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« Prenez la Sacculine, on croit la connaître, on ne la connaît pas. » 
Tel est le conseil que donnait, en 1881, le Professeur Lacaze-Duthiers, 
fondateur de la Station biologique de Roscoff, à un jeune professeur 
à la Faculté des Sciences de Caen, Yves Belage, en quête d ’un matériel 
local dont l’étude serait féconde. Lacaze-Duthiers venait, par cette 
petite phrase, d ’in stau rer dans son laboratoire une tradition d ’intérêt 
pour les Rhizocéphales qui s’est maintenue depuis cent ans.

A. LES RHIZOCÉPHALES ET LEUR CYCLE.

C’est l’existence de deux organogeneses successives, dont la pre­
mière précède l’éclosion de la larve, tandis que la seconde, m arquant 
le début de la phase parasitaire, n ’affecte qu’un îlot de cellules infes­
tantes, provenant de la cypris, qui semble être le tra it le plus caracté­
ristique du cycle des Rhizocéphales, dans l’état actuel de nos connais­
sances.

Trois exemples, étudiés plus particulièrem ent à Roscoff, m ontre­
ront en effet que ce cycle présente des variantes, liées au caractère 
solitaire ou m ultiple des sacs viscéraux, au caractère interne ou externe 
de l’infestation elle-même.

I. C ycle de  S a c c u l in a  ca rc in i  Thompson

Publié en 1884, après trois ans de recherches, le mémoire de 
Belage, 1’ « Evolution de la Sacculine », demeure l’un des travaux les 
plus classiques de la Zoologie mondiale. En dépit de l’énorme volume 
des inform ations qu ’il apporte, bien peu des résultats qui y sont 
énoncés ont été infirmés. Si la forme paraît avoir un peu vieilli, la 
rigueur des observations, le recours constant au contrôle expérimental, 
la richesse de l’argum entation dans les discussions, constituent toujours 
un modèle.
C a h i e r s  d e  B i o l o g i e  M a r i n e  
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M ettant un terme définitif aux querelles byzantines qui l’opposaient 
à Giard, balayant d’un seul coup les idées préconçues et les hypothèses 
sans fondement, Delage y établit d ’une m anière irréfutable quel est 
l’incroyable cycle de la Sacculine. Il est sans doute l’un des prem iers 
à avoir fait appel à la méthode expérim entale et à l’élevage des ani­
m aux au laboratoire, et par là, le prem ier sûrem ent à avoir m ontré 
quels sont la vocation et l’intérêt essentiel des laboratoires m aritim es.

Il parvient à élever les larves de la Sacculine, les m et en contact 
avec de jeunes crabes venant de m uer, constate leur transform ation 
en larves kentrogones, l’injection de leur contenu dans l’hôte. Il dissè­
que les crabes, retrouve la masse cellulaire injectée, nomme « nucleus » 
la form ation centrale correspondant à l’ébauche du fu tu r sac externe. 
Il suit la migration du parasite dans l’hôte, ainsi que la différenciation 
progressive du sac, assiste enfin à la sortie de celui-ci à l’occasion d ’une 
mue du crabe.

Faisant appel à une technique toute récente, l’Histologie, il donne 
de l’anatom ie du sac externe une description qui reste valable.

Delage s’interroge longuement sur le rôle joué éventuellem ent par 
les cypris groupées autour du cloaque, encore obturé par un bouchon 
de chitine, des jeunes sacs externes venant d’éclore. Le caractère 
saisonnier du cycle (les jeunes sacs apparaissent au printem ps) le 
frappe. Il suggère que les Sacculines âgées de l’année précédente 
pourraient donner naissance à des mâles nains fécondant la prem ière 
ponte des jeunes sacs dont les « testicules » sont obturés par des 
bouchons de chitine. Nous verrons que ce problème de la sexualité 
des Rhizocéphales n ’a rien perdu de son actualité. L’étude anatom ique 
du sac conduit Delage à définir le plan de sym étrie et à constater 
qu’il est constamment perpendiculaire à celui de l’hôte. Il définit les 
glandes collétériques et explique leur rôle dans la form ation des 
cordons d’œufs. Il met en corrélation l’activité de ces glandes avec 
la mue et le cycle ovogénétique. Enfin, il identifie le système nerveux 
dont il m ontre la formation, tardive d’ailleurs, au cours de l’embryo­
genèse secondaire, à partir d’une invagination épithéliale. Yves Delage 
envisage, dans son mémoire, de procéder à une étude du développe­
m ent embryologique qui ne verra jam ais le jour. Le m ém oire de 
Delage se term ine par des considérations systém atiques dans lesquelles 
il propose de substituer au term e de Rhizocéphales celui de Kentro- 
gonides.

Après 1884, Delage ne publiera sur les Rhizocéphales que quelques 
courtes notes (1886, 1889, 1900). Son immense contribution à la 
connaissance du groupe restera essentiellem ent ce travail m onolithique, 
presque parfait, que constitue « l’évolution de la Sacculine », et qui 
semble avoir assouvi la curiosité de son auteur.

II. Cycle de C h /o ro g a s fe r  sulcatus (—  P e l to g a s te r e l l a  su lc a ta ) .

S’il nous paraît au jourd’hui tellem ent évident que la m ultiplicité 
des sacs viscéraux ne soit, chez Peltogasterella, que la conséquence 
d ’une infestation initiale unique et non celle d’une infestation multiple, 
c’est probablement en raison du soin, de la précision et de l’élégance 
qu ’a apportés Pérez à le démontrer, dans la série de notes qu ’il a
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consacrées à l’étude du cycle de cette espèce (Pérez 1928 b, 1930, 1931 a, 
b9 c, dy e, f  et 1932 c).

D isséquant son m atériel avec un soin méticuleux, il donne d’abord 
de la topographie des racines une description précise. En dépit de 
l’existence d’un système radiculaire sinon individualisé, du moins bien 
structu ré  pour chaque sac, il ne manque pourtant pas de noter le 
synchronism e de développement de ces sacs et de leurs pontes. Cet 
argum ent, contre lequel on peut invoquer l’arrivée par nuages des 
cypris, lui paraît insuffisant pour prouver l’infestation unique du 
Pagure. Il va alors avoir recours à une démonstration statistique en 
constru isan t le polygone de fréquence du nombre des sacs, et établir 
ainsi, d’une m anière indiscutable, que l’infestation se réalise par 
l’inoculation d’une seule cypris.

Il étudie le rem placem ent par vagues des sacs viscéraux qui n ’in­
cubent qu ’une seule ponte, précise leur développement interne et leur 
processus de sortie.

III. C ycle d e  C h th a m a lo p h i lu s  d e la g e i  J . Bocquet-Védrîne.

Le cycle de la Sacculine, établi par Delage sur la seule espèce 
Sacculina carcini et confirmé par Smith (1906), apparut d’abord à 
tous comme parfaitem ent généralisable à l’ensemble du groupe des 
Rhizocéphales. Néanmoins, dès 1911, Häfele et Guérin-Ganivet auront 
le m érite de rem ettre en cause cette conception. Pour ce dernier auteur 
notam m ent, « rien ne prouve qu’une espèce passant à un moment 
donné par le stade kentrogone ne restera pas fixée à son hôte au 
point même où le dard aura perforé les téguments, de sorte qu’on peut 
fort bien concevoir, a priori, qu’il puisse exister certains Rhizocéphales 
Kentrogonides qui ne passent jam ais, au cours de leur évolution, par 
le stade de Rhizocéphale interne » ; d’autre p a rt « on peut affirm er 
que les Akentrogonides ne peuvent avoir de stade interne à un moment 
quelconque de leur existence ».

La découverte de Chthamalophilus delagei (J. Bocquet-Védrine, 
1957, 1961), Rhizocéphale externe, parasite du Cirripède Operculé 
Chthamalus stellatus, devait m ontrer le bien-fondé de ces vues.

Ju sq u ’en 1957, tous les Rhizocéphales décrits (si on excepte 
Duplorbis dont la connaissance est rudim entaire, et qu’il convient par 
conséquent de laisser en incertae sedis) étaient parasites de Déca­
podes, si bien que cette inféodation constituait un caractère classi­
quem ent inclus dans la définition du groupe. L’existence d’un Rhizo­
céphale parasite  du Cirripède devait faire apparaître également le côté 
abusivem ent restric tif de cette définition.

Le cycle de Chthamalophilus delagei diffère profondém ent de celui 
de la Sacculine. La larve qui éclôt au stade cypris (ce qui n ’est pas 
une exception chez les Rhizocéphales) est m orphologiquement très 
dégradée. Elle ne possède plus qu’une seule paire d’appendices, les 
antennules, qui conserve une structure normale. Incapable de nager, 
elle est im m édiatem ent réinfestante.

Le parasite  demeure externe. Cette caractéristique est naturelle­
m ent incom patible avec une migration dans l’hôte.
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La phase endoparasitaire de la Sacculine est ici remplacée par une 
phase infère qui en est l’homologue et au cours de laquelle se diffé­
rencie le nucléus. Le parasite, durant cette période, est enferm é dans 
une crypte résultant du refoulement du tégum ent de l’hôte et obturée 
par un  opercule chitineux sécrété par le parasite  lui-même. Lors de 
l’extrusion, l’opercule s’ouvre pour laisser passer le jeune sac dont 
la structure définitive n ’est d’ailleurs pas encore acquise.

Le système radiculaire est ici remplacé par une masse globuleuse, 
plus ou moins lobée, qui demeure externe.

Le sac viscéral possède une structure  anatom ique très simplifiée 
par rapport à celle de la Sacculine. Il ne comporte en effet qu ’un seul 
organe différencié, l’ovaire, relié à la paroi en position opposée au 
pédoncule par un mésentère, creusé d ’un canal qui fa it com m uniquer 
avec l’extérieur la cavité incubatrice.

Il n ’existe aucun organe assimilable à un  testicule. Néanmoins, 
Chthamalophilus se reproduit exclusivement par autofécondation. Les 
éléments germinaux mâles bourgeonnent à p a rtir  de la paroi du sac 
peu après son extrusion et sont libérés dans la cavité incubatrice 
sous forme d’ilôts qui assureront la fécondation des pontes succes­
sives.

Bien que l’infestation expérimentale n ’ait pu être réalisée, il 
semble certain que le stade kentrogone, si caractéristique du cycle 
de la Sacculine, ne se réalise pas chez Chthamalophilus delagei. Dans 
ces conditions, il est apparu légitime de recréer, pour accueillir ce 
nouveau genre, le sous-ordre des Akentrogonides.

La découverte d’un second Rhizocéphale parasite  de Cirripède 
Operculé à Arcachon, Boschmaella balani (J. Bocquet-Védrine, 1967, 
1968) qui, tout en se développant in situ, passe par une phase endo­
parasitaire, m ontre que l’ère des recherches systém atiques sur les 
Rhizocéphales n ’est probablement pas close.

IV. Le devenir des racines d e  P e l to g a s te r  p a g u r i  Rathlce,
après la chute du sac viscéral

Après avoir très rem arquablem ent décrit la s tructu re  des racines 
chez Peltogaster paguri, Pérez (1941) s’est longuem ent penché sur la 
curieuse évolution dont elles sont le siège, après la chute du sac. Loin 
de se résorber, en effet, le système radiculaire présente souvent, chez 
cette espèce, l’apparition d’une poussée d’ovaires m ultiples discontinus.

« Je suis enclin, écrit Pérez, à considérer comme vraisemblable 
la naissance des ovaires sur place, à p a rtir  du tissu même des racines. 
S’il en est bien ainsi, le Peltogaster fourn ira it un  rem arquable exemple 
d ’une différenciation tardive de la lignée germinale. »

L’étude du développement endoparasitaire de Boschmaella balani 
et des possibilités de m ultiplication végétative propres à cette espèce 
ont conduit aux mêmes conclusions (J. Bocquet-Védrine et J. Parent, 
sous presse).
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B. SEXUALITÉ DES RHIZOCÉPHALES.

Le problème de l’herm aphrodisme vrai et de l’autofécondation 
éventuelle, chez certains Crustacés parasites, est l’un des plus contro­
versés actuellement.

Très anciennem ent posée chez la Sacculine (Müller, 1863), nous 
avons vu en quels term es prudents, souvent dubitatifs, Belage (1884) 
tra ite  de cette question.

D’après Reinhard (1942), les cypris fixées autour du cloaque de 
Peltogaster paguri in jectent, dans la cavité palléale des jeunes sacs, 
leur contenu qui émigre ju squ’aux testicules en rem ontant le canal 
déférent. Là, elles seraient susceptibles de produire des spermatozoïdes 
qui, se m élangeant à ceux du testicule de l’herm aphrodite, participe­
raien t à la fécondation de la première ponte.

Veillet (1943, 1945) trouve, chez Triangulus galathea (=  Lernaeo- 
discus galathea), deux types de larves qui diffèrent par leur taille et 
il a ttribue ce fait à un  dimorphisme sexuel.

Une série de travaux plus récents, entrepris par des auteurs 
japonais, chez Peltogaster ella socialis, Peltogaster paguri et Sacculina 
senta  (Ichikawa et Yanagimachi, 1958 ; Ichikawa et Yanagimachi, 
1960 ; Yanagimachi, 1961 a et b ; Yanagimachi et Fujim aki, 1967) 
a conduit à une conception radicalement gonochorique de la sexualité 
des Rhizocéphales, admise actuellement par la p lupart des auteurs. 
Les « testicules » ne seraient plus alors que des réceptables séminaux 
hébergeant les véritables cellules sexuelles mâles qui proviendraient 
uniquem ent des mâles cypridiens. Assez hâtivement généralisé à l’en­
semble des Rhizocéphales, ce résultat n ’a fait l’objet d’un contrôle 
expérim ental que chez Peltogaster ella, dont il suffit de connaître la 
biologie pour affirm er que la tâche n ’était pas facile.

Sans nier le rôle que peuvent éventuellement assum er, dans la 
fécondation des pontes, les mâles cypridiens (sur lesquels nous ne 
possédons pour le m om ent aucune inform ation), on peut faire quelques 
réserves sur l’in terpréta tion  de la structure histologique des testicules 
donnée par les auteurs japonais, tout particulièrem ent chez Sacculina 
senta . Des observations personnelles encore inédites, pratiquées chez 
Sacculina carcini, m ’ont amenée à penser, en effet, que quelques 
confusions avaient pu conduire ces auteurs à voir des cypris là où 
il n ’y en a pas et à a ttribuer la signification de « cellules cypridiennes » 
à une simple invagination de l’épithélium de la cavité incubatrice dans 
la lum ière des testicules, chez les individus juvéniles.

6
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C . LES RAPPORTS DU PARASITE ET DE L'HOTE.

La Sacculine exerce sur son hôte, tan t du point de vue de la 
croissance et de la mue que du point de vue de la sexualité, des effets 
spectaculaires dont l’analyse a fait l’objet de très nom breux travaux. 
A Roscoff, le pourcentage des Carcinus maenas parasités p a r la Saccu­
line est de 20 p. 100 environ (Bourdon, 1963). Ce taux relativem ent 
faible explique que les chercheurs français qui se sont intéressés à 
ces problèmes n’aient effectué à Roscoff que des séjours assez spora- 
diques, les populations méditerranéennes offrant l’avantage de présen­
ter des taux de parasitisme beaucoup plus élevés. Néanmoins, en raison 
de l’im portance et de l’actualité de ces recherches, il ne saura it être 
question de ne pas en donner ici au moins un  bref aperçu. En effet, 
les découvertes récentes en m atière d ’endocrinologie des Crustacés 
(particulièrem ent découverte de la glande de mue par Gabe, 1953 et 
découverte de la glande androgène par Charniaux-Cotton, 1954), en 
m odifiant l’optique dans laquelle on pouvait envisager ces problèmes, 
leur ont donné un regain d’intérêt certain.

1. Action de la Sacculine sur la croissance et la mue de son hôte.

La Sacculine n ’inhibe la mue de son hôte qu’à p a rtir  du m oment 
où le sac viscéral est externe (Belage, 1884). Cependant, au cours de 
sa phase endoparasitaire, elle exerce une action certaine sur la crois­
sance du crabe, dont elle augmente l’intervalle de mue (G. Smith, 1906) 
et dont elle fait tomber le taux de croissance de 30 à 20 ou même 
10 p. 100 lors des exuviations qui précèdent l’extrusion du sac viscéral 
(Veillet, 1945).

Il était naturel d’im puter, à l’époque de Belage, l’inhibition de la 
mue aux seules perturbations métaboliques que ne m anque pas d’en­
tra îner la présence d’un parasite qui, devenu externe, se développe 
rapidem ent et prépare une succession de pontes abondantes. Néan­
moins, ce que nous savons au jourd’hui du contrôle horm onal de la 
mue perm et de poser le problème en term es assez différents (Veillet, 
1955). Une première hypothèse consistait, en effet, à se dem ander 
si l’éventuelle invasion de la glande Y p ar les racines de la Sacculine 
ne m ettait pas cet organe dans l’incapacité de fonctionner. Veillet 
(1955) a pu contrôler, sur un lot d ’une centaine de crabes infestés, 
que les racines de la Sacculine ne pénètren t qu ’exceptionnellem ent 
dans ces glandes. Une seconde hypothèse, plus nuancée, conduit à 
supposer que la Sacculine soustrait du m ilieu in térieur du Crabe 
l’hormone elle-même ou même un interm édiaire chim ique indispen­
sable à sa formation. Pour le moment, il n ’existe aucun argum ent 
expérimental décisif en faveur de cette conception (Frentz, 1960).

Les travaux de G. Cornubert (1954) ont m ontré que l’excision 
du sac externe de la Sacculine n ’entraîne pas chez l’hôte la reprise 
de la mue. Be même, la seule ablation des pédoncules oculaires, qui 
a pour effet de stim uler le métabolisme du Crabe, ne suffit pas à
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provoquer la mue des anim aux parasités. Cependant, l’ablation sim ul­
tanée du sac viscéral de la Sacculine et des pédoncules oculaires de 
son hôte conduit à la reprise des exuviations chez ce dernier.

L’inhibition de la m ue de leurs hôtes par les Rhizocéphales n ’a 
pas un caractère général. Les Peltogaster n’inhibent pas la mue des 
Pagures qui les hébergent (Veillet, 1945). Pérez (1935) a même établi 
que, chez Peltogaster ella sulcata, parasite d’Eupagurus cuanensis, 
l’évolution cyclique norm ale du Rhizocéphale et la sortie par vagues 
des sacs viscéraux, sont assurées par la répétition périodique des mues 
de l’hôte.

2. Action des Rhizocéphales sur les caractères sexuels de leurs hôtes et
modifications de l’hémolymphe des Crabes sacculinés.

P ar une sorte de compensation du sort, c’est à Giard que devait 
revenir l’honneur de m ettre en évidence les effets du parasitism e par 
les Rhizocéphales su r les caractères sexuels secondaires de leurs hôtes 
et d ’ouvrir par là une voie de recherche particulièrem ent féconde 
(Giard, 1887).

Cette action se m anifeste précocement, c’est-à-dire au cours de 
la phase endoparasitaire.

J ’em prunte à R. Frentz (1960), qui les a excellemment résumés 
pour l’espèce la plus étudiée, Carcinus maenas, l’exposé des faits géné­
raux  relatifs à ce problème et celui des différentes tendances in ter­
prétatives qui ont pu en être données.

Les mâles, sur lesquels la Sacculine a eu le temps d’agir longuement, 
sont féminisés dans la plupart de leurs caractères sexuels. Ces modifications 
affectent le céphalothorax aussi bien dans sa forme générale que dans ses 
détails ornementaux. On voit même apparaître, face ventrale, les orifices 
génitaux femelles au niveau du VIe segment thoracique. Souvent les pinces 
sont réduites par rapport à celles des mâles normaux. L’abdomen triangu­
laire s’élargit, s’arrondit pour acquérir un aspect femelle typique. De plus, 
les segments abdominaux III, IV et V, soudés chez le mâle et articulés chez 
la femelle, acquièrent rapidement cette dernière disposition chez les mâles 
parasités. Les pléopodes aussi subissent des transformations profondes qui 
tendent à les rapprocher du type femelle. On assiste même à l’apparition 
d’appendices supplémentaires comparables, dans une certaine mesure, à des 
pléopodes femelles typiques.

Les mâles ainsi atteints perdent encore leur humeur combative, leur 
instinct sexuel s’affaiblit et ils deviennent inaptes à la reproduction.

Remarquons toutefois que ces modifications n’apparaissent pas d’em­
blée, qu’elles s’accentuent à chaque mue, si bien que les animaux les plus 
féminisés sont généralement ceux qui ont pu muer le plus souvent avant la 
sortie de la Sacculine. Elles se manifestent aussi dans un certain ordre qui 
est inverse de celui de leur différenciation.

Les gonades elles-mêmes n’échappent pas à l’action du parasite. Chez 
les Crabes atteints de longue date, les testicules sont réduits, mais la sperma- 
togenèse persiste toujours et, contrairement à ce qui se passe dans les genres 
Inachus et Eriocheir, jamais on n’a signalé d’ovo-testis ou d’ovaires chez 
Carcinus maenas mâles. Ajoutons enfin que les canaux déférents subissent 
quelquefois des altérations mélaniques.

Bien que leur intérêt soit moindre, mentionnons l’existence de trans­
formations chez les femelles envahies par la Sacculine. A. Veillet (1945) a 
bien attiré l’attention sur le fait que leur abdomen s’élargit plus et plus rapi­
dement que celui des femelles indemnes juvéniles et qu’il peut devenir plus 
large que celui des femelles normales...
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Cet élargissement s’accompagne chez les femelles impubères de quelques 
autres modifications : l’abdomen se creuse en auge, se décroche du cépha­
lothorax, se borde de soies et se pigmente suivant le type femelle adulte. 
A taille égale, on observe aussi une réduction des pléopodes chez les indi­
vidus parasités.

Au début du parasitisme, l’ovogenèse n’est pas inhibée, mais l’accumu­
lation du vitellus dans les ovules ralentit et la vitellogenèse cesse lorsque 
la Sacculine devient adulte et édifie ses propres pontes.

La première interprétation qui se présente à l’esprit se base sur la 
constatation d’une réduction des gonades chez les sujets parasités. Elle 
consiste à supposer une relation de cause à effets entre cette atrophie et les 
modifications des caractères sexuels externes. C’est elle qui a amené 
A. Giard (1887) à parler de « castration parasitaire » et à nous léguer cette 
locution très expressive, mais non fondée. En effet, il arrive fréquemment 
que des crabes mâles soient féminisés sans que pour autant leurs testicules 
soient altérés... Une deuxième tentative d’explication est fournie par 
G. Smith (1910, 1911, 1913) qui voit l’origine des modifications sexuelles 
consécutives au parasitisme dans une perturbation du métabolisme lipidique 
des Crabes. Ces vues sont partagées par G.C. Robson (1911), B.W. Tucker
(1930), T.E. Hugues (1940)...

Beaucoup plus clairvoyantes sont les vues de R. Courrier (1921) qui, 
observant avec justesse l’absence de corrélation entre le degré de fém ini­
sation des caractères sexuels et celui de l’altération des gonades, suggère que, 
si l’action de la Sacculine s’exerce par l’intermédiaire d’une glande, celle-ci 
ne peut être qu’indépendante des testicules...

Une autre tendance interprétative est celle dirigée par R. Goldsmith
(1931) et reprise par G. Reverberi (1944-1945) et E.G. Reinhard (1956). 
D’après elle, la féminisation parasitaire des Crustacés mâles doit être consi­
dérée comme un cas d’intersexualité dû à l’action perturbatrice du parasite 
sur des potentiels génétiques $ et 9... »

On doit à Veillet (1945) une théorie plus synthétique, selon 
laquelle les caractères sexuels des hôtes, génétiquem ent déterminés, 
sont influencés sur place par l’interm édiaire du m ilieu intérieur. Ce 
dernier, modifié par le parasitism e, au ra it ainsi les mêmes effets 
qu’un changement de constitution chromosomique.

Il ne saurait être question de citer ici l’ensemble des publications, 
très nombreuses, consacrées aux différents aspects de ce problème. 
Je me contenterai d’insister plus particulièrem ent sur les travaux des 
chercheurs qui, séjournant à Roscoff, ont contribué à y m aintenir une 
tradition  aujourd’hui presque séculaire.

a) Modifications morphologiques des hôtes

Après Giard (1887), Smith (1906) et Potts (1909), Pérez (1935) 
apportera sa contribution à l’étude de la m odification des caractères 
sexuels secondaires chez les Crustacés Décapodes hébergeant des 
Rhizocéphales.

Cependant, une connaissance très approfondie de la morphologie 
des Décapodes et de leurs caractères sexuels, la découverte de la 
« mue de puberté » chez les Crabes (Pérez, 1928 a) confèrent ici d’em­
blée à Pérez, une indiscutable supériorité sur ses prédécesseurs.

Chez Galathea squamifera, il constate la fém inisation des mâles 
parasités par Triangulus perezi (1926, 1935), les pléopodes 3 et 5 pré­
sentant des caractères interm édiaires entre les formes typiques du 
mâle et de la femelle adultes.
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Chez Eupagurus prideauxi, il signale l’apparition de pléopodes 
chez le mâle qui en est normalem ent dépourvu.

Chez Pagurus cuanensis (1935), il mentionne que la présence d ’un 
Chlorogaster in terne est révélée, chez les mâles, non seulement par la 
présence de pléopodes féminisés, mais aussi par des modifications de 
la sétosité (1932 a).

Chez Diogenes pugilator, parasité par Septosaccus cuenoti, il 
m ontre de même que l’examen attentif de la sétosité perm et de con­
clure à une fém inisation des mâles (1932 b, 1935), même si le phéno­
mène est, ici, particulièrem ent discret.

Chez Macropodia rostrata, parasité par Drepanorcfiis neglecta, 
il constate que la fém inisation des mâles peut présenter tous les 
degrés et in terprète très bien ce fait en l’im putant à l’état sexuel du 
Crabe au m om ent où se réalise l’infestation (1927, 1929).

Enfin, chez Pachggrapsus marmoratus (1933), il découvre que 
la Sacculine exerce également sur la femelle une action incontestable, 
« les femelles sacculinées étant à un degré de féminité en avance sur 
leur taille ».

Veillet (1945), travaillant plus particulièrem ent à Séte, devait 
donner une analyse plus détaillée des modifications des caractères 
sexuels secondaires des Décapodes parasités par les Rhizocéphales et 
surtout en fou rn ir une expression biométrique.

b) Recherches biochimiques et immunologiques

L’hypothèse de Smith (1906), relative au retentissem ent sur le 
métabolisme lipidique des Crabes parasités par les Sacculines, ouvrira 
l’ère des recherches biochimiques sur les Rhizocéphales.

Il faudra  le très beau et très im portant travail de Frentz (1960), 
pour dém ontrer que le « parasite ne modifie pas significativement le 
taux d’acides gras de son hôte sauf, peut-être, au m oment de la sortie 
du sac viscéral et de la première croissance de celui-ci. En tout cas, 
constatation essentielle, une telle action n ’existe pas tan t que le para­
site est interne ». L’action de la Sacculine sur les caractères sexuels 
secondaires de l’hôte se m anifestant précisément au cours de la phase 
endoparasitaire, l’hypothèse de Smith se trouve infirmée. L’analyse 
chrom atographique et électrophorétique de l’hémolymphe de Carcinus 
maenas sains a conduit Frentz à définir trois fractions protéiques 
(une fraction distale, une fraction intermédiaire et une fraction proxi­
male, définies chacune par rapport à leur ligne de départ). Tenant 
compte à la fois de l’étape d’intermue, du facteur saisonnier et des 
conditions physiologiques particulières créées par la vitellogenèse des 
femelles, F rentz fournit, de la variation de ces fractions, une analyse 
précise. A p artir  de ces données, il montre que le parasite interne, 
comme le parasite  externe, diminuent de façon sensible l’importance 
de la distale et raréfient la fraction intermédiaire, l’action chez les 
anim aux plus gros étant moins caractérisée.

Les Crabes sacculinés constituent également l’un des prem iers 
m atériels utilisés pour les recherches immunologiques chez les Inver­
tébrés.
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Jean Cantacuzène aura, dès 1913, le m érite d ’être, dans ce 
domaine, un véritable précurseur. Robert Lévy (1923 et 1924) ten tera  
également de m ettre en évidence une réaction d’im m unité chez les 
Crabes parasités et- d’établir un « séro-diagnostic » des individus 
infestés.

Pourtant, les recherches précises effectuées par Frentz (1960), 
à l’aide de techniques im m unophorétiques modernes, ne lui perm et­
tron t pas de m ettre en évidence la form ation de protéines nouvelles 
ou l’altération de protéines existantes, chez les Crabes sacculinés.

c) Endocrinologie.

La découverte de la glande androgène chez les Crustacés par 
Charniaux-Cotton (1954) devait tout naturellem ent am ener cet auteur 
à contrôler l’état de l’organe chez les Carcinus maenas parasités par 
la Sacculine. Dès 1955, Charniaux-Cotton décrit l’hypertrophie de la 
glande androgène chez les Carcinus parasités et im pute ce fait à un 
ralentissem ent d’activité.

Veillet et Graf (1959) ont suivi l’évolution du même organe 
endocrine chez des Carcinus, des Pachggrapsus et des Diogenes p ara­
sités. Pour eux, les Rhizocéphales en tra înent une dégénérescence de 
l’organe androgène et il existe un parallélism e certain  entre le degré 
de cette dégénérescence et le degré de fém inisation. L’hypertrophie de 
la glande androgène serait, selon ces auteurs, suivie d’une m ultiplica­
tion des noyaux, d’une réduction du cytoplasme et d ’une entrée en 
pycnose des noyaux précédant la dégénérescence de la glande.

Cependant, les injections de sérum  de Crabes parasités à des 
individus sains, pratiquées par Frentz (1960), semblent m ontrer que 
la Sacculine ne renferme pas, ou ne déverse pas, dans le sang de son 
hôte, de principes féminisants.

Enfin, tout récemment, Meusy (1972) a m ontré que la glande 
androgène des C. maenas porteurs d ’une Sacculine externe, comparée 
à celle des animaux sains, présentait un enrichissem ent particulier 
en liposomes.
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