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Si les "Odonates Anisoptères" ne doivent pas signifier grand chose 

pour le profane, les "Libellules" évoquent aussitôt de grands insectes au vol 

gracieux et rapidefaux couleurs vives, et aux grands yeux porteurs d'inriombrables 

facettes. La croissance et le développement de ces yeux composés 

auxquels est consacré ce mémoire s'effectuent cependant sur une larve au coloris 

terne et de moeurs aquatiques qui sera l'objet de notre étude. 

Il est certain que de nombreux travaux ont déjà été réalisés sur l'oeil 

et sur la vision des Arthropodes. Pourquoi une nouvelle étude de la croissance ocu- 

laire chez les Odonates ? En fait, la plupart des travaux concernant ce domaine 

sont relativement anciens, et leurs conclusions ne s'accordent pas toujours ; aussi 

a-t-il semblé utile de reprendre cette étude en mettant à profit de nouvelles métho- 

des d'investigation associées aux techniques opératoires classiques. Certaines étu- 

des plus récentes effectuées sur des espèces variées, et portant sur des parties 

très précises de l'appareil visuel, ne permettent cependant pas d'apporter une vue 

d'ensemble de la croissance de ce dernier. Par ailleurs, il s'est avèré, depuis 

peu d'années, que l'appareil visuel des insectes constitue un modèle très avanta- 

geux pour l'étude de certains problèmes relatifs au développement. A cet égard, 

les Odonates Anisoptères se prêtent particulièrement à toutes sortes d'interven- 

tions expérimentales facilitées par la taille relativement importante qu'atteignent 

leurs larves. 

L'appareil visuel sensu s t m c t o  des Insectes (nous avons fait abstrac- 

tion des ocelles) est constitué de deux parties d'origine différente : une partie 

épidermique et sensorielle, l'oeil, et une partie nerveuse intégrant les informa- 

tions, le lobe optique. 

L'oeil est formé d'une multitude d'yeux élémentaires, to1.1~ construits - 
sur un modèle si parfaitement identique, et assemblés avec une telle régularité 

géométrique, que l'oeil composé tout entier a été qualifié de "cristal nerveux" 

(BENZER,1973). Il était intéressant d'essayer de comprendre corment une telle 

structure pouvait être acquise progressivement au cours de la croissance, et quelles 

modifications accompagnaient le passage de la vie larvaire aquatique à la vie adul- 

te aérienne. 



l 

Au cours du développement, le lobe optique, ensemble de centres ner- 

veux associés à l'oeil, est destiné à recevoir une quantité croissante d'informa- 1 
tions visuelles, émanant d'yeux élémentaires de plus en plus nombreux par l'inter- 1 

1 

médiaire de fibres nerveuses elles mêmes en nombre croissant. L'existence d'un I 
l 

mécanisme coordonnant la croissance progressive de ces deux parties de l'appareil 

visuel paraissait à priori probable ; aussi l'étude d'une telle interaction méri- 

tait-elle d'être approfondie. 

Notre propos n'est pas ici de rappeler les généralités sur la 1 
structure des yeux composés d'Insectes, que le lecteur trouvera dans les mises 

au point de MAZOKHIN - PORSHNYAKOV, 1969 - VOLKEN, 1971 - AUTRUM, 1975 - 
GRASSE, 1975 - HAGET, 1977. 

Ce mémoire, dans lequel nous avons tenté de donner une image aussi 

globale que possible du développement de l'appareil visuel d'un insecte, sera 

présenté en quatre parties : 

- dans la première seront exposées les (nécessaires) données morphologiques, 
histologiques et biométriques traduisant la Croissance des deux régions de l'agpa- 

reil visuel. 

- le déterminisme de la croissance et les éventuelles interactions de L'oeil 
composé et du lobe optique seront présentés dans les deuxième et troisième 2ar tFes -  

respectivement. 

- la croissance larvaire de tout insecte étant règlée par différents équili- 
bres endocrines, nous verrons dans la quatrième partie quel rôle attribuer à cer- 

taines hormones. 

e:;e Cette étude dont les premiers résultats ont fait l'objet d'une t\' 

de doctorat de 3ème cycle, regroupe ceux, ultérieurs, parus dans diverses publica- 

tions, ainsi que des données encore inédites. 





1) Matériel bioloqique 

Le présent travail a été effectué sur trois espèces d'Odonates 

Anisoptères dont la morphologie et la biologie sont très voisines. L'étude des- 

criptive et biométrique des yeux et des centres optiques au cours du développe- 

ment larvaire a porté sur l'espèce Aeshna mixta (LATREILLE), l'évolution de ces 

organes en fin de vie larvaire étant suivie chez des larves dlAeshna cyanea ( M ~ L L . ) .  1 
Excepté quelques expériences de tansplantation pratiquées sur des larves d l A n m  I ~ 
imperutor (LEACH), la grande majorité des séries expérimentales (morphogenèse, 

endocrinologie), ainsi que l'étude ultrastructurale de ltoeil,ont été effectuées 

sur l'espèce Aeshna cyanea. si des difficultés d'approvisionnement en larves,ren- 

contrées certaines annnée~~expliquent le recours à ces trois espèces d'Odonates, 
1 

l il est très probable que les résultats obtenus se retrouveraient indifféremment 1 
1 chez l'une ou l'autre d'entre elles. 1 

l 

Les larves dlAeshna cyanea et dlAnax imperutor capturées dans la na- 

ture sont élevées séparément dans des récipients placés dans une salle, à la tem- 

I pérature moyenne de 2 2 O ,  et sont soumises à une photopériode de 16 heures de lumiè- 

! 
re pour 8 heures d'obscurité ; leur alimentation se compose de larves de Chironomes. 

Le développement post-embryonnaire dlAeshna cyrmea, qui servira d'exemple, peut 1 1 
1 

l s'effectuer en 10 à 13 stades selon les conditions dans lesquelles se déroulent les I 
l 

1 développements embryonnaire et larvaire. Les larves dlAeshna rnizta proviennent d"ux 1 
élevage ab ovo réalisé à partir de la ponte en laboratoire d'une femelle capturee 

sur le terrain. i 

2) Techniques d' étude - - 
a) Techniques histologiques 

. Histologie classique 
Les larves sont sacrifiées par décapitation dans du liquide physiolo- 1 

gique, puis fixées dans des mélanges variés : Bouin alcoolique, Bouin Hollande, ou 

Carnoy.Après déshydrat.ation et séjour d'au moins 48 heures dans le butanol en vu- 

du ramollissement de 1.a cuticule, les pièces sont incl.uses, puis coupées à 7 U  
1 

d'épaisseur. Les techrliques de coloration utilisées sont le glychémalir,-éosine ou 1 
l l 

le rouge nucléaire-picr-O-indigo-carmin ; quelques inprégnations à l'argent 6 2 r i v é e ~  ! 
de la technique de HOLMES ont également été effectuées pour la mise en Bvideiic.' de 1 

I 

stru.ctures nerveuses. 



. Autoradiographie 
Le marqueur cellulaire utilisé, la H3 thymidirie, a été injecté à 

raison de 15 microcuries/grarnme de poids frais. Les animaux, sacrifiés après un 

délai plus ou moins long, ont ensuite été fixés au Carnoy ; après déparaffinage, 

I les coupes sont plongées dans une solution d'acide perchlorique à 1 % à froid, 

I afin d'éliminer les molécules de précurseur non incorporées. 

I Les lames sont recouvertes de l'émulsion Gel Ilford Kg, et après 

I exposition de 4 semaines, sont révèlées au Dl9 b Kodak puis colorées par une tech- 

I nique histologique classique. 

. Microscopieélectronique 
Le matériel disséqué en pièces de petite taille, est fixé à froid 

I (4') pendant deux à trois heures dans la glutaraldéhyde à 3 % dans un tampon phos- 

phate 0,l M. Les tissus sont ensuite rincés dans plusieurs bains du même tampon, 

post-fixés au tétroxyde d'osmium à 2 %, deshydratés, puis inclus dans l'araldite 

et coupés à l'ultramicrotome Reichert. Les coupes semi-fines sont colorées au 

bleu de toluidine, et les coupes ultra-fines contrastées à l'acétate d'uranyle et 

au citrate de plomb selon REYNOLDS (1963) . 
b) Techniques chirurgicales 

La larve, préalablement anesthésiée pendant une demi-heure dans un 

I bain d'eau saturée en C02, est ensuite placée dans une petite cuvette remplie de 

liquide physiologique. Elle est maintenue immobile dans une logette creusée cians 

le fond de liège épousant sa forme par des bracelets élastiques et des épingles 

l entomologiques. 

I Les opérations à effectuer nécessitant la connaissance précise des 

territoires détruits, nous avons préféré à la cautérisation La méthode d'ablation 

chirurgicale. La cuticule est découpée à l'aide d'un éclat de lame de rasoir en vue 

de l'opération envisagée ; celle-ci teminée, une goutte d'antibiotique est déposée 

sur la blessure. Afin d'éviter un déplacement des fragments de cuticule découpés, 

la blessure est recouverte de petits morceaux de papier filtre qui adhèrent par 

capillarité à ses bords, et facilitent la coagulation de l'hémolymphe 

et la cicatrisation. La larve opérée est ensuite placée pendant 24 heures dans un 

petit récipient saturé en vapeur d'eau (chambre humide), l'élevage se faisant en- 

suite dans des bocaux individuels (malgré les nombreuses précautions dont nous nous 

sommesentourés, il faut reconnaître qu'un nombre important de larves, variable 

selon la gravité de l'opération effectuée, n'ont pas survécu). 

Le résultat de l'opération est observé, dessiné et photographié après 

chaque mue ; les animaux sont généralement sacrifiés en vue d'études histologiques 

ultérieures en début de dernier stade larvaire c'est-à-dire avant la métamorphose. 



En effet celle-ci est marquée par la disparition de la zone d'accroissement oculai- 

re et l'achèvement de la différenciation des néommatidies d'une part,par des rnodif- 

cations profondes de la topographie de la tête et de l'oeil d'autre part, ensenble 

de phénomènes qui ne permettraient pas une étude complète des résultats obtenus. 

Dans quelques cas une observation plus précise de la morphologie a été effectuée 

à l'aide du microscope électronique à balayage, 

3 )  Methode d'étude des résultats - 

Desmesures planimétriques effectuées sur des coupes sériées, nous onc 

permis de calculer le volume des différentes régions à comparer,dont les valeurs 

ont été reportées sur des courbes cumulatives. Ces courbes sont construites en to- 

talisant, de l'avant vers l'arrière, le volume des régions successives d'un même 

organe, depuis l'origine de celui-ci jusqu'au niveau considéré. Si l'on envisage 

les régions du lobe optique situées en avant du niveau de l'opération, les courbes 

cumulatives de volume sont superposables à celles des régions correspondantes d~ 

côté témoin. Cependant, la moindre perturbation de la croissance du lobe optique 

opéré se traduira à partir de ce niveau par une divergence des deux courbes dont 

les différences de pente indiqueront si le côté opéré s'accroit plus ou moins que 

le côté témoin. Nous avons mesuré les surfaces et compté les mitoses d'une coupe 

sur quatre, chaque résultat étant obtenu à partir d'un total de 60 sections enviroc. 

Sur le côté opéré, les niveaux intéressants mais d'étendue restreinte ont été 

S O U ~ ~ S  à un comptage coupe par coupe. Des vérifications ayant montré, tant du côté 

témoin que du côté opéré, le parallélisme entre le volume des massifs cellulaires 

étudiés et le nombre de cellules qui le constituent, nous avons substitué au coq- 

tage cellulaire la mesure volumétrique du massif correspondant. Enfin,des mesures 

de contrôle ont permis d'estimer la précision comptage des mitoses à 2 % et celle 

de la mesure des surfaces, donc des volumes à 3 %. 

Enfiri, certaines techniques par+-iculières seront exposées au cours de 

ce mémoire, afin de ne pas dissocier techniques et résultats intimement liés dans 

certains cas. 

Pour la commodité de l'exposé, les intermues de la fin de la vie 

larvaire seront désignées respectivement, dans un développement type en 1.2 stases 

larvaires, par les abréviations D. S. (dernier - 12ème stade), A. D. S. (avant- 
dernier - Ilème stade), A. P. S. (10ème) et A. P. S. (9ème). Bien qu'un insecte 
hémimétabole ne présente pas de véritable stade de nymphose, nous utiliseront 

par extension le terme de "m6tamorphosen pour désiqner les transformations se 

déroulant au D. S. 





matidies à la pigmentation légèrement réduite et aux facettes atypi.ques, qui 

jouera un rôle essentiel au cours de la métamorphose. . 
A la fin de son développement, l'insecte aborde une phase de 

En raison sans doute de leur grande taille, les yeux de la 

Libellule ont depuis toujours intrigué les naturalistes, qui ont souvent vu en 1 

eux le type mOme des yeux conpos6s d'Insecte. C'est ce qui explique que de nom- 1 
breux travaux leurs aient été consacrés, et que l'aspect morphologique de leur 

croissance soit relativement bien connu. 

L'oeil composé des Odonates Anisoptères est présent et fonctionnel 
1 

chez la larve neonate, où il a la forme d'une petite protubérance accollée au i 
l 

côté de la tête, ne comptant alors que quelques ommatidies (20 chez Anm, APIDO l 
1 

1962). I 

Puis, de stade en stade, l'oeil va s'accroître (250 Ommatidies chez 1 
l 

Anax, 170 chez Aeshna au 2ème stade, AND0 1962), non seulement par l'augmenta- I 

tion de taille et de volume de chaque ommatidie, mais aussi par l'addition con- 1 

tinuelle de nouvelles omrnatidies, au niveau d'une zone d'accroissement située 

sur le bord dorsal et antérieur de l'oeil (PI. 1, fig. e). Ce phénomène a ét6 

mis en évidence par LEW (1934) qui observait le déplacement de cicatrices occa- l 

sionnées en différentes régions de 1 'oeil par la à 1 'aide de fines ai-- 1 
I 
l 

transformations qui va le mener au stade adulte, dont la morphol.ogie et la I 

quilles rougies au feu. Les nouvelleç omrnatidies (néomrnatidies) se différencFent 

au niveau de cette zone d'accroissement oculaire (z. a. o.) à la suite de Lré- 

quentes mitoses ; le rythme en a été étudié par SCHALLER (1964). Signalons dès 

maintenant qu'il n'existe qu'une seule zone d'accroissement par oeil, contrai- 

rement aux descriptions de LERUM (1968) qui en observait une dorsale et une 

ventrale. 

L'ensemble des ommatidies formées pendant chaque int.emue est ré- 

vèlé extérieurement par l'alternance des bandes oculaires plus ou moins fonc6es 

SCHALLER 1964) (Pl. 1, fig. a). 

La croissance différentielle de certaines régions céphaliques et 

l'addition continue de nouvelles omqatidies, a pour résultat un déplacement 

relatif des yeux vers l'axe médio-dorsal. Les yeux, qui comptent vers la fin de 1.1 

vie larvaire environ 8 000 ommatidies matures (chez Anax, SHERK 1977) occuperorit 

alors une grande partie de la surface de la tête. 

A partir de l'A. P. S. larvaire apparalt à la face dorsale des 

yeux une région oculaire particulière ("zone X" de LEW 1934), composée de néon- 

1 



biologie diffèrent radicalement de celles de la larve. La tête en général et 

l'appareil visuel en particulier, dont l'aspect variait relativement peu d'un 

stade larvaire à l'autre, subissent alors de profondes modifications de forme 

et de taille qui conduisent, chez l'imago d'Anisoptères, à la présence d'yeux 

contigus sur la ligne médio-dorsale (Pl. 1, fig. b) 

En fait la différence d'étendue entre l'oeil de la larve du dernier 

stade et celle de l'imago provient essentiellement de l'extension de la "zone X" 

formée des ommatidies différenciées en fin de vie larvaire. Celles-ci sont en 

effet à l'origine des grandes ommatidies dorsales qui constitueront chez l'adul- 

te la plus grande partie de l'oeil. Celui-ci totalise chez les Aeshnidés en mo- 

yenne 23 à 29 000 omrnatidies (TILLYARD,1917 - PKITCHARD,1966 - SHEF&,1977-1978 
a, b, CI. 

De ce fait, les ommatidies fonctionnelles pendant la vie larvaire 

se retrouventsousforme de petites facettes cantonnées à la face ventrale de l'oeil 

et dont l'extension pourra être très réduite chez certains Libellulidés. En plils 

de cette différence de taille, ces deux typesd'omrnatidics présentent une struc- 

ture et une physiologie légèrement différentes (OGUYA,1917 - H O R R I D G E , ~ ~ ~ ~  - 
~ ~ ~ ~ ~ 1 9 6 4  b, 1965)- 

Signalons enfin que les phénomènes qui viennent d'être décrits pour 

les Odonates Anisoptères sont très probablement valables pour les Zygoptères 

(AND0,1957-1962 ; LAVOIE, PILON ET AL111975 ; LAVOIE,i977). 

La comparaison du mode de croissance oculaire chez les Hétéro~éta- 

boles et les Holométaboles met en évidence des différences entre ces deux grou- 

pes d'Insectes. Les auteurs ont montré que chez les Holométaboles, 05 il n'existe 

pas de zone d'accroissement oculaire proprement dite, on observe unewondende 

mitoses se déplaçant depuis un "centre de différenc2ation" (wHI~E,1961-19631, et 

transformant l'épiderme céphalique qu'elle affecte en une placode oculaire plu- 

ristratifiée ; plus tard, cette placode sera elle-même traversée par une seconde 

"onde" différenciatrice, originaire du même centre de différenciation, au niveau 

de laquelle les cellules se transformeront en ommatidies. Chez les Hétérométaboleç, 

au contraire, la formation des colonnes préornmatidiennes, puis la différencia tic^: 

des ommatidiesqui en dérivent, font immédiatement suite aux divisions cellulaires 

en un ensemble de phénomènes qui se déroulent à proximité inmédiate de la zone 

d'accroissement. 

Chez la larve d'Aeshna cyanea, la zone d'accroissement oculaire est 

limitée extérieurement par une frange de cuticule lisse faisant la transition 

entre la cuticule plissée du vertex et les rangées irrégulières de cornéules Zes 

néomrnatidies (Pl. 1, fig. c). L'observation histologique nontre qu'à cet aspect 



Fig. 1 - Représentation schématique de la bordure de l'oeil gauche (b) et de la 
fréquence relative des divisions cellulaires dans chacune des zones (a). 

a : épiderme céphalique - b : zone d'accroissement proprement dite - 
c : néommatidies non pigmentées - d : jeunes néommatidies en cours de 
pigmentation - cut. : cuticule - +k : mitoses. 



externe correspond sous la cuticule une succession de régions caractérisant 

chaque phase de la différenciation de l'oeil ; on pourra ainsi définir (Pl. 1, 

fig. f - fig. 1 b) : 
- une région (a) formée d'épiderme céphalique typique, 
- la zone d'accroissement oculaire proprement dite (b) se présentant cornme 

un épaississement du tégument, souvent repliée en gouttière, et siège de fré- 

quentes mitoses, 

- une région (c) au niveau de laquelle les noyaux se disposent en 2 niveaux 
superposés, et se groupent en colonnes préommatidiennes ("clusters" des auteurs 

anglo-saxons) ,t 

- une région (dl où l'on verra apparaître successivement dans les néom- 
matidies les cristallins d'abord fusiformes, puis de plus en plus arrondisIles 

grains de pigment, les fibres post-rétiniennes ... 
- enfin la région la plus latérale correspondant aux ommatidies differen- 

ciées et fonctionnelles chez la larve. 

Toute recherche expérimentale nécessitant une corinaissance préala- 

ble des mécanismes naturels, il convenaitd'étudier certains points qui parais- 

saient importants, c 'est-à-dire de préciser : 

- la localisation et la chronologie des divisions cellulaires dans l'oeil ; 
- les rapports entre la croissance de l'oeil et le phénomène de la mue qui 

se reproduitcycliquement au cours de chaque stade larvaire ; 

- les transformations subies par l'oeil au cours du dernier stade, tradui- 
sant le passage de la vie aquatique à la vie aérienne ; 

- la croissance globale de l'oeil et son évolution morphologique au cours 
de la vie larvaire. 

1') Etude de la iocalisation des - sites de prolifération --- 

Il était interessant de savoir si la localisation des mitoses était 

strictement limitée au niveau de la zone d'accroissement, ou si les multiplica- 

tions cellulaires pouvaient se rencontrer dans une région plus large. Une étude 

précise de ces sites de multiplication celluiaire nécessitait l'usage d'artifices 

permettant de mettre en évidence et de localiser les mitoses ; les larves utili- 

sées ont donc reçu une injection de colchicine destinée à bloquer les mitoses, 

ou de Hg thymidine permettant, grâce à la technique autoradiographique, d'en 



suivre la cinétique selon une méthode précédemment utilisée chez Dmaus 

(NORDLANDER et EDWARDS 1969) (Les larves de cette série, injectées au Sème 

jour de l'A. P. S., ont été fixées à des intervalles de temps variant entre 

une heure et une semaine après l'injection). La région au niveau de laquelle 

l'oeil s'accroit peut être représentée de la façon suivante (P1.11, fig.a-fig.la, 

- un taux très élevé de multiplication existe au niveau de la z .  a. o. 

(zone b), les noyaux marqués s'y amassant en position basale. Là partie super- 

ficielle de cet épiderme épaissi présente souvent une fente en relation avec 

l'espace sous-cuticulaire. 

- un marquage cellulaire chez des larves ayant subi un temps d'incoxpora- 
tion bref de H3 thymidine (1 à 3 heures) révèle que des cellules se muitiplie~~t 

également en dehors des limites strictes de la zone d'accroissement, en nombre 

cependant beaucoup moins élevé. En particulier, on observe souvent dans la zone r 

des noyaux marqués, superposés par 2, 3 ou 4 et disposés en "colonnes" rappela-r?~ 

des ébauches d'ommatidies ; ces groupements sont observés même pour des durées 

d'incorporation très courtes qui ne permettent pas pl-usieurs cycles cellulaires 

successifs. Plus loin,, dans la zone où les noyaux sont disposés approximative- 

ment sur deux niveaux, existe un marquage épisodique de certains noyaüx de la 

couche externe. La position superficielle de ces cellules, situées à la base 

des c6nes cristalliniens qui commencent à se différenciertainsi que la présence 

fréquente d'une pigmentation, suggère qu'il pourrait s'agir de cellules pigmen- 

taires secondaires. 

- De rares cellules se multiplient encore au niveau où les omrnatidies 
commencent à se pigmenter. 

- Un marquage se manifeste parfois dans des ommatidies différenciées et 
probablement fonctionnelles, les noyaux marqués occupant une position à l'ex- 

trémité distale des cellules rétiniennes. Un tel marquage n'a cependant pas été 

retrouvé systématiquement même chez des larves d'âge identique ayant subi le 

même traitement. 

- Enfin de nombreux noyaux marqués sont visibles sous la membrane basale 
de l'oeil, et autour des faisceaux de fibres post-rétiniennes. 

Des comptages de noyaux marqués dans les différentes régions pré- 

cédemment décrites permettent de comparer la fréquence relative des multiplica- 

tions cellulaires (fig. la). On distingue une première zone de mitoses corres- 

pondant à la zone b qui témoigne d'une très forte activité mitotique, et une 

deuxième zone de mitoses, moins importante cependant, au niveau de la region 

médiane de la zone c. 11 est intéressant de constater que ces deux foyers mito- 

tiques sont séparés par une petite région où le nombre des mitoses est plus 



Fig. 2 - Schéma expliquant l'évolution de la zone d'accroissement oculaire (z. a. o.) 
chez une larve d1Odonate Aeshnidae au début (a), en cours (b) ou en fin 
d'intermue (c) . 
cut. : cuticule - d. : débordement oculaire - ép. : épiderme céphalique - 
n. o. : néommatidies - + : mitoses - +décollement cuticulaire. 



réduit, ce qui signifie qu'il existe deux niveaux distincts d'activité mitoti- 

que dans l'oeil: un premier foyer très localisé correspond à la zone d'accrois- 

sement oculaire sensu s t m c t o  (zone b), où la production de nouvelles cellules 

se fait à un rythme très rapide, tandis qu'un second foyer, beaucoup plus étalé 

est centré sur le milieu de la zone de néommatidies (zone c). 

2 O )  Phénomènes cycliques propres à chaque stade larvaire. - - 

a) Cycle mitotique 

~ e k  divisions céllulaires, qui sont toujours observables dans la 

bordure oculaire, subissent cependant quelques fluctuations numériques au cours 

de chaque intermue. C'est ainsi que nous avons précédemment enregistré (MOUZE 

1971 a) une augmentation notable du nombre de mitoses, qui atteint un plateau 

entre les jours 4 et 6 de l'A. D. S., puis une baisse jusqu'au niveau initial 

pendant le restant de l'intermue, confirmant ainsi les observations de SCHALLER 

(1964). Les périodes d'activité mitotique maximale décrites au cours de l'A. D. S. 

sont synchrones dans les deux foyers mitotiques précidemment mis en évidence. 

Signalons par ailleurs que l'épiderme céphalique adjacent à la zone d'accroisrement 

(zone a)présente dès le 2ème jour de l'intermue, des noyaux marqués dont le nom- 

bre augmente très rapidement par la suite, alors que l'épiderme plus éloi- 

gné de la zone d'accroissement subira à son tour, mais un peu plus tardivement 

(à partir du 3ème jour de l'intermue) une crise de multiplication. Rappelons 

enfin que dans l'épiderme du tergite abdominal, la crise mitotique a lieu entre 

le 4ème et le 7ème jour de l'A. D. S. (SCHALLER,1960). 

b) Cycle cuticulaire (fig. 2) 

Au cours de chaque intermue, un décollement cuticulaire très loca- 

lisé et survenant très précocement, entraîne un léger plissement de la zone 

d'accroissement. Ce décollement permettra l'accroissement en taille des 0rrmat.i- 

dies nouvellement différenciées ; aussi, les yeux, qui s'étendent en direction 

de la face dorsale de la tête, refoulent ils devant eux la zone d'accroissement. 

Il se produit donc sous la cuticule de la région dorsale, un débordement de l'oeil 

hors des limites qu'il occupait en début de stade, phénomène bien visible exlé- 

rieurement et qui signale l'approche de la mue. 

B) MODIFICATIONS PRESENTEES PAR L'OEIL PENDANT LE DERNIER STADE LARVAIF3.2 

Le déroulement de la métamorphose, pendant le dernier stade larvaire, 

peut être divisé en 8 étapes, dont la reconnaissance est basée essentiellement 
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Fig. 3 - a) Etapes successives de la métamorphose de l'oeil au dernier stade . . 
larvaire. 

b) Chronologie type de la métamorphose au dernier stade larvaire. 

(d'après SCHALLER 1960) 
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sur l'extension progressive des limites de l'oeil en direction pstéro-dorsale 

(fig. 3). Ces étapes, définies chez Aeshna cyanea par SCHALLER (1960), correspon- 

dent à des repères chronologiques constants dans les conditions habituelles 

d'élevage. 

L'étude histologique des transformations de l'appareil visuel a 

été effectuEeà partir d'un premier lot de larves élevées dans des conditions 

standard, et injectées d'une solution de colchicine 24 heures avant le sacrifice. 

La localisation des divisions cellulaires a ensuite été précisée sur un deuxième 

lot de larves ayant subi une injection de H3 thymidine 5 jours avant d'être 

sacrifiées, les fixations étant alors échelonnées tous les 5 jours. 

/ 
1°) Evolution de la zone d'accroissement (Pl. ILI, fis. a, b, c l  d-- 

fis. 4) 

Celle-ci présente, au début du dernier stade, une structure typique-- 

ment larvaire. Par un processus identique à celui qui gouverne la croissance 

oculaire "larvaire1', cette zone d'accroissement va progressivement se d6placer 

vers le plan sagittal ,de la tête, ce qui se traduira extérieurement par un dé- 

bordement oculaire croissant. Cependant, sa forme en gouttière va peu à peu 

s'estomper ; c'est ainsi qu'à l'étape 3 elle sera remplacée par une zone mal 

délimitée, de structure intermédiaire entre l'épiderme et les néornmatidies, mais 

que L'on peut néanmoins assimiler, grâce à la présence de mitoses, à la zone 

d'accroissement. Cet aspect transitoire disparaîtra rapidement et, à l'étape 5, 

la zone d'accroissement n'étant plus reconnaissable, l'oeil sera pratiquement en 

continuité avec l'épiderme céphalique comme chez la future imago. 

Il faut remarquer cependant que l'activité mitotique de cette réqion 

épidermique se maintient pendant une bonne partie du dernier stade, puisque des 

larves injectées de H3 thymidine à l'étape 4 et fixées à l'étape 5, montrent 

encore un fort marquage nucléaire à l'emplacement de la zone d'accroissement. De 

plus, des comptages ont montré que, comme pour l'A. D. S., le nombre de mitoses, 

qui présentait un plateau depuis le début de l'intermue, augmente fortement à 

partir du 5ème jour du D. S., atteint un sommet vers le 8ème jour, puis retocbe 

progressivement à O, traduisant ainsi la disparition de la zone d'accroisse~ent. 

au cours de la métamorphose. 

Signalons cependant que la crise mitotique ne survient pas en mêae 

temps dans l'épiderme pré-oculaire (qui incorpore la H3 thymidine entre le 26me 

et le 4ème jour du D. S.) et dans l'épidern~e céphalique plus éloigné de l'oeil, 

où les mitoses n'ont lieu qu'après le Sème jour de ce stade (entre Les joürs 5 



Fig. 4 - Représentation schématique de la métamorphose oculaire dtAeshna. Aspects 
successifs de l'oeil gauche au dernier stade (coupes transversales). 

- étapes 1 (a), III (b) , 1 (c) . On remarque le débordement oculaire cor- 
respondant à la progression de la différenciation des néommatidies et à l'éta- 
lement de l'oeil sous la cuticule. 

d. : débordement oculaire - z .  a. O. : zone d'accroissement oculaire - 
/-- .'\ * : mitoses - -r décollement cuticulaire. 

/ ;+(, 



et 10) ; quant à l'épiderme du tergite abdominal, sa crise mitotique ne débute 

qu'au 14ème jour du dernier stade (SCHALLER 1960). 

2') Evolution des ommatidies (pl. III: fig. 4) 

Le phénomène le plus spectaculaire, à savoir l'énorme débordement ocu-- 

laire au cours de la métamorphose, a reçu une première explication de LEW (1934). 

Les résultats purement morphologiques de cet auteur,que nous confirmons ici pour 

avoir utilisé la même technique que lui, montrent qu'il s'agit d'un glissement 

sous la cuticule des ommatidies formées au cours des trois derniers stades lar- 

vaires. Le débordement oculaire au cours de la métamorphose résulte donc d'un pro- 

cessus interne que l'étude histologique permet d'expliquer de la façon suivante : 

Les processus de différenciation des ommatidies se déroulent pendant 

la métamorphose de la même manière qu'aux stades larvaires précédents. Dans les 

ommatidies en particulier, les multiplications cellulaires sont très nombreuses 

à la base des ébauches de cristallins, la fréquence de ces mitoses diminuant 3 

partir de l'étape 4. De plus, tout comme au début des stades larvaires précedents, 

on observe des multiplications cellulaires sous la membrane basale. Cependant, la 

zone d'accroissement céssant peu à peu de fonctionner, la zone de néommatidies en 

cours de différenciation va se réduire progressivement, de telle sorte que les 

ommatidies se trouveront pratiquement en contact avec 116pi.derme céphalique. 

Les ommatidies qui ont été mises en place au cours des deux stades 

précédents, vont cependant conserver une taille assez réduite jusqu'à la fin du 

dernier stade. On aura ainsi un oeil qui présentera, en coupe transversale, deux 

parties bien différentes (fig. 4b): 

- une région dorsale, aplatie, à ommatidies de longueur très réduite, dont les 

éléments constitutifs sont parfaitement identifiables, mais sont fortement tassés 

les uns contre les autres et moins développés que dans les ommatidies les plus 

âgées. 

- une région latérale, globuleuse, constituée de longues ornmatidies formées 
chez l'embryon et au cours de la majeure partie de la vie larvaire, qui corres- 

pond à l'oeil fonctionnel de la larve. 

Chronologiquement 1.a mise en route du débordement oculaire, qui s'ef- 

fectue par un glissement des yeux sous la cuticule, coïncide avec le déclenchement 

de la différenciation des ommatidies dorsales, dont les différents éléments aug- 

mentent de taille : en particulier, chaque critallin s'arrondit jusqu'à devenir 

sub-sphérique, les cellules cristalliniennes, jusqu'ici rassemblées en fuseau, 

s'aplatissent à leur sommet. 



Parvenues à leur extension maximale en direction médiane et posté- 

rieure, les ommatidies subissent les dernières modifications de taille qui les 

transformeront en ommatidies de type adulte ; de plus, un tapeturn trachéal se 

développe entre la base des ommatidies et la membrane basale de l'oeil. 

Enfin, l'émergence de l'adulte se produit, accompagnée d'un gonfle- 

ment de la portion oculaire de la tête. Comme nous l'avons vérifié en reprenant 

la méthode de LEW, la plus grande partie de l'oeil imagina1 résulte de l'extensio~ 

de la "zone X" formée pendant les derniers stades larvaires, la région fonction- 

nelle de l'oeil de la jeune larve, ainsi que celle des grandes ommatidies latéra- 

les de la larve du dernier stade, ne se retrouvant que dans la partie ventrale 

réduite de l'oeil de l'imago. 

3 O )  Evolution de la cuticule céphalique (Pl. III, fig. e, f, q, -1 - 
Le décollement cuticulaire localisé, qui permet le glissement des 

yeux, commence très tôt au dernier stade, puisque l'étape 2, témoin du premier 

débordement oculaire, se situe au 7ème jour. Par le processus habituel de conso- 

lidation de l'exosquelette qui se déroule à chaque stade larvaire, la cuticule 

de la larve du dernier stade, mince en début de stade, va progressivement s'épais- 

sir. Mais, en plus de ce dépôt uniforme d'endocuticule, certaines régions d'épi- 

derme vont sécrèter plus intensément que les régions voisines, ce qui conduira à 

la formation dlépaississementçinternes d'endocuticule caractéristiques de la 

métamorphose oculaire. En particulier, deux crêtes symétriques, passant entre 

les ocelles latéraux et les yeux , s'étendent de la base de l'antenne à la partie 

postérieure de la tête où elles finissent par converger. Ces épaississements, aux- 

quels nous avions précédemment attribué un rôle mécanique de glissière (MOUZE 

1972) assureraient plutôt l'augmentation localisée de la surface de l'épiderme, 

auquel ils serviraient de support interne facilitant le modelage de la tête de 

1 ' imago. 

C) BILAN DE LA CROISSANCE POST-EMBRYONNAIRE DE L'OEIL. 

Une série de reconstitutions exécutées à partir de coupes sériées 

permet de donner une image des modifications de taille de l'oeil et de la posi- 

tion relative de la zone d'accroissement au cours de l'ensemble du développement 

post-embryonnaire (Pl. IV, Pl. V). Cette dernière, en particulier, en remontant 

progressivement sur le bord interne de la capsule céphalique, prend à l'approche 

de la métamorphose une position dorsale et antérieure par rapport à l'oeil. 



Fig. 5 - Croissance volumétriuile des veux et des lobes optiques en fonction du 
volume du cerveau (coordonnéeslogarithmiques). Les stades larvaires 
sont incliques en abscisse (voir tableau 1). 

\, 
. .**' l . -  

c. g. glio. : cellulesyanglionnaires - m. m. e. : medulla (masse médullai- 
re externe - m. m. i. : 1obul.a (masse médullaire interne). 
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Notons aussi que dans le développement larvaire en 10 stades obser- 

vé chez Aeshna mixta (SCHALLER et M O U Z E , ~ ~ ~ ~ ) ,  le taux d'accroissement moyen est 

de 1,92 par stade ; si on compare la croissance larvaire globale à celle du cer- 

veau qui servira de référence pour d'autres mesures, la croissance de l'oeil 

montre un coefficient d'allométrie de 2,33 (fig. 5 - tableau 1). 

Cellules : Neilropiles 
Cerveau Oeil ' 'Obe : ganglionnaires- Neuropiles : -------- - ------------------- : 

: optique : 
(Tot.al) : : lamina : rnedulla : lobula ' ----_----------.---------.------.---------.---------------.------------.---------.-------------------. 

': Coefficient : 
: d'Allométrie : 1 ' 2,23 : 1,67 1,60 : 1,93 2,09 f 1,92 f 1,80 

Tableau 1 : Croissance des différentes parties de l'appareil visuel comparée à celle du cerveau. 

Chez les OCionates, comme chez presque tous les autres Insectes étu- 
1 

diés, l'oeil s'accroit de l'arrière vers l'avant à partir d'une région postérieure 

de la capsule céphalique ("centre de difféxenciation"). Remarquons dès maintenant 

que c'est précisément tout près de cette région que se trouve, chez l'embryon d'In- 

secte le territoire qui est à l'origine du lobe optique (SEIDEL 19351, et dont la 

formation s'effectue par délamination (Hétérométaboles) ou invagination (Holo~éta- 

boles) de 1 ' ectoderme (VIALLANES ,1891 - SCHOELLER ,1964 - MALZACHER ,1968 - SUCH ,19755 

Chez les Odonates Anisoptères, comme chez d'autres Hétérométaboles 

étudiés, la croissance de l'oeil progresse par l'augmentation de taille de ses 

éléments, mais surtout par l'addition de nouvelles ommatidies au niveau de la 

zone d'accroissement (Hémiptères : LÜDTKE, 1940; YOUNG, 1969 ; SHELTON et 

LAWRENCE,1974 - Orthoptères : YAMANOUT111933 ; BERNARD,1937 ; v O L K O N S K Y , ~ ~ ~ ~  - 

Dictyoptères : HYDE,1972 - Phasmoptères : FRIZA,1928). La croissance oculaire, ex- 
primée en nombre d'ommatidies, est, de ce fait, beaucoup plus élevée chez les 

Odonates que dans les autres ordres : il a été vu, par exemple, que dans l'oeil 

du Criquet et de lapJot;onectele novbre d'ornmatidies est multiplié par 4 depuis la 

naissance jusqu'à l'adulte (BERNARD,1937), par 12 chez &copeZtus (SHELTON et 

LAWRENCE , 1974) , par 10 chez Corixa (YOUNG ,1969) , alors que chez Agrion virgo 

(Odonate Zygoptère) ce nombre est multiplié par 1 200 (RICHARD et GAUDIN 1959) et 

par 1 400 chez Anax (AND0,1962). 

Chez toutes les espèces d'Hétérométaboles étudiées, cette croissance 

s'effectue en bordure de l'oeil, contrairement à ce qui se passe pour d'autres 



champs morphogénétiques d'Insecte où les mitoses se produisent sur toute la sur- 

face du territoire. Il a été vu que, chez les Odonates, ces mitoses semblent en 

fait se répartir sur deux niveaux, le premier, très localisé, situé dans la zone 

d'accroissement proprement dite, le deuxième plus étalé correspondant au début du 

groupement des cellules ommatidiennes visibles en microscopie optique. Chez les 

Holométaboles, où le développement oculaire parait différent de celui des Hétéro- 

métaboles, les auteurs avaient fait état d'une onde mitotique traversant la placo- 

de optique. Or il a été montré dernièrement (EGELHAAF et coll. 1975 chez Ephestia, 

READY et coll. 1976 chez DrosophiZa) qu'en réalité cette onde mitotique est double : 

la première conduit à l'association d'un certain nombre de cellules en un faisceau 

préfigurant une ommatidie incomplète tandis que le deuxième front de mitoses a 

pour conséquence la formation de cellules destinées à complèter l'ommatidie. Enfin, 

à la suite de cette onde double de mitoses, une onde de différenciation balayera 

la placode oculaire laissant derrière elle des ommatidies achevées. 
- 

On voit donc que, contrairement à ce qu'il paraissait, les processus 

de croissance oculaire des Hétéro-et des Holométaboles sont comparables. La seule 

différence réside dans une chronologie différente des ondes de mitoses : chez les 

Hétérornétaboles les deux phases de multiplication et la phase de différenciation, 

qui se déroulent pendant toute la vie larvaire, sont très rapprochées dans le temps 

et dans l'espace,alors que chez les Holométaboles'ces deux phases sont relativement 

étalées. 

Dans la bordure de l'oeil nous avons observé la persistance des mul- 

tiplications cellulaires quelque soit le moment de l'intermue, contrairement à 

l'épiderme d'autres régions des Insectes qui subit une crise mitotique à un moment 

bien précis de chaque stade. La pérennité des mitoses, qui a été également notée 

chez d'autres Insectes tant Hétéro-qu'Holométaboles,semble être une caractéristique 

de cette région tégumentaire (Peripzaneta, HYDE 1972 - Corixidae, YOUNG 1969 - 
Sphodromantis, YAMANOUTI 1933 - Aedes, WHITE 1961-1963 ; CHECCHI 1969 ; CHECCBI et 

WHITE, en préparation). Chez Aeshna cyanea (SCHALLER 1964 - MOUZE 1971 a) comê 

chez d'autres Insectes, on remarque cependant une phase accrue de mitoses, au dessus 

d'un palier constant, à un moment précis de l'intermae (WHITE 1961-1963 chez ke&s - 

EGELHAAF et coll. 1975 chez Ephestia -ELEY cité par SHELTON 1976 chez Schistocersa). 

Bien que la correspondance entre le taux d'ecdysone présent dans l'hémolymphe et 

les multiplications cellulaires ne soit pas absolument éclaircie, on peut penser 

qu'il existe un lien entre ces deux phénomènes ; il serait dans ce cas possible, 

comme l'hypothèse a été émise (WHITE 1961 - SCHALLER 1964), que le niveau C O ~ S ~ Q D ~ ,  

au cours de l'intermue, des mitoses dans la bordure de l'oeil correspondrait 5 une 

sensibilité particulière à cette hormone des cellules de la zone d'accroisse~snt- 

Rappellons aussi qu'il a été vu chez Aeshna cyanea une chronologie et une intensit4 



différentes des mitoses entre la région épidermique pré-oculaire et l'épiderme 

céphalique plus éloigné de l'oeil. Nous verrons ultérieurement quelle significa- 

tion attacher à cette particularité. 

Les phénomènes cuticulaires observés au cours de chaque intermue chez 

les Odonates semblent,tout comme les cycles mitotiques, constituer des processus 

communs à la croissance oculaire des Insectes : ainsi, le pli observé dans la zone 

d'accroissement n'est certainement pas un artefact, puiqu'il a été remarqué chez 

des Insectes aussi différents que Notonecta (L~TDKE ,1940) , Ephestia (UMBACH, 1934) 

et DrosophiZa (READY et coll. 1976). Un mécanisme de débordement oculaire qui cor- 

respond à un décollement cuticulaire très précoce comparé à celui d'autres régions 

épidermiques de la bordure de l'oeil a été décrit à la fin de chaque stade chez dif- 

férents Hémiptères (LASCHAT, 1944 - LÜDTKE ,1940 - YOUNG, 1969). (Rappelons que le dé- 
bordement oculaire commence chez Aeshna cyanea au 7ème jour du D.S., l'exuviation 

ayant lieu au 25ème jour).Il est probable que le grand développement de l'oeil 

sous la cuticule du dernier stade des Holométaboles nécessite lui aussi un décol- 

lement cuticulaire hâtif. Par sa précocité cette apolyse très localisée apporte 

un argument supplémentaire en faveur d'une hypersensibilité des tissus péri-oculai- 

res à l'ecdysone. 

Quant aux invaginations cuticulaires internes remarquées au cours de 

la métamorphose dlAeshna cycnea qui délimitent l'oeil du reste de la capsule cé- 

phalique,elles ont été signalées chez d'autres espèces comme Notonecta ( L ~ T K E  1940) 

et Ephestia (UMBACH,1934), et correspondent aux sutures (sulci) périoculaires de 

1 ' adulte. 
Signalons enfin que les différentes transformations de l'oeil dé- 

crites chez les Anisoptères (MOUZE,1972) se sont trouvées confirmées et étendues 

à un Odonate Zygoptère : Coenagrion puella (MINELI et PAVAN,1974). 



INTRODUCTION ET RAPPEL DE LA STRUCTURE 

Les lobes optiques, au même titre que les yeux composés, ont 

depuis longtemps intéressé les chercheurs étudiant le système nerveux des 

Insectes. Il est d'ailleurs remarquable de constater que certaines des- 

criptions publiées par des auteurs de la fin du XIXe ou du début du X X e  

siècle (VIALLANES, ZAWARZIN, CAJAL et son école) servent toujours de 

référence, ce qui est révélateur de la qualité de leurs travaux. 

Les connaissânces acquises depuis cette époque sont le plus 

souvent des précisions apportées à certains points, ou l'extension des 

résultats à différents ordres, ou enfin et depuis peu, des données nou- 

velles dues à la microscopie électronique. L'ordre des Odonates occupe 

une place relativement importante dans la connaissance du lobe optique : 

rappelons les travaux toujours actuels de VIALLANES (1884) qui a décrit 

avec une grande précision la structure et le développement larvaire du 

lobe optique chez ' ~ e s h n a ,  la description des trajets axonaux par ZAWARZIN 

(1914) étendue par CAJAL et SAANCHEZ (1915) aux Zygoptères et Libellulides. 

Des travaux plus récents dus à AND0 (1957-1962), RICHARD et GAUDIN (19591, 

PANOV (1960), SCHALLER (1964), LERUM (1968), ont apporté des compléments 

sur la croissance embryonnaire ou larvaire, alors que ARMETT-KIBEL et col1 

(1977) s'intéressaient à la structure fine de la lamina. 

Les lobes optiques se forment au cours du développement em- 

bryonnaire, soit par délamination d'une zone d'ectoderme chez les Insectes 

Hétérométaboles, soit par invagination de cet ectoderme chez les Holomé- 

taboles, à un niveau très proche des territoires qui vont se différencier 

en plaque optique (VIALLANES, 1891 ; EL SHATOURY, 1956 ; SCHOELLER, 1964 ; 

MALZACHER, 1968). Malgré la confusion qui a pu régner un certain temp au 

sujet de l'origine des trois ganglions constituant chaque lobe optique, 

il est maintenant définitivement établi qu'ils n'ont pas tous les trois 

une origine commune : les deux ganglions les plus externes représentent 

le premier lobe protocérébral, le troisième,le .plus interne appartient 

au deuxième lobe protocérébral. 

Chez les Odonates, la larve présente(dès la naissance) des 

lobes optiques dont la structure est conforme à celle classiquement dé- 

crite dans les divers ordres d'Insecte (Pl. 1, fig. e). Les fibres sen- 

sorielles post-rétiniennes, issues des ommatidies de l'oeil composé, 



rejoignent directement le lobe optique sous-jacent. Empruntant une 

direction centripète, elles traversent d'abord une zone de lacunes, 

puis pénètrent dans le ganglion optique le plus externe : la lamina 

(OU lame ganglionnaire ou ganglion optique 1). Après un premier relais 

qui concerne la majorité de ces fibres, elles forment un premier chiasma 

(chiasma externe) avant d'aboutir à la medulla (ou masse médullaire ex- 

terne ou ganglion optique II). De la même faqon, après un nouveau relais, 

la plupart des fibres qui en sortent forment un second chiasma (chiasma 

interne) avant de pénétrer dans la lobula (ou masse médullaire interne 

ou ganglion optique III), d'où, après une dernière zone synaptique, les 

fibres parviendront au protocérébron par le nerf optique. L8ensefnble de 

ces trois ganglions optiques efnboîtés dont nous allons examiner la struc- 

ture constitue le lobe optique. 

La lamina (ou lame ganglionnaire, Pl. I X , f i s .  a) : ce ~remier 

ganglion se présente comme une succession de trois niveaux superposés : 

- le plus externe (1.g. 1) est constitué par la juxtaposi- 
tion plus ou moins apparente de colonnes de cellules ganglionnaires 

(neurommatidies ou "optical cartridge") qui; chacune, correspondent 

dans un oeil à rhabdome fermé comme celui d8Aeshna, à la projection 

d'une seule ommatidie. 

- le niveau sous-jacent (1.g. 2) est un neuropile présentant 
une fine striation radiaire. 

- le niveau le plus interne (1.g. 3) est essentiellement 
fibreux, bien que parsemé de quelques noyaux. 

La medulla (ou masse médullaire externe) : ce second ganglion, 

beaucoup plus important que le pxemier, consiste en une volumineuse masse 

neuropilaire arrondie dorsalement et effilée ventralement qui, formée de 

plusieurs niveaux finement striés, est recouverte d'une épaisse "couronne 

ganglionnaire". 

Le contact entre lamina et medulla s'établit par l'intermé- 

diaire de faisceaux de fibres joignant la face interne du premier ganglion 

au neuropile du deuxième ganglion, faisceaux qui s'insinuent entre les 

cellules de la couronne ganglionnaire qu'ils scindent en amas. Les fibres 

issues de la région ventro-latérale de la lamina se dirigent vers laface 

dorsale du neuropile de la medulla et inversement celles venant de la région 

dorsale du prernier ganglion se dirigent vers la pointe ventrale du deuxièxe 

ganglion. Le chiasma externe résulte du croisement de trajets axonaux pro- 

venant de directions opposées. 



Il existe chez la larve un deuxième contact entre ces 

ganglions, qui n'est pas de nature axonale, mais s'effectue par l'in- 

termédiaire d'un massif de neuroblastes (le massif d'accroissement ex- 

terne) en continuité, d'une part avec le bord dorsal de la lamina, d'autre 

part avec la couronne ganglionnaire du deuxième ganglion. Il s'agit là 

d'un centre de prolifération cellulaire extrêmement actif qui assure la 

croissance continue de ces deux ganglions. 

La lobula (ou masse médullaire interne) : ce ganglion est, 

lui aussi, constitué de deux parties, l'une fibreuse, l'autre ganglion- 

naire. Si le neuropile présente une forme globuleuse relativement bien 

individualisée, les massifs de cellules ganglionnaires sont par contre 

beaucoup moins denses et moins définissables que dans les ganglions 1 

et II. Au niveau du chiasma interne existent, en effet, des cellules gan- 

glionnaires souvent alignées en rangées étroites ; à la face dorsale du 

lobe optique sont également amassées d'autres cellules ganglionnaires, 

dont l'appartenance au deuxième ou au troisième ganglion n'est pas tou- 

jours facile à déterminer. 

Enfoncé en coin entre les neuropiles de la medulla et de la 

lobula, existe un second massif de neuroblastes, le massif d'accroisse- 

ment interne, beaucoup moins volumineux que son homologue externe. Ce 

massif d'accroissement interne a souvent été oublié dans les descriptions 

du lobe optique en croissance par les anciens auteurs (VIALLAIJES, 1891 ; 

WHEELER, 1893) qui n'en ont pas toujours compris la signification et 

l'origine embryonnaire. * Dans les paragraphes qui suivent, nous nous intéresserons 

plus particulièrement aux processus qui assurent la formation et la mise 

en place des nouvelles cellules ganglionnaires, dont résulte la croissance 

du lobe optique. 

* 
Le lecteur pourra trouver un développement plus important des paragraphss 
B e t  C dans une publication antérieure (MOUZE, 2972). 



A)MODIFICATIONS PRESENTEES PAR LE LOBE OPTIQUE AU COURS DE LA 

CROISSANCE LARVAIRE 

1°) Etude de la localisation des centres de prolifération 

et de la mise en place des cellules néoformées -- 

L'observation des lobes optiques montre des figures de 

mitose abondantes dans,le massif d'accroissement externe, moins fréquentes 

dans le massif d'accroissement interne, plus rares enfin en divers endroits 

à la face ventrale de la medulla. 

Les larves de la série "colchicine", sacrifiées six ou vingt- 

quatre heures après l'injection, ont essentiellement permis de mesurer 

le rythme des mitoses au cours de l'A. D. S. Dans la serie "H3 thymidine", 

nous avons fait varier l'espace de temps séparant l'injection de la fixa- 

tion de l'animal dans des limites comprises entre une heure et quatre- 

vingtsjours. En effet, un temps d'incorporation très court (une heure) 

permettait de prendre un "instantané" des sites de multiplication cellu- 

laire, excluant toute possibilité d'erreur d'interprétation par migration 

de cellules. Une fois ces sites définis, une incorporation un peu plus 

longue, en accentuant le marquage cellulaire, permettait une observation 

plus aisée. Enfin le déplacement relatif des cellules marquées pouvait 

être observé en sacrifiant la larve beaucoup plus longtemps après l'in- 

jection du marqueur. 

a),Le massif d'accroissement externe (Pl. 1, fig. e - 
PX. VI, fig. a, b, c, dl 

Ce massif est constitué d'une lame de neuroblastes, 

repliée longitudinalement en une sorte de gouttière retournée, plaquée 

sur la face latéro-externe de chaque lobe optique, dont elle épouse la 

courbure antérieure et postérieure. Les bords opposés de la gouttière 

sont en continuité avec la lamina d'une part, avec la medulla d'autre part. 

a Le bord externe du massif d'accroissement, composé 

de cellules très tassées et étirées perpendiculairement à l'axe de la 

gouttière, se transforme progressivement en matériel de la lamina dont 

il assure ainsi la croissance. Ces cellules qui viennent s'adjoindre à 



celles déjà en place, se disposent de manière à compléter la structure 

typique en trois couches de la lamina. Ce processüs s'effectue de la 

manière suivante. La couche cellulaire néoformée vient d'abord se placer 

en continuité avec la couche externe nucléée de la lamina. Au cours de 

leur différenciation, des cellules du bord externe émettent des fibres 

nerveuses en direction centripète, assurant ainsi l'accroissement de la 

couche moyenne de la lamina. Enfin certaines cellules nouvellement diffé- 

renciées opèrent un court déplacement et se disposent dans le prolongement , 
de la couche interne de la lamina. Il faut ajouter que les fibres post- 

rétiniennes issues des néomrnatidies parviennent au lobe optique au niveau 

où le bord externe du massif d'accroissement diminue d'épaisseur, et où 

le cytoplasme des cellules devient de moins en moins colorable. 

Les expériences d'injection de thymidine montrent dans la 

portion externe du massif d'accroissement, un marquage de quelques noyaux, 

peu visible pour une durée d'incorporation de une heure, mais qui devient 

très net si l'on 'sacrifie la larve trois heures après l'injection (Pl. II, 

fig. a). 

Une semaine après l'injection de H3 thymidine, le massif 

d'accroissement ne montre plus qu'un marquage très affaibli réparti 

uniformément entre les neuroblastes. Il est probable que dans ces condi- 

tions le marqueur a été incorporé par les cellules en division de la 

larve entière, ou simplement éliminé ; l'uniformité du marquage résiduel 

semble dû à la poursuite, à un rythme constant, du taux de multiplication 

des neuroblastes de cette région. 

Chez leslarves sacrifiées après une durée "post-injection" 

relativement longue (quatre-vingtsjours, ce qui correspond dans le cas 

étudié à trois stades larvaires successifs), le marquage de la lamina 

apparaît très nettement, à une certaine distance du massif d'accroisse- 

ment (Pl. II, fig. b). Ce premier ganglion présente un front de marquage 

très net au niveau duquel les noyaux se sont révélés très radioactifs. 

Puis, au fur et à mesure que l'on s'éloigne de ce niveau en direction du 

massif d'accroissement, le marquage s'affaiblit graduellement et finit par 

disparaître. Remarquons que les fronts de radioactivité existant dans les 

couches externe et interne de la lamina sont exactement superposables, ce 

qui confirme la mise en place sirnultanGe de ces deux niveaux. 



6 Le bord interne du massif d'accroissement présente 
un aspect légèrement différent de celui du bord externe ; en effet, ses 

cellules sont plus petites, et les noyaux, arrondis, sont beaucoup plus 

riches en chromatine. Au niveau où dans le bord externe débute la diffé- 

renciation en lamina, les cellules du bord interne s'espacent légèrement 

et deviennent fusiformes ; leurs noyaux se disposent en rangées très 

étroites, allongées parallèlement à la direction des fibres émises par 

la région néoformée de la lamina et qui pénètrent dans la medulla (Pl. VI, 

fig. c et d). 

Trois heures après l'injection de H3 thymidine, on observe, 

comme on pouvait s'y attendre, des noyaux bien marqués dans la partie 

interne du massif d'accroissement, mais il en existe aussi dans les rangées 

de cellules fusiformes précédemment décrites, à l'intérieur de la couronne 

ganglionnaire de la medulla (Pl. II, fig. a). On peut suivre ces rangées 

rectilignes jusqu'à l'extrémité du neuropile du second ganglion, où 

quelques noyaux ont également subi un marquage. Un laps de temps aussi 

réduit entre l'injection du précurseur et la fixation de la larve exclut 

la possibilité de la migration en direction du deuxième ganglion de 

noyaux issus du massif d'accroissement interne, et leur mise en place à 

la base de la medulla. Il faut donc admettre que la production de cellules 

ganglionnaires, qui a commencé par la multiplication des neuroblastes 

dans la branche interne du massif d'accroissement, se poursuit durant la 

migration de celles-ci jusqu'à ce que les cellules filles néoformées attei- 

gnent la base du neuropile du deuxième ganglion. 

Au fur et à mesure que l'on prolonge la durée d'incorporation, 

il y a augmentation du nombre de cellules ganglionnaires marquées à la 

face ventrale de la medulla. Enfin, chez les larves ayant parcouru plusieurs 

stades après l'injection, un front de marquage très net est observable 

dans la couronne ganglionnaire (Pl. II, fig. b). Comme cela a été observe 

pour la lamina, ce front de marquage est pratiquement rectiligne et per- 

pendiculaire à la surface du neuropile. Il est cependant remarqudle de 

constater qu'à l'inverse de ce qui se passe au niveau de la lamina, le 

front de marquage de la medulla est dirigé vers le massif d'accroissement. 

A l'opposé du front, le marquage s'atténue progressivement et disparait 

en direction de l'extrémité ventrale du neuropile de la medulla. 

On peut donc en déduire que lu croissance du deuxième ganglion 

s'effectue de la manière suivante : les cellules ganglionnaires formées 
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Fig. 6 - Emplacement des constituants de l'appareil visuel en fonction de l'ordre 
chronologique de leur formation (complété et adapté d'après PFLUGFELDER 
1937, MALZACHER 1968 - NORDLANDER et EDWARDS 1969) . 
ep. : épiderme céphalique - £. : fibres post-rétiniennes - 1. g. : lamina 
m. a. e., m. a. i. : massifs d'accroissement externe et interne. m. m. e. : 
medulla - m. m. i. : lobula - O. : oeil - z. a. o. : zone d'accroissement 
oculaire. 



par division de neuroblastes dans le massif d'accroissement externe, ou 

par division de cellules filles en cours de migration dans la medulla, 

vont alimenter celle-ci d'une manière continue et se mettre en place à 

son extrémité neuropilaire ventrale. Les cellules ganglionnaires qui s'y 

sont différenciées plus précocement se trouveront progressivement refoulées 

en position plus dorsale par des cellules nouvellement arrivées, ce qui 

explique que la croissance du deuxième ganglion s'effectue à partir de 

son bord ventral en direction de la partie dorsale. 

Notons en outre, tant dans le bord externe que dans le bord 

interne du massif d'accroissement, la présence fréquente de cellules en 

dégénérescence parmi les cellules ganglionnaires en cours de différencia- 

tion (Pl. VI, fig. b) . 

y Chiasma externe 

Nous venons de voir que la croissance de la lamina 

progresse en direction ventrale à partir du massif d'accroissement externe ; 

celle de la medulla, au contraire, se poursuit en direction dorsale. Ce 

mode de croissance se répercute sur les jonctions nerveuses entre les 

cellules des deux ganglions, et est à l'origine d'un chiasma dit "chiasma 

externe" (fig. 6). En effet, les fibres en provenance de la région "âgée" 

de la lamina, c'est-à-dire issues de l'extrémité ventrale de ce ganglion, 

pénètrent dans le neuropile du deuxième ganglion par son bord dorsal. 

Inversement, les fibres néoformées issues des régicns de la lamina proches 

du massif d'accroissement externe, se dirigeront directement vers le bord 

ventral du neuropile de la medulla. Enfin, les fihresissues de la région 

moyenne de la lamina auront une orientation intermédiaire. L'existence du 

chiasma externe est donc la conséquence logique de la croissance dans 

des directions opposées des deux premiers ganglions optiques. 

Tout au long de la vie larvaire, des mitoses sont observables 

dans le massif d'accroissement, quel que soit le moment du cycle de mue, 

ce qui rappelle les observations identiques faites au niveau de la zone 

d'accroissement oculaire. Cependant, des comptages effectués au cours de 

l'A. D. S. montrent que, contrairement à ce que nous avions noté pour la 

zone d'accroissement oculaire, le taux des mitoses se maintient dans des 

limites très étroites sans que l'on puisse reconnaitre de "crise mitotique" 

proprement dite à aucun moment de lfintermue (MOUZE, 1971 a). Les ondulations 



-. 
I 

1 

- 24 - 

de la courbe des mitoses,dues probablement à des différences individu- 

1 
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I elles, n'ont en effet rien de commun avec les accroissements très nets 

d'activité mitotique que présentent de nombreux autres tissus (épiderme, 

muscles intersegmentaires, etc...). 

Pour une durée d'incorporation identique de H3 thymidine il 

existe chez une même larve une différence très nette d'intensité de mar- 

quage entre les cellules de la zone d'accroissement oculaire, fortement 

marquées, et celles du massif d'accroissement qui le sont beaucoup moins. 

Peut-être cette observation est-elle 2 relier à un rythme d'activité nito- 

tique différent dans ces deux zones de croissance ? On peut, par exemple, 

penser que les cellules de la zone d'accroissement oculaire ne se divisent 

qu'un nombre réduit de fois, pendant que les neuroblastes subiront davan- 

tage de mitoses, le marquage s'y "diluant" alors beaucoup plus rapidenent. 

b) Le massif d'accroissement interne (Pl. 1, fig. e - Pl. VI, 
fig. e et f - PI.. VIII, 
fig. e et f) 

La structure de ce massif de neuroblastes, aplati dorso- 

ventralement et enfoncé en coin entre les deuxième et troisième ganglions, 

n'apparaît clairement que sur des coupes parasagittales. 11 est formé 

d'une lame de neuroblastes plaquée sur la face dorsale de la lobula, et 

repliée sur elle-même dans le sens antéro-postérieur en trois bourrelets 

successifs ; cette lame forme ainsi trois "gouttières" contigues, compa- 

rables chacune à un massif d'accroissement externe, ce qui explique que 

le fonctionnement de ce massif interne a été beaucoup moins aisé à compren- 

dre que celui du massif externe. 

Après une incorporation de H3 thymidine de courte durée, le 

marquage apparaît sur des coupes transversales en trois points (Pl. II, 

fig. a) : les neuroblastes constituant ce messif d'accroissement sont 

fortement marqués ; il en est de même pour certaines cellules réparties 

le long de fibres nerveuses joignant l'extrémité ventrale de la medulla 

à la face neuropilaire dorsale de la lobula ; enfin, le marquage apparaît 

dans quelques noyaux situés sur la face neuropilaire interne à l'extrémité 

ventrale de la medulla. Cette observation suggère une grande similitude 

entre le fonctionnement du massif d'accroissement interne et celui de La 

branche interne du massif externe. Cependant, des durées d'incorporation 

plus longues (une semaine à quatre-vingtsjours) montrent que la mise en 



place en direction ventrale s'effectue de façon beaucoup moins visible 

que pour la couronne ganglionnaire de la medulla (Pl. II, fig. b) ; de 

plus l'activité prolifératrice du massif interne se manifeste également 

en direction dorsale, par la formation, aprés une courte migration, d'un 

massif de cellules ganglionnaires superposé au massif de neuroblastes. 

Il a été néanmoins possible de retrouver les cellules gan- 

glionnaires de la lobula mises en place à différents moments, et d'en 

déduire que les neuropiles des ganglions II et III s'accroissent dans 

deux directions opposé& ce qui a comme résultat, pour les fibres les 

reliant,la formation d'un chiasma (interne) tout à fait comparable au 

chiasma (externe) existant entre les ganglions 1 et II (fig. 6). 

Bien que la forme du massif d'accroissement interne n'auto- 

rise guère le comptage des mitoses, la permanence des figures de division 

à tout moment de l'intermue laisse supposer, comme pour le massif externe, 

une constance de l'activité mitotique des neuroblastes qui le constituent. 

2') Polarisation de la croissance du lobe optique 

Comme cela a été vu précédemment, l'oeil de la larve s'accroit 

essentiellement en direction postérieure au cours des derniers stades 

larvaires. On pouvait donc se demander si la croissance du lobe optique 

sous-jacent se déroulait au même rythme tout au long de l'axe antéro- 

postérieur, ou bien si elle se poursuivait parallèlement à la croissance 

oculaire. 

Chez les larves d'Aeshna cyanea injectées de H3 thymidine 

quatre stades avant la métamorphose (A. A. P. S.) et sacrifiées au début 

du dernier stade (après quatre-vingtsjours environ de développement et 

trois mues), la position du front de marquage au sein de la lamina varie 

selon que l'on considère un niveau antérieur ou un niveau postérieur du 

lobe optique (Pl. VI11 . En effet, le front de marquage, proche du massif 
d'accroissement externe dans la région antérieure, s'en éloigne progressi- 

vement en des niveaux plus postérieurs, pour se rapprocher de plus en plus 

du.bord ventral de la lamina. Compte tenu d'une densité homogene de noyaux 

dans la couche externe de la lamina, il semble donc que le rythme de la 

croissance ne soit pas identique d'une extrémité à l'autre de ce ganglior,. 

Nous avons cherché à préciser les modalités de cette croissance di£fé- 

rentielle grâce à la mesure du volume occupé par les cellules ganglion- 

naires mises en place en des niveaux successifs. Le point de repère devact 
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permettre la comparaison entre le volume des couches cellulaires formées 

avant et après le début de l'A. A. P. S. était bien entendu le front de 

marquage (cinq larves ont été utilisées à cet effet). La région située 

entre celui-ci et l'extrémité ventrale de la lamina représente ce qui a 

été mis en place avant le début de l'A. A. P. S., l'autre partie comprise 

entre le front de marquage et le massif d'accroissement s'étant donc 

forméependant les trois derniers stades larvaires (fig. 7). 

Le premier graphique (fig. 7 a) représente, à différents 
I 

niveaux, 'les volumes (calculés d'après les surfaces obtenues à partir de 

coupes transversales), d'une part de la lamina entière, d'autre part des 

deux régions considérées. L'allure de la courbe relative au volume global 

de la lamina s'explique par la forme de ce premier ganglion, qui reproduit 

la forme de l'oeil sus-jacent : la région antérieure de ce ganglion,orien- 

tée dans le sens transversal, occupera une grande surface sur les coupes ; 

au contraire, la région médiane de la lamina,située dans un plan frontal, 

correspond à des ,surfaces de coupe réduites, tandis que vers l'arrière 

le repli contre la face postérieure de la medulla se retrouve dans une 

orientation transversale, ce qui explique le dernier somnet de la courbe. 

Le calcul montre que, pour l'ensemble de la lamina, 59 % des cellules ont 

été mises en place avant l'A. A. P. S., c'est-à-dire pendant le dévelospe- 

ment embryonnaire et les sept premiers stades larvaires, contre 41 % 

pendant les seuls trois derniers stades. 

En comparant les courbes relatives au volume des deux régions 

considérées de la lamina, en particulier les courbes où cette comparaison 

est chiffrée en pourcentages par rapport au volume total (fig. 7 b), on 

peut évaluer l'importance de cette croissar~ce différentielle suivant les 

niveaux considérés : 

- dans la moitié antérieure, la région formée avant l'A. A. P. S. 

Fig. 7 - Polarisation de la croissance du lobe optique : 
a) Importance volumétrique de la lamina à chacun de ses niveaux le long 

de l'axe antéro-postérieur du lobe optique. 
b) Régions de la lamina formées avant ou après l'A.A.P.S., en pourcen- 

tage par rapport au volume total du premier ganglion. 
C) Importance volumétrique de la medulla à chacun de ses niveaux le long 

de l'axe antéro-postérieur du lobe optique. 
d) Régioriçde la medulla formées avant ou après llA.A.P.S., en pourcen- 

tage par rapport au volume total du deuxième ganglion. 
e) Volume et activité mitotique du massif d'accroissement externe ie long 

de l'axe antéro-postérieur de lobe optique (en courbes cumulatives). 
Le parallélisme des deux courbes traduit la constance du taux mitoti- 
que d'une extrémité à l'autre de ce massif de neuroblastes (la , nen-,e 
plus accentuée dans les régions antérieure et postérieure correspand 
non pas à un volume plus élevé à ces niveaux, mais à des modi£icationz 
du plan de section des coupes histoiogiques cf. pl. V) 



représente 80 % de la totalité du ganglion (contre 20 % pour les cellules 

formées au cours des trois derniers stades) ; 

- à partir de la moitié postérieure, la participation de la 

région anciennement formée diminue progressivement, pour devenir extrê- 

mement réduite à l'extrémité postérieure de la lamina. A ce niveau, la 

presque totalité du premier ganglion a été mise en place à la fin de la 

vie larvaire. 

Il était intéressant d'étudier si une croissance du même type 

pouvait être retrouvée à un niveau plus interne du lobe optique c'est-à- 

dire dans la medulla. La comparaison des volumes des massifs de cellules 

ganglionnaires mis en place avant et après l'A. A. P. S. montre, comme 

précédemment, une croissance différente des régions antérieurs et pos- 

térieure (fig. 7 cl. Mises à part les différences dues à la forme speci- 

fique de chaque ganglion et à l'existence d'un volumineux neuropile dans 

la medulla, les courbes représentatives du volume des différentes régions 

de celle-ci sont .très comparables à celles relatives aux xjgions équiva- 

lentes de-la lamina. Pour l'ensemble de la medulla, 46 % des cellules ont 

été mises en place avant l'A. A. P. S., contre 54 % durant les trois der- 

niers stades étudiés (fig. 7 d). La région néoformée est donc proportion- 

nellement plus volumineuse dans la medulla (54 % du volume total) que dans 

la lamina (41 %).  

Pour tenter de comprendre le fait que les cellules ganglion- 

naires formées en fin de vie larvaire se retrouvent essentj-ellement dans 

la région postérieure du lobe optique, nous avons comparé les parties 

antérieure et postérieure du massif d'accroissement externe. D'un point 

de vue volumétrique, les mesures n'ont pas permis de retrouver de diffé- 

rence dans la taille du massif d'accroissement entre ces deux régions. 

De plus, des comptages de mitoses chez des animaux préalablement colehi- 

cinés n'ont pas montré d'augmentation de la multiplication cellulaire 

d'avant vers l'arrière (fig. 7 e). Autrement dit, bien que le lobe optique 

s'accroisse davantage à l'arrière qu'à l'avant, la production des cellules 

ganglionnaires semble rester stable dans le massif d'accroissement externe 

depuis la région antérieure jusqu'à la région postérieure. 

La localisation beaucoup moins nette des cellules de la lobuia, 

etl'absence de groupement de celles-ci en massifs compacts, n'a pas permis, 

à l'inverse des deux autres ganglions, de comparer d'un point de vue 
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volumétrique la croissance de la lobula dans les régions antérieure et 

postérieure. Cependant, l'observation semble montrer que la région néo- 

formée y est relativement plus importante à sa partie postérieure qu'à 

sa partie antérieure. 

B) MODIFICATIONS PRESENTEES PAR LE LOBE OPTIQUE PENDANT LE DERNIER 

STADE LARVAIRE 

La métamorphose, caractérisée par le passage de l'insecte 

de la vie aquatique à la vie aérienne, s'accompagne au niveau du lobe 

optique, de transformations profondes se produisant au cours du dernier 

stade larvaire. D'une part, la phase de croissance proprement dite étant 

pratiquement terminée, on assiste à la disparition progressive des tissus 

qui assuraient le développement des différents ganglions optiques. D'au- 

tre part, la métamorphose se traduisant chez les Odonates, par des modi- 

fications de forme et de structure de l'oeil liées à un changement dans 

la fonction de l'appareil visuel, le lobe optique sous-jacent subit pa- 

rallslement différentes modifications de structure. 

1') Les massifs d'accroissement 

Le massif d'accroissement externe (Pl. VIII, fig. a, b, c, dl, 

qui occupe au début du dernier stade une position très dorsale dans le 

lobe optique et présente encore une structure typiquement larvaire, va 

progressivement s'épuiser au cours de ce stade. Cette diminution de 

volume, évaluée par mesure de la surface sur douze coupes transversales 

provenant de larves d'âge croissant, commence très tôt puisque la courbe 

représentative de ce phénomène, après un court palier, commence à s'in- 

fléchir dès le cinquième jour d'un dernier stade standard qui compte 

vingt-cinq jours (fig. 8). Elle se poursuit régulièrement de telle sorte 

que le massif d'accroissement, réduit à un mince bourrelet de cellules 

vers le quinzième-seizième jour (étape 5 ) ,  a disparu totalement à l'é- 

tape 6 de la métamorphose oculaire, ne laissant subsister que sa mem- 

brane limitante externe. 

Des mitoses restent cependant visibles tant que le massif 

d'accroissement n'a pas tot.alement disparu, mais comme leur nombre dinrnüe 

dans les mêmes proportions que la taille du massif, ceci a pour effet de 

maintenir pendant un certain temps un taux mitotique relativement constant. 

Après injection de H3 thymidine, le nombre des noyaux marqués, qui subi- 

ront une migration dans la medulla, va progressivement diminuer, tout 



AVANT 

Fig. 9 - Diagramme représentant la transformation de la couche moyenne de la lamina 
(ramenée à un plan) au cours des étapes successives de la métamorphose. La 
flèche indique la progression de l'"invasion nucléaire" qui ne touche pas 
la zone laissée en blanc. 



comme celui de l'ensemble des neuroblastes. 

Remarquons que le massif d'accroissement interne subit 

une évolution tout à fait comparable à celle du massif externe (Pl. VIII, 

fig. g et h). Chez l'imago, ce massif n'existera plus, et, comme pour le 

massif externe, son emplacement ne sera révélé que par sa membrane limi- 

tante. 

2O) Les qanqlions optiques 

Parmi les trois ganglions optiques, seule la lamina présen- 

tera, au cours du dernier stade, des modifications notables de structure, 

alors que la medulla et la lobula ne subissent que des déplacements rela- 

tifs dus aux changements de forme de la tête. 

Chez une larve venant d'atteindre le dernier stade, la lamina 

présente une forme et une organisation typiquement "larvaire" telles 

qu'elles ont été décrites précédemment .(Pl. IX, fig. a). Cependant, dès 

le cinquième jour de l'intermue, on note le premier indice d'une trans- 

formation que permet d'interpréter l'étude autoradiographique. Il s'agit 

d'abord de l'apparition de mitoses dans la couche la plus interne 1.g. 3. 

Des cellules en division vont gagner la couche 1.g. 2 sus-jacente, jus- 

qu'alors uniquement formée de fibres nerveuses (Pl. IX, fig. dl. 

L'"invasion nucléaire" de la couche moyenne 1.g. 2, qui dé- 

bute le long du massif d'accroissement externe, ne concerne donc que la 

portion de la lamina formée en dernier lieu. Mais, par la suite, des 

noyaux vont apparaître dans une zone de plus en plus étendue, réduisant 

la partie de lamina "larvaire" à une région latérale de plus en plus 

étroite, qui semble néanmoins persister très tard au cours de la métamor- 

phose (Pl. IX, fig. b) . 
Les transformations graduelles que subit la lamina 

au cours de la métamorphose ont pu être évaluées quantitativement par 

mesure de la surface (sur coupes) de la partie envahie par des noyaux par 

rapport à la surface totale de 1.g. 2 ;  les volumes obtenus aux différentes 

étapes de la métamorphose ont été représentés sur un diagramme (fig. 9) 

dans lequel la lamina a été ramenée à un plan. 

A la fin de la métamorphose, le reliquat de lamina à struc- 

ture larvaire, formée dès la vie embryonnaire et au début de la vie post- 

embryonnaire, se retrouvera en position antérieure et ventrale. L'évolu- 

tion de ce premier ganglion s'achevant pendant la dernière phase de la 



métamorphose, il en résulte chez l'imago un aspect particulier de la 

couche 1.g. 1 caractérisé par des ceLlules très vacuolisées, et une 

couche sous-jacente issue de la fusion des zones 1.g. 2 et 1.g. 3, 

comportant de nombreux noyaux disposés en files perpendiculaires â la 

surface de la lamina (Pl. IX, fig. c) . 

C) BILAN DE LA CROISSANCE POST-EMBRYONNAIRE DU LOBE OPTIQUE 

1°) Position relative des différegts constjtuants 

/ Le lobe optique subit, dès le début de la vie larvaire, des 

modifications de taille, de position et de structure, qui vont de pair 

avec la croissance de l'oeil (Pl. IV et Pl. V). 

Les transformations qui affectent, en particulier, sa taille 

et la position relative de ses constituants apparaissent très nettement 

sur les reconstitutions du lobe optique et de l'oeil de larves à plusieurs 

stades du développement. On remarque, en outre, une remontée progressive 

des lobes optiques par rapport au cerveau, ce mouvement étant parallèle 

à la croissance des yeux en direction dorsale. 

L'activité du massif d'accroissement externe est continue 

depuis le stade de la larve néonate jusqu'à la fin de la métamorphose 

de l'oeil. La différenciation et la mise en place des cellules issues de 

ce massif entraîneront des modifications de forme et de structure de la 

lamina, ainsi que des connexions de celle-ci avec l'oeil d'une part, avec 

la medulla d'autre part :chez une larve néonate, le massif d'accroissement 

externe, bien que peu individualisé, a déjà sa forme typique en gouttière, 

et montre de nombreuses mitoses ; sa continuité avec la lamina et la 

medulla est reconnaissable. Au cours des stades suivants, le massif d'ac- 

croissement externe va s'individualiser peu à peu ; s'appuyant, sur la 

lamina dont il accroît continuel-lement le bord dorsal, et sur la medulla, 

il amorce en direction dorsale une progression notable, surtout dans sa 

portion moyenne, suivant ainsi le déplacement de la zone d'accroissement 

oculaire. Parallèlement, la lamina qui s'aplatit tout en s'écartant des 

autres ganglions du lobe optique, se rapproche de l'oeil. Au début du 

dernier stade (avant le déclenchement de la métamorphose), le massif d'ac- 

croissement en position très dorsale fait fortement saillie à la surface 

du lobe optique, la lamina occupant alors une position à mi-distance 

entre l'oeil et la medulla. 



Le déploiement et la remontée des lobes optiques, processus 

très général dans la croissance des Insectes, affecte tout particulië- 

rement la lamina qui, plaquée contre la medulla chez la jeune larve, 

s'en écarte progressivement pour se rapprocher de l'oeil et constituer 

chez l'imago une sorte de "doublure oculaire". 

2 O )  Données biométrique~ (fig. 5 et tableau I I  P. 14) - 
L'étude biométrique réalisée sur Aeschna mixta montre, 

d'une part, que l'augmentation de volume des lobes optiques est très 

importante (taux d'accroissement constant de 1,555 entre chaque mue dans 

un développement en dix stades), d'autre part que la croissance de ces 

organes présente une allométrie fortement majorante (coefficient 1,673 

par rapport au cerveau. Comparée à la croissance du cerveau prise comme 

référence (coefficient 1) et à celle des yeux (coefficient d'allométrie 

2,23), la croissance des lobes optiques présente une valeur intermédiaire 

qui est à rapprocher de la position topographique de l'organe. 

Dans le lobe optique, cependant, la croissance des régions 

neuropilaires et des cellules ganglionnaires n'est pas identique ; en 

effet, l'ensemble des neuropiles des trois gangl.ions, qui représentent 

1/5ème du volume total chez la larve néonate, occupe 113 du lobe optique 

en fin de vie larvaire. Ceci se traduit sur les courbes par un coefficient 
f 

d'allométrie dont la valeur par rapport au cerveau est de 1,93 pour l'en- 

semble des neuropiles, et de 1,60 pour l'ensemble des cellules ganglion- 

naires. Le développement des neuropiles de chacun des trois ganglions 

optiques est cependant différent,la croissance étant d'autant plus forte 

que le ganglion considéré est plus externe. 

D I scuss I ON 

La croissance du lobe optique des larves d'Odonates est 

assurée essentiellement grâce à l'activité mitotique de deux massifs 

d'accroissement formés de neuroblastes qui se différencient continuelle- 

ment en cellules ganglionnaires nouvelles, comme cela avait été montré 

par SCHALLER (1964). Nous avons vu que le niveau de cette activité mito- 

tique peut être considéré comme constant et indépendant du cycle de mue. 

Cette particularité semble d'ailleurs être une caractéristique générale 

des neuroblastes, non seulement dans le lobe optique, mais aussi d'autres 



régions du système nerveux des Insectes (PANOV, 1960, 1962 ; NORDLANDER 

et EDWARDS, 1968, 1969 ) .  Il en va de même d'une autre particularité, 

à savoir la présence fréquente de cellules pycnotiques observées à la 

sortie du massif d'accroissement externe parmi les cellules ganglion- 

naires en cours de différenciation. C'est précisément à ce même niveau 

que les cellules ganglionnaires néoformées s'assemblent en colonnes 

(neurommatidies), ce qui a conduit certains auteurs à suggérer que leur 

différenciation et leur regroupement seraient déclenchés par le contact 

avec les axones post-rétiniens (LOPRESTI et coll., 1973 ; MEINERTZHAGEN, 

1973, 1975 ; SHELTON, 1976). Cette interprétation sera étudiée expé- 

rimentalement dans un chapitre ultérieur. 

Il convient de rappeler que divers auteurs ont signalé 

l'existence dans les lobes optiques de certains Insectes, de plusieurs 

types de divisions cellulaires, égales ou inégales, assurant le maintien 

ou l'augmentation du nombre de neuroblastes, ainsi que la formation de 

cellules ganglionnaires à partir de cellules mères (BAUER, 1904 ; 

UMBACH, 1934 ; SCHRADER, 1938). Ces différents modes de division n'ont 

cependant pas été retrouvés chez tous les Insectes (NALZACHER, 1968), 

et si PANOV (1960) les signale chez Aeshna, nous devons bien avouer que 

de tels types de mitose ne nous sont pas apparus très évidents. 

L'utilisation de la technique autoradiographique nous a 

permis de préciser le mode de croissance des différents ganglions opti- 

ques tel qu'il a été décrit par PFLUGFELDER (1958), PANOV (19601, 

NORDLANDER et coll. (1969) , MEINERTZHAGEN (1975), GUNDERSEN et LARSEN 
(1978). Le déplacement relatif des "fronts de marquage" a mis en évidence 

la dynamique de la croissance des trois ganglions,et a permis de compren- 

dre la formation et la structure des différents chiasmas du lobe optique. 

Nos résultats ont en effet montré que, si la croissance de la laiiina 

paraît évidente et peut pratiquement se superposer à celle de l'oeil 

sus-jacent, la mise en place des cellules ganglionnaires de la medulla 

l'est beaucoup moins : il y a à ce niveau une perpétuelle migration de 

cellules, alignées en faisceaux, depuis la "sortie" interne du massif 

d'accroissement jusqu'à la face ventrale de la medulla. Ces cellules, 

qui sont encore capables de se diviser au cours de leur déplacement, 

semblent longer des faisceaux de fibres issues de la lamina néoformée, 

qui s'insinuent entre les cellules ganglionnaires plus ancielines de la 

medulla. Elles vont alors s'ajouter au massif ganglionnaire préexistant 



qui va être progressivement repoussé vers la face dorsale. La croissance 

en sens inverse du premier et du deuxième ganglion conduit ainsi à la 

formation d'un chiasma (externe) entre les fibres d'âges différents. 

La formation du chiasma (interne), beaucoup moins évidente, paraît être 

causée par un processus comparable. En résumé la croissance du lobe 

optique larvaire s'effectue donc essentiellement par l'activité propre 

de deux massifs de neuroblastes. Signalons que le troisième massif décrit 

par PFLUGFELDER (1938) à la base de la medulla de Culex semble corres- 

pondre, non pas à un foyer de neuroblastes, mais à quelques cellules 

ganglionnaires en provenance du massif d'accroissement externe, qui achè- 

vent de se inultiplier. 

Nous avons pu mettre en évidence une croissance différentielle 

entre les régions antérieure et postérieure du lobe optique, ce qui semble 

en contradiction avec la taille uniforme et l'activité mitotique sensible- 

ment constante du massif d'accroissement externe, quelle que soit la 
c.ette région considérée. Une explication de croissance différentielle devra 

donc être recherchée au niveau des processus intervenant dans la mise en 

place des cellules néoformées, ainsi que nous l'étudierons par voie expé- 

rimentale dans un chapitre ultérieur. Rappelons néanmoins qu' à la fin 

de la vie larvaire la croissance de l'oeil composé s'effectue essentiel- 

lement sur son bord postéro-dorsal, préparant alors la "zone X" de LEW 

(1934) destinée à former les futures ornrnatidies dorsales de l'imago. 

A l'approche de la métamorphose, le volume des massifs de 

neuroblastes va en diminuant progressivement, ainsi que le montre la 

décroissance du massif externe qui débute relativement tôt au cours du 

dernier stade larvaire. La disparition des formations qualifiées dl"énig- 

matiques" par d'anciens auteurs, et qui correspondraient en fait à ces 

massifs de neuroblastes ("bourrelet périlaminaire'et'bourrelet intragan- 

glionnaire'rde VIALLANES 1891 ; "intraganglionnic thickening" de WHEELER 

1893 chez la blatte) s'explique aisément par ce processus. Il est 

probable que chez Mantis étudiée par VIALLANES, comme chez d'autres Hété- 

rométaboles, pratiquement tout le développement oculaire s'effectue chez 

l'embryon, ce qui explique la disparition précoce des formations assurant 

la croissance des lobes optiques. Cette disparition des neuroblastes est 

un phénomène observé dans tout le système nerveux des Insectes dont la 

croissance s'achève au moment de la métamorphose (BAUER, 1904 ; UMBACH, 

1934 ; SCHRADER, 1938). Devant la persistance d'un taux mitotique 



relativement constant dans des massifs d'accroissement en pleine invo- 

lution, il n'est cependant pas possible de dire si, chez Aeshna, les 

neuroblastes disparaissent par dégénérescence (comme l'ont affirmé 

NORDLANDER et EDWARDS, 1969) ou par différenciation en cellules gangli- 

onnaires (MALZACHER, 1968). 

La modification dedructure que subit la lamina au moment 

de la métamorphose, et dont 1.a signification avait échappé à VIALLANES 

(1884) (il notait simplement la différence profonde entre la larve jeune 

et la ladve âgée) est éssentiellement due à l'activité mitotique de 

certaines de ses cellules. En effet, les cellules de la couche interne 

1.g. 3, mises en place au fur et à mesure de la constitution de la lamina, 

ont gardé la faculté de se diviser. Ces cellules seraient donc des neuro- 

blastes sensibles au nouvel équilibre hormonal s'établissant ail moment 

de la métamorphose. On peut expliquer la transformation progressive de 

la lamina par le fait que plus les cellules de 1.g. 3 occupent une posi- 

tion éloignée du massif d'accroissement externe (ce sont les plus âgées), 

moins elles sont capables de se diviser ; à la limite la portion de 

lamina formée chez l'embryon ou chez la très jeune larve n'aurait prati- 

quement plus cette compétence et resterait donc toujours larvaire, mal- 

grè l'établissement d'un nouvel équilibre hormonal. 

En plus de ces modifications de structure, la lamina subit, 

comme cela a été observé chez d'autres Insectes (VIALLANES, 1884 ; 

HANSTR~M, 1928 ; GIERYNG, 1965 ; CLOAREC et GOURANTON, 1965) un déplace- 

ment qui va la plaquer contre la limitante interne de l'oeil. Cette 

profonde différence de situation anatomique correspond probablement 2 

des modifications de la physiologie des centres visuels, elles-mêmes 

imposées par le changement des facteurs physiques liés au milieu où vit 

l'animal, et à son nouveau comportement. 

Enfin nos résultats sur la croissance volumétrique dlAesFm 

ont montré que le taux de croissance du lobe optique est plus élevé que 

celui du cerveau, ce qui rejoint les données obtenues chez les Zygoptères 

(RICHARD et GAUDIN, 1959). L'ampleur de cette croissance n'est d'ailleurs 

pas identique dans les trois ganglions, car elle augmente dans les 

ganglions les plus proches de l'oeil, fait également remarqué par NEDER 

(1959) chez la Blatte. Remarquons en outre que la constance du taux de 

croissance du lobe optique pendant la vie larvaire (1,55) chez cet insecte 



à développement oculaire progressif s'oppose aux poussées de croissance 

observées chez les Holométaboles, au moment de la métamorphose lors de 

1 ' apparition des yeux (Apis, Myrme Ze0. LUCBT-BERTRAM, 1962) . 
En résumé nous avons remarqué, au cours de la vie larvaire, 

un parallélisme étroit entre la croissance de l'oeil composé et celle 

du lobe optique sous-jacent. Les deux régions qui assurent la croissance 

de l'appareil visuel, la zone d'accroissement oculaire pour l'oeil composé, 

le massif d'accroissement externe pour les premier et deuxième ganglions 

optiques) se déplacent.au cours du développement, mais occupent toujours 

des positions pratiquement superposables, et disparaissent simultanément 

lors de la métamorphose. Remarquons cependant (et cela sera encore plus 

manifeste lorsque nous aborderons l'étude expérimentale de la zone d'ac- 

croissement oculaire) que ces deux formations ne sont absolument pas 

comparables, ni par leur nature, ni par leur fonctionnement. La zone 

d'accroissement oculaire est une région épidermique obéissant, au moins 

en partie, au cycle des mues, alors que le massif d'accroissement est irn 

massif de neuroblastes présentant une activité mitotique irivariable. 

Puisque le développement de l'oeil composé et celui du lobe optique sont 

parallèles, et que cette correspondance est extrêmement précise, presque 

cellule pour cellule (en tout cas ommatidie pour neurommatidie), se pose 

le problème de la coordination de ces deux modes de développement. A 

priori, trois processus différents pouvaient assurer cette coordination : 

- ou bien l'oeil composé et le lobe optique ont chacun une 
croissance absolument indépendante, mais coordonnées par un facteur 

externe, ou programmées de façon si précises qu'elles s'accordent par- 

faitement ; 

- ou bien encore chacun de ces deux organes s'accroît à son 

rythme propre, mais, à un certain niveau, l'un des deux prendra le con- 

trôle de l'autre et l'ajustera à sa propre croissance ; 

- ou bien enfin ces deux organes ont des croissances abso- 
lument coordonnées et se contrôlent l'un l'autre en permanence par des 

actions de type "feed back". 
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I NTRODUCTI ON i 
! 
1 

Les nombreux auteurs qui se sont intéressés à la morphogenèse de 1 
I 

l'appareil oculairedes Insectes ontsouvent été intrigués par les relations s'éta- l 
blissant au cours du développement entre l'oeil et le lobe optique et plus parti- 

culièrement par l'interdépendance qui régit la différenciation de ces deux réçions. 

Ce problème qui est aussi un thème d'intérêt classique chez les Vertébrés, a donc 

suscité chez les Insectes de multiples recherches souvent effectuées par les métno- 

des les plus variées : si certaines conclusions ont pu être tirees de l'étude des 

chronologies comparées du développement de l'oeil d'une part, du lobe optique d'az- 

tre part, l'essentiel des données a été fourni par l'expérimentation. En dépit 

d'une approche expérimentale extrêmement variée, autant en ce qui concerne les 

stades de développement utilisés (embryons ou larves) ou les espèces étudiées 

(Hétéro- ou Holornétaboles) ou encore les techniques employées (cautérisation, 

ablation chirurgicale suivie ou non de transplantation) les conclusions restent 

cependant contradictoires, comme en témoignent les revues consacrees piriodique~e:~ 

à ce problème (CHEVAIS, 1937 - BODENSTEIN, 1953 - PFLUGFELDER, 1958 - NÜESCH, 1968 - 
EDWARDS,1969 - MEINERTZHAGEN,1973-1975). En effet, si l'indépendance de 1 'oeil vis 

c Les f à vis du système nerveux sous-jacent avait été constatée chez de nombreux ir,se-" 

d'autres travaux montraient par contre que les perturbations du système nerveux 

oculaire provoquaientdesaltérations dans le développement des omniatidiec;, et c'est 

pourquoi il paraissait justifié de reprendre l'étude de ce prohlême. 
3t 

Nos propres résultats, basés en partie sur des techniques originales 

destinées avant tout â perturber les relations entre l'oeil et le lobe optique, 

pourront servir d'élément de comparaison avec les résultats des autres auteursset 

apporter des arguments en faveur de l'une ou de l'autre de 1-eurç hypothèses. 

A) EVOLUTION DE LA CROISSANCE OCULAIRE A LA SUITE D'UNE PERTURBATION DES 

LIAISONS OEIL-LOBE OPTIQUE. 

Le premier type d'opération avait pour but de supprimer, par l'in- 

terposition d'un écran, les relations oeil/lobe optique à un niveau donné, tout 

en laissant ces organes en place; l'observation de l'évolution post-opératoire 

* Les résul ta ts  présentés dans ce chapitre correspondent à une partie d r u ? ~ e  p ; ~ S l i -  
cation parue en 1974. 



Fig. 10 - Mise en place (flèche) d'un écran inerte (E) entre la zone d'accroissement 
oculaire ( z .  a. o. ) et le massif d'accroissement externe (m. a. e.) du 
lobe optique (1. o.). 

c : cerveau - O : oeil. 



devait permettre de tirer des conclusions de ces résultats préliminaires et d'ories- 

ter les séries opératoires ultérieures. 

Protocole opératoire : (fig. 10) 

L'écran est un petit fragment rectangulaire découpé dans une feuille 

de matière plastique d'environ 0,l mm d'épaisseur ; ce matériel insoluble dans les 

substances utilisées pour les préparations histologiques peut être retrouvé sur les 

coupes. Afin de tester les possibilités de traversée tissulaire,certains écrans 

avaient été découpés dans des filtres millipore, mais les hémocytes ont alors très 

rapidement enkysté l'écran et obturé les pores, comme cela a déjà été signalé 

(MATZ, 1965 ; FLANDRE et co11.,1968 ; MATZ et co11.,1971). Nous avons donc utilisé 

une technique plus grossière qui a consisté à percer l'écran de plastique de plus 

gros orifices à l'aide d'une aiguille entomologique. L'écran a été glissé dans ka 

capsule céphalique par un orifice en V pratiqué dans l'épiderme en arrière de l'oeil. 

gauche et poussé vers l'avant jusqu'à sa mise en placedéfinitive. Les 13 animaux 

opérés, des larves à l'A. P. S. et à l'A. D. S. d'Aeshna cyanea et d ' A n a  i-e-axi 

venant de muer, ont été sacrifiés en début de D. S. ou en cours de métamorphos~. 

Résultats : 

Nous distinguerons dans ce qui suit les résultats relatifs, d'une 

part à l'oeil proprement dit, d8autre.part aux fibres post-rétiniennes qui en 

sont issues et qui assurent normalement les connexions avec le lobe optique. 

1) L'oeil 

La zone d'accroissement oculaire existe toujours et son activité 

mitotique persiste. Des niesures du nombre de mitoses dans des régions équivalentes 

de l'oeil opéré et de l'oeil témoin donnent des résultats pratiquement identiques, 

La prolifération et la mise en place des cellules destinées à s'assembler en 03- 

matidies ne sont donc pas empêchées. 

En prenant comme point de départ la zone d'accroissement oculaire 

on peut distinguer dans 1 'oeil opéré (Pl. XII, fig. a)* : 

- une région où les ommatidies en voie de différenciation ont une 
structure identique à celle de l'oeil témoin (A). 

* Bien qu'obtenues à Za su i te  d'une série opératoire prz'sentée ~Ztérietrrern~tz-;, 
Zes figures de ce t te  planche correspondent ezactement aux résul ta ts  de Z'ic- 
terpos2tion d'un écran. 



- une région où les onmatidies ont un aspect anormal ( B I .  En parti- 

culier, la rétinule est plus ou moins plissée, irréguliërement pigmentée ; de 

plus, le cristallin est très mince et mal différencié. 

- enfin la région restante de l'oeil, comprenant les omrnatidies bien 
différenciées, les plus latérales (C ) .  

2) Les fibres post-rétinienne 

Il a été vu précédemment que ces fibres de nature centripete, émergeant 

des nécrnrnatidies dès la formation des rétinules, gagnent la lamina à proximité 13- 

médiate du massif d'accroissement externe. Dans ce type d'opération, suivant la 

position relative des omrnatidies et du massif d'accroissement externe, les fibres 

post-rétiniennes montrent deux aspects différents : 

- si l'écran est interposé entre le massif d'accroissement et leurs 
ommat.idies d'origine, les fibrespost-rétiniennes correspondantes se regroupent 

entre l'oeil et l'écran en un massif fibreux et compact do2t la présence sembie 

attirer les fibres post-rétiniennes des régions adjacentes (Pl. X, fig. a) 

- si l'obstacle formé par l'écran est moins important et qüe, de ce 
fait, le massif d'accroissement externe n'est pas très éloigné des omnatidies, 

les fikrespost-rétiniennes en voie de formation rejoignent. ce dernier. La jonc- 

tion peut s'effectuer dans des circonstances différentes selon les rnodali.tés 

opératoires de détail dues le plus souvent au hasard : 

. certaines fibres post-rétiniennes, réunies en faisceaux, 
parviennent à contourner l'écran pour se jeter dans la lamina sous-jacente 

(Pl. XI) . 
. d'autres faisceaux traversent l'écran lorsque des pores 

y ont été ménagés, puis se dirigent vers la lamina néofonnée (Pl. X, fig. b et cl 

. dans d'autres cas enfin, lorsqu'une partie du massif 
d'accroissement vient à se trouver entre l'écran et l'oeil (nous verrons dans 

quelles circonstances au paragraphe suivant) les fibres poçt-rétiniennes rejoi- 

gnent le massif cellulaire ainsi constitué (Pl. X, fig. d). 

Conclusions : 

L'interposition d'un écran entre l'oeil et le lobe optique a pemFs 

I de mettre en évidence, au niveau de l'oeil et des fibres post-rétiniennes, les 

l conséquences post-opératoires suivantes : 

I - la structure et l'activité de la zone d'accroissement oculaire ne semblent 
pas perturbees ; 



Fig. 11 - Section des fibres post-rétiniennes (f.) 

c : cerveau - 1. o. : lobe optique - m. a. e. : massif d'accroissement 

externe - z. a. o. : zone d'accroissement oculaire. 



1 - la différenciation de nouvelles ommatidies paraît se poursuivre normalement, m é ~ e  
lorsque leurs fibres post-rétiniennes ne peuvent parvenir au lobe optique ; 

- la dégradation des omrnatidies dans une région déjà différenciée au moment de 
l'opération semblerait liée à la rupture de leurs fibres post-rétiniennes au 

cours de l'opération ; 

- les fibres post-rétiniennes néoformées manifestent une forte attraction envers 
le lobe optique ; 

- lorqu'il y a impossibilité pour les fibres post-rétiniennes en croissance de 1 
l 

rejoindre le lobe optique, leur regroupement en amas importants témoigne de leur 1 
auto-attraction. 

B) IMPORTANCE DE L'INTEGRITE DES FIBRES POST-RETINIENNES POUR LES OMMATIDIES i 
DIFFERENCIEES. 

l 

Il a été vu que l'aspect anormal d'une région ommatidienne semble i 
due à la section des fibres post-rétiniennes consécutive à la mise en place d'un 

écran. La présente série a poux but de vérifier cette hypothèse. 

Protocole opératoire : 

Nous avons découpé dans la capsule céphalique de trois larves d'kns7~: 

de l'A. D. S. un volet s'étendant dans la région de l'oeil gauche. Les fibres 

post-rétiniennes ont été sectionnées dans toute l'étendue du vclec qui a ensuite 

été rabattu (fig. 11) ; les larves ont été sacrifiées en coursde métamorphose. 

Résultats : 

1) L'aspect de l'oeil est très voisin de celui obtenu par l'inter- 

position d'un écran. De la même manière, trois régions différznt par la structure 

des ornmatidies ont été retrouvées (Pl. XII) : 

- ommatidies en voie de différenciation dans la région la plus dor- 
sale, attenante& une zone d'accroissement oculaire typique. 

- omatidies tout à fait normales et complètes dans la région la 

plus latérale. 

- entre ces deux zones, une région qui montre une forte perturbaticn 1 
sinon une dégénérescence des ommatidies. La rétinule, dont la fibre poçt- 1 
rétinienne est le prolongement normal, est la portion la plus touchée car elle 1 
disparaît presque toujours, le pigment se retrouvant le plus souvent sous la 1 
membrane basale de lkeil. La partie dioptrique de l'ornrnatidie est, elle aussi, 1 
fortement atypique ; le cristallin, en particulier, très deforrné et aplati, occu- 1 
pe souvent une position inhabituelle, proche parfois de la membrane basale ; Les l 
cornéules enfin sont également malformées à ce niveau. On retrouve dans toute I 
cette région de nombreuses cellules piqmentaires éparses. I 



Fig. 12 - Ablation partielle (flèches) du massif d'accroissement externe (m. a. e . ) .  

c. : cerveau - 1. o. : lobe optique - z .  a. o. : zone d'accroissement 
oculaire. 



2) Les fibres post-rétiniennes, absentes sous les ommatidies dégéng- 

rées, se regroupent postérieurement en un massif fibreux. Au contraire, les fibres 

des ommatidies anciennement ou dernièrement formées rejoignent la lamina à la sor- 

tie du massif d'accroissement externe. 

Conclusion : 

Il semble donc fortprobable que les trois régions omatidiennes dé- 

crites correspondent bien à trois zones ayant réagi différemment à l'opération, 

comme il avait été supposé lors de l'étude de la série expérimentale utilisant 

des écrans.La seule section des fibres post-rétiniennes entraînerait donc des 

défauts dans la structure des ommatidies concernées. 

C) MISE EN EVIDENCE DE L'INDEPENDANCE DE LA CROISSAIVCE DE L'OEIL VIS A vis. 
DU LOBE OPTIQUE. 

Les yeux des larves ayant subi l'interposition d'un écran présentent 

dorsalement, le Long de la zone d'accroissement oculaire, une région où les omiati- 

dies sont normales. Celles-ci étaient cependant séparées et éloignées à ce niveau 

du massif d'accroissement externe et leurs fibres post-rétiniennes n'ont pas pu 

rejoindre la laminaganglionnaire. C'est pour vérifier cette indépendance des 

néommatidies vis à vis du massif d'accroissement externe que nous avons entrepris 

l'intervention suivante : 

1) Ablation du massif d'accroissement externe du lobe optique --- -- 
Protocole opératoire : 

L'opération a consisté à enlever électivement le massif d'accroisse-- 

ment externe sur la plus grande longueur possible, apr9s avoir soulevé un volet 

oculaire de la même façon que précédemment (fig. 12) .  Les neuf larves d 1 A n m  

opérées au début de l'A. D. S. ont été sacrifiées en cours de métmorphose. L'stuce 

histologique montre que l'ablation a le plus souvent été suffisamment précise 

pour ne pas léser la lamina ou la médulla. 

Résultats : (Pl. XLII, a, b, c l  dl ) 

a) L'oeil 

L'oeil présente un aspect comparable à celui obtenu après iriterposi- 

tion d'un écran ou section de fibres post-rétiniennes. On retrouve une zone d'ac- 

croissement oculaire typique dont l'activité mitotique est tout à fait semblable . 
à celle de l'oeiltémoin, ainsi que les trois zones d'ommatidies à structure d i f f é -  

* 
rente vues précédemment dans l'oeil opéré. Lrext.ension postérieure de l'oeil d\l 

côté opiré est moins importante que du côté témoin, comme il a été vu après i n t e r -  

position d'écrans, 



b) les fibres post-rétiniennes des omrnatidies en dégénérescence ont 

disparu. Quant aux ommatidies les plus dorsales, différenciées ou en voie de dif- 

férenciation, leurs fibres post-rétiniennes présentent un comportement rappelant 

celui qu'entraîne la présence d'un écran. 

- les fibres issues des ommatidies situées en avant du niveau d'abla- 
tion rejoignent la lamina néoformée. 

- celles situées au niveau où le massif d'accroissemenl externe a été 
retiré se regroupent sous les ommatidies en massifs fibreux. Certaines d'entre 

elles, groupées en faisceaux, parviennent à rejoindre la lamina néoformée à un ni- 

veau (antérieur ou postérieur) où le massif d'accroissement externe indemne pour- 

suit son action génératrice. 

Il n'a jamais été observé de fibres post-rétiniennes néoformées en- 

trant dans une région de la lamina mises en place avant l'opération. Les fibres 

nerveuses qui, à la sortie du massif d'accroissement externe, croissent nornaleasrit 

en direction de la lamina, semblent donc n'être attirées que par la zone la p l u s  

récemment formée ou même par celle en cours de formation. 

Conclusion : 

Les résultats obtenus dans cette série permettent de confirmer les 

observations précédentes relatives à la dégénGrescence des onmatidies dont les 

fibres post-rétiniennes ont été sectionnées. De même, lecompoctement aifférent des 

fibres post-rétiniennes qui est en rapport avec la distance entre leurs ommatidies 

d'origine et le massif d'accroissement externe confirme ce qui a été observé aprss 

interposition d'écran. 

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

expérimentale : 

- d'une part, même après suppression du massif d'accroissement externe, l'activité 
mitotique de l a  zone d'accroissement oculaire persiste, les ommatidies qu'elle 

forme pouvant se différencier normalement. 

- d'autre part, seule la région néoformée de la lamina semble attirer les nouvelle 

fibres post-rétiniennes. 

2) Ablation complète du lobe optique - - --- - 
On peut se demander si la présence du lobe optique entier ou au nsin.: 

i-cent. de l'un de ses composants est indispensable au développement de l'oeil sus-,a 

Pour répondre à cette question nous avons tenté de supprimer le lobe optique. 



Fig. 13 - Ablation totale (flèches) d'un lobe optique (1. O. 
c. : cerveau - o. : oeil. 



Protocole opératoire : 

Un volet est découpé dans la capsule céphalique en arrière et sur le 

bord interne de l'oeil. Une fois le nerf optique et les fibres post-rétiniennes 

sectionnés le lobe optique tout entier est extirpé (fig. 13). Ce type d'opération 

qui élimine un important organe directement relié au cerveau, entraLne une morta- 

lité énorme, de telle sorte que les résultats obtenus ne proviennent que d'un seul 

individu ayant survécu. La larve d'Ana, opérée en début d'A. D. S., a été sacri- 

fiée en fin de métamorphose à l'étape 7. 

Résultats (Pl. X I I I ,  fig. e) : 

/a) L'oeil 

L'aspect morphologique de l'oeil opéré était comparable à celui de 

l'oeil témoin notamment en ce qui concerne l'état du débordement ocülaire. Seule 

la région la plus latérale de l'oeil montrait un aspect anormal avec des facettes 

I malformées et non ordonnées. 

I A l'étude histologique on retrouve dans l'oeil opéré deux régions 

de structure différente. Dans la partie latérale, la plus ancienne (01) , les OTI- 

matidies dégénérées sont pratiquement méconnaissables ; quelques cristallins res- 

tent encore visibles ainsi que de nombreuses cellules pigmentaires. Par contre, 

la région la plus dorsale de l'oeil qui s'est mise en place à la fin de la vie 

larvaire (A. D. S. et D. S.) est formée d'omrnatidies absolument normales, d'un 

degré de différenciation comparable à celui des témoins (02). Sesles les ommatidies 

déjà différenciées au moment de l'opération ont donc été altérées pàr l'ablation 

du lobe optique, vraisemblablement à la suite de la section de leurs fibres post- 

rétiniennes. 

b) Les fibres post-rétiniennes 

Les fibres post-rétiniennes sectionnées dans la partie latérale de 

1 l'oeil se rassemblent sous leurs ommatidies d'origine en massifs vers lesquels 

1 confluent les fibres post-rétiniennes issues des ommatidies différenciées après 

l'opération. Une fois de plus on retrouve la forte attraction qui semble s'exer- 

cer entre les fibres post-rétiniennes. 

Conclusion : 

- Ce type d'opération montre donc que la zone d'accroissement oculaire 
peut présenter une activité mitotique en l'absence, non seulement du massif d'ac- 

croissement externe, mais du lobe optique tout entier. 

I - De plus, certaines interprétations issues de séries précédentes 
trouvent ici une vérification : 

l 



Fig. 14 - Transplantation hetérotope d'une partie de l'oeil comprenant la zone 
d'accroissement oculaire (z. a. o.) sur le sternite abdominal d'une larve 
hôte. 

c. n. : chaîne nerveuse - g. n. : ganglion nerveux. 



. les ommatidies néofornées peuvent se différencier normalement 
sans entrer en relation avec la lamina par leursfibres post- 

rétiniennes. l 
l . la section des fibres post-rétiniennes entraîne une forte per- l 

turbation de la structure et une dégénérescence des ommatidies 

déjà différenciées. 

3 )  Transplantation hétérotope de l'oeil 
-=z==zz 

La croissance de l'oeil peut doncse poursuivre après ablation d'une 

partie ou de la totalité du lobe optique sous-jacent. Cependant, comme l'a proposé 

SCHALLER (19641, il pourrait exister une induction d'origine centrale agissant di- 

rectement sur l'épiderme sus-jacent pour le transformer en oeil. Nous avons donc 

étudié le comportement de la zone d'accroissement externe transplantée hors de 1.a 

l tête sur -.n sternite abdominal. l 
Protocole opératoire : 

L'opération a été effectuée sus quinze larves dtAnax relativement 

jeunes, précédant de 3 oh 4 stades la métamorphose, ce qui autorise une croissance 1 
post-opératoire assez longue. La région oculaire transplantée issue d'an donneur 

au même stade que l'hôte comprenait la zone d'accroissement oculaire, une partie 

(la plus réduite possible) d'ommatidies en voie de différenciation et le tégument 

céphalique contigu à la zone d'accroissement oculaire. Ce fragment tégumentaire 

a été soit transplanté en surface, soit implanté sous l'épiderme d'un sterriite 

abdominal antérieur (fig. 14). La destinée des greffons a été suivie à chaque 

stade, et les hôtes ont été sacrifiés au D. S. ou après leur émergence à L'issue 

de la métamorphose. 

Résultats : 

a) Aspect morphologique du greffon : 

Dans le cas des greffes en surface, l'épiderme céphalique du greffon 

et l'épiderme abdominal de l'hôte se sont soudés l'un à l'autre après cicatrisation. 

Cependant, très fréquemment, il s'est produit au cours des stades successifs une 

élimination progressive du greffon ; en effet, celui-ci commençait à former Urie 

petite saillie en surface, puis à chaque mue se pédiculisait davantage et était 

finalement éliminé avec uneexuvie. Une implantation sous l'épidernie a donné des 

résultats plus utilisables, étant donné que la pédiculisation et l'expulsion du 

greffon était retardées de quelques stades. 



Les différentes régions du greffon gardent leur aspect typique 

(Pl. XIV, fig. a et b) ; on reconnaît en particulier l'épiderme céphalique déli- 

mité du sternite par une légère dépression. La zone d'accroissement oculaire repé- 

rable en suface par sa cuticule plissée, existe toujours ; elle a une extension 

accrue à chaque stade, et fait parfois le tour complet de l'explant. Enfin, à 

partir de la zone d'accroissement oculaire partent des files de petites facettes 

indiquant l'existence de néommatidies ; la région la plus ancienne de l'explant 

montre des facettes irrégulières ou une surface lisse, ce qui semble indiquer une 

structure perturbée des ommatidies sous-jacentes. Chez un hôte devenu imago quel- 
1 

ques indices comme la couleur jaune des ommatidies et la disparition de la zone 

d'accroissement externe montrent que le greffon allui aussi, subi la métamorphose. 

b) Structure histologique du greffon 

Malgré sa tendance à se pédiculiser, le greffon semble s'être assez 

bien intégré dans cette position hétérotope (Pl. XIV, fig. c). En particulier, les 

épidermes d'origine différente se raccordent et de nombreuses trachées de l'hôte 

envahissent le greffon. 

a ) Comme le suggérait la morphologie externe du greffon, la 

zone d'accroissement externe existe encore, présente sa structure typique et montre 

toujours une forte activité mitotique (Pl. XIV , fig. d). Cette zone fonctionne 

exactement comme dans un oeil non perturbé ; elle produit des cellules dont les 

noyaux se disposent en deux couches superposées, comme dans la croissance nomale 

(Pl. XIV, fig. e). Puis ces cellules se regroupent en unités ornrnatidiennes qui se 

différencient progressivement avec apparition du cristallin, du pigment, etc... Un 

greffon dont l'hôte est devenu adulte montre une structure oculaire imaginale pré- 

sentant en particulier un tapetum développé raccordé aux trachées abdominales de 

l'hôte. 

f3 ) les fibres post-rétiniennes émises par les unités omma- 

tidiennes venant d'être formées par la zone d'accroissement oculaire peuvent pré- 

senter des comportements différents : 

- certaines se rassemblent sous le greffon et consti- 
tuent des massifs nerveux non structurés auxquels s'agglomèrent quelques cellules 

d'origine probablement hémocytaires (Pl. XIV, fig. c). 

- d'autres fibres post-rétiniennes s'unissent en fais- 
ceaux bien distincts qui semblent se terminer entre les tissus de l'hôte. Certains 

de ces faisceaux parviennent même à pénétrer dans le ganglion nerveux du segment 

où a été implanté le greffon. Ces cas sont assez rares, mais nets (Pl. XV). La 

distance entre les fibres post-rétiniennes néoformées et le ganglion nerveux seg- 

mentaire semble être en rapport avec cette capacité de jonction : l'attraction 



exercée par le ganglion nerveux sur les fibres en croissance, qui semble diminuer 

avec l'éloignement, n'est pas sans rappeler le comportement réciproque des fibres 

post-rétiniennes et des massifs nerveux à la suite de certaines opérations précé- 

dentes. 

Conclusion : 

La transplantation de la zone d'accroissement oculaire a donc montré 

que : 

1) la croissance larvaire de l'oeil (ainsi que sa métamorphose), 

c'est-à-dire la multiplication cellulaire dans la zone d'accroissement oculaire et 

la différenciation des néommatidies, peuvent très bien se poursuivre en position 

hétérotope, c'est-à-dire qu'elles sont indépendantes du système nerveux céphalique. 

2) Alors que chez un Insecte intact les fibres post-rétiniennes 

rejoignent la lamina à la sortie du massif d'accroissement externe, certains fais- 

ceaux sont ici attirés par un ganglion nerveux abdominal qu'ils parviennent à re- 

joindre. 

Les résultats des différentes opérations effectuées ont montré, au 

cours du développement larvaire des Anisoptères, une indépendance totale de la ! 
croissance de l'oeil par rapport au système nerveux sous-jacent, et une altération 1 
des ommatidies différenciées après section de leurs fibres post-rétiniennes. En 

effet, la zone d'accroissement, même isolée du lobe optique, maintient son activité 

ce qui permet à la croissance oculaire de se poursuivre normalement. 

Une telle indépendance de l'oeil vis à vis du système nerveux sous- 

jacent avait d'ailleurs été montrée chez de nombreux Insectes, comme Lymantria 

après extirpation du lobe optique et transplantation oculaire ( ~ 0 ~ ~ ~ ~ 1 9 2 2 ) .  De la 

même manière chez Pentatoma (PFLUGFELDER,1936-1937), DrosophiZa H CHE VAIS,^^^^ - 
BODENÇTEIN,1940-1943-1953 - EPHRUSSI et BEADLE,1937 - S T E I N B E R G , ~ ~ ~ ~  - ILLMENSEE, 

19701, CaZZiphora (ÇCHOELLER,~~~~), PempZaneta (WOLBARSHTet coll., 19661, Ephesticc 

(WûûLEVER et PIPA,1975) chez les embryons âgés de Carausius (PFLUGFELDER,~~~~ - l 

SUCH,1975), des ébauches oculaires parfaitement normales ou des yeux privés du sys- 

tème nerveux optique par section ou transplantationIse développent en structures 

1 oculaires parfaitement normales. 1 
Cependant, PLAGGE (1936) avait vu que des disques oculaires de l 

I Ephestia implantés avec une partie du ganglion auquel il sont rattachés se dévelop- l 
l pent mieux que les disques détachés du système nerveux, résultats que confirment I 
l 
I les travaux de SCHRADER (1938). D'autres auteurs montraient aussi que l1él0ignenent 



du système nerveux oculaire provoque des altérations dans le développement des 

ommatidies (WOLSKY et HUXLEY,1936a et b; WOLSKY,1938 ; WOLSKY et WOLSKY,1971 chez 

Bombyx - DRESCHER,1960 chez Periplaneta). 
Il semble que l'on puisse en fâit accorder entre eux la majorité de 

ces résultats, apparemment contradictoires, en invoquant l'existence de deux pha- 

ses successives au cours du développement oculaire, caractérisées chacune par des 

relations différentes entre l'oeil et le lobe optique. 

- Tout d'abord les quelques travaux portant sur des stades embryonnaires 
jeunes (SEIDEL, 1935 sur PZatymemis, PFLUGFELDER, 1947 et SUCH, 1975 sur Carausius) , 
ont montré que les ébauches oculaires séparées très tôt du système nerveux sous- 

jacent sont incapables de se différencier ; de plus, lorsque ces très jeunes ébau- 

ches oculaires sont transplantées en association avec l'ébauche du lobe optique, 

seules les régions de la plaque optique en contact étroit avec le système nerveux 

vont se différencier en ommatidies. Il apparaît donc qu'une proximité immédiate, 

sinon un contact étroit de l'ébauche oculaire avec celle du lobe optique, est 

probablement nécessaire pour induire la différenciation des premières ommati6ies. 

Notons d'ailleurs que les territoires embryonnaires très rapprochés ou confocdus 

des ébauches de l'oeil et des deux premiers ganglions optiques, tant chez les 

Hétérométaboles (VIALLANES,1891 - SEIDEL,1935 - MALZACHER,1968 - SUCH,1975a)que 
chez les Holométaboles (SCHOELLER,1964), seraient en mesure d'assurer une telle 

induction. 

- Par la suite, le développement de l'oeil deviendrait progressivement anto- 
name, une fois passée une certaine période critique dont le moment d'apparition 

varierait, selon les espèces (hétéro- ou holométaboles) et qui serait conditionnée 

par la plus ou moins grande précocité du développement oculaire. Chez Caraus~uç, 

les résultats de PFLUGFELDER (1947) et de SUCH (1975a)montrent que cette période 

critique se situe certainement au cours de la vie embryonnaire. Dans le cas des 

explants oculaires d'Odonates transplantés en position hétérotope, nous avons vu 

en effet que la zone d'accroissement oculaire persiste, et présente la même acti- 

vité dans l'oeil opéré que dans l'oeil témoin. La multiplication cellulaire et la 

différenciation des ommatidies sont donc des propriétés intrinsèques de cette ré- 

gion épidermique et ne sont pas induites par le massif d'accroissement externe du 

lobe optique, comme cela avait précédemment été suggéré (SCHALLER,1964). Nous 

essayerons de comprendre, dans le chapitre suivant, la signification de cette 

croissance oculaire autonome. 

- Enfin, comme nous l'avons remarqué, la section des fibres post-rétiniennes 
appartenant à des ommatidies différenciées, semble entraîner une dégénérescence 

de certains de leurs constituants, à commencer probablement par les cellules réti- 

niennes. Une telle altération des ommatidies explique sansdoutela plupart cies 



résultats anciens qui étaient interprétés comme une dépendance du développement 

de l'oeil vis à vis du lobe optique au cours de la croissance post-embryonnaire. 

La dégénérescence des ommatidies dont les fibres post-rétiniennes ont été lésées, 

phénomène retrouvé chez CaZZiphora (SCHOELLER ,1964) , Drosophi la (FRISTilOM ,1969) , 
Locusta (BATE et KIEN cités par MEINERZTHAGEN,1973) reste toutefois difficile 

expliquer. En effet, on ne peut guère imaginer la nécessité d'un transport de 

substances morphogénétiques du lobe optique en direction de l'oeil par l'inter- 

médiaire des fibres post-rétiniennes, comme l'hypothèse en a été émise par 

GOTTSCHEWSKI et QUERNER (1961), puisque les ommatidies dont les fibres post- 

rétiniennes oit été empêchéés, au cours de leur croissance, de rejoindre le lobe 

optique, peuvent se différencier normalement. Cette dernière observation, qui 

rejoint le résultat de SANES et coll. (1976) signalant chez ~anduca sexta une 

différenciation normale des cellules sensorielles de l'antenne, malgré l'ablation 

du cerveau, semble être une caractéristique des cellules épidermiques sensorielles 

des Insectes. Ces résultats sont en effet en opposition avec le fait que, chez 

beaucoup de Vertébrés, l'impossibilité pour certains neurones de former des 

synapses avec leur cible appropriée entraîne leur mort. 

- En fait, cette altération des cellules rétiniennes à la suite de la section 

de leurs fibres efférentes, ne traduirait pas la nécessité d'une liaison avec 

le lobe optique, mais montrerait uniquement la nécessité de l'intégrité des pro- 

longements axonaux pour le maintien de la différenciation de ces cellules. Nous 

avons d'ailleurs été surpris de constater que la section de fibres post-rétinien- 
- 
nes entraîne des conséquences non seulement au niveau des cellules rétiniennes l 
touchées, mais apparemment aussi au niveau d'autres catégories de cellules oma- 

tidiennes. Ces observations sont à rapprocher de celles de SUCH (1975a)qui a remar- 

qué des cristallins aberrants (par leur taille, leur nombre ou leur forme) O w s  

les ommatidies différenciées après transplantation de plaques optiques de Ccrous<ks 

Il serait intéressant d'étudier à l'échelle ultrastructurale la cinétique des 

altérations ainsi provoquées, et de voir dans quelle mesure et de quelle manière 

la dégénérescence des cellules rétiniennes se répercute au niveau des catégories 

cellulaires environnantes. 



L'indépendance de la croissance oculaire au cours du développement 1 
larvaire venant d'être démontrée, il s'agit maintenant de préciser les modalités / 
et le déterminisme de ce processus autonome, et en particulier de comprendre la 

signification de la zone d'accroissement. On admet actuellement que le développe- 

ment d'un organe peut s'expliquer par deux mécanismes différents (GARCIA-BELLIDOt 

1972) : 

- ou bien ce sont des séquences d'évènements génétiquement programmées qui, 
à la suite de mitoses ségrégatives, donnent naissance à des générations de cellu- 

les dont les compétences se réduisent progressivement à l'intérieur de chacun des 

compartiments qui en dérivent. 

- ou bien c'est par une information de position telle que l'a énoncée 
WOLPERT (19691, que s'explique, dans chaque compartiment, la différenciation 

de chaque cellule en tant que résultante des informations reçues de son environ- 

nement immédiat. 

Il a été considéré (LEW, 1934 - LÜTDKE, 1940 - BODENSTEIN, 1953 - 
LERUM, 1968, que chez les Hémimétaboles, la zone d'accroissement oculaire 

("budding zone") était un reliquat de nature embryonnaire de l'ébauche oculaire 

originelle, constitué de cellules mères des ornrnatidies dont l'activité prolifé- 

ratrice ne s'interrompt-qu'au moment de la métamorphose.Les divisions cellulaires 

successives, conduisant à partir d'une cellule mère unique aux différents types 

cellulaires constitutifs de l'ornmatidie complète, ont été décrites chez Formizinc 

par BERNAXD (1937). Cette étude a été le point de départ de la théorie de l'origi- 

ne clonale des omrnatidies, théorie qui fait dériver S'une cellule mère unique 

toutes les cellules d'une même ommatidie, à la suite d'un enchaînement de mitoses 

différentielles. Des travaux avaient ensuite montré ( W O L S K Y , ~ ~ ~ ~ ,  1956 - WHITE, 
1961, 1963 - WACHMANN 1965) que la différenciation des ommatidies prenait nais- 
sance dans une région particulière de la tête située en position postéro-dorsale 

("centre différenciateur") et que la bordure oculaire en différenciation se dé- 

plaçait à travers le territoireoptique de la larve ou de la nymphe. 

Cependant ces résultats obtenus à partir de territoires oculaires 

imaginaux de divers Holométaboles ne suscitèrent pas autant d'intérêt que les 

travaux effectués par HYDE (1972) sur Perip~aneta.  Cet auteur, expérimentant sur 

des souches de mutants caractérisés par une pigmentation oculaire particulière, 

Les résul ta ts  présentés dans ce c h q i t r e  ont é t é  vréco'dement publiés (IdOUZS' 1375,'. 
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Fig. 15 - Représentation conventionnelle des différentes régions ti-gumentaires 
telles qu'elles skiont représenties dans les schdmas opératoires de ce 
chapitre. 

Pig.  16 - Opérztioil type IV/~. Rotation de 180' d'un volet oculaire comprenant 
des omatidies différenciées, des néommatidies, une partie de la zone 
d'accroissement oculaire, et de l'dpideme du vertex. (a) Protocole opé- 
ratoire. (b) Aspect du greffon aprr'ls urie mue. (c) Aspect du greffon trois 
stad~s après l'opérrtion (voir Pl. X V I .  a) . 011 remarque la d.isparition de 
la région correspondant à l'épiderme du vertex. ainsi que celle de la zone 

1 d'accroissement oculaire. 



observait après transplantation de territoires un changement de coloration au 

niveau où l'oeil de l'hôte "sauvage" atteignait, au cours de sa croissance, le 

greffon épidermique prélevé sur un donneur mutant. Ces travaux montraient que 

la croissance oculaire s'effectue par un véritable processus de recrutement de 

l'épiderme céphalique qui est progressivement transformé et incorporé à l'oeil. 

Dans l'étude expérimentale qui suit nous avons voulu, d'une part 

vérifier chez les Odonates Anisoptères les résultats obtenus chez Peripzaneta, 

d'autre part essayer de préciser certaines caractéristiques du champ oculaire. 

Les larves dlAeshna cyanea sont opérées alors qu'elles se trouvent 

à 3 ou 4 mues de la métamorphose. Afin de vérifier si l'opération réalisée a été 

suivie ou non d'une régénération dès la mue post-opératoire, c'est-à-dire si l'in- 

tervention a eu lieu avant ou après la période critique du processus régénérateur, 

nous avons sectionné en même temps une patte prothoracique au niveau du fémur ; 

nous avons considéré que si celle-ci régénère, la zone oculaire affectée par les 

opérations doit aussi montrer une régénération. En raison d'une mortalité opsra- 

toire ou post-opératoire importante, et malgré le grand nombre de larves opérées, 

les résultats de chaque série correspondent à un total de 5 à 10 animaux suriri- 

vants . 

A) FONCTIONNEMENT DE LA ZONE D'ACCROISSEMENT OCULAIRE 

Etant donné que l'observation histologique des processus qui se 

déroulent dans cette zone ne permettent pas d'en comprendre le,mécanisme, et 

qu'un marquage cellulaire de cette région céphalique n'est pratiquement pas pos- 

sible, seules des transplantations hétérotopes étaient en mesure d'apporter une 

réponse au problème du fonctionnement de la zone d'accroissement. A cet effet, 

deux séries expérimentales ont été réalisées : 

1) la première opération (Type IV1) a consisté à retourner de 18û0 m e  

région oculaire comprenant des ommatidies différenciéesrdes néomrnatidies,une partir 

de la zone d'accroissement et de l'épiderme du vertex (fig. 15 et 16 - Pl. XT.71, 
fig. a). 

Au cours des stades post-opératoires, on assiste à un accroissenent 

de la région oculaire transplantée aux dépens du fragment d'épiderme qui dis-a- 

rait peu à peu. 

2) On pouvait cependant objecter à ces résultats, bien que cela n'ait 

pas été observé, que la partie épidermique. du greffon ait pu être expulsée au 



Fig. 17 - Opération type IV/~. Greffe dans l'épiderme du vertex d'un volet oculaire 
issu de l'oeil droit. (a) Protocole opératoire. (b) Aspect du greffon après 
une mue. (c) Aspect du greffon trois stades après l'opération (voir Pl. XVI, 
b, c). On observe le rapprochement des zones d'accroissement oculaire qui 
disparaissent au niveau de leur contact. Les néommatidies de l'oeil in situ 
et cellesdu greffon sont contiguës. 



COUrS des muec : - - - r S s i v ~ s .  Noc5 .ans donc effectué l'opération suivante (096- 

ration type IV2 , fig. 17, Pl. iqï, .q. b et : un explant issu de l'oeil droit 

et comprenant des ommatidies différencit - ,  de la zone dlaccroissement et de 1'6- 

pideme a été greffé dans la région frontale Pr,: ne la zone d'accroissement de 

l'oeil gauche. Jüste après l'opération, une bande relativeme?-+- large d'é91Aeme 

séparait donc la zone d'~c-.-o;sspm~n+ rrrpFF6- 2 -211~ de l'oeil ; mai-- au cours 

des stades successifs ces deux fol.-=+ions SP sont progressive me^' ïapprochées, et, 

au début du dernier stade larvaire,non seulement I ~,~~~or-rile intercalé avait dis- 

paru, mais les deux zones d'accroissement ;;aient également épuisées à ce niveau, 

les néommatidies de l'oeil gauche U ü  greffon étant contiguës. 

*.. Ces d r . . .  L-rpes d'expériences montrent que l'épiderme contigu à la 

zarie a1accroissement oculaire se réduit à mesure que l'oeil s'accroît. Cette 

observation peut s'expliquer de deux façons opposées (fig. 18) : 

- soit par une dégénérescence progressive ou une inhibition de croissance 
de l'épiderme, la zone d'accroissement étant une formation statique caractérFçie 

par la permanence des cellules souches d'omrpatidies ; 

- soit par la transformation progressive de cet épiderme en oeil au niveau 
de la zone d'accroissement oculaire. 

Il semble qu'il faille retenir cette dernière interprétation qui est 

prouvée par le résultat de la seconde opération, où deux zones d'accroissement dis- 

p~s@nc vis à vis disparaissent lorsqu'elles arrivent en contact après épuisezent 

de l'épiderme les séparant primitivement. On ne retrouve à la place de ces de7a 

zones d'accroissement que des néommatidies bien reconnaissables extérieurement 

par leurs facettes, les ommatidies de l'hôte étant en contact direct avec celles 

du greffon. La ligne de contact qui permet de séparer les néommatidies d'origine 

différente ne peut en aucun cas révéler la présence de deux zones d'accroissezent 

accolées, ni même d'une seule, ces formations étant disparues à ce niveau. Si 

l'hypothèse de la dégénérescence de l'épiderme était la bonne les deux zones 

d'accroissement ne devraient pas disparaître au niveau de leur contact ; cette 

disparition se comprend bien, par contre, si l'on admet que l'épiderme du verte-x 

a été utilisé comme "matériau" pour la construction de l'oeil ; en effet, une fois 

les deux zones d'accroissement arrivées au contact l'unede l'autre, l'épideme 

destiné à se transformer en oeil ayant été épuisé, ellesne peuvent que disparaî- 

tre à ce niveau. 

En résumé, on peut donc dire que la croissance de l'oeil semble 

s'effectuer par transformation de l'épiderme adjacent à la zone d'accroisse~eï~t 

oculaire. 



Fig. 18 - Interprétation des résultats de l'opération de type I V / 2 .  (A)  Positions 
relatives de la zone d'accroissement oculaire du greffon et de celle de 
l'oeil resté in situ (stade post-opératoire). (B et C) Hypothèses expli- 
quant le déplacement relatif de la zone d'accroissement oculaire du greffon 
et de celle de l'oeil. (BI) Dans cette hypothèse la zone d'accroissement 
oculaire est caractérisée par la permanence des cellules souches d'ommati- 
dies. Disparition pal dégénérescence ou inhibition de croissance de l'épi- 
derme situé entre les deux zones d'accroissement. (B2) L'épiderme du vertex 
intercallé entre les deux zones d'accroissement n'existe plus, mais Ces 
deux formations, parvenues au contact l'une de l'autre, persistent. (Cl) 
La zone d'accroissement oculaire est considérée dans cette deuxième hypo- 
thèse comme un niveau de transformation de l'épiderme du vertex. La diminu- 
tionprogressivedu vertex résulte de son "utilisation" pour la constructi~n 
de l'oeil. (C2) Les néommatidies néoformées du greffon sont arrivées au 
contact des néommatidies de l'oeil. La disparition des zones d'accroisse- 
ment oculaires à ce niveau résulte de l'épuisement de l'épiderme du vertex. 
C'est effectivement à ce type d'explication que correspondent les résultats 
expérimentaux (voir fig. 17, Pl. X V I  b, c) ep. ve. : épiderme du vertex ; 
n.0; n.0.g. : néommatidies de l'oeil in situ ou du greffon ; o., O.G. : 
ommatidies de l'oeil ou du greffon ; z.a.o., 2.a.o.g. : zone d'accroissement: 
de L!oeiï ou du greffon. 



Discussion 

Chez les Odonates, l'oeil s'accroit donc, au cours de la vie larvaire, 

par recrutement progressif d'épiderme céphalique, ce qui confirme les résultats 

de HYDE (1972) chez Peripzaneta. La zone d'accroissement oculaire, au niveau de 

laquelle s'effectue cette transformation, n'est donc pas, comme cela avait été 

affirmé (LEW ,1934- LÜDTKE ,1940 - BODENSTEIN, 1953 - LERUM ,1968) une formation sta- 
tique, persistant au cours de la vie larvaire, mais plutôt une configuration 

transitoire du tégument correspondant au début de sa transformation en ommatidies. 

Ce mode de croissance a, depuis, été retrouvé chez d'autres Insectes, 

tant hétéro- ~u'holométaboles (ûncopeZtus, par GREEN et LAWRENCE , 1975 - Drosophile 

par READY et ~011.~1976 et HOFBAUER et CAMPOS-ORTEGA,1976 - Ephestia par EGELHAAF 

et coll. 1975, NARD111977 - Aedes par CHECCHI et WHITE, en préparation). Contrai- 

rement à ce que l'on pouvait penser à la suite d'études descriptives (voir chapi- 

tres précédents) les yeux de ces deux groupes d'Insectes ne présenteraient entre 

eux qu'une différence d'ordre chronologique au cours de leur développement, celui- 

ci étant régi par un mécanisme fondamental commun. 

Signalons que ce processus de croissance par recrutement n'existe 

pas seulement dans l'oeil des Insectes, mais que l'intervention de mécanismes 

comparables a été suggérée dans la croissance d'autres organes (front organisa- 

teur du derme de poulet responsable de l'établissement de plumes par SENGELl1975 - 

croissance de la rétine de Xenopus par JACOBSON,1968 - STRAZNICKY et GAZE11971). 
La démonstration expérimentale du mécanisme de recrutement de l'épi- 

derme céphalique par le bord de l'oeil en croissance permet donc d'infirnier l'hy- 

pothèse de l'existence d'une cellule ommatidienne souche de laquelle dériveraient 

toutes les cellules constituant l'ommatidie. Une telle théorie, dite de l'origine 

clonale des ommatidies, émise par BERNARD (1937) et reprise par KÜHN (1965) et 

WEBER (1966) est demeurée longtemps incontestée, car elle paraissait d'autant 

plus vraisemblable qu'une origine clonale a été incontestablement prouvée pour 

d'autres petits organes épidermiques d'Insecte, beaucoup plus simples il est vrai, 

comme les soies sensorielles (WIGGLESWORTH11953 - PETERS,1965 - LAWRENC.E,1966). 
La possibilité d'induire la formation d'omrnatidies chimères à la suite de diffé- 

rents traitements (Rayons X I  par HANSON et coll., 1972, BENZER,1973, READY,1973 - 
Greffes avec des souches mutantes par SHELTON et LAWRENCE,1974, GREEN et LANmNCE, 

1975, EGELHAAF et co11.~,1975), conduisait cependant à abandonner cette hypothèse. 

Actuellement, l'abandon de la théorie clonale est cependant nuancé, car il a été 

remarqué, au cours de l'étude statistique d'un grand nombre d'omrnatidies chinèreç, 

que certaines cellules rétiniennes appartenaient fréquemment au même génotyse ; 

ce phénomène parlant en faveur d'une origine cellulaire commune a été interprété 



comme la conséquence d'un synchronisme de la détermination au niveau de la bordure 
1 

oculaire (READY et coll., 1976 - HOFBAUER et CAMPOS-ORTEGA, 1976 - CAMPOS-OXTEGA 
et HOFBAUER, 1977) . 

Bien que ne disposant pas de mutants chez les Odonates, nous avons 

néanmoins tenté de vérifier la validité de la théorie clonale enessayantd'induire 

la formation d'ommatidies incomplètes dans lesquelles nous aurions étudié la fré- 

quence des associations entre différents types de cellules rétiniennes. Pour 

cela, nous avons injecté à des larves des quantités variables de bromure d'éthy- 

dium ou de colchicine, substances inhibitrices de la division cellulaire. Repre- 

nant des expériences précédemment effectuées avec un autre inhibiteur (le 5 F. U. 

par MUTH,1965 - IMBERSKI11967),SPRENGART et coll. (1976) avaient obtenu chez la 
nymphe dfEphestia une bande de cellules indifférenciées correspondant aux mitoses 

survenues pendant le moment d'activité de 1' inhibiteur. Nous pensions obtenir 

ainsi, de part et d'autre de cette bande, une rangée d'ommatidies incomplètes. 

Cependant, quelle que soit la dose injectée, aucune des larves dlAeshna cyama 

qui a survécu n'a montré une telle région indifférenciée. La différence des résul- 

tats entre ces deux espèces est probablement due au développement relativenent 

plus important de l'oeil au cours du seul stade nymphal chez @hestia,que pendant 

un des nombreux stades larvaires dlAeshna. Il faudra donc, pour étudier chez les 

Odonates cette hypothèse clonale, recourir à une autre méthode,peut être à 

l'étude ultrastructurale des dernières ommatidies formées au cours de la métazior- 

phoçe ; en effet, au moment de l'arrêt des processus de recrutement, ces olmati- 

dies, observées en microscopie optique, paraissent incomplètes. 

En plus de ce mécanisme de recrutement il a été suggéré chez Ephestia 

(NARDI,1977) un processus de déplacement sous la cuticule des cellules épidemi- 

ques à détermination oculaire, grâce à la perte d'adhésivité de celles-ci. Il 

nous semble cependant que l'on ne doive pas attacher trop d'importance à un tel 

processus, qui rappelle fortement le débordement oculaire observé chez les Odonates 

ce déplacement pourrait ne refléter pour l'essentiel refoulement de l'fsi- 

derme décollé précocement de la cuticule, processus favorisé par la pression exer- 

cée par l'augmentation de volume de l'oeil. 

B) MODE D'APPARITION ET MAINTIEN DE LA ZONE D'ACCROISSEMENT 

Les expériences précédentes ont mis en évidence llintégration,da-is 

la zone dlaccroissement,de l'épiderme céphalique qui lui est contigu, phénonène 

se poursuivant tout au long de la croissance. 11 s'agit à présent de compre~àre 

comment se propage ce recrutement, c'est-à-dire par quels processus se maictient 



Fig. 19 - Opération type IV/~. Ablation partielle de la zone d'accroissement oculaire. 
(a) Protocole opératoire. (b) Aspect de l'oeil opéré deux stades après 
l'opération (voir Pl. XVI, d). On observe la mise en place d'une nouvelle 
zone d'accroissement oculaire fonctionnelle jusqu'au niveau de l'épithélium 
occipital. 

ri 

Fig. 20 - Opération type Iv/~. Etude de la régénération de la zone d'accroissement 
oculaire après mise en place d'un fragment d'épiderme occipital ; celui-ci 
joue le rôle de barrage à une éventuelle élongation de la zone d'accroisse- 
ment oculaire restée en place. (a) Protocole opératoire. (b) Aspect de 
l'oeil opéré trois stades après l'opération : une nouvelle zone d'accrois- 
sement oculaire est apparue en arrière du greffon ; celle-ci n'a donc pas 
pour origine la zone d'accroissement oculaire restée en place, mais résulte , d'une véritable régénération (voir Pl. XVI. e) . 



l'activité de la zone d'accroissement. Nous avons abordé ce problème par le 

biais de l'étude des facultés de régénération de l'oeil, en supposant, comme cela 

I parait vraisemblable, que ce phénomène est identique au mécanisme gouvernant une 

I croissance normale. A cet effet, quatre protocoles expérimentaux ont été mis en 

l oeuvre : 

1) Régénération de la zone d'accroissement (fig. 19 - Pl. XVI, fig. di - 

Un volet tégumentaire, constitué d'une portion de la zone d'accroisse- 

I ment, d'épiderme du vertex adjacent et d'épiderme occipital, est enlevé dans la 

région postéro-dorsale de l'oeil gauche (opération type 1 ~ 3 ) -  

Dès la mue post-opératoire apparaît à la place de la zone d'accrois- 

sement enlevée une nouvelle zone d'accroissement typique donnant naissance, de 

stade en stade, à une bande de plus en plus large de néommatidies. 

2) Oririnede la zone-d'accroissement né~formée~ 

On pouvait se demander si la zone d'accroissement néofornée avait 

pris naissance par étalement vers l'arrière de la zone d'accroissement restée en 

place à l'avant du volet tégumentaire retiré, ou s'il s'agissait d'une zone 

d'accroissement formée de nouo. Pour préciser son origine, nous avons effectué 

I les opérations suivantes : 

I a - Ablation d'un volet identique à celui de la série précédente 

suivie cette fois de la greffe, dans la partie antérieure de la plaie, d'un frag- 

ment de tégument occipital, qui empêchera une éventuelle élongation vers l'arrière 

de la zone d'accroissement restée en place (opération type IV4, fig. 20 - Pl. XVI ,  

fig. e). Malgré cette barrière, une nouvelle zone d'accroissement apparaît en ar- 

I rière du greffon, qui n'a donc pas pour origine la zone d'accxoissement restée 

1 en place. Il s'agit donc là d'une formation de nouo, dont les types d'opération 

suivants permettront de préciser l'origine. 

b - Rotation de 180° dans le sens antéro-postérieur d'un volet 
tégumentaire découpé dans la partie postérieure de l'oeil (opération type IV5- 

fig. 21 - Pl. XVI, fig. f), ce volet comprenant des ornmatidies différenciées, 
de la zone d'accroissement, de l'épiderme du vertex et de l'épiderme occipital. 

Dès la mue post-opératoire apparaît une zone d'accroissement dans deux autres 

I régions, plus précisément au niveau des contacts entre les ommatidies différen- 

I ciées et l'épiderme du vertex provenant respectivement du greffon et de l'hôte, 

I et vice versa. Ces zones d'accroissement néoformées sont à l'origine de néorna- 

l tidies typiques, et, de stade en stade, les différents territoires ozulaires 

I fusionneront progressivement pour donner finalement un massif unique d'ommatidies. 

c - Le remplacement d'un volet découpé dans l'oeil droit, par un 
volet identique provenant de l'oeil gauche (opération type I V 6 ,  induit égaLc:2e-" 



Fig. 21 - Opération type IV/5. Rotation de 180° dans le sens antéro-postérieur d'un 
volet tégumentaire découpé dans la partie postérieure de l'oeil. (a) Pro- 
tocole opératoir@- fhj Aspect de l'oeil opéré après deux stades : appari- 
tion de deux nouvelles zones d'accroissement (flèches) au niveau du contact 
entre les ommatidies différenciées et l'épiderme du vertex. (c) Aspect 
après trois stades : on observe le déplacement relatif des différentes zones 
d'accroissement (voir Pl. XVI, f) . 

Fig. 22 - Opération type IV/~. Remplacement d'un volet découpé dans l'oeil droit par 
un volet identique issu de l'oeil gauche. (a) Protocole opératoire. (b) As- 

pect de l'oeil opéré après deux stades : apparition d'une nouvelle zone 
4 d'accroissement à un niveau de contact entre l'épiderme du vertex et der 

, ommatidies différenciées (voir Pl. XVI, g) . , ' 4 .  ..+*- 
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une nouvelle zone d'accroissement au niveau du contact entre les ommatidies 

différenciées et l'épiderme adjacent (fig. 22 - Pl. XVI, fig. g). 

En résumé nos résultats montrent que l'oeil dlAeshna est capable de 

régénérer après une ablation de territoires comprenant une partie de la zone 

d'accroissement. Ce processus de régénération s'effectue par néo£ormation d'une 

zone d'accroissement au niveau où s'affrontent les ommatidies différenciées et 

l'épiderme du vertex proche de l'oeil. 

Discussion 

Les expériences de régénération pratiquées sur d'autres espèces 

dlHétérométaboles n'avaient pas apporté de conclusions bien nettes en raison 

des techniques employées, relativement imprécises (destruction de l'oeil par 

cautérisation chez les Odonates par STEIN11954 et chez Acheta domestica par 

EDWARDS,1967 ; HELLER et EDWATIDS,1968). C'est à HYDE (1972) que revient le né- 

rite d'avoir montré chez PercipZaneta que la régénération de l'oeil larvaire ne 

pouvait avoir lieu s 'il restait des ommatidies di£ férenciées. Quant aux 

Holométaboles , la chronologie différente du développement oculaire replace le 
phénomène de la régénération à un autre nivequ : chez le Lépidoptère GczZZe~?a, 

WACHMANN (1965) montre en effet que la régénération se produit toujours après 

ablation totale de l'ébauche de l'oeil d'une jeune larve, mais que cette proprii- 

té décro?t progressivement avec l'âge de la larve. Ce résultat rejoint les hypo- 

thèses émises précédemment à partir d'études sur les embryons, et suggère l'exis- 

tence chez la larve de ces Holométaboles d'une possibilité d'induction issue du 

système nerveux sous-jacent. Cette faculté se perdrait ensuite progressive~ent au 

cours de la vie larvaire, soit par diminution de cette induction, soit par conpé- 

tence de moins en moins marquée des cellules épidermiques. 

Comment les ommatidies différenciées peuvent-elles déterminer la 

transformation des cellules épidermiques contiguës ? Existe- t-il un facteur 

inducteur spécifique émanant de ces omatidies, et responsable des processus de 

multiplication et de différenciation ? WHITE (1961) émet l'hypothèse chez &zes 

qu'un tel facteur serait émis au niveau où débute la formation des premières 

ommatidies (centre différenciateur),la poursuite de la croissance étant assurée 

par la production ou la sécrétion de ce facteur par les cellules préoculaires 

compétentes ; les tissus incompétents seraient imperméables à une telle subsla2ce, 

ou empêcheraient son passage par absorption ou destruction. Un autre résultat 

expérimental obtenu sur des pupes drEphestia (SPRENGART et ~011.~1976) par i n j e c -  

1 7 3 5 -  tion de bromure d'éthyciium, parle également en faveur de la diffusion d'une si 

tance inductrice à partir du front de recrutement. Comme il a été iit plus h c ü t ,  



il se forme alors une bande plus ou moins large de cellules apparemment indiffé- 

renciées (en microscopie optique), non groupées en ommatidies, mais qui n'empêche 

pas cependant la propagation de la différenciation oculaire au delà de cette bande 

de cellules. Celles-ci n'ont donc pas formé d'obstacle à l'induction issue des 

ommatidies formées avant l'injection. On peut néanmoins se demander si ces cellu- 

les apparemment indifférenciées ne seraient pas elles-mêmes inductrices. 

Un autre auteur a égalementinvoqué l'existence d'une substance induc- 

trice pour interpréter ses résultats : en effet, chez des pupes de Galleria dont 

le développement oculaire avait été bloqué par l'ablation des premières ébauches 

ommatidiennes, WACHMANN (1965) parvenait à induire un oeil au niveau du champ 

oculaire, en greffant dans ce dernier detissus variés tels que des ébauches 

oculaires prélevées sur des Insectes d'ordresdifférents, ou encore des ébauches 

alaires même tuées par l'acétone. WACHMANN en concluait que la substance indüctri- 

ce était d'une nature chimique probablement simple. Cependant, ces résultats rap- 

pellent fortement les inducteurs hétérogènes de l'induction primaire des Batra- 

ciens, et le doute subsiste quant à l'existence réelle d'un facteur inducteur selon 

cette conception. 

Dans ces conditions on pourrait peut être assimiler la croissance de 

l'oeil à un processus plus général que celui de l'élaboration d'un facteur spé- 

cifique par les ommatidies. En effet, il semble possible d'appliquer aux résul- 

tats concernant la régénération de la zone d'accroissement oculaire et la croissan- 

ce de l'oeil l'hypothèse avancée par BART (1969 a, b) à la suite de ses expérien- 

ces sur la régénération des appendices chez Carausius. Selon cet auteur une zone 

de dédifférenciation épidermique apparaîtrait à la suite de l'association de deux 

territoires hétérogènes, zone à l'origine de processus de régulation se tradui- 

sant par l'apparition d'un régénérat. La zone d'accroissement oculaire régénérée 

correspondrait à la zone de dédifférenciation épidermique causée par le contact 

des ommatidies et de l'épiderme du vertex. Certaines cellules de cette zone 

s'assembleraient en néommatidies se différenciant progressivement. Dans ce qui 

pourrait correspondre à un processus de régulation, les ommatidies nouvellement 

formées seraient comparables à un régénérat d'appendice. Ces ommatidies régénérées 

au contact de l'épiderme du vertex, y détermineraient la formation d'une zone 

d'accroissement. On pourrait donc concevoir le maintien de la zone d'accroissement 

au cours de la vie larvaire, c'est-à-dire la croissance oculaire, comme la résul- 

nrne tante d'une discontinuité permanente entre l'oeil nouvellement formé et l'épid- 

adjacent. 

Il serait intéressant de reprendre les expériences de WACHflANN et d'es- 
il 

sayer de voir s'il existe une substance inductrice unique obtenue par extraction 

à partir de matériaux aussi divers que ceux qu'il a employés. Si tel n'était pas 



Fig. 23 - Opération type IV/?.  Remplacement d'un volet découpé dans l'oeil gauche 
par un volet de tergitr abdominal. (a) Protocole opératoire. 11 n'est 
jamais observé de formrtioii de zone dtaccrois;ement oculaire (voir Pl. X V I 1  

Fig. 24 - Opération type I v / ~ .  Ablation d'un volet tégunientaire comprenant pour 
moitié des ommatidies, pour moitié de Ilépideme occipital. (a) Protocole 
opératoire. (b) Aspect de l'oeil opéré aprés trois stades (voir Pl. X V I I ,  b) 
11 n'y a Jamais apparition de nouvelle zone d'accroissement dans cette 
région oculaire où elle ne préexistait pas. 



le cas, cela fournirait des arguments pour l'interprétation de cette induction 

sur la base d'une réaction des tissus épidem.iques à une modification de leur 

environnement. Rappelons enfin que l'existence de régions mitogènes situées au 

contact de deux tissus différents est un phénomène normal au cours de l'embryo- 

genèse chez les Vertébrés ; il en existe par exemple à la limite sclérotome- 

myotome, entre l'épithélium et les fibres cristalliniennes dans le cristallin, 

etc. . . (WEISS in WOLFF et WOLFF, 1967) . 

C) ETENDUE DU CHAMP OCULAIRE PRESOMPTIF 

1 
WHITE (1961-1963) réussissait à arrêter la progression des ondes de 

détermination et de différenciation de l'oeil chez Aedes en interposant des frag- 

ments d'épiderme prélevés dans une région préoptique ou au niveau du "cou" des 

larves. Les cellules de tels greffons, non seulement ne se transformaient pas en 

oeil, mais se révélaient de plus incapables de transmettre l'induction venant de 

la région oculaire déja déterminée. A l'opposé, HYDE (1972) parvenait à induire 

en oeil des fragments épidermiques originaires de régions céphaliques relativement 

éloignées de l'oeil, et montrait que même l'épiderme d'un sternite prothoracique 

pouvait être incorporé et transformé en oeil par recrutement. Une divergence aussi 

étonnante de la détermination épidermique par rapport à ce qui est connu ciiez les 

Insectes à la suite d'expériences de régénération ou de transplantations d'appen- 

dices (BART ,1969 a sur Carausius, BULLIERE ,1971 sur BZabera) , nous a amené à tes-- 

ter sur notre matériel les compétences de différentes régions épidermiques. 

1) Territoire abdominal terqal ou sternal - 
Un volet oculaire est remplacé par un fragment de tergite abdominal 

(2ème segment) de dimensions sensiblement égales (opération type IV 7 - fig. 23 - 
Pl. XVII, fig. a). Après cicatrisation, puis évolution du greffon pendant les 

stades larvaires post-opératoires, aucune zone d'accroissement n'apparaît, que 

ce soit au contact de l'expiant avec les ommatidies restées en place, avec l'épi- 

derme du vertex ou avec l'épiderme occipital. Le même type d'expérience réalisé 

avec un volet issu de sternite prothoracique donne les mêmes résultats négatifs. 

2) Territoires céphAliques --- 

a) Un volet tégumentaire es,t enlevé, comprenant pour moitié des 

ommatidies, pour moitié de l'épiderme occipital (opération type IVg). Après ci- 

catrisation, il n'y a jamais apparition de zone d'accroissement dans cette rsgion 

oculaire où elle ne préexistait pas (fig. 24 - Pl. XVII, fig. b). 



Fig. 25 - Opération type IV/~. Rotation de 180' d'un volet comprenant de l'oeil et 
de l'épiderme occipital. (a) Protocole opératoire. (b) Aspect du greffon 
trois stades après l'opération (voir Pl. XVII, c). On n'observe jamais de 
zone d'accroissement néofornée. 



b) La rotation de 180° dans le sens antéro-postérieur d'un volet 

comprenant de l'oeil et de l'épiderme occipital (opération type IV91 n'est jamais 

suivie de L'apparition d'une zone d'accroissement à quelque niveau de contact que 

ce soit (fig. 25 - Pl. XVII, fig. c). 
c) Il a été vu précédemment (opération type IVq, fig. 20) qu'un 

greffon issu de l'épiderme occipital peut constituer une barrière pour une éven- 

tuelle extension de la zone d'accroissement, et n'est jamais à l'origine d'une 

zone d'accroissement au niveau de son contact avec les ommatidies. Ce résultat 

montre, de plus, que l'incompétence du tégument occipital in situ à former des 

ommatidies ne peut être attribuée aux ommatidies postérieures de l'oeil, puisque 

ce même tégument, placé au contact d'ommatidies qu'on pourrait présumer "induc- 

trices" reste incompétent. 

i d) La capacité, pour différents territoires céphaliques non contigus 

à l'oeil, de donner naissance à une nouvelle zone d'accroissement a été testée 

par mise en contact de ceux-ci avec des ommatidies différenciées (type d'opéra- 

tion IV10, IVl1, IV12, fig. 26-  Pl. XVII, fig. d, el £). En aucun cas nous n'avons 

vu apparaître de néoformation oculaire, ce qui indique que seul le contact avec 

l'épiderme du vertex de l'oeil peut donner naissance à une zone d'accrois- 

sement sous l'influence des ommatidies adjacentes. 

En résumé, chez Aeshna cyanea, l'épiderme du sternite abdominal ou 

prothoracique, de l'occiput, ou même du vertex relativement proche de l'oeil ne 

peuvent être transformés en oeil, ces greffons conservant intégralement leur di.£- 

férenciation originale. 

Discussion 

Contrairement aux résultats de HYDE (1972),ceux obtenus chez Aeshna 

cyanea montrent que la néoformation d'une zone d'accroissement oculaire n'est pas 

possible par mise en contact d'omrnatidies différenciées avec des régions tégumcn- 

taires non contiguës à l'oeil. Il semble donc que chez les Anisoptères, l'épider- 

me préoculaire compétent formerait une bordure relativement étroite dont les 

cellules, continuellement transformées en oeil seraient remplacées au fur et i 

mesure grâce à la multiplication des cellules de ce même épiderme au cours de 

chaque stade larvaire. 

Les mêmes expériences pratiquées chez d'autres Insectes (ûncopel;us 

par GREEN et LAWRENCE,~~~~) ont abouti à des résultats voisins des nôtres. De. 

plus, SHELTON et coll., (1977) en tentant de retrouver les résultats publiés par 

HYDE, sur le même matériel (PePipZaneta), ne parvinrent jamais à transformer en 



Fig. 26 - Mise en contact, avec des ommatidies différenciées, de différents terri- 
toires céphaliques non contigus à l'oeil. 

a' et a2 : Opération de type 1~/10 (voir Pl. XVII d) 
b1 et b2 : Opération de type IV/11 (voir Pl. XVII e) 
cl et c2 : Opération de type IV/12 (voir Pl. XVII f) 

fi<q En aucun cas il n'a été observé de régénération de zone d'accroissement 

5 ' W S  * oculaire en bordure des greffons. 
% - 



oeil de l'épiderme prothoracique ; en fait il s'avère que, chez cet insecte 

également, la région présomptive de l'oeil est extrêmement étroite. SHELTON et 

coll. (1977) pensent que la région du greffon prothoracique, considérée par 

HYDE comme transformée en oeil, correspondrait probablement à une mélanisation 

post-opératoire due à une infection bactérienne de l'épiderme, l'épiderme pro- 

thoracique ne pouvant être à l'origine de nouvelles ommatidies pigmentées. 

Quelle est dans ces conditions l'origine de la compétence de l'épi- 

derme du vertex ? WOLSKY (1956) et WHITE (1961) pensent que le facteur diffusant 

à partir du centre de différenciation ne pourrait agir que sur de l'épiderme 

déjà déterminé ou préconditionné à former des ommatidies. Mais on peut imaginer 

que cette compétence de l'épiderme du vertex, plutôt que de refléter le passage 

d'une "phase de détermination oculaire" pourrait aussi correspondre à une déter- 

mination moins poussée que celle de l'épiderme voisin, non "compétent", ce qui 

rendrait possible pendant toute la vie larvaire une certaine dédifférenciation 

et assurerait la multiplication cellulaire par contact avec les ornrnatidies. 

Signalons cependant que chez ûncope~tus,  GREEN et LAWRENCE (1975) 

ont pu transformer de l'épiderme céphalique d'imago en oeil. Un tel processus 

de recrutement, provoqué par la greffe de ce territoire en bordure de l'oeil d'une 

larve, pourrait s'expliquer par le fait que le champ de la zone compétente débor- 

derait le champ oculaire définitif. Cette compétence pourrait donc persister chez 

l'adulte, malgré les transformations qui affectent l'épiderme pendant cette phase 

critique. Quels mécanismes expliquent alors la disparition de la zone d'accrois- 

sement oculaire en fin de vie larvaire ? Il semble que le déterminisme de cet 

arrêt de la croissance oculaire survenant au cours de la métamorphose puisse 

trouver son explication dans la modification de l'équilibre hormonal, dont les 

conséquences seront abordées dans un chapitre ultérieur. 

L'oeil ccmposé des Odonates s'accroît donc par recrutement de cel- 

lules épidermiques, la bordure oculaire jouant un rôle déclencheur dans les pro- 

cessus de différenciation des cellules recrutées. Cette transformation pourrait 

se transmettresoit par un processus basé sur l'existence d'un quelconque "facteur 

diffusible", soit par le maintien d'une incompatibilité tissulaire entraînat un 

mécanisme comparable à celui de la régénération. . - 
Cependant, le territoire épidermique au sein duquel se recrute,le 

materiel oculaire est, sauf exception, nettement délimité chez les 1nsecte;c' 

Touteautre région épidermique, même très proche, se montrera incapable de subir 

ces transformations. 



11 paraît donc possible de concevoir la croissance de l'oeil composé 

des Insectes comme la résultante des deux mécanismes de développement précédêm- 

ment énoncés, d'une part programmation génétique des cellules du compartiaent 

oculaire présomptif, d'autre part différenciation de ces cellules en fonction de 

l'information de position qu'elles reçoivent de l'oeil différencié. 

Il semble surprenant, à priori, qu'une organisation aussi régulière 

que celle de l'oeil composé ne se mette pas en ?lace à la suite de mécanismes 

strictement programmés comme des mitoses ségrégatives, mais par un enchaînement 

beaucoup plus souple d'interactions . Rappelons que l'oeil d'un Aeshnidé compte 
en moyenne 25 000 ommatidies, chacune d'elles étant formée de 14 cellules de trois 

types différents (sans compter les cellules pigmentaires secondaires), toutes 

strictement orientées suivant le même modèle à travers l'oeil entier. 11 paraît 

évident qu'une telle construction ne pourrait se faire à la suite de seules mi- 

toses ségrégatives sans que survienne probablement un certain nombre d'erreurs, 

dont les conséquences, s'ajoutant les unes aux autres au cours de la progression 

du développement oculaire, rendraient impossible l'élaboration d'un organe aussi 

régulièrement agencé. On comprend dans ces conditions l'avantage d'un mécaniçne 

basé sur une information de position, qui est en mesure de corriger constwssit 

les erreurs pouvant survenir au cours du développement des ommatidies. Il est 

d'ailleurs révélateur que l'hypothèse d'un mécanisme clona1 du ~~~~~~~~~~~nt do 
la rétine du Poulet suggèré par l'observation de la régularitg des photorécep- 

teurs, se soit trouvée infirmée expérimentalement et remplacée, comme pour 1'oei.l 

composé, par celle d'un mécanisme d'induction séquentielle issu de la bordure 

en croissance (MORRIS, 1970) . 



Bien que l'ultrastructure des yeux composés d'Arthropodes ait fait 

l'objet de très nombreux travaux, il est étonnant de constater qu'à côté de l'as- 

pect statique de ces études, leur aspect dynamique, c'est-à-dire celui de la 

genèse d'une entité aussi spécialisée que l'ommatidie, n'ait pas été plus développé. 

Si l'on doit à WADDINGTON et PERRY (1960), WADDINGTON (1962) les premieres description 

générales de la différenciation des ommatidies de la Drosophile, d'autres auteurs se 

sont intéressés à des points plus précis,tels que ia densité des micro~ules et leç 
jonctions cellulaires chez Drosophila PERRY, 1968) ou l'évolution de ces dernières 

chez Locusta (ELEY et SHELTON, 1976). 

Alors que ces auteurs n'ont décrit que quelques stades de différencia- 

tion, depuis les cellules isolées jusqu'à l'ommatidie complète, c'est à SUCH (1975 

a, b - 1978) que revient le mérite d'avoir proposé dans son étude du développement 
embryonnaire de l'oeil du Phasme, un modèle cinétique qui rend compte du déplace- 

ment relatif des cellules au cours de leur mise en place. Cet auteur a montré com- 

ment, à partir d'une assise cellulaire unistratifiée, s'individualisent des groupes 

préfigurant les ommatidies au sein desquelles on voit huit cellules se détacher 

de la cuticule t puis s'enfoncer pour former les futures cellules rétiniennes, 

suivies bientôt de quatre autres qui, restées en position plus distale, donneront 

les futures cellules critalliniennes. 

Notre objectif n'a pas été de reprendre en détail ches les Odonates 

le mécanisme de la différenciation de chaque type de cellules ommatidiennes, mais 

de nous intéresser à une étape plus précoce de la genèse omrnatidienne, à savoir 

la transformation de l'épiderme céphalique en ommatidies. 

Remarque : Nous avons longuement hési té  avant de laisser  à ce t te  place ce chapitre 
descr ip t i f .  En e f f e t ,  i Z  semblait à priori  plus logique de Z 'incZure dans la  pre- 
mière partie, à Za f in  du chapitre I t ra i tan t  de Za description de la  croissance 
oculaire . Cependant, la  s igni f icat ion de la  zone d 'accroissement ocuzaire n ' é t m t  
pas encore éclaircie  dans ce chapitre 1, (en particulier n'ayant pas encore a3ordZ 
Ze choix entre l'hypothèse de Za pérennitd des ceZZkZes souches d 'omat id ie s ,  e t  
ce lZe de la  transformation progressive de 2 'épiderme en o e i l )  Zes modifieatiorzs 
se déroulant dans la  zone d'accroissement oculaire n'auraient pu ê t re  i n t e r p r é ~ é e s  
d'un point de vue cinétique, e t  l a  description en aurait certainement perdu de 
l ' i n t é r ê t .  C'est  pourquoi nous avons préfgré présenter ce chawitre de d e s c r i ~ k i n v  
d l ' éche l le  uztrastrücturale après avoir démontré expérimentaZement Ze prOcsss3~s 
de recrutement. Cette présentation permettra drailZeurs de soulever certains poinss 
dans Za discussion qui n'auraient pu être  évoqués s i  ce présent chapitre a7;ait &té 
présenté avant Za partie expérimentale. 





Bien que l'ommatidie des Odonates ait fait l'objet d'un certain nombre 1 
de descriptions déjà anciennes (ZIMMERMANN,1914 - O G U M A , ~ ~ ~ ~ ) ,  il a fallu attendre 

l'avènement de la microscopie électronique pour établir clairement sa structure. 

La description qui suit est une synthèse des données apportées par HORRIDGE (19691, 

PAÏK et co11( 1972) et surtout par NINOYIYA et co11( 1969) et EGUCHI (1971 . 
L'ommatidie, autant celle des Zygoptères que celle des Anisoptères, 

correspond au type classique à apposition et à rhabdome fermé. Elle est constituée 

de quatre typescellulaires (fig. 27) : les cellules cristalliniennes et les cellules 

pigmentaires principales forment l'appareil dioptrique, les cellules rétiniennes 

représentent le niveau sensoriel, enfin les cellules pigmentaires accessoires for- 

ment un manchon autour de l'ommatidie. 

- les quatre. cellules cristalliniennes (ou "cellules de Semper"), en position 
distale (c. cr.) renferment chacune un noyau aplati, reposant sur un énorme 

corps réfringent (c. r.) qui emplit pratiquement la totalité du corps cel-lulaire. 

Chacune de ces cellules émet, par son extrémité basale, un fin prolongement(p. Cr.) 

qui, s'insinuant entre deux cellules rétiniennes sous-jacentes, parvient jusqu'à 

la base de l'ommatidie. La répartition asymétrique des quatre prolongements par 

rapport aux huit cellules rétiniennes offre la possibilité de reconnaître celles-ci 

individuellement, et permet ainsi de les numéroter de 1 à 8 selon la convention 

de EGUCHI (1971). 

- entourant le cristallin, deux cellules pigmentaires principales (ou primai- 
res ou encore cellules cornéagènes : c. p. I), ont pour rôle essentiel de sécréter 

une nouvelle cornéule cuticulaire à chaque mue. 

- sous la pointe du cristallin, le faisceau des huit cellules rétiniennes 
sensorielles (c. ret.) rayonne autour d'un axe figuré par le rhabdome. Celui-ci 

I 

est l'élément photosensible qui résulte du groupement de sous-unités ou rhabdonères 

(rh.), lesquels correspondent à autant de microvillosités émises par chaque ce1lul.a 

Figure 27 - a/ Représentation schématique d'une omrnatidie dlOdonate Anisoptère 
(d'après NINOMIYA et col1 . 1969 - EGUCHI 1971). 

b/ coupe transversale à différents niveaux de l'ommatidie : bl : nivea.2 
du cristallin - b2 : rétinule, niveau distal - b3 : rétinule, nivean 
moyen - b4 : rétinule, niveau proximal - btj : fibres post-rétiniennes 

+ - 
t- 

ax. : axone - C : cornée - c. Cr. cellule cristallinienne - c. riJ:+ 
corps réfringent - C. p. 1 : cellule pigmentaire principale - C. p-! II : 
cellule pigmentaire accessoire - Cl à Ca : cellules rétiniennes -- 
f. p. r. : fibres post-rétiniennes - p. Cr. : prolongement cristalli- 
nien - rh. : rhabdomère. 



rétinienne. La participation de ces cellules au rhabdome est différente suivant 

le niveau proximo-distal considéré (voir fig. 27 - b2 , bg , bq). On remarquera 
en particulier que la cellule no 8,qui occupe sur presque toute la hauteur de 

l'omrnatidie, une position excentrique, ne montre de microvillosité à aucun niveau. 

Cependant, comme les sept autres, elle émet à partir de son extrémité basale, un 

axone en direction du lobe optique. Les noyaux des cellules rétiniennes sont dis- 

posés généralement à proximité des rhabdomères respectifs, et seront donc, corne 

eux, étagés sur deux niveaux. 

- enfin, autour du faisceau formé par les cellules cristalliniennes, pigmen- 
taires principales et rétiniennes, un manchon cnnstitué d'un certain nombre de 

cellules pigmentaires accessoires(ou secondaires : c. p. II), s'étendant depuis la 

cornée jusqu'à la membrane basale, isole optiquement chaque ommatidie de ses voi- 

sines. 

Signalons,par ailleurs, que la plupart. des travaux sur l'ultrastructu-- 

re des yeux des Odonates, ont porté essentiellement sur la position relative des 

cellules rétiniennes et des rhabdomères correspondants. Ces études qui ont servi 

avant tout de base à des recherches sur la sensibilité spectrale de ces yeux, ont, 

de ce fait, négligé la structure fine des différentes cellules ommatidiennes ; il 

semble cependant qu'elle correspondeen gros à celle décrite chez les autres espèces 

d'insectes. 

ETUDE D E S  ETAPES DE LA GENESE OMMATIDIENNE 

Nous avons repris pour l'exposé des résultats de notre étude ultra- 

structurale la distinction adoptée précédemment entre les trois régions où s'ef- 

fectue de manière progressive la transformation de l'épiderme céphalique préoru- 

laire en ommatidies. 

A)EPIDERME PREOCULAIRE (ZONE a) (PL. XVIII, fig. a, b - Pl. xIX, fig. a) 

A ce niveau, l'épiderme est constitué par une couche monostratifiée 

de cellules relativement étroites et hautes, dont les membranes latérales sont 

fortement imbriquées les unes dans les autres. Le noyau, allongé, est situé àans 

la moitié proximale de chacune des cellules ; dans le cytoplasme, où les riboso- 

mes libres sont très abondants, on remarque notamment des travées d'ergastoplas- 

me , quelques globules lipidiques, et du glycogène 6. Ces cellules, couplées à 

proximité de la cuticule par des desmosomes, présentent à leur extrémité opposée 

d~s_hén;idesmosomes et reposent sur une lame basale. 



Le grand axe cellulaire, encore sensiblement perpendiculaire à la 

cuticule à quelque distance de l'oeil, tend progressivement à s'incliner à mesure 

que l'on se rapproche de la région oculaire, de telle sorte que l'extrémité distale 

de la cellule sera plus proche de la zone d'accroissement oculaire que son extréni- 

té proximale. 

B) ZONE D'ACCROISSEMENT OCULAIRE PROPREMENT DITE (ZONE b) (Pl. XVIII, fig. a 

et b) 

1) Prolifération cellulaire 

Tout en conservant sa structure monostratifiée, l'epiderme s'épaissit 

progressivement, mais en même temps ses cellules subissent un allongement notable. 

Les noyaux, devenus plus massifs, se tassent les uns sur les autres et occupent 

une position tout à fait proximale, tandis que les extrémités distales des cellules, 

très étirées en direction de la cuticule, apparaissent sur des coupes tangentielles 

sous forme d'un pavage polygonal (Pl. XIX, fig. b). Les inclusions de glycogène 

ne sont plus visibles,mais on remarque fréquemment à proximité de la cuticule, 

l'existence de diplosornes disposés Le plus souvent dans l'axe des cellules. 

Certaines d'entre elles, dont le noyau est remonté en position dista- 

le près de la cuticule, vont se diviser (Pl. XIX, fig. c), leur fuseau de division 

étant toujours orienté dans un plan parallèle à la cuticule. Comme la division 

cellulaire s'effectue dans le sens longitudinal, les deux cellules filles s'éten- 

dent, tout comme leurs voisines, depuis la cuticule jusqu'à' la membrane basale. 

Au fur et à mesure que s'effectuent ces transformations, le grand axe 

des cellules va progressivement se redresser, puis redevenir perpendiculaire à 

la cuticule, et enfin basculer et s'incliner à nouveau, mais dans une direction 

opposée à celle qu'il occupait précédemment. Les noyaux cellulaires, moins tassés, 

pourront alors prendre une position plus proximale. 

2) Constitution des ébauches onxnatidiennes 

Jusqu'à ce niveau, les cellules ne montraient apparebent pas d'af- 

finité particulière les unes pour les autres, ce qui se traduisait par la régula- 

rité de l'aspect pavimenteux des sections cellulaires. Mais progressivement vont 

apparaître des modifications de forme de certaines cellules, qui ont tendance à 

se grouper en ébauch~sommatidiennes, bien visibles lorsqu'on les observe dans 7 - n  

plan parallèle à la cuticule. Les difficultés rencontrées pour replacer les obçer- 

vations dans les trois axes ne facilitent pas la compréhension des phases succes- 

siueslconduisant au groupement et à la mise en place des cellules constitutives 

de l'ommatidie. 



Fig. 28 - Schémas représentant des coupes transversales d'sbauches rétiniennes à 
différents stades de groupement. 

- 1 : stade 3 cellules 
- 2 : stade 6 cellules 
- 3 : stade 8 cellules (jeunes) 
- 4 : stade 8 cellules ; les épaississements membranaires apparaissent 

(desmosomes) 
- 5 : stade U cellules ; les premières microvillosités préfigurant les 

rhabdomères commencent à apparaître dans l'axe du bourgeon. 

Fig. 29 - Coupe transversale d'un bourgeon omma- 
tidien (coupe légèrement oblique à un 
niveau proche de la cuticule). On dis- 
tingue les huit (futures)cellules reti- 
niennes (C. ret. ) entourées de qhatre 
(futures) cellules cristalliniennes 
(C. Cr.) , le tout entouré de deux (fu- 
tures)cellules pigmentaires principales 
(C. p. 1). 

C. cr. : cellule cristallinienne - 
C. ret. : cellule rétinienne - C. p. 1 
cellule pigmentaire principale - cent. 
centriole - cut. : cuticule. 



a) Cellules rétiniennes 

Une première série d'observations sur des coupes transversales par 

rapport à l'axe proximo-distal de la future ommatidie, permet de préciser les points 

suivants : 

- à proximité immédiate de la région des mitoses où débute le groupe- 

ment de certaines cellules, on observe des assemblages préférentiels de trois 

cellules groupées en faisceaux (Pl. XIX, fig. d) auxquels viendront s'adjoindre 

d'autres cellules jusqu'à former des ensembles comptant huit cellules (fig. 28) .  

Ceux-ci sont donc constitués dans un premier temps de trois cellules centrales 

entourées de cinq cellules disposées en couronne, à la suite de quoi les huit 

cellules prendront une disposition radiaire. Le groupement cellulaire semble d'ail- 

leurs débuter à un niveau très distal, à proximité de la cuticule, pour descendre 

progressivement vers des niveaux plus proximaux. Une fois le groupement achevé, 

des desmosomes apparaîtront sur ces coupes transversales au point de cnntact des 

membranes cellulaires puis, au centre du faisceau, les premières microvillosités 

(Pl. XIX, fig. e). Ces huit cellules, qui sont à l'origine des cellules rétiniennes, 

présentent un cytoplasme peu dense dans lequel s'étendent de très nombreux microtu- 

bules suivant l'axe d'allongement de la cellule. A l'extrémité distale de pratique- 

ment toutes les cellules visibles à ce niveau, et pas uniquement des cellules asseni- 

blées en faisceaux,existent des diplosomes, orientés le plus souvent perpendiculai- 

rement à la cuticule. 

-sur des coupes longitudinales (Pl. XX),on remarque que ces cellules 

groupées perdent progressivement le contact avec la cuticule ; en même temps que 

leur extrémité distale s'en éloigne, les microvillosités s'étendent sur une lon- 

gueur de plus en plus grande dans l'axe du faisceau. 

b) Cellules cristalliniennes 

Parallèlement à l'apparition des premières microvillosités, vient se 

disposer, autour de chaque faisceau, une couronne formée de quatre cellules aplaties, 

au cytoplasme plus dense, en contact latéralement deux par deux (fig. 29). Ces 

cellules, dont le cytoplasme renferme un ergastoplasme abondant, ainsi qu'un fais- 

ceau de microtubules orienté suivant le grand axe, correspondent aux futures . 

cellules cristalliniennes. 

A la suite du détachement du faisceau des cellules rétiniennes par 

rapport à la cuticule, et de son enfoncement en direction proximale, 

les cellules cristalliniennes vont être progressivement amenées au contact les 

unes des autres, et constitueront ainsi l'ébauche du cristallin (Pl. XX, fig. d) . 



Fig. 30 - Schéma montrant l'orientation identique des différentes cellules rétiniennes 
dans des ommatidies voisines. Ces coupes transversales légèrement obliques 
représentant un niveau relativement distal des ommatidies permettent de 
suivre l'évolution de la position de la cellule no 7, qui quitte le 
rhabdome pour occuper une position à la périphérie. 

N. d. : Niveau distal - N. p. : Niveau (relativement) proximal - 
p. Cr. : prolongement cristallinien 



c) Cellules pigmentaires principales et accessûires 

Enfin, autour de cette couronne viennent s'ajouter deux cellules de 

grande taille, qui finiront par enserrer la totalité du faisceau, les futures 

cellules pigmentaires principales (fig. 29). Par contre, aucune mise en place par- 

ticulière des futures cellules pigmentaires accessoires n'a été remarquée, leur 

origine étant probablement à rechercher dans les cellules intercalées entre les 

faisceaux ommatidiens. 

C )  ZONE DE LA DIFFERENCIATION OMMATIDIENNE (ZONE c) (Pl. XVIII, fig. a) 

Les phases successives du groupement des cellules et les premières 

étapes de leur différenciation, aboutissant à la constitution d'ébauches ommati- 

diennes telles qu'elles viennent d'être décrites, se succèdent dans une région 

étroite ; aussi peut-on penser qu'il s'agit là de phénomènes relativement rapides. 

Au contraire, la poursuite et l'achèvement de la différenciation des ommatidies, 

que nous allons examiner à présent, se déroulent dans une zone beaucoup plus éten- 

due. Nous envisagerons ces modifications pour chacune des catégories cellulaires 

dans le même ordre que pr 
'su. >jCu 

1) Cellules rétiniennes 
7 

Sur des coupes transversales de jeunes bourgeons ommatidiens, les 

microvillosités qui, au départ ne manifestent encore aucune orientation préféren- 

tielle (Pl.XX1, fig. b), vont progressivement augmenter en nombre et en taille. 

Leur présence à des niveaux de plus en plus profonds traduit la croissance en lon- 

gueur du rhabdome, qui finit par atteindre une extension suffisante pour être 

reconnu en microscopie photonique sous l'aspect du "bâtonnet réfringent" des 

anciens auteurs. 

Des doublets centriolaires, visibles dans les cellules rétiniennes, 

sont le plus souvent alignés parallèlement à l'axe des cellules (Pl. XX, fig. c) ; 

plus rarement ilssont situés dans un plan transversal. Il n'a pu être noté aucune 

structure particulière différenciée à partir de ces centrioles, qui, du reste, 

n'ont pas été observés à proximité immédiate de l'ébauche rhabdomérique. 

a) Agencement cellulaire 

Les déplacements relatifs des différentes cellules rétiniennes se 

déroulent très tôt, de telle sorte que, même dans une ommatidie très jeune,'Ies i 
huit cellules rétiniennes occupent déjà leur position définitive qui se présente l 
de la manière suivante : juste sous l'ébauche du cristallin, celles-ci sont agencé&? --- 



Fig. 31 - Schéma représentant la positicn relative des rhabdomères (rh.) et des 
noyaux (N.) dans les cellules iétiniennes. L'ommatidie est ici représentée 
"déroulée" dans un plan. La largeur de chaque noyau est proportionnelle 
à la fréquence de sa position au niveau correspondant de l'ommatidie. Les 
cellules rétiniennes sont numérotées de 1 à 8 selon la représentation con- 
ventionnelie de Eguchi (1971), les prolongements cristalliniens étant 
marqués d'me flèche (4). 



en disposition radiaire. Cependant, au fur et à mesure que l'on s'éloigne du 

niveau distal, la cellule no 7 présente une section de plus en plus étroite, et 

se trouve comprimée entre les deux cellules voisines (fig. 30). 

Elle s'éloigne ensuite progressivement de l'axe de I.'ornmatidie en s'in- 

curvant autour de la cellule 8, pour occuper finalement une position tout & fait 

périphérique, et n'apparaître plus que sous l'aspect d'une section cellulaire ré- 

duite, plaquée à l'extérieur de la cellule 8 (Pl. XXI, fig. a). Nos observations 

se trouvent donc en désaccord sur ce point avec celles d'autres auteurs. A partir 

de ce niveau, et jusqu'à son extrémité proximale, l'ommatidie sera donc consti-- 

tuée de sept cellules radiaires et d'une cellule périphérique. Cependant, même 

pour les sept cellules rayonnantes, la participation au rhabdome n'est pas très 

aisée à établir. D'après l'examen de sections transversales d'ommatidies dont 

les microvillosités rhabdométriques présentent une orientation régulière, on xe- 

marque que le tiers distal du rhabdome est formé par des microvillosités appar- 

tenant aux cellules 1, 3, 4, 6 et 7, alors que les cellules 2, 5et8, très ré- 

duites à ce niveau, ne semblent pas y participer (fig. 31). La comparaison avec 

des omrnatidies entièrement différenciées a montré un agencement tout à fait 

semblable, notamment en ce qui concerne la participat.ion des cellules rétini- 

ennes à la formation du rhabdome. 

b) Emplacement des noyaux 

Dans une telle ommatidie au rhabdome différencié, les noyaux, lobés 

et finement granulaires, occupent des niveaux différents selon la cellule rétinieme 1 
considérée. Bien que la position relative des noyaux présente quelques fluctuations, l 
il a été possible de distinguer, à partir de l'examen de 71 sections transversales 

de néornrnatidies, trois niveaux principaux(fig. 31) : 
l 

- à l'extrémité distale, juste sous la pointe du cristallin, se situe 

le noyau de la cellule 7. 

- dans la moitié proximale de l'ommatidie, les noyaux des cellules 2 
et 5 occupent toujours une position relativement basale , à un niveau où la cellu- 

l 
le 7 se trouve rejetée à la périphérie du faisceau rétinien. 

- entre ces niveaux extrêmes, les noyaux des cellules 3, 4, 6 et 8 
C 

occupent une position intermédiaire, alors que 

- seu1,le noyau allongé de la cellule 1 occupe un niveau variable mais 
le plus souvent distal dans l'ommatidie. 1 

. . 

c) Structure du cytoplasme 
'ii~,;. 9 

Les grains de pigment, dont 1 'aspect variable pourrait correspondre 

à des stades différents d'élaboration, apparaissent en premier lieu dans la partie 



distale de la cellule 7 où ils restent visibles tant que celle-ci n'est pas reje- 

tée en position périphérique. La pigmentation gagne ensuite les autres cellules, 

pour devenir très abondante dans les ommatidies différenciées, en particulier autocr 

du rhabdome chez ces animaux sacrifiés après adaptation à la lumière. 

Les corps multivésiculaires rarement observés dans les ommatidies très 

jeunes, deviennent plus fréquents et plus typiques au fur et à mesure de la diffé- 

renciation rétinienne. 

Les mitochondries, dispersées dans le cytoplasme des cellules rétinien- 

nes jeunes, ont tendance à se rapprocher du rhabdome et à entourer celui-ci, tout 

en prenant une forme allongée et parallèle à son grand axe, évolution qui va en l 

s'accentuant chez les ommatidies de plus en plus âgées. 

Les axones des cellules rétiniennes apparaissent très précocement dès 

1 que celles-ci viennent de s'assembler en faiçcezux, alors que le rhabdome n'appa- 1 
rait encore formé que par un petit nombre de microvillosités sans orientation. 1 

l Les axones émis par chaque omrnatidie sont assemblés par groupe de huit, leur dis- i 
position dans les faisceaux contigus ne paraissant pas régulièrement répétitive 

(Pl. XXI, fig. c) . 

2) Cellules cristalliniennes 

Lors de la mise en place de l'ébauche ommatidienne, la présence d'une 

couronne de quatre cellules avait été signalée autour du faisceau central des huit 

futures cellules rétiniennes (fig. 29). A la suite du détachement de celles-ci 

par rapport à la cuticule et de leur enfoncement, les quatre cellules se ragprochenz 

les unes des autres, pour entrer en contact au dessus de l'extrémité apicale des 

cellules rétiniennes qu'elles coiffent. On distingue donc dans chacune des futures 

I cellules cristalliniennes, une région distale où elles sont toutes les quatre 

contiguës et une région proximale où ellessont séparées, chacune de ces régions 

subissant une évolution distincte au cours de la différenciation. 

La région distale abrite le noyau, situé à faible distance de l'ex- 

trémité des cellules rétiniennes (Pl. XXII, fig. a). Les prolongements les plus 

I externes des futures cellules cristalliniennes, toujours en contact avec la cuti- l 
I cule, renferment un faisceau central de microtuhules, entouré d'une couche cyto- 

plasmique contenant un ergastoplasme abondant. 
* La sécrétion des granules qui vont constituer la partie réfringente dn 

1 * La conposition du c r i s t a l l i n  des Odonates n ' e s t  pas connue, mais la  c o n ~ L g x i ~ c t i c ~ :  . a . .  

des granules fa i t  penser à du glycogène 8, comme cela a été  montré chez Za na..yoiz:: 
des Arthropodes étudiés ; aussi,  dans la  su i te  de l'exposé, s e ra - t iZ  q u e s t i s ~ ,  
sous toute réserve, de grains de glycogène. 



Fig. 32 - Schéma représentant l'insinuation desprolongements cristalliniens entre 
les cellules rétiniennes ; coup~stransversal~sd'u~e jeune omrnatidie à un 
niveau situé immédiatement scus le cristallin (a), puis à des niveaux 

légèrement plus proximaux (b) et (cl. 

d. : desmosome - N. : Noyau de cellule rétinienne - 1, 2, 3 ,  4,  5, 6, 7, 
8 cellules rétiniennes (humérotation conventi-onnelle de Eguchi 1971). 



cristallin, commence relativement tard, à un stade où la pigmentation des cellules 

rétiniennes est très avancée. Le décollement des cellules cristalliniennes par rap- 

port à la cornée n'a pas été observé chez Aeçhnz cymea. AU moment où la secrétion 

du glycogène (? )  comaence sous les noyaux de Semper, ces cellules sont toujours en 

contact avec la cuticule, et ont donc à ce moment une fonction sécrétrice double, 

sécrétion de cuticule d'une part, de glycogène d'autre part (Pl. XX, fig. dl. Les 

granules qui sont apparus dans la zone cytoplasmique s'étendant entre le noyaudu 

cristallin et l'extrémité distale des cellules rétiniennes, vont alors être secré- 

tés en très grande quantité,jusqulà constituer dans chaque cellule une masse volu- 

mineuse refoulant progressivement le noyau en direction apicale (Pl. XXII, fig. a, 

b, d). Bien que le cytoplasme de la cellule cristallinienne différenciée se trouve 

empli de particules de glycogène réparties de façon très homogène, la densité op- 

tique de chacune de ces cellules peut parfois être fort différente à l'intérieur 

d'un groupe de quatre. Noyau et masse réfringente seront toujours entourés d'une 

très fine pellicule de cytoplasme constitué presque exclusivement d'ergastoplasne 

et de quelques mitochondries globuleuses. 

- Dans la région proximale les quatre cellules cristalliniennes qui 
entouraient jusqu'alors 'les huit cellules rétiniennes,vont progressivement s'm~in- 

cir et s'insinuer entre celles-ci (fig. 32 - Pl. XXII, fig. a). Ces prolongements 
cristalliniens proximaux qui en résultent trouveront leur position définitive près 

des desmosomes couplant deux cellules rétiniennes voisines à proximité immédiate 

du rhabdome, qui n'est encore à ce stade qu'unenchevêtrement: de microvillositis 

non orientées (Pl XXI, fig. a). Les cellules cristalliniennes vont ainsi partaqer 

le faisceau des huit cellules rétiniennes en quatre groupes, mais de façon irrégu- 

lière créant une dissymétrie qui ira se répétant avec une orientation absolument 

identique au niveau des ommatidies voisines (fig. 30). Enfin chaque prolongement 

cristallinien, dont la section est extrêmement réduite, va se dilater à la base 

de l'ommatidie en un saccule rempli de granules ressemblant à du glycogène. 

a) Cellules pigmentaires principales (C. p. 1) 

Il a été vu que les deux futures C. p. 1 forment, au niveau distal, 

un manchon autour de bourgeon ommatidien (fig. 29). Ces cellules qui préçentei?t, 

à ce niveau, une section importante, possèdent un ergastoplasme très abondant, des 

microtubules, et un doublet centriolaire parallèle à l'axe de l'ommatidie. 

Après enfoncement des futures cellules rétiniennes, les noyaux de ces 

deux cellules viendront"coiffer" les quatre noyaux des futures cellules 



cristalliniennes (Pl. XXII, fig. b) . Lors de l'élaboration du cristallin, les 
deux C. P. 1, dans lesquelles quelques granules pigmentaires commencent à appa- 

raître (plus tardivement donc que dans la cellule rétinienne 7 ) ,  s'écartent l'une 

de l'autre et s'aplatissent autour du cristallin. Leurs noyaux, glissant en direc- 

tion proximale, trouveront leur localisation définitive au niveau de l'extrémité 

des cellules rétiniennes, donc en position beaucoup plus basale que les noyaux 

des cellules cristalliniennes qu'ils surmontaient précédemment. 

Dans ces cellules, qui resteront largement en contact avec la cuticule 

qu'elles sécrètent (Pl. XXII, fig. c), la quantité de pigment va s'accroître pro- 

gressivement, jusqu'à remplir complètement le cytoplasme. Comme cela avait été 

observé à propos des cellules rétiniennes et cristalliniennes, la disposition et 

l'orientation des C. p. 1 est identique dans toutes les ommatidies voisines. 

b) Cellules pigmentaires accessoires ( C .  p. II) 

Il semble que les C. P. II correspondent aux cellules intercalées 

entre les bourgeons ornrnatidiens, qui ne montrent pas de tendance nette à un regrou- 

pement autour de ceux-ci. Au cours de la différenciation des ommatidies, les noyaux 

de ces C. p. II tassés les uns sur les autres se mettront en place au niveau de 

l'extrémité apicale des cellules rétiniennes. Dans leur cytoplasme qui renferme 

de nombreux faisceaux de microtubules parmi un abondant ergastoplasme, apparaîtront 

des grains de pigment, qui deviendront de plus en plus abondants, sans jamais at- 

teindre l'ampleur de la pigmentation des cellules rétiniennes. Les C. p. II, parmi 

lesquelles s'insinuent quelques trachéoles, sont extrêmement allongées, s'étendent 

depuis la cuticule qu'elles ont contribué à sécréter (Pl. XXII, fig. cl, jusqu'à 

la lame basale ; elles constituent alors un manchon optiquement isolant autour de 

chaque ommatidie. 

Les C. p. II, qui, contrairement aux autres types cellulaires, ne font 

pas partie intégrante de telle ou telle ommatidie, doivent participer au fonction- 

nement de deux ou trois ommatidies environnantes. Il est néanmoins possible d'évaluer 

leur nombre chez Aeshna cyanea à 7 / 8  cellules en moyenne par ommatidie. 
' 

Remarque : Bien que la position proximo-distale des divers noyaux puisse varier 

au sein d'une ommatidie entre certaines limites, il est possible de retrouver les 

deux couches de noyaux observées en microscopie optique ; en effet, la couche la 

plus externe correspond aux noyaux des différents éléments dioptriques, la cou ch^ 

la plus interne à ceux des cellules rétiniennes. 
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DISCUSSION 

Dans notre étude, il a été possible de suivre la formation progressive 

des ommatidies depuis la zone épidermique préoculaire jusqu'aux néommatidies complè- 

tes, sinon totalement différenciées. Les différents processus mis en jeu correspon- 

dent tout à fait à ceux qui ont été décrits par SUCH (1975 a, b - 1978) pour l'oeil 
embryonnaire de Carausius, en particulier en ce qui concerne l'enfoncement des cel- 

lules rétiniennes, qui entraînent à leur suite les cellules cristalliniennes. Ce- 

pendant, à la différence de cet auteur, qui a étudié l'évolution dans le temps, 

et a décrit les différentes phases en un endroit donné de l'oeil sur des stades 

embryonnaires successifs, notre étude du développement larvaire de l'oeil dlOdonate 

a porté sur les phases successives de la genèse omrnatidienne visible chez la nPme 

larve en des niveaux voisins. La croissance de l'oeil apparaît véritablement corne 

la transformation graduelle de cellules recrutées au sein de l'épiderme préoculai- 

re (fig. 33). 

Les cellules de cet épiderme préoculaire sont très imbriquées les unes 

dans les autres, tout comme les cellules de L'ébauche oculaire du phasme aux stades 

précoces du développement'. Puis on observe à la fois un déplacement des noyaux 

verslabasaleet un étirement des cellulesdontla sectionse réduit fortement- Ce 

niveau correspond à la "fente" décrite dans l'oeil en croissance d'autres Insectes. 

Certains noyaux vont alors se déplacer vers la cuticule et s'y diviser, les cel- 

lules filles restant probablement toujours en contact avec la basale. Ce mécanisne 

est d'ailleurs tout à fait comparable à celui quia été décrit lors des multiplica- 

tions cellulaires dans le tube neural embryonnaire de Vertébrés (JACOBSON 1970) où 

les noyaux remontent en surface avant de se diviser. 

Au cours de l'étape suivanteles cellules se groupent en bourgeons pré- 

ornmatidiens. Il se forme alors de place en place et à int-ervalles réguliers, des 

assemblages de 2 à 3 cellules. A ces groupes, qui semblent constituer de véritables 

"noyaux de condensation", s'ajouteront rapidement d'autres cellules. On aura ainsi 

un faisceau central de huit cellules rétiniennes, autour duquel se disposeront le 

groupe des quatre cellules cristalliniennes, puis les deux C.p.11. Remarquons que 

les C. p. II présomptives qui ne feront jamais partie de ces bourgeons dérivent 

des cellules interposées entre les différents faisceaux rétiniens. 

Notre étude a aussi apporté quelques précisions sur la structure de 

l'ommatidie d'odonate : en particulier il a été vu que c'est la cellule no 7 et 

non la no 8 qui occupe une position périphérique, et que les noyaux rétiniens oc- 

cupent plus de deux niveaux : en particulier le noyau de la cellule no 7 se trouve 

en position très distale juste sous la pointe du cristallin, et celui de la cellu- 

le no 1 peut être observé à des niveaux très variables. 



La théorie de l'origine clonale des cellules ommatidiennes s'étant 

révélée inexacte, il faut admettre que les différentes cellules qui constituent 

l'ornrnatidie ne se détermineront donc que progressivement, en accord avec leur posi- 

tion dans le bourgeon ommatidien. Le premier indice de la formation d'une ommatidie 

est donc le groupement de 2 ou 3 cellules qui deviendront ultérieurement des cel- 

lules rétiniennes. Chez d'autres insectes, a été émise l'hypothèse selon laquelle 

le groupement s'effectuerait autour de la même cellule ommatidienne présomptive 

(SUCH, 1975 - HOFBAUER et CAMPOS-ORTEGA,1976 - CAMPOS-ORTEGA et HOFBAUER,1977). 
Ces''noyaux de condensation"primaires qui, à l'origine, sont relativement éloignés 

les uns des autres et sont "noyés" dans un ensemble de cellules apparemment identi- 

ques présentent une disposition très régulière ; celle-ci, qui rappelle fortement 

l'espacement régulier des soies à certains niveaux de l'épiderme des Insectes, 
l 

pourrait être gouvernée par un mécanisme comparable. En effet l'hypothèse formulée 

à ce propos par WIGGLESWORTH (1953)suppose l'existence d'un facteur diffusible 

qui devrait atteindre un certain taux pour assurer ladéterminatioride certaines 

cellules à former des soies, facteur qui serait détruit par les soies préexistan- 

tes. Notons que ce rapprochement est renforcé par l'existence, chez certains grou- 

pes d'Insectes (Hyménoptères, Diptères, Lépidoptères) d'une disposition régulière 

de soies sensorielles disposées aux angles de certaines facettes. Comme il existe 

sans doute, entre les futures cellules des ommatidies et des soies, des interactions 

préludant à leur détermination, il serait intéressant de pouvoir comparer la chro- 

nologie de leur apparition respective. 

Les premières cellules nises en place induiraient les celiules voisines 

à se déterminer en cellules rétiniennes, selon une séquence bien précise en accord 

avec leur ordre d'arrivée. Une fois le nombre de 8 cellules rétiniennes atteint, 

les 4 cellules suivantes recevraient l'information de leur détermination dans le 

sens "cristallin", puis les deux suivantes dans le sens C. p. 1. Les territoires 

situés entre lesdifférents bourgeons pourraient doric être considérés corrune plus 

ou moins neutres, leurs cellules constitutives devenant les C. p. II intercalées 

entre les faisceaux cellulaires précédemment déterminés. Ceci rendrait plus co~pré- 

hensible le norr?bre variable des C. p. II dans l'oeil d'un même insecte (8 à 12 

par exemple chez la Drosophile - HOFBAUER etco1111976), et fournirait un argument 
supplémentaire contre la théorie de l'origine clonale de l'ommatidie selon laquelle 

le nombre d~scellules est invariablement fixé par des mitoses différentielles. Par 

ailleurs, le fait que les C. p. II aient gardé beaucoup de caractères des cellules 

épidermiques typiques,tels l'extension de chaque cellule sur toute la hauteur du 

tégument ou la faculté d'élaborer la cuticule, plaide en faveur d'une transforma- 

tion moins poussée de ces cellules. Il est d'ailleurs probable que les mitoses, 



observées au microscope photonique dans la zone cl c'est-à-dire dans une région 

où les bourgeons ommatidiens sont achevés, correspondent à la multiplication de 

futures C. p. II. Rappelons que nous n'avons pas observé de figures de dégénéres- 

cence qui concerneraient des cellules ne devant pas faire partie d'une ommatidie, 

comme SPREIJ (1971) en avait émis l'hypothèse ; ce point devra être confirmé 

ultérieurement. 

Un argument supplémentaire en faveur d'une cascade d'inductions, con- 

duisant à l'ommatidie, est apporté par l'observation de certains Collemboles à 

yeux régressés : en effet, chez l'espèce PseudocineZZa theodoresi l'appareil diop- 

trique (cellules cristalliniennes et C. p. 1) fait défaut, bien qu'un rhabdome 

de taille réduite persiste (BARRA,1973), alors que chez Typhlogastrura baZazuci 

le cristallin est absent, mais pas la cornéule (THIBAUD,1967). Ces faits suggèrent 

que la cellule cristallinienne est une structure trgs sensible aux conditions 

entraînant une régression oculaire. 

Il serait intéressant d'étudier expérimentalement si un tel enchaîne- 

ment d'inductions reste efficace dans une ommatidie différenciée, et est nécessai- 

re pour en maintenir l'intégrité. Les modifications observées à différents niveau 

de l'ommatidie à la suite' de la lésion des seules cellules rétiniennes (par section 

des fibres post-rétiniennes) pourraient peut-être s'expliquer de cette manière. 

Il serait,en outre, très instructif pour la démonstration de l'exis- 

tence de ces inductions, de pouvoir suivre l'évolution de cultures cellulaires 

ayant pour origine des tissus oculaires dissociés à différents stades de leur dif- 

férenciation. Une étude de ce genre a été effectuée par KURODA (1970) chez 

DrosophiZa, mais les regroupements cellulaires que cet auteur décrit en microçco- 

pie optique ne semblent pas très comparables à des bourgeons ommatidiens ; de 

plus une telle étude mériterait d'être analysée au niveau ultrastructural. 

Cet ensemble de processus de recrutement et de divisions cellulaires, 

d'assemblage progressif, puis de différenciation de ces cellules, aboutit à une 

structure complexe dont tous les éléments se retrouvent selon une orientation ri- 

goureusement identique dans les ommatidies voisines. C'est cette régularité extra- 

ordinaire qui a valu à l'oeil composé d'Insecte d'ëtre comparé à un "neurological 

crystal" (BENZER,1973), image d'autant plus suggestive que le développement de 

cet organe s'effectue par un mécanisme rappelant lui aussi la croissance d'un 

cristal. 





1 NTRODUCT 

De nombreuses observations faites sur des espèces variées 

dl~.nsect-,ont montré un développement anormal ou nul des ganglions op- 

tiques en l'absence d'yeux, ce qui suggère l'existence d'une corrélation 

de croissance étroite entre le lobe optique et l'oeil. Il s'agit de 

l'observation de faits naturels ou de données expérimentales. 

- Données naturelles : 
1 Il apparaît que les lobes optiques des Arthropodes dont 

l'appareil oculaire est régressé, sont toujours fortement réduits. C'est 

le cas des espèces vivant à l'obscurité, qu'elles soient abyssales ou 

hypogées (HOLMGREN, 1909 ; BERNARD, 1937 ; VANDEL, 1964 ; GAS-BABY, 1966 ; 

TURQUIN, 1969). On note alors que l'évolution réductrice procède toujours 

des voies périphériques vers les voies centrales. Ceci a été également 

observé chez des espèces mutantes de Drosophile à yeux Bar ou absents 

( K W K A ,  1924 ; JOHANSEN, 1924 ; RICHARDS et FURROW, 1925 ; EL SHATOURY, 

1956). POWER (1943) qui a mesuré le volume des ganglions optiques de 

Drosophiles à yeux plus ou moins réduits, trouve une proportionalité 

entre le nombre des facettes et le volume des différents ganglions op- 

tiques ; dans le cas extrême, chez une Drosophile "eyeless': le premier 

ganglion a complètement disparu, le deuxième est réduit de 85 % et le 

troisième de 58 %, résultats repris et confirmés par HINKE (1961). 

L'apparition des différents ganglions optiques au cours de 

la croissance de certains Insectes suggère également une dépendance des 

ganglions les plus périphériques vis-à-vis de l'oeil ; par exemple GIERSYG 

(1965) a observé chez CaZZiphora que la lamina est le dernier ganglion à 

se former en même temps que l'oeil. NORDLANDER et EDWARDS (1969 ) confir- 

ment cette observation chez Danaus et remarquent que la phase de croissance 

la plus active de la lamina débute au moment où les ommatidies commencent 

à se différencier. 

- Données expérimentales : 
Que ce soit par des techniques d'ablation élective d'ébau- 

ches oculaires (KOPEC, 1922,.chez Lymantria ; SCBOELLER, 1964, chez 

CaZZiphora),par des cautérisations d'oeil suivies ou non de régénération 

(ALVERDES, 1924 et STEIN, 1954, chez les Odonates ; HELLER et EDXARDS, 

1968, chez les Orthoptères) ou par des transplantations de lobe optique 



(SCHRADER, 1938 ; PFLUGFELDER, 1947, chez le Phasme), tous les résultats 

montrent que les ganglions optiques privés de leurs relations avec l'oeil 

présentent une altération d'autant plus forte qu'ils sont plus périphé- 

riques. 

Au cours de l1or,togenèse la régulation de la croissance de 

centres nerveux par leurs afférences périphériques est un phénomène 

encore mal connu, bien qu'il ait suscité de nombreuses études, principa- 

lement chez les Vertébrés. Des expériences classiques ont notamment 

montré que l'Ablation d'un membre ou d'un appendice entraîne la réduction 

volumétrique du ganglion nerveux correspondant, alors que la greffe d'un 

membre surnuméraire provoque une hypertrophie ganglionnaire. Les opinions 

des auteurs concernant l'interprétation de ces résultats expérimentaux 

restent cependant contradictoires (revue de HUGUES, 1968 ; BIBB, 1977). 

En effet, bien que la majorité des auteurs s'accordent à reconnaître le 

rôle essentiel des contacts synaptiques dans la différenciation des 

neurones (LEVI-MONTALCINI, 1949, 1950 ; HAMBURGER et LEVI-MONTALCINI, 

1949 ; SCHIEH, 1951 ; KOLLROSS, 1953 ; DE LONG et S I D m ,  1962 ; PRESTIGE, 

1967 ; JACOBSON, 19701, les résultats ont aussi été interprétés comme la consé- 

quence d'une perturbation de la prolifération des neuroblastes ou de la migra- 

tion ultérieure des cellules ganglionnaires néoformées. 

L'appareil visuel des Insectes hétérométaboles constitue 

un modèle très favorable pour l'étude de ce problème, en raison de la 

régularité des projections ommatidiennes sur le lobe optique, et du 

développement progressif de ses connections. Mais jusqu'à présent les 

auteurs n'avaient eu recours qu'à l'une ou'l'autre technique, descriptive 

ou expérimentale, et leurs conclusions sont restées hypothétiques : 

- en effet, dans le cas d'études descriptives portant sur 
des organes non perturbés, les explications avancées, même très plausibles, 

manquaient de preuves expérimentales. Rappelons en particulier les tra- 

vaux de NORDLANDER et EDWARDS (1968, 1969) qui, utilisant la technique 

autoradiographique, ont précisé la cinétique de la croissance du lobe 

optique d'un Lépidoptère, et ont émis l'hypothèse d'un rôle différencia- 

teur des fibres post-rétiniennes sur les cellules ganglionnaires néo- 

formées, hypothèse renforcée par les observations ultrastructurales de 

LOPRESTI et ~01111973) sur Daphnia. 



- dans le cas d'études expérimentales il était indispensable, 
avant de formuler des conclusions, de reconnaître de manière certaine 

les effets provoqués par la lésion, soit de l!oeil, soit du lobe optique, 

ce qui n'avait pas été réalisé jusqu'à présent. 

Pour aborder l'étude experimentale de la croissance du lobe 

optique, trois méthodes pouvaient être envisagées : 

- procéder à la culture in vitro ; 

- isoler le lobe optique et le laisser évoluer dans la cavité 
générale d'un hôte ; 

- étudier la croissance in situ d'un lobe optique soumis à 

des perturbations localisées. 

Après avoir testé les deux premières méthodes, nous avons 

finalement opté pour la dernière, ceci pour les raisons suivantes : 

- le milieu de culture in Vitro employé (SCHALLER et MEUNIER, 
1967) ne permettait pas une survie suffisamment prolongée, surtout si 

l'on désirait associer au tissu nerveux (lobe optique) un tissu de naturo 

épidermique (oeil) (il est certain cependant que cette technique, adaptée 

à un matériel biologique plus favorable, pourrait apporter beaucoup, et 

devra être utilisée ultérieurement). 

- la transplantation dans la cavité générale d'un hôte entrai- 
nait un certain nombre d'inconvénients ; d'abord l'impossibilité de savoir 

exactement quelles lésionsont subit les tissus au moment de leur prélè- 

vement, qui est une opération relativement brutale ; de plus, la locali- 

sation post-opératoire de l'implant ne permet pas d'exclure des interac- 

tions avec les tissus environnants de l'hôte. Plusieurs essais de 

transplantation, notamment celui en vue de l'étude de l'évolution du 

massif d'accroissement isolé, se sont heurtés à la difficulté, non seule- 

ment de retrouver l'implant, mais surtout à en interpréter de façon cer- 

taine la structure histologique, difficultés déjà rencontrées par 

PFLUGFELDER (1947) chez Carausius. 

Toutes ces raisons expliquent notre préférence pour l'étude 

de la croissance du lobe optique in situ, méthode qui, par ailleurs, 

La plupart des résultats présentés dans cette troisizme partie ont fait 
2 Iobjet de publications (MOUZE, 2974, 2978) .  



autorise des perturbations variées, strictement localisées, et surtout 

beaucoup moins brutales que celles évoquées précédemment. De plus, 

cette technique permet la comparaison avec l'oeil contralatéral, ce 

qui constitue le meilleur témoin possible pour les études quantitatives. 



Nous avons repris une telle étude pour essayer de préciser 

les altérations subies par le lobe optique privé de ses connexions nor- 

males avec l'oeil, ainsi que la nature de cette indépendance. 

Le protocole opératoire est celui utilisé précédemment, 

savoir 1 ' interposition d'un écran (voir p. 3'7 ) . 

Les perturbations expérimentales du lobe optique seront 
1 

examinées d'une part au niveau de la lamina qui, par sa situation ex- 

terne, est la plus facile à étudier, d'autre part au niveau du massif 

d'accroissement externe. 

A) LES GANGLIONS OPTIQUES 

1°) La lamina 

Dans sa région la plus latérale, où les liaisons avec l'oeil 

sus-jacent n'ont pas été modifiées par la présence d'un écran, la lamina 

présente un aspect tout à fait normal. 

Au contraire, au niveau de l'écran, sa taille est extrêmement 

réduite, et son épaisseur beaucoup plus faible que du côté témoin 

(Pl. XXIII, fig. a, b) . De plus on remarque fréquemment une discontinuité 
entre la région néofoxmée de la lamina et le massif d'accroissement 

externe. Le volume total de la lamina du côté opéré est d'ailleurs infé- 

rieur de 25 à 45 % (suivant la position de l'écran) à celui de la lamina 

témoin. 

Juste sous le bord antérieur de l'écran, on observe l'arrivée 

massive de nombreuses fibres post-rétiniennes et, parallèlement on peut 

remarquer que l'épaisseur de la région néoformée de la lamina est supé- 

rieure à celle du côté témoin (Pl. XI ) .  De plus, la présence de petits 

massifs fibreux surnuméraires confère souvent une structure atypique à 

la lamina, et témoigne d'une croissance perturbée de ce premier ganglion 

(Pl. XXIII, fig. d). De tels neuropiles surnuméraires se forment fré- 

quemment à la faveur d'un pore percé dans l'écran (Pl. XXIII, fiy. cl; 

ce pasçage est emprunté par des fibres post-rétiniennes, parfois groupées 

en faisceaux, qui rejoignent ainsi le lobe optique, ou par une portion dü 

massif d'accroissement ayant fait extrusion à travers ce pore. . 



2 O )  La medulla et la lobula 

La structure de la medulla subit aussi quelques perturbations 

consécutives à la mise en place de l'écran. En particulier, comme cela 

a été signalé à propos de la lamina, de petits massifs fibreux surnumé- 

raires peuvent être fréquemment observés en relation avec l'arrivée 

massive de fibres post-rétiniennes. De plus, la portion neuropilaire 

ventro-latérale de la medulla présente souvent une forme tronquée et 

irrégulière, tandis que la lobula ne semble pas présenter d'anomalies de 

structure du côté opéré. 

Afin d'apprécier les répercussions des opérations d'une 

manière quantitative, il a été procédé à des mesures de volume des neu- 

ropiles de ces deux ganglions optiques : le volume de la medulla (côté 

opéré) est toujours inférieur de 10 à 30 % à celui de la medulla témoin ; 

quant à la lobula, son déficit, beaucoup plus faible, varie entre 4 et 10 %. 

On remarque, en outre, une certaine proportionalité entre les 

déficits volumétriques des trois ganglions optiques. En effet, plus la 

lamina est réduite du côté opéré, plus le volume de la medulla est faible, 

et plus celui de la lobula diminue. Cependant, la différence entre le 

côté opéré et le côté témoin s'atténue si l'on envisage les ganglions 

optiques de l'extérieur vers l'intérieur. Par exemple, si le volume de 

la lamina opérée est inférieur de 46 % à celui de son témoin, la medulla 

correspondante n'est réduite que de 28 % et la lobula de 10 % seulement. 

Remarque : 1 
Les mesures de volume des massifs cellulaires des corps 

pédonculés du protocérébron (globuli) ont montré qu'il subsistait une 

petite différence à ce niveau, le c6té opéré étant inférieur de 5 à 8 % 

au côté témoin. Ces centres d'association pourraient donc être, eux aussi, 

perturbés par le déficit des fibres post-rétiniennes. 

B) LE MASSIF D'ACCROISSEMENT EXTERNE 

Au dessous de l'écran, ce massif de neuroblastes présente 

une structure identique à celle des témoins mais montre cependant une 

section plus faible (Pl. XI , Pl. XXIII, fig. e, g ) .  Par contre son 

activité mitotique persiste à un taux comparable aux régions témoins. 

Mais il apparaît que l'arrivée d'un faisceau important de 

fibres post-rétiniennes dans une zone restreinte du massif d'accroissement 

externe détermine localement une augmentation de volume appréciable de 



ce dernier. Ce phénomène est particulièrement visible à l'endroit précis 

où a lieu cette jonction après contournement de l'écran (Pl. XI , 
Pl. XXIII, fig. f, g). De la même manière, chez les larves munies d'un 

écran perforé par où peuvent s'engager les fibres post-rétiniennes, le 

massif d'accroissement présente un développement très important en face 

des pores. Il arrive même qu'il s'engage dans l'orifice pour déboucher 

de l'autre côté et y constituer quelques massifs fibreux et cellulaires. 

1 Conclusions 

L'interposition d'un écran entre l'oeil et le lobe optique 

a, sur ce dernier, des conséquences qui sont liées à un déficit ou à 

une surcharge en fibres post-rétiniennes. Ces conséquences peuvent être 

résumées de la manière suivante : 

1°) Réqions dépourvues de fibres post-rétiniennes (sous l'écran)_ 

- réduction volumétrique de la lamina, dont la structure 
est très amincie, et qui présente souvent une discontinuité avec le 

massif d'accroissement externe. 

- réduction volumétrique de la medulla, au neuropile fré- 
quemment tronqué sous le niveau opéré, et de la lobula. 

- diminution du déficit volumétrique en direction centripète 
(depuis la lamina jusqu'à la lobula). 

- réduction volumétrique du massif d'accroissement externe 
dont l'activité mitotique est néanmoins sensiblement normale. 

2') Réqions à forte densité d'afférences nouvelles (sous le bord 

antérieur de l'écran ou au niveau de pores percés dans l'écran) - 

- augmentation volumétrique de la région néoformée de la 
lamina. 

- présence de massifs fibreux et ganglionnaires surnuméraires 
dans la lamina et la medulla. 

- augmentation volumétrique du massif d'accroissement externe. 

DI scuss I ON 

La perturbation des connexions entre l'oeil et le lobe optique ! 
se répercute donc sur ce dernier par des modifications de volume et de 1 
structure, 1 



1°) Le volume du lobe optique 

La réduction de taille est due, en partie,à la dégénérescence 

et à l'absence de fibres post-rétiniennes qui auraient dû 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 l'extérieur 

vers l'intérieur, puisque le nombre de fibres post-rétiniennes pénétrant 

dans les ganglions diminue avec l'éloignement de l'oeil. Cependant, cette 

dégénérescence doit être relativement minime, les vacuoles apparues dans 

les ganglions étant réduites et peu nombreuses, contrairement à ce qu'ob- 

serve STEIN (1954) à la suite de la cautérisation complète d'oeil d'Odo- 

nates. De plus, en dehors de ce déficit du volume neuropilaire, des mesu- 

res nous ont montré que les cellules ganglionnaires étaient également 

réduites en nombre. Cette réduction peut avoir deux causes : 

- une prolifération moins abondante des neuroblastes du 
massif d'accroissement externe du côté où les fibres post-rétiniennes 

arrivent en nombre réduit ou nul ; 

- une' dégénérescence plus forte des cellules ganglionnaires 
néoformées du côté opéré. 

Il n'est. pas encore possible ail vu de ces résultats de déter- 

miner laquelle des deux hypothèses doit être retenue, ou dlaffi.rmer qKe 

les deux processus évoqués sont complémentaires. De telles hypoplasies 

ou hyperplasies en rapport avec la déficience ou la sürcharge en fibres 

nerveuses sensorielles ont déjà été observées chez les Vertébrés. Chez 

les Insectes, CHIARODO (1963) a montré que l'extirpation d'une patte 

mésothoracique de la larve de CalZiphora provoquait la réduction de 37 % 

du volume du ganglion correspondant. HINKE (1961) a également observé 

une réduction des corps pédonculés chez DrosophiZa et CuZex à yeux réduits, 

ce qui rejoint les résultats de certaines de nos mesures. 

2') La structure du lobe optique 

Il a été vu qu'au cours d'une morphogenèse normale les cellules 

ganglionnaires issues du massif d'accroissement externe s'apposent régu- 

lièrement aux structures préexistantes, accroissant ainsi la lamina et 

la medulla tout en maintenant l'architecture classique du lobe optique. 

Dans nos expériences, nous avons remarqué, en plus d'un 

déficit volumétxique, une structure presque toujours anormale des ganglions 

optiques du côté opéré. Il semble que cette organisation défectueuse soit 



due à l'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 régulière lorsque les fibres post-rétiniennes n'y 

parviennent pas. La croissance harmonieuse de la lamina et de la medulla 

nécessiterait donc, d'une part, l'arrivée régulière des fibres post- 

rétiniennes, et d'autre part l'intégrité du massif d'accroissement et la 

continuité de celui-ci avec la lamina et la medulla déjà en place. Lorsque 

les fibres post-rétiniennes arrivent en trop grand nombre en un point 

précis du lobe optique ou lorsque le massif d'accroissement a été acci- 

dentellement séparé du lobe optique, les formations aberrantes observées 

résulteraient de l'impossibilité pour les structures néoformées de se 

juxtaposer aux plus anciennes leur servant de patron. Le lobe optique, 

privé de l'arrivée des fibres post-rétiniennes, présente une mise en place 

irrégulière de ses ganglions optiques exterr-e et moyen ; l'architecture 

beaucoup plus régulière du ganglion optique interne résulte certainement 

de ce que les fibres afférentes y parviennent en nombre plus réduit. 

Il semble donc que l'on puisse envisager deux actions régu- 

latrices des fibres post-rétiniennes sur le lobe optique : 

- d'une part une influence possible sur la prolifération des 

neuroblastes et/ou sur la différenciation de leurs cellules filles ; 

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

Ce sont ces mécanismes possibles qui seront étudiés dans le 

chapitre suivant. 



Nous venons de voir que les perturbations occasionnées à 

l'appareil visuel par l'interposition d'un écran sont probablement mul- 

tiples ; il convenait donc, pour définir exactement la nature de la 

dépendance entre l'oeil et le lobe optique, d'examiner les conséquences 

d'interventions à effet plus restreint. 

L'interposition de l'écran a un double effet : 

- elle rompt les fibres post-rétiniennes fonctionnelles ; 
- elle empêche fréquemment la jonction des afférences néo- 

formées issues des yeux avec le lobe optique. 

Nous avons essayé d'évaluer séparément l'importance de 

chacun de ces effets. 

A) IMPORTANCE DE L'INTEGRLTE DES JONCTIONS ANCIENNEMENT FORMEES 

Le protocole opératoire est celui vu précédemment (p.39 ) 

de la section des fibres post-rétiniennes. 

RAsul tat s 

Sur toute la longueur de la zone correspondant aux fibres 

post-rétiniennes sectionnées, la structure de la lamina est identique à 

celle observée sous l'écran. Son épaisseur est très réduite, en parti- 

culier la couche ganglionnaire externe extrêmement amincie montre la 

disparition d'une forte proportion de ses cellules. 

Cette série expérimentale, qui n'avait comme objectif que 

d'étudier le résultat de la section des anciennes fibres post-rétiniennes, 

a eu en outre des effets inattendus : en effet, les fibres formées sous le 

volet opératoire après le moment de l'opération ne montrent plus la régu- 

larité qui caractérise normalement les projections des fibres post-xéti- 

niennes dans la lamina d'un oeil normal ; on observe en effet que ces 

fibres sont très fréquemment regroupées en faisceaux importants qui pénè- 

trent à intervalles plus ou moins réguliers dans le premier ganglion. 

Parallèlement la croissance de la lamina et de la medulla s'est poursuivie 

de façon atypique, ce qui se traduit par la présence à proximité du massi£ 

d'accroissement externe, de structures aberrantes, comme de petits massifs 

fibreux surnuméraires. De plus, à proximité du massif d'accroissement 

externe, c'est-à-dire dans sa région ganglionnaire formée en dernier lieu, 

la couche cellulaire de la lamina présente des variations d'épais., ceur 



notables. Celle-ci est forte lorsqu'il y a eu arrivée massive de fibres 

post-rétiniennes regroupées en gros faisceaux, alors qu'elle est plus 

faible en des niveaux présentant une arrivée réduite de ces afférences. 

Conclusion 

1) La section des fibres post-rétiniennes différenciées 

entraîne la disparition d'un nombre important de cellules ganglionnaires 

dans la lamina ; 
1 

1 2) La perturbation de la densité normale des fibres post- 

rétiniennes entraîne des modifications de la croissance de la lamina. 

La perturbation apportée à l'appareil visuel différencié 

ayant été limitée dans cette série à la seule section des fibres post- 

rétiniennes, il est possible de conclure à un effet direct de cette 

section sur les cellules ganglionnaires déjà mises en place dans la 

lamina. La disparition d'une quantité importante de ces neurones montre 

le rôle primordial joué par ces fibres post-rétiniennes dans le maintien 

et la survie des cellules ganglionnaires différenciées et fonctionnelles 

de la lamina. Ces résultats rejoignent les observations de CAMPOS-ORTEGA 

et STRAUSFELD (1972) qui ont décrit, chez un diptère, des modifications 

dégénératives transsynaptiques dans le premier ganglion après dégénéres- 

cence des fibres post-rétiniennes. La stabilité des neurones fonctionnels 

serait donc sous le contrôle de ces fibres afférentes, qui leur appor- 

teraient un "facteur de soutien", comme cela a déjà été évoqué par 

PRESTIGE (1967) chez Xenopus. 

Les modifications observées au niveau des structures mises 

en place après l'opération montrent, de plus, qu'un patron non perturbé 

de fibres post-rétiniennes anciennes faisant effet de matrice semble 

nécessaire à la projection régulière des nouvelles fibres en cr~issance, 

et au développement normal des premiers ganglions optiques. L'absence 

d'un tel modèle aurait pour conséquences le groupement en faisceaux irre- 

guliers des fibres néofo,lmées, qui pénètreraient de façon continue dans 

le premier ganglion optique, apportant une perturbation de la mise en 

place du premier et même du deuxième ganglion optique. De plus, le 



parallélisme observé entre la densité des afférentes et l'épaisseur de 

la couche ganglionnaire de la lamina néoformée confirme l'existence, 

déjà pressentie dans la série précédente, d'une influence de ces fibres 

sur la croissance de ce ganglion. 

B) MODALITES DE LA CROISSANCE DES FIBRES POST-RETINIENNEÇ 

Au cours du développement non perturbé, les fibres post- 

rétiniennes, dès leur différenciation, s'allongent en direction de la 

lamina nouvellement formée qu'elles rejoignent à la sortie du massif 

d'accroissement externe. Chez certains Holométaboles, les premières 

fibres post-rétiniennes apparaissant au cours du développement de l'oeil 

imaginai, s'accroissent le long de "jonctions" établies transitoirement 

entre les ébauches d'oeil et de lobe optique ("pédoncule optique" chez 

la Drosophile,STEINBERG, 1941 ; TRUJILLO-CENOZ et MELAMED, 1973 - nerf 
stemmatal chez les Lépidoptères, MURRAY et TIEGS, 1935 ; MEINERTZHAGEN, 

1973). La croissance de ces fibres serait ainsi orientée par un mécanisme 

de contact ("contact guidance") qui les conduirait jusqu'au lobe optique 

(explication éyalement invoquée chez les Vertébrés où existeraient cer- 

taines "voies préétablies" expliquant la migration ordonnée des fibres 

nerveuses au cours de l'organogenëse (WEISS, 1941)). Si de telles jonc- 

tions spécifiques n'existent pas chez les Hétérométaboles, il existe 

probablement une certaine affinité entre les fibres post-rétinienne~~ce 

qui les conduit à se regrouper en faisceaux, mais il parait difficile 

d'invoquer le seul mécanisme de la "contact guidance" joué par les fibres 

post-rétiniennes préexistantes, puisque leurs faisceaux sont plus ou moins 

espacés les uns des autres. 

Résultats 

Quatre séries expérimentales dont le protocole a été en partie 

déjà exposé, nous permettent de préciser le mécanisme guidant les fibres 

post-rétiniennes en croissance et conditionnant leur jonction avec la 

lamina : 

1') Interposi~ns d'écran entre l'oeil et le lobe optique : 
P --- 

Le protocole opératoire a été précédemment décrit (p .37  ) 

Les fibres post-rétiniennes issues d'ommatidies formées aprGs 



l'opération présentent quatre types de comportement : 

- elles se regroupent entre l'oeil et l'écran en formant un 
enroulement non structuré (Pl. X , fig. a). Ce comportement a aussi 
fréquemment été observé lors d'autres séries opératoires (cf implants 

abdominaux) ; 

- elles contournent l'écran, et après un trajet même rela- 
tivement long, parviennent à rejoindre la lamina sous le bord de l'écran 

(Pl. XI ) ; 

- ellesrejoigrientunmassifnerveuxformédepuislemoment del'opér~ 
tionentrel'oeiletl'écran, àla suitedel'extrusiond'unepartie du massif 

d'accroissement externe à travers des pores de l'écran (Pl. X , fig. d) ; 
- elles traversent l'écran au niveau des pores grossiers qui y 

ont parfois été pratiqués, et parviennent ainsi à la lamina sous-jacente 

(Pl. X I  fig. b, c!. 

Il semblerait cependant que ces fibres néoformées ne rejoi- 

gnent que des régions de la lamina mises en place,elles aussi, après le 

moment de l'opération. C'est pour vérifier cette supposition que la série 

opératoire suivante a été effectuée. 

Ablation partielle du massif d'accroissement externe 

Le protocole opératoire a été précédemment décrit (p. 4 0 )  

L'étude histologique ultérieure a montré que l'ablation a 

le plus souvent été suffisamment précise pour ne pas léser la lamina 

ou la medulla. Chez ces larves les fibres post-rétiniennes différenciées 

après le moment de l'opération, ou Sien se regroupent sous l'oeil en 

amas fibreux, comme vu précédemqent, ou bien, après un trajet plus ou 

moins long, rejoignent la lamina nouvellement formée à un niveau où le 

massif d'accroissement n'a pas été enlevé. En aucun'cas n'ont été ob- 

servées de fibres post-rétiniennes néoformées rejoignant une région déjà 

différenciée de la lamina (Pl. XIII, fig. c). 

Il semble donc exister une forte attraction des jeunes fibres 

post-rétiniennes par la région néoformée ou en cours de différenciation 

de la lamina, et une spécificité des contacts qui n'interviennent qu'entre 

éléments d'âge identique. Comment expliquer cette reconnaissance ? 

- on peut imaginer que le parallélisme constaté entre la 
croissance de l'oeil et celle du lobe optique est programmé de façon 



A A P S  1 

Fig. 34 a - Transplantation d'un fragment oculaire prélevé chez une larve A . P . S .  
greffé en position homologue sur un hôte plus jeune A.A.P.S.  

b - Opération inverse. Le changement de côté (oeil gauche oeil droit) 
associé à une rotatinn de 180' du greffon, permet d'isoler la zone 
d'accroissement oculaire greffée de celle de l'hôte grâce au barrage 
constitué par le fragment d'épiderme occipital accompagnant le greffon. 



extrêmement stricte depuis le début du développement, et que chaque fibre 

post-rétinienne reconnaîtra la cellule ganglionnaire avec laquelle il 

était prévu qu'elle se connecte. 

- ou bien une telle programmation n'existe pas, le seul 
critère efficace de reconnaissance entre fibres post-rétiniennes néo- 

formées et cellules ganglionnaires étant le synchronisme de leur diffé- 

renciation. 

3") Echanqe de qreffons oculair~homoloques entre larves drâqeg - 

di£ férents -- 
Un fragment d'épiderme céphalique, comprenant une partie de 

la zone d'accroissement oculaire, une bande étroite de néommatidies, une 

zone plus large d'épiderme céphalique, accompagné à une extrêmité de 

tégument occipital, est prélevé dans l'oeil gauche d'une larve A. P. S. 

Après avoir subi une rotation de 180" , il est greffé au bord de l'oeil 
droit d'une larve A. A. P. S. (fig. 34 a - Pl. XXIV, fig. a). Par cette 
rotation il est possible de suivre l'évolution de la région oculaire 

greffée, en excluant toute interaction de la zone d'accroissement intro- 

duite, d'une part avec celle de l'hôte dont elle est séparée par le 

barrage constitué par l'épiderme occipital, d'autre part avec l'épiderme 

préoculaire de l'hôte, grâce à la présence d'une région si~ffisa~ent 

large d'épiderme du vertex dans le greffon. Nous avons dû nous liniter 

à une différence dlZge de un stade entre les animaux donneurs et receveurs, 

car au-delà de cette différence la forme et la taille différentes des 

larves empêchent Le maintien du greffon. 

L'expérience inverse a été également réalisée, consistant 

donc en la transplantation d'un greffon "jeune" (A. A. P. S.) sur un 

hôte plus "âgé" CA. P. S. ) - Pl. XXIV, fig. b). 
L'étude histologique des larves hôtessacrifiées au cours du 

dernier stade montre que les fibres post-rétiniennes rejoignent toujours 

la lamina en cours de différenciation à la sortie du massif d'accroisse- 

ment externe, et non la région de lamina ayant le meme "âge" (du point 

de vue stade larvaire) (Pl. XXIV, fig. c et d) . C'est. donc la qualité 
"jeune" ou plutôt "non différenciée" des cellules ganglionnaires qui 

compte dans l'attraction des fibres post.-rétiniennes. 



4 O )  Absence de spécificité des fibres post-rétiniennes e n v E  

les cellules qanqlionnaires de la lamina 

Bien qu'il semble exister une spécificité extrêmement stricte 

des jonctions entre les fibres post-rétiniennes et leurs cellules gan- 

glionnaires "cibles",nous avons pu constater que dans certaines conditions 

expérimentales ce n'est pas toujours le cas ; en effet : 

- lorsqu'un oeil accompagné de sa zone d'accroissement est 
greffé en position abdominale (série vue précédemment p.43 ) , certaines 
fibres post-rétiniennes néoformées se regroupent en faisceaux qui rejoi- 

gnent le ganglion nerveux du segment correspondant (Pl. XV). 

- dans des yeux dont une partie a été greffée (série "échange 
de greffons" p. 86 )  il est parfois possible d'observer des faisceaux 

post-rétiniens rejoignant directement la région dorsale du neuropile de 

la medulla (Pl. XXIV, fig. e et f). 

Conclusion 

Au cours de leur croissance, les fibres post-rétiniennes 

néoformées 

1) sont attirées par la région en cours de différenciation 

de la lamina ; 

2) sont capables de contourner un obstacle important pour 

rejoindre le lobe optique ; 

3) ne se connectent jamais avec une région ancienne de la 

lamina ; 

4) montrent une interattraction qui se manifeste lorsque la 

jonction avec le lobe optique est impossible ; 

5) peuvent dans certaines circonstances entrer en contact 

avec des ganglions nerveux autres que la région néoformée de la lamina. 

DI scuss I ON 

Les résultats ci-dessus ont donc permis de vérifier l'exis- 

tence d'une interattraction présentée par les fibres post-rétiniennes 

se regroupant en amas non structurés. 

Des affinités de ce type ont et6 signalées par PFLUGFELCER 

(1947), dans une ébauche embryonnaire transplantée d'oeil de Carausius, 



dont les fibres post-rétiniennes émises par les bords de l'explant ne 

parviennent pas jusqu'à l'ébauche du lobe optique transplanté et cons- 

tituent une sorte de feutrage sous les ommatidies. Des résultats 

comparables avaient été obtenus également par SCHOELLER (1964) chez 

CaZZiphora, et par BATE (cité par MEINERTZFAGEN, 1973) étudiant la 

régénération de l'oeil de l'orthoptère Chortoîcetes. Cependant, ces 

dernières expériences ne permettaient de retrouver que des enroulements 

fibreux sans structure. 

Au contraire, chez les Odonates, nous avons vu qEe les fibres 

néoformées sont capables de rejoindre le lobe optique, que ce soit en 

contournant un écran interposé ou en traversant les pores qu'on y a percés 

Il semble donc que la croissance de ces axones ne nécessite pas l'inter- 

vention d'un mécanisme de "contact guidance", mais çoit plutôt assurée 

par un neurotropisme orientant ces fibres vers le lobe optique. De plus, 

l'étude des larves opérées n'a jamais permis d'observer de fibres post- 

rétiniennes néoformées pénétrant dans une région anciennement formée de 

la lamina ; il aiparaît donc que la région attractive du lobe optique 

soit très précisément constituée par les cellules ganglionnaires néo- 

formées, situées à la sortie du massif d'accroissement externe. 

Du fait que les fibres post-rétiniennes n'entrent en contact 

qu'avec des cellules ganglionnaires nouvellement différenciées, il. doit 

exister un certain synchronisme dans la différenciation de ces deux types 

d'éléments. C'est pourquoi il est difficile d'interpréter les connexions 

aberrantes précédemment décrites. HORRIDGE (1968), étudiant les consé- 

quences d'une rotation de 180° de l'oeil de Locusta,a cependant conclu 

à une telle absence despécificité,encore que les tests optomoteurs utilisés 

pour arriver à ses conclusions ne soient pas très probants . Plus nets, 
par contre, sont les résultats de WOLBARSHT et coll. (1966) qui ont ob- 

servé, chez la Blatte, une attraction comparable des fibres past-rétinienoes 

d'oeil. transplanté sur la coxa d'une patte mésothoracique, par le nerf 

du meme segment, ou d'autres auteurs comme BWASKARAN et SIVASCTBRA$IANIAN 

(1969), HELLER et EDWARDS (1968), EDWARDS (1969) , qui ont également ren- 
contré des connexions nerveuses aberrantes après transplantation de 

pattes ou de cerques en différents endroits du corps. 

C) REGULATION DE LA CROISSANCE DU LOBE OPTIQUE PAR LES FIBRES POST- 

RETINIENNES NEDFORiiEES 

Dans notre étude du déterminisne de la croissance du lobe 



optique nous venons de démontrer l'importance de l'intégrité des fibres 

pst-rétiniennes et d'analyser les modalités de la reconnaissance des 

cellules ganglionnaires par les fibres néoformées. On peut à présent se 

demander comment celles-ci sont en mesure d'assurer la régulation de la 

croissance du lobe optique. Afin de répondre à une telle question, nous 

avons cherché à perturber l'arrivée des fibres post-rétiniennes en 

créant soit un déficit, soit, au contraire, une surcharge en afférences 

néoformées. Si la réalisation d'un déficit en fibres afférentes est 

relativement aisée, celle d'une surcharge localisée s'avêre par contre 

beaucoup moins facile à obtenir, ce qui explique que très peu d'auteurs 

aient étudié le problème sous ce dernier aspect (BIBB, 1977). Parmi les 

résultats obtenus à la suite de notre étude de la régénération de l'oeil 

(chapitre IV) ceux concernant les effets de telles surcharges nerveuses 

permettront de compléter nos conclusions. 

Méthodes de mesure de la croissance 

Les effets de ces perturbations chirurgicales ont pu être 

mieux compris grâce à l'utilisation combinée d'un marquage autoradio- 

graphique par la H3 thymidine et d'un agent mitoclasique, la colchicine. 

Afin de reconnaître les cellules formées à partir du moment de l'opération 

chaque larve reçoit, aussit6t après celle-ci, une injection de H3 thymi- 

dine (15 microcuries/gramme de poids frais). Il sera ainsi possible de 

distinguer les régions formées avant et après le moment de l'opération, 

en particulier au niveau de la lamina et de la medulla. Les larves sont 

sacrifiées au début du dernier stade larvaire, avant le commencement àe 

la métamorphose oculaire. Six heures auparavant nous avons injecté une 

solution de colchicine à raison de 50 microgrammes/gramme de poids frais. 

Le blocage en métaphase des mitoses permet leur dénombrement précis et 

une comparaison du taux de mitoses dans le massif d'accroissement externe 

entre le côté opéré et le côté témoin. 

1°) Développement du lobe optique déficitaire en fibres post- -- 
rétiniennes néoformées 

Protocole opératoire 

Des larves dlAeshna cyanea ont été opérées lorsqu'il leur 

reste trois mues larvaires à effectuer avant la métamorphose. L'opération 



Fig. 35 - Protocole opératoire utilisé pour causer un déficit en fibres post- 
rétiniannes.(A) Ablation chez de jeunes larves de la région génératrice de 
nouvelles omrr.atidies et son remplacement par un volet de tégument occipital 

' 

qui en empêchera la régénération. Cette opération a pour eifet de priver 
le lobe optique, en dessous du niveau opéré, de l'arrivée de nouvelles 
fibres post-retiniennes. (B) Injection simultanée de H3 thymidine, pemet- 
tant ainsi de distinguer les régions ganglionnaires formées avant et après 
le moment de l'opération. (C) Croissance larvaire (3 - 4 mues larvaires). 
(D) Injection de colchicine peu avant la fixation de la larve, ce qui 
permettra une comparaison aisée du taux des mitoses dans le massif d'ac- 
croissement externe du lobe optique côté opéré, et dans celui du lobe 
optique contralatéral utilisé comme témoin. 



consiste en l'ablation unilatérale d'une partie de la zone d'accroissement 

oculaire située à la face postéro-dorsale de l'oeil. Le fragment excisé 

comprenant en outre de minces bandes adjacentes formées de néommatidies, 

de portions de vertex et d'occiput (fig. 35). La fenêtre ainsi découpée 

est obturée par un volet de tégument occipital qui empêchera la régéné- 

ration de l'oeil (Pl. XXV, fig. a). Cette opération a pour effet de 

priver la région postérieure du lobe optique sous-jacent de l'arrivée de 

fibres post-rétiniennes néoformées, au moins en dessous de la plus grande 

partie du volet substitué. Afin d'écarter toute erreur d'interprétation 
1 

dans l'étbde des effets des opérations, nous avons effectué, sur trois 

larves d'Aeshna,l'ablation d'un volet oculaire, -suivie immédiatement de 

sa remise en place (fig. 36 - Pl. XXVII, fig. f). Comme les véritables 
opérés, ces "témoins-opérés" ont reçu au même moment une injection de 

H3 thymidine et une de colchicine. 

Résultats 

Dans les onze régions étudiées privées de fibres post-réti- 

niennes, les modifications des lobes optiques ont été de même type, mais 

d'importance variable. De telles différences individuelles sur le plan 

quantitatif ont déjà été remarquées par d'autres auteurs au cours d'études 

comparables chez les Vertébrés. Nous estimons donc qu'il ne faudra accorder 

ici qu'une valeur indicative aux moyennes mentionnées, et qu'un calcul 

d'erreur standard n'est pas justifié. 

a) Les ganglions optiques 

a) La lamina 

Il existe dans cette portion du lobe optique, une très nette 

différence entre les côtés opéré et témoin (Pl. xxv et XXVI). Du côté 
opéré le niveau des cellules marquées est resté très proche du massif 

d'accroissement externe, alors qu'il s'en est notablement éloigné du côté 

témoin (Pl. XXV, fig. d et dl). Dans certains cas où il n'y a pas eu de 

marquage, on observe cependant une discontinuité entre le massif d'ac- 

croissement et la lamina (Pl. XXVI, fig. f') ; lorsqu'un "front de mar- 

quage" net fait défaut, un fort amincissement de la lamina permet néanmoins 

de repérer le niveau perturbé résultant de l'opération (Pl. XXVI, fig. g'i. 
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Fig.  36 - Protocole  o p é r a t o i r e  subi  p a r  des  l a r v e s  u t i l i s é e s  comme "t6moins-opérés". 
( A )  Ablation pu i s  remise en p l a c e  d 'un v o l e t  tégumentaire.  1r. jection simul- 
tanée de II3 thymidine. 
(B) In jec t ion  de co lch ic ine  chez l a  l a r v e  du d e r n i e r  s t a d e  6 heures  avan t  



Afin d'apprécier l'importance de la perturbation on a mesuré 

le volume de la couche cellulaire externe dans les portions de lamina 

mises en place avant et après le moment de l'ablation de la zone d'accrois- 

sement de l'oeil. 

- Région mise en place avant le moment de l'opération (fig. 37) 
Cette portion latéro-externe de la lamina, délimitée en di- 

rection proximale par le front de marquage, présente du côté opéré un 

déficit volumétrique de 14 % en moyenne par rapport au côté témoin 

(tableau II p. 92 ) .  Les courbes volumétriques cumulatives (fig. 38) 

illustrant cette différence restent superposées depuis la région anté- 

rieure du ganglion (origine des courbes) jusqu'au niveau de l'opération, 

mais divergent ensuite. Pour expliquer le déficit volumétrique, à première 

vue surprenant, se produisant dans une région mise en place avant le moment 

de l'opération, on peut invoquer la dégénérescence de la partie de lamina 

formée juste avant ce moment, et qui serait une conséquence de la résection 

des néommatidies correspondantes. En effet, au cours de l'ablation de la 

zone d'accroissement oculaire, il est pratiquement impossible de ne pas 

entraîner une fine bande de néommatidies adjacentes. Le cas où la lamina 

mise en place avant le moment de l'opération ne présente qu'un déficit 

volumétrique très réduit (6 à 7 %) correspondrait donc à une opération 

relativement réussie au cours de laquelle très peu de néommatidies ont 

été retirées. L'étude histologique montre d'ailleurs que la région de la- 

mina formée peu de temps avant l'opération (correspondant à des néommati- 

dies dont les fibres ont sans doute été sectionnées) est moins épaisse 

que du côté témoin. Il est de plus remarquable que chez les "témoins- 

opérés" qui ont subi une section de leurs fibres post-rétiniennes néoformées 

de même étendue que les opérés, cette région de lamina est également ré- 

duite de 10 % (tableau II p. 92 ) .  

- Région mise en place après le moment de l'opération 
Cette portion, située entre le front de marquage et le massif 

d'accroissement externe, est toujours beaucoup moins étendue, et d'une 

épaisseur beaucoup plus faible du côté opéré, comparée à la région contra- 

latérale témoin ; elle peut parfois faire complètement défaut. 

Le déficit volumétrique du côté opéré est beaucoup plus im- 

portant que dans la région préopératoire étudiée précédemment, ce qui 
=-*S.=" 



:Volume de la lamina formée: : Volime de la : 
: Nature Volume du : medulla : Taux de 
: la pe~turbation : avant après :massif d'accroissement : formée après : différenciation : 

:l'opération : l'opératioc : externe : l'opération : 

: Lamir-a : Medulla : Déficit 
- 1 4 %  : - 9 6 %  : - 26 % - 67 % : - 9 3 % : - 5 1 %  : 

en fibres 
...................................................................................................... 
: Surcharge : 

en fibres : 
- 2 8 %  + 3 6 %  : 

:,?.nina : 
non : 

'non mesurable + 1 1  % : .mesurable: 

Térnoin 
: - 1 0 %  : - 3 5 %  : 

opéré 
- 12 % : non mesurable : 

TaMeau II : Tableau résumant les différents résul.>ats obtenüs relatifs au volume des 

différents tissus. Les pourcentages indiqués représenteat le déficit ( - )  , 
ou la surcharge (+) volumétrique, présenté par le tissu. considéré du côté 

opéré par rapport à son témoin contralatéral. 
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d. 
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\ 

Arrière 

Fig. 37 - Représentation schématique de l'appareil visuel présentant postérieure- 
ment un déficit en fibres post-rétiniennes néofo-mées (vue dorsale de 
l'oeil droit). On distingue : 
- antérieurement par rapport au niveau de l'opération, la région du lobe 
optique présentant une densité normale de fibres post-rétiniennes néofonnées 
(d. n. ) 
- postérieurement par rapport à ce niveau, la région du lobe optique à 
laquelle ne parviennent pas de fibres post-rétiniennes néoformées (d.) 
- dans ces deux régions, les parties de lamina dont la formation a eu lieu 
avant (lamina pré-op.) ou après (lamina post-op.) le moment de l'opération. 
Les flèches représentent les fibres post-rétiniennes formées depuis le 
moment de l'opération. 

m. a. e. : massif d'accroissement externe. 
z. a. o. : zone d'accroissement oculaire. 



t t t t t r r t t t t t t l t t l t t t t t  
fibres post - rétiniennes 

Fig. 38 - Courbes cumulatives représentant. dans l'oeil opéré (0) privé de fibres 
post-rétiniennes et dans l'oeil témoin (T), le volume : 
(1) du massif d'accroissen?ent externe ; 
(2) de la région de lamina mise en place avant (pré.) ou après (post-) le 

moment de l'opération ; 
C__ 

(3) de la medulla. 
L'origine des courbes correspond à l'extrémité antérieure des 

lobes optiques. On remarque une superposition des différentes courbes 
pour toute la région antérieure du niveau de l'opération, c'est-&-dire 
située sous la partie restante de la zone d'accroissement oculaire. et 
recevant donc une densité normale de fibres post-rétiniennes. A partir du 
niveau de l'opération. la divergence des courbes et la pente plus faible 
de celles relatives au côté opéré, traduisent la croissance réduite OU 
nulle des tissus dans la région privée de fibres post-rétiniennes. (Pour 
la construction des courbes, voir "Matériel et Méthodes"). 



résulte d'une croissance extremement réduite de la lamina sous le niveau 

opéré. La différence de volume, qui est en moyenne de 96 % (tableau II 

p. 92 ) par rapport au côté témoin, peut atteindre 100 % chez certaines 

larves. Ceci se traduit (fig. 38) par le fait que la courbe relative au 

côté opéré, non seulement s'écarte fortement de la courbe témoin à partir 

du niveau de l'opération, mais est souvent interrompue en raison de l'ab- 

sence totale de lamina dans la région postérieure. 

6) La medulla 
Des mesures du volume total des cellules de la couronne gan- 

glionnaire de la medulla formée après le moment de l'opération ont montré 

que le côté opéré présente un déficit moyen de 41 % par rapport ail côté 

témoin. Les courbes cumulatives correspondantes, superposées jusqu'au 

niveau de l'opération, divergent nettement en direction de l'extrémité 

postérieure du lobe optique. Contrairement à la lamina qui n'est prati- 

quement plus formée sous le niveau opéré, la medulla montre une croissance 

réduite mais non négligeable, ce qui explique à ce niveau le déficit 

volumétrique moyen de 67 % pour la medulla (contre un déficit de 96 % 

pour la lamina - tableau II p. 92). 

y) La lobula 

En raison même de sa structure le marquage n'a pas permis de 

distinguer avec suffisamment de précision les régions de ce ganglion for- 

mées avant et après le moment de l'opération. Rappelons toutefois que des 

mesures antérieures relatives à des opérations de nature semblable (MOUZE, 

1974) ont montré au niveau du neuropile de la lobula un déficit volumé- 

trique global de 4 2 10 % par rapport au c6té témoin. 

b) Le massif d'accroissement externe du lobe optique 

On peut se demander dans quelle mesure l'activité mitotiqüe 

du massif d'accroissement externe et le mécanisme de mise en place des 

cellules différenciées qui lui fait suite est perturbé par l'absence des 

fibres post-rétiniennes. 

a) Volume !fig. 38) 

Bien que la forme générale et la structure du massif d'accrois- 

sement restent normales en dessous du niveau opéré, on observe une réCiuc2isn 



Oeil opéré 
__________________---------------------- 

Numéro 1 oeil  iveau au ant6rieur:liveau postérieur opéré: 
-des larves : témoin ~ré-~~ératoire .------------------------ 

(densité norma1e:~éficit en : Surcharqe 
de fibres) fibres en fibres : 

Tableau III : Tableau présentant, chez les larves où leur dénombrement a été possible, 

le nombre moyen de mitoses comptées sur 100 cm2 de section transversale de 

massif d'accroissement (surface obtenue après projection en chambre 

claire et correspondant à 31 x 1 0 ~ ~ ~  réels). Les chiffres marqués 

d'un astérisque ( + )  ont été obtenus sur des régions non consécutives 

de la larve. 



volumétrique qui atteint 26 % en moyenne par rapport au massif d'accrois- 

sement témoin (tableau II). Toutefois, cette évolution ne suit pas d'une 

manière stricte celle des ganglions correspondants. En effet on note que 

le volume du massif d'accroissement est parfois pratiquement normal à 

des niveaux où la lamina (et la medulla) mise en place après le moment 

de l'opération est très réduite ou même complètement absente (Pl. XXVI, 

fig. 9'). 

6) Activité mitotique 
Il est remarquable de constater que le massif d'accroissement 

continue de présenter des mitoses dans les régions opérées, c'est-à-dire 

aux endroits où aucune fibre post-rétinienne néoformée ne rejoint le lobe 

optique (Pl. XXVI, fig. f'). De plus, la localisation de ces mitoses 

parait tout à fait comparable à celle notée dans le massif d'accroissement 

témoin. La comparaison des taux mitotiques (rapport nombre de mitoses/ 

unité de volume) de massifs d'accroissement situés en des endroits per- 

turbés et non perturbés (région antérieure du lobe optique opéré, lobe 

optique contralatéral) n'a montré aucune différence significative (ta- 

bleau III p. 94 ) .  On peut donc considérer que, malgré l'absence de fibres 

post-rétiniennes néoformées, le massif d'accroissement externe du lobe 

optique présente une activité mitotique normale. 

c) Différenciation des cellules ganglionnaires (tableau II p.92) 

Sachant que l'activité mitotique des neuroblastes issus des 

massifs d'accroissement n'a pas été perturbée par l'opération, il était 

intéressant de suivre la destinée des cellules ainsi formées. La propor- 

tion de celles qui dégénèrent aussitôt par manque de contact avec les 

fibres post-rétiniennes peut être estimée par le calcul suivant : 

Prenons,par exemple, le cas d'un massif d'accroissement réduit 

de 31 % par rapport au côté contralatéral. Puisque le taux mitotique est 

identique, côté opéré et côté témoin, la lamina néoformée qui en est issue 

devrait être réduite dans la même proportion et, à condition que la diffé- 

renciation cellulaire ultérieure se poursuive comme chez le témoin, ne 

représenter que 69 % du volume du témoin. Or, dans notre exemple la ré- 

duction de ce ganglion est de 96 %, c'est-à-dire qu'il ne compte que 4 % 

de cellules par rapport au témoin. Au lieu des 69 % de cellules escomptées, 

seuls 4 % subsistent, ce qui fait que 65 % d'entre elles ont disparu après 



pj3 Thymidine 

F i a .  39 - P r o t o c o l e  opéra to i12  u t i l i s é  pour i n d u i r e  une surcharge  en f i b r e s  pos t -  
r é t i n i e n n e s .  
( A )  Rota t ion  d e  180° d ' u n  v o l e t  t é q u o e n t a i r e  a b o u t i s s a i l t  à l a  mise e n  
c o n t a c t  d 'épiderme céphal ique  p r é o c u l a i r e  e t  d'oinrriatidies d i f f é r e n c i é e s .  
(R) I n j e c t i o n  s imul tanée  d e  H 3  thymidine. 
(C) In iec t io r i  d e  c o l c h i c i n e  chez l a  l a r v e  du d e r n i e r  s t a d e  6 h e u r e s  a v a n t  
s a  f i x a t i o n .  



leur formation. Théoriquement on peut donc admettre que 65 x 100 - 
6 9 

- 94 % 

des cellules de la lamina ont disparu à la "sortie" du massif d'accrois- 

sement. 

Un tel calcul, effectué cas par cas, donne pour la proportion 

de cellules disparues une valeur moyenne de 93 % sur l'ensemble des 

cellules formées dans la lamina. Le même calcul appliqué à la medulla 

montre que 51 % des cellules formées en dessous du niveau opéré ont dis- 

paru (tableau II p. 92 ) . 
Il ne s'agit là que d'une approximation qui ne tient pas 

compte de toutes les données. Ainsi, dans notre exemple précédent, le 

volume du massif d'accroissement n'est probablement pas réduit de 31 % 

dès le moment précis de l'opération, ce qui revient à dire que pendant 

toute la durée de la croissance post-opératoire, le massif d'accroissement 

a formé certainement plus de cellules que celles (69 %) prises en compte 

dans le calcul. En conséquence les pourcentages calculés correspondent 

sans doute à un nombre de cellules en dégénérescence obtenu pas défaut, 

c'est-à-dire inférieur aux valeurs réelles. 

11 est intéressant à cet égard de considérer l'évolution des 

ganglions optiques chez les "témoins-opérés". Les moins perturbés d'entre 

eux présentent une réduction de 35 % de la lamina formée après le moment 

de l'opération, alors que le volume du massif d'accroissernent n'est difi- 

citaire que de 11 %. Le calcul montre que 27 % environ des cellules gan- 

glionnaires ont dégénéré après leur formation. Nous sommes donc en pré- 

sence chez ces témoins d'une conséquence de la perturbation opératoire 

déjà signalée précédemment ; la densité relativement variable des fibres 

post-rétiniennes néoformées, comme suite de leur tendance à se grouper en 

faisceaux, explique la différence entre le côté intact et le côté opéré 

des "témoins". Au niveau de la medulla cette différence s'est complètement 

estompée puisque le volume de la région post-opératoire de ce ganglion 

n'est réduit que de 12 % par rapport au ganglion contralatéral, ce qui 

correspond au déficit de 11 % noté pour le volume du massif d'accroissement 

chez le témoin opéré. 

2 ' )  Développement du lobe optique surchargé en fibres post- 
-------A---- -- 
rétiniennes néofornées 

La méthode utilisée, imaginée à partir de résultats obtenus 

précédemment (p. 54 ) est d'augmenter la surface de la région génératrice 
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Fgg. 40 - Représenta une alternance 
- de d6ficit 

optique présentant une densité normale de fibres post-rétiniennes . - néofor- 

post-rétiniennes néoformées. 

eulieu avant ou après le moment de l'opération. . - 
Les fleches représentent les fibres post-r6tinienn.s formées depuis 

le moment de l'opération. Les zones d'accroissement oculaire (3) et (4) 
sont les £ormations surnuméraires indultes par la rotation de 180' du 
volet céphalique (voir PI. XXVII a, b). 
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en induisant la formation de zones d'accroissement supplémentaires 

par mise en contact dlommatidi.es différenciées et d'épiderme céphalique 

pré-oculaire ; ce résultat est obtenu par le deuxième type d'opération 

(fig. 39 - Pl. XXVII, fig. a et b) qui consiste à faire subir à un volet 

céphalique une rotation de 180° dans le sens antéro-postérieur. 

L'analyse quantitative des résultats de cette deuxième série 

expérimentale s'est heurtée à certaines difficultés en raison, notamment, 

de la propriété déjà signalée des fibres post-rétiniennes à se grouper 

en faisceaux. La surcharge en fibres de certains niveaux très localisés, 

voisinant avec des régions déficientes, a nécessité l'étude de la lamina 

par tronçons successifs parfois relativement réduits. En outre, l'étude 

quantitative de la medulla a été rendue impossible en raison de la pro- 

jection supplémentaire sur celle-ci de fibres de la lamina par Le chiasma 

externe. Ces réserves étant faites, les résultats obtenus, synthèse de 

toutes les situations observées, reposent sur l'étude de sept régions 

présentant une surcharge en fibres post-rétiniennes. 

Résultats 

a) Les ganglions optiques 

a) La lamina 

- Région mise en place avant le moment de l'opération 
(fig. 40 et 41) 

On y note un déficit volumétrique très net par rapport au 

témoin, puisque s'élevant à 28 % (tableau II p. 92 ) .  Cette différence, 

beaucoup plus importante que pour la série précédente ( -  14 %),peut s'ex- 

pliquer par la dégénérescence d'un nombre plus élevé de cellules ganglion- 

naires de la lamina à la suite de la section d'une quantité plus inpor- 

tante de fibres post-rétiniennes (Pl. XXVII, fig. e). En effet, ce type 

d'opération exige que la taille du volet oculaire devant subir une rota- 

tion de 180° soit plus grande que celle du volet remplacé dans la preaière 

série. 

- Région mise en place après le moment de l'opération 
(fig. 40 et 41) 

Sous le volet retourné, la lamina présente fréquemment une 

alternance de régions amincies, qui ne reçoivent pas ou très peu de fibres 

post-rétiniennes, et de régions épaissies correspondant à l'arrivée massive 
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Fig. 41 - Courbes cumulatives représentant l'effet, sur le volume du massif d'accrois- 
sement (1) et sur celui de la lamina (2) des variations de densité des 
fibres afférentes. On remarque dans le massif d'accroissement et dans la 
région de lamina mise en place après le moment de l'opération : 
- une pente plus forte côté opéré ( 0 )  que côté témoin (T) aux niveaux . 

surchargés en afférences. 
- une pente plus faible (massif d'accroissement) ou nulle (lamina) aux 
niveaux ne recevant plus d'afférences rétiniennes. 
La divergence, plus importante que sur la figure 38, des courbes relatives 
à la région de la lamina mise en place avant l'opération (Pré. o. ; 

pré. T.) s'explique par la section d'un nombre plus élevé de fibres post- 
rétiniennes anciennement formées . 
d. n. : densité normale en fibres post-rétiniennes, région non perturbée - 
d. : déficit - S. : surcharge en afférences. 



de nombreuses fibres rassemblées en faisceaux (Pl. XXVII, fig. d et e). 

Le volume de ces régions hypertrophiées est en moyenne scpé- 

rieur de 36 % à celui observé dans les régions contralatérales (tableau I1,p.S 

Compte tenu de la dégénérescence, difficile à évaluer, de cellules formées 

entre le moment de l'opération et l'arrivée des premières fibres post- 

rétiniennes néoformées, on peut admettre que le supplément de cellules 

ganglionnaires qu'il faut attribuer à la surcharge en fibres post-réti- 

niennes a dû être un peu supérieur à 36 %. 

8) La medulla 
En l'absence de données quantitatives sur la medulla, il 

convient cependant de signaler la présence fréquente sous le niveau opéré 

de petits massifs surnuméraires, à la fois fibreux et cellulaires. Ce 

phénomène rappelle les résultats précédemment obtenus montrant qu'une 

croissance normale de la medulla nécessite l'intégrité de la lamina sus- 

jacente . 

b) Le massif d'accroissement externe (fig. 40 et 41) 

a) Volume 

A l'inverse de la série précédente, le volume du massif de 

neuroblastes est amplifié lors de l'arrivée d'un contingent supplémen- 

taire de fibres post-rétiniennes (Pl. XXVII, fig. d et e). L'augmentation 

volumétrique à ces niveaux est de 32 % en moyenne par rapport aux témoins 

(tableau II p. 92 ) .  Bien qu'hypertrophiées, ces régions présentent la 

structure typique en gouttière, avec la localisation habituelle des mitoses, 

8) Activité mitotique 
L'étude de l'activité mitotique dans les sections du massif 

d'accroissement surchargées en fibres post-rétiniennes ne montre pas de 

différence significative par rapport aux massifs d'accroissement dont 

l'innervation afférente n'est pas perturbée (région antérieure du lobe 

optique sur le côté opéré ou lobe optique contralatéral) (tableau III p.94 1 

Le fait que l'activité mitotique n'est pas différente de celle d'un 

massif d'accroissement ne recevant plus de fibres post-rétiniennes 

(première série) renforce l'opinion selon laquelle les fibres post-réti- 

niennes n'ont pas d'action mitogène sur 1-es neiiroblastes du massif d'ac- 

croissement. 



c) Différenciation des cellules ganglionnaires 

(tableau II p. 92 ) 

Un calcul identique à celui effectué dans la première série 

pour la lamina montre que, en raison de l'augmentation de volume du 

massif d'accroissement, le côté surchargé en fibres post-rétiniennes 

différencie en moyenne 11 % de cellules en plus que du côté témoin. 

Remarquons cependant que, compte tenu des réserves émises 

précédemment au sujet des cellules ganglionnaires qui ont dégénéré entre 

le moment de l'opérati~n et celui de l'arrivée des fibres, il est probable 

que le gain en volume de la lamina mise en place après l'opération ait 

été supérieur à 36 %. De ce fait le nombre de cellules ganglionnaires dif- 

férenciées serait donc proportionnellement plus élevé que pour un lobe 

optique recevant une densité normale d'afférences. 

Conclusior, 

Les rgsultats obtenus par les séries opératoires précédentes 

peuvent être résumés de la manière suivante : 

1') Un déficit en fibres post-rétiniennes a corme conséquences 

a) Au niveau du massif d'accroissement externe 

- un volume généralement plus faible qüe du côté témoin t 

- une poursuite normale de l'activité mitotique des neuroblastes. 

b) Au niveau des ganglions optiques 

- une croissance très réduite sinon nulle de la ].aïnina, dont 
en moyenne 93 30 des cellules ont disparu depuis leur formation ; 

- une croissance également réduite, mais non négligeable, 
de la medulla et de la lobula. 

2') Une surcharqe en fibres post-rétiniennes a CdInme effet 

a) Au niveau du massif d'accroissement externe 

- un volume généralement amplifié par rapport au massif 
d'accroissement contralatéral ; 

- une poursuite normale de l'activité mitotique des neuro- 
blastes. 

b) Au niveau de la lamina, une croissance plus importante 

du côté opBr6 que du côté témoin (36 sÈ de cellules suppl-émentaiies). 



La suppression chez la larve dlAeshna cyanea de la région 

génératrice d'ommatidies a pour effet d'interrompre ou de réduire à 

l'extrême la croissance de la lamina du lobe optique. A l'inverse, l'apport 

de zones d'accroissement oculaires supplémentaires entraîne localement 

une croissance accrue de ce ganglion. Pour interpréter ces résultats, on 

pouvait penser que l'absence ou, au contraire, la surcharge en fibres 

pst-rétiniennes néoformées, était susceptible de se répercuter sur la 

croissance des ganglions optiques à différents niveaux en perturbant : 

- soit la prolifération cellulaire dans le massif de neuro- 
blastes ; 

- soit la mise en place des cellules ganglionnaires diffé- 
renciées. 

Enfin on pouvait faire appel à un effet s'exerçant sur le 

processus intermédiaire, c'est-à-dire sur la différenciation des cellules 

ganglionnaires. 

Pour expliquer la croissance du lobe optique, on peut donc 

se baser sur trois hypothèses faisant appel au rôle essentiel des fibres 

pst-rétiniennes. La discussion des résultats expérimentaux obtenus doi.&.$-& 
'; ,). 

nous montrer si ces hypothèses s'excluent au bénéfice de l'une d'entre 3 
ell-es, ou si l'on doit faire appel à toutes les trois dans l'établissement 

d'un schéma de régulation de la croissance du lobe optique par l'oeil 

sus-jacent. 

1°) Prolifération cellulaire dans le massif de neuroblaste?. 

Les conclusions apportées par les auteurs sur les Vertébrés 

sont variables suivant le matériel utilisé et le type d'étude effectuée. 

Certains constatent une indépendance du taux de prolifération dans un 

ganglion donné vis à vis de la quantité de fibres nerveuses afférentes 

(LEVI-MONTALCINI, 1949 ; JACOBSON, 1970) , tandis que d'autres observent 
un parallélisme étroit entre l'activité mitotique et l'importance des 

afférences : baisse du taux mitotique par déficit en fibres (MAY, 1927 ; 

HAMBURGER et LEVI-MONTALCINI, 1949 ; KOLLROSS, 1953 ; DE LONG et SIDMAN, 

1962), élévation de ce taux au dessus de la normale après surcharge en 

fibres (HAMBURGER et LEVI-MONTALCINI, 1949 ; BIBB, 1977). 

Nos résultats sur le taux mitotique des neuroblastes n'ont 

montré aucune différence significative entre les massifs d'accroissement 



témoin, et ceux privés de fibres post-rétiniennes, ou recevant une 

surcharge en fibres. On peut donc considérer l'activité mitotique de 

ce tissu comme indépendante du nombre de fibres post-rétiniennes qui y 

aboutissent. 

Cette indépendance est d'ailleurs confirmée par des observa- 

tions indirectes. En effet, comme il a été vu précédemment (chapitre Il, 

la zone épidermique d'accroissement oculaire, responsable de la mise en 

place de nouvelles ornmatidies, est le siège d'une nette augmentation 

d'activité mitotique en début de stade larvaire, cependant que le taux 

mitotique du massif d'accroissement reste constant pendant toute la durée 

de l'intermue. Or, si l'arrivée des fibres post-rétiniennes était respon- 

sable d'une multiplication cellulaire accrue dans le massif d'accroisse- 

ment externe, une intensification de la genèse des ommatidies devrait 

être suivie, après un certain délai, d'une élévation du taux de mitoses 

dans ce massif, ce qui n'a pas été observé. 

Comment alors interpréter dans nos conditions expérimentales 

les variations volumétriques présentées par le massif d'occroissernent, 

dont le taux mitotique reste cependant constant ? Il faut admettre ur,e 

augmentation du nombre des neuroblastes lorsque le volume du massif d'ac- 

croissement est légèrement hypertrophié, et une diminution de leur nombre 

dans le cas inverse. On peut envisager pour ces variations de volume 

deux explications différentes, supposant chacune une propriété particu- 

lière des fibres post-rétiniennes : 

- ou bien les fibres contrôleraient la vitesse de renouvellemer 
des cellules filles, dont la production serait plus ou moins rapide selon 

le nombre plus ou moins élevé de fibres afférentes. Cette première hypothès 

qui semble à priori improbable en raison du taux de mitoses sensiblement 

constant dans des massifs d'accroissement soumis à des conditions diffé- 

rentes, est difficile à vérifier étant donné la complexité de structure 

et de fonctionnement de ce tissu. 

- ou bien les fibres contrôleraient uniquement le nombre de 
neuroblastes existant dans le massif d'accroissement. C'est donc au niveau 

de la formation de nouveaux neuroblastes que s'exercerait l'influence des 

fibres. Celles-ci orienteraient les divisions cellulaires dans le sens 

de divisions différentielles aboutissant à la formation d'une cellule mère 

ganglionnaire et d'un neuroblaste, plutôt qu'à celle de deux neuroblastes 

fils. Cette seconde hypothèse d'un contrôle du nombre des neuroblastes par 

les fibres post-rétiniennes concorde d'ailleurs très bien avec le fait 



qu'au cours du développement post-embryonnaire normal, le nombre de 

neuroblastes (NORIILANDER et EDWARDS, 19691, ainsi d'ailleurs que le 

volume du massif d'accroissement, augmentent progressivement. En effet 

cette augmentation ne serait qu'une conséquence de l'étalement sus- 

jacent de l'oeil qui, au cours de sa croissance, émettrait un nombre 

de plus en plus important de fibres post-rétiniennes. 

2') Mise en place des cellules qanqlionnaires 
I 

Puisque des cellules, formées en nombre important, ne peuvent 

être retrouvées lors d'un déficit en fibres post-rétiniennes, on peut 

se demander si elles n'ont pas subi une mise en place aberrante qui les 

aurait éloignées de leur destination normale. En fait, la croissance de 

la lamina et de la medulla s'effectue à un niveau où les cellules gan- 

glionnaires néoformées viennent de quitter le massif d'accroissement. 

Du côté lamina, elles ne subissent qu'un déplacement très réduit, et se 

juxtaposent à la région précédemment formée. Lorsqu'il y a suppression 

de fibres poçt-rétiniennes, la lamina peut présenter à ce niveau un amin- 

cissement ou une discontinuité par rapport au massif d'accroissement, 

mais en aucun cas on n'observe de migration extérieure. Inversement, sous 

l'effet d'une surcharge en afférentes, il peut se former des nodules fi- 

breux et ganglionnaires, mais ces structures restent toujours en conti- 

nuité avec le massif d'accroissement et le plus souvent avec la lamina. 

Quant aux cellules ganglionnaires formées sur le bord du massif d'accrois- 

sement correspondant à la medulla, elles subissent une véritable migration 

qui reste cependant interne à ce ganglion. On peut alors observer des 

nodules ou massifs cellulaires, dont la situation, bien qu'atypique, est 

toujours limitée à la medulla. En fait, de telles structures aberrantes, 

lorsqu'elles existent, ont toujours été mesurées et prises en compte 

dans les résultats, ce qui conduit à la troisième hypothèse, à savoir 

celle d'une action des fibres post-rétiniennes sur la différenciation des 

cellules néoformées. 

3') Différenciation des cellules qanqlionnaires 

a) Déficit en fibres post-rétiniennes 

Malgré la poursuite de l'activité mitotique du massif d'ac- 

croissement, et la formation de cellules qui ne migrent pas hors de la 



lamina, celle-ci subit une forte déficience en l'absence de fibres post- 

rétiniennes. Il faut donc admettre que des cellules ganglionnaires ont 

dégénéré juste après leur formation, ce qu'indique l'accumulation de 

globules de pycnose à la sortie du massif d'accroissement (une comparaison 

du nombre de globules pycnotiques entre le côté témoin et le côté opéré, 

qui aurait pu renseigner sur l'intensité de la dégénérescence cellulaire, 

n'a pu être effectuée en raison de l'importante imprécision constatée 

lors de divers comptages préliminaires). Dans le cas extrême de la priva- 

tion complète des fibres post-rétiniennes, la dégénérescence peut atteindre 

100 % (moyenne 93 %) des cellules néoformées, compte tenu de la réduction 

volumétrique du massif d'accroissement. 

Il est donc très probable, comme cela avait été suggéré-à la 

suite d'études précédentes (NORDLANDER et EDWARDS, 1968-69 ; LOPRESTI et 

coll., 1973 ; MACAGNO, 1977) que le contact avec les fibres post-réti- 

niennes est nécessaire aux cellules ganglionnaires pour l'achèvement de 

leur différenciation, et leur assemblage ultérieur en neurommatidies ; 

la pycnose constatée serait donc, d'après la classification de GLOCKSMILaJN 

(1951), une forme particulière de dégénérescence histiogénétique corres- 

pondant à un ajustement entre le nombre de cellules produites et celui 

des cellules devenant fonctionnelles. 

Nos résultats font apparaître, en outre, une nette différence 

des effets de l'opération entre le premier et le deuxième ganglion op- 

tique. En effet, sous le niveau opéré, la croissance de la lamina est 

extrêmement réduite sinon nulle,alors que celle de la medulla l'est beau- 

coup moins. Cette différence entre les deux ganglions est sans doute à 

mettre en relation avec leurs structures différentes. En effet, les neu- 

rones de la lamina ne reçoivent pratiquement que les terminaisons ner- 

veuses des fibres post-rétiniennes ; comme ce contact paraît nécessaire 

à leur différenciation, on comprend que l'absence des fibres entraîne leur 

dégénérescence. Au contraire dans la medulla arrivent, en plus des fibres 

centripètes, un nombre non négligeable de fibres centrifuges venant des 

centres plus internes (POWER, 1943), donc non perturbées par l'opération. 

b) Surcharge en fibres post-rétiniennes 

Chez les Vertébrés, les quelques travaux relatant l'effet de 

la surcharge en fibres afférentes d'un ganglion concluent à l'existence 

d'une hypertrophie de celui-ci. Il faut remarquer cependant la grande 



variabilité de cette hypertrophie, même à l'intérieur d'une série expé- 

rimentale : 32 à 109 % chez Arnbystoma (DETWILER, 1920), 15 à 200 % 

chez le Poulet (HAMBURGER, 1939). Cet état de fait est probablement dû 

à la difficulté de reproduire expérimentalement une surcharge en fibres 

afférentes et à celle de contrôler la quantité excédentaire de ces fibres, 

alors que leur suppression complète est une expérimentation facilement 

renouvelable. L'hypertrophie des ganglions, indépendamment de l'action 

mitogène éventuelle sur les neuroblastes, est due à un nombre de cellules 

se différenciant proportionnellement plus élevé du côté surchargé que 

du côté témoin. 

Dans le cas d'Aeshna, après une surcharge en fibres post- 

rétiniennes, la lamina présente un supplément de cellules différenciées 

un peu supérieur à 11 %, compte tenu de l'accroissement volumétrique du 

massif de neuroblastes et du délai nécessaire à la néoformation des zones 

d'accroissement supplémentaires. Les cellules surnuméraires doivent donc 

correspondre aux cellules ganglionnaires qui auraient dégénéré si le 

massif d'accroissementavait reçu une densité normale d'afférences, et qui 

dans ce cas seraient apparues sous forme de globules pycnotiques dans le 

lobe optique témoin. Il paraît logique qu'un léger exédent de cellules 

néoformées par rapport aux cellules qui se différencieront effectivement 

soit indispensable à une croissance normale du lobe optique, afin que 

chaque faisceau post-rétinien puisse contacter le nombre de neurones né- 

cessaires à la formation de la neurommatidie correspondante dans la 

lamina, ne serait-ce que pour anticiper légèrement la croissance de l'oeil 

sus-jacent. 

Remarque : 

Rappelons que nous avons précédemment démontré (chapitre II), 

que la région postérieure du lobe optique présente une croissance plus 

importante que la région antérieure, et que cette différence était à 

mettre en parallèle avec le développement important de l'oeil vers l'ar- 

rière en fin de vie larvaire. Nous voyons maintenant que les mécanismes 

mis en évidence au cours du présent chapitre expliquent tout à fait cette 

observation qui n'est que l'une des conséquences du contrôle de la crois- 

sance du lobe optique par l'oeil. 



Les résultats expérimentaux présentés dans ce chapitre ont 

donc permis de préciser les processus régulateurs qui contrôlent la 

croissance du lobe optique, rendant celle-ci dépendante de la croissance 

de l'oeil sus-jacent. Cette régulation, qui aboutit à un ajustement 

exact du nombre des cellules ganglionnaires fonctionnelles à celui des 

fibres post-rétiniennes, s'exercerait à trois niveaux : 

- une première régulation de la croissance contrôlerait le 
nombre total de neuroblastes dans le massif d'accroissement externe, la 

quantité de ces cellules embryonnaires étant d'autant plus élevée que 

la densité de fibres post-rétiniennes serait plus forte. Par contre le 

taux mitotique du massif d'accroissement, qui s'est révélé invariable, 

ne seraitpas sous le contrôle des fibres post-rétiniennes. 

- une secon&régulation, beaucoup plus précise, s'effectuant 

dans la lamina, consisterait en la différenciation des seules cellules 

ganglionnaires contactées par les fibres post-rétiniennes néoformées, les 

cellules surnuméraires dégénérant alors rapidement. L' action di£ f érencia- 

trice s'exerçant au niveau des autres ganglions, medulla et lobula, 

nécessiterait la présence à la fois des fibres post-rétiniennes à orien- 

tation centripète , et des fibres centrifuges. 
- un ultime processus régulateur qui implique l'intégrité 

des fibres post-rétiniennes assurerait le maintien des cellules gangli- 

onnaires fonctionnelles. 





La première partie de notre travail nous a montré que les 

yeux composés dlAeshna cyanea, comme tout organe d'Insecte, présentent 

des modifications périodiques en rapport avec la mue, les transformations 

les plus importantes ayant lieu au cours de la métamorphose. En dépit du 

caractère cyclique du développement, la zone d'accroissement oculaire et 

le massif d'accroissement externe du lobe optique présentent une activité 

mitotique permanente, ce qui est en accord avec les résultats d'autres 

auteurs sur la croissance continue de l'oeil et de certaines régions des 
l ganglions céphaliques des Insectes (POWER, 1952 ; BODENSTEIN, 1953 ; 

PANOV, 1962). Ces observations posent un certain nombre de problèmes re- 

latifs au déterminisme et à la régulation endocrine de cette croissance. 

Les questions qui paraissent les plus importantes sont les suivantes : 

- pourquoi existe-t-il pendant la vie larvaire une activité 
mitotique continue de la zone d'accroissement oculaire et du massif d'ac- 

croissement externe, alors que presque tous les tissus d'Insecte ne mon- 

trent qu'une phase de multiplication cellulaire restreinte à une période 

bien déterminée et souvent assez brève de chaque intermue ? On peut évo- 

quer une insensibilité totale ou partielle à l'ecdysone de ces tissus dont 

la prolifération pourrait se poursuivre quel que soit le taux d'hormone 

dans l'hémolymphe, ou au contraire, une sensibilité extrême qui les ferait 

réagir à des tr+ces d'ecdysone persistant en tout moment de l'intermue. Si 

ces organes sont insensibles à l'ecdysone, d'autres processus liés à 

des propriétés intrinsèques des tissus qui les constituent,~~nt peut-être à 

l'origine de leur activité mitotique et différenciatrice ; 

- pourquoi la lamina ne présente-t-elle de multiplications 
cellulaires qu'au D. S., et quels sont les processus qui déterminent la 

disparition de la zone d'accroissement oculaire et des massifs d'accrois- 

sement du lobe optique au cours de la métamorphose ? Sans dou& faut-il 

invoquer la baisse du taux d'hormone juvénile qui caractérise le D, S. 

- en définitive, faut-il voir dans la croissance de l'appareil 
visuel une propriété intrinsèque de celui-ci, ou bien existe-t-il un con- 

trôle hormonal de ces tissus, qui, de toute façon, représentent des terri- 

toires à potentialités originales ? 

Nous envisagerons dans la dernière partie de notre travail le 

rôle de l'ecdysone dans la croissance oculaire en nous basant sur l'étude 

de larves privées de leurs glandes de mue. 



Nous essayerons ensuite de comprendre le déterminisme de la 
1 

métamorphose de l'appareil visuel, d'une part en procédant â des échanges l 
l 
l 
1 

de greffons oculaires entre larves d'âges différents, d'autre part en l 

soumettant des larves à des injections soit d'un composé dont l'action 

mime l'hormone juvénile, soit d'ecdysones. 



Par ablation des glandes ventrales (glandes de mue) en début 

de stade, SCHALLER (1960) a obtenu des larves permanentes ; ces animaux 

opérés soit à l'A. D. S. soit au D. S., ont dépassé l'âge de six mois 

sans évoluer. Cependant, l'examen de la face dorsale de la tête révélait 

une différence notable entre l'aspect des larves permanentes âgées et 

celui présenté par les larves au début du stade, au moment de l'opération. 

En effet, il est apparu après l'intervention un net débordement du pigment 

oculaire hors des limites de l'oeil qui, pour les larves permanentes du 

dernier stade, se stabilisait en général à l'étape 3 du développement 

standard. 

Comment l'appareil visuel a-t-il évolué chez de telles larves 

privées de leur source d'ecdysone ? A quoi correspond le débordement ocu- 

laire constaté ? Que deviennent les régions assurant par leurs mitoses 

incessantes la croissance de l'oei1,puisque les relations de cause à effet 

entre la synthèse. d'A. D. N. et la présence d'ecdystéroides sont actuelle- 

ment un point très controversé ? 

Pour tenter de répondre à ces questions, il était indispensable 

de reprendre ces observations,et de soumettre la structure de l'appareil * visuel des larves permanentes à une analyse détaillée. 

Protocole expérimental : 

Les larves d1Aeshna cyanea, élevées dans des conditions empê- 

chant toute diapause (voir matériel et méthodes),ont subi l'ablation des 

glandes de mue selon une technique précédemment utilisée (SCHALLER, 1960). 

L'opération, effectuée sur des A. D. S. ou des D. S. le jour même ou le 

lendemain de la mue, empêche toute nouvelle exuviation lorsque l'ablation 

a été complète. Les larves permanentes ainsi obtenues ont été sacrifiées 

à des intervalles de temps réguliers après que les témoins aient subi 

leur mue, tandis qu'un contrôle histologique a permis de vérifier à pos- 

teriori si l'ablation des glandes de mue de chacune des larves avait été 

complète. 

* 
Cette série expérimentale a fa i t  l ' ob je t  de la  publication MOUZE e t  
SCHALLER ( 2 9 7 2 ) .  Rappelons également que chez de t e l l e s  Zarves permaner,tes, 
il a é t é  montré 04OUZE e t  colZ., 2973) qu'une in jec t ion  unique d'a- ou de 
8-ecdysone e s t  capable de ré tabl i r  Za mue, ce qui représentait à Z'époque 
l'une des premières réussi tes  de Za restauration de la mue par in j ec t ion  
d'ecdysone chez des larves permanentes d'HétérométaboZe. 



Les effets de l'opération ont été étudiés tant au niveau de 

l'oeil que des lobes optiques. En particulier, ont été examinés l'écar- 

tement oculaire postérieur et le volume du massif d'accroissement externe, 

qui sont facilement mesurables sur des coupes transversales ; de plus, 

par comparaison avec une série témoin, il a été possible d'évaluer le 

degré de métamorphose d'autres tissus, comme les néornmatidies, la zone 

d'accroissement oculaire, et la lamina. 

A) EFFET DE L'ABLATION DES GLANDES DE MUE SUR LA CROISSANCE LARVAIRE 

DE L'APPAREIL VISUEL : CAS DES LARVES PERMANENTES DE L'A. D. S. 

Les quatre larves étudiées ont été sacrifiées entre cent 

quarante-six jours et cent soixante-treize jours après la mue précédente 

(rappelons que la durée moyenne de l'A. D. S. est d'une quinzaine de jours). 

Comme il a été vu.par SCHALLER (1960) de telles larves permanentes pré- 

sentent, surtout vers l'arrière, un débordement oculaire plus accentué 

qu'une larve A. D. S. témoin parvenue en fin de stade (Pl. XXVIII, fig. a,d). 

1') L'oeil (Pl. XXVIII, fig. e, f) 

La zone d'accroissement oculaire témoigne du maintien d'une 

certaine activité mitotique chez les larves permanentes. On remarque aussi 

que les néommatidies sont normalement différenciées, le degré de diffé- 

renciation semblant nettement plus poussé que chez les témoins. Les yeux 

ne présentent pas l'invagination cuticulaire marginale observée chez les 

témoins dës le jour 6. Par contre, la cuticule oculaire atteint une épais- 

seur supérieure à celle des larves témoins, comme cela a été noté pour le 

tégument banal (SCHALLER, 1960) . 

2') Le lobe optique (Pl. XXVIII, fig. b, c) 

Le massif d'accroissement externe des larves permanentes 

présente une forme très aplatie, et une taille qui n'atteint plus que 

30 à 43 % de celle d'un massif d'accroissement externe témoin. Il est 

remarquable de constater que des mitoses dont le nombre n'a toutefois pas 

été évalué, restent toujours visibles à l'intérieur du massif d'accrois- 

sement. La poursuite de cette activité mitotique chez les larves perma- 

nentes a pour conséquence une croissance importante des lobes optiques 
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qui présentent alors une extension postérieure anormalement prononcée ; 

des mesures de volume montrent que la medulla des larves permanentes 

s'est accruede 20 % depuis l'opération, et qu'elle dépasse de 10 % le 

volume moyen atteint normalement à la fin d'un A. D. S. non perturbé. 

La forme et la structure de ces lobes optiques, notamment celles de la 

lamina, sont cependant de type larvaire. 

B) EFFET DE L'ABLATION DES GLANDES DE MUE SUR LA METAMORPHOSE DE 

L',APPAREIL VISUEL : CAS DES LARVES PERMANENTES DU D. S. 

Ces larves, sacrifiées a intervalles réguliers entre vingt- 
sept et cent deux jours après la mue précédente (durée moyenne de la 

dernière intermue larvaire vingt-cinq jours) ne montrent aucun signe de 

métamorphose ni au niveau des ptérothèques ni dans le masque. Par contre, 

elles présentent toutes au bout d'un certain temps un débordement oculaire 

important qui toutefois ne dépasse pas les étapes 3 à 4 (Pl. XXIX, fig. e). 

Ces observations morphologiques concordent en tous points avec celles 

effectuées précédemment (SCHALLER, 1960). 

1°) L'oeil (Pl. XXIX, fig. a, b, c) 

La zone d'accroissement a pratiquement disparu chez les 

larves permanentes âgées, ce qui ne se produit, chez un dernier stade 

non perturbé, qu'à l'étape 5-6 au plus tôt ; les ommatidies, encore 

peu différenciées chez une larve témoin de l'étape 3-4, sont donc prati- 

quement formées chez les larves permanentes à degré de débordement ocu- 

laire équivalent. En effet, les yeux ont la structure qu'ils présentent 

naturellement à l'étape 6-7, c'est-à-dire que, mises à part les ultimes 

modifications subies habituellement peu de temps avant l'émergence de 

l'imago, on peut considérer leur formation comme complètement achevée. 

Le décollement cuticulaire n'est que peu important dans la 

région oculaire ; de plus, on constate que les protubérances sécrétées 

à la face interne du tégument, néoformations cuticulaires qui jouent pro- 

bablement un rôle essentiel dans la cinétique du débordement oculaire au 

cours d'une métamorphose non perturbée, n'apparaissent pas chez les larves 

permanentes ; la sécrétion cuticulaire généralisée qui s'est poursuivie 

sur toute la surface de l'épiderme oculaire, atteint une épaisseur anor- 

male. 





2 O )  Le lobe optique 

Le massif d'accroissement externe subit une diminution de 

taille comparable à celle observée pendant la métamorphose, sa disparition 

s'effectuant cependant beaucoup plus lentement que chez les témoins (Pl-XXIX, 1 
1 

fig. a, b, c - fig. 42). Lorsqu'il subsiste encore (chez les larves per- 
manentes sacrifiées "jeunes"), il présente toujours des mitoses ; ainsi, 

i 
l 

un individu après avoir reçu une injection de colchicine, présente encore 

un taux de mitose de 5,9 par unité de surface, qui n'est pas très éloigné 

de celuiobtenu chez une larve témoin en métamorphose (7,O par unité de 

surface) (Pl. XXIX, fig. d) . 
De même que chez les larves permanentes de l'A. D. S., la taille 

des lobes optiques des larves permanentes du D. S. semble avoir augmenté 

après l'ablation des glandes ventrales. Par comparaison avec une larve 

normale en début de dernier stade, on remarque une situation plus dorsale 

du massif d'accroissement externe et de la lamina, dans laquelle il n'existe 

d'ailleurs pratiquement pas de mitoses ; l'invasion de sa région latérale 

par les noyaux de la couche interne étant à peu près nulle, son aspect 

correspond à celui d'une étape 2 normale. 

Conclusion 

- Chez Les larves de l'A. D. S. rendues permanentes par l'a- 
blation desglandes ventrales, l'oeil présente une croissance normale. Le 

débordement oculaire des larves opérées, très important par rapport à 

celui des témoins, est la conséquence d'une croissance prolongée au-delà 

de la durée habituelle d'un A. D. S. 

Chez les larves permanentes du dernier stade, la métamorphose 

de l'oeil est typique, bien que ralentie ; le manque de synchronisation 

entre le développement des ornmatidies et le débordement oculaire (ce 

dernier accusant un notable retard) paraît être en relation avec l'évolu- 

tion cuticulaire très peu prononcée de ces larves, caractérisée notamment 

par l'apolyse réduite et l'absence de dépôts localisés. 

- Au niveau du lobe optique le massif d'accroissement externe 
des larves permanentes A. D. S. subit une décroissance progressive, sans 

pour cela disparaître complètement, même chez les larves sacrifiées.plus 

de 5 1/2 mois après l'opération. La poursuite de son activité mitotique 

se traduit par une croissance du lobe optique au delà de sa taille nor- 

male. Le massif d'accroissement des larves permanentes du D. S. présente c o ~ e  

chez les témoins, une involution qui, cependant, est beaucoup plus lente 



qu'au cours de la métamorphose normale. Comme il a déjà été noté chez 

les larves permanentes de l'A. D. S., le massif d'accroissement externe 

présente, tant qu'il subsiste, une activité mitotique comparable à celle 

du témoin. 

Quant à la lamina, que ce soit chez les larves permanentes 

A. D. S. ou D. S., sa structure restera toujours de type larvaire. 

DISCUSSION 

La majorité des tissus d'Insectes (épiderme, tubes de Malpighi, 

etc ...) ne présentent de mitoses que pendant une courte période bien dé- 

finie du cycle de mue de telle sorte qu'il est tentant de relier le début 

de cette activité mitotique à la libération d'ecdysone. Cependant, dans 

certains tissus comme l'intestin moyen, les mitoses existent à des moments 

très variés ou montrent des divisions pendant toute l'intermue, quoiqu'à 

un taux plus fort lorsqu'ils commencent à réagir à l'ecdysone (KRISHNA- 

KUMARAN et coll., 1967 ; SCHALLER et ANDRIES, 1970 a). Enfin, d'autres 

tissus ont une multiplication cellulaire constante et tout à fait indé- 

pendante du cycle de mue (disques imaginaux alaires : BODENSTEIN, 1957 ; 

certains muscles, certaines cellules nerveuses : POWR, 1952 ; PANOV, 

1962 ; ROMER, 1969) ou en relation avec l'activité métabolique de l'In- 

secte (corps gras : WIGGLESWORTH, 1963). Plus précisément, il a été 

montré (KRISHNAKUMARAN et coll., 1967) que chez les Lépidoptères Saturniidés, 

la synthèse d'A. D. N. nécessaire à chaque mitose ne peut se faire qu'en 

présence d'ecdysone. Cependant, chez CaZZiphora, VIJVERBERG (1973) reporte 

que la (j -ecdysone peut stimuler, inhiber, ou ne pas modifier les synthèses 
d'A. D.N., selon l'état physiologique des animaux sur lesquels les disques 

imaginaux sont prélevés. Actuellement le rôle longtemps controversé des 

ecdysones dans les synthèses d'A. D. N. semble généralement reconnu 

(OHMORI et OHTAKI, 1973 ; BENSON et coll., 1974 ; LOGAN et coll., 1975 ; 

LAFONT, 1975 ; ANDRIES, 1977). 

Chez les larves permanentes dlAeshna cyanea, nous avons vu 

se poursuivre le développement de l'appareil visuel, grâce à la persistance 

pendant un certain temps de l'activité des régions prolifératrices. De 

même chez les larves permanentes de Diptères, POSSOMPES (1953) et BERREUR 

(1965) observaient quelques temps encore après l'opération, une croissance 

résiduelle des disques alaires, et STRICH-HALBWACHS (1959) montrait une 



croissance continue des ovaires chez les larves permanentes de Locusta. 

Lorsque nos résultats ont été publiés (MOUZE et SCHALLER, 

1971), nous nous étions demandé quelle pouvait être la concentration 

réelle d'hormone de mue chez des larves ayant subi une ablation des 

glandes ventrales. En effet, à l'époque, les techniques précises de do- 

sage d'ecdysone n'étaient pas développées et les arguments sur lesquels 

on se basait alors pour postuler une absence d'ecdysone chez de telles 

larves, étaient le plus souvent des observations indirectes. Cependant 

les dosages obtenus chez les larves permanentes dlAeshna cyanea par 

l'utilisation du 'test CaZZiphoraW (SCmLLER et HOFFMANN, 1973) et sur- 

tout par la méthode très précise de dosage radioimmunologique (CHARLET, 

1977) ont montré que chez de telles larvts testées quatre-vingtsjours 

après l'ablation des glandes de mue, "Zes concentrations de ZfhémoZymphe 

en ecdystéroZdes sont toujours extrêmement faibles, voire même à l a  

Limite du brui t  de fond de Za technique u t iZ isée f f  (CHARLET, 1977). 

Ces résultats montrent donc que les mécanismes par lesquels 

s'effectue la croissance de l'appareil visuel sont, ou bien indépendants 

de la présence d'hormone de mue, ou bien d'une sensibilité tellement forte 

à cette hormone que de simples traces suffisent à son développement, ce 

qui expliquerait le taux de base constant des multiplications cellulaires 

pendant une intermue. 

Cette observation est à rapprocher de certains types de déve- 

loppement qui peuvent se dérouler dans des conditions bien particulières; 

en particulier POHLEY (1961) obtenait une régénération d'ailes normales 

chez les larves permanentes dlEphestia, O'FARREL et STOCK (1953-1954) 

montraient que la régénération d'appendice suspendait momentanément l'é- 

mission d'ecdysone, et WIGGLESWORTH (1964) concluait que la régénération 

et la cicatrisation ne nécessitaient pas d'ecdysone. 

11 avait été précédemment supposé (WHITE, 1961, 1963 ; 

SCHALLER, 1964) que l'élévation du nombre des mitoses au-dessus du niveau 

de base, observée à chaque stade dans la zone d'accroissement oculaire, 

pourrait correspondre à une sensibilité particulière à l'ecdysone des 

cellules de cette région (rappelons cependant que la cri~emitotique de 

l'épiderme pré-oculaire est antérieure à l'augmentation du nombre de 

mitoses dans la zone d'accroissement). Or il a été constaté, chez de 

nombreux Insectes, que l'élévation principale du taux d'ecdysone, qui 

se situe en fin d'intermue, est en général précédée d'un premier pic 



beaucoup moins important (HOFFMANN et coll., 1974 chez les Orthoptères ; 

LAFONT et coll., 1974 ; LAGUEUX et coll., 1976 chez les Lépidoptères ; 

BOUTHIER et coll., 1975 chez les Dictyoptères ; DELBECQUE et coll., 1975 

chez les Coléoptères ; FURTADO et coll., 1976 chez les Hémiptères). Des 

observations comparables retrouvées chez Aeshna cyanea par dosages radio- 

immunologiques (CHARLET, 1977) montrent qu'en fait le pic principal 

d'ecdysone, qui culmine au dixième jour de l'A. D. S. (qui en compte 

quinze) et au vingtième jour du D. S. (sur vingt-cinq jours) est aussi 

précédé d'une légère augmentation du taux d'ecdysone vers le quatrième 

jour de l'A. D. S., et vers le dixième jour du D. S. Ces observations 

pourraient donc concorder avec l'hypothèse précédemment énoncée sur le 

déterminisme d'une crise mitotique précoce dans la zone d'accroissement 

oculaire (WHITE, 1961, 1963 ; SCHALLER, 1964). 

En ce qui concerne les larves permanentes de l'A. D. S. qui 

ont atteint dans ce stade un âge bien plus élevé que les témoins, il est 

compréhensible que leur degré de développement oculaire soit plus avancé 

que celui de ces derniers. Par contre, l'étape relativement précoce du 

débordement oculaire à laquelle se sont arrêtées les larves permanentes 

du D. S. ne correspond pas, en fait, à la structure de l'oeil telle qu'elle 

se présente chez un témoin à débordement oculaire équivalent. En effet, si 

les néommatidies des larves permanentes du D. S. se sont parfaitement 

différenciées, le faible débordement oculaire est lié à l'apolyse cépha- 

lique très réduite telle qu'elle existe normalement en début de stade, 

sous l'effet vraisemblablement de très basses concentrations d'hormone 

de mue. 

Chez les larves permanentes, les divisions mitotiques et la 

différenciation des cellules ganglionnaires néoformées se sont poursuivies 

aussi dans le massif d'accroissement externe (au moins jusqu'au moment 

de sa disparition chez les larves permanentes du D. S.)malgré l'absence 

d'ecdysone caractérisant les larves permanentes. Cependant la métamor- 

phose de la lamina, dont la structure reste de type larvaire chez.les 

larves permanentes, serait inhibée par l'absence d'un taux suffisant 

d'hormone de mue chez ces animaux où pourtant l'oeil et le massif d'ac- 

croissement externe sont métamorphosés. 

Dans cet ordre d'idée, rappelons que nous avons effectué 

quelques cultures in v i t r o  de fragments de tégument comprenant la zone 

d'accroissement oculaire. Si nous n'y avons jamais 



observé de multiplication cellulaire, il semble que ces résultats 

peuvent être attribués à une inadéquation du milieu à la culture du 

tégument. Par contre en ce qui concerne le massif d'accroissement du 

lobe optique, SCHALLER et MEUNIER (1967) y ont signalé de nombreuses 

mitoses après quinze jours de culture en milieu anhormonal (les lobes 

optiques restant reliés au cerveau), ce qui va dans le sens des résultats 

obtenus chez les larves permanentes et confirmerait l'insensibilité du 

massif d'accroissement externe à l'ecdysone. 



La série expérimentale précédente nous a montré que l'activité de la 

zone d'accroissement oculaire d'une part, et celle du massif d'accroissement d'au- 

tre part,semblent indépendantes de la présence d'hormone de mue. Pourquoi cette 

activité s'arrête -t-elle au cours du dernier stade ? On pense évidemment à un 

rôle de l'hormone juvénile, que nous chercherons à préciser par l'étude des ef- 

fets de diverses perturbations de la métamorphose : dans une première série opé- 

ratoire, nous suivrons l'évolution de zones d'accroissement greffées chez des 

hôtes d'âges différents ; puis nous étudierons dans la deuxième série la réponse 

de l'appareil visuel à des injections d'un mimétique de l'hormone juvénile ; enfin 

dans une troisième série nous comparerons les effets d'injections de fortes quan- 

tités d'ecdysone aux résultats précédemment obtenus. 

A) ECHANGES DE GREFFONS OCULAIRES HOMOLOGUES ENTRE LARVES D'AGES DIFFERENTS 

Au cours de la métamorphose, la zone d'accroissement oculaire se 

réduit progressivement en même temps que diminue son activité mitotique qui finit 

par disparaître complètement. Pour quelles raisons la transformation en oeil de 

l'épiderme préoculaire s'arrête-t-elle pendant le dernier stade ? On peut envi- 

sager deux explications : 

- l'épiderme oculaire compétent au sein duquel se recrute l'oeil depuis le début 
du développement vient à épuisement complet ; si l'on admet que sa largeur est 

déterminée dès le début du développement, il en résulte qu'au cours du dernier 

stade, la croissance de l'oeil composé s'arrête par l'arrivée en contact de la 

zone d'accroissement et d'un épiderme céphalique incompétent. 

- la transformation en oeil de l'épiderme compétent est empêchée par les modifi- 
cations hormonales survenant au D.S. 

Pour répondre à cette alternative, nous avons procédé à des échanges 

de greffons oculaires entre larves d'âges différents. Il s'agit en effet de sa- 

voir si un greffon oculaire placé dans un contexte hormonal différent réagit 

selon son origine ou conformément à l'évolution de l'hôte (Le protocole opératoire) 

de ces deux séries a été présenté précédemment : p. 86 ) 

1) Transplantation d'un qreffon "âqéU(A.P. S. )sur un hôte "jeune" (A.A.P.S.  - ) 

Sur les six larves dlAeskn.a cyanea opérées, quatre survivantes 



sacrifiées au cours du dernier stade ont permis d'obtenir les résultats suivants 1 
(Pl. XXX, fig. a, b, c) : 

1 

- la zone d'accroissement fonctionne normalement et accroît le nombre 
des ommatidies du greffon pendant la suite du développement larvaire de l'hôte. 

- la métamorphose de la zone d'accroissement greffée est tout à fait 

synchrone de celle observée chez la larve hôte ; le recrutement de l'épiderme 

préoculaire du greffon et sa transformation en oeil se poursuivent donc pendant 

un stade supplémentaire par rapport aux tissus correspondants de la larve dont 

ils sont issus.i 

2) Transplantation d'un qreffon"jeune"(A.A.P.S.) sur un h ô t e " â q é n ( A ~ )  

Ce type d'opération est l'inverse de celui réalisé dans la série pré- 

cédente. Les résultats sont les suivants (Pl. XXX fig. d à i) : 

Sur les six larves opérées, les trois survivantes ont montré une dis- 

parition de la zone d'accroissement et une métamorphose de leurs néommatidies, 

qui se déroulent en même temps que les transformations des tissus correspondants 

de l'hôte. Leur métamorphose est donc avancée d'un stade par rapport à leur si- 

tuation d'origine. 

Conclusion : On peut dire que la zone d'accroissement a pu prolonger 

son activité pendant un stade supplémentaire, au cours duquel l'épiderme greffé 

continue de subir la transformation en ommatidies, ce qu'il n'aurait pu faire 

in s i t u  ; dans l'expérience inverse, la zone d'accroissement oculaire a vu son 

activité interrompue prématurément par une métamorphose anticipée. 

Discussion : 

Au cours du développement normal, le fonctionnement de la zone d'ac- 

croissement oculaire s'arrête durant la métamorphose, et son épiderme cesse de 

se différencier en oeil. Nous venons de voir que cette séquence peut être modifiée 

expérimentalement ; puisqu'il est possible de retarder ou d'avancer d'un stade 

la métamorphose de la zone d'accroissement, il est clair que sa disparition n'est 

pas due à l'épuisement de l'épiderme préoculaire compétent, dont l'extension et 

la destinée seraient déterminées depuis le début de la vie larvaire. 

Cette conclusion, qui parait évidente mais dont il fallait néamoins 

apporter la démonstration expérimentale, est renforcée par les deux observations 

suivantes : 

- L'épiderme préoculaire de la larve néonate, situé en gros entre 
l'antenne et la zone d'accroissement, et dont la dimension est beaucoup trop 
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faible pour assurer à lui seul la croissance complète de l'oeil larvaire, subit 

une extension progressive au cours du développement post-embryonnaire. 

-Nous avons signalé l'existence, au début de chaque intermue y compris 

au dernier stade, de nombreuses.mitoses dans la région céphalique proche de la 

zone d'accroissement. Ces multiplications cellulaires, qui surviennent plus pré- 

cocement que dans l'épiderme céphalique plus éloigné, correspondent donc très 

probablement à l'accroissement de l'épiderme préoculaire compétent. 

Au moment de la métamorphose, la disparition de la zone d'accroisse- 

ment est donc certainement imputable à une action des conditions hormonales au 

niveau de la transformation en oeil de l'épiderme préoculaire. Deux explications 

sont alors envisageables : 

- ou bien l'épiderme préoculaire est programmé dans le sens adulte au début 
du dernier stade, et devient donc "réfractaire au recrutement", ce qui ne permet 

pas le maintien de la zone d'accroissement. 

- ou bien l'épiderme préoculaire reste toujours compétent, mais nécessite 
un taux suffisant d'hormone juvénile pour pouvoir être transformé en oeil. 

Il est connu que le dernier stade larvaire est marqué par une baisse 

brutale du taux d'hormonejuvénile ; aussi, pour tester ces deux possibilités, 

examinerons nous l'effet d'injections pratiquées au dernier stade, d'un mimétique 

de l'hormone juvénile, ce qui nous permettra d'étudier aussi les réactions des 

autres régions de l'appareil visuel. 

B) ACTION D'UN MIMETIQUE DE L'HORMONE JUVENILE SUR LA METAiJIORPHOSE DE 

L 'APPAREIL VISUEL? 

L'action de l'hormone juvénile sur l'épiderme des Insectes commence 

à être bien connue, alors que la réponse des organes internes à cette hormone 

n'a été que peu étudiée (PIEPH0,1963 - SEHNAL,1965, 1968 - HLINAK,1968). WILLIS 
(1969) notamment a obtenu par injections d'extraits partiellement purifiés de JE 

à divers saturnides, des animaux présentant au niveau des yeux des caractères 

adultoides. Bien que l'implantation de corpora aZZata actifs ait permis d'obtenir 

des larves surnuméraires et des adultoides chez Aeshna cyanea (SCHALLER,1960-19621, 

il paraissait souhaitable de préciser les effets de l'hormone juvénile et d'en 

* Les résul ta ts  obtenus par ce t t e  série eqérinîentale ont fa i t  t 'ob je t  de l a  pu- 
bl icat ion i4OUZE 157 1 b. I l  aurait évidemment é té  préférable d 'é tudier  2 'act ion c1e 
ta  véri table  Jli' (1, r l  ou I I I ) ,  mais à Z 'époque à Zaqzlelle a é t é  e f fectuée ce t te  
série ,  seuls des mimétiques é ta ien t  à notre disposit ion. 



Tableau IV : Tableau groupant les résultats de l'injection d'éther méthylique de farnésol ( E F P ) ,  
mimétique de l'honone juvénile, à des larves du dernier stade. 

Degré d'évolution des individus en fonction de la dose (en pm1)injectée et de l'âge 
(en jours) de la larve au moment de l'injection. 



apprécier l'action d'une manière quantitative. C'est pourquoi nous avons procédé i 
à l'injection d'une solution huileuse d'un mimétique de l'hormone juvénile, qui 

a été administré en quantités bien définies et à des moments précis de l'intermue. 

Protocole expérimental : 
* L'éther méthylique du farnésol (E. M. F.) connu pour sa forte activi- 

té mimétique de l'hormone juvénile et sa faible toxicité (WIGGLESWORTH,1961 - 
JOLY,1968), a été administré sous forme de solution huileuse (huile de tournesol) 

à des larves dlAeshna cyanea en injection à travers la membrane intersegmentaire 

séparant les 2ème et 3ème tergites abdominaux. Neuf concentrations différentes 

ont été utilisbes, le volume de solution injectée étant constant, à savoir 1OUL/g 

de poids frais. Ces injections ont été réalisées dans une centaine de larves à 

des momentsvariés du dernier stade larvaire*. Ces larves, qui ne survivent pas 

à l'exuviation, ont été sacrifiées à l'approche de la mue (indice utilisé : sclé- 
I 

rification des griffes) après avoir reçu une injection de colchicine ; certaines 

d'entre elles ont été gardées jusqu'à leur mort afin de suivre leursultimes trans- 

formations. Notre étude portera d'une part sur les modifications histologiques de 

l'appareil visuel larvaire après injection du mimétique, d'autre part sur les 

effets comparés de doses variées, injectées à différents moments de 1 'intermue. 

Résultats : 

1) Etude morpholoqique 

En ce qui concerne le développement des yeux, nous avons obtenu une l 
série continue d'intermédiaires entre la larve et l'imago (tableau IV, p. 118 1.  

Lorsque le débordement oculaire est très réduit comme au cours d'une intermue 

banale, il s'agit d'un stade larvaire surnuméraire (Pl XXXI, fi9.a). La plupart 

des larves présentent cependant un débordement plus prononcé caractéristique 

des étapes successives de la métamorphose, et réalisent ainsi une gamme complète 

d'adultoides (Pl XXXI, fig. b, c). Signalons que la tête de ces adultoïdes porte 

sur l'occiput, le vertex et le front, une pilosité de type imaginal, gui est tou- 

tefois beaucoup moins fournie que celle des adultes (Pl. XXXI, fig. e). Enfin 

d'autres larves subissent une métamorphose complètz et se transforment en imagos 

typiques. 

" LfE.M.F. a é td  mis à ma disposition par tes  Zçlboratoires IIOFFI~UNLV-LAROCBE. 

** Je suGheureux de raemercier i c i  mon ami A. DEFGSSEZ avec Za colZaboration 
duquel ce t t e  série opératoire a é té  effectuée. 



2) Etude histologique 

Nous avons vuprécédemment que les larves permanentes du dernier stade, 

malgré un débordement oculaire réduit présentaient en fait des yeux et des lobes 

optiques pratiquement métamorphosés. 

Au contraire, tous les animaux obtenus après injection d'E. M. F. pos- 

sèdent au moment de la mue suivante, un appareil visuel dont la structure est ab- 

solument comparable à celle de larves témoins sacrifiées au même degré de débor- 

dement oculaire. 
1 
a) L'oeil 

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

Par contre, chez les adultoïdes, le degré de développement de l'oeil est tout à 

fait comparable à celui rencontré chez une larve normale parvenue à la même étape 

de la métamorphose naturelle. Ainsi, la zone d'accroissement persiste chez les 

adultoldes présentant un débordement oculaire inférieur ou égal à celui de 

l'étape 4-5 et l'on observe chez ces animaux la série continue d'omatidies en 

voie de différenciation, comme dans un oeil en cours de croissance (Pl. XXXI, 

fig. d). Enfin, chez les larves injectées qui muent en imagos parfaites l'oeil 

est complètement métamorphosé. 

Chez les adultoïdes la cuticule céphalique duD.S.,qui n'a pu être 

éliminée en raison de l'impossibilité pour elles de subir l'exuviation, présente 

vers l'intérieur des protubérances chitineuses dont la forme et la taille sont 

conformes à celles observées chez un témoin arrivé à la mêxxe étape de la métamor- 

phose. La seule différence est la présence d'une deuxième cuticule sécrétée sous 

l'ancienne, alors que chez un témoin la nouvelle cuticule n'apparaît normalement 

qu'à partir de l'étape 7. 

b) Le lobe optique (Pl. XXXI, fig. f) 

- Le massif d'accroissement externe présente une évolution parallsle 
à celle de l'oeil, c'est-à-dire qu'à un débordement oculaire donné correspond 

un massif d'accroissement externe de forme et de volume srochesde ceux qu'il pos- 

sède habituellement à cette étape. Ce massif embryonnaire présente toujours une 

activité mitotique très voisine de celle mesurée à la même étape, au cours d'une 

métamorphose non perturbée (7, 2/cm2 ou 7,6/crn2 contre 7, 0/cm2 chez le témoin) . 
- La lamina : La répartition des cellules en division et des modifi- 

cations de structure de ce ganglion traduit un degré de métamorphose conforme à 

l'étape oculaire de l'Insecte. 
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Conclusion : Cette série a permisd'obtenir, au niveau oculaire, une 

série continue d'intermédiaires entre la larve surnuméraire et l'imago, la nature 

des résultats obtenus étant fonction de la quantité de mimétique injecté et du 

moment de l'injection. 

Discussion : 

Comme dans la série précédente qui a permis de retarder ou d'avancer 

la métamorphose d'un greffon oculaire, les injectionsdlE. M. F. à des larves d2D.S. 

ont perturbé la chronologie normale de la métamorphose de l'oeil ; en parti- 

culier, l'administration précoce de fortes doses a conduit à la persistance de 

la zone d'accroissement chez des larves surnuméraires. 

D'après les résultats qui viennent d'être présentés, on constate que 

pour une injection de plus en plus tardive, à dose égale d'E. M. F., la struc- 

ture de l'appareil visuel devient de plus en plus imaginale, ce qui conduit à 

l'impossibilité d'obtenir des adultoïdes après le cinquième jour du dernier stade 

larvaire. Pour une injection de àoses de moins en moins élevées d'E. M. F., à 

âge égal, les adultoïdes auront un type de plus en plus imagina1 (tableau IV, 

p. 118). 

,D'après l'étude chronologique du développement de ces larves, il 

apparaît que, pour ce qui est du déclenchement de la métamorphose, les larves 

injectées montrent en général un temps de latence supérieur à celui des temoins, 

la métamorphose se déroulant ensuite à un rythme plus lent que normalement. De 

plus, les larves injectées donnant des adultoîdes présentent tous les indices 

de la mue suivante plus précocement que dans un dernier stade de durée normale. 

La précocité de la mue des larves surnuméraires et des adult,oides, 

déjà notée par SCHALLER (1960) après implantation de corps allates et retrou- 

vée dans cette série expérimentale utilisant 1'E. M. F., correspond certainement 

à une nette action "prothoracotrope" de 1'E. M. F. favorisant l'émission d'ecdy- 

sone et, de ce fait, le raccourcissement de la durée du stade, comme cela a 6té 

trouvé chez d'autres Insectes (GILBERT et ~011.~1959, 1962 ; KRISHNAKU14A~1, 

1965 ; SCHNEIDEMN et coll., 1965) . Seule une très forte injection au jour O 

a permis d'obtenir des larves surnuméraires typiques sans aucun caractère imagi- 

nal, ce qui rejoint les résultats de JOLY et coll. (1970) et de SEHNAL et coll. 

(1968) qui concluent que les véritables larves surnuméraires sont très diffici- 

les à obtenir, et en ce qui concerne l'oeil, W1LLIAPn.S (1959), EMMERICH (19681 et 

WILLIS (1969) trouvent que de très fortes doses d'hormone juvénile sont nGces- 

saires pour en inhiber la métamorphose. 



Dans la discussion relative aux résultats de greffes entre larves 

d'âges différents, nous avions présenté deux mécanismes possibles expliquant la 

disparition de la zone d'accroissement au cours du D. S., (1) une programmation 

dans le sens imaginal de l'épiderme préoculaire, ou (2) la permanence de cet 

épiderme dont la compétence nécessite cependant un taux suffisant d'hormone 

juvénile pour son recrutement en oeil. 

Il semble que la première hypothèse ne puisse être retenue pour les 

raisons suivantes : 

- onadmetgénéralement que la programmationd'unépidermedansle sens 
adulte est en reladion avec la synthèse de son A.D.N. Nous avons vu que dans 1 ' épiderme 
préoculaire lesmultiplications cellulaires s e p r o d u i s e n t d a n s l e ~ t ~ u t p r e m i e r ~  jours 

du D.S. Si la zone d'accroissement disparaissait dès son entrée en contact avscun 

épiderme programmé dans le sens adulte, cette disparition seproduiraitdss qu'inter- 

vientlacrise mitotiquedel'épiderme préoculaire, c'est-à-dire en début de dernier 

stade.Orla zone d'accroissementne disparaît que beaucoupplus tard, àl'étape 4-5 

de lamétamorphose (11-12ème jour) ; on peut doncdirequecette disparitionn'estpro- 

bablementpasla c0nséquenc.e d'un contact de la zone d'accroissement avec un épi- 

derme nouvellement programmé dans le sens imaginal. 

- de plus, GREEN et LAWRENCE (1975) sont parvenus à obtenir l'induc- 

tion oculaire de la part de greffons céphaliques d'imagos chez OncopeZtus. 11 est 

donc bien évident que dans ce cas l'épiderme proche de l'oeil a gardé sa compéten- 

ce, l'arrêt d.e la croissance oculaire ne résultant donc pas d'une absence d'épi- 

derme inductible. 

Etant donné que l'épiderme préoculaire compétent persiste même au 

cours du D.S., c'est donc au niveau de la zone d'accroissement que l'hormone 

juvénile exerce son action, qui est de permettre le recrutement oculaire au sein de 

l'épiderme tantqu'elle estprésente enquantité suffisante. Onpeut admettre que la zone 

d'accroissementnepersistequ'enprésenced'une certaineconcentration d'hormone juvé- 

nile-, ce qui n'est le cas - que pendant les cinq premiers jours du D.S. 
Dans ces conditions l'activité du massif d'accroissement,qui est 

indépendante de la présence d'ecdysone, serait elle aussi conditionnée par l'exis- 

tence d'un taux suffisant d'hormone juvénile. Le parallélisme entre l'évolution 

de la zone d'accroissement oculaire et celle du massif d'accroissement externe 

suggère fortement que le taux minimum d'hormone juvénile permettant le maintien 

d'une certaine activité doit être identique dans ces deux régions génératrices. 

En effet, nous avons remarqué que le volume du massif d'accroissement externe 

commence à décroître chez Les témoins dès le jour 5, ce qui est un signe de 

métamorphose, au moment même où débute le débordement oculaire. Cette constatation 
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Fig. 43 - Représentation graphique illustrant l'hypothèse du mode d'action de l'éther 
méthylique du farnésol (E. M. F.), mimétique de l'hormone juvénile, sur 
la zone d'accroissement oculaire et le massif d'accroissement externe. 

- a : Dernier stade larvaire non perturbé. L'épuisement du massif d'accrois- 
sement (flèche MAE) commence au jour 5, dès que le taux d'hormone juvénile 
(H. J. est descendu sous un seuil minimum (ligne m. . 
- b : Effet de l'injection d'une forte quantité d1EMI? (1) au jour O du 
dernier stade larvaire. Obtention d'une larve surnuméraire. (La durée 
réduite de l'intermue est due à l'action "prothoracotrope" du mimétique). 

- c : effet d'une injection faible d'EM!? (II) peu après la dernière mue 
larvaire, ou forte (III) peu avant le jour 5 du dernier stade larvaire. 
Obtention d'un adultoïde (l'avancement de la mue est en rapport avec la 
quantité du mimétique ou la précocité de l'injection). 

- d : effet d'une injection forte d'Em (IV) après le jour 5 du dernier 
stade larvaire. Obtention d'imagos. 



concorde avec le fait que l'obtention d'adultoïdes n'est plus possible après le 

cinquième jour du dernier stade. 

L'action de l'hormone juvénile ou de ses mimétiques sur des organes 

insensibles à l'ecdysone et présentant une activité mitotique continue, comme 

la zone d'accroissement oculaire ou le massif d'accroissement externe, pourrait 

s'expliquer de la manière suivante (fig. 43) : 

Il est connu que, dès le début de l'intermue d'un dernier stade 

normal, le taux d'hormone juvénile décroît très rapidement, jusqu'à atteindre 

une concentration pratiquement nulle dans l'hémolymphe (HSIAO et HSIAO, 1977) 

(fig. 43,a). 

- l'injection immédiatement après la dernière mue larvaire d'une forte quan- 
tité dlE.M.F. correspond à un taux d'hormone inhabituel au dernier stade (fig 43, 

b). En supposant que ce mimétique soit éliminé par l'organisme à la même vitesse 

que l'hormone juvénile endogène (PATTERSON et ~011.~1977 ont en effet montré que 

les mimétiques présentant un groupe méthyl-ester sont les moins persistants), le 

taux dlE.M.F. ne descendrait pas sous le seuil minimal déclenchant la disparition 

du massif dlaccroissement,externe et de la zoned'accroissementoculai~~. 

La mue suivantetavancée par l'actionprothoracptrooe du mimétique, 

surviendrait à un moment où ces organes ont encore une structure typiquement lar- 

vaire. 

- l'injection juste après la dernière mue larvaire d'une quantité faible 
(dose II) dlE.M.F. (fig. 43, c) ou l'injection plus tardive (entre le joar O et 

le jour 5 du dernier stade) d'une forte quantité de ce mimétique (dose III), n'en- 

tretiendrait un taux hormonal supérieur au seuil minimal que pendant un laps de 

temps inférieur à la durée du stade. La diminution du massif d'accroissement 

externe et de la zone d'accroissement oculaire ne commencerait qu'une fois atteint 

ce seuil, c'est-à-dire bien après le jour 5. Ainsi la mue suivante surprendrait 

ces formations à un certain degré de la métamorphose, réalisant ainsi un adul- 

torde de type plus ou moins imagina1 (degré II ou III). 

- l'injection dlE.M.F. (fig. 43, d) pratiquée lorsque le taux d'hormone ju- 
vénile naturelle se trouve déjà en dessous du seuil minimal, ne pourrait plus 

maintenir le massif d'accroissement externe et la zone d'accroissement oculaire, 

dont les tissus seraient déjà "programmés" en vue de leur disparition. Ceci ex- 

pliquerait que l'injection dlE.M.F. après le cinquième jour du dernier stade 

larvaire ne donne naissance à aucun adultoïde, seules des imagos pouvant être 

obtenues. 

Chez les larves permanentes la disparition du massif d'accroissement 

externe et de la zone d'accroissement oculaire serait aussi due à la baisse du 



taux d'hormone juvénile. Il s'agirait d'une sorte de métamorphose oculaire se 

produisant à un rythme beaucoup plus lent lié probablement au métabolisme très 

ralenti de ces larves. 

Quant à la lamina, qui paraî t  très sensible à l'hormone juvénile, 

la baisse de concentration de celle-ci y déterminerait la progression des mul- 

tiplications cellulaires (à condition que l'hormone de mue soit présente) ; 

en effet, seule une injection forte au jouroinhibe complètement sa métamorphose. 

Dans la partie descriptive de notre travail nous avions rapporté qu'une vague 

de mitoses originaire du massif d'accroissement externe gagnait progressivement 

la lamina toute entière, ce qui avait été atizribué à une sensibilité différente 

à l'hormone juvénile. Cette hypothèse semble se vérifier, car, à l'égal de la 

zone d'accroissement oculaire et du massif d'accroissement externe, la métamor- 

phose de la lamina est bloquée à des degrés différents selon la dose dSE.M.F. 

utilisée ou le moment de l'injection. 

C )  EFFET SUR LA METAMORPHOSE D' INJECTIONS DE FORTES QUANTITES D'ECDYSONES. 

Certains travaux ont montré que l'injection de fortes quantités 

d'ecdysone au dernier stade larvaire pouvait perturber la métamorphose et occa- 

sionner la formation d'adultoldes (KOBAYASHI et ~011.~1967 - WILLIAMS,1968). On 
pouvait espérer que chez les Odonates le mgme type d'expérience pourrait avoir 

un résultat comparable, et que la comparaison des résultats obtenus avec ceux 

de la série précédente (E.M.F.) pourrait apporter des précisions supplémentaires 

pour la compréhension du déterminisme de la métamorphose oculaire. En effet, 

ces injections d'ecdysone peuvent perturber la métamorphose, et présenter des 

effets comparables à ceux de l'hormone juvénile ( S C H N E I D E ~ I A N , ~ ~ ~ ~  - WILLIS,i974). 
De plus, les auteurs ayant parfois remarqué une différence entre les réponses 

des épithéliums chitinogènes d'une part, des organes internes d'autre part,il 

étaitintéressantde voir la réponse de l'appareil visuel, dont la structure com- 

posite présente ces différents types de tissus. 

Protocole expérimental 

Les larves dqAeshna cyanea Mü11. ont été soumises à différents moments 
* * après la dernière mue larvaire à une injection unique d'une solution dlcx-ou de B- 

ecdysone de concentration déterminée. La solution de base d'a-ecdysone est de 0,2 mg 

* La 6 -ecdysone provient de Mann Research ~aborator ies  alors que 2 'a- -nous a été 
fournie gracieusment p a r  l es  laboratoires Hof-frnan-Laroche . 
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Evolution du débordement oculaire (a) et de la décroissance volumétri- 
que du massif d'accroissement externe (b) présentées chez les larves 
ayant subi une injection d'ecdysone. L'abscissereprésentele jour de 
l'injection après la dernière intermue larvaire, l'ordonnée l'étape 
correspondant à l'arrêt du développement de la larve considérée. 



par ml de solution d'éthanol à 10 %, celle de 6-ecdysone étant de 0,5 ou de 1 mg 

par ml de la même solution, soit une concentration un peu plus forte. La dose 

unique d'a-ecdysone (10,20 ou 30 vg), a été administrée les premier, troisième, 

cinquième, septième, neuvième, onzième, treizième et quinzième jourssuivant la 

dernière mue larvaire à des larves pesant approximativement 1 g. La B-ecdysone 

a de même été injectée au jour O, 1, 3, 5, 7 et 9 à des doses de 0,5, 1, 2,5, 

5, 10, 20, 40 ou 80 pg. La presque totalité des animaux a été sacrifiée sitôt 

acquise la coloration des griffes ; seules quelques larves parmi celles injectées 

d'a-ecdysone ont été fixées plus tardivement. Le sacrifice des larves a donc et6 

effectué quelques jours après l'apolyse pour permettre la synthèse de la nouvelle 

cuticule, mais avant leur mue. 

~ésultats* 

Les larves ont présenté très précocement tous les signes d'une mue 

anticipée, l'évolution très rapide des phénomènes cuticulaires ayant réduit de 

2 à 3 fois les délais nécessaires à la secrétion de la nouvelle cuticule (sclé- 

rification : 8 jours en moyenne après l'injection drecdysone). 

Cependant, contrairement aux résultats espérés, les injections de 

doses aussi variées que 10 à 30 pg/g de poids frais d'a-ecdysone, ou de 0 , 5  à 

80 ~ g / g  de 8-ecdysone n'ont pas eu d'effets significativement différents au niveau 

de l'appareil visuel ; aussi, les résultats concernant les effets de ces injections 

seront-ils réunis dans le même paragraphe. 

1) L'oeil -- 

a) Evolution des aires oculaires (fig. 44, a) 

Quels que soientla quantité d'ecdysone injectée et le moment de cette 

injection, le degré de métamorphose oculaire visible extérieurement est resté 

modéré. Des mesures effectuées sur des coupes transversales montrent qu'une 

seule de ces larves a présenté une étape oculaire supérieure à 5, le débordement 

postérieur ne dépassant pas, le plus souvent, les étapes 2-3. On observe cepen- 

dant que le débordement oculaire est fonction du moment de l'injection, les ani- 

maux injectés le plus tardivement au cours du dernier stade présentant l'état 

. . * Les résul ta ts  morphologiques obtenus par l f&tude  des larves injectées  d ' e c 2 ~ s ~ -  
ne ont fa i t  2 'objet  de la  publication ANDRIES e t  J O U Z E  ((2975). 



de progression le plus avancé. Signalons toutefois que la larve ayant reçu, le 

jour de la mue, une injection très importante d'hormone de mue (80 pg de B-ecdysone! 

présentera un débordement oculaire réduit correspondant à une fin d'intermue 

larvaire. 

L'évolution dessécrétions localisées de cuticule correspond exacte- 

ment à l'étape du débordement oculaire présenté par la larve. 

b) Zone d'accroissement oculaire et néommatidies 

Seul l'animal décrit précédemment, dont l'aspect externe rappelle une 

larve en fin d'intermue, présente une zone d'accroissement oculaire typique par 

sa structure et son emplacement (Pl. XXXII, fig. a, b). Chez tous les autres 

animaux, elle n'est représentée que par une étroite zone de transition ne mon- 

trant plus d'activité mitotique, située entre les ornmatidies dernièrement fomées 

et l'épiderme céphalique (Pl. XXXII, fig. d, e, g, h). 

Quant à l'ensemble des néommatidies formées au cours des derniers 

stades larvaires, elles sont toujours beaucoup plus différenciées qu'au début 

du dernier stade. Leur degré d'évolution (allongement, pigmentation, forme du 

cristallin) est cependant variable, cette région étant d'autant moins imaginale 

que l'injection a été précoce (Pl. XXXII, fig. e, h) 

2) Le lobe optique -- 

Quel que soit le moment de l'injection dans les premiers jours du 

dernier stade, le massif d'accroissement externe a toujours largement entamé 

son processus d'involution qui se traduit par une diminution de sa section trms- 

versale, le degré de métamorphose étant d'autant plus avancé que l'injection a 

été tardive (fig. 44, b - Pl. XXXII, fig. f). De plus, toute injection pratiquée 
à partir du 5ème jour conduira à un adultolde dépourvu de massif d'accroissement 

externe au moment de la sécrétion de cuticule (Pl. XXXII, fig. i). Seule l'in- 

jection d'une dose très forte de $-ecdysone chez une larve le jour O du dernier 

stade, n'a entraîné aucun signe mesurable d'involution au niveau de ce massif 

d'accroissement (Pl. XXXII, fig. c). 

Par ailleurs, malgré la difficulté à estimer exactement le degré 

de métamorphose de la lamina, on peut remarquer un net parallélisme entre son 

évolution et celle du massif d'accroissement externe précédemment décrite 

(Pl. XXXII, fig. cl f, il. 

Remarquons cependant qu'il semblerait exister un léger décalage entre 

le degré d'évolution du massif d'accroissement externe et celui de l'oeil, les 

L Je. néommatidies présentant peut-être un léger retard par rapport au ganglion optîy 



Conclusion 

Par injection d'ecdysone au cours du dernier stade, il a été possi- 

ble d'obtenir, suivant le moment de l'injection,des animaux ayant sécrété une 

nouvelle cuticule, et dont l'appareil visuel pouvait présenter une structure al- 

lant de celle d'une larve surnuméraire typique à celle d'une imago, en passant 

par des états intermédiaires que l'on peut qualifier d'adultoïdes. 

Discussion 

Différentes formes ont été obtenues Sans cette série expériinentale. 

Quelsont été les effets des différentes modalités de l'injection ? 

a- effet de la quantité d'hormone injectée ....................................... 
&lis à part le cas de la larve surnuméraire dont il sera question plus 

loin, aucune différence significative n'apparaît au niveau de l'appareil visuel 

lorsque l'on compare les effets de quantités aussi différentes que 10 à 30 ug/g 

d'~ecdysone, ou de 0,s à 80 pg/g de $-ecdysone. Ce résultat est en contradiction 

avec ceux obtenus par d'autres auteurs (ZDAREK et SLAMA,1972 - SOCHA et SEHNkL, 

1972), qui signalent un effet d'autant plus juvénilisant que la quantité d'ecdy- 
l sone injectée était plus importante. Nous pensons que, dans la série expirime:~ta- 

le présentée ici, toutes les doses injectées, même les plus faibles, étaient déjà 

supérieures à un seuil maximal, au delà duquel les tissus réagissent par une ré- 

ponse "tout ou rien". Signalons cependant que la seule différence observée entre 

l'injection de doses variées d'ecdysone a été l''obtention d'une larve surnumérai- 

re, injectée le jour même de la mue, de la dose maximale de 80 pg de 6-ecdysone. 

Une dose plus faible, injectée le même jour, n'einpêchait pas ].es larves de com- 

mencer une évolution dans le sens adulte. 

- effet de la nature de l'hormone injectée ......................................... 
Nous n'avons relevé aucune différence significative au niveau de 

l'appareil visuel de larves injectées de quantités identiques dg%- ou de 8-ecdy- 

sone. Il a pourtant souvent été signalé une action plus importante de la 6- que 

de l'a-ecdysone (MOROHOSHI etco11,1969 - MARKS,1973 - BAEHRI197S). Il est possi- 
ble que l'a- injectée étant rapidement convertie en 8-ecdysone (MORIYAMA et 

~011,1970 - SCHALLER et co1l11975), comme cela a été montré chez de nombreux 

insectes, et que les effets observés au niveau de l'appareil visuel ne correspon- 

dent en fait dans deux siries ;a- et 6-) qu'à l'action de la 8-ecdysone. 

y - effet du moment de l'injection .............................. 
C'est donc essentiellement en fonction du moment de l'injection au 

cours de la dernière intermue que des résultats différents ont été obtenus. 



Nous avons vu que seule une forte quantité d'hormone de mue injectée le jour O 

du D.S., a permis l'obtention d'une véritable larve surnuméraire, ce qui rejoint 

les résultats d'autres auteurs concluant à la grande difficulté (quand ce n'est 

pas l'impossibilité) pour obtenir de véritables larves surnuméraires (WILLIAMS, 

1968 - ZDAREK et SW-,1972). Toutes les autres injections ont eu pour résultat 
l'obtention d'animaux dont l'appareil visuel présentait une structure intermé- 

diaire entre la larve et l'adulte, les caractères adultoides étant d'autant plus 

importants que l'injection a été pratiqubplus tard. 

En fait, il faut distinguer chez ces adultoides les caractéristiques 

liées aux processus cuticulaires d'une part, et l'évolution des tissus eux-mêmes 

d'autre part (oeil - lobe optique) : 
- si l'on ne considère que l'étape de débordement oculaire, c'est-à-dire 

l'extension des yeux vers l'arrière sous la cuticule, l'évolution dans le sens 

imagina1 paraît peu importante, puisqu'elle ne dépassait pas, le plus souvent, 

les étapes 2-3, et qu'aucune des larves ne présentait d'étape ocülaire supérieure 

à l'étape 5. Chez ces larves, l'évolution des invaginations cuticulaires au ni- 

veau du bord interne des yeux correspond d'ailleurs à la même étape que ce dé- 

bordement oculaire. 

- cependant, si l'on considère la structure de l'appareil visuel, en par- 
ticulier l'aspect de la zone d'accroissement, le degré de différenciation des 

néornmatidies, l'évolution de la lamina, et surtout le niveau de décroissance 

du massif d'accroissement externe, on s'aperçoit que ces tissus présentent le 

plus souvent un degré de métamorphose qui ne correspond pas à cette étape de 

métamorphose présentée par les formations cuticulaires ; en effet, leur structure 

est "en avance" par rapport à ces dernières. En réalité chez les adultoides ces 

différents tissus semblent avoir subi une évolution sensiblement normale, le 

déroulement de leur métamorphose ne paraissant pas avoir été perturbé. La méta- 

morphose des formations cuticulaires est en retard, alors que celle de l'appareil 

visuel s'est poursuivie normalement. Cependant le développement oculaire s'est 

arrêté à un degré peu avancé en raison dublocage précoce des processus cuticu- 

laires. On a là une nouvelle indication de l'insensibilité des structures ocu- 

laires et ganglionnaires à l'ecdysone. Chez ces animaux, sacrifiés au moment où 

s'achevait la sclérification de leur cuticule, processus hâté, on l'a vu, par 

rapport à celui d'un D. S. normal, la métamorphose de l'appareil visuel s'est 

poursuivie jusqu'à ce qu'elle soit interrompue au moment de l'arrêt des synthèses 

cuticulaires. 

Comment expliquer cependant, sans évoquer une interférence de l'ec- 

dysone avec le déclenchement normal de la métamorphose, la possibilité d'obtenir 



de véritables larves surnuméraires dont le massif d'accroissement en particulier 

ne présente aucun signe d'involution ? Ce résultat étant comparable à celui 

d'injections de quantités élevées dlE.M.F. au jour O du dernier stade, il est lo- 

gique de penser à un mécanisme d'action identique. Il est possible d'interpré- 

ter ainsi ce résultat si l'on reprend les conclusions de SIEW et GILBERT (1971) 

et WILLIS (1974) qui attribuent un rôle allatotrope à l'ecdysone. L'injection 

d'hormone de mue serait alors suivie d'une reprise de l'activité sécrétrice 

des corps allates, se traduisant par la libération dans l'hémolymphe d'une cer- 

taine quantité d'hormone juvénile s Seule l'injection d'une forte quantité d'ec- 

dysone en début de dernier stade induirait une concentration en hormone juvénile 

suffisante pour empêcher pendant l'intermue suivante l'arrêt de l'activité des 

régions génératrices de l'oeil. Des injections plus tardives ou moins importantes 

d'ecdysone induiraient, elles aussi, la libération d'hormone juvénile, en quan- 

tités, cependant moins importantes mais suffisantes pour retarder légèrement 

le déclenchement de la métamorphose, processus en accord avec l'explication pré- 

cédente de la mue anticipée. 

Lorsqu'on considère les caractéristiques de l'appareil visuel des 

adultoïdes obtenus par injection dlE.M.F. d'une part, d'ecdysone d'autre part, 

on constate chez eux des différences notables entre l'évolution cuticulaire 

et ceJle des tissus. 

Nous avons vu qu'après injection précoce d'ecdysone l'apolyse a eu 

lieu très rapidement, suivie de près par la sécrétion de la nouvelle cuticule. A ü  

lieu du décollement cuticulaire très localisé au niveau de l'oeil, qui, en se pour- 

suivant permet lendébordement oculaire" c'est-à-dire l'extension des ommatidies,les 

processus sont iciUcourt circuités'; et très vite les épithéliums chitinogènes 

(dont l'oeil composé qui sécrète la cornée) se trouvent figés dans leurs dépla- 

cements relatifs par leur adhésion à la cuticule. Ceci explique aussi que la 

pilosité céphalique observée chez certains adultoldes obtenus par injection 

dfE.M.F., n'ait, jamais été observée après injection d'hormone de mue, les divi- 

sions cellulaires qui auraient dû donner les cellules trichogènes n'ayant proba- 

blement pas pu avoir lieu. Ceci rejoint les résultats de WILLIAMS (1968), 

KOBAYASHI et col1 (1967) SAHOTA et MANSINGH (1970) qui constatèrent l'absence de 

soies ou d'écailles chez les Lépidoptères traités à l'ecdysone. 

Il est remarquable que deux séries opératoires tout à fait opposées, 

ablation des glandes de mue d'une part, injection d'ecdysone d'autre part, ont 

abouti à l'obtention d'animaux dont les yeux présentaient dans tous les cas un 

aspect peu évolué (étape 2-3). L'étude histologique de leur appareil visuel 

révèlait cependant que la métamorphose de ces tissus pouvait être beaucoup plus 



- 129 - 

avancée que l'aspect externe ne le laissait supposer. Le débordement oculaire, 

que l'on a parfois considéré comme un critère de métamorphose des Odonates comme 

d'autres Insectes, doit donc plutôt être considéré comme la résultante de deux pro- 

cessus distincts : l'achèvement de la différenciation des ommatidies d'une part, 

la progression du décollement cuticulaire au niveau de l'oeil d'autre part. Chez 

les larves des séries expérimentales considérées, l'extension oculaire est donc em- 

pêchée, soit par l'absence d'apolyse lors du manque d'ecdysone, soit par une apolyse 

très précoce immédiatement suivie d'une sécrétion cuticulaire résultant de l'in- 

jection d'hormone de mue. Ainsi, l'étape de débordement oculaire qui constitue 

certainement un critère d'évolution valable chez des animaux en cours de métamor- 

phose naturelle, ,n'est en aucune façon révélatrice du degré de métamorphose des 

organes chez des larves dont le système endocrinien a été perturbé. 

Il n'est pas très facile de concilier les résultats obtenus 

à partir des diverses perturbations expérimentales du système hormonal que nous 

avons réalisées dans cette 4ème partie. Nous proposerons cependant uneinterprétation 

de 1 'action de 1 'ecdysone'. et de 1 'hormone juvénile, qui pourrait expliquer la 

croissance larvaire et la métamorphose de l'appareil visuel des Odonates. 

- Au niveau -- de l'oeil composé, la poursuite de l'activité mitotique et diffé- 

renciatrice de la zone d'accroissement, qui se maintient chez les larves permanen- 

tes, parait indépendante de l'hormone de mue. Nous retrouvons donc par le biais 

des "besoins" hormonaux au cours de la croissance, des arguments supplémentaires 

qui justifient la comparaison de la croissance oculaire avec un mécanisme de mor- 

phogenèse continue. Cependant, cette hormone doit néanmoins avoir une action, au 

moins indirecte, sur la croissance de l'oeil, puisque c'est probablement elle qui, 

d'une façon ou d'une autre, contrôle la crise mitotique de l'épiderme préoculaire, 

qui permet de compenser la diminution de ce dernier en raison de la transformation 

continuelle de ses cellules en ommatidies. Rappelons aussi que c'est l'hormone de 

mue qui assure le décollement cuticulaire localisé permettant à l'oeil de s'éten- 

dre au cours de chaque intermue, notamment au cours du dernier stade. 

L'hormone juvénile, au contraire, semble nécessaire aux processus de 

transformation de l'épiderme préoculaire en oeil, la baisse du taux de cette hor- 

mone expliquant la disparition de la zone d'accroissement oculaire,bien que l'épi- 

derme préoculaire compétent paraisse encore être présent. 

- Au niveau du lobe optique, le massif d'accroissement externetqui poursuit - -  
son activité mitotique et différenciatrice chez les larves en absence d'hormone 

de mue,se comporte comme la zone d'accroissement oculaire. En fait, le maintien 

de l'activité et la persistance de ce massif de cellules nerveuses embryonnaires 



paraissent essentiellement contrôlés par le taux d'hormone juvénile présente chez 

la larve. 

Quant à la lamina, les cellules de sa couche interne conservent, Pen- 

dant toute la vie larvaire, une faculté de se multiplier qui n'apparaîtra qu'au 

cours du dernier stade, lors de la baisse du taux d'hormone juvénile, et du pic 

d'ecdysone. 

Notre interprétation du contrôle hormonal de la croissance de l'appa- 

reil visuel, indépendant de l'ecdysone mais soumis à l'hormone juvénile, permet de 

comprendre la coordination parfaite du développement des deux parties de cet or- 

gane. La croissance de l'oeil composé qui se poursuit de façon constante et très 

régulière (contrairement aux autres régions épidermiques liées à des cycles mito- 

tiques) au cours des intermues larvaires, facilite la coordination des liaisons 

nerveuses néoformées avec le lobe optique sous-jacent dont le développement est 

continu. Au cours du dernier stade larvaire, lasimilitude du déterminisme de la 

métamorphose de la zone d'accroissement oculaire et du massif d'accroissement ex- 

terne du lobe optique permettra, là encore, un achèvement synchronedu développement 

des deux régions de l'appareilvisuel~ 





Fig. 45 - Représentation schématique des principaux centres d'intérêt apparus au 
cours de l'étude du développement post-embryonnaire de l'appareil visuel 
des Odonates : 

1 - Transformation progressive ("recrutement") de l'épiderme céphalique 
compétent en ommatidies. 

2 - Existence d'une limite au delà de laquelle l'épiderme céphalique est 
incompétent à subir cette transformation. 

3 - Rappel de l'hypothèse expliquant la formation de la zone d'accroisse- 
ment oculaire par suite de l'association de deux territoires hétéro- 
gènes. 

4 - Indépendance,vis à vis de llecdysone,de l'activité mitotique de la zone 
d'accroissement oculaire, seul un taux minimum d'hormone juvénile pa- 
raissant nécessaire à son maintien. 

5 - Précocité de la crise mitotique apparaissant dans les cellules de l'épi- 
derme pré-oculaire, par rapport à l'épiderme céphalique plus éloigné 
de l'oeil. 

6 - Précocité de l'apolyse localisée au niveau de la zone d'accroissement 
oculaire. 

7 - Enchaînement des différentes phases de déplacements relatifs et d'induc- 
tions intercellulaires aboutissant à la formation d'une ommatidie complète. 

8 - Existence probable d'une action des cellules rétiniennes sur d'autres 
types de cellules ommatidiennes, et assurant leur maintien. 

9 - Indépendance,vis à vis de l'ecdysone,de l'activité prolifératrice des 
neuroblastes du massif d'accroissement externe,dont le maintien est 
assuré par un taux minimum d'hormone juvénile. 

10 - Attraction des fibres post-rétiniennes en croissance par les cellules 
ganglionnaires néoformées à la "sortie" du massif d'accroissement. 

11 - Contrôle possible du nombre de neuroblastes dans le massif d'accrois- 
sement externe. 

12 - Contrôle,par les fibres post-rétiniennes, de la poursuite de la dif- 
férenciation des cellules ganglionnaires néoformées issues du massif 
d'accroissement externe. 

13 - Nécessité,pour le maintien des cellules ganglionnaires de la lamina, 
de l'intégrité des fibres post-rétiniennes arrivant à leur niveau. 

14, 14', 14" - Mise en place des cellules ganglionnaires des trois ganglions, 
les cellules de la medulla (14') et de la lobula (14") subissant une 
migration relativement importante. 

15 - Mise en place, dans la couche interne de la lamina, de cellules gan- 
glionnaires, dont les capacités de multiplication n'apparaîtront qu'au 
cours du dernier stade, lors de la métamorphose de ce premier gan- 
glion. 



sivement et de manière analytique les différents aspects du développement oculai- 

re : description de la croissance normale et tentative d'explication des mécanis- 

mes assurant cette croissance. Dans notre conclusion, nous nous efforcerons de 

rassembler les différents aspects de ce travail en essayant d'en donner une syn- 

thèse qui devrait traduire, d'une façon beaucoup plus conforme à la réalité, leCléve- 

loppement global d'un organe aussi complexe que l'appareil visuel d'un Insecte(fig.45? 

A la simple observation, morphologique ou histologique, on s'aperçoit , 

que l'appareil visuel présente un développement progressif, harmonieux, de ses 

deux régions constitutives, l'oeil et le lobe optique . Comment deux organes, qui 
diffèrent pourtant par leur origine, leur structure, et leur mécanisme de crois- 

sance, peuventlisprésenter dans leur développement une coordination aussi préci- 

se ? N'oublions pas, de surcroît, qu'une harmonisation de la croissance de ces 

organes avec celle du corps tout entier de l'animal est nécessaire afin d'aboutir 

à un arrêt total et simultané de la croissance à l'issue de la métamorphose. 

A priori, cette coordination pouvait être exsliquée par la mise en jeu 

de trois mécanismeâ di£ f érents : 

- ou bien l'oeil composé et le lobe optique se développeraient indé- 
pendamment l'un de l'autre, mais leursrythmesde croissance respectifs seraient 

programmés génétiquement de façon si précise (ou coordonnés par un facteur externe 

à l'appareil visuel) qu'ils s'accorderaient parfaitement. 

- ou bien chacun de ces deux organes se développerait à son rythme 

propre,mais l'un des deux prendrait le contrôle de l'autre à un certain niveau et 

l'ajusterait à sa propre croissance. 

- ou bien enfin ces deux organes auraient des croissances continuel- 
lement interdépendantes, et se contrôleraient l'un l'autre en permanence par des 

actions de type "feed back". 

C'est en vue de trancher entre ces différentes hypothèses qu'a été menje 

notre étude expérimentale qui a eu pour but de perturber les relations existant 

ou devant s'établir au cours de la croissance entre les deux régions constitutives 

de l'appareil visuel. 

Nous avons vu que la croissance de l'oeil composé proprement dit résultait 

de la juxtaposition continuelle d'yeux élémentaires (ommatidies) nouvellement 



différenciés. Contrairement à l'opinion ancienne, ces ommatidies ne sont pas 

formées par l'activité mitotique de cellules souches persistant tout au long de 

la croissance ; elles résultent de la transformation progressive d'un épiderme par- 

ticulier, au sein duquel s'effectue un véritable "recrutement", processus induit 

par la présence d'ommatidies déjà différenciées et ne nécessitant nullement la 

présence du lobe optique pour se poursuivre normalement. 

A quel mécanisme obéit cette transformation de l'épiderme céphalique 

en oeil ? Différentes suppositions ont été avancées, comme par exemple l'existence 

d'une substance inductrice diffusant à partir d'ommatidies différenciées, et ayis- 
1 

sant sur l'épiderme préoculaire. Il nous semble cependant plus conforme à la réali- 

té de considérer la croissance de l'oeil comme la résultante d'une activité mor- 

phogénétique déterminée par le contact de deux tissus étrangers l'un à l'autre , 
comme cela est connu dans diverses régions des embryons de Vertébrés. Rappelons 

en particulier qu'il a été possible d'induire de novo la formation de zones d'ac- 

croissement surnuméraires par mise en contact d'épiderme céphalique peu éloigné 

de l'oeil et d'ommatidies différenciées. 

Le fait que 1.a croissance de l'oeil paraît indépendante de l'hormone 

de mue est d'ailleurs un argument en faveur de cette interpréta-tion, qui rappeile 

celle évoquée pour expliquer le mécanisme de la régénération. 

Toutefois, le rôle de l'hormone de mue dans la croissance de l'oeil 

ne serait pas complètement nul puisque,dlune part, elle permet le décollement cu- 

ticulaire localisé, et que d'autre part l'épiderme préoculaire compétent présente 

une crise mitotique à chaque début d'intermue comne le reste de l'épiderme. Tout au 

long du développement larvaire s'opère donc une véritable"course-poursuite'lent~e la 

bordure de l'oeil qui progresse en transformant les cellules épidermiques en 

ommatidies, et cette bande d'épiderme pré-oculaire qui, au début de chaque inter- 

mue, compensera sa diminution par de nouvelles multiplications cellulaires. 

Au niveau, plus précisément,de la différenciation et de l'organisation 

de chaque omrnatidie, nous avons vu que cette édification résultait probablement 

de l'induction, de proche en proche, à partir d'un "noyau de condensation". comptant 

quelques cellules, de tous les autres types cellulaires constitutifs de l'ommati- 

die ; les cellules pigmentaires secondaires qui sont les dernières cellules à 

s'assembler, paraissent d'ailleurs constituer des territoires plus ou moins neu- 

tres entre les ommatidies voisines. Il est d'ailleurs remarquable qu'un assembla- 

ge aussi structuré qu'une ommatidie différenciée puisse être bouleversé par la 

seule lésion d'axones appartenant aux cellules rétiniennes autour desquelles se 

sont disposés tous les autres éléments de l'ommatidie. 



Le lobe optique sous-jacent à l'oeil, s'accroît lui aussi d'une manière 

continue au cours de la vie larvaire, grâce à l'adjonction de nouvelles cellules 

ganglionnaires fournies par des massifs de neuroblastes qui persistent tout au 

long du développement. Malgré une activité mitotique constante de ces derniers, 

indépendante semble-t-il de la présence d'hormone de mue (tout comme la zone d'ac- 

croissement oculaire), le lobe optique ne présente un développement normal que 

si ses connexions avec l'oeil ne sont pas perturbées. En effet, contrairement à 

l'oeil dont la croissance n'est pas modifiée par l'éloignement du lobe optique, 

l'absence d'afférenceç d'origine oculaire retentit sur la structure et le volume 

de ce centre nerveux. D'après nos observations, le contrôle exercé par l'oeil sur 1 
l 

le lobe optique, qui aboutit à un ajustement exact du nombre des cellules ganglion- 1 
1 

naires fonctionnelles à celui des fibres post-rétiniennes, s'exercerait à trois l 

i 
niveaux : i 

- une première régulation de la croissance pourrait contrôler le nombre 
total de neuroblastes dans le massif d'accroissement du lobe optique ; par contre, 

l'activité mitotique des neuroblastes, qui s'est révélée invariable, échapperait 

au contrôle des fibres post-rétiniennes. 

- une seconde régulation, s'exerçant dans le ganglion le plus externe du 

lobe optique, aboutirait à la différenciation des seules cellules ganglionnaires I 
contactées par les fibres post-rétiniennes néofonnées et expliquerait la dégéné- 1 
rescence des cellules formées en surnombre. Aux niveaux plus internes intervien- 

draient probablement des fibres centrifuges, ce qui expliquerait la dépendance 

de moins en moins marquée vis à vis de l'oeil des ganglions optiques les plus in- 

ternes. 

- enfin, un dernier processus régulateur, qui implique l'intégrité des fibres 1 
post-rétiniennes, serait responsable du maintien de l'état fonctionnel des cellu- l 

les ganglionnaires. 

Tout au long de la vie larvaire, l'oeil, par l'intermédiaire des axones 
l 

qu'il envoie en direction centripète, va donc imposer son rythme de croissance 

au lobe optique, le contrôle se faisant donc en sens unique, sans mécanisme "feed- 

back". 

Nous venons de voir que la croissance de l'oeil d'une part, celle du 1 
lobe optique d'autre part, sont étroitement coordonnées au cours de la vie lar- 1 
vaire, grâce au jeu d'un mécanisme de contrôle propre à l'appareil visuel. 

A la fin de la vie larvaire, lorque la larve se transforme en adulte, 

l'appareil visuel, comme le reste du corps, va interrompre sa croissance. Comment 

est déterminé cet arrêt du développement ? Quelles vont être les modalités de la 

disparition de régions qui, jusqu'ici, assuraient la croissance de l'oeil et celle 1 
du lobe optique ? 

I 
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Le mécanisme de l'arrêt du recrutement cellulaire,au niveau de la 

zone d'accroissement de l'oeil, n'est pas encore parfaitement compris. Il ne 

semble pas que l'on puisse invoquer le fait que les oinmatidies inductrices vien- 

nent buter contre un épiderme finalement incompétentlà la limite du "compartiment 

oeil". Nous pensons plutôt que c'est au niveau du mécanisme lui-même de trans- 

formation de l'épiderme en oeil, c'est-à-dire au niveau de la zone d'accroissenent 

sensu stricto que s'exerce le contrôle de l'arrêt du développement. D'après nos 

résultats, on peut penser que la zone d'accroissement oculaire ne subsisterait 

que si l'hormone juvénile est présente à un taux suffisant. Cette formation dis- 

paraïtrait progressivement au dernier stade, parallèlement à la baisse du taux 

d'hormone juvénile, sa disparition n'étant probablement pas imputable à l'épuise- 

ment de l'épiderme compétent. 

C'est un déterminisme endocrine tout à fait identique qui parait 

contrôler l'involution des massifs d'accroissement du lobe optique. 

Il s'agit donc là d'un type supplémentaire de contrôle de la croissance 

de l'appareil visuel, contrôle de nature hormonale qui va se substituer à un con- 

trôle neurotrope, et qui; agissant simultanément sur les deux organes qui le 

constituent, en arrêtera définitivement le développement. 

Bien que les résultats présentés dans ce travail permettent de pren- 

dre position sur un certain nombre de problèmes, nous avons vu, au fil des cha- 

pitres, que les réponses à de nombreuses questions restent encore incomplètes, 

et devront faire l'objet de prochains travaux. Ce mémoire devrait donc fournir 

la base nécessaire pour aller plus avant dans l'étude des mécanismes d'interactions 

cellulaires et du mode d'action des hormones, quiafinde' permettre , par l'utili- 
sation de nouvelles techniques, de résoudre les problèmes soulevés et d'éprouver 

les hypothèses avancées. 
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