDg :(S24104p S3|ID : WA42) Sau2aidoytdp

s222dsap
s2|dwax2/ 2J441DUU022J D s2dnoub s2| :52|0qDI2W0J2}2Y S2402SUT W



45

SLHOW §4N30 - *

s o Rt B, ]

e o5 %@
|oS
(su2ipiudy sap 2dnoub) s

« SUIJ2|2d S}anbIud » =

D1IDb2.4b DI.12204S1YIG

D1104DIOIW DYSNI0T

S4Jno2 2a4doasino

D1uDb2.46 G

g 42 S2UUDLUD D 2J1P-D-452)

k \ \

S2J2J1|20 Sop s2dnoJg

_ 244N02
$244N0D S2UUIJUD 2440} a2shajnos 2440d a

ND S294dDPD S2JNa1J2450d S2}iDg :(Sa4l04p S2|ID : WA42) Saaaidoyldp

s222dsap
s2|dwax2/ 2J441DUU022J D s2dnoub s2| :52|0qDI2W0J2}2Y S2402SUT W

\



46

"JuU2|n21y2A s|1hb sauzboyiod

S4u2bp s2| Juod SNU22D S4DbP sap Juo} 12 (s2boydoiAyd)

9A2S 2P JUaSSIJJNOU 25 0bow 2 S2AJDT] ‘(suod2ond

S?| Zayd 2sauabouayjuod) S29NX2SD }2 S29NX2S SUOILDJIUD
2P 25uUDuJ24|Y ‘(S2NW /£ D € 2p) S2JIDIP2UIJ24Ul SIPDLS SP
22AD ‘s22nbijdwod juaanos sibw saja|dwodul sasoyduowniaw

g
<7 Eeet

i ._... -3 \,m.w w__.
S (5911uay202) J21j2n0qg un JawdJog o nbsnl
‘sa9pnos suiow no sn|d 2442 Juaanad sduod np saijJod sajuaualip s27

'S2U}S2UJ24 JUWAISN|IX] "2|qDIJDA SJ4 2||1D4 ‘2yduowA|od 2upJO

'sdJu02 Np SNSS2p ND 410} U2 S22U1|dUl [DUUID
U2 S2SN2UDJqW2W JU2W2J214U2 NO S22UJ0D LU2W2J21U2 NO ‘2WJofiun
9JUD4SISUOD 2P S2JN21J24UD S|y - S2|qD|qWIas S2|ly :SaJ42jdowoH - |

‘244504 22AD 2dA} Jn2dns - Jnanbid [p39nq |1240ddy <

[s2sipound] sau4doua4aH + s2u24dowioH = (sapiouzidiuzH no) SaJ21dIWH

s222dsap
s2|dwax2/ 2J441DUU022J D s2dnoub s2| :52|0qDI2W0J2}2Y S2402SUT W



N~
S

8661 4+2|'Inf 6772,N 22U219G D| Unog ‘> UD|D-}auuag'H Jod s3/pb1D sap 4upYD 27 : uolPWJIOJuUl P snid unod

"S2|DUOIPIJIW $UWD||214UISSD
juos  s9pbiy  sa7 ‘(snfagayd  saystifg
Jnod sub ) sa2uub sunaisnid ISUID  JU2AIA
S?||2 ‘4U24424Ud,S S?||2 NO [0S 2| JNS J2GQWO}
JUaSSID| 2S }2 JU2SO[I2 S2AJD| S| UWOLhD u3j.

‘|puIWJR4
24dposin0 uos 2p 2pIp,| D 2sIpad 2||2,nb nouy
un Suop unaobyd sauuoljisod sinzop 2urpjuobuonb
2un s$J2s XxNnojobaa sap uns puod 2|pw2) D7

"S2UIDW2S Q D G UOJIAU2 2JNP 24NPD 2IA JN27.

“yuawopqp, |
2P 2|DJjuU2A 29D4 D| JNS S2n4Is  (JUD|NpPlULS
2ubbuo) sajpquis No sa|PqWIAd SuUN2| 2p UOILDUGIA
u2 2siu  Jod « uol4DSIPqWAD » no | jubyd, 2||2ddo
uo,| 2nb suaAlp suos sap juasinpoud sapw s27.

"2A2S JN3| 2P LUDSSIUINOU S 'S2UGJUD S|

JnS juaw2|odiduiud JUAIA S2||2 ‘24NPD 4DID | V .
"S24uDp||14qg ho

s2juaJodsupJt LuaAnos snid 2| s2|1D XND ‘auuaAow
NO 2||1D} 2puUDJUb 2p S2422sul Sap 4uos s2|pb1y sa.

snlagayd 7
Z2Y2 JUD|npId4s
|roJoddp|

2p sunatd2aoud
sa[naJadp

(aw.0,) ap 3/pbj3) U0 DPDIID

10 D 2p
Juo|npluLs
2upbuo

:SadajdowoH - |

saJajdiwaH

s222dsap

sa|dwaxa,/ 2441puuod2J D sadnoub s3] :s2|0qDJ2WOU212Y S2L025UT N



48

24upuboys nby .
‘asnaJnojnop aJ4pbid .

"}NDY 2| SU2A 22uUdnO}
2|DJ4U2A 20D} D| 22AD 2nb14S14249DUDD
uodoj 2p 2bou 2jo2uoiou D] .

‘9buo||p sduoy ‘wwi/I-gT -

'S9|ogDiawiway
‘sanbiypnbo s2AJD7 ‘sasnawpd saunaidaisod saiipd xno 20D4b sunabou suog

‘uawopgp,| 2p juaWaul42 Jod ‘29DJuns D| D ‘2U2DAX0p 2AU2SU
D| 2P JU2W?2||2AN0Uy ‘(2J2J142D UOJISD|d 2|DJfUA 22D} D| JNS 22N4IS JID P
2AJ252J) 2UU21J42D UOI4DJIdSY "SJISSDUJDD ‘Sunabpadd :unaons-unanbid auisoy

'(s25140204pAY = 22n0p ND2 p SaJ421douataH / S24pu2204dAud =
S22YoD2 $244n02 sauuajup) sanbiponbp sasibund :sas1u020upAy s240u2304dAu) s27

2dA} anaons - ananbid [025nq [124pddy ‘S2|qD|qWaSSIp S2|ID :S2424d0J242H - ¢

—

(2424 o] snds . t

=) ay4oubodAHy . MNLW._.Q_EW_\_
Jn2ons
Jnanbid au4sou

|

s222dsap
s2|dwax2/ 2J441DUU022J D s2dnoub s2| :52|0qDI2W0J2}2Y S2402SUT W

\



49

Nb3g,| suop 4iA /2 B|0AUE F SF08EUL|

1s auwigW J1D | SUDP puenb jusuedas a3
J3/0A thad 3)/2 ouoQq SRIGIANGD ¥Nap S8
[ 5] (TUDAD,| SJ2A 2b1JIp) 2y4buboud

| 2iguge uoydly —— | Jn2ons Junanbid 24150y

Ay

m_:_h_._w "
I " 2

« ND2 p Uo1duodg »
(pauaur> pdayy)
adau 01

32J4N21424UD 214D
M24 +H0d nb2,| 2p 290JJ4Ng

"U22YJDJ} 2W4SAS 2| 22AD UOSIDI| U2 S224dD
-02 S2J2141n0b/s2221d xn2p 2p 2wJoj uoydisS un D 25D4b 2uua142D uolfDJIdSAY

1044P| © 2ssDYd
/S2SN2SSIADJ S2UN2IJ2JUD S244DY "SU2ISSDUUDD ‘Unajppadd ‘unaons-unanbid auisoy

S2514020J4pAY S24D42204dAUD

2dA} unaons - ananbid [p33nq [124pddy 'S2|qD|qWIasSIp S2|ID tSaJ24doJaiaH - ¢

:SaJ21dIwaH

s222dsap
s2|dwax2/ 2J441DUU022J D s2dnoub s2| :52|0qDI2W0J2}2Y S2402SUT W



50

‘sanbijonbo saAJDT. (noa,p 22ubivdYy) ds 514129

-

'ND3,| NS J25S1|D
D JU2AJ2S 42 Saul} ‘s2nbuo| juos sa4ipd
2p saJipd S2J21uJd2p xnap s27 “UoISuay2Jd
D] D JU2AJ2S SaJnalJofud  S2}iD(.

\

‘sa104d s2p 2Yd2J42yd2u
D| D ‘ND?| 2p 22DJuns D| D juawapidod
SappooDs Jod 20D|dop 2G ‘S2w|pd XND3.

aupJ [T

By 'buo sduoy "wwgr-g-

"2dU24 D JUUJ2AIY 42 Juasodad 2G ‘suna4opadd ‘sabnjoupAy sjiod sap v }2 sa4iod
SJn2| 2p 2ssaul} D| D ‘2||2121442dNS UOISU2} D| D 22D4b 22D4JNS D] D LU22D|d2p 25

[21u2p222.d 2bod 22AD UOSIDUDAWOD] (S2S14021ydwD
= 200Juns 2p sonbiyponbo sauzidouaiay S240J220UWAD =  SajuD||IDS 42
S2JqI| S2Uu2}up) 2oD4Jns 2p sanbiibnbo sasibund :s2s14021YdWD $2404220UWAD S2

S2|qD|qWaSSIp S2|ID :SaJ2}doJataH - 2

ayioubodAy unaons = "mNLN._.Q._EN_\_
Jnanbid a44sou L
2UU24UD
sa222dsap

s2|dwax2/ 24410UU022J D S2dN0Jb S2| :S2|0QD}2WOULY S2402SUT N



51

(aw.aopuab ‘ipiu aysay> ‘assine)
SN424dp S11020Y.iA Y

2|puIwopgD

.mNLLm_Q S9| SNOS 12 5224029 S9| SNOS SUJ3AIH.
241W2u4x2

"*S2WJ0 ‘S|N2||14 S2p p2!d ND SaSn24quiou $242190G
"2bowwop UNOND 2sNDJ 2u ‘IPIW 2| 404 SUDP UNWIWO).

244A12
21| U2WopQp|
2P 24IW2JiX2 | 2SSID| ‘2UDJqUI2W SUDS }Jnod Nc_._.\»_w.

*2410U 22D} 24142d 2un 24}A|2 | 2p 2SDq D| 2P S2dg-

"2bnoJ 12 JIoN "WWZT-/.

(5251402026
S2J4S2442} S2424dOU242H S24DJ220UWAD = S2JUD||IDS }2 S24ql| Sauuiuy

SaJ4Sa4da} sasiound ;5251102026 $2404220UWAD S22

(211d2p 121)
2y4oubodAy
Jn2ons
Jnanbid
2J}sou

$2|qD|qWiassIp S3|ID :52421d0J212H - 2

:SaJ2}dIWiaH

s222dsap
s2|dwax2/ 2J441DUU022J D s2dnoub s2| :52|0qDI2W0J2}2Y S2402SUT W



52

"XND2S12 2P JI4NUIWIP : X2//0-f
s2||1240
2od42d no °ds pynotfio

—r

Q)
Q)

| 'SJN20 S2p uI0S puaJd 3||2wa} D .
fl 241412 ("2d1p 2| 4ND4 |1) J1SU24j0Ul LUaWN|OSqY -
, ‘now sdJod D S2402sUl S2p
JU2W2[|2n4U2A2 NO ‘SaJupua) xnplabaAa snssiy sap 2buobwy .
‘2Wwoy,| 2p 241wixoud D IA ‘241j0dowso) .
"*2]ogqo4awounod ‘2|0qD42WOULH -

“emelle: pince courte et droté -

s2ould 2p 2WJ04 U2 XNDUIWJ2}
sanbu2d ((S2JJAJ2 =) $2214142[2S S2JN1J2LUD SI|ID S24JNOI
2p shos s221|daJ sauna1u24sod s2|1D0 SapUDJ9 :52J21dDWII2Q
20

s222dsap
s2|dwax2/ 2J441DUU022J D s2dnoub s2| :52|0qDI2W0J2}2Y S2402SUT W



53

(su2/0 SPAA20) UIAYADLS s -

uawopgp,| spd {UDJANOD2J 2U ®L+>_w

iiissoutd 2p sod siow

224JnodaJ 2nbipydad 2uJod 2nbuo| a2un J2AD 2D -

{

2doun3

_. ‘uo141sodwod2p U2 S2|p42b2A
S2J21JDW S2| sSubp  ju2ddojaAp 2s SaAJD| 527 .

"241D|N2sNd2u42 4s2 24|npD 1 -

'2424 D| UNS 2|N2J2gn4 }142d un 22AD 2||2W2 .

(zau
3/ JNs 2uJod - 3SsD.IN2)

SIUI02ISDU SBLIAID

"2J21UUD | SU2A

p s2424d02|02 soub snid sap un 7 .

sa}oasuz,p sadnoub sap pubub snid 2| uouis spubub snid sap un

'2410Jp 2uDIP2W 2ubi| 2uUN JUDAINS SOp NP N2I[1W
no juoublofau 2s (S2JFA[2) S221}149|2S S2JN21J24UD S|l :S2421d02|0)

s2|dwax2/ 2441DUU0I2J D

s222dsap
sadnoub s2| :s2|0qD42WO|0Y S2402SUT N




54

aydp|posp il

:20ads2 augny o .m% 7 e
TTNR
2NSSDUW U2 2uualuy
2doun3,| 2p IpIW 2| {NO4 “JU2| |OA -

(24|nppo
Zayd sasnaAouq 'q 'd) 2421SSDUJIDD DAUDT .

sodaJ np sduod 2| uns 4104 U2 san44pgod
42 24uiod u2 sa22ulwu2y S0 Ssas Jod
! (S2WJO0JIAD|D) S2NSSDW U2 S2UUIJUD S2S
Jod 2u2}JIp U2 Sipw saN|j2q1] 2p 4I2dsy.

WWOZI-01IT 2P 24nbu2Au] "saunAJau
9P 2SU2p S2J) ND2S2J UN J2AD S24u2J0dsuDd}
‘JID|]2  UNJUG  S2YIdD) S2SN2JQWIOU 2P DAD
sa|ly “Jiou 2p 42 aunol 2p 2bubjpw sduo) .

juoisnjuod 2NSSDW U2 2uuajuy

no,p (sau24dopida ‘sa4puopQ) S24pJO S2ULND,P S2UQWAW S| I2AD 22UD|qUISSAY

"S2J}SauJa}
SaAJUD| |OA 2| jupbpuad s229|dnod ‘sodad np 104 u2 ‘sa|qp|qwas
sa|iop sadiopd 2 :(s2|Ip-saunauau) Sauuadiud|d no S2J42;dOJAZN
s222dsap
s2|dwax2/ 2J410UU022J D s2dnoub s2| :52|0qD}2WO|0Y S24225UT

uoljiwuJnoy puodb 27 ‘sapyo/nyjaqy saJlodioy




55

S2J42204242Y sadA}L  sauz200|pdoyu sadAy

saJa4dopida] s?| zayd
S2UU24UD S2P 24I1SJ42AIQ

4
i
i

‘4Inu 2p suo||idog ‘S24DuUau ‘S22|NJ14U2P
‘s22u1122d 'S22119 'S2|qDIJDA S2WUO0} 2P SUU4UY = S2UI044IH -

‘sauJnip suojjidod sap juodn|d o1
‘UI2J} 2P SDJ 'SNSSDW U2 S22UIWJ2)/S2WJ0 1|1} SauU4iuy = SaJ2d0|pdoyy -

"(2wJo}1x2]dwp no) 24ouau} 2dA4 2p 241D 2bD|dNOY "S2un21424uUD XND fJoddou
Jod saunaiu24sod S2|1D XND 24INP2Y "24U2J24JIP UOIIDAJRU = S2unauoJataH (.2

'S2J41D|N2sNd2u42 }2 saudnip suo||idog “24oua4}-06nf no wnbnl 2dAy 2p
2J41D|p 2bp|dno) 's2|Ipp saJibd 2 XND 2|gD|qWaS UOILDAJAU = SaJn2uowioH (.

"'Wo0€E © Ww sanbjanb ap 2|10y

‘(2]|1U2Y2 2p 2WJ0} U2 =) S2WJ0J19NJ2 S2AJD| ‘2nbidoosouopw 2||104 2p S222ds2
S| Zayd (dL JI10A) 2J1D||IXDW Jn2ayd2| 2dA4 np S2|02onqg S$2221d S2240|0d
S2J} JU2ANOS S3||IDJ2 P S24J2AN0D S2bup| S2|Ib 4 :(suo|jidod) SsadzidopidaT

s222ds2 p sa|dwaxa/
2441puuod2u D sadnoub s2| :S2|0qD4L2WO|0Y S2402SUT N



56

|[oup
S2J4nauoJa}ay anant) 2|bup
S2| zayd juasaud E_wﬁ_h
"2WJo}i1x2|dwp 2dA|
. [oulwopgo
‘ysod
pJoq
50 2J4naiuassod
2D 'pPd 142

2|ly
aJdnalua4sod ou —

allojixa|dwe
2uJa4u! “1sod puJogq

Uo7

(snuuJoy)
|[DSJop
2|bup
24najJ24up
2y

2bupuy

(p2)
a[eploos|p

x2dp =1l Edal

24N321424UD ("2°U) 2[D4S0D 2JUNAJN

uoj|idod 2p 531022 p S|1D42Q

S2|1D S2p 2bDY20429D,| UNS
saJipjua2wo|ddns sa2uuop
:(suo||idod) saaaidopidaT

s222dsap

sa|dwax2/ 2J4}10UU0d2J D s2dnoub s3| :S2|0qD}2WO|0Y S24225UT



57

SaJnauowoy sa| zay?d
yuasaud ‘a406n( 2dA |

3jjan4o0u

« bnof* »» wnbnf

S2J4N2U0J2}2Y S| ZaYyd
Juasaud ‘a24ourad} 2dAy

220U M , /W\W

(epynpuadiyry puapbA7)
2u2bAz

'

wn|nbauj | L
<« UIDd] >

S2|1D S2p 2bDY20429D,| JNS

saJipjuawo|ddns sauuop :(suo||idod) saaajdopidaT

s222dsap

sa|dwaxa/ 2J441puuod2J b sadnoub s3] :s2|0qD}2WO|0Y S2402SUT



[s8}
0

sapodopnasd no
S22|N21}JD

-
oL uou sa44od sassno4 2p 2dnoug
AN .,Eéﬂ. s
v S2.4241|[2quio

S?| JNS ‘SJIOU XNDAUUD SIP IIAD 2JJ2A 2||IUY)-

sa440d
? 'SUn3|} S3

JNS JU2ANOS ‘SaY2I1d} ‘S21JIDU{ ‘S22J42dW24 S2uo7.
« 2n2nb 2440d pubub » ‘uooyoow =

uooyovw oy)1doy 2J24dogN "2uJniq -

"2n2nb aun jubjuasaud

42 S22uu0}sa) ‘unaluzisod 2bub una| 2p saud
22|[220 2YdD} 2un 22AD ‘Sadnaidaisod S2|1y “JIA
auno puoJ} ‘NDasaJ un JUDUISS2P S2J10U S2JNAJDU
}2 S242I|nb2uJl S2yoD) D S2UN21J2JUD SI|IV.

‘Jiou 42 aunol sduo) ‘wwpg-09 24nbuaAu3.

saJ2200[pdoyu 2p ._cc_wcwm uo mco___n_cn_ = Q\\\QBQ?
anbidA} 2uua4up s

s222dsap
sa|dwaxa/ 2J44]puuod2J D sadnoub s3] :S2|0qD}2WO|0Y S2402SUT N



59

2p1josAuy2

2UIWJ2} U002 210S 2p U002 UOS JUD|I4 2[|IU2Yy)

S242304242y,p
2nbidAy a2uuajup

-t )
(6981-6¥81) Una4sbg
Jod 22ub10s 242 D Inb |2 s/PAquiog pwasopy ‘21piuodsoudiw 2un
Jod 22nboaoud aulugad p| : saiwapida saapbub 2p D 4alns 1s3] .
"J2140W NP S2||IN2} S2P 41JJUNOU 25 210S D J2A 277 -
Pulyd
D| 2442 41oJod 2uibluop sAod uoS 2A2|2, UO NO Saluauoubow
S2| SUDp Ju2W2|na2s SIDW ‘20DANDS D42 D Sbd 24SIX? N -
"J2140W NP = /0L 210S 2UN }IDSSIUJNO
inb uojidod unp 22ub wou ! fubuuopunoq 2432sul = xAguiog .
210S D « J2A »/2||IU3y) .
10w xAquog .

s222dsap

sa|dwaxa/ 2J44]puuod2J D sadnoub s3] :S2|0qD}2WO|0Y S2402SUT N



60

sayonow DII4S3UI0P/DIOLI[DD DISN
ap 2dA} 22 zayd sz|qisiAul I1SDnNb Juos sJa1oub|Dpg S27. 14SaUI0p/D.I0LI] w

|0S 2| supbp 2soydwAy.

“"9PUDIA D| ‘SNLIULP S3| Supp
2AJD7] "2UJ2AIY ‘S2||2NUUD SUOILDJU2D S2SN2UGUWION -

2UNWWIOD S -

2WWoY,| 2p 2|DSU2WWo) .

(2dwou}) unaons - unayd2| |paanq |1240ddy .

2422Ayopug 2p 2a|dwax3]

(Suopy 's2y2NOW) S2}JN0D SUUJUD XND :S2422AYIDJg

(s2nbi}snow) SaNDUO[ S2UUJUD XND :S242204DWIN|

:U2 LUISIAIP 2G "S2J4S2442} No sanbiyonbo
sabbydoudos saAJUD] ‘(joIgD| JN2ONS =) JN2INS-JNayd2| NO Jn2dns-unanbid
2dA} np s2o|poong s2221d ((s2Jna1u24sod S2|ID S2p UOILDWUOJSUDUY) SJ219uUD|Dq
2p aJind T ‘sadnaiuaiup sz|pp aJind | 2sIpIdds Ss244 2402asul :S2a424d1Q

s222dsap
sa|dwaxa/ 2J44]puuod2J D sadnoub s3] :S2|0qD}2WO|0Y S2402SUT N



61

Jn2sns-Jananbid 2dA} 2p s2|p2onq s2221d
JUN2| 2p 2SND2 D S241SDJDd 2P SUN2L22A
yuos Inb (sapay ‘sajaydoul ‘xa/n)

- S2J42204DW2U S2J4ND -

S2nb14SNOW SUIDLJ2D 2P 2|GDUPISU0D
2ouptJoduil | 2p J2|2ddou 25

(unanbid uou =) }Jisuajjout .

S2|qISIA S} SJU21oUD|Dg .

|os 2| suop 24uod p|
J211(190} Jnod 24uiod ua Luouiwdat
2S 2||2W24 D| 2p uU2wWopqgy .

'S229|D42 S2|ID ‘sodau ny .

"2|ndiuow 2| uo puonb
JU2W?2|19D4 LuUasiuq 2s sa4ibd s .

2422040W2N 2424d1qQ 2p 2|dwax3]

s222dsap
sa|dwaxa/ 2J44]puuod2J D sadnoub s3] :S2|0qD}2WO|0Y S2402SUT N



2uUDUqWaW = WAL/

("suopJnoq ‘s2||12gp ‘sadanb ‘[sa2424dD s10uod Juopg siwJno4)
uawopgp,| 2p +N0g ND XN2WIUA U0|[INBID U2 2WJ0 SuUDJ4
UN24150doA0 :« Uo|[INbID 2440d » NO S2FDINJY S27]

&) O

(xnowiup no xnb42b2A suop 24uod) 2[qISIA U21q 2421UD4 Ul %

u2 24uod 2p 2uDbUO :« 24214D} 2440d » NO SFUDUG2J2] S2]

"U2WopQgp,| 42 XDJOY4
2| 2J44U2 LuawW?2|bupul2 :(2d2nb 3p 2|[IDL No s2|o14ad=) Sajiud0dy

Ina,isodiao "XND42b2A snss14 s2| supp aJpuod
Jnod 219S 2p 2WJ04 U2 Jn241s0doAo

/XDJOYJ ND fU2W24021p 24INS 41D

uawopqp,| :(a/9s b sayonow =) sajiydwAg

:U2 JUSIAIP 2G "UN29NS JN2A0Jq NO UN2Yy239| Un2Aouq sadA4
2p |p29onq |124oddy "sax2|dwiod suiow no sn|d 2|p120S 21IA 2P SDI XN2JGUWION
"2bDY20J22Dp 2W24SAS un Jod [OA 9| SUDp S22]|dnod juos s2|ibp saJiod
p 2Jquou uos Jod jupjdodwi Su4 2upJO :SadajdouswiH

2 S27 'sa22ds2

- o,

s222ds2 p sa|dwaxa/
2441puuod2u D sadnoub s2| :S2|0qD4L2WO|0Y S2402SUT N




63

2ulad
[ ‘suopJnog xnbj NO S2|PpW Q2 'S2J431JANO
00008 © 0G pnbsnl ua4iuqo 4nad ayonu o7 .

"2[DIJ0S I/ -

'2412 D| 42 |[21W 2| }luJno}
‘uoijpsiuijjod o uJnod 2dubjuodwi pupug.

"2W14J1A D| 2P JIDYD D| SUDP UIUDA
2| J2422fulp pJ2NUILUOD UIUA D 2yd0d D| SIDW
‘sudo nad funaw 42 ‘uluaa D 2pup|b p| 2nb

ISUID 9|2qJoq pJop Uos 250|d Jns 2uuopupgo
2|13 's104 2jpas aunnb onbid 2u 21290 .

'S990U0J S2UNAJ2U 'S2240|0D JU2W2J42b2| S9|ID
;sunJuq o s1ub sj1od 2p Ju2AN0D ‘uiou unuqg sduo).

SILVITINIY |21\ = DJa /oW '2|12qD = s/ .

sa|dwaxa/ 2J44]puuod2J D sadnoub s3] :S2|0qD}2WO|0Y S2402SUT N

POATE Y| HEFY

...J L5

saJ2,douawAH

s222dsap



64

JD4o2U
2p Ju2assiJunou s sobow) s2| ‘sa}22sul
S9p J2AD S21J4JNOU JUOS SAJD| S27.

‘'SUIW2Yd sap spJoq ‘s2||IDSsnoJq
'S22510q SaYdlu} S| SUDP 2JiU20X2
2|nouopad 4unod> un uJod s22buojoud
'S29|020D  S2|02A|Dp  2uipjuonbuld
aunp sSawdJo) sSpiu siiyad U2 LIA.

aunol 42 JioN-

S31Vv31NOV 25uUbd4 D] 3p pNnsS 3| SUDp
2unNWwWod ‘ajubbg|2 2dang ‘wwpz-Q1-

(as105uv.4y a4syod pf)

SN2I|/pb sa4s1104

saJ2,dougwiH

s222dsap

sa|dwaxa/ 2J44]puuod2J D sadnoub s3] :S2|0qD}2WO|0Y S2402SUT N



