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Jean Francois est décédé a Dijon le 13 mars
2019. 11 avait effectué toute sa carriére dans cette
ville comme chercheur au CNRS, rattach¢ au
laboratoire de Zoologie de la Faculté des Sciences
(intégrée par la suite dans 1I’Université de Bour-
gogne). Depuis 1960, il était membre de la Société
entomologique de France qui lui a décerné en
1994 le prix Réaumur. Il demeurait néanmoins
peu connu des entomologistes francais, du fait
de sa grande modestie, mais aussi parce que ses recherches ont porté principalement sur un
groupe d’Hexapodes (“Insectes” s. [.), les Protoures, de taille minuscule, étudiés seulement
par quelques spécialistes disséminés a travers le monde. Ayant cotoyé Jean Frangois pendant
plusieurs années a la Faculté des Sciences de Dijon et ayant suivi de prés ses recherches, je me
propose ici de présenter ses activités scientifiques en faisant ressortir ses qualités de chercheur
passionné et tenace. Cette notice fournira également aux nouvelles générations des informations sur
ce qu’était la recherche zoologique en province au cours des années qui ont suivi la seconde
guerre mondiale.

Jean Francois est né a Vougeot (Cote-d’Or) le 23 février 1933. Ses parents étaient tous
deux instituteurs, son pére peintre amateur de talent. J. Frangois était marié et pere d’une fille
actuellement domiciliée a Aix-en-Provence. Apres avoir obtenu une licence es-Sciences a la
Faculté des Sciences de Dijon, il soutient une theése de 3¢ cycle (équivalente & un master) en
1959, puis est nommé chargé de recherche au CNRS, ou il fera carriére jusqu’a son départ a la
retraite en 1994. Sa thése d’Etat, retardée par deux années et demie d’incorporation militaire
lors de la guerre d’ Algérie, a été publiée en 1969.

Les premicres recherches de J. Frangois ont été réalisées sous la conduite du Pr Robert
Denis, directeur du laboratoire de Zoologie, spécialiste connu des Collemboles et fin connaisseur
de la morphologie des Insectes. Dans I’immédiat apres-guerre, I’intérét pour la Zoologie, disci-
pline des Sciences naturelles, était encore trés vif. Le Pr Pierre-Paul Grassé avait alors initié
la réalisation d’un vaste Traité de Zoologie, rédigé en frangais, dans lequel R. Denis avait été
pressenti pour traiter des Insectes primitivement aptéres (alors regroupés dans la sous-classe
des Aptérygotes, reconnue par la suite comme polyphylétique), et pour fournir un chapitre
général sur la morphologie des Insectes. Dans ce but, R. Denis avait constitué¢ une riche biblio-
théque spécialisée, et tout naturellement il avait orienté les travaux de ses ¢léves vers des
¢études anatomiques précises faites sur quelques groupes choisis. De nombreux travaux furent
publiés entre les années 1950 et 1970 par ce qu’on a pu appeler “I’école dijonnaise de morpho-
logie comparée des Arthropodes”. Le terme de morphologie est pris ici dans le sens utilisé par
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SNODGRASS dans son célébre traité de 1935 ; il est & peu prés équivalent a celui d’anatomie com-
parée utilisé chez les Vertébrés. La connaissance de 1’anatomie fine des Insectes apparaissait
alors comme un préalable nécessaire pour comprendre I’évolution structurale des différents
systémes organiques et chercher a en déduire les relations phylogénétiques existant entre les
différents groupes de cet ensemble si diversifié.

Découverts et décrits pour la premiére fois par SiLvesTrI (1907), les Protoures étaient
encore trés mal connus. Rappelons que ces Hexapodes vivent dans le sol, ou dans la litiére
de feuilles, ou encore sous les écorces. Leur corps est allongé, en général non pigmenté, et
leur taille atteint rarement deux millimetres ; ils ne sont pratiquement pas visibles a ’ceil nu
et doivent étre récoltés le plus souvent a I’aide d’appareils de tamisage de type “Berlese” (ou
Tiillgren). IIs présentent un ensemble de caractéristiques morphologiques singuliéres, certaines
pouvant étre considérées comme primitives, d’autres comme secondairement modifiées, sans
doute en relation avec un mode de vie cryptique. De ce fait, les Protoures ont vivement intrigué
les chercheurs du début du xx© siécle, qui hésitaient a leur trouver une place parmi les Insectes
(Hexapodes) ou a les rapprocher de certains Myriapodes. Leur taille minuscule rend difficile
toute étude anatomique approfondie, car ces recherches nécessitent la mise en ceuvre de tech-
niques microscopiques adaptées telles que la confection de coupes histologiques sériées, puis
la reconstitution de chaque organe par projection sur papier.

Les travaux de J. Frangois ont d’abord porté sur la morphologie céphalique des Protoures
[2, 6, 8 : les numéros entre crochets renvoient a la liste des publications donnée ci-apres]. On
connaissait déja les principales particularités de la téte des Protoures : microcéphalie, recou-
vrement des piéces buccales par un double repli latéral (entotrophie), absence d’antennes et d’yeux,
ces caractéres pouvant étre considérés comme des régressions secondaires ou des adaptations
aune vie cryptique. J. Frangois fournit une description minutieuse de deux espéces de Protoures,
qui corrige sur certains points, et compléte énormément les connaissances antérieures. Ses
descriptions portent a la fois sur les structures squelettiques (comportant un endosquelette trés
développé d’interprétation morphologique délicate), sur la musculature, les parties antérieures
du tube digestif et le systéme nerveux. Frangois observe en détail la structure du cerveau,
celle du systéme stomatogastrique et du systéme neuroendocrine. Il met en évidence le corpus
cardiacum (impair chez les Protoures) et les corpora allata, composés d’un trés petit nombre
de cellules. Il décrit la structure histologique des pseudoculi, organes pairs restés longtemps
énigmatiques, et peut ainsi démontrer que ce sont des récepteurs sensoriels comparables a des
sensilla placodea, en tout cas ni des ocelles, ni des rudiments d’antennes comme cela avait
été suggéré. Ces organes semblent homologues aux organes postantennaires des Collemboles,
et leur présence chez les Protoures constitue un argument en faveur du rapprochement de ces
deux groupes d’aptérygotes.

Un travail ultérieur [52] réalisé en collaboration avec deux entomologistes, un italien et un
chinois, est consacré a I’anatomie céphalique d’un genre trés particulier, le genre Sinentomon Yin,
1965, dont la position phylogénétique a été tres discutée. Les études anatomiques montrent des
structures assez voisines de celle des autres genres de Protoures, a coté de certains caractéres
sans doute régressifs.

Deux autres études de J. Frangois ont porté sur le squelette et la musculature du thorax de
deux espéces de Protoures [5, 55]. Ces études minutieuses montrent par exemple la présence,
a la base des pattes méso- et métathoraciques, de deux anneaux sclérifiés formant les arcs cata-
pleural et anapleural qui peuvent étre interprétés comme résultant de I’incorporation, dans la
région pleurale des segments thoraciques, de deux articles basaux des appendices, articles qualifiés
de subcoxaux. Il s’agit 1a d’une disposition anatomique trés primitive, dont la connaissance est
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essentielle pour interpréter 1’évolution de 1’appendice locomoteur des insectes. Les structures
sont un peu différentes pour les pattes prothoraciques qui ne sont plus locomotrices, mais
jouent probablement un réle sensoriel, en remplacement des antennes disparues.

Un autre article [63], qui allait étre sa derniére publication de morphologie comparée,
est consacré a la musculature abdominale d’une famille de Protoures, les Acerentomidae. Ce
travail corrige et précise les anciennes données de BERLESE (1909). 1l décrit en particulier les
appendices rudimentaires du premier segment abdominal, qui sont segmentés et munis d’une
vésicule terminale exsertile ; ces appendices regoivent des muscles extrinseques provenant du
tergite 1 et posseédent aussi des muscles intrinséques, un protracteur et deux rétracteurs.

Deux études [48, 50], faites en collaboration avec le Pr Romano Dallai (Université de
Sienne, Italie), portent sur les genitalia externes et internes des Protoures. Une des particula-
rités des Potoures tient a ce que les voies génitales males sont entiérement paires : les canaux
¢jaculateurs se terminent par des orifices pairs, les gonopores, placés pres de I’extrémité des
styles de 1’appareil copulateur. Cette disposition, connue seulement chez les Protoures et les
Ephémeres parmi les Hexapodes, constitue probablement un caractére primitif. Chez les femelles
au contraire, les oviductes se réunissent en un conduit commun dont le débouché impair se
situe la limite des segments 11 et 12, ce qui est une position reculée par rapport a celle des
autres Hexapodes.

On sait que le développement postembryonnaire des Protoures est trés particulier. J. Frangois
décrit en détail la segmentation et la chétotaxie des différents stades de développement de
I’espéce Acerentomon propinguum Condé, 1945 [3]. 11 distingue successivement quatre stades
immatures : prélarve (mesurant environ 600 microns de long), larve 1, larve 2, maturus junior,
suivis d’un stade préimago et du stade imago. Au cours du développement postembryonnaire,
le nombre des segments abdominaux passe de 8 chez le premier stade a 11 chez I’adulte. Un
tel accroissement du nombre des segments, qualifié d’anamorphose, n’est connu que chez les
Protoures parmi les Hexapodes, mais il est commun chez les Crustacés et ¢galement présent
chez certains Myriapodes.

J. Frangois, qui n’avait pas I’esprit d’un systématicien, a néanmoins pris soin de déterminer
rigoureusement les espéces dont il devait étudier les caracteres anatomiques. Il a eu I’occasion
de décrire une espece nouvelle de Madagascar, Australentulus ravenalensis Frangois, 1994, de
la famille des Acerentomidae [53].

En 2003, J. Frangois s’est initi¢ aux méthodes cladistiques pour réaliser une analyse phylo-
génétique des Protoures, incluant les 71 genres connus et utilisant 36 caractéres tirés de I’anatomie
et de la chétotaxie [59]. Ne pouvant retenir un Collembole ou un Diploure comme extra-
groupe, en raison de trop grandes différences anatomiques, Frangois a choisi un extra-groupe
théorique dont tous les caractéres ont été codés a 1’état 0. D’apres cette analyse, les Protoures
apparaissent comme un ensemble monophylétique, ce qui est confirmé par plusieurs études
publiées par ailleurs. L’arbre de consensus strict montre la subdivision de ’ordre en quatre
branches monophylétiques d’importance trés inégale. A la suite de cette analyse, J. Frangois
propose quelques modifications aux classifications données par les spécialistes récents. Il suggere
la division des Protoures en trois sous-ordres : Eosentomoidea, Sinentomoidea (avec le seul
genre Sinentomon Yin) et Acerentomoidea, et, au sein des sous-ordres, la subdivision en familles
et sous-familles. Les synapomorphies soutenant les différentes unités phylogénétiques sont
indiquées. Un travail plus récent, datant de 2006 [61], comporte une analyse cladistique du
genre Acerentomon Silvestri, 1907.

Par ailleurs, poursuivant ses recherches dans 1’esprit de la morphologie comparée,
J. Frangois a cherché a confronter les structures qu’il avait observées chez les Protoures avec
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celles d’autres ordres d’Hexapodes primitivement apteéres. C’est ainsi qu’il a publié un article
détaillé [9] sur le squelette et la musculature céphaliques de Campodea chardardi Condé,
1947 (Diploure) et apporté des précisions sur le labium des Collemboles [62], prenant en
compte la musculature et I’innervation. Chez les Collemboles, comme chez les Protoures, le
labium est réduit et soud¢ latéralement a une paire de plis oraux qui enserrent les mandibules et
maxilles allongées. L’entotrophie ainsi réalisée plaide en faveur d’une parenté entre Protoures
et Collemboles, bien que, dans le détail, il existe des différences dans les structures concernées.

Apres le départ a la retraite du Pr Denis en 1964 et la nomination de son successeur, le
Pr Charles Noirot, Jean Frangois a dii aborder de nouveaux sujets de recherche pour tenir compte
des changements intervenus dans 1’orientation des études biologiques et pour se conformer
aux exigences du CNRS. Par son propre travail et par plusieurs stages dans des laboratoires
en France et a I’étranger, il a su acquérir de nouvelles techniques lui permettant d’aborder des
sujets concernant 1’ultrastructure de divers organes, puis certains problémes de biochimie.

En collaboration avec Romano Dallai, il a réalisé plusieurs études ultrastructurales sur des
cellules sensorielles et sécrétrices présentes dans certains organes des Protoures : clypéo-labre
[34], glande maxillaire [35 et 41], glandes abdominales [36], hypopharynx [37], apportant ainsi
des données entierement nouvelles sur la structure fine des Protoures. Par ailleurs J. Francois
s’est attaché a faire connaitre les caractéristiques ultrastructurales du rein labial de Campodea
Westwood, 1842 (Diplura) et de certains types cellulaires (fibroblastes, haemocytes) de Thermobia
Bergroth, 1890 (Zygentoma). Il est I’auteur d’une synthése sur 1’utrastructure du rein labial
des Hexapodes [58]. Il a aussi étudié la structure fine de I’intestin moyen de Tenebrio molitor
Linné, 1758, et ses modifications au cours de la métamorphose [29, 30, 39, 43, 45].

J. Frangois s’est toujours vivement intéressé aux formations endosquelettiques présentes
chez les insectes. Apres des études anatomiques et histologiques portant sur les différents
ordres d’aptérygotes [8, 11, 14] et révélant la structure mixte, cuticulaire et conjonctive, de ces
formations, J. Frangois s’est attaché a en faire connaitre certaines caractéristiques ultrastructu-
rales et biochimiques. Ses études sur le tissu conjonctif ont été réalisées principalement chez
Thermobia, chez les Blattes et chez Tenebrio molitor. Elles ont conduit a plusieurs publications
détaillées [22, 23,25, 31, 33, 46, 47], ainsi qu’a une synthése sur le collagéne des insectes [32].

J. Francois a souvent travaillé en solitaire, plus rarement en collaboration avec différents
spécialistes frangais et étrangers. Pourtant il a participé activement a une vingtaine de col-
loques spécialisés (sur les aptérygotes, sur le tissu conjonctif, sur le collagéne) et a plusieurs
congrés internationaux. Au total, il est I’auteur de 63 publications, dont la plupart ont nécessité
un travail considérable et délicat. En anatomiste, il s’est attaché a décrire des structures et a
les comparer entre différents groupes d’Insectes, afin de mieux comprendre leur évolution. I1
a su aussi acquérir de nouvelles techniques, y compris biochimiques, pour aborder des sujets
d’orientation plus moderne. Mais, clairement, Jean Frangois était surtout passionné par les
mystéricux Protoures a la connaissance desquels il a pu consacrer plusieurs décennies de sa
carriere de chercheur et apporter de remarquables contributions.
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