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INTRODUCTTION

L'appareil oculaire présente dans la classe des Insectes un aspect
trés polymorphe, depuis 1l'oeil de certaines fourmis formé de gquelques
ommatidies Jjusqu'aux yeux composés d'Odonates ou de Diptéres comptant des
milliersde facettes., Ces organes présents dés 1'éclosion chez de nombreuses
espéces, s'accroissent d'une maniére continue pendant la vie larvaire, alors
que chez la plupart des Insectes Holométaboles ils ne s'organisent que pendant
la métamorphose & partir des disques imaginaux larvaires.

Ce polymorphisme a suscité des travaux de nombreux auteurs qui,
depuis VIALLANES (1884-1891), RAUER (1905) et KOPEC (1922), se sont intéressés
aux problémes posés par la croissance des différents organes de 1'appareil
oculaire, Il nous a paru intéressant de reprendre s6us ses différents aspects
1'étude de ce développement chez les Odonates Anisoptéres/é la fois du point
de vue morphogénétique et hormonal., Ces Insectes Hétérométaboles qui présentent
la particularité d'une métamorphose oculaire importante ont, en outre, 1l'avantage,
en raison de la grande taille de leurs yeux, de permettre des interventions
chirurgicales difficilement réalisables chez d'autres espéces et de se préter,
gréce & une disposition anatomique particuliére des glandes de mue, & une
ablation élective de ees glandes endocrines.

Nous étudierons donc dans une premi&re partie concernant 1'oeil
composé et le lobe optique, & 1l'exclusion des ocelles, les modifications
histologiques de 1'appareil oculaire au cours du développement postembryonnaire,
Ces données & caractére descriptif serviront de base & une étude de morphogenése
expérimentale, objet de la deuxiéme partie, au cours de laquelle nous avons
réalisé plusieurs types d'opérations dans le but de mettre en évidence les
intéractions des différents constituants de 1'appareil oculaire. Enfin dans la
troisiéme partie nous étudierons le r8le joué au cours du développement par les
deux hormones réglant la croissance et la différenciation des Insectes : 1l'eedy-
sone et 1'hormone juvénile. En prenant comme point de départ les observations
du rythme de développement de 1'oeil et du lobe optique, le probléme du contrdle
endocrinien de la croissance oculaire sera abordé par des interventions pertur-

bant 1'équilibre hormonal des larves avant ou en cours de métamorphose.



MATERTEL ET TECHNIQUE

MATERIEL
: Le matériel est représenté par trois espéces d'Odonates Anisoptéres
de la famille des Aeschnidae,

La morphogenése et la croissance des yeux et des centres optiques
ont été étudides sur 1'espéce Aeschna mixta (LATREILLE), L'évolution de ces

organes & l'avant-dernier stade et pendant la métamorphose a été suivie chez

des larves d'Aeschna cyanea (MULL,). L'étude expérimentale a été réalisée sur

des larves de cette derniére espéce ainsi que d'Anax imperator (LEACH.).

TECHNIQUE GENERALE

Elevage : Les larves d'Aeschna mixta proviennent d'un élevage ab ovo

réalisé & partir de la ponte en laboratoire d'une femelle. Les larves d'Aeschna

cyanea et d'Anax imperator ont été capturées dans la nature et élevées dans des

récipients contenant de 1'eau déchlorée, placées dans une salle & la température
moyenne de 22° C et soumises & une photopériode de 16 heures de lumigre pour
8 heures d'obscurité., L'alimentation des larves se composait de larves de

Chironomes,

Préparation et utilisation du matériel : Les larves ont été sacri-
fides par décapitation dans du liquide physioclogique, et les t&tes incisées
légeérement afin de faciliter la pénétration du fixateur, & savoir du Bouin
alcoolique ou du Bouin Hollande. Aprés deshydratation et séjour d'au moins 48
heures dans de 1'alcool butylique qui ramollit la cuticule, les pikces ont é&té
incluses dans de la paraffine sous vide. Les coupes de Wu d'épaisseur ont été
colorées par différentes techniques topographiques (hémalun éosine, rouge nuclé-
aire picm-indigo-carmin, hématoxyline de GROAT) et, pour des usages particuliers,
par des techniques spéciales (fuchsine paraldéhyde de GABE pour la recherche des
neurosécrétions ; imprégnation & 1'argent dérivée de la technique de HOILMES pour
la mise en évidence des structures nerveuses).

Le volume des organes a été obtenu, aprés dessin des coupes a la
chambre claire et mesure des surfaces au planimetre, en effectuant le produit
de la surface par l'épaisseur et le nombre de coupes. Lorsqu'était envisagée
la comparaison du volume de deux organes, nous n'avons pas jugé utile de

caleuler les valeurs réelles de volume et nous nous sommes contenté de comparer



la surface des dessins obtenus.

Lors des opérations chirurgicales quelques précautions ont été
observées afin d'abaisser le taux de mortalité par infection : le tégument
des larves a été rendu stérile par bain d'une nuit dans de 1'eau contenant
des antibiotiques. L'opération effectuée dans des conditions stériles a été
suivie de la mise en chambre humide des larves pendant quelques heures.

Certaines techniques particuliéres seront exposées au cours de ce
mémoire, afin de ne pas dissocier : techniques et résultats, intimement 1liés
dans certains cas.

Pour le commodité de 1'exposé les abréviations ADS et DS représen-
teront 1'avant-dernier et le dernier stade larvaire respectivement, stades

qui ont fait 1'objet de 1'étude la plus approfondie.



PREMIERE PARTIE

I - ETUDE DESCRIPTIVE DE LA CROISSANCE POST-EMERYONNAIRE DE L'APPAREIL VISUEL,

Introduction

La structure et le dé?eloppement de 1'appareil’visuei des Insectes
ont fait 1'objet de nombreuses études depuis les travaux classiques de BERGER
(1878), de VIALLANES (1884) et de CAJAL et SANCHEZ (1921). Certains auteurs
se sont particuliérement attachés & la croissance de 1'oeil proprement dit
chez de nombreuses espéces d'ordres différents : Hyménoptéres, Coléoptéres,
Orthoptéres (BERNARD, 1937), Iépidoptéres (WOLSKY, 1949, 1956) , Diptéres
(WHITE, 1961, 1963), Hémiptéres (LUDTKE, 1940 ; YOUNG, 1969). D'autres auteurs
ont étudié les lobes optiques d'espéces variées : représentants de nombreux
ordres (PANOV, 1960), Orthoptérofdes (PFLUGFELDER, 1947 : MALZACHER, 1968 ;
CLOAREC, 1968), Diptéres (SATIJA et coll., 1987), Hymenoptéres (LUCHT-BERTRAM,
1962), Iépidoptéres (NORDLANDER et EDWARDS, 1968, 1969). Les travaux relatifs
aux Odonates sont dis & ZIMMERMANN (1913) qui a étudié la structure des omma-
tidies, et & VIALLANES (1884) et ZAWARZIN (1914) qui se sont plus particuliére-
ment intéressé & 1'architecture fine des lobes optiques. Ces auteurs en décri-
vent surtout la structure & un stade donné, sans insister sur 1'évolution de ces
organes pendant la croissance, C'est pour apporter quelques compléments & ces
données déjia anciennes, aihsi qu'd celles de RICHARD et GAUbIN (1959) sur la
croissance volumétrique des lobes optiques et % celles de LEW (1934) sur les
déplacements d'ommatidies au cours. de la croissance que nous avoné repris
1'étude de 1'évolution de certains organes de 1'appareil visuel au cours du
développement post-embryonnaire, En plus de son intérét\descnipﬁif, cette
étude servira de base a des interventioﬂs expérimentales relatives‘é des

problémes de morphogenése et d'endocrinologie.

A - RAPPEL DE IA STRUCTURE DE L'APPAREIL VISUEL DES ODONATES .

D'aprés les travaux précédeémment cités'eﬁgque nous pouvons
entiérement confirmer, la structure de 1'appareil visuel d'une larve d'Odonate
Anisoptére peut &tre schématisée dé la manispe suivdnte (P1. I et II).

Chaque ommatidie (P1, II, fig. b-é) est formée d'un empilement
de cellules que 1l'on peut gfouper, du point de vue de leur fonction, en une
partie dioptrique et une partie photosensible., La partie dioptrique se compose

de quatre cellules cristalliniennes groupées en un cristallin, de deux cellules



PLANCHES T et IT - Structure de l'appareil visuel.
T Ia, TIa - Vie d'ensemble (G x 52 ).
Ib - Zone d'accroissement oculaire, Remarquer les mitoses- et
le-¢livage précoce des cellules en deux couches (fléches)

(G x320 ).

Tc - Lame ganglionnaire formée de trois zones superposées
(¢ x 180).

Id - Massif d'accroissement externe ; nombreuses mitoses
(fladches) (G x 320).

IIb et ¢ = Structure de 1l'ommatidie (G x 245).

c.e., c.i. : chiasmas externe et interne.
co. : cornéule.

cr. ¢ cristallin.

f. ¢ fibres post-rétiniennes.

1gl, 1lg2, 1g3 : couches externes, moyenne, interne,de
la lame ganglionnaire (lg).

1lco. ¢ lobe optique.

m.a.e.,, m.a.,1l. : massifs d'accroissement externe, interne.

m. b. : membrane basale,

m.m.e., m.m.1., : masse médullaire externe, interne.

n.c,r. : noyau des cellules cristallindénnes.

no. : ndommatidies.

NpI, NpII ': Noyau des cellules plgmentaires pr1n01pales,
. _.....‘accessoires.

Nr. ¢ Noyau des cellules retlnlennes.

0. : Meil,

P. ' : Protocérébron.

r. . : cellule rétinienne,

R. : Rhabdome.

“t. e trachee.

Z+840, ¢ zone a' accr01ssement oculalre.
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pigmentaires principales ayant un r6le cornéagéne, et enfin de nombreuses
petites cellules pigmentaires accessoires étagées & différents niveaux dans
1'ommatidie. La partie photosensible est formée d'un nombre assez mal connu

de cellules rétiniennes ou retinulae (huit selon ZIMMERMANN, 1913) entourant

un rhabdome axial et donnant chacune naissance a une fibre nerveuse sensorielle.

Ces fibres sensorielles "

post rétiniennes" issues des ommatidies,
aprés avoir traversé, d'une part la membrane limitante interne de 1'oeil,
d'autre part la zone de lacunes séparant celui-ci du lobe optique correspondant,
pénétrent en faisceaux dans le ganglion optique le plus externe, la lame
ganglionnaire (1l.g.) ou ganglion optique I. Les fibres y sont relayées une
premiére fois, se croisent (chiasma externe) avant d'aboutir au ganglion
optique II, la masse médullaire externe (m.m.e.). De la méme fagon, aprés un
second relai, la plupart des fibres qui en sortent subissent un second croise-
ment (chiasma interne), péndtrent dans le ganglion III ou masse médullaire -
interne (m.m.i,) d'ol, aprés une derniére zone synaptique, les fibres
parviendront au protocérébron par le nerf optique. L'ensemble de ces trois
ganglions optiques superposés constitue le lobe optique. En plus de ces fibres
centripétes, existe dans les lobes optiques un petit nombre de fibres centri-
fuges se relayant également de ganglion en ganglion.

La croissance de 1'appareil visuel ébauché chez 1'embryon et qui se
poursuit pendant tout le développement post-embryonnaire, intéresse 1'oeil
proprement dit et le lobe optique sous-jacent.

Une région particuliére d'hypoderme céphalique, la zone d'accroisse-
ment oculaire (z.a.o,) & partir de laquelle se différencient continuellement
de nouvelles ommatidies, accroft 1'oeil par son bord antérieur et dorsal
(P1. I, fig. b). Dés leur sortie de la zone d'accroissement oculaire, les
cellules néoformées se disposent en deux strates, dont les noyaux différent
par la taille et la coloration, La filiation et 1l'origine des différentes
cellules constitutives d'une ommatidie & partir d'une cellule hypodermique
souche n'ont pas été suivies chez la larve d'Odonate, une telle étude n'ayant
été effectuée jusqu'ad présent que sur la placode oculaire de 1'embryon de
fourmi par BERNARD (1937), Nous avons cependant remarqué que dans les ommatidies
en voie de différenciation ou "néommatidies™" les deux couches superposées
correspondent d'une part aux éléments dioptriques pour les cellules les plus
externes, d'autre part aux cellules rétiniennes pour les noyaux de la couche

interne,



ILa croissance des lobes optiques résulte, d'une part de 1'entrée
dans le ganglion T des fibres post-rétiniennes issues des ommatidies nouvellement
formées, d'autre part de l'activité mitotique de massifs de neuroblastes. Tl
existe dans chaque lobe optigue deux massifs embryonnaires principaux : le
Yhassif d'accroissement externe" (m.,a.e.) situé & la jonction des ganglions I et
II, le "massif d'accroissement interne" (m.a.i.) entre les ganglions IT et III,
Le massif d'accroissement externe (Pl. I, fig. d) est une lame de neuroblastes
replide sur elle-méme en forme de gouttiére renversée, en continuité, d'une
part avec la lame ganglionnaire, d'autre part avec la masse médullaire externe.
Les neuroblastes, comme 1l'ont montré BAUER (1904), PANOV (1960), NORDLANDER et
EDWARDS (1969), engendrent par division asymétrique des cellules méres ganglion-
naires qui se diviseront elles-mémes en cellules ganglionnaires.

Les processus histogénétiques de mise en place de la lame ganglion-
naire et des masses médullaires ayant fait 1'objet d'une étude antérieure
(MOUZE - D.E.A., 1967), on n'aura recours & ce travail que dans la mesure ol
les données apportées ont été indispensables & notre étude expérimentale, En.
particulier, nous avons pu montrer que les neurones issus du bord externe du
massif d'accroissement externe se disposent de fagon & former la structure
typique de la lame ganglionnaire larvaire. Celle-ci comprend t?ois couches qui
sont de l'extérieur (oeil) vers 1l'intérieur (cerveau) :(PL:E ff coe d)

- la couche externe nucléée (lgl) découpée en lobules par la
pénétration des fibres post-rétiniennes

- la couche moyenne fibreuse et anhiste (lgg)

- la couche interne (1g5) formée d'une mince couche de noyaux.

Par son bord interne le massif d'accroissement externe de la larve
d'Odonate émet des files de neurones, qui, aprés une courte migration en
profondeur, viennent accroftre la masse médullaire €Xterne. Nos observations
qui rejoigent les conclusions de PFLUGFELDER (1958) sur Carausius, de MALZACHER
(1968) sur 1l'embryon de Carausius et de Periplaneta,et de NORDLANDER et
EDWARDS (1969) sur Galleria confirment le schéma général de la croissance de

1'appareil visuel des Insectes (fig, 1).



Région anciennement formée

Région de formation intermédiaire

Région néoformeée @

Fig, 1 Relatlon entre la chronologie de la mise en place et 1a position \uuu/

ultérieure des cellules des lobes optiques (d'aprés PFLUGFELDER - MALZACHER ol
NORDLANDER et EDWARDS).

Dans la présente étude, en plus de la zone d'accroissement oculaire,
nous nous sommes particulidrement intéressé au massif d'accroissement externe
et & la lame ganglionnaire gui en est issue pour plusieurs raisons :

-~ d'une part, ces deux formations sont relativement bien indivi-
dualisées, notamment le massif d'accroissement externe comparé a son homologue
plus interne dans le lobz optique, ce qui en permet une étude plus précise.

- d'autre part, leur position externe immédiatement sous-jacente aux
yeux permettra d'étudier d'une facon plus directe les relations s'établissant
entre 1'oeil et le lobe optique au cours de la croissance.

- enfin, 1'évolution du massif d'accroissement et de la lame gan-
glionnaire ayant été peu étudidée chez les autres Insectes, il était particulie-
rement intéressant de suivre leurs transformations chez les Odonates ol

1'appareil oculaire est extrémement développé.



B - CROISSANCE DE L'APPAREIL VISUEL LARVAIRE DEPUIS L'ECLOSION JUSQU'A TA
METAMORPHOSE.
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Les travaux de VIALLANES (1891) sur 1'embryon de Mantis, de
PFLUGFELDER (1947) et de MALZACHER (1968) sur 1'embryon de Carausius ont montré
que l'appareil visuel des Hétérométaboles, constitué au cours du développement
embryonnaire, a déja acquis sa structure typique. L'oeil et le lobe optique
dérivent de territoires voisins dans 1'oeuf (SEIDEL, 19%6), leur différenciation
et leur mise en place s'effectuant de maniére tout & fait paralldle et
coordonnée, Comme il a déja été signalé (VIALLANES, 1884 ; RICHARD et GAUDIN,

1959), l'appareil visuel d'une larve néonate d'Aeschna cyanea est absolument

complet, que ce soit au niveau de 1l'oeil ou des ganglions optiques, les seules
différences avec une larve 4gée résidant dans la position et la taille relative
de ses constituants.
a) Lloeil et sa zone d'accroissement

Les Odonates Anisoptéres possédent des yeux composés en position
latérale, reconnaissables dés le stade embryonnaire par leur pigmentation
foncée. Ne comptant que quelques dizaines d'ommatidies chez les larves néonates,
ils ont la forme de petites cupules accolées aux cOtés de la téte, A la suite
des mues larvaires, la région dorsale postérieure des yeux va se rapprocher
progressivement de 1'axe médian céphalique, et, chez la larve Agée, ceux-ci

couvriront une trés grande surface de la téte (fig. 2).

. 0,8 mm 2 mm

ST. | ST.IV 5us')

Fig., 2 : T@tes de larves d'Aeschna cyanea aux st., I, IV - Vue dorsale,



L'aspect externe de la croissance de 1l'oeil des larves d'Odonates
a été étudiée pour la premiére fois par LEW (19%4) qui a montré la formation
des ommatidies & partir d'une zone hypodermique visible dorsalement et longeant
le bord interne et médian de 1'oeil ("Budding zone"). Cette zone d'accroissement
oculaire des larves d'Odonates, étudiée par SCHALLER (1964) et observée sous
une forme plus ou moins différente chez de nombreux Insectes (LUDTKE, 1940 ;
SATO, 1953 ; HYDE, 1966) apparalt extérieurement comme une frange de cuticule
plissée faisant la transition entre les facettes de 1'oeil et la cuticule
plus lisse de la t8te.

Ia reconstitution de 1'oeil d'Aeschna mixta & différents stades

larvaires montre que la zone d'accroissement oculaire remonte progressivement
sur le bord interne de 1l'oeil pour devenir essentiellement dorsale et anté-
rieure & 1'approche de la métamorphose (Pl. ITI).

Comme il a été vu chez différents Insectes Hétérométaboles (Orthop-
téres par VOLKONSKY, 1938 ; Hétéroptéres par LUDIKE, 1940 et YOUNG, 1969;0donates
par SCHALLER, 1960) cet accroissement en surface de 1l'oeil se traduit par 1'ap-
parition de stries oculaires foncées correspondant & 1'ensemble des ommatidies
formées pendant les intermues successives ; le nombre de bandes paralleéles
au bord interne et frontal de 1leil augmente par apposition d'une unité nouvelle
aprés chaque mue. En plus du processus d'adjonction de nouvelles ommatidies,
1'oeil s'accroft par augmentation de la taille de tous les éléments ommatidiens,
en particulier des facettes (TEISSIER, 1926 ; BERNARD, 1937 ; YOUNG, 1969).

Enfin,au cours des derniers stades larvaires une nouvelle zone vient
s'ad joindre aux bandes d'ommatidies sur la face dorsale des yeux. Cette forma-
tion (zone X de LEW), recouverte d'une cuticule sans facettes, d'aspect godron-
né et qui présente une pigmentation imecompléte chez Aeschna ou nulle chez Anax,
jouera un rdle essentiel au cours de la métamorphose.

b) Le_lobe optigue

Cette formation subit au cours de la vie larvaire des modifications
de taille, de position et de structure qui vont de pair avec la croissance de
1'oeil.

Les transformations affectant en particulier la taille et la position
relative des massifs et organes étudiés apparaissent trés nettement sur les
modéles de lobe optique et d'oeil, reconstitués 2 partir de coupes sérides de
larves & plusieurs stades du développement. On remarque, en outre, une remontée
progressive des lobes optiques par rapport au cerveau, ce mouvement étant

paralléle a la croissance en direction dorsale des yeux (Pl, IIT et Pl, IV).



Evolution de la structure

de 1'appareil visuel au

cours de la vie larvaire
et chez 1'imago.

Pl., III Reconstitution du
lobe optique gauche et
de 1l'oeil

Pl. IV Coupe transversale
de 1'oeil et du lobe
optique droit

(mémes abréviations
que pour les Pl, I et II).
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L'étude biométrique sur Aeschna mixta montre d'une part que 1'augmen-

tation de volume des lobes optiques est trés importante (taux d'accroissement
constant de 1,55 entre chaque mue dans un développement en 10 stades), d'autre
part que les lobes optiques présentent une allométrie de croissance fortement
majorante (coefficient 1,67 par rapport au cerveau). Celle-ci, comparée & la
croissance du cerveau prise comme référence (coefficient 1) et & celle des
yveux (coefficient d'allométrie 2,33), occupe une position intermédiaire &

rapprocher de la position topographique de 1'organe (fig. 3).

10°

100 ’
- / 7
501 /
) /

Figs 3 s
10 Croissance des yeux et des
lobes optiques en fonction
5| du volume du cerveau
(coordonnées logarithmiques)
/
/I
cerveau
il « A =0 rmmeems= lobes opt.

/ -— —yeux

o

1 L l ey
1 5 10 T

L'activité du massif d'accroissement externe est continue depuis

[as

le stade de la larve néonate jusqu'au terme de la métamorphose de 1'oeil, La
différenciation des cellules du massif d'accroissement externe, qui change

lui-méme d'emplacement et de forme, conditionne les modifications de forme
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et de structure de la lame ganglionnaire, et les cpnnexibns de celle-ci
avec 1'oeil d'une part, avec la masse médullairgtgﬁéutre part.

Chez une larve du stade I le massif d'accroissement extérne, bien
que peu individualisé, a déja sa forme typique en gouttidre ; il montre de
nombreuses mitoses et sa continuité avec la lame ganglionnaire et la masse médul-
laire externe est visible. Au cours des stades suilvants. le massif d'accroissement
externe va s'individualiser peu & peu (Pl, IV). S'appuyant sur la lame ganglion-
naire dont il accroit continuellement le bord dorsal, et sur la masse médullaire
externe, il amorce en direction dorsale une progression notable surtout dans sa
portion moyenne, suivant ainsi le déplacement de la zone d'accroissement oculaire,
Parallélement, la lame gangliomnaire qui s'aplatit en s'écartant des autres gan-
glions du lobe optique, se rapproche de 1l'oeil. Au début du dernier stade {(avant
le déclenchement de la métamorphose), le massif d'accroissement faisant fortement
saillie & la surface du lobe optique, se trouve en position trés dorsale, et la
lame ganglionnaire & mi-distance entre 1l'oeil et la masse médullaire externe,
présente la structure typique en trois couches déja mentionnée.

Le déploiement et la remontée des lobes optiques, processus trés
général dans la croissance des Insectes, affecte tout particuliérement la lame
ganglionnaire, qui, plaquée contre la masse médullaire externe chez la jeune larve,
s'en écarte progressivement pour se rapprocher de 1l'oeil et constituer chez
1'imago une sorte de "doublure oculaire" (VIALLANES, 1884 ; HANSTROM, 1928 ;
GIERYNG, 1965 ; CLOAREC et GOURANTON, 1965).

— i —— — — — o’ e o e T3 e o e T e e it s e i i - — . i — e

—— T TS e mem e ammn e

Bien que la croissance oculaire et les déplacements relatifs du systeme
nerveux céphalique se déroulent d'une maniére progressive et continue au cours de
la vie post~embryonnaire, il était intéressant de suivre ces meodifications dans le
détail pendant la durée d'un stade larvaire, afin de voir comment elles s'intégrent
dans le processus de croissance discontinue de la capsule céphalique. En contre-
partie, méme si un stade larvaire ne représente qu'une petite partie du développe-
ment post-embryonnaire complet, qui peut compter plus de douze stades chez les
Odunates, il est possible de retrouver pendant une intermue les principaux processus
de la croissance oculaire, auxquels viennent toutefoils se superposer certaines

modifications lides au phénoméne cyclique de la mue,
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Technique :

Le choix s'est porté sur des larves d'Aeschna cyanea de 1'avant

dernier stade qui précéde celui marqué par le phénomene de la métamorphose
oculaire. La durée moyenne de ce stade étant approximativement.de 14 jours

dans des conditions optimales d'élevage, deux ou trois larves ont été sacrifides
tous les deux Jjours (19 larves au total) afin de couvrir 1'intermue d'une
maniere satisfaisante. Les larves ont été soumises six heures avant la fixation
a une injection de colchicine (en soliition dans du liquide de Ringer au taux

de BOfgde colchicine par gramme de poids frais) effectuée & heure fixe pour
éviter 1l'influence d'un éventuel rythme nycthéméral sur le déroulement des mito-
ses, L'utilisation de la colchicine, dont 1'action mitoclasique est bien connue
et qui a été employée chez d'autres Arthropodes (Clitumnus par GUILLAUME, 1961),
avait un double but : d'une part celuil de mettre en évidence dans certains
organes les rares mitoses qui auraient pu passer inapercgues, d'autre part de
bloquer en métaphase les mitoses dans les zones ou massifs embryonnaires, ce
qui en facilite le comptage et permet d'évaluer leur nombre avec une certaine

précision,

Résultats :
a) Lloeil :

La zone de croissance oculaire, qui présente une activité mitotique
permanente au cours de 1'intermue, élabore d'une manidre continue des cellules
destindes & s'assembler en ommatidies. Celles-ci, s'ajoutant aux éléments
précédemment formés, accroissent 1l'oeil en direction dorsale ; de ce fait, la
zone d'accroissement, qul elle-mfme se trouve refoulde, progresse peuid peu
vers 1l'axe médian céphalique, Les "néommatidies" se différencient progressive-
ment comme le prouve 1l'apparition continue de nouveaux cristallins et rhabdomes,
ainsi que 1'extension sous-jacente du pigment rétinien., En plus des mitoses
observées continuellement dans la zone d'accroissement oculaire, des divisions
sont également visibles dans les cellules superficielles des néommatidies entre
le troisiéme et le dixidme Jour du stade.

Un décollement cuticulaire trés localisé et survenant trés précoce-
ment au cours de l'intermue entratne un 1éger plissement de la zone d'accrois-

sement oculaire (fig. 4 a, b). Ce processus, caractérisé par la forme en
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‘Louttitre" de cette zone, qui permettra un remodelage de la t&te & 1'issue

Débordement

{(——»i
| Ll

1

© @

\‘U LE
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Fig, 4 : Schéma de 1'évolution de la zone d'accroissement oculaire (z.a.o.)

et de 1l'hypoderme céphalique (h) d'une larve au début (a), en cours (b) ou
en fin de stade (c).

¢ : cuticule - n : néommatidies - z : zone d'accroissement oculaire -
h : hypoderme céphalique - —3 : décollement cuticulaire,

de 1l'exuviation, a également été observé par BOTT (1928) sur le Gyrinus et
par IUDTKE (1940) sur Notonecta,

A la suite de ce décollement les yeux, fortement comprimés par
1'ad jonction continuelle de nouvelles ommatidies, vont pouvoir s'étendre vers
la face dorsale de la t@te, refoulant devant eux la zone d'accroissement
oculaire (fig. 4, c¢). A ce processus de décollement cuticulaire, limité a la
région oculaire, fait suite, en fin de stade, le décollement généralisé de la
cuticule qui permet & 1'hypoderme de se plisser, augmentant ainsi la surface

de la téte, et de sécréter la nouvelle cuticule larvaire, Il en résulte un
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glissement de 1'oeil hors des limites qu'il avait en début de stade, phénoméne
bien visible extérieurement et qui permet de reconnaftre une larve proche de
la mue. Les mesures d'écartement des yeux dans la région postérieure de la
téte illustrent le rapprochement progressif des aires oculaires en fonction

de 1'avancement en &ge & 1'intérieur du stade.

Age de la larve : 0 s 2
(en jours)

o Joo ee
.
o

Ecartement des : s s s : : : H
yeux (Ll].’li'tés :5:4-53 83510'53034:53}‘,‘:5"5:0"5;055:4"410:4:0:4:6"4:01
arbitraires) : : : : : : : :

Ces valeurs seront reprises dans la partie expérimentale et permet-
tront de préciser 1'évolution de larves au développement perturbé,
b) Le lobe optique

Le lobe optique présente au cours de 1'ADS une évolution paralléle
4 celle de l'oeil. L'activité mitotique continue des massifs d'accroissement
entratnant une croissance progressive des lobes optiques, ceux-ci wont occuper
un volume de plus en plus important & 1'intérieur de la capsule céphalique, Ia
lame ganglionnaire, dont la taille augmente, se déplie le long du lobe optique
et se rapproche de 1'oeil ; sa structure reste toutefois inchangée pendant le
déroulement d'un stade larvaire. Enfin le massif d'accroissement externe
lui-méme va subir une 1légére ascension vers la face dorsale de la t8te, suivant
ainsi le déplacement de la zone d'accroissement oculaire.

Conclusion :

T1 apparaft donc que les processus généraux de la croissance de
1l'appareil visuel durant la partie du développement post-embryonnaire précédant
la. métamorphose se retrouvent, toutes proportions gardées au cours de chaque
stade larvaire. Ceci se vérifie en particulier pour l'ascension en direction
médio-dorsale des différentes zones et massifs d'accroissement, ainsi que
pour la multiplication continue et la mise en place de nouvelles cellules.
Cependant, 1'obstacle causé par 1'inextensibilité de la capsule céphalique
nécessite la formation de replis hypodermiques qui permettent le déploiement
des yeux au moment de la mue. De leur cbté, les organes internes de la capsule
céphalique, en particulier les lobes optigues, subissent un tassement en fin
de stade qui plaque véritablement la lame ganglionnaire sous la face interne de

1'oeil. Les perturbations causées par la croissance cuticulaire discontinue
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disparaissent momentanément lors de la mue, comme le montre la t&te de la larve
du DS venant de subir 1'exuviation et dont la structure est en tout point

semblable, & la dimension prés, & celle d'une jeune larve de 1'ADS.



- 16 -

C - EVOLUTION DE L'APPARETL VISUEL AU COURS DE IA METAMORPHOSE :

Introduction :

A la fin de la vie larvaire 1'Insecte aborde une phase de transfor-
mations qui va le mener au stade adulte dont la morphologie et la biologie
diffeérent radicalement de celles de la larve. Ia t8te, et en particulier
1'appareil visuel dont 1'aspect variait relativement peu & chaque mue larvairé,
subit une modification de forme et de taille trés profonde dont une des plus
frappantes est la présence chez 1'imago d'Anisoptéres d'yeux contiglis sur la
ligne médiane. Nous étudierons d'une part 1'évolution des organes typiquement
larvaires, et d'autre part les transformations de ceux qul, existant chez la
larve, sont repris chez 1'adulte.

Technigue :

L'étude des transformations de 1'appareil visuel a été effectuée
& partir d'une série de larves élevées dans des conditions comparables & celles
de 1'ADS et traitées aussi & la colchicine, mais avec un temps d'action de
24 heures au lieu de 6 heures,

‘Lg_déroulement de la métamorphdse peut etre diVisé en 8 - étapes,
dont 1la reconhéissance est baééé essentieileméﬁﬁ.SQf’i‘éﬁtension progressive
des limites de 1'oeil (fig. 5). Ces étapes définies par SCHALLER (1960) corres-
pondent & des repéres chronologiques constants dans les conditions habituelles
d'élevage.

Résultats :

11 s'agit de deux zones & activité mitotique intense chez la larve
et destinées & disparaltre chez 1'adulte.

a) La_zone d'accroissement oculaire (P1. V)

Elle présente au début du dernier stade une structure typiguenent
larvaire. Par un processus identique & celul qui gouverne la croissance oculaire
"larvaire", cette zone d'accroissement va progressivement se déplacer vers le
plan sagittal de la t8te, ce qui se traduira extérieurement par un débordement
oculaire croissant. Cependant, la forme en gouttiére de cet organe va peu i peu
s'estomper ; c'est ainsi qu'a 1'étape 3 elle sera remplacée par une zone mal
délimitée, de structure intermédiaire entre 1'hypoderme et les néommatidies,
mais que l'on peut néanmoins assimiler, par la présence de mitoses, & la zone
d'aceroissement oculaire. Cet aspect transitoire disparaftra rapidement et, &
1'étape 5, la zone d'accroissement oculaire ayant disparu, 1'oeil sera prati-

quement en continuité avec 1'hypoderme céphalique, comme chez la future imago.



PLANCHE V : Evolution de 1'hypoderme céphalique (h), de la zone
d'accroissement oculaire (%.a.o.) et des néommatidies
(no) de 1'oeil droit durant la métamorphose - étapes

1 (a), 3 (®);, 5 (c), 7 (d). (G x 170).
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Pig. : Etapes successives de la métamorphose de 1'oeil au dernier stade \MilE
(d'aprés SCHALLER).

b) Le massif d'accroissement externe (Pl, VI, fig. a-f)

Ce massif embryonnaire, qui occupe peu apres la mue une position
trés dorsale sur le lobe optique et présente une structure typiquement larvaire,
va progressivement s'épuiser au cours du DS. Nous avons évalué cette décrois-
sance de volume en fonction de 1'Age par estimation de la surface de douze
coupes transversales effectudes au méme niveau sur neuf larves d'ége croissant,
les valeurs obtenues étant consignées dans le tableau et représentées par la

courbe ci-dessous (fig. 6).

Age de la larve
(en jours : : : : :
Etape correspondarnte: § g > s 5 : : s
du débordement : 1 : 1 : 1 ¢ 2 : 3 : 3: b 56
oculaire : 2 < 3 $ g s $ s
Surface de 12 sec- : H
tions du massif : s 3 : $ : s ¢
d'accroissement : 142 : 142 2 143 : 105 : 108 £ 92 : 82 : 4O : O
externe (unités : : : : : s : :
arbitraire)
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Fig. 6 : Volume du massif d'accroissement externe en fonction de 1'Age au g
cours du dernier stade.

T1 apparatt que la diminution de volume commence trés t6t puisque
la courbe, aprés un trajet horizontal au début du stade, commence & s'infléchir
dés le Béme jour. Cette décroissance se-poursuit ensuite réguliéfemént et vers
1'étape 5 (15&me-16eme jourj le massif d’accroissement est réduit & un mince
bourrelet de cellules. La disparition complete de cet organe se produira vers
1'étape 6 de la métamorphose oculaire.

Remarquons que le massif d'accroissement interne, dont 1'étude est
cependant plus malaisée que celle du massif d'accroissement externe, a une
évolution et une disparition tout & fait comparable & celle du massif d'accrois-
sement externe.

2 = Transformation des organes_existant chez la larve et _chez 1l'adulte :

I1 s'agit d'une part de 1l'oeil, principalement de sa région dorsale
qui formera la presque totalité de 1'oeil adulte, et d'autre part de la lame
ganglionnaire qui, des trois ganglions optiques, est celui qui subira les

transformations les plus notables au cours de la métamorphose.



PLANCHE VI, a-f : Evolution du massif d'accroissement oculaire
droit durant la métamorphose - étapes 1 (a),
2 (b), 3 (¢} N *Y 5 (e), 7 (£) (G x310).

. PLANCHE VI, e-j ; PLANCHE VII, a-h : Evolution des formations
cuticulaire (fliches) et de 1'hypoderme
céphalique en relation avec la métamorphose
oculaire.

- Coupes transversales sérides d'avant en
arriére (Pl. VI, e-j) dans la région cépha-
lique axiale (étape 3) (G x 50 ).

PLANCHE VIT : - Coupes transversales au niveau de 1'antenne
gauche (Pl, VIT, a-d) - étapes 1 (a), 3 (b),
4 (¢), 7 (d) ; au niveau de 1'ocelle latéral
gauche (Pl, VII, e-h) - étapes 1 (e), 3 (f),
5 (g), 7 (h) (G x 52 ).
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a) Lloeil :

Au début du dernier stade, la structure de 1l'oeil examiné i partir
de son bord interne en direction latérale présente 1l'aspect suivant :
(P1. VIII, fig. a, b, c) - (P1, X, fig. a)

- la zone d'accroissement oculaire en "gouttiére" présentant de
nombreuses mitoses

- une région assez large composée de cellules dont la différencia-
tion n'est pas encore visible

- une région ol les cellules commencent & s'organiser en colonnes
préfigurant les ommatidies dont les é1éments les plus caractéristiques
(cristallins et rhabdomes) ont fait leur apparition

- une zone ol la totalité des constituants ommatidiens est
reconnaissable , mais sous une forme qui n'est pas définitive

- enfin la portion d'oeil de structure larvaire dont les bmmatidies
sont bien différenciées.

Par ailleurs on note que 1'hypoderme céphalique et les yeux sont
étroitement aﬁpliquésé.la face interne de la cuticule encore mince en début de
stade.,

Te phénoméne le plus spectaéulaire, 4 savoir 1'énorme débordement
oculaire observable au cours de la‘métamorphése, peut a priori reposer sur
différentes explications

La premiére et la plus simple serait que, comme au cours des stades
précédents, 1'oeil s'accroft par adjonction continue de nouvelles ommatidies
sur le bord interne, En réalité ce phénoméne existe, mais est 1limité par la
disparition précoce de la zone d'accroissement oculaire, de telle sorte que la
quantité de nouvelles unités ommatidiennes mises en place au dernier stade n'a
aucune commune mesure avec 1'extension concomitante des yeux.

En fait, il faut recourir & une autre explication du débordement
oculaire des Odonates, due aux travaux de LEW (1934) qui a observé, & ehaque
stade et pendant la métamorphose, le déplacement des cicatrices provoquées
dans 1'oeil par des piafires d'aiguilles rougies au feu. Ses résultats purement
morphologiques, que nous confirmons ici pour avoir utilisé la méme technique,
montrent qu'il s'agit d'un glissement sous la cuticule des ommatidies formdes
au cours des trois derniers stades larvaires.

La question qui se pose alors est celle de la nature de ce dépla-
cement qui peut &tre di & un étirement dorsal et & une traction purement

mécanique de 1l'oeil entier vers 1'arriére. L'étude histologique a cependant



PTANCHESVITLY et IX

.
.

Métamorphose de 1'oeil droit (évolution des

_ néommatidies).

- Deux aspectc de 1l'oeil - .étape 1 (P1l, VIII,
a), étape 6 (Pl. IX, a) : des néommatidies - gx50
gtape 1 (Pl. VIII, b) ; étape 6 (Pl. IX,D)
(G x170) o . L '

- Portion latérale de 1l'oeil de type larvairé

(P1. VIII, a) - étape 1 (G x170):; oeil
de 1'imago (Pl, IX, c¢) avec trachées
(fleches) (¢ x 50). S

- Mitoses superficielles (fléches) dans les

_néommatidies (PL., VIII, c) - étape b (G x309.
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montré que les structures contractiles ou élastiques invoquées dans cette
explication n'existent pas.

Le débordement oculaire résulte donc d'un processus interne inhérent
ad 1'oeil et que 1'étude histologique a permis d'interpréter. En conséquence,
nous proposons 1'explication suivante de la "dynamique" de la métamorphose
oculaire :

A partir du cinquiéme jour du dernier stade les mitoses, qui
n'étaient jusque 1li visibles qu'au niveau de la zone d'accroissement oculaire,
gagnent progressivement une région plus étendue & la surface des néommatidies.
Affectant les cellules les plus externes de 1l'oeil placées sous la cuticule et
qui renferment souvent des grains de pigment, ces divisions, tout & fait
comparables a celles observées pendant les stades larvaires antérieurs,

& partir de 1'étape 5 (Pl. VIII, fig.c¢).

S

disparaftront & i

Le processus de différenciation des ommatidies se déroule pendant
la métamorphose de la méme manidre qu'aux stades larvaires précédents. Cependant
une premidre différence dans 1'évolution oculaire du dernier stade vient de
ce que la zone d'accroissement cesse peu & peu de fonctionner (P1. V). Les
phénomenes de différenciation se poursuivent néanmoins, mais-la.zone de cellules
non différenciées ou en voie de différenciation va se réduire progressivement
de telle sorte que les ommatidies se trouveront pratiquement au contact de
8 hypoderme cephallque. Ces ommatidies, dont la formatlon se termine au dernier
stade, ainsi que celles qui ont été mises en place au cours des deux stades
précédents, vont cependant garder une taille assez réduite jusqu'a la fin
du DS.

On aura ainsi un oeil qui prééentéra, en coupes transversales,
deux partles blen différentes : (Pl., IX, fig. a, b) - (Pl. X, fig. b).

- une région laterale, globuleuse, constituée de longues ommatidies
formées chez 1'embryon et au cours de la mageuré partie de la vie larvaire, quil
constitue 1'oeil fonctionnel de la larve

- une région dorsale, aplatie, & ommatidies de longueur trés
réduite dont les éléments constitutifs sont parfaitement identifiables, mais
semblent fortement tassés les uns contre les autres et moins développés que dans
les ommatidies les plus &Agées.

Chronologiquement, le débordement oculaire commence avant que toutes
les ommatidies ne se soient ainsi différenciées. Il s'effectue par un glisse-

ment des yeux résultant de la décompression progressive des ommatidies dorsales



PIANCHE X : Représentation schématique de la métamorphose oculaire.

Z.2.0.

A
Bl
B2
C

- a : oeil d'une larve au début du dernier stade (étape 1)
on reconnalt les reglons successives de la différenciation
ommatidienne,

. zone d'accroissement oculaire.
cellules non différenciées,

. "eolonnes néommatidiennes".

s néommatidies.

. oeil de structure larvaire.

- b : oeil d'une larve a 1'étape 3. On remarque le débor-
" dement oculaire (fléche), les mitoses dans les cellules
superf101e11es des ommatidies (m.1i. ), les ommatidies

pratiquement différenciées.

- ¢ : oeil d'une larve & 1'étape 7. La taille des omma-
tidies est identique & celle des ommatidies fonction-
nelles de la larve, Les deux yeux s'affrontent sur
1'axe médian céphalique.

-d porflon d'oell d'une larve juste avant 1'émergence
de 1'adulte. On remarque le tapetum trachéal bien développé.
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Fig., 7 : Téte d'Anax imperator au dernier stade larvaire, Remarquer la zone X
de Lew (X) prés de la zone d'accroissement oculaire.
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dont les différents éléments semblent se gonfler et s'élargir ; en particulier,
chaque cristallin s'arrondit jusqu'a devenir sub-sphérique, les cellules
cristalliniennes, jusqu'ici assembléesen fuseau, s'aplatissent & leur sommet
(P1. V). Ce phénoméne de différenciation est bien visible extérieurement

chez Anax imperator, espéce voisine de Aeschna cyanea, ou les ommatidies

mises en place au cours des 3 derniers stades larvaires restent non pigmentées
jusqu'au DS, contrairement & Aeschna. La bande incolore qu'elles forment

(zone X de LEW) ne se pigmentera progressivement qu'a la fin de 1'étape 1,
juste avant le début du débordement oculaire.(fig. 7 ).

Le décollement cuticulaire, qui permet le glissement des yeux,
commence donc trés t8t au dernier stade, puisque 1'étape 2, témoin du premier
débordement oculaire, se situe au septiéme jour. Par le processus habituel
de consolidation de 1l'exosquelette qui se déroule & chaque stade larvaire, la
cuticule de la larve du DS, mince en début de stade, va devenir progressivement
plus épaisse. Mais en plus de ce dépdt uniforme d'endocuticude, certaines
régions d'hypoderme vont secréter plus intensément que les régions voisines,
ce qui conduira & la formation de protubérances internes d'endocuticule
caractéristiques de la métamorphose oculaire (Pl., VI, fig, - )Pl. VIT).

L'hypoderme ayant donné naissance & ces formations se trouvera
refoulé en profondeur, ce qui entrafne une augmentation de la surface du
tégument céphalique. En outre, ces replis cuticulaires internes dotant la
capsule céphalique de la larve du DS d'une armature chitineuse supplémentaire,
imposeront & 1'hypoderme une sorte de moule en vue du dépdt de la cuticule
de la future imago. Parmi les protubérances d'endocuticule de la face dorsale
de la t€te il faut noter la présence de deux arétes symétriques s'étendant de la
base de 1l'antenne, en passant entre les ocelles latéraux et la zone d'accrois-
sement oculaire, jusqu'a la partie postérieure de la té&te ol1 elles finissent
par converger (Pl. VI, fig. g - j). Des formations analogues n'ont été signalées
que chez Notonecta par IUDTKE (1940) qui n'a pas donné d'interprétation de leur
fonction. Ces arétes qui jouent un r8le & la fois d'obstacle et de glissidre
semblent, d'une part limiter 1'extension de 1'oeil en direction médiane en la
canalisant vers 1'arriére et, d'autre part ont pour effet de soulever les
ocelles latéraux sur un vertex bien individualisé. Celui-ci sera d'ailleurs
bien 1limité antérieurement par deux autres protubérances chitineuses paires.

A la suite du décollement cuticulaire généralisé 1'hypoderme ne

commence & secréter une cuticule imaginale qu'd partir de 1'étape 7 1/2.
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Parvenues & leur extension maximale en direction médiane et
postérieure (étape 8), les ommatidies subissent les derniéres modifications
qgui les transformeront en ommatidies adultes. Les ommatidies de la zone X
augmentent de longueur pour atteindre une taille sensiblement égale & celle
des ommatidies larvaires fonctionnelles (Pl. X, fig. ¢) ; un tapetum tracheal
se développe entre la bese des ommatidies et la membrane basale de 1'oeil,
et quelques modifications, comme la migration des cellules cornéagénes,
affectent 1'appareil dioptrique (ZIMMERMANN, 1913) (PL, IX, fig. c¢) (Pl. X,
fig. d).

Enfin 1'émergence de 1l'adulte se produit, entratnant un gonflement
de la portion oculaire de la t&te. Comme nous l'avons vérifié en reprenant
la méthode de LEW, la plus grande partie de 1'oeil imaginal résulte de
1l'extension de la zone X formée pendant les derniers stades larvaires. La région
fonctionnelle de 1'oeil de la jeune larve, ainsi gue celle des grandes omma-
tidies latérales de la larve du dernier stade, ne se retrouve que dans la
partie ventrale réduite de 1'oeil de 1'imago. En plus de cette différence
d'ofigine, les ommatidies de ces deux régions de 1'oeil imaginal présentent
une 1égére difféfeﬁce dé Structure caractérisée par une diminution de taille
de la face dorsale vers la faoe ventrale notée deJa par RUCK (1964 a, 1964 b)
et PRITCHARD (1966).

b) La_lame ganglionnaire :
» VIALLANES (1884) avait constaté une variation de structure de la
lame ganglionnaire de la larve d'Odonate en fonction de 1'8ge. En fait, nous
avons observé que cette modification ne se produisait qu'au DS : il nous a
donc paru intéressant d'analyser cette métamorphose d'un point de vue cinétique.

Chez une larve venant d'atteindre le dernier stade, la lame ganglion-
naire présente une forme et une organisation typiquement "larvaires" telle
qu'elles ont été décrites précédemment (PlL, XI, fig. a). Cet état de chose
ne va cependant persister que trés peu de temps, puisque d&s le cinquidme jour
de 1l'intermue on note le premier indice d'une transformation, & savoir 1'appa-
rition de mitoses dans la couche la plus interne l.g.3 (P1., XI, fig. b et 4).

Des noyaux en divisbn vont progressivement gagner la couche 1l.g.,. sus-jacente,

2

jusqu'alors anhiste et uniquement formée de fibres nerveuses.
L'invasion "nucléaire" de la couche moyenne (l.g.e) qui débute 1le

long du massif d'accroissement externe, ne concerne donc que la portion de la

lame ganglionnaire formée en dernier lieu. Mais, par la suilte, les noyaux vont



PLANCHES XI et XII :‘Métambrphose'de la lame gaﬁglionnaire (1g).

Progression des noyaux dans la zone moyenne:
1g2 (fléches,.

- Pl. XT, a-c : étape 1 (a), 3 (b) - 4 : détdil,
5 (e¢) .; Pl. XII, b : étape 7. Coupes passant
a4 des niveaux identiques.

- P1., XII, w« : étape 5 (régioﬁ postérieure) ;
c : imago : détail (fibres post-rétiniennes :
).

(Pl. XI, a, b, ¢ : G x 168) - (PL. XI, d - g x310
. XIT, ¢ : G x 310).
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apparaitre dans une zone de plus en plus étendue, réduisant la partie de lame
ganglionnaire "larvaire" & une région latérale de plus en plus étroite, qui
semble néanmoins persister trés tard au cours de la métamorphose (Pl. XI,
fig. b - Pl1, XII, fig. a, b). A cette différence de structure s'ajoute une
différence d'orientation entre les deux parties de la lame ganglionnaire, ce
qui est trés visible sur les coupes transversales ou la région & structure nou-
velle est paralléle au plan dorso-ventral, l'ancienne lui étant perpendiculaire,
Finalement, le reliquat de lame ganglionnaire a structure larvaire qui occupe
une position antérieure et trés ventrale correspond donc & la région formée
dés la vie embryonnaire et au début de la vie larvaire.

En définitiw, la lame ganglionnaire néoformée et restructurée au DS,
présente & 1'étape 7 de la métamorphose les éléments suivants (Pl. XII, fig.b):

- la zone externe 1l,g.. restée pratiquement inchangée

i

2
nombreux noyaux assemblés en files radiaires

- la zone moyenne 1l,g.,. comportant, en plus de ses fibres, de

- la zone interne l.g._ contrastant par son épaisseur et sa grande

densité cellulaire avec la zone czrrespondante de la larve, & noyaux épais.

Enfin, 1'évolution de la lame ganglionnaire s'achéve pendant la
derniére phase de la métamorphose. Il en résulte chez 1'imago 1l'aspect
suivant : (Pl. XII, fig. c)

- la couche externe 1l.g.l a cellules maintenant trés vacuolisées

- la couche sous-jacente, issue de la fusion des deux zones
l.g.P et l.g._, comportant de nombreux noyaux disposés en files perpendicu-
1airés 34 1'épaisseur de la lame ganglionnaire (Une description plus compléte
de la lame ganglionnaire de 1l'imago a été donnée antérieurement - MOUZE -
D.E.A., 1967).

Conclusion :

La lame ganglionnaire subit au dernier stade un fort accroissement
volumétrique ainsi qu'un changement profond de structure. Ces modifications
peuvent &tre interprétées de deux fagons différentes

- la lame ganglionnaire de structure nouvelle est peut-&tre
simplement celle qui a été formée au DS aux dépens d'une prolifération du
massif d'accroissement externe, la région conservant la structure larvaire
ayant été formée durant les stades précédents. Cependant, le diagramme (fig. 8)
traduisant la progression de la zone néoformée de la lame ganglionnaire semble

montrer, au contraire, que 1l'importance de la région conservant la structure
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larvaire diminue au cours du DS, Il est vrai que cette interprétation du graphi-

que doit peut €tre subir une correction car la lame ganglionnaire semble, en

AVANT

t externe

accrolissemen

Massif d’

@

LILLE
ARRIERE ey,
Fig, 8 : Diagramme représentant 1la progression de 1'invasion de la couche
l.g.2 de la lame ganglionnaire (la lame ganglionnaire est ramenée & un plan)

fin de métamorphose, subir un changement d'orientation la faisant basculer
. 2 N ’ ’ 1 2z
vers l'avant, ce qui fausserait légérement les résultats basés sur 1'étude

de coupes transversales.
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De plus, si le remodelage de la lame ganglionnaire était le seul
fait d'une prolifération du massif d'accroissement, on comprendrait mal que
ce remaniement corresponde précisément au stade ol le massif d'accroissement
cesse de fonctionner et disparait.

Enfin, le fait que la couche l.g.3 présente des mitoses dans toute
son étendue montre que la région anciennement formée de la lame ganglionnaire
est concernée par la métamorphose.

- I1 apparatt donc plus logique d'expliquer cette métamorphose de
la lame ganglionnaire par la seule activité mitotique de certaines cellules

de sa couche la plus interne 1.g. Ces cellules, mises en place au fur et

=z
3 mesure de la constitution de la lame ganglionnaire, auraient gardé la faculté
de se diviser ; elles constitueraient des sortes de neuroblastes sensibles

3 1'établissement d'un nouvel équilibre hormonal au moment de la métamorphose.

Des mitoses pourraient alors apparaftre dans l.g. les cellules filles

3)

migrant dans l.g.. ou elles se multiplieraient de nouveau. L'invasion de l.g.2

par ces noyaux etgla réduction paralleéle de la région a structure larvaire de
la lame ganglionnaire pourraient en fait résulter d'une différcnce de sensi-
bilité des cellules aux nouvelles conditions hormonales s'établissant au
moment de la métamorphose, Il faudrait alors admettre que les cellules de la

l.g. de plus en plus Agées au fur et & mesure qu'elles s'éloigent du massif

3’
d'accroissement, deviennent de moins en moins capable de se diviser ; & la
limite, la portion de lame ganglionnaire formée chez 1'embryon ou chez la treés
jeune larve n'aurait pratiquement plus cette compétence et resterait donc

toujours larvaire, malgré 1'établissement d'un nouvel équilibre hormonal.

D - CONCLUSION DE LA PREMIERE PARTIE

Ainsi qu'il a été wvu, l'appareil oculaire des Aeschnidae subit
un développement trés important au cours de la vie post-embryonnaire., Celui-ci
s'effectue en deux phases successives

- une phase larvaire au cours de laquelle 1l'appareil visuel, déja
complet & la naissance, est marqué par une croissance trés rapide, ne s'accom-
pagnant toutefois pas d'un changement de structure notable. L'activité
mitotique et différenciatrice et la coordination des massifs d'accroissements
des lobes optiques et de la zone d'accroissement oculaire est responsable de
ces phénoménes,

- une phase de métamorphose, pendant laguelle s'effectuent des
modifications de structure de certains organes, alors que d'autres vont

disparaitre ou prendre naissance.



Cette étude descriptive, en plus des précisions qu'elle apporte
4 certains travaux relatifs aux Odonates, (VIALLANES, ZAWARZIN, LEW, RICHARD
et GAUDIN, SCHALLER, LERUM) a permis de mettre en évidence différents processus
non signalés par ces auteurs. Parmi ceux-ci, les plus importants sont le fonction-
nement et 1'évolution du massif d'accroissement externe, le mécanisme et la
cinétique du débordement oculaire au cours du DS, la métamorphose de la lame
ganglionnaire éclaircie grice a l'utilisation d'un agent antimitotique.

Le type de croissance de 1'appareil oculaire des Odonates Anisoptéres
peut @étre rapproché, en ce qui concerne la période larvaire, des processus
étudiés chez d'autres Insectes Hétérométaboles du groupe des Paurométaboles
(Notonecta, Periplaneta). Cependant, les profondes modifications
subies par les yeux et les lobes optiques au cours de la métamorphose,
certainement en rapport avec le changement de milieu et de comportement de
1'adulte, rappellent les transformations subies par la nymphe de certains
Insectes Holométaboles.

Le parallélisme étroit existant entre le développement et la
métamorphose de 1'ensemble oeil-lobe optique laisse envisager des corrélations
de croissance entre ces deux organes. C'est ce que nous tenterons d'éclaircir
dans la deuxiéme partie de ce travail,

Enfin, les observations montrent d'une part que chez la larve ces
organes croissent, en général, & un rythme indépendant du cycle des mues, et
d'autre part que certains constituants de 1'appareil visuel subissent, au cours
de la métamorphose, de profondes modifications. Nous basant sur le r6le impor-
tant joué par les hormones dans la mue et la métamorphose, il nous a paru
intéressant d'aborder dans la troisidme partie 1'étude du contrfle endocrinien

de la transformation de ces organes,
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DEUXIEME PARTTE

IT - INTERACTION DE L'OEIL ET DU IOBE OPTIQUE AU COURS DE LA CROISSANCE
POST -EMBRYONNATRE,

Introduction

L'attention des auteurs étudiant la morphogendse de 1'appareil
oculaire des Insectes a été attirée par les relations s'établissant au cours
du développement entre 1l'oeil et le lobe optique (KOPEC, 1922 et PLAGGE, 1936
sur les Lépidoptéres, ALVERDES, 1924 et STEIN, 1954 sur les Odonates, EPHRUSSI
éﬁ BEADLE, 193%, BODENSTEIN, 1938 et CHEVAIS, 1937 sur les Diptéres) Les
nombreux points de divergence apparus dans leurs conclusions semblent résulter
dés différents types d'expériences, du choix des espéces et de 1'Age des
aﬂimaux étudiés, de telle sorte que les interrelations de 1'oeil et du lobe op-
é;que ne sont encore que partiellement comprises, en dépit des travaux repris
sar BODENSTEIN (1940) PFLUGFELDER (1958), NUESCH (1668) et EDWARDS (1969), pour
ne citer que les auteurs les plus récents, Existe-t-il comme chez les Vertébrés
une induction précoce de la part du lobe optique sur le tégument oculaire, ou
bien 1'induction, venue de 1'oeil, s'exerce-t-elle sur le lobe optique, ou enfin
y a-t-il simplement croissance concomitante, mais indépendante de ces deux
organes ?

Dans le but d'interpréter les conclusions auxquelles ont abouti les
différents auteurs, nous avons effectué diverses séries expérimentales chez

des larves d'Aeschna cyanea et d'Anax imperator venant de muer. Le principe de

ces expériences est la suppression des relations existant entre 1l'oeil et le
lobe optique, suivie de 1'étude de 1'évolution de ces formations une fois isolées.
L'éloignement pourra &tre rendu fictif par interposition d'un écran inerte, ou
régl, soit par ablation d'une des parties, soit par sa transplantation en posi-
tion hétérotope. Ces différentes techniques, plus ou moins brutales, ont

chacune leurs inconvénients et leurs limites, mais la confrontation des obser-
va%ions permettra une approche plus profonde des interactions. Le compte rendu
de® chaque type d'opération sera précédé d'un exposé des motifs de 1'intervention
et des techniques employées. Nous discuterons ensuite des résultats obtenus, et,
apfés comparaison avec les conclusions des autres auteurs, nous tenterons
d'établir un modéle du développement organogénétique de 1'appareil oculaire

des Insectes,
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A - INTERPOSITION D'UN ECRAN ENTRE L'OEIL ET LE LOBE OPTIQUE, EFFETS SUR LE
DEVELOPPEMENT DE CES ORGANES,

Ce premier type d'opération a consisté & placer entre la zone

d'accroissement oculaire et le massif d'accroissement externe du lobe optique

un écran inerte jouant le r8le d'un obstacle entre ces deux organes (fig. 9).

E: Ecran LO: Lobe optique MAE: Massif d'accroissement externe O: Oeil
ZAE: Zone d’accroissement oculaire .

Fig. 9 : Mise en place de 1'écran entre 1'oeil et le lobe optique. \tﬁi;/
Nous avons utilisé des petits carrés découpéds dans une feuille de

matiére plastique transparente d'environ 1OOﬁJ d'épaisseur. Ce matériel a
1l'avantage d'8tre insoluble dans les fixateurs et les colorants, ce qui permet
de retrouver 1'écran sur les coupes. La cellophane préalablement essayée
présentait 1'inconvénient de s'enrouler sur elle-méme au contact de 1'hémolymphe.
Nous avons également interposé des fragments de filtre millipore & orifices
de différent calibre, afin de tester les possibilités de traversée tissulaire ;
cependant, comme tout corps étranger introduit dans un organisme d'Insecte,
(MATZ, 1965 ; FLANDRE et coll., 1968), le fragment de filtre fut trés rapidement
enkysté par des hémocytes, obturant ainsi les pores. Nous avons alors utilisé
une technique plus grossidre qui a consisté & percer 1'écran de matidre
plastique & 1'aide d'une épingle entomologique.

_ L'écran a été glissé dans la capsule céphalique par un orifice en
V pratiqué dans 1'hypoderme en arriére de 1l'oeil gauche et poussé vers 1l'avant
Jusqu'?d sa mise en place définitive. Les animaux opérés, des larves AP3 et ADS

d?Aeschna cyanea et d'Anax imperator venant de muer, ont été sacrifiés en début

de DS ou en cours de métamorphose (fig. 10). L'oeil droit du méme animal a

servi de témoin,
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N Fig. 10 : T8te d'Anax impe-
rator du dernier stade aprés
mise en place d'un écran
dans 1'oeil gauche. Noter
la 1légeére différence de
taille des deux yeux.

el

o
Bien que les résultats puissent différer quelque peu en fonction

de la position exacte de 1l'écran, les mémes faits généraux ont été retrouvés
chez les treize larves d'Anax orérées.
1-L'oeil

- la zone d'accroissement oculaire existe toujours et son activité
mitotigue.persiste; Des mesures du nombre de mitoses dans des régions équivalen-
tes de 1'oeil opéré et de'l'oeil témoin domnent des résultats pratiquement
identiques. La prolifération et la mise en place des cellules destinées a
s'assembler en ommatidies ne sont donc pas empéchées.

En prenant comme point de départ la zone d'accroissement oculaire
on peut distinguer dans 1l'oeil opéré (Pl. XITII, a) :

- une région ol les ommatidies en voie de différenciation sont de
structure identique & celle de 1l'oeil témoin.

- une région ou les ommatidies ont un aspect anormal. En particulier,
la rétinule est plus ou moins plissée, irrégulidrement pigmentée ; de plus,
le cristallin est trés mince et mal différencié.

- enfin la région restante de 1l'oeil, comprenant les ommatidies
bien différenciées, les plus ventrales.

I1 semble que 1l'on puisse relier les différences de structure des
ommatidies & leur position par rapport & 1l'écran ; en effet, les ommatidies
anormales sont précisément situdes au dessus de 1'écran dont la mise en place
avait entra®né la section des fibres post-rétiniennes correspondantes. Quant
aux régions & structure normale, on peut considérer que leurs fibres post-

rétiniennes n'ont pas été lésées par 1l'opération (pour les plus &gées qui sont



PLANCHE XITT :

- a : structure de 1l'oeil gauche aprés mise en place
d'un écran : A : néommatidies ; B : ommatidies
malformées , C : ommatidies normales 5 z.a.o.
zone d'accroissement oculaire., (G x 140 ).

- b : oeil témoin,



X111

e AU W e Y pd 3 , P
s Y IVA 913485’

; : Tk PG i
R A NPT o OIS oy .

>

ALY 4%
>l d. e

I 3. .
- N - PIE RIS




les plus latérales) ou n'étaient alors pas encore formées (pour les plus

proches de la zone d'accroissement).

Tl a été vu précédemment (premiére partie) que ces fibres de nature
céntripéte, émergeant des néommatidies dés la formation des rétinules, gagnent
la lame ganglionnaire & proximité immédiate du massif d'accroissement externe.
Dans ce type d'opération, suivant la position relative des ommatidies et du
m@ssif d'aceroissement externe, les fibres post-rétiniennes montrent deux
aspects différents :

- si 1'écran est interposé entre le massif d'accroissement et leurs
emmatidies d'origine, les fibres post-rétiniennes correspondantes se regroupent
entre 1'oeil et 1'écran en un massif fibreux et compact dont la présence
semble attirer les fibres post-rétiniennes des régions adjacentes (P1., X1V,
fig. D).

v - si 1'obstacle formé par 1'écran est moins important et que, de ce
fait, le massif d'accroissement externe n'est pas trés éloigné deé'omhatidies,
les fibres post—rétiniennes_en voie de formation rejoignent ce dernier. lLa
Jonction peut s'effectuer dans des circonstances différentes selon les modalités
opératoires de détail dues le plus souvent au hasard.

. certaines fibres post-rétiniennes, réunies en
faisceaux, parviennent & contourner 1'écran pour se jeter dans la lame ganglion-
naire sous-jacente (Fig. 11 - P1, XV). -

. d'autres faisceaux traversent 1'écran lorsque des
pores y ont été ménagés, puis se dirigent vers la lame ganglionnaire néoformée
(PL, X1V, fig. c, d).

. dans d'autres cas enfin, lorsqu'une partie du massif
d'accroissement vient & se trouver entre 1'écran et 1l'oeil (nous verrons dans
guelles circonstances au paragraphe suivant) les fibres post-rétiniennes
rejoignent le massif cellulaire ainsi constitué (Pl. XIV, fig. a).

I1 ne semble pas exister de différences de structure entre les
o@matidies dont les fibres post-rétiniennes ont réalisé la Jjonction avec la
lame ganglionnaire par une voie détournée et celles qui n'y parviennent pas,
alors que les ommatidies dont les fibres post-rétiniennes ont été sectionnées

deviennent anormales,



PLANCHE XIV : Comportement des fibres post-rétiniennes (fléches) apres
mise en place d'un écran (E).

- a : jonction des fibres avec un massif nerveux formé
entre 1'oeil et 1'dcran (G x 180).

- b : groupement des fibres en un amas non structuré
( ¢ x 320).

-c,d :passage d'un faisceau de fibres & travers un orifice
de 1'écran (G x .320).. '
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Ut ffig, 11 : Reconstitution de 1l'oeil opéré (vue dorsale). Remarquer 1'augmentation

de taille du massif d'accroissement externe au niveau de 1'arrivée massive des
fibres post-rétiniennes (fléche).

PLANCHE XV : Contournement de 1'édcran par un faisceau de fibres post-rétiniennes
(f1léche). Coupes sérides d'arriére en avant (G x 180).
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La région du massif d'accroissement externe située sous 1'éeran
et qui ne regoit plus de fibres post-rétiniennes présente toujours des mitoses
& un taux pratiquement comparable & celui de 1'oeil témoin. Cependant, 1'inter-
ception des fibres post-rétiniennes a une influence non seulement sur le déve-
1qppement et la structure du massif d'accroissement, mais aussi sur la région
néoformée de la lame ganglionnaire.

A la simple observation, la taille du massif d'accroissement externe
situé sous 1'écran semble 1légérement plus faible que dans une région plus
antérieure non touchée par 1'opération ou chez le témoin (Pl. XVI,Fig. a, b). Des
courbes cumilatives représentant le volume du massif d'accroissement externe
de 1'oeil opéré et de 1'oeil témoin, établies en commengant par la région
aﬁtérieure non affectde par 1'écran, permettent de préciser ces faits et de
les apprécier d'une manidre quantitative (fig. 12). En outre, il apparatt que
1'arrivée d'un faisceau important de fibres post-rétiniennes dans une zone
restreinte du massif d'accroissement externe détermine localement une augmen-
tation de volume appréciable de ce dernier. Ce phénoméne est particuligrement
visible & 1'endroit précis ol a lieu cette jonction aprés contournement de
17écran (Pl. XVI,Egc,d). De la méme manidre, chez les larves munies d'un écran
perforé par ou peuvent s'engager les fibres post-rétiniennes, le massif d'ac-
croissement présente un développement trés important en face des pores., Il arrive
méme que ce dernier s'engage dans 1l'orifice pour déboucher de 1l'autre cbté et y
constituer gquelques massifs fibreux et cellulaires (Pl. XVII, fig. c). Enfin,

2 1'extr€mité postérieure du lobe optique opéré, le massif d'accroissement
externe se termine ventralement alors qu'il reste en position dorsale sur le
lobe optique témoin (Pl. XVI, Fig. e, f).

I1 a été vu qu'au cours d'une morphogendse normale les cellules
génglionnaires issues du massif d'accroissement externe s'apposent réguliérement
aﬁx structures préexistantes, accroissant ainsi la lame ganglionnaire et la
mgsse médullaire externe tout en maintenant 1'architecture classique du lobe
optique.

é Or, la perturbation du développement des fibres post-rétiniennes
se répercute également sur la structure des organes formés.
a) Dans les zones situées sous 1'écran la différenciation des cellules
ganglionnaires semble perturbée & la suite de 1'absence de fibres post-réti-
niennes ; ainsi, on peut voir de larges plages de cellules incomplétement diffé-

rencides au noyau trés colorable s'enfoncer de maniére irréguliére dans la



PLANCHE XVT : Comporﬁement du massif d'accroissement externe
(fléche) aprés mise en place d'un écran.

a, ¢, e : cbté gauche opéré ; b, d, f : cbté droit témoin,
- a : massif réduit sous 1l'écran (G x 320).

- ¢ : massif hypertrophié par arrivée de fibres
post-rétiniennes (G x 320.

- e : position ventrale du massif sous la partie
postérieure de 1'écran (E) (G x 52).
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PLANCHE XVII

Y

Evolution du lobe optique (lame ganglionnaire (1g),
masse médullaire externe (m.m.e.) et massif
d'accroissement externe (m.a.e,) aprés mise en
place d'un écran (E).

- a : files de cellules indifférencides (fléches)
(¢ x 180).

- b, d : massifs ganglionnaires surnuméraires
(fléches) (G x 180).

- ¢ : idem, formés aprés traversée de 1'écran par
le massif d'accroissement externe (G x 180).

- e, f : taille de la lame ganglionnaire sous
1'écran (e) comparée & celle de 1'oeil
témoin (f) (¢ x 180).
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couronne ganglionnaire (Pl. XVII, a). De plus, de petits massifs fibreux arron-
dis se forment souvent dans cette méme région, alors que normalement les
nouvelles plages fibreuses devraient s'ajouter & celles de la lame ganglionnaire
ou de la masse médullaire externe (Pl. XVII, fig. b, d). Il semble donc que

1'un des r0les aes fibres post-rétiniennes soit de régulariser la différencia-
tion et la mise en place des cellules ganglionnaires issues du massif d'accrois-
sement externe.

b) Dans les régions ou le massif d'accroissement externe a traversé
1?écran 4 la faveur d'une perforation, on peut observen au voisinage 1'un de
l{autre,des massifs de cellules ganglionnaires d'aspect différencié et des
massifs fibreux sans aucune ressemblance avec la lame ganglionnaire ou la masse
médullaire externe (Pl. XVII, fig. c¢). Les structures aberrantes dont la
férmation a suivi la mise en place de 1'écran, regoivent pourtant de nombreuses
fibres post-rétiniennes. Des formations identiques sont observées chez des
larves ol un fragment de massif d'accroissement, arraché lors de 1'opération,
continue & crottre entre 1'oeil et 1'écran (P1. XIV, fig. a).

T1 semble donc que la croissance harmonieuse de la lame ganglion-
naire et de la masse médullaire externe nécessite, d'une part 1l'arrivée régu-
lidre des fibres post-rétiniennes, et d'autre part 1'intégrité du massif
d'accroissement et la continuité de celui-ci avec la lame ganglionnaire et la
masse médullaire externe déja en place. Lorsque les fibres post-rétiniennes
arrivent en trop grand nombre en un point précis du massif d'accroissement ex-
terne, provoquant ainsi une augmentation anormale du volume de ce dernier, ou
lbrsque le massif d'accroissement a été accidentellement séparé du lobe optique,
les formations aberrantes observées résulteraient de 1'impossibilité pour les
structures néoformées de se juxtaposer aux plus anciennes leur servant de point
d'appui,

Ta mise en place de l'dcran entraine une forte réduction du volume
de la lame ganglionnaire de 1'oeil opéré ainsi que le montre le décrochement de
la courbe relative & cet organe survenant a partir du niveau de 1'écran (P1l.XVII

e, f,) (Pl. XIV, Fig. e, ) (Fig. 13).
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Fig. 12 : Courbes cumulatives représentant le volume des massifs d'accroissement

externe des lobes optiques opérés (MAE - O) et témoin (MAE - T). La région

hachurée limitée par le trait. interrompu vertical représente la région située

sous 1'écran, L'origine des courbes' correspond & la région antérieure des massif
N

d'accroissement externe. Les fléches indiquent 1'arrivée massive des fibres post-

rétiniennes.
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Fig, 13 : Courbe cumulative représentant le volume de la lame gangliéhnéi?é’\i:ﬁ/
et de la masse médullaire externe.

, La portion la plus ventrale de la lame ganglionnaire qui;regoit des
fibres post-rétiniennes intactes présente une structure typique. Plué qusale—
ment dans la région ol les fibres post-rétiniennes ont été sectionnées, .1la lame
ganglionnaire montre quelques anomalies : apparition de vacuoles dans la éouche
fibreuseg, gonflement de certains noyaux semblant entrer en dégénérescence, lLa
baisse de volume de la lame ganglionnaire opérée pourrait provenir de la dégé-
nérescence de cellules ganglionnaires formées aprés mise en place de 1'écran
et dont la jonction avec 1'extrémité des fibres post-rétiniennes n'aurait pu
se réaliser. Quoi qu'il en soit, le volume total de la lame ganglionnaire du
coté opéré est inférieur de 25 & 45 % (suivant la position de 1'écran) & celui
de la lame ganglionnaire témoin,

La structure de la masse médullaire externe subit aussi quelques

erturbations consécutives & la mise en place de 1'écran. En particulier, sa
Y
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zone fibreuse présente souvent une forme tronquée et irrégulidre notamment a

la face postéro-ventrale. Comme nous 1'avons vu dans la premiére partie c'est
précisément & cette région que viennent s'adjoindre les nouvelles fibres nerveu-
ses provenant de la lame ganglionnaire néoformée, mettant ainsi la masse
médullaire externe en relation avec les ommatidies en cours de différenciation
par 1l'intermédiaire de leurs fibres post-rétiniennes. On comprend ainsi la

cause de la déficience ventrale de la masse médullaire externe consécutive

4" la mise en place de 1'écran.

ILa masse médullaire interne, par contre, ne présente pas d'anomalie
de structure du coté opéré.

: Afin d'apprécier les répercussions des opérations d'une maniére
quantitative on a procédé & des mesures de volume des masses fibreuses de ces
deux ganglions optiques (fig. 13). La courbe cumulative relative a la masse
médullaire externe opérée présente ici aussi un décrochement a partir du niveau
de 1'écran, D'autre part,le volume de la masse médullaire externe est toujours
inférieur de 10 & 3t % & celui de la masse médullaire témoin. Quant & la masse
médullaire interne, son déficit, beaucoup plus faible, varie entre 4 et 10 %.

On remarque, en outre, un certain parallélisme entre le déficit
volumétrique des 3 ganglions optiques. En effet, plus la lame ganglionnaire est
réduite du c6té opéré, plus le volume de la masse médullaire externe est faible,
et plus celul de la masse médullaire interne diminue. Cependant, la différence
entre le c6té opéré et le cdté témoin s'atténue si 1'on envisage successivement
lés ganglions optiques de 1l'extérieur vers 1'intérieur, Par exemple, si le
volume de la lame ganglionnaire opérée est inférieur de 46 % & celui de son
témoin, la masse médullaire externe correspondante n'est réduite que de 28 %
et la masse médullaire interne de 10 % seulement.

Enfin, les mesures de volume des massifs cellulaires des corps
pédonculés du protocérébron(globuli) ont montré qu'il subsistait une petite
différence & ce niveau, le cbté opéré étant inférieur de 5 & 8 % au coté
témoin. Ces centres d'association seraient done, eux aussi, perturbés par le
déficit des fibres post-rétiniennes. Cependant les différences observées entre
opérés et témoins, bien que se manifestant toujours dans le méme sens, ne sont

peut @tre pas significatives.



B - DEVELOPPEMENT DE L'OEIL PRIVE DU LOBE OPTIQUE :

Nous avons ensuite pratique différentes opérations perturbant
de plus en plus les relations entre 1'oeil et le lobe optique, & savoir section
des fibres post-rétiniennes, ablation du massif d'accroissement externe,
ablation du lobe optique, ces opérations revenant toutes & étudier le déve-
loppement de 1'oeil privé de son lobe optique.

1 - Section des fibres_post-rétiniennes

T1 a été vu que 1l'aspect anormal d'une région ommatidienne semble
due & la section des fibres post-rétiniennes consécutive & la mise en place
d'un écran. La présente série a pour but de confirmer ou d'infirmer cette
hypothése.

Nous avons découpé dans la capsule céphalique de trois larves
d'Anax de 1'ADS un volet s'étendant dans la région de 1'oeil gauche. Les
fibres post-rétiniennes ont été sectionnées dans toute 1'étendue du volet
qui a ensuite été rabattu (fig. 14) ; les larves ont été sacrifiées en cours

de métamorphose,

(50
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Fig. 14 : Section des fibres post-rétiniennes. A LILLE J
D \k‘_‘ /

L'aspect de 1'oeil est trés voisin de celui obtenu par 1'interpo-
sition d'un écran. De la méme maniére, trois régions différant par la structure
des ommatidies ont été retrouvées

- ommatidies en voie de différenciation dans la région la plus

dorsale, attenante & une zone d'accroissement oculaire typique.
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- ommatidies tout & fait normales et complétes dans la région
la plus latérale,

- entre ces deux zones, une région qui montre une forte perturba-
tion sinon une dégénérescence des ommatidies. La rétinule, dont la fibre
post-rétinienne est le prolongement normal, est la portion la plus touchée car
elle disparait presque toujours, le pigment se retrouvant le plus souvent sous
la membrane basale de 1l'oeil. Ia partie dioptrique de 1l'ommatidie est, elle
aussi, fortement atypique ; le cristallin, en particulier, trés déformé et
aﬁlati, occupe souvent une position inhabituelle, proche parfois de la membrane
basale ; les oornéules enfin sont également malformées & ce niveau. On retrouve
dans toute cette région de nombreuses cellules pigmentaires éparses (les figures
e, d, e, f, de la planche XVIII, bien que se rapportant & un autre type
d?expérience, illustrant parfaitement 1'état des ommatidies aprés section des
fibres post-rétiniemmes).

Les fibres post-rétiniennes, absentes sous les ommatidies dégénéréez,
se regroupent postérieurément en un massif fibreux. Au contraire, les fibres
des ommatidies antiennement ou derniérement formées rejoignent la lame ganglion
naire & la sortie du massif d'accroissement extefne. Enfin, dans la zone opérée,
la lame ganglionnaire présente une épaisseur plus faible et une structure
perturbée consécutive & la section des fibres post-rétiniennes.

£ .

En conclusion il semble donc fort probable que les trois regions
ommatidiennes décrites correspondent bien & trois zones ayant réagi différemment
% 1'opération, comme il avait été supposé lors de 1'étude de la premiére série
expérimentale. La seule section des_fibres‘pdst—rétiniennes entranerait donc
des défauts dans la structure des ommatidies toﬁchées. Ce résultat est surpre-
nant car les corps cellulaires des neurones rétiniens se trouvent justement
du c6té perturbé, Ce phénomdne est donc différent de la dégénérescence wallé-
rienne qui> de son 20té pourrait alors expliquer en partie les modifications de
la lame ganglionnaire. Les animaux de cette série seront utilisés comme témoins
dans les opérations effectuées ultérieurement.

Tl faut remarquer que 1'extension moindre de 1'oeil opéré, comparée
& celle de 1'oeil témoin, observée également aprés mise en place d'un écran,
est probablement 1liée & la présence d'ommatidies dégénérescentes qui occupent
une place plus réduite que les ommatidies normalement différenciées ; la

cicatrice de 1l'opération, bien qu'éliminde & la faveur d'une mue, doit aussi

jouer un r6le dans cette extension réduite.



" PLANCHE XVIII : Effet de 1'ablation du massif d'accroissement
externe sur la structure de 1l'oeil.

a : Région oculaire dorsake. A : néommatidies normales ;
B : ommatidies malformées ; C : ommatidies
"normales ; z.a.o. : zone d'accroissement oculaire

(¢ x162 ).

- b : Région ocuiaire dorsale et ganglions optiques
I et IT (G x46 ). :

- ¢, d, e : ommatidies aberrantes (détail) (G x 290).
- £ : ommatidies normales (témoin)

er. : cristallin - cpl : cellules pigmentaires
.~ principales,
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Les yeux des larves ayant subi 1' interposition d'un écran présentent
darsalement, le long de la zone d'accroissement oculaire, une région ol les
ommatidies sont normales. Celles-ci étaient cependant séparées et éloignées
& ce niveau du massif d'accroissement externe et leurs fibres post-rétiniennes
n'ont pas pu rejoindre la lame ganglionnaire. C'est pour vérifier cette indé-
pendance des néommatidies vis A vis du massif d'accroissement externe que
neus avons entrepris 1'intervention suivante.

L'opération a consisté & enlever électivement le massif d'accroisse-
ment externe sur la plus grande longueur possible, aprés avoir soulevé un

valet oculaire de la méme facon que précédemment (fig. 15). Les neuf larves

L.g

e

, { 1S

Fig. 15 : Ablation du massif d'accroissement externe. \:Lﬁ

d'Anax opérées au début de 1'ADS ont été sacrifiées en cours de métamorphose.

L'étude histologique montre que 1l'ablation a le plus souvent été suffisamment

précise pour ne pas léser la lame ganglionnaire ou la masse médullaire externe,
g)_@gg_g@@@&i@ig§ : L'oeil présente un aspect comparable & celui

obtenu aprés interposition d'un écran ou section de fibres post-rétiniennes.

fn retrouve une zone d'accroissement oculaire typique dont 1'activité mitotique

est tout & fait semblable & celle de 1'oeil témoin, ainsi que les trois zones

d'ommatidies & structure différente vues précédemment dans 1'oeil opéré

(P1., XVIII). L'extension postérieure de 1'oeil du c6té opéré est moins impor-

tante que du c6té témoin, comme il a été vu aprés interposition d'éecrans (P1.XIX,e).



disparu. Quant aux ommatidies les plus dorsales, différenciées ou en voie de
différenciation, leurs fibres post-rétiniennes présentent un comportement
rappellant celui qu'entratne la présence d'un écran.

- les fibres issues des ommatidies situées en avant du niveau
d'ablation rejoignent la lame ganglionnaire néoformée.

- celles situées au niveau ol le massif d'accroissement externe
a été retiré se regroupent sous les ommatidies en massifs fibreux. Certaines
d'entre elles, groupées en faisceaux, parviennent & rejoindre & un autre niveau
la lame ganglionnaire néoformée, & condition que celle-ci ne soit pas trop
éloignée (Pl., XIX, Fig. d).

I1 n'a jamais été observé de fibres post-rétiniennes néoformées
entrant dans une région de la lame ganglionnaire mise en place avant 1!opération,
Les fibres nerveuses qui, & la sortie du massif d'accroissement externe, croisceont
normalement en direction de la lame ganglionnaife, semblent donc n'@tre attirées
que par la zone 1a plus récemment formée ou méme en cours de formation de cette
derniere,

¢) La_lame ganglionpaire :

Au nlveau ou le massif a' accr01ssement externe a été retiré, 1la
lame gangllonnalre n'a pu s aocr01tre et presente donec un certain déficit de
volume, Par allleurs, dans la rewlon correspondant aux fibres post-rétiniennes
sectionnées-au cours de 1! operatlon, éé structure est anormale et son épaisseur
plus faible.

A 1'endroit. précis ol le massif d'accroissement externe disparait
il v a apparition de formations surnumeralres un sont probablement dues a
deux causes . (Pl. XIX, Fig. d). o

- d'une part le massif 4' accr01ssement externe est 1ésé A son
extrémité et sa foime anormale entratne peut €tre une mise en place irréguliére
de cellules ganglionnaires

- d'autre part, comme il a été vu au cours de la premidre série
expérimentale, 1'arrivée massive de fibres post-rétiniennes & ce niveau entrafne
des irrégularités de mise en place des cellules ganglionnaires.

La lame ganglionnaire de 1'oeil opéré occupe postérieurement une

position beaucoup plus ventrale que celle de 1l'oeil témoin.



PLANCHE XIX

'O

Effet de 1'ablation du massif d'accroissement externe
sur la structure du lobe optique et sur la dimension
de l'oeil.

a ¢

lobe optique & masse médullaire externe tronguée
(fléche) (G x 52 ).

lobe optique témoin.

: absence de fibres post-rétiniennes (fléche) dans

la région néoformée de la lane ganglionnaire
(¢ x 180),

massif ganglionnaire surnuméraire (flé&che)
provoqué par 1'arrivée de fibres post-rétiniennes

(¢ x180 ).

: coupe transversale de la partie postérieure de la

tete (axe cédphalique médian figuré par une ligne in-
terrompue). Différence de taille entre 1'oeil opéré
(0.0.) et 1'oeil témoin (0.T.) (G x 52 ). '
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d) Le lobe optigue :

Le lobe optique opéré présente ventralement de notables anomalies
de structure. Fn particulier, la zone fibreuse de la masse médullaire externe
est toujours tronquée, ce qui rappelle fortement les effets de 1'interposition
d'un écran (Pl. XIX,Eg.a,b). Ces anomalies ne résultent pas d'une mise en place
anormale de nouvelles cellules ganglionnaires et de fibres nerveuses, du simple
fait que le massif d'accroissement externe n'existe plus ; elles sont proba-
biement causées par la dégénérescence de certaines fibres nerveuses issues de
la région de la lame ganglionnaire correspondant aux fibres post-rétiniennes
sectionnées.

En conclusion, les résultats obtenus dans cette série permettent
de retrouver les observations précédentes relatives & la dégénérescence des
ommatidies dont les fibres post-rétiniennes ont été sectionnées, et aux
anomalies de la lame ganglionnaire correspondant & cette méme région. De méme,
les différences dans le comportement des fibres post-rétiniennes en rapport
avec la distance entre leurs ommatidies d'origine et le massif d'accroissement
externe confirment ce qui a été observé aprés interposition d'écran.

Enfin, de nouveaux résultats sont mis en évidence par cette série
ekpérimentale :

- d'une part, la zone d'accroissement oculaire présente une acti-
vité mitotique non perturbée, les ommatidies qu'elle forme pouvant se diffé-
rencier normalement méme enlébsence du massif d'accroissement externe.

- d'autre part, seule la région néoformée de la lame ganglionnaire
semble attirer les nouvelles fibres post-rétiniennes.

3 = Ablation du lobe optique :

Ce type d'opération consiste & retirer complétement le lobe optique
d'un c6té et a suivre 1'évolution ultérieure de la croissance oculaire.

Un volet est découpé dans la capsule céphalique en arriére et sur
le bord interne de 1'oeil. Le nerf optique une fois sectionné, ainsi que les
fibres post-rétiniennes, le lobe optique tout entier est extirpé (fig. 16).

Ce type d'opération trés brutal, qui élimine un organe important adjacent

au cerveau, entraine une mortalité énorme, de telle sorte que les résultats
obtenus ne proviennent que d'un seul individu ayant survécu. La larve d'Anax,
opérée en début d'ADS, a été sacrifiée en fin de métamorphose i 1'étape 7.

L'étude histologique montrera que 1l'ablation du lobe @tique a été compléte.
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Fig. 16 : Ablation du lobe optique, L
L'aspect morphologique de 1'oeil opéré était comparable & celui

de 1'oeil témoin notamment en ce qui concerne 1'état du débordement oculaire.
(fig. 17) | ' :

OEIL
OPERE

Fig, 17 : Téte de larve
d'Anax imperator du dernier
stade privée du lobe optique
gauche, Etape 7 de la
métamorphose,

Seule la région la plus latérale de 1'oeil montrait un aspect anormal avec des
facettes malformées et non ordonnées.

A 1'étude histologique on retrouve dans 1l'oeil opéré deux régions
de structure différente (Pl, XX,Fig.a,bec). Dans la partie latérale,la plus
ancienne, les ommatidies dégénérées sont pratiquement méconnaissables ; quelques

cristallins restent encore visibles ainsi que de nombreuses cellules pigmentaires,



PLANCHE XX

Effet de 1l'ablation du lobe optique sur la structure
de 1'oeil.

a

oeil opéré : A : néommatidies normales : B : omma-
tidies dégénérées ; f. : fibres post-rétiniennes
(¢ x 52 ).

oeil témoin,
zone de transitbn entre A et B (G x 180).
région oculaire dorsale. Affrontement de 1'oeil

témoin (N.T.) et de 1'oeil opéré (N.0.) dont
toutes les néommatidies sont normales (Cx 180).
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Par contre, la région la plus dorsale de l'oeil qui s'est mise en place & la
fin de la vie larvaire (ADS et DS) est formée d'ommatidies absolument normales,
d'un degré de différenciation comparable & celui des témoins. On remarque

donec que seules les ommatidies déja différenciées au moment de 1'opération ont
été altérées par 1l'ablation du lobe optique, vraisemblablement & la suite de
la section de leurs fibres post-rétiniennes.

Les fibres post-rétiniennes sectiomndes dans la partie "larvaire"
de 1'oeil se rassemblent sous leurs ommatidies d'origine en massifs vers
lesquels confluent les fibres post-rétiniennes issues des ommatidies diffé-
rencides aprés 1'opération (Pl. XX , a). Une fois de plus on retrouve la forte
aﬁtraction qui semble §'exercer entre les fibres post-rétinicnnes.

Ce type d'opération montre également que la zone d'accroissement
oculaire peut présenter une activité mitotique en 1'absence, non seulement du
massif d'accroissement externe, mais du lobe optique tout entier, et que les
ommatidies néoformées peuvent se différencier normalement sans entrer en rela-
tion avec la lame ganglionnaire par leurs fibres post-rétiniennes. Cependant,
on remarque ici encore que la section des fibres post-rétiniennes entratne une
forte perturbation de la structure et une dégénérescence des ommatidies diff~*-
renciées,

Par ailleurs, il a été vu que la mise en place d'écrans entrone
un déficit volumétrique des différents ganglions optiques du c6té opéré, et
qu'une légére différence de volume pouvalt méme &tre retrouvée au niveau des
cellules ganglionnaires des corps pédonculés. L'ablation d'un lobe optique
complet devait donc logiquement avoir un effet comparable sur le développement
de ces centres d'association. Les mesures montrent, en effet, que le déficit
du corps pédonculé est trés important du c6té opéré, puisqu'il atteint 3% %

du volume du corps pédonculé témoin,

C_- DEVELOPPEMENT DU LOBE OPTTQUE PRIVE DE L'OEIL. EFFET DE LA RESECTION
PARTIELLE, DE IA ZONE D'ACCROISSEMENT OCULAIRE

Les résultats de la mise en place d'écrans semblent montrer que
l'absence de fibres post-rétiniennes a eu des répercussions sur la croissance
du lobe optique. Afin de vérifier ces observations, nous avons cherché a
supprimer complétement ces fibres en retirant une partie de la zone d'accrois-
sement oculalre (fig. 18). Celle-ci a été remplacée par un fragment de tégument
céphalique de mémes dimensions pris dans la région occipitale (Pl. XXI, e), ou

i issé e re se cicatriser e -méme ; dans ce cas,
bien nous avons laissé la blessu at d'elle-m
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Fig, 18 : Résectign’partiel}e de la zone d'a?croissement o?ulaire et remplézgagntdf
1 'hypoderme enlevé par de 1'hypoderme -céphalique non oculaire.
afin de freiner l'hémgrragie et de favoriser la coagulation, des fragments de
papier filtre stérile ont &té appliqués sur la blessure juste aprés 1'opération.
Celle-ci a été effectude sur dix larves d'Anax relativement jeunes (précédant
la métamorphose de 3 ou 4 stades) qui furent sacrifides au cours du DS.

a) Le massif d'accroissement externe :

L'ablation d'une partie de la zone d'accroissement oculaire semble
avoir assez peu d'effets sur le massif d'accroissement externe., En particulier,
son volume reste pratiquement identique & celui de 1l'oeil témoins ; des
différences de volume ne se présentent que dans le cas ou 1l'opération a
visiblement 1ésé€ le lobe optique. Cependant, & 1'extrémité postérieure du lobe
optique le massif d'accroissement externe occupe toujours une position beaucoup
plus ventrale du c6té opéré que du c6té témoin, comme cela a été vu apreés les
opérations précédentes (Pl. XXI, fig. a, b).

L'effet le plus visible de 1'absence d'arrivée de nouvelles fibres
post-rétiniennes se fait sentir du cbté proximal du massif d'accroissement
externe, & la fols sur la face ol prend naissance la lame ganglionnaire, et du

coté opposé formant le ganglion optique IT.



PLANCHE XXT

°

Effet de 1'ablation de la zone d'accroissement oculaire
sur la structure du lobe optique.

a

: Opération suivie de la greffe d'un fragment d'hypo-

derme céphalique (h). Remarquer la position ventrale
du massif d'accroissement externe (fléche) (G x 45 ).

¢ témoin, Position dorsale du massif d'accroissement

externe (fléche).

: malformation de la lame ganglionnaire (lg) et appa-

rition de massifs surnuméraires (m.s.) (G x 151).

: discontinuité entre la lame ganglionnaire (1g) et™

le massif d'accroissement externe (m,a.e.) (G x151).

. t&te de larve d'Anax imperator opérée, en vue

dorsale. Remarquer le. greffon d'hypoderme dans
l'oeil_gauche (6 x 8 ).
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de taille par rapport au coté témoin., En effet, 1l'examen des courbes volumé-
triques cumulatives montre que, comme dans les séries expérimentales précé-
dentes, cette différence de taille n'est visible qu'i partir du niveau de la
région opérée ; la lame ganglionnaire montre, en effet, une extension posté-
rieure beaucoup plus réduite que dans 1l'oeil témoin. Ce résultat est & rappro-
cher des observations de STEIN (1954) qui a montré que la cautérisation compléte
de 1'oeil de larves d'Odonates entratne une dégénérescence de la lame ganglion-
naire et des autres ganglions optiques, se traduisant par 1l'apparition de
vacuoles & 1'intérieur de ces ganglions., On peut penser que dans notre cas
la diminution de volume de la lame ganglionnaire provient de phénoménes sembla-
bles provoqués par 1l'opération, mais 1'étude d'animaux sacrifiés peu de temps
aprés l'ablation de la zone d'accroissement externe (10 jours, durée optimale
d?aprés STEIN pour observer ces vacuoles) ne permet pas de retrouver de tels
signes de dégénérescence.

: Cette différence de volume peut &tre attribuée, en outre, & 1l'ab-
sénce de fibres post-rétiniennes dans la région intéressée, mais une mesure
des différentes parties de la lame ganglionnaire montre que c'est surtout la
zone externe nucléée qui est réduite, beaucoup plus que la zone fibreuse. ILa
densité cellulaire semblant identique c6té opéré et c6té témoin, le nombre des
cellules doit donc étre plus faible du c6té opéré (fig. 19). De plus, 1'épaisseur
de la lame ganglionnaire & la sortie du massif d'accroissment externe est sou-
vent plus faible du c6té opéré, et on observe trés fréquemment unediscontinuité
bien marquée entre le massif d'accroissement externe et le ganglion optique T
(Pl. XXI, fig. d). Dans un oeil non perturbé cette région correspond précisément
au point d'arrivée des nouvelles fibres post-rétiniennes. Enfin, des mesures
d'activité mitotique sembleraient montrer un taux de division légérement plus
faible dans le mas3if d'accroissement externe du cbté opéré; cependant, ces
comptages, effectués sans colchicination préalable, sont d'une signification
incertaine.

En conclusion, les anomalies observées dans la lame ganglionnaire
opérée pourraient &tre expliquées par un manque de différenciation et par
1fabsence d'une partie des cellules ganglionnaires néoformées, & laquelle se
sﬁperposerait peut-8tre une activité mitotique 1légérement abaissée du massif
dfaccroissement externe., End&finitive, il semble bien se confirmer que ces
anomalies seraient causées par le manque d'arrivée de nouvelles fibres post-

rétiniennes dans la zone de formation de la lame ganglionnaire.
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Fig. 19 : Courbe cumulative reprécentant le volume de la lame ganglionnaire
entiére,de sa région cellulaire et de sa région fibreuse. .,
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défectueuse consécutive & 1'opération. De nombreux massifs surnuméraires se
forment sous la région opérée A la sortie du massif d'accroissement externe

(P1., XXI, fig. c). Ces formations, comprenant des plages fibreuses entourées

de nombreuses cellules ganglionnaires, comparables & celles observées dans lex
séries précédentes, sont 1'indice d'une mise en place anormale des cellules
ganglionnaires néoformées. De plus, des mesures montrent un déficit volumétrique
dans les masses médullaires externe et interne du c6té opéré par rapport

au c6té témoin, Cette différence de volume, quoique plus réduite qu'a la suite



de 1'ablation du massif d'accroissement externe, concerne & la fois les régions
fibreuses et les régions ganglionnaires ; en outre, on retrouve, ici aussi,

une masse médullaire externe tronquée dans sa partie ventrale. Comme il a été
observé dans la lame ganglionnaire, le nombre de cellules mises en place dans
les masses médullaires externe et interne semble donc plus faible du c6té
opéré, Enfin, de méme que pour les séries précédentes, 1l'absence de fibres
post—rétiniennes entrafnerait une mise en place anarchique des cellules
ganglionnaires., Ce mode de formation incontr6lé des neurones de la masse
médullaire externe pourrait expliquer la position exagérément ventrale du

massif d'accroissement externe & 1l'extrémité postérieure du lobe optique.

D - DEVELOPPEMENT DE L'OEIL EILOIGNE DE LA TETE : TRANSPLANTATION HETEROTOPE DE
LA ZONE D'ACCROISSEMENT OCULAIRE

Tl a été vu précédemment que la croissance de 1'oeil pouvait se
poursuivre aprés ablation d'une partie ou de la totalité du lobe optique
sous-jacent, Cependant, comme 1'hypothése en a été émise (SCHALLER, 1964),
i1 pouvait exister une induction d'origine céphalique agissant directement
sur 1'hypoderme gus-jacent pour le transformer en oeil., Nous avons donc dtudié
le comportement de la zone d'accroissemént externe transplantée hors de la tete
sur un sternite abdominal.

L'opération a été effectude sur quinze larves d'Anax relativement
Jjeunes, précédant de 3 ou 4 stades la métamorphose, ce qui permet une croissance
post-opératoire assez longue. ILa région oculaire transplantée comprenait la
zone d'accroissement oculaire, une partie (la plus réduite possible) d'ommati-

dies en voie de différenciation et le tégument céphalique contigqu & la zone
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Fig., 20 : Transplantation hétérotope de la zone d'accroissement oculaire.
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d'accroissement oculaire. Ce fragment tégumentaire a été soit transplanté en
surface, soit implanté sous 1'hypoderme d'un sternite abdominal antérieur
(Fig. 20). La destinde des greffons a été suivie & chague stade, et les hBtes
ont été sacrifiés au DS ou aprés leur émergence & 1'issue de la métamorphose.
a) Aspect morphologigue du greffon : Lors des greffes en surface,
1'hypoderme céphalique du greffon et 1'hypoderme abdominal de 1'h8te se sont
parfaitement soudés 1l'un & llautre aprés cicatrisation. Cependant, trés
fréquemment, il s'est produit au cours des stades successifs une élimination
pfogressive du greffon ; en effet, celui-ci commengait & former une petite
saillie en surface, puis & chaque mue se pédiculisait davantage et était
finalement €éliminé avec une exuvie. Une implantation sous 1'hypoderme a donné
des résultats plus utilisables, car au cours des mues ultérieures, le greffon
sdrt peu & peu du sternite et se pédiculise ensuite, ce qui repousse de
quelgues stades son expulsion.
Les différentes régions du greffonvganenthleur aspect typique
(P1. XXI1, fig. a, b, ¢) 3 on reconnalt en pariiculierkl'hypoderme céphalique
délimité du sternite par une légére dépression. La zore d'accroissement oculaire
repérable en surface par sa cuticule plissée, existe toujours ; elle a une
extension accrue a chaque stade, et fait parfois le tour complet de 1'explant.
Enfin, & partir de ia Zone'd'accroissement oculaire partent des files de petites
facettes indiquant 1'existence de néommatidies ; la région la plus ancienne
de 1'explant montre des facettes irrégulidres ou une surface lisse, ce qui
semble indiquer une structure perturbée des ommatidies sous-jacentes. Chez un
hOte devenu imago quelques indices comme la couleur jaune et la disparition de
la zone d'accroissement externe montrent que le greffon a, 1lui aussi, subi la
métamorphose (Pl. XXII, Fig. d, e).
b)_Structure histologigue du_greffon
Malgré sa tendance & se pédiculiser, le greffon semble s'@tre assez
bien intégré dans cette position hétérotope (Pl. XXIII, b). En particulier, les
hypodermes d'origine différente se raccordent, de nombreuses trachées de 1'hSte
envahissent le greffon, et des muscles abdominaux semblent également rattachés
ézl'hypoderme d'origine céphalique,
- Comme le suggérait la morphologie externe du greffon, la zone
dfaccroissement externe existe encore, présente sastructure typique et montre
toujours une forte activité mitotique (Pl. XXIII, fig. b, c). Cette zone

fonctionne exactement comme dans un oeil non perturbé ; elle produit des



PLANCHE XXII : Résultats de la greffe d'un territoire oculaire sur un
‘ sternite abdominal, Aspect du greffon chez un hbte
parvenu au dernier stade larvaire (a, b, c), & 1'état
imaginal (d, e). : '

- a, d : vue d'ensemble. a : (G x 5,5), d : (G x 7).

- b, e : détail (h : hypoderme céphalique ; o : oeil)b :
(¢ x16,5), e : (G x 18).

- ¢ : représentation schématique du greffon figuré
en a et b {(no : ndommatidies ; od : ommatidies en
dégénérescence : st, : bord postérieure du sternite ;
z.2.0. : zone d'accroissement oculaire).
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cellules qui se disposent en deux couches superposées, comme dans le cas
normal (Pl, XXIIT, fig. b, d). Puis ces cellules se regroupent en unités
ommatidiennes qui se différencient progressivement avec apparition du
eristallin, du pigment, etc... Un greffon dont 1'hSte est devenu adulte
montre une structure oculaire imaginale présentant en particulier un tapetum
développé raccordé aux trachées abdominales de 1'hGte.

- Les fibres post-rétiniennes émises par les unités ommatidiennes
Venant d'8tre formées par la zone d' accr01ssement oculaire peuvent présenter
des comportements différents : ' :

- certaines se rassemblent sous le greffon et constituent
des ma581fs nerveux non structures auxquels s'agglomérent quelques cellules
a' orlglne probablement, hemocytalres (Pl ¥XTII, Fig. b). '

- d'autres fibres post-rétiniennes s'unissent'en faisceaux
bien distincts qui se perdent ou se terminent entre les tissus de 1'héte.
Certains de ces faisceaux parviennent m@me ; pénétrer dans le ganglion nerveux
du segment sur lequel 1'nbte a été greffé. Ces caé sont assez rares, mais ne
permettent aucun doute (Pl, XXITI, fig. a, Pl. XXIV). La distance considérable
entre les fibres post-rétiniennes néoformées et le ganglion nerveux segmentaire
semble &tre en rapport avec cette capacité de jonction : 1'attraction exercée
par le ganglion nerveux sur les fibres en croissance, qui semble diminuer avec
l’éloignement, n'est pas sans rabpeler le comportement réciproque des fibres
post-rétiniennes et des massifs nerveux a la sulte de certalnes opérations
precedentes. ‘

Cette série expérimentale a montré 1l'apparition de formations
surnuméraires dont l'intérbrétation sera envisagée dans la discussion de ce
deuxiéme chapitre.

En conclusion, 1la transplantaﬁion ée la zone d'accroissement
oculaire a donc montré que :

- La croissance de 1'oeil (ainsi que sa métamorphose), c'est-a-dire la
multiplication cellulaire dans la zone d'accroissement oculaire et la diffé-
renciation des néommatidies, peuvent trés bien se poursuivre en position
hétérotope, c'est-a-dire qu'elles sont indépendantes du systime nerveux
c%phalique.

; 2 - Alors que chez un Insecte intact les fibres post-rétiniennes rejoi-
gnent la lame ganglionnaire & la sortie du massif d'accroissement externe,
certains faisceaux semblent ici attirés par un ganglion nerveux abdominal qu'ils

arrivent a rejoindre dans certains cas. Cette observation parle en faveur d'une



PLANCHE XXITI et\XXIV : Résultat de la greffe d'un territoire oculaire
sur un sternite abdominal (hSte parvenu au
dernier stade larvaire).

¢.n. : chatne nerveuse ventrale, ca, : cornéule, f : fibres post-
rétiniennes, G : greffon, g.n. :.ganglion nerveux, no, : néommatidies,
n.s. : nerf segmentaire, z.a.o. : zone d'accroissement oculaire.

_Planche XXIII : Structure du greffon.

- a : représentation schématique du greffon
et des relations contractées entre celui-ci
et le ganglion nerveux correspondant.

- b, ¢, d : coupes du greffon.
b : vue d'ensemble (G x180 ).
¢ : détail-zone d'accroissement oculaire
. (fléche) (G x320).
'd : détail - clivage cellulaire en deux
couches (fléches) (G x320 ).

Planche XXIV : Coupes transversales sérides du sternite »
abdominal de 1'h8te, passant par le greffon.

-a, b, ¢, d : mise en évidence du rapprochement
et de la Jjonction (fléches) des fibres post-réti-
niennes avec le ganglion nerveux (f. schéma
Pl. XXIII, a) (G x180 ).
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nature unitaire des facteurs réglant 1'attraction des fibres post-rétiniennes.

E - DISCUSSION

v — — — —— — — — t— — — | — — — . — ittt e o S e .

Les différentes opérations effectudes montrent une certaine indé-
pendance du développement de l'oeil par rapport au systéme nerveux sous-jacent,
Cette indépendance devient évidente lorsque l'oeil est séparé du lobe optique.
Dans ce cas la zone d'accroissement oculaire persiste et présente la méme
activité mitotique dans 1'oeil opéré et dans 1'oeil témoin. De la méme menidre,
lg différenciation progressive des néommatidies, ainsi que la croissance des
nouvelles fibres post-rétiniennes se poursuivent sans €tre apparemment perturbéas,
Ces résultats ne confirment donc pas 1'hypothése de SCHALLER (1964) qui suppo-
séit une action inductrice du massif d'accroissement sur la zone d'accroissement
oculaire,

Une telle indépendance de 1l'oeil vis & vis du systéme nerveux sous-
jacent n'a cependant pas toujours été vérifiée aprés expérimentation chez les
Iﬁsectes. Alors que KOPEC (1922) sur Lymantria dispar, BODENSTEIN (1938-40-43%),
CHEVAIS (19%7), EPHRUSSI et BEADLE (1937), STEINBERG (1941), ILIMENSEE (1970)
chez la Drosophile, PFLUGFELDER (1936, 1937) chez Pentatoma, SCHOELLER (1964)

chez Calliphora, ont observé que des ébauches oculaires ou des yeux privés de
systéme nerveux optique par section ou transplantation, se développent en
structures oculaires parfaitement normales, comme chez Aeschna et Anax, d'autres
auteurs comme WOLSKY (1938), WOLSKY et HUXLEY (193%6) chez Bombyx, PLAGGE (1936)

chez Ephestia, ont constaté que 1'éloignement du systéme nerveux oculaire provo-

quait des altérations dans le développement des ommatidies. Anhsi que nous
1'avons remarqué pour les ommatidies dont les fibres post-rétiniennes étaient
sectionnées par 1'opération, ils observent des malformations affectant avant
tout les cellules rétiniennes ; le cristallin semble au contraire moins touché,
et les cellules pigmentaires ont pris une grande extension, Par ailleurs,
PFUGFELDER (1947) montre que chez le jeune embryon de Carausius le contact
entre 1'ébauche oculaire et le lobe optique est indispensable pour la diffé-
renciation des ommatidies ; chez 1'embryon plus &gé la séparation de 1'ébauche
oéulaire et du lobe optique perturbe beaucoup moins le développement de 1'oeil.
De méme, PLAGGE (1936) avait vu que des disques oculaires de Ephestia implantés

avec une partie du ganglion auquel ils sont attachés se développent mieux que
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les disques détachés du systéme nerveux, résultats que confirment les travaux
de SCHRADER (1938).

T1 semble, en fait, gque les différences observées sont dues avant
tout au stade de développement auquel les animaux ont été opérés., On peut
penser qu'au début de sa formation l'oeil devrait subir 1'influence du systéme
nerveux oculaire pour effectuer correctement la différenciation des premiéres
ommatidies. Par la suite, le développement de 1'oeil deviendrait progressivement
autonome une fois dépassée une certaine période critique dont 1'incidence
varierait suivant que 1'animal est hétéro- ou holométabole, et qui serait
conditionnée par la plus ou moins grande précocité du développement oculaire.
Chez Aeschna, comme chez Carausius, cette période critique se situerait certaine-
ment chez 1'embryon, 1l'oeil de la larve ayant alors un développement autonome.

L'altération des ommatidies, consécutive & la section des fibres

post-rétiniennes, observation faite chez Bombyx et Ephestia et retrouvée chez

Aeschna et Anax, ne peut toutefois que difficilement s'expliquer. En effet,

si 1'on imagine un transport de substances morphogénétiques du lobe optiaque en
direction de 1'oeil par 1'intermédiaire des fibres post-rétiniennes. coume
1fhypothése en a été émise par GOTTSCHEWSKI & QUERNER (1961), on comprend mal
cémment les ommatidies dont les fibres post-rétiniennes ont été emp€chées, au
cours de leur croissance, de rejoindre le lobe optique, peuvent se différencicr

Ul

normalement. Bl
2 - Influence de_1'oell sur la_croissance et_la différenciation du lobe\['‘t
optigue :

Toutes les larves chez lesquelles 1l'oeil a été éloigné du lobe
obtique montrent des perturbations portant sur le volume et la structure du
systéme nerveux. Du coté opéré le lobe optique présente une taille plus petite
que son symétrique, le ganglion optique le plus perturbé étant le plus externe,

a savoir la lame ganglionnaire,

Contrairement aux nombreuses études réalisées sur le développement
de 1'oeil et montrant certaines différences suivant 1'espéce ou 1l'Age de 1'Insec:e
étudié, les observations relatives au développement du lobe optique confirment
d'une part un développement anormal ou nul des ganglions optiques en 1l'absence
d'oeil, d'autre part une corrélation de croissance entre le lobe optique et
1'oeil. Ces conclusions sont basdes sur 1l'observation de faits naturels et sur

des données expérimentales.
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Données naturelles :

I1 appara®t que les lobes optiques des Arthropodes dont 1'appareil
oculaire est régressé, sont toujours fortement réduits. Ainsi qu'il ressort
d'une analyse bibliographique, c'est le cas des espéces vivant & 1'obscurité,
qu'elles soient abyssales ou hypogées. On note que 1'évolution réductrice procéde
toujours des voies périphériques vers les voies centrales, ainsi qu'il a ¢té
également observé sur des espdces mutantes de Drosophile & yeux Bar ou absents
(KRAFKA, 1924 ; JOHANSSEN, 1924 ; RICHARD et FURROW, 1925 ; EL SHATOURY, 1956).
POWER (194%) a mesuré le volume des ganglions optiques de Drosophiles & yeux
plus ou moins réduits, et trouve méme une proportionalité dans le nombre des fa-
cettes et le volume des différents ganglions optidues ; dans le cas extréme, chez
une Drosophile Yeyeless" le ler ganglion a complétement disparu, le 2&me est
réduit de 85 % et le 3&me de 58 %.

Cette dépendance de plus en plus marquée et de nature centrifuge
des ganglions optiques vis & vis de 1l'oeil se fait sentir également dans 1'appa-
rition de différents ganglions optiques au cours de la croissance de certains
Insectes ; par exemple GIERYNG (1968) a observé que chez Calliphora la lame
ganglionnaire est le dernier ganglion & se former. NORDLANDER et EDWARDS (1969)
confirment cette observation chez Danaus et remarquent que la phase de croissance
la plus active de la lame ganglionnaire débute au moment ol les ommatidies
commencent & se différencier.

Données expérimentales

Que ce soit par des techniques d'ablation\ﬁieq;ive d'ébauches
oculaires (KOPEC, 1922 chez Lymantria ; SCHOELLER, 1964 unez‘CalliEhora)par
des cautérisations d'oeil suivies ou non de régénération (ALVﬁHDES, 1924 et
CTEIN, 1954 chez les Odonates ; HELLER et ELUWARDS, 1968 chez les Srthoptéres)
ou par des cultures in vivo de lobe optique (SCHRADER, 1939 ; PFLUGFELDER, 1947

chez le Phasme), tous les résultats montrent ,que, comme chez Aeschna et Anax,

les ganglions optiques présentent une altération d'autant plus forte qu'ils
sont plus périphériques et plus proches de 1l'oeil, Cette altération affecte &
la fois le volume et la structure du lobe optique.

La réduction de taille est due en partie & la dégénérescence ou &
1'absence de fibres post-rétiniennes qui auraient di normalement occuper un
certain volume dans les lobes optiques. Dans ce cas on comprend que le déficit
volumétrique soit de moins en moins important de 1'extérieur vers 1'intérieur,

puisque le nombre de fibres post-rétiniennes pénétrant dans les ganglions
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diminue avec 1'éloignement de 1'oeil, Mais en dehors de ce déficit du volume
neuropilaire, des mesures nous ont montré que les cellules ganglionnaires
étaient également réduites en nombre. Cette réduction peut avoir deux causes
entre lesquelles nous avons cherché & choisir :

a) d'une part, une prolifération moins abondante des
neuroblastes du massif d'accroissement externe du c6té ou les fibres post-
rétiniennes arrivent en nombre réduit ou nul

b) d'autre part, une dégénérescence plus forte des cellules
ganglionnaires néoformées du c6té opéré

- D'apres les comptages effectués pour vérifier la
premiére hypothése, il ne semble pas exister de différence sensible dans 1le
taux de multiplication des neuroblastes entre le c6té opéré et le co6té témoin.,
I1 se peut cependant que, comme MAY (1932) 1'admet pour les Vertébrés, les
fibres nerveuses, ici les fibres post-rétiniennes, aient une certaine action
mitogéne ; cela expliquerait par exemple que, comme nous 1'avons observé, le
massif d'accroissement externe est plus développé lorsqu'il re¢oit une surcharge
de fibres post-rétiniennes, alors qu'il est un peu moins volumineux sous 1'écran
ou lorsqu'il ne regoit plus de fibres post-rétiniennes.

- A 1'appui de la seconde hypothése 1'étude de la
morphogenése normale nous a montré que parmi les cellules ganglionnaires nouvel-
lement formées par le massif d'accroissement externe, existe toujours un certain
nombre de cellules en dégénérescence, NORDLANDER et EDWARDS (1968, 1969) faisant
la méme observation sur Danaus pensent qu'il s'agit de cellules ganglionnaires
formées en excés par le massif d'accroissement et qui n'ont pu contacter de
synapses avec les fibres post-rétiniennes. On peut donc imaginer que lorsque
1'arrivée des fibres post-rétiniennes dans le lobe optique est réduite ou nulle,
la prolifération des neuroblastes dépasse fortement les besoins, et qu'ainsi
1'élimination des cellules en excés serait la cause du déficit volumétrique des
différents ganglions optiques. ILa discontinuité existant parfois entre le massif
d'accroissement externe et la lame ganglionnaire, ainsi que 1'épaisseur treés
réduite de celle-ci, seraient alors aisément compréhensibles.

En tout état de cause, il n'est pas possible de déterminer laguelle
des deux hypothéses doit &tre retenue, ou d'affirmer gque les deux processus
évoqués sont corplémentaires. De telles hypoplasies ou hyperplasies en rapport
avec la déficience ou la surcharge en fibres nerveuses sensorielles ont déja
été observées chez les Vertébrés (MAY, 1932 ; HAMBURGER et LEVI-MONTALCINI,

1949 ; LONG et SIDMAN, 1962). Dans le méme ordre d'idées, CHIARODO (1963) a
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montré que 1l'extirpation d'une patte mésothoracique de la larve de Calliphora
provoquait la réduction de 37 % du volume du ganglion correspondant. De méme
HINKE (1961) a observé une réduction des corps pédonculds chez Drosophila et
Culex a yeux réduits, ce que confirment les résultats de certaines de nos
mesures.

En plus de ce déficit volumétrigque nous avons observé une structure
presque toujours anormale des ganglions optiques du c6té opéré. Celle-ci se
traduit, en particulier, par la présence fréquente de massifs fibreux surnumé-
raires, une réduction de la portion ventrale de la masse médullaire externe,
1'existence de gros massifs de cellules imparfaitement différenciées, issues du
massif d'accroissement externe, et enfin une position anormalement ventrale de ce
dernier, ainsi que de la lame ganglionnaire, & 1'extrémité postérieure du lobe
optique. Il semble que cette organisation défectueuse soit due a 1'absence .
des fibres post-rétiniennes qui auraient une action régulatrice dans la mise
en place des éléments constitutifs du lobe optique. On observe en effet qu'un
lobe optique présente toujours une organisation moins réguliére lorsque les
fibres post-rétiniennes n'y parviennent pas. PFLUGFELDER (1958) émettait une
hypothése semblable pour expliquer, chez 1'embryon du Phasme, 1l'absence de
différenciation observée dans de gros massifs de cellules méres des neurones
‘au sein de lobes optiques privés de 1l'arrivée des fibres post-rétiniennes.

En résumé, il semble que 1'on puaisse conclure & deux actions
régulatrices des fibres post-rétiniennes sur le lobe optique :

- d'une part une influence sur la prolifération des neuro-
blastes et sur la différenciation de leurs cellules filles

- d'autre part un r8le dans la mise en place des cellules
et des fibres dans les ganglions optiques

Le lobe optique, coupé de ses fibres post-rétiniennes, présenterait
done un fonctionnement désordonné de son massif d'accroissement externe et une
mise en place irrégulidre des ganglions optiques externe et moyen. L'architec-
ture beaucoup plus réguliére du ganglion optique interne résulte certainement
de ce que les fibres post-rétiniennes parvenant jusqu'a ce niveau sont en
nombre trés réduit,

Au cours du développement non perturbé les fibres post-rétiniennes,
dés leur différenciation, s'allongent en direction de la lame ganglionnaire

nouvellement formée, & la sortie du massif d'accroissement externe. L'étude des
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larves opérées n'a jamais permis d'observer des fibres post-rétiniennes péné-
trant dans une région de la lame ganglionnaire d'Age sensiblement différent.
I1 semble que les fibres post-rétiniennes néoformées ne puissent entrer en
contact qu'avec des cellules ganglionnaires nouvellement différencides et
qu'il existe un certain synchronisme dans le comportement de ces deux types
d'é1éments.

Les fibres post-rétiniennes ont présenté divers comportements
suivant la manipulation effectuée :

- dans certains cas, les fibres post-rétiniennes, en
se regroupant en massifs informes sous la membrane basale des ommatidies,
font ainsi preuve d'une véritable interattraction. En effet, on voit fréquemment
des faisceaux de fibres post-rétiniennes, venues d'une région relativement
éloignée de 1l'oeil, parcourir un trajet assez important et se Jjoindre aux autres
fibres nerveuses pour constituer des massifs informes. SCHOELLER (1964) a observé
des amas comparables de fibres post-rétiniennes chez Calliphora aprés ablation
du lobe optique, et y voit une preuve de leur croissance centripéte. Dans le
cas de greffes abdominales nous avons observé que certaines fibres nerveuses
s'assemblaient en faisceaux, qul se perdent ensuite en profondeur sans rejoindre
aucun tissu nerveux,

- dans d'autres cas, les faisceaux de fibres post-rétiniennes
formés aprés 1'opération parviennent & entrer en contact avec un massif nerveux
structuré ou non, Certains parcourent un trajet relativement long avant de
pénérer dans un massif d'accroissement externe qui a été déplacé, ou dont 1l'accis
est difficile. Rappelons que cela a été le cas notamment des faisceaux contour-
nant un écran ou traversant une perforation ménagée dans celui-ci, ou enfin se
Jetant dans un massif nerveux formé entre 1l'oeil et 1'écran, lorsque le massif
d'accroissement externe avait lui-m@me franchi un pore de 1'écran.

I1 appara®t donc, comme 1l'avait vu KOPEC (1922) que le cerveau,
ou plus exactement les cellules néoformées de la lame ganglionnaire, exercent
une attraction sur les fibres post-rétiniennes. Il est cependant étonnant que
des ganglions abdominaux soient capables d'attirer les fibres post-rétiniennes
émises dans leur voisinage. Cette absence de spécificité, contraire & ce que
nous venons de voir au sujet du lobe optique, a d'ailleurs été signalée par
WOLBARSHT et coll, (1966) qui observent, chez la Blatte, une jonction comparable
des fibres post-rétiniennes d'oeil transplanté sur le coxa d'une patte mésotho-
racique, avec le ganglion nerveux du méme segment. Aprés rotation de 180° d'un

oeil de Locusta, HORRIDGE (1968) note également une spécificité relativement
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faible des fibres post-rétiniennes vis & vis de leurs connections primitives,
mais son type d'expérience n'est pas trés évident et il est difficile d'en tirer
des conclusions. D'autres auteurs, comme BHASKARAN et coll. (1969), HELLER et
coll. (1968), EDWARDS (1969), ont également rencontré des conneztions nerveuses
aberrantes aprés transplantation de pattes ou de cerques en différents endroits
du corps.

MURRAY et TTEGS (19%§) avaient vu chez un Iépidoptére une masse
de fibres entre le disque imaginal et le cerveau, ces fibres devant diriger
la marche des faisceaux nerveux et les porter vers le cer-eau, WEISS (1941)
émettait chez les Vertébréds 1'hypothése de "voies préétablies" pour expliquer
la migration ordonnée des fibres ner&euses au coufs de 1l'organogendse, Cependant
ces‘StructuréS'hypothétiques n'ont jamais été retrouvées ou mises en évidence
ni chez les insectes, ni»chez ies Vertébrés., Les observations faites chez

Aeschna et Anax suffiraient & montrer que les fibres nerveuses peuvent se passer

de voies préétablies, car elles sont parfaitement capables de s'accomoder de
toutes sortes d'obstacles. I1 faut donc invoquer 1'existence d'un neuroctrop?isme
guidant les fibres én;croissance comme 1'ont supposé‘CAJAL (1893, 1919) et
GIROUD (1968). | -

—— o e e ey T s iy i o o s e o ot i it o

En dehors des résultats permettant d'analyser la part revenant
au lobe optique ou & 1'oeil lui-méme dans la croissance de cet organe, certaines
expériences ont montré que des territoires oculaires, placés en position atypi-
que ou partiellement excisés, peuvent devenir le point de départ de morphoge-
néses régénératrices. L'interprétation de ces résultats débouche pep#-@tre sur
une conception nouvelle du mode de la croissanbevoculéire.

a) Dans nos expériences dé tfaﬁsplantation de fe;;itoires
étendus comportant des ommatidies différencides, une portion de zone d'accrois-
sement oculaire et du tégument céphalique, nous avons observé tres, fréquemment
la croissance de petits appendices en bordure de ces greffons (Pl. XXV, a, b).
Ces formations, apparues sous forme de peiites éminences pointues, devenaient
plus apparentes au cours des mues sucressives et se présentaient chez la larve
8gée sous la forme d'appendices articulés garnis d'une 1égére pilosité. Ces
appendices, fréquents dans les cas de greffes abdominales, étaient situés & la
limite du tégument céphalique non oculaire et du tégument sternal. Des forma-
tions analogues ont également pris naissance aprés retournesent de 180° d'un
volet céphalique comprenant de l'oeil et de 1'hypoderme céphalique, ou aprés

greffe d'un fragment de tégument ct..nalique non oculaire ; mais dans ce casg



PLANCHE XXV : Résultats de différents types de greffe d'un territoire
oculaire. Morphogendses surhuméraires ou anormales chez
un hdte parvenu au dernier stade larvaire.

-~ a, b : exemple de greffe sur un sternite abdominal ;
remarquer 1'appendice apparu du contact des hypodermes -
céphalique et abdominal

- ¢, d : effet de 1la rotation de 180°* 4d'un volet oculaire.

: Schema opératoire (c) ; aspect du greffon apres 3 mies
de 1'hbte (d) : Remarquer la présence d'une zone
d'accroissement oculaire néoformée

- e, £ : effet du remplacement du territoire oculaire
enlevé par de 1' hypoderme cephallque. Schéma . opératoire
(e) ; aspect de la t&te de 1'hOte apres 3 mues (£) :+
remarquer la région oculaire régénérée et 1! appendice
surnuméraire (G x 10 ).

app. : appendice néoformé.
b.G. ¢ bord du greffon,

h, : hypoderme céphalique.
no. : néommatidies.

o.d. : oeil dégénéré.

e.h, : oeil de 1'hBte.

o.r. : oeil régénéré,

St. : bord du sternite,

V. : volet,

z.a.0. ¢ zone d'accroissement oculaire.
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elles sont apparues au point de contact des portions d'hypoderme céphalique
antérieur et postérieur (Pl. XXV, c, d, e, f).

De telles apparitions d'appendicessont & rapprocher des hétéromor-
phoses génératrices d'antennes & la place d'yeux aprés ablation de ceux-ci,
formations fréquemment rencontrées chez les Arthropodes : HERBST (1896),
STEELE (1905) et VERNET (1966) chez les Crustacés, JOLY et HERBAUT (1968)
chez un Myriapode, EDWARDS (1969), URVOY (1969) chez les Insectes. On peut

comprendre la néoformation de ces appendices chez Aeschna et Anax si 1l'on

reprend 1'explication que donne BART (1969) des formations surnuméraires
obtzcnues par mise en contact de deux hypodermes de nature différente. L'affron-
tement entre un hypoderme abdominal ou céphalique postérieur d'une part, et
un hypoderme céphalique antérieur proche d'une antenne d'autre part, induirait
au bord de contact la formation d'un centre morphogénétique générateur d'un
appendice., Il faudrait dans ce cas supposer que le champ morphogénétique de
1'antenne est tres étendu,

b) Il a été parfois observé, aprés ablation d'un volet
céphalique comprenant des ommatidies, de la zone d'accroissement oculaire et
de 1'hypoderme céphalique, qlune nouvelle zone d'accroissement oculaire de taille
réduite apparaissait aprés une ou deux mues (Pl. XXV, c, d, e, f) ; cette
néoformation est en mesure de constituer de nouvelles ommatidies & chaquc mi~,
mais elle occupe le plus souvent une position atypique. De plus, au cours de
manipulations mettant en contact des ommatidies différencides avec de 1'hypo-
derme céphalique proche de 1l'oeil, une zone d'accroissemsnt oculaire est égale-
ment apparue a la limite entre ces deux territoires.

Chez les Myriapodes le systéme nerveux, et en particulier le nerf
optique, semble nécessaire & la régénération des cupules oculaires (JOLY et
HERBAUT, 1968). Cependant, contrairement aux Insectes, le nerf optique doit
8tre composé de nombreuses fibres centrifuges non sensorielles puisqu'il
régénére a partir du cerveau. Chez les Crustacés les ganglions optiques, en
particulier le plus interne, semblent également indispensables & la régénéreation
de 1l'oeil composé (STEELE, 1905 ; PASTRE, 1960 ; VERNET, 1966).

I1 semble que chez les Insectes le systéme nerveux n'ait gue peu
d'influence sur la formation de lazone d'accroissement oculaire, En effet,
WOLSKY (1949-56), WHITE (1961, 63) et WACHMANN (1965) ont montré que la
croissance de 1'oeil s'effectue par 1'intermédiaire d'une onde de déterminatiocn
suivie d'une onde de différenciation, ondes successives ayant pour origine les

ommatidies déja différenciées jouant le r8le de véritable centre différenciateur.
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De méme HYDE (1966) aboutit & la conclusion que la différenciation normale
de 1'oeil de Periplaneta semble provenir d'un processus d'induction de
1'hypoderme céphalique & partir des ommatidies fonctionnelles.,

I1 nous parait donc trés séduisant de rapprocher le mode de
croissance de 1'oeil des Insectes de ce qui a été vu plus haut & propos des
cas de morphogenése surnuméraire ou du phénoméne de régénération en général.
Les deux hypodermes ici en présence seraient d'une part les ommatidies diffé-
rencides ou en voie de différenciation, d'autre part 1'hypoderme céphalique
de la région oculaire. Tout le long du bord d'nffrontement de ces deux tissus
se formerait un centre morphogénéticue qui ne serait autre que la mne d'accrois-
sement oculaire., La disparition de cette zone d'accroissement au cours de la
métamorphose serait peut étre due a sa mise en contact avec un hypoderme de
nature incompétente ou rendue telle par la disparition de 1'hormone juvénile.

La régénération des yeux composés des Crustacés pourraient s'ex-
pliquer & la lumiére de cette interprétation si 1'on considére, non pas la
portion de systéme nerveux enlevé, mais la quantité d'ommatidies retirécs au
cours de 1l'opération et la nature de 1l'hypoderme qui, en se cicatrisant, vient
au contact de la portion d'oeil restant. Le cas des Myriapodes semble trop
particulier en raison de la nature de leurs yeux, de celle des fibres du nerf
optique et enfin par suite de 1l'absence de zone d'accroissement oculaire pov~
qu'une comparaison utile puisse €tre faite avec les Insectes.

Quoi qu'il en soit, nos observations n'ont été faites que fortui-
tement sur des animaux opérés dans un autre but, et des recherches plus orienté:zs

devront &tre effectudes dans ce sens.

F - CONCLUSION DE LA DEUXTEME PARTIE

On peut & présent tenter de dresser un modéle explicatif de la
croissance de l'appareil oculaire :

L'ébauche de 1'oeil quichez 1'embryon des Hétérométaboles est trés
proche de celle des ganglionsoptiques,semble induite au départ par le systéne
nerveux oculaire, Par la suite, la croissance de 1l'oeil, devenant progressivement
indépendante du lobe optique, résulterait de 1l'action inductrice des ommatidies
différenciées s'exercant & la manic¢re d'un véritable centre différenciateur au
niveau de rencontre avec 1'hypoderme compétent. Le lobe optique, de son cOté,
grossit grce a4 la prolifération de ses nassifs d'accroissement formés de
neuroblastes, mais la différenciation et la mise en place de ses ganglions

constitutifs est conditionnée par 1'arrivée des fibres post-rétiniennes issues
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des ommatidies néoformées. Le lobe optique subit donec une influence en retour
de la part de l'organe qu'il attire.

Cette interprétation du processus de croissance de 1'appareil
visuel, pour séduisante qu'elle soit, demande cependant confirmation sur un
grand nombre de points de détail.

ILa croissance oculaire n'est achevée qu'd 1l'issue de la métamor-
phose, une fois qu'est réalisé 1'appareil visuel de 1'imago. Cette transformation
ultime pose un certain nombre de problémes en particulier celuil de 1'épuiscment
et de la disparition des zones et massifs d'azcroissement, ainsi que celui du
mode de transformation d'organes et de structures mises en place durant la vie
larvaire, Il est bien connu que la métamorphose est la conséquence d'une
rupture de 1'équilibre hormonal de 1'Insecte. Nous allons voir dans la
troisidme partie de ce travail comment celle-ci va s'exercer sur 1'appareil

oculaire des Odonates.



TROISIEME PARTIE

IIT - REGULATION HORMONALE DE LA CROISSANCE DE L'OEIL.

Introduction

La premiére partie de ce travail nous a montré que 1l'appareil
oculaire, comme tout organe d'Insecte, présente des modifications périodiques
en rapport avec la mue, les transformations lecs plus importantes ayant lieu
au cours de la métamorphose., Fn dépit du caractére cyclique du développement,
la none d'accroissement oculaire et le massif d'accroissement externe présentent
une activité mitotique permanente, ce aui rejoint les observations d'autres
auteurs sur la croissance continue de 1'oeil et de certaines régions du systéme
nerveux des Insectes (POWER, 1952 : BODEUSTEIN, 1953 ; PANOV, 1962). Afin de
distinguer la part qui revient aux propriétdés intrinséques de chaque tissu de
celle qui reléve du contr8le hormonal, nous avons entrepris 1'étude d'uno
éventuelle régulation endocrinienne de la croissance de 1'appareil oculaire,

Dans ce chapitre nous étudierons successivement le cycle mitctique
des orgenes de 1'appareil oculaire au cours d'un stade larvaire e de o méto-
morphose, Puis nous envisagerons lc rfle de 1'ecdysone dans la croissance ocu-
laire par 1'édtude de larves privées de leurs glandes de mue. Enfin nous essayc-
rons de comprendre le rfle joud par 1'hormone juvénile en soumettant des larver
du DS & un mimétique de cette hormone, Au cours de cette étude nous nous
efforcerons d'édtablir un repport entre le mode de diffdérencistion observd
(larvaire ou imaginal) et le moment de 1l'ection de 1'hormone sur la rultipli-
cation cellulaire, puisqu'il est connu actuellement (KRISHNAKUMARAN et coll.,
1967 ; CHASE, 1970) quc c'est essentiellement au noment de la synthése de

1'ARN et de 1'ADN que se détermine ce processus.

A - ETUDE DU CYCTLE MITOTIQUE AU COURS D'UN STADE TARVAIRE ET DE LA METAMORPEOSE,

La croissance des Insectes se manifeste par des multiplications
cellulaires qui, pour la majorité des tissus, sont considérées comme résultant
d'une modification de 1'équilibre hormonal. Les nombreux travaux relatifs cu
cycle mitotique de tissus variés montrent que les mitoses sont généralement duesn
a la libération d'ecdysone dens 1'hémolymphe. Les différentes portions de
1'appareil oculaire présentant des divisions cellulaires,tant au cours de
1'intermue larvaire que de la métamorphose, nous avons étudié d'une maniére

systématique les modifications éventuelles du taux de ces mitoses. L'activité
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mitotique de la zone d'accroissement oculaire et du massif d'accroissement
externe a fait 1l'objet d'une étude antérieure chez la larve de 1'ADS d'Aeschna
cyanea (SCHALLER, 1964). Nous avons repris cette étude et 1l'avons étendue au
DS en utilisant cette fois la colchicine selon la technique décrite précédemment,
Les figures de métaphase ont été comptées sur 60 coupes transversales successives
choisies dans des régions bien définies de 1'oeil et du lobe optique., Afin de
s'assurer de 1'homogénéité des zones de comptage chez les larves étudiées,
on a choisi des coupes se répartissant également de part et d'autre d'un repére
précis du protocérébron,

1 - Zone_d'accroissement oculaire et_oeil

Les résultats relatifs & 1'ADS (Pl. XXVI, fig. a) sont comparables
& ceux obtenus par SCHALLER (1964), c'est-a-dire que le nombre de mitoses subit
une augmentation notable peu aprés le début du stade pour descendre ensuite a
son niveauinitial.

Au DS les résultats sont peu différents, mais, aprés une activité
mitotique inteﬁse, le nombre des divisions tombe progressivement a zéro,
traduisant ainsi la disparition de la zone d'accro{sgggent oculaire au cours de
la métamorphose (P1l. XXVI , fig. b).

Ia courbe représentant d'une part 1'activité mitotique de la zone
d'aceroissement oculaire proprement dite, d'autre part celle de la portion
oculaire jeune formée par les cellules superficielles des néo-ommatidies,
montre un pic de division propre a chacune de ces_régions, mais en coIncidence
parfaite. L'activité mitotique commence & se manifester a partir du jour 5
du DS, est & son maximum vers les 8éme-1O&me jours, puis le nombre des divisions
cellulaires diminue pour disparaftre & 1'étape 5 de la métamorphose oculaire.

2 - Massif d'accroissement externe

L'activité de cette formation est exprimée par le nombre de mitoses
rapporté a4 la surface de sections transversales du massif d'accroissement,
mesurées par planimétrie d'aprés des dessins effectués en chambre claire. Les
taux de mitoses ainsi obtenus n'ont pas de signification réelle, 1'unité de
surface étant le cm2, mais leur valeur relative permet de comparer 1'activité
mitotique d'animaux différents,

a) Les valeurs obtenues chez 1'ADS (Pl. XXVI, fig. c) appellent les
commentaires suivants :

Comme pour la zone d'accroissement oculaire, il apparalt que les
mitoses sont toujours présentes dans le massif d'accroissement externe, méme

aussit8t aprés la mue, lorsque la secrétion d'ecdysone n'a vraisemblablement



PLANCHE XXVI' :

Représentation graphique du cycle mitotique au cours
d'un stade larvaire (avant-dernier stade : durée 14
jours) et de la métamorphose (dernier stade : durde
24 jours). :

a et b : courbes d'activité mitotique dans la zone
d'accroissement oculaire en fonction de 1'ge &

1'a&D8 (a) et au DS (b). La courbe en pointillés repré-
sente une approximation du nombre des mitoses dans '
les ndommatidies, La fléche OM indique 1'activité
mitotique maximum de la glande.de mue.

¢ ¢ variations du taux mitotique (unités arbitraires)
dans le massif d'accroissement externe & 1'ADS.

d : variations du taux mitotique (unit. arb.) dans

le massif d'accroissement externe au DS -(trait plein).
En tirets : décroissance volumétrique du massif
d'accroissement externe au DS. Fléche : taux mito-
tique calculé chez une larve permanente du dernier
stade 8gée de 30 jours. ‘ a
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pas encore commencé.

Toutefois, contrairement & ce que nous avons noté pour la zone
d'accroissement oculaire, le taux de mitoses reste dans des limites assez
dtroites (de deux & trois mitoses par unité de surface) au cours du cycle
entier sans que l'on parvienne & distinguer de "crise mitotique" proprement
dite & aucun moment de l'intermue, Les ondulations de la courbe, dues proba-
blement & des différences individuelles, n'ont en effet rien de commun avec
les pics trés tranchés d'activité mitotique que présentent de nombreux autres
tissus (tels 1'hypoderme, les muscles intersegmentaires, etc...).

b) Les résultats obtenus au cours de la métamorphose (Pl, XXVI, fig.d)
sont comparables & ceux de 1'ADS.

En effet, les mitoses ont lieu tant que le massif d'accroissement
existe, et le taux mitotique ne varie que dans des limites assez restreintes
(5,4 - 8,7 ecm2), sans montrer de pic traduisant une activité accrue. Lorsque
la taille du massif d'accroissement externe commence & se réduire le nombre
des mitoses existant diminue parallélement, ce qui a pour effet de maintenir
pendant un certain temps un taux mitotique relativement constant.

Ainsi qu'il a été vu, le volume du massif d'accroissement diminue
aprés le cinquiéme jour du DS, c'est-a-dire trés t6t au cours de la métamorphose,
Le maintien d'un taux mitotique relativement constant au cours de la dégénéres-
cence du massif d'accroissement externe pose le probléme du mécanisme de la
disparition de ce dernier, qui pourrait se comprendre soit par perte progressive
du pouvoir de multiplication des neuroblastes, soit par dégénérescence subite
de ces cellules embryonnaires les unes aprés les autres, En fait, cette dispa-
rition s'étend sur dix jours, mais 1l'observation histologique ne permet pas de
voir par quel phénoméne précis le massif d'accroissement dégénére, de sorte
que 1l'on peut imaginer la combinaison de ces deux processus. Nous verrons plus
loin & quelle modification de 1'équilibre hormonal peut &tre rapportée cette
dégénérescence desneuroblastes,

2 = Lame_ganglionnaire

Le ganglion optique ne présente de mitoses qu'a partir du
cinquiéme jour du dernier stade. Bien que le taux des multiplications cellulai-
res, dont 1'extension progressive a été décrite dans la premiére partie, n'ait
pas été évalué, 1'interprétation de ce processus du point de vue hormonal sera

reprise ultérieurement.
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4 - Glandes ventrales

Nous avons repris 1'étude du cycle mitotique des glandes de mue
au cours des deux derniers stades larvaires et confirmé les résultats obtenus
& 1'ADS par SCHALLER (1960,196%).

Les glandes ventrales montrent en début dc stade une "crise
mitotique" trés nette, puis toute division cesse pendant le reste de 1'intermue.
Cette activation des multiplications cellulaires de la glande ventrale, prati-
quement synchrone de la mue, s'observe déja chez des larves sur le point de
muer., L'activité mitotique, qui comnaft un maximum au 2&me jour de 1'ADS et
au 5éme jour du DS, décroilt et cesse relativement t8t, vers le S5&me jour et le
8&me jour respectivement (Pl. XXVI, fig. a, b). Nous verrons plus loin 1'impor-
tance qu'il faut attribuer & cette chronologie,

Conclusion

L'étude du cycle mitotique de 1'oeil et du lobe optique ainsi que
des glandes ventrgles pendant les deux derniers stades pose un certain nombre
de problémes relafifs aﬁ déterminisme et & la régulation endocrinienne de ces
processus, Les questions qui paraissent les plus importantes sont les suivantes :

- pourquol existe-t-il pendant la vie larvaire une activité
mitotique continue de la zone d'accroissement oculaire et du massif d'accroisse-
ment externe, alors que presque tous les tissus d'Insecte ne montrent qu'une
phase de multiplication cellulaire restreinte par intermue ? On peut évoquer
une insensibilité totale ou partielle & 1'ecdysone de la part de ces tissus dont
la prolifération pourrait ainsi se poursuivre quel que soit le taux d'hormone
dans 1'hémolymphe, ou au contraire, une sensibilité extrfme qui les ferait
réagir & des traces d'ecdysone persitant en tout moment de 1'intermue. Si ces
organes sont insensibles & 1'ecdysone, d'autres processus induisent peut &tre
leurs mitoses, comme la présence d'un certain taux d'hormone juvénile, ou des
propriétés intrinséques de leurs tissus., Parmi celles-ci, rappelons le rBle
hypothétique de la zone d'accroissement & valeur de centre morphogénétique dfi
& 1l'affrontement de deux tissus différents ou bien la poursuite des multiplica-
tions cellulaires dans le massif d'accroissement externe qui, comme 1l'a suggéré
WIGGLESWORTH (1963b)a propos du corps gras, tendrait % maintenir une certaine
densité cellulaire dans cette formation.

- pourquoi la lame ganglionnaire ne présente-t-elle de multiplication
cellulaire qu'au DS , et enfin, quel processus détermine la disparition de la

zone d'accroissement oculaire et du massif d'accroissement externe au cours
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de la métamorphose ?
- en définitive faut-il voir dans la régulation de la croissance
de 1l'appareil visuel une activité sui generis ou bien un rfle prépondérant
de 1'ecdysone et de 1'hormone juvénile 2
C'est pour tenter de répondre & ces questions qu'ont été entreprises
deux séries expérimentales relatives & la croissance de 1'appareil visuel

de larves dont 1'équilibre hormonal naturel a été perturbé,
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B - EFFET DE L'ABLATION DES GLANDES DE MUE SUR LE DEVELOPPEMENT DE L'APPAREIL
VISUEL

Ainsi qu'il a été vu précédemment, la zone d'accroissement oculaire
et le massif d'accroissement externe présentent continuellement des mitoses,
ce qui parlerait en faveur d'une insensibilité de ces tissus envers 1'ecdysone.
Cependant, de nombreux auteurs (KRISHNAKUMARAN et coll,, 1967 ; BERREUR, 1965)
ont montré que la synthése d'ADN et les multiplications cellulaires nécessitaient
1'hormone de mue, D'autres résultats relatifs 32 quelgques tissus particuliers
comme le corps gras (WIGGLESWORTH, 1963l) indiquent un déterminisme différent
des mitoses, SCHALLER (1960) a observé un débordement oculaire chez des larves
permanentes d'Aeschna, ce qui parlerait en faveur d'unc activité mitotique et
d'un reliquat de croissancede 1'appareil oculaire en 1'absence d'ecdysone.

Reprenant les expériences d'ablation des glandes de mue en colla-
boration avec Mr le Professeur SCHALLER, nous avons entrepris 1'étude histolo-

gique de 1'évolution des larves permanentes.

[

; TECHNTIQUE OPERATOIRE ;

Les larves d'Aeschna cyanea, élevées dans des conditions emp&chant
Cy.

toute diapause, ont subi 1l'ablation des giandes de mue selon une technique
précédemment utilisée (SCHALLER, 1960). Apres avoir préalablement découpé un
volet hypodermique dans 1'occiput, les glandes de mue ou glandes ventrales
adhérentes aux troncs trachéens ventraux sont extirpées i 1'aide de pinces
fines. La larve est remise en aguarium aprés un séjour de quelques heures en
chambre humide.

L'opération, effectuée sur des ADS ou des DS le jour méme ou le
lendemain de la mue, empéche toute nouvelle exuviation lorsque 1'ablation
a été compléte. Certaines des larves permanentes ainsi obtenues ont été
sacrifiées a des intervalles de temps réguliers aprés que les témoins aient
subi leur mue. D'autres larves permanentes ADS, restées au moins six mois dans
cet état, furent implantées de deux & trois paires de glandes ventrales actives,
puis sacrifides apres différents laps de temps. Un contrdle histologique a permis
de vérifier si 1l'ablation des glandes de mue de toutes les larves avait été

complete,
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Les quatre larves étudides ont été sacrifiées entre 146 j et 173 J
aprés la mue précédente, Comme il a été vu par SCHALLER (1960) les larves
permanentes présentent un débordement oculaire plus accentué qu'une larve ADS
intacte parvenue en fin de stade.

a) Lloeil

La zone d'accroissement oculaire, qui existe toujours, est restée
en activité mitotique, aussi bien chez les larves permanentes de 140 j que chez
celles de 170 j (Pl, XXVIII, fig. e, f). Cette région a fortement progressé
vers 1l'axe médian de la t&te, mais semble alors buter contre une région d'hypo-
derme qui ne devient jamais "oculaire" formée par 1'insertion dorsale du
tentorium et les ocelles latéraux, Vers l'arriére, au contraire (Pl. XXVII,
fig. a, d) ce débordement oculaire a été moins freiné, comme le montrent les

mesures suivantes de 1'écartement des yeux (tableau et Pl, XXVIII, fig. a).

Age des larves permanentes < : 3 5

(jours écoulés depuis s 146 : 1465 2 171 3 ¢ 173 3
1'opération) : : : :

Ecartement des yeux s : s ) : 3
(valeurs arbitraires) : 31/2 .2 31/ : 3 : 21/2 :

Ce rapprochement croissant des yeux en fonction de 1'8ge des larves
s'explique par 1l'activité cohstante de la zone d'accroissement oculaire. On
remarque d'ailleurs que les ommatidies formées en dernier lieu sont normalement
différencides, et que cette différenciation semble méme plus avancée que chez
les témoins. Les yeux ne présentent pas 1'invagination cuticulaire marginale
observée chez les larves témoins dés le jour 6. Par contre, la cuticule oculaire
atteint une épaisseur supérieure & celle des larves témoins, comme cela a été

noté pour le tégument banal (SCHALLER, 1960).

o o et o - e o

Le massif d'accroissement externe des larves permanentes (Pl. XXVII,
fig. b, c) est trés aplati, et sa taille, évaluée par mesure de la surface de
sections transversales (tableau) a commencé & décroftre fortement (P1l., XXVIII,
fiz. B



PLANCHE XXVII

. Effet de 1l'ablation des glandes de mue sur la structure de

1'appareil visuel de larves de 1l'avant dernier stade.

‘a : Débordement oculaire (fléche) en direction de 1'axe médian

de la t&te (trait discontinu). Larves permanentes (171 jours)
(G x 50).

b : Massif d'accroissement externe (m.a.e.) et lame ganglion-
naire (L.g.). Larve permanente (171 jours) & repli tres
prononcé (fléche) (G x 180).

e : zone d'accroissement oculaire (z.a.0.) et néommatidies

(no). Larve permanente (146 j) (¢ x 180).

¢, d, £ : témoins (avant-dernier stade larvaire, jour O)
Noter 1'aspect des zones correspondantes (a; bs e) chez
les larves permanentes (c : G x 180 - d ¢ G x 50 -

f : G x 180). R
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PLANCHE XXVITIT

: Evolution de 1l'appareil oculaire des larves permanentes

en comparaison des témoins.

a : Ecartement des yeux des larves permanentes de 1'avant
dernier stade (L.P. ADS) et d'un témoin (T. ADS : durée
de 1'intermue 11 j) (Ordomn. Valeurs arbitraires).

b : Décroissance volumétrique (val. arbit.) du massif
d'accroissement externe des larves permanentes (L.P.
ADS) et d'un témoin (T. ADS).

¢ : Décroissance volumétrique (val. arbitr.) du massif
d'aceroissement externe des larves permanentes du
dernier stade (L.P. DS) et d'un témoin (T. DS) (durée
de 1'intermue 24 jours).
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PLANCHE XXTX :

Effet de 1'ablation des glandes de mue sur la structure de

1'appareil visuel de larves du dernier stade,

a, b, ¢ : Evolution de la zone d'accroissement oculaire
(z.2.0.), des néommatidies (no) et du massif d'accrois-
sement externe (m.a.e.) chez des larves permanentes
fpées respectivement de 27,72 et 84 jours. Noter
1'épaisseur de la cuticule sur les figures a et c.

(La disparitiondu pigment sur ces figures est due a la
technique de coloration utilisée )(G x 200).

d : massif d'accroissement d'une larve permanente 4gée
de 30 jours. Noter les nombreuses mitoses (fléches)
et la structure de type larvaire de la lame ganglion-
naire (L.g.) (G x 355).

e : téte de larve permanente en vue dorsale montrant
le débordement oculaire bloqué & 1'étape % (fléches)

(G x 9).
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Massif d'accroissement extcrne
:  Surface moyenne d'une coupe transversale (cmE/coup@

: Opérés Témoins
4,2

° 2’ 9 6 °
3,3 %
3,6

Cependant, des mitoses dont le nombre n'a toutefois pas été évalué,
restent toujours visibles & 1'intérieur du massif d'accroissement. La poursuite
de 1'activit4 de ce dernier chez les larves permanentes a pour conséquence une
croissance importante des lobes optiques qui présentent alors une extension
postérieure anormalement prononcée ; ceux-ci parviennent ainsi au contact des
trones trachéens dorso-postérieurs, ce qui n'est jamais le cas chez un ADS,
méme en fin de stade. Des mesures de volume montrent que la masse médullaire
externe des larves permanentes s'est accru de 20 % depuis 1'opération, et
qu'elle dépasse de 10 % le volume moyen atteint & la fin de 1'intermue par un
ADS normal.

La forme et la structure de ces lobes optiques, notamment celle
de la lame ganglionnaire,sont de type larvaire. La région néoformée de cette
derniére présente cependant un fort repli n'existant pas chez les témoins
(P1. XXVII, fig. b, c).

Remarques

1) Chez les larves permanentes ADS ayant subi une réimplantation
de glandes ventrales, la structure oculaire reste celle de larves permanentes,
qu'elles aient été sacrifides 24 h, 48 h ou 23 jours aprés la réimplantation.
ILa seule différence s'observe chez la larve permanente sacrifiée 23 jours
aprés réimplantation ; son tégument plissé présente une nouvelle cuticule
secrétée aprés décollement de 1'ancienne cuticule, ce qui prouve bien que la
larve avait repris son développement et était proche de la mue,

2) Certaines larves chez lesquelles l'ablation des glandes ventrales
a été incomplate(l'étude histologique ultérieure 1l'a prouvé) ont montré les pre-
miers indices d'une mue aprés 170 j - 200 jours, c'est-a-dire que leur déve-
loppement a été trés ralenti. Cependant il est trés étonnant de constater que
ces larves "passagérement permanentes" dont le développement a repris avec un
grand retard, présentaicnt de fortes analogies avec les véritables larves

permanentes ; en particulier, les yeux sont trés rapprochés (2,5 - 2,5 - 3 - 2
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unités), les lobes optiques présentent une extension anormale vers 1'arriére,
et les massifs d'accroissement externe trés affaiblis (5,1 - 4,8 - 5,1 unités)
sont méme partiellement absents chez la larve la plus 8gée, Il semble que ces
larves aient d'abord subi une évolution paralléle & celles des larves permanentes
vraies et que ce n'est qu'a la faveur d'une séerétion tardive d'ecdysone que les
processus tégumentaires généraux ont pu se dérouler.

2 - Larves permanentes du dernier stade :

Les larves permanentes du DS ne montrent aucun signe de métamorphose
dans les ptérothéques, ni dans le masque. Par contre, toutes ces larves présen-
tent au bout d'un certain temps un débordement oculaire plus ou moins marqué
qui ne dépasse toutefois pas les étapes 3 & 4 (Pl, XXIX, fig. e). Ces observa-
tions morphologiques concordent en tous points avec celles effectuées précé-
demment (SCHALLER, 1960).

a) Les yeux

Ta zone d'accroissement a pratiquement disparu: chez les larves
permanentes Agées, ce qui ne se produit, chez un DS non perturbé, qu'a 1'étape
5 1/2-6 au plus t6t ; on n'y trouve donc plus de mitoses (Pl. XXIX).

Les ommatidies, encore peu différenciées chez une larve de 1'étape
3-4, sont pratiquement achevées chez les larves permanentes avec tous leurs
é1éments constitutifs : pigment, cristallin, rhabdomes (Pl. XXIX, fig. a, b, c).
Par contre, aucune mitose n'est visible dans les ommatidies, alcrs que c'est le ca
a4 1'étape 3-U4 des témoins. Les yeux ont la structure qu'ils présentent natu-
rellement & 1'étape 6-7, c'est-a-dire que, mises & part les ultimes modifica-
tions subies habituellement quelques jours avant 1'émergence de 1'imago, on
peut considérer leur formation comme complétement achevée (comparer 1'état des
yeux sur les planches XXIX et V).

Cette différence de synchronisation entre le développement des
ommatidies (correspondant & 1'étape 6-7) et le débordement oculaire peu avancé
(8quivalent & 1'étape 3-4) paraft en relation avec 1'évolution de la cuticule
des larves permanentes. D'une part, il semble bien que le décollement cuticu-
laire ne soit que peu important dans la région oculaire ; d'autre part on
constate que les protubérances secrétées & la face interne du tégument, néofor-
mations cuticulaire qui jouent probablement un r8le essentiel dans la cinétique
du débordement oculaire au cours d'une métamorphose non perturbée, n'apparaissent
pas chez les larves permanentes (Pl, XXIX et Pl. V). Il faut remarquer toutefois
que chez ces derniéres la secrétion cuticulaire généralisée s'est poursuivie

sur toute la surface de 1'hypoderme, atteignant alors une épaisseur anormale,



- b7 =

b) Le lobe optique

Le massif d'accroissement externe subit une diminution de taille

comparable & celle observée pendant la métamorphose (Pl., XXVIII, fig. c).

Age deslarves permanentes , . R . .
(Jjours écoulés depuis D% 27 4 87 727 8 ° 84 102
1'opération : : : : : : 2 :

®
°
°

oe

Surface moyenne d'une : : : : : : : : :
coupe transversale : 56,4 : 4O : 42,5 :29 : 0 : O : O 10 =
(en cm2) : : : : : : : : :

Ia comparaison de ces valeurs avec celles obtenues au cours d'une
métamorphose non perturbde montre que le massif d'accroissement externe des
larves permanentes disparaft beaucoup plus lentement que celui des témoins.
Lorsque celui-ci subsiste encore (chez les larves permanentes "jeunes"),il
présente toujours des mitoses, ainsi que le montre un individu colchiciné dont
le taux de mitoses de 5,9 par unité de surface est trés voisin de celui obtenu
chez une larve en métamorphose normale (Pl. XXVI, fig. d et Pl. XXIX, fig. d).

De mé@me que chez les larves permanentes de 1'ADS, la taille des
lobes optiques des larves permanentes du DS semble avoir augmenté aprés 1'abla-
tion des glandes ventrales. Des reconstitutions de lobe optique montrent, par
comparaison avec une larve normale du DS en début de stade, une situation plus
dorsale du massif d'accroissement externe et de la lame ganglionnaire qui, en
outre, présente toujours un repli anormal prés de la jonction de ces deux
organes. Ce repli pourrait résulter d'une traction des fibres post-rétiniennes
sur cette région, le 1léger déplacement de leurs ommatidies d'origine étant contre-
carré par la mise en place continue en sens inverse de la lame ganglionnaire.

Par ailleurs, il n'existe pratiquement pas de mitoses dans la lame
ganglionnaire ; 1l'invasion de la région latérale de cette derniére par les
noyaux de la couche interne étant & peu prés nulle, son aspect correspond a
celui d'une étape 2 normale.

En résumé, on assiste chez les larves permanentes du DS au décalage
dans le temps entre le déroculement de deux processus, ce qui provoque la coexis-
tence inhabituelle de deux types de structureg, & savoir :

- une morphologie céphalique marquée par le degré de débordement
oculaire, l'aspect de la cuticule et la structure de la lame ganglionnaire, qui

correspond & un stade relativement peu avancé dans la métamorphose (étape 2-3).
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- un degré d'évolution du massif d'accroissement externe et une
\

structure des ommatidies et de la zone d'accroissement tout & fait comparables

& 1'état d'une larve arrivée en fin de métamorphose (étape 6/7).

i
' DISCUSSION

e - o

a) Taux d’ecdysone dans les larves permanentes

Lorsque les glandes ventrales ont été retirées un ou deux jours
aprés la mue, on a toujours obtenu des larves permanentes, & condition que
1'ablation ait été compléte, Par ailleurs SCHALLER (1960), opérant des larves
de 1'ADS en diapause trés longtemps aprés la mue ou des DS & 1'étape 3
de la métamorphose, obtient également des larves permanentes, De plus, nous
avons vu que les glandes de mue montrent une activité mitotique intense en
début de stade et méme dans les quelques heures précédant la mue. NAISSE (1966)
considére cette phase de multiplication cellulaire des glandes de mue comme une
période d'inactivité secrétrice, Il semblerait donc que les glandes de mue n'ont
pas eu le temps de secréter de 1'ecdysone avant le moment de 1'ablation.

Au contraire,CIARK et LANGLEY (1962, 1963%) pensent que la multipli-
cation cellulaire des glandes de mue témoigne de leur activation par 1'hormone
cérébrale, et que cette activation des cellules en division n'emp@che pas la
secrétion d'ecdysone par les cel lules qui ne se multiplient pas. Nous avons vu
également que des glandes de mue prélevées un ou deux jours aprés la mue DS
(donc en pleine crise mitotique) sont capables d'induire la mue des larves
permanentes. Il a, par ailleurs, été montré que les nids de régénération intes-
tinale de ces derniéres réagissent & la présence d'ecdysone dans un délai
relativement bref : 24 & 48 heures aprés 1'implantation de glandes ventrales
(SCHALLER et ANDRIES, 1970 b). Il reste & savoir, dans ce dernier cas, si les
glandes implantées avaient été activées et avaient commencé & secréter avant
leur transplantation, ou si elles n'ont été activées qu'aprés transplantation
par 1'hormone cérébrale circulant dans le sang des larves permanentes,

Cependant, méme si de 1'ecdysone a pu étre émise avant 1'ablation
des glandes ventrales chez les futures larves permanentes, le temps de secré-
tion a été si court que le taux d'hormone a dfi rester bas, sans comparaison
avec la concentration de 1'hormone de mue chez une larve intacte. De plus,
cette ecdysone a dfi €tre trés vite métabolisde et éliminde, comme le montrent
les travaux de OHTAKI et coll. (1968, 1970), BERREUR et coll, (1969), KARLSON
et BODE (1969), CHERBAS et CHERBAS (1970), montrant une disparition trés rapide
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(en quelques heures) de 1'ecdysone exogéne injectée.

Si les larves permanentes semblent donc ne pas renfermer d'ecdysone
provenant de leurs propres glandes de mue, il subsiste néanmoins un doute sur
1'absence totale d'ecdysone, puisqu'il a été démontré récemment que 1'hormone
de mue pourrait &tre secrétée par des organes autres que les glandes de mue,
LOCKE (1969), CASSIER et FAIN-MAUREL (1969) voient dans les oenocytes une
ultrastructure typique de cellules secrétant des stéroTdes, et LOCKE décrit
un cycle de différenciation de ces cellules au cours de 1l'intermue. D'autre
part, WEIR (1970) montre sur le Lépidoptére Calpodes qu'il existe probablement
une interaction entre les oenocytes abdominaux et les glandes prothoraciques
dans la secrétion d'ecdysone, Ce m@me auteur rapporte aussi que JANDA (1933)
et STELIWAAG-KTTTLER (1954) ont montré que des abdomens larvaires isolés de
Tenebrio se nymphosent et peuvent devenir adultes; cet insecte a de gros
oenocytes tout le long de 1'abdomen,et on peut imaginer que ceux-ci seraient
maintenus en activité sans interaction avec les glandes de mue.

Nous pensons, cependant, que ces cas particuliers doivent €tre bien
différents de celui des Odonates, et que les larves permanentes obtenues par
ablation des glandes ventrales peuvent certainement €tre considérées comme ayant
un milieu intérieur dépourvu d'ecdysone.

b) Relation entre les divisions cellulaires et la présence d’ecdysone

La majorité des tissus d'Insectes (hypoderme, tubes de Malpighi,
etc...) ne présentant de mitoses que pendant une courte période bien définie
a4 chaque stade, il est tentant de relier le début de cette activité mitotique-
avec le déclenchement de 1'émission d'ecdysone. Cependant, dans d'autres tissus
comme 1l'intestin moyen, les mitoses existent & des moments trés variés ou mon-
trent des divisions pendant toute 1'intermue, quoiqu'a un taux plus fort lors-
qu'ils commencent & réagir & 1'ecdysone (KRISHNAKUMARAN et coll,, 1967 ;
SCHALLER et ANDRIES, 1970 a). Enfin,d'autres tissus ont une multiplication
cellulaire constante et tout & fait indépendante du cycle de mue (disques ima-
ginaux alaires : BODENSTEIN, 1957 ; certains muscles, certaines cellules ner-
veuses : POWER, 1952 ; PANOV, 1962 ; ROMER, 1969) ou en relation avec 1l'activité
métabolique de 1'Insecte (corps gras : WIGGLESWORTH, 1963b)

KRISHNAKUMARAN et coll., (1967) ont montré chez les Lépidoptéres
Saturniides que la synthése de 1'ADN nécessaire & chaque mitose ne peut se
faire qu'en présence d'ecdysone., Il est donc possible d'expliquer toutes les
différences observées dans la chronologie des crises mitotiques par une sensi-

bilité variable des tissus & 1l'hormone de mue, & moins de faire intervenir
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(ROMER, 1969) un facteur supplémentaire particulier & chaque organe qui modi-
fierait temporairement la réponse & 1'ecdysone.

Cependant, il est des conditions ou des cellules se multiplient
et se différencient en absence d'ecdysone : chez 1'embryon jeune des Insectes
(JONES, 1956), lors de la cicatrisation de blessures d'adultes ou de pupes
en diapause (WIGGLESWORTH, 1937 ; KRISHNAKUMARAN et coll., 1967), dans les
hémocytes d'Insectes adultes (HOFFMANN, 1970). URSPRUNG (1962) montre que des
disques imaginaux de Drosophile croissent et se différencient en culture in vivo
chez 1'adulte. De méme, il est connu (O'FARREL et STOCK, 1953, 1954) que la
régénération d'appendices suspend momentanément 1'émission d'ecdysone.

¢) Persistance de l'activité de la zone d'accroissement oculaire et

- o T - | —

o o

Chez des larves permanentes de Diptéres, POSSOMPES (1953) et BERREUR
(1965) observent, quelques temps encore aprés 1'opération, une croissance rési-
duelle des disques alaires, et STRICH-HALBWACHS (1959) montre une croissance
continue des ovaires chez les larves permanentes de Locusta., De méme, SCHALLER
(1960) observe un débordement oculaire chez les larves permanentes d'Aeschna
cyanea.

Notre étude des larves permanentes nous a montré que 1'activité

mitotique persistante de la zone d'accroissement oculaire est, dans une certaine

mesure, indépendante de 1'ecdysone, ce que peut expliquer le taux de base
constant des multiplications cellulaires pendant une intermue, En rapprochant
ce résultat des observations de POHLEY (1961) qui obtient une régénération d'ailes
normales chez les larves permanentes d'EEhestia, et des conclusions de WIGGLES-
WORTH (1964) selon lequel la régénération et la cicatrisation ne nécessitent
pas d'ecdysone, nous retrouvons des arguments en faveur de 1'hypothése de la
formation de la zone d'accroissement oculaire par affrontement de deux hypodermes
de nature différente., L'indépendance de la zone d'accroissement oculaire vis &
vis de 1'ecdysone appuie donc fortement 1'hypothése expliquant la croissance de
1'oeil par un phénoméne d'induction et de régénération continue.

Comme cela a été précédemment supposé (WHITE, 196, 1963 : SCHALLER,
1964), 1'élévation du nombre des mitoses au-dessus du niveau de base, qui est
observée & chaque stade, semble cependant représenter la sensibilité & 1'ecdy-
sone des cellules de 1'hypoderme céphalique ; ces cellules, déja conditionnées
par leur position dans la zone d'accroissement oculaire, seraient activées par

1'émission d'ecdysone plus facilement que 1'hypoderme banal, ce qui expliquerait



S i

1'antériorité observée par SCHALLER (1964) du pic mitotique de 1'oeil par
rapport & la crise mitotique de 1'hypoderme.

Les cellules mises en place par la zone d'accroissement oculaire
chez les larves permanentes se différencient en éléments ommatidiens parfaits.
Les larves permanentes de 1'ADS ayant vécu beaucoup plus longtemps & ce stade
que les témoins, il est compréhensible que leur débordement oculaire soit
supérieur & celui de ces derniers. Chez les larves permanentes du DS les néo-
ommatidies sont parfaitement différencides, et, comme il a été vu précédemment,
on peut attribuer leur structure différente de celle de l'adulte & deux causes
d'une part 1'inexistance d'un décollement cuticulaire suffisant, d'autre part,
1'absence de secrétion localisée d'endocuticule sous forme d'un moule interne
qui favoriserait le débordement oculaire. Cependant, comme cela a déja été
remarqué (SCHALLER, 1960), les larves permanentes ont continué & secréter de
1'endocuticule sur toute la surface du corps.

Dans le massif d'accroissement externe des larves permanentes les

divisions mitotiques se sont poursuivies sans eecdysone. Comme la stabilité du
taux mitotique au cours de 1l'intermue le laisse supposer, cet organe semble
donc insensible au taux d'ecdysone, La nature embryonnaire de ses neuroblastes
en est certainement la cause, ce qui rejoint 1'observation de mitoses continues
chez les Jjeunes embryons d'Insectes. De méme que les cellules issues de la zone
d'accroissement oculaire entrent en différenciation, les cellules ganglionnaires
sortant du massif d'accroissement externe continuent & se différencier et & se
mettre en place malgré 1'absence d'ecdysone. Des phénoménes différents ont
cependant été observés dans les nids de régénération de 1'intestin moyen
(BERREUR, 1965) chez Calliphora, (SCHALLER et ANDRIES, 1970 a) chez Aeschna

ou 1l'ablation des glandes de mue entra®ne une baisse du taux mitotique et

une absence de différenciation cellulaire.

; CONCLUSTON

En considérant, d'une part la poursuite des multiplications cellu-
laires et les différenciations normales de 1'oeil et du lobe optiques, d'autre
part le blocage des phénoménes tégumentaires relatifs & la mue chez les larves
permanentes, nous rejoignons les conclusions de STRICH-HALBWACHS (1959) selon

lesquelles 1'ecdysone ne doit pas €tre considérées comme 1‘'hormone de croissance ebd
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différenciation invoquée par B. SCHARRER, mais simplement comme 1'hormone de
mue.

Les processus gouvernant la disparition de la zone d'accroissement
oculaire des larves permanentes du DS, celle du massif d'accroissement externe
des larves permanentes ADS et DS, ainsi que 1'évolution de la lame ganglion-
naire chez les mémes larves seront discutés & la suite de la série expérimentale
ayant trait & 1l'action de 1'hormone juvénile,

D'aprés nos expériences relatives & l'action de 1'ecdysone, il
apparait donc que 1l'oeil et le lobe optique peuvent parfaitement croftre et
se différencier sans cette hormone, Cependant de nombreux auteurs (KURODA et
coll., 1956, 1970 ; SENGEL et MANDARON, 1969 ; COURGEON, 1969, 1970 ; MARKS,
1970) montrent, en cultivant in vitro des disques imaginaux oculaires de
ILépidoptéres et de Diptéres, l'effet bénéfique et indispensable & la croissance
et & la différenciation des ommatidies de la présence de complexes céphaliques.

Ces complexes comprenant les lobes optiques, le cerveau avec pars intercerebralis,

1'anneau de Weismann et le ganglion ventral, il est difficile de savoir & quel
organe ou & quelle hormone est dl ce développement, BURDETTE et coll, (1968)

et MANDARON (1970) ont bien montré que 1'ecdysone favorise fortement la survie
des disques imaginaux, mais tous ces résultats sont difficilement comparables
aux nBtres, pour la simple raison que les disques imaginaux oculaires d'Holo-
métaboles sont bien différents des organes correspondants d'Aeschna. Il n'en
reste pas moins que le pic de mitoses observable & chaque stade dans la zone
d'accroissement oculaire est certainement en rapport avec 1'émission d'ecdysone.
Nous avons également effectué quelques cultures in vitro de zones d'accroissement
oculaires isolées sans jamais y observer de multiplication cellulaire, mais ces
résultats peuvent &tre dfis & une inadaptation du milieu & la culture du tégument,
Cependant, en ce qui concerne le massif d'accroissement du lobe optique,

SCHALLER et MEUNTER (1967) y ont signalé de nombreuses mitoses apres quinze

jours de culture (les lobes optiques restant reliés au cerveau), ce qui va

dans le sens des résultats obtenus chez les larves permanentes et confirmerait
1'insensiblité du massif d'accroissement externe & 1'ecdysone.

Comme il a été vu,les larves de 1'ADS chez lesquelles de petits
fragments de glande ventrale sont restés en place aprés 1'opération, ont néan-
moins réussi & effectuer leur cycle de mue aprés un délai tres long (150
au lieu de 14 j chez les témoins). Compte tenu de sa rapide inactivation dans

le corps, 1l'ecdysone émise par ces vestiges de glande n'a certainement pas



pu parvenir & un taux élevé dans 1'hémolymphe, comme les données classiques

en admettent la nécessité pour conduire & la mue. Cette observation est, au
contraire, tout & fait en accord avec les résultats de OHTAKI et coll, (1968),
POSTLETHWAIT et coll. (1968), BERREUR et coll. (1969), qui montrpent que 1'ecdysone
agit sur 1l'organe cible plutdt par sommation temporelle de ses effets tout au

long du stade que par sa concentration.

C - ACTION D'UN MIMETIQUE DE I 'HORMONE JUVENILE SUR LA METAMORPHOSE DE
L'APPAREIL VISUEL

De nombreux auteurs ont montré une action juvénilisante de 1'hormone

des corps allates ou de ses mimétiques sur 1'hypoderme des Insectes. Cependant,

peu de recherches concernent les effets de cette hormone sur les organes internes,
les résultats les plus intéressants'ayant été obtenus par PIEPHO et coll. (1959) sur
1'intestin, HLINAK (1968) sur le cerveau et SEHNAL (1965, 1968) sur le cerveau

et d'autres organes internes. Ces auteurs ont montré que, selon le taux

d'hormone juvénile, la structure interne des individus obtenus & 1'égal de

leur formations tégumentaires, était intermédiaire entre celle de la larve

et de 1'adulte. SCHALLER (1960, 1962) a obtenu par implantation de corps allates

4 des larves du DS d'Aeschna cyanea des larves surnuméraires géantes dont les

yeux n'étaient apparemment pas métamorphosés ou des formes adultofdes incomplé-
tement transformées.
En collaboration avec A, DEFOSSEZ, nous avons repris 1'étude de la

métamorphose de 1'appareil visuel de Aeschna cyanea en utilisant un mimétique

de 1'hormone juvénile. Cette technique a un net avantage sur 1'implantation
des corps allates, car elle permet de connaftre de manitre précise la dose de
mimétique injectée, alors que l'activité des corps allates implantés reste
inconnue., En effet, non seulement le degré d'activité de ces glandes n'est pas
connu avec certitude, mais, ainsi qu'il a été vu par JOLY et coll. (1969) méme
si ces corps allates sont capables d'émettre encore une certaine quantité
d'hormone juvénile, ils ne tardent pas & se mettre au niveau d'activité des
corps allates de 1'hote).

Notre étude portera d'une part sur les modifications histologiques
subies par les organes internes de 1'appareil visuel larvaire aprés injection
du mimétique, d'autre part sur les effets comparés de doses variées, injectées

. 1 2. »__ 9
4 différents moments de 1l'intermue, Cette série expérimentale porte sur une

centaine de larves.
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TECHNIQUE OPERATOIRE

L'éther méthylique du farnésol (E.M.F.) connu pour sa forte
activité mimétique de 1'hormone juvénile (WICGLESWORTH, 1961) a été administré

en solution huileuse (huile de tournesol) & des larves du DS d'Aeschna cyanea

par injection & travers la membrane intersegmentaire séparant les 2&me et
Zeme tergites abdominaux. Neut concentrations différentes ont été utilisées,
le volume de solution injectée étant constant, & savoir de 10r‘/g de poids
frais, afin d'éviter une inactivation plus rapide de la substance pour les
volumes les plus faibles, comme 1'a montré WIGGLESWORTH (1965§2),

Ces injections ont été réalisées chez des larves du DS d'Age de
plus en plus avancé. Ainsi qu'il a été vu par SCHALLER (1960, 1962) apres
implantation de corps allates, les larves obtenues furent toutes incapables de
sortir de leur exuvie. Elles ont été soit colchicindes et sacrifiées & 1'appro-
che de la mue (indice utilisé : sclérification des griffes), soit garddes

jusqu'a leur mort afin de pouvoir suivre leurs ultimes transformations.

RESULTATS

Nous n'examinerons que les résultats relatifs & la t@te, les
observations portant sur le reste du corps devant faire 1'objet d'un autre
travail, et nous passerons en revue la morphologie des formes obtenues, puis nous
ferons 1'étude histologique de leurs yeux et de leurs lobes optiques.

a) Btude morphologique

En ce qui concerne le développement des yeux, nous avons obtenu une
série continue d'intermédiaires entre la larve et 1'imago. Le débordement
oculaire observé en fin de stade peut étre trés réduit (comme pour un stade
larvaire normal), ce qui correspond alors & un stade surnuméraire de type lar-
vaire. Mais la plupart des larves présentent un débordement plus prononcé,
variant entre 1'étape 2 ou 3 et celle marqude par une métamorphose achevée,
réalisant ainsi une gamme compléte d'adultotides,

En dehors de 1l'aspect de leurs yeux ces larves présentent d'autres
particularités intéressantes

- la t8te des larves dont les yeux ont amorcé leur débordement
est garnie d'une pilosité sur 1l'oceciput, le vertex et le front, Cette chétotaxie
de type imaginal est cependant beaucoup moins fournie que chez les adultes

(P1. XXX, fig.c et d).
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- le masque, qui subit de profondes modifications au cours de la
métamorphose naturelle, peut,lui aussi, présenter un mélange de caractéres
larvaires et adultes. Par contre, le masque des larves surnuméraires a une
morphologie typiquement larvaire. Cependant, chez les individus & caractéres
intermédiaires (débordement oculaire figurant 1'étape 3) le masque est soit
hybride (déja observé par SCHALLER, 1960), soit le plus souvent de type
adulte.

Nous avons étudié les conditions d'apparition de larves surnumé-
rairesaiadultofdes & différents degrés, et d'imagos normales en fonction de la
dose de mimétique de 1'hormone juvénile utilisée et du moment de 1l'injection
par rapport & la mue donnant le DS (Pl. XXXI).

A 1'examen du tableau deux constatations relatives 3 la métamor-
phose oculaire s'imposent ' «

- Plus la dose d'EME augmente, plus important sera le degré
d'inhibition de ia métamorphose. Toutefois,la dose de mimétique injecté devient
rapidement 1étale. ' ““  ‘: ‘

-'A dose égale d'EMF, plus 1l'injection est tardive, plus le degré
de métamorphose sera avancé. I'insensibilité 3 1'action du mimétique se
manifeste trés t6t, puisqu'a partir de 1'étape 2 (6-7 j) il ne sera plus possible
d'obtenif d'adultofdes, toutes les larves se métamofphosant compleétement.

b)_Etude histologique |

Les larves injectées réalisent donc toutes les étapes du déborde-
ment oculaire depuis 1'oeil typiquement larvaire, jusqu'a 1'oeil complétement
métamorphosé, '

On se souvient que 1'étude des larves permanentes du DS nous avait
montré qu'un débordement oculaire de 1'étape 3 ou 4 correspondait, en fait, chez
ces animaux & des yeux et & des lobes optiques pratiquement métamorphosés. C'est
pourquoi nous avons examiné la structure des yeux et des lobes optiques de types
intermédiaires obtenus dans la présente série afin de préciser s'il s'agissait
d'étapes caractéristiques du développement oculaire conformes & la normale,
d'yeux pratiquement métamorphosés comme ceux des larves permanentes, ou de
structures véritablement intermédiaires, mélangeant & la fois les caractéres
larvaires et adultes.

1 - L'oeil

L'oeil des larves surnuméraires a une structure typiquement larvaire.

Chez les adultofdes elle est tout & fait comparable & celle rencontrée chez

une larve & métamorphose naturelle parvenue & la méme étape. En particulier,



PLANCHE XXX :

Effets de 1'injection d'éther méthylique de farnésol
(mimétique de 1'hormone juvénile) & des larves du
dernier stade sur 1'évolution de 1'appareil visuel.

a : t8te de larve surnuméraire (G x 9 ).

b, ¢, e : t8tes d'adultofdes ayant atteint 1'étape 3
(b) - e : fort grossissement (G x 36 ) montrant

une pilosité céphalique de type imaginal (fléches) -
et,5 (b) de la métamorphose oculaire..

d : zone d'accroissement externe (z.a.o.) avec
mitoses au voisinage de néommatidies d'un adultofde
(étape 3) (G x 160).

f : massif d'accroissement externe (m.a.e.) et lame
ganglionnaire (lg) d'un adultoTde (étape 3). Noter la
progression des noyaux dans la lame ganglionnaire
(fleche) (G x36 ).
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PLANCHE XXXT :

Tableau groupant les résultats de 1'injection d'éther
méthylique de farnésol (EMF), mimétique de 1'hormone
Juvénile, & des larves du dernier stade.

Degré d'édvolution des individus en fonction de la
dose (en pml) injectée et de 1'Age (en jours) de
la larve au moment de 1'injection.
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la zone d'accroissement existe encore chez les adultofdes présentant un débor-
dement oculaire inférieur ou égal & 1'étape 4-5 ; on y observe également la
série continue d'ommatidies en voie de différenciation, comme dans un oeil
non achevé, Enfin, chez les larves injectées qui muent en imagos parfaites
1'oeil est complétement métamorphosé.

Chez les adultofdes la cuticule céphalique du DS, qui n'a pu &tre
éliminée, présente vers 1l'intérieur des protubérances chitineuses dont la forme
et la taille sont conformes & celles observées chez un témoin arrivé & la méme
étape de la métamorphose. La seule différence est la présence d'une deuxiéme
cuticule secrétée sous 1'ancienne, alors que chez un témoin la nouvelle cuticule
n'apparatt normalement qu'a partir de 1'étape 7. Une autre différence tout aussi
capitale s'établit entre les adultofdes et les larves permanentes du DS : &
étape de développement égal (étape 4) on n'observe chez ces derniéres aucune
protubérance interne dans la région oculaire,

2 - Le lobe optique

- Le massif d'accroissement externe présente une évolution paralléle

a celle de 1'oeil, c'est-a-dire qu'a un débordement oculaire donné correspond
un massif d'accroissement externe de forme et de volume voisins de ceux qu'il a
habituellement & cette étape. Ce massif embryonnaire fait toujours preuve d'une
activité mitotique ; des mesures effectuées sur des adultofdes présentant des
yeux & 1'étape 3 donnent des taux mitotiques de 7,2/cm2 et 7,6/cm2, ce qui est
trés proche des valeurs obtenues & la méme étape au cours d'une métamorphose
non perturbée (moyenne 7,0/cm?),

- Ia lame ganglionnaire : L'étude de la répartition des cellules

en division et des modifications de structure de la lame ganglionnaire montre
que celle-ci présente également un degré de métamorphose conforme & 1'étape
oculaire de 1'Insecte.

En résumé, la structure de 1l'oeil et des lobes optiques des adul-
toTdes est pratiquement identique & celle qui existe chez une larve & méta-
morphose non perturbée, sacrifiée & la méme étape. Les seules différences
observables portent sur la cuticule : & savoir, la présence chez les adultofides

de l'ancienne cuticule céphalique décollée placée au-dessus d'une cuticule

nouvellement sécrétée.
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DISCUSSION :

Dans la plupart des ordres d'Insectes 1'implantation de corps
allates, ou bien 1'injection d'hormone juvénile ou de ses mimétiques, a permis
d'obtenir des formes intermédiaires entre la larve et 1l'adulte. Ces diverses
opérations ont été & la base des théories sur le mode d'action de 1'hormone
Juvénile quil activerait les génes larvaires (WIGGLESWORTH, 1959) ou inhiberait
les caractéres imaginaux (WILLIAMS, 1961) ou encore relaierait chez la larve
le facteur de gradient (NOVAK, 1967). TI1 a été montré que les mimétiques de
1'hormone juvénile ont tous les effets de cette hormone, en particulier les
effets juvénilisants, gonadotropes et prothoracotropes (SCHNEIDERMAN et coll.,
1965) et, en dépit des hypothéses de SLAMA (1961) et de NOVAK (1966) attribuant
a ces substances une action pseudo-juvénilisante, nous assimilerons dans cette
étude 1'EMF, A& 1'hormone juvénile naturelle.

Les études relatives & la croissance globale du cerveau et des lobes

PERIPLANETA
optiques chez des adultofdes de Galleria (SEHNAL, 1965 ;¥HLINAK, 1968) ont
montré que la taille et la forme de ces organes étaient intermédiaires entre
ceux de la larve et ceux de 1l'adulte. Ces auteurs en concluent que 1'hormone
juvénile agit sur les organes internes de la méme fagon que sur le tégument,
c'est-a-dire en inhibant le développement imaginal, Nos résultats généraux
sont comparables & ceux qu'ils ont obtenus, mais 1'étude histologique que nous
avons faite, mise en paralléle avec la dose de 1'EMF injectée et le moment de
son injection, permettent de mieux comprendre, & la lumiére des résultats
d'ablation des glandes de mue, le déterminisme endocrinien de la croissance et
de la métamorphose de divers tissus., En effet, 1l'existence d'organes plus ou
moins indépendants vis & vis de 1l'action de 1'ecdysone nécessite une interpré-
tation particuligre de leur développement,

Trois constatations importantes se dégagent de 1'étude morphologique
et de la chronologie du développement des larves injectées (P1l., XXXI).

1° Pour une injection de plus en plus tardive, & dose égale
de mimétique, la structure de l'appareil visuel devient de plus en plus imaginale,
la conservation des caractéres larvaires s®wérant trés rapidement impossible.
Ces observations rejoignent celles de nombreux auteurs (JOLY, 1960 ; WIGGLES-
WORTH, 1963a; GEYER et coll., 1968) qui notent que le maximum d'efficacité de
1'hormone juvénile se fait sentir juste avant la différenciation des caractéres
imaginaux, et que plus 1'EMF est appliqué tardivement au cours du DS, plus ses

effets juvénilisants sont réduits.
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2° Pour une injection de doses de moins en moins élevées
d'EMF, A &ge égal, les adultofdes auront un type de plus en plus imaginal.

3° Pour ce qui est du déclenchement de la métamorphose, les
larves injectées montrent en général un temps de latence supérieur & celui
des témoins, celle-ci se déroulant ensuite & un rythme plus lent que normalement
(ainsi 9 & 11 jours sont nécessaires pour atteindre 1'étape 2 au lieu de
5-6 jours chez les témoins).

A la lumigre de ces observations et nous appuyant plus particulie-
rement sur 1'étude de la zone d'accroissement de 1'oeil, sur celle du massif
d'aceroissement externe ét de la lame ganglionnaire dans le ganglion optique,
et enfin sur le comportement de la cuticule céphalique, nous proposons 1'hypo-
thése suivante pour expliquer le mode d'action de 1'hormone juvénile.

a)_Zone d'accroissement oculaire - Massif d'accroissement externe

Il .est connu qu'au cours d'un DS normal 1'hormone juvénile décrott
trés rapidement au début de 1'intermue pour atteindre une concentration prati-
quement nulle dans 1'hémolymphe (Pl. XXXII, fig. a). La zone d'accroissement
oculaire et le massif d'aceroissement externe, qui peuvent &tre considérés
comme insensibles & 1'ecdysone, ne persisteraient qu'au dessus d'une concentra-
tion minimale d'hormone juvénile, D'une fagon plus précise, nous avions remarqué
(premiére partie) que le volume du massif d'accroissement externe commence &
décroi?re a4 partir du jour 5, au moment méme ol débute le débordement oculaire.
Cette cofncidence pourrait s'expliquer par un taux d'hormone juvénile inférieur
au taux minimum nécessaire au maintien de la zone d'accroissement oculaire et
du massif d'accroissement externe (lignewn, P1,XXXIT).. Ces structures subiraient &
partir de ce moment une diminution régulidre qui s'ach&verait vers 1'étape 5.

Une telle hypothése permettrait d'expliquer les résultats obtenus
par 1'injection d'EMF :

- une injection forte d'EMF (Pl, XXXII, fig. b) juste aprés la
derniére mue larvaire correspond & un taux d'hormone inhabituel au DS. En
supposant que ce mimétique soit éliminé par 1l'organisme & la m@me allure que
1'hormone juvénile endogéne (GILBERT et coll., 1960 : WIGGLESWORTH, 1964 :
ROLLER et coll., 1968 ; JOLY et coll.,, 1969), le taux d'EMF présent dans
1'organisme n'aurait pas le temps, au cours du DS, de descendre au-dessous du
seuil minimal déclenchant la disparition de la zone d'accroissement oculaire
et du massif d'accroissement externe., La mue suivante surviendrait & un moment

oll ces organes sont encore de structure typiquement larvaires, et leur degré



PLANCHE XXXITI

: Représentation graphique illustrant 1'hypothése du

mode d'action de 1'éther méthylique du farnésol (E.M.F.),
mimétique de 1'hormone juvénile, sur la zone d'accrois-
sement oculaire et le massif d'accroissement externe.

a : Dernier stade larvaire non perturbé. L'épuisement

"du massif d'accroissement (fléche MAE) commence au jour

5, dés que le taux d'hormone juvénile (H.J.) est descendu
sous un seuil minimum (ligne m.).

b : Effet de 1'injection d'une forte quantité 4'EMF (I)
avant le Jjour 5 du dernier stade larvaire, Obtention d'une
larve surnuméraire. (La durée réduite de 1l'intermue est

A

due & 1l'action "prothoracotrope" du mimétique).

¢ : Effet d'une injection faible d'EMF (IT) peu aprads

la dernidre mue larvaire, ou forte (IIT) peu avant

le jour 5 du dernier stade larvaire. Obtention d'un
adultofde (1'avancement de la mue est en rapport avec

la quantité du mimétique ou la précocité de 1'injection).

d : effet d'une injection forte d'EMF (IV) aprés le
Jour 5 du dernier stade larvaire. Obtention d'imagos.
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de développement larvaire serait d'autant plus important que la mue serait
déclenchée plus précocement par rapport & celle des témoins,

Ta précocité de la mue des larves surnuméraires et des adultofides,
déja notée par SCHALLER (1960) apres implantation de corps allates et retrouvée
dans cette série expérimentale utilisantl'EMF, s'expliquerait par le fait que
1'hormone juvénile et ses mimétiques montrent une nette action "prothoracotrope"
favorisant 1'émission d'ecdysone et, de ce fait, le raccourcissement de la
durée du stade, comme cela a été trouvé chez d'autres Insectes (GILBERT et
coll., 1959, 1962 ; KRISHNAKUMAR&§}GQQ65 ; SCHNEIDERMAN et coll,, 1965). Seule
une trés forte injection au jour O a permis d'obtenir des larves surnuméraires
typiques sans aucun caractére imaginal, ce qui rejoint les résultats de JOLY
et coll, (1970) et de SEHNAL et coll, (1968) qui concluent que les véritables
larves surnuméraires sont trés difficiles & obtenir ; signalons, cependant, que
SCHALLER (1960) a obtenu 5 larves surnuméraires sur 10 larves implantées de
corps allates au jour O. En ce qui concerne 1l'oeil, WILLIAMS (1959), EMMERICH
(1968) et WILLIS (1969) trouvent que de trés fortes doses d'hormone juvénile
sont nécessaires pour en inhiber le développement.

- Une inJjection moins forte de EMF ou plus forte, mais pratiquée
plus tardivement (entre le jour O et le jour 5 du DS), n'entretiendrait un
taux hormonal supérieur au seuil minimum nécessaire au maintien des organes
étudids que pendant un laps de temps inférieur & la durée du stade (Pl. XXXII,
fig. c¢). Ia diminution de la zone d'accroissement oculaire et du massif
d'accroissement externe ne commencerait donc qu'une fois atteint ce seuil,
c'est-a-dire bien aprés les jours 5-6. Ainsi, la mue suivante surprendrait
ces formations & un certain degré de la métamorphose, Ce décalage dans le
temps expliquerait la période de latence anormalement longue au terme de
laguelle commencent chez ces larves les processus de métamorphose.

- Une injection forte d'EMF (Pl. XXXII, fig. d) pratiquée lorsque
le taux d'hormone juvénile naturelle se trouve déji en-dessous du seuil
minimum ne pourrait plus maintenir la zone d'accroissement oculaire et le massif
d'accroissement externe, dont les tissus seraient déja "programmés" en vue de
leur disparition, Ceci expliquerait que l'injection d'EMF aprés le jour 5 ne
donne naissance & aucun adultofde, seules des imagos pouvant €tre obtenues.

I1 faut noter que de trés fortes doses ont provoqué une mortalité importante,

ce qui n'a pas permis de compléter le tableau.
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B) Le boaument copbmlique, le cutdodle
TI1 est connu que 1'hypoderme entre dans une phase de multiplication
cellulaire lorsqu'un certain taux d'ecdysone est atteint, ou plutét lorsque
les effets cumulés de cette hormone sont suffisants. On sait,.d'autre part,
que c'est le taux d'hormone juvénile présent dans 1'hémolymphe au moment
méme ol s'effectuent les synthéses d'ARN et d'ADN nécessaires aux mitoses,
qui détermine le type de différenciation ultérieure des cellules de 1'hypoderme,
soit dans le sens larvaire, soit dans le sens imaginal (KRISHNAKUMARAN. et
coll., 1967). On comprend donc que l'hypoderme puisse rester de type larvaire
chez les larves injectées suffisamment t6t avec 1'EMF, c'est-a-dire avant
la phase de multiplication cellulaire. De plus, certaines régions de 1'hypoderme
ont des sensibilités différentes & 1'hormone juvénile, ou montrent des mitoses
plus ou moins précoces, ce qui expliquerait, par exemple,la présence d'une
pilosité de type imaginal sur le vertex et le front des adultofdes.
Par ailleurs, l'action "prothoracotrope" induite précocement

et & un degré élevé par 1'EMF chez les larves dont 1'hypoderme s'est engagé
dans une différenciation de type imaginal permet de comprendre pourquoicelle-ci
n'a pu s'extérioriser complétement, POSTLETHWAIT et coll. (1968), MADHAVAN et
coll. (1969), SHAAYA et coll, (1965) ont montré qu'une faible concentration
d'ecdysone favorise la différenciation des cellules hypodermiques et 1'histo-
genése des tissus, alors qu'un taux élevé inhibe cette différenciation en dé-
viant le métabolisme de 1'hypoderme au profit de la secrétion de cuticule.
On peut donc penser qu'un hypoderme de DS ayant commencé & secréter de 1'endo-
cuticule pour former le "moule interne" de la t&te imaginale soit bloqué dans
sa différenciation morphogénétique, et s'engage, aprés décollement de la
cuticule larvaire, dans le dépdt de la cuticule du stade suivant. Ceci expli-
querait que les adultoides d'un degré donné présentent un type de secrétion
endocuticulaire correspondant exactement & 1'étape équivalente de la méta-
morphose oculaire, De méme, WILLIS (1969) considére que les yeux incompl&tement
différenciés d'un intermédiaire nymphe-adulte de Cecropia seraient dus, en
partie, & la secrétion précoce de cuticule.

¢) La_lame gangliomnaire paraft trés sensible & 1'hormone juvénile
dont 1'absence déterminerait en son sein des multiplications cellulaires. En
effet, seule une injection forte au jour O inhibe complétement sa métamorphose.
Dans la premiere partic nous avons rapporté qu'une vague de mitoses originaire
du massif d'accroissement externe gagnait progressivement la lame ganglion-

naire toute entiére, ce qui avait été attribué & une sensibilité différente



= BN o

& 1l'hormone juvénile. Cette hypothise semble se vérifier, car, & 1'égal de la
zone d'accroissement oculaire et du massif d'accroissement externe, la méta-
morphose de la lame ganglionnaire estlhloquée & des degrés différents selon

la dose d'EMF utiliséeou du moment de 1'injection.

Remarque :
On peut mentionner le résultat de quelques expériences de greffe en

position orthotope de portions oculaires de larves du DS d'AQgg_(zone d'accrois-
sement et néommatidies) sur des larves de 1'ADS. Ces implants se sont métamor-
phosés en méme temps que 1l'oeil de 1'hbte, moyennant un stade supplémentaire,
montrant ainsi que de 1'hypoderme & compétence oculaire, différencié en omma-
tidies au niveau de la zone d'accroissement, peut poursuivre se croissance
au-dela du terme fixé initialement., Ces résultats qui rejoignent les observa-
tions de PIEPHO (1938) sur le synchronisme de la métamorphose d'un territoire
transplanté et de son h8te, renforcent le point de vue selon lequel 1'arrét

de 1l'activité de la zone d'accroissement oculaire est régi par les conditions
hormonales plutdt que par la proximité d'un territoire n'ayant pas de compétence
oculaire,

En conclusion de nos expériences utilisant 1'EME il semble que
l'action de 1'ecdysone et de 1'hormone juvénile au cours de la métamorphose
puisse €tre schématisée de la maniére suivante :

- pour les tissus subissant une crise mitotique due & 1'ecdysone
(1'hypoderme et ses cellules trichogénes), les multiplications cellulaires ne
se produisent qu'une fois dépassé un certain seuil hormonal (celui-ci peut &tre
atteint plus précocement dans le cas ol 1'hormone juvénile peut exercer son
effet "prothoracotrope"). Le taux d'hormone juvénile alors présent déterminera
le type de différenciation ultérieur (larvaire ou imaginal).

- au contraire pour les organes dont 1l'activité mitotique est
indépendante de 1'ecdysone, seul intervient le moment & partir duquel le taux
d'hormone juvénile tombe en-dessous du seuil minimum nécessaire au maintien
de ces formations.

Pour expliquer 1l'origine des adultoides ou des larves surnuméraires,
notre hypothése invoque donc d'une part, un mode d'action de 1'hormone juvénile
qui régle le type de différenciation des organes et le déclenchement de leur
métamorphose, d'autre part, 1l'action précoce de 1'ecdysone qui arréte la
différenciation de 1'hypoderme. Cette maniére de voir rejoint 1'hypothése de

WIGGLESWORTH (1966) qui pense que la croissance différentielle de certains
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organes externes de la larve pourrait &tre le résultat d'un équilibre entre

les divisions cellulaires et la croissance des tissus d'une part, le dépdt

de la nouvelle cuticule d'autre part. Cet auteur s'appuie pour cette inter-
prétation sur ses propres expériences (1952) et celles de JOLY et coll. (1956),
HALBWACHS et coll. (1957) qui obtiennent des animaux & caractéres intermédiaires
entre larve etadulte en les faisant muer tres rapidement au DS. Des observations
comparables ont été effectuées par LUSCHER et coll. (1958) qui obtiennent des
mues de larves de termites sans différenciation, et par WILLTAMS (1968) qui

perturbe le développement imaginal de H. cecropia par injection d'ecdysone,

D - CONCLUSION - ROLE DE L'ECDYSONE ET DE L'HORMONE JUVENILE DANS LE CONTROLE
HORMONAL, DE LA CROTSSANCE DE I'APPAREIL VISUEL

L'activité de la zone d'accroissement oculaire et du massif
d'accroissement externe, dont 1'indépendance vis & vis de 1'ecdysone semble
prouvée, n'est probablement conditionnée et stimulée que par le taux d'hormone
juvénile présent dans 1'hémolymphe. Contrairement & 1'opinion de SEHNAL (1968)
qui pense que 1'hormone juvénile diminuerait le taux de multiplication dans
les disques oculaires de Galleria, nous avons montré que 1'injection d'un
mimétique de 1'hormone juvénile ne perturbe pas le taux de mitoses dans les
organes visuels. Il faut toutefois ajouter que 1l'activité mitotique et diffé-
renciatrice de la zone d'accroissement oculaire qui se poursuit sans ecdysone
chez les larves permanentes, et qui se maintient & un palier constant durant
1'intermue normale, subit au moment de la décharge d'ecdysone dans 1'organisme
une poussée se traduisant par un pic dans la courbe des divisions cellulaires.

La dégénérescence de la zone d'accroissement oculaire et du massif
d'accroissement externe serait due 3 la baisse progressive du taux d'hormone
juvénile qui, au cours de la métamorphose normale, tombe en-dessous d'un seuil
critique vers le jour 5, Les neuroblastes du massif d'accroissement externe
perdraient progressivement la faculté de se multiplier, alors que les cellules
de 1'hypoderme céphalique proche de la zone d'accroissement oculaire se
différencieraient en cellules dec type imaginal réfractaires & toute induction
de la part des ommatidies différenciées, Cette perte de sensibilité qui pourrait
peut-8tre expliquer le débordement oculaire de 1l'oeil se produisant & la fin de
chaque stade larvaire, serait simplement due & la baisse périodique du taux
d'hormone juvénile (WILLIAMS, 1961).

Chez les larves permanentes la disparition du massif d'accroissement

externe et de la zone d'accroissement oculaire seraient aussi due & la baisse
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du taux d'hormone juvénile, T1 s'agirait d'une sorte de métamorphose oculaire
se produisant 2 un rythme beaucoup plus lent 1ié probablement au métabolisme
trés ralenti de ces larves ; en réalité, les corrélations endocrines sont trés
mal connues chez les larves permanentes (SCHALLER et CHARLET, 1970 c) et il
est délicat de préjuger du comportement des corps allates.

En ce qui concerne la lame ganglionnaire, on peut admettre que
celle-ci resterait & 1'état quiescent tant que le taux d'hormone juvénile est
suffisamment élevé. Au cours du DS, vers le jour 5, la quantité d'hormone étant
treés réduite dans 1'hémolymphe, les noyaux de la couche interne de la lame
ganglionnaire se multiplieraient et gagneraient progressivement 1'ensemble
da premiar ganglion. Par contre, une action de 1'ecdysone semble nécessaire &
ces multiplications car la lame ganglionnaire ne subit pratiquement pas de
métamorphose chez les larves permanentes.

I1 est bien connu, et nous 1l'avons retrouvé chez les adultofides par
1'étude du masque et de la pilosité céphalique, que les différentes régions
hypodermiques ne réagissent pas d'une maniére synchrone & la baisse du taux
d'hormone juvénile, Cette différence de sensibilité, en rapport avec la chrono-
logie des synthéses de 1'ADN et ARN nécessaires aux mitoses de ces formations,
doit @tre rapprochée de 1'observation d'un gradient de métamorphose ddcroissant
de la t8te & 1l'extremité de 1'abdomen. (EMMERICH, 1966 ; GEYER et coll., 1968 ;
WILLIAMS, 1961 ; SRIVASTAVA et coll., 1968 ; ROSE et coll., 1968). Il est
intéressant de remarquer que les trois régions de 1'oeil (zone d'accroissement
oculaire, massif d'accroissement externe et lame ganglionnaire) sont sensibles
pratiquement au méme moment (jour 5-6 du DS) & une décroissance du taux d'hor-
mone Jjuvénile, ce qui explique que chez les adultofdes ces trois organes restent
toujours bloqués & la méme étape.

D'un point de vue général, nous confirmons donc que 1'EMF posséde
les activitds juvénilisantes et 'prothoracotropes’ de la véritable hormone
juvénile (SCHNEIDERMAN et coll,, 1965), et que le développement des Insectes
pourrait &tre partiellement interprété comme résultant d'un équilibre : diffé-
renciation-mue. Le fait que nous ayons rerncontré dans cette étude le cas parti-
culier de tissus pouvant se multiplier et se différencier sans ecdysone nous
oblige donc & nuancer la conception classique du contrSle du développement par

les deux hormones ecdysone-hormone juvénile,
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La croissance de 1'appareil visuel des Insectes est un processus
complexe résultant de 1'interaction de nombreux facteurs., Deux tissus de nature
différente, responsables de deux organes constitutifs sont en présence : 1'hypoderm
pour l'oeil, le systéme nerveux pour le lobe optique, chacun présentant un mode de
croissance particulier. La croissance de 1'oeil est marquée, dans une certaine
mesure, par le cycle des mues, alors que le lobe optique s'accrott de fagon contim
pendant la vie larvaire. Ces deux organes réagissent cependant 1'un sur 1l'autre
au cours du développement embryonnaire et post-embryonnaire, Leur évolution,
coordonnée par le jeu de deux hormones, 1l'ecdysone et 1'hormone juvénile, aboutit
& la suite d'une morphogenése de type larvaire,puis d'une métamorphose, & la consti-
tution d'un appareil visuel propre a 1'imago.

A la lumiére des résultats obtenus sur les Odonatess le déterminisme de
la croissance oculaire peut €tre compris de la maniére suivante :

Au cours de la vie larvaire 1'oeil s'accroit par l'activité mitotique
et différenciatrice d'une zone d'accroissement, celle-ci pouvant €tre comparée
a4 un centre de différenciation résultant de 1'affrontement de deux hypodermes de
nature différente. Ce mode de croissance de 1l'oeil expliquerait 1'insensibilité
quasi totale de cette zone formatrice & 1'égard de 1l'ecdysone. La métamcrphcse de
1'oeil serait due uniquement & la disparition de 1'hormone juvénile, 1'ecdysone
n'intervenant que pour faciliter le processus dynamique de la réalisation de 1l'oeil
adulte par secrétion d'endocuticule en certains points du tégument céphalique et
par décollement cuticulaire, La différenciation des ommatidies ne serait pas
absolument autonome, mais nécessiterait 1'intégrité des fibres post-rétiniennes
correspondantes,

Comme la zone d'accroissement oculaire, le massif d'accroissement

externe du lobe optigue présente une activité mitotique indépendante de 1'ecdysone,

La prolifération cellulaire imputable & la nature embryonnaire de ses cellules
serait favorisée par 1l'arrivée des fibres post-rétiniemnes, mais surtout par la
présence d'hormone juvénile dans 1'hémolymphe. La différenciation et la mise en
place de la lame ganglionnaire et de la masse médullaire externe semblent étroi-

tement lides & 1l'action régulatrice des fibres post-rétiniennes, elles-m@mes atti+?

par la lame ganglionnaire néoformée. Ce ganglion semble conserver dans sa couche
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interne des noyaux dont le pouvoir de multiplication ne se manifestera en présence
d'ecdysone que lorsque le taux d'hormone juvénile sera tombé en dessous d'un
certain minimum,

La présence constante de mitoses non contr6lées par 1'ecdysone dans
les deux principales formations responsables de la croissance de 1'appareil oculair
nous a amené & nuancer le schéma du mode d'action de 1'ecdysone et de 1'hormone
Juvénile sur les tissus, afin d'expliquer le rSle de ces hormones %%?fgaénorpho—
genése oculaire, Fn effet, l'action de 1'hormone juvénile,envisagée sur des tissus
présentant une "crise mitotique" bréve et localisée au cours de 1'intermue, n'avait
pas, Jjusqu'd présent, été abordée sur ces formations non sujettes (ou trés peu)

a de telles crises périodiques de multiplication cellulaire. Dans notre hypothése,
1'épuisement de ces formations interviendraient dés que le taux d'hormone juvénile
serait tombé en dessous du seuil minimum responsable de leur maintien.

Enfin, en ce qui concerne les relations entre le cycle biologique et la
croissance oculaire des Odonates, on peut constater que la formation de 1'appareil
visuel de ces Insectes Hémimétaboles s'opére en deux phases marquées successivement
par leur vie aquatique,puis par leur vie adrienne. A 1l'oeil trés latéral de la
Jeune larve offrant un champ visuel assez restreint, s'adjoignent constamment de
nouvelles ommatidies., La larve,qui chasse & 1'aff{it,subira ensuite une métamorphose
qui transformera ses yeux en organes volumineux, au champ visuel trés étendu, et
dont la structure, adaptée & la vision aérienne, confére & 1'Imago un remarquable

comportement de capture en vol,



RESUME

- La croissance post-embryonnaire de 1'appareil visuel des Odonates,
suivie stade par stade depuis 1'éclosion, est un processus qui ne modifie gue
peu l'architecture des yeux et des lobes optiques. La métamorphose qui s'accom-
pagne de changements morphologiques profonds au niveau de 1'appareil visuel,
nécessitant la formetion d'un moule cuticulaire interne sur lequel pourront se
modeler les yeux de l'adulte, s'achéve par 1'épuisement des formations de
nature embryonnaire qui ont assuré 1l'accroissement des yeux et des lobes opti-
ques et par l'acquisition d'une structure nouvelle de la lame ganglionnaire
nécessitée sans doute par le mode différent de vision de 1'adulte.

- Des expériences de greffe, d'ablation et de transpiantation de
territoires variés ainsi que de mise en place d'écrans, ont permisde montrer
les interactions de 1'oeil et du lobe optique au cours de la croissance.

L'oeil se développe d'une maniére pratiquement autonome, la zone d'accroissement
oculaire pouvant €tre comparée & un centre morphogénétique de régénération,

Le lobe optique croft, lui aussi, de maniére autonome, mais subit une influence
différenciatrice et régulatrice de la part des fibres post-rétiniennes.

- La zone d'accroissement oculaire et le massif d'accroissement
externe du lobe optique qui ont une activité mitotique et différenciatrice
indépendante de 1'ecdysone, ne semblent snumic qu'd 1'hormonc juvénile,

Les expériences sar lc contrSle hormonal de ces structures (suppression de la
source d'ecdysone ; action d'un mimétique de 1'hormone juvénile au dernier
stade larvaire) conduisent & nuancer la conception classique du mode d'action

de ces hormones,
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