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Studies on the fine structure of the compound eye of Enallagma cyathigerum

show an identical anatomical organization of the larval and adult retina. The retina

is composed ofeight cells, seven of which form the rhabdomere while the cellular

body of cell 2 is always situated nearthe fused rhabdom. In the distal region ofthe

retinula, the rhabdom is formed by the fusion of rhabdomeres 1, 3, 4, 6 and 7.

Medially, the rhabdom is twisted because cell 3 moves toward cell 4 and, in this

process, the rhabdomere of cell 3 disappears while the cellular body assumes an

eccentric position in relation to the rhabdom which is now formed by cells 1, 4, 6

and 7. In the proximal region, the rhabdom is now formed near the basal mem-

brane of the fused rhabdomeres 5 and 8. From the comparison of the structural

organization of an ommatidium in Odonata a basic pattern can be proposed.

Les résultats de l’étude ultrastructurale de l’oeil composé d'Enallagma cyalhigerum

indiquent que l’organisation anatomique de la rétinule larvaire et adulte, quelle

que soil la région de 1’oeil composé, est similaire. Elle se compose de huit

cellules dont sept ferment un rhabdomère et une, la cellule 2, dont le corps

cellulaire est toujours situé près du rhabdome fusionné. Le niveau distal de la

rétinule, près de 1’apex du cône cristallin, se caractérise par un rhabdome quinta-

partite formé par la fusion des rhabdomères 1, 3, 4, 6 et 7. Avant la partie

moyenne, le rhabdome subit une torsion occasionnee par le mouvement de la

cellule 3 vers la cellule 4. Suite à cede torsion, le rhabdomère 3 disparaît et le

corps cellulaire de cette cellule prend une position excentrique par rapport au

rhabdome. Ce dernier est alors tri-partite formé par les cellules 1, 4, 6 et 7. Le

rhabdome proximal devient bipartite et composé, près de la membrane basale, par

la fusion des rhabdomères 5 et 8 (Figs, 1, 2). La comparaison de l’organisation
structurale de l’ommatidie au sein des Odonates permet de définir un modèle

commun chez ce groupe d'insectes.
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INTRODUCTION

MATERIEL ET METHODES

Des groupes de larves (lOieme stade) et d’adultes d’Enallagma cyathigerum

ont ete places dans differentes conditions d’illumination pour une periode

variant d’une a deux heures. Les differentes etapes de la fixation conduisant a

T impregnation du tissu se sont deroulees a la temperature ambiante (25°C).

Les pieces sont d’abord fixees dans le gluteraldehyde 3% durant une heure,

rincies dans plusieurs bains puis post-fixees dans Tacide osmique 1%. Ces

solutions sont preparees dans le tampon phosphate ou cacodylate (0.1M; pH

7.4). Ces memes pieces sont deshydratees dans Talcool ethylique et Toxyde de

propylene avant d’etre incluses dans Taraldite. Les coupes fines ont ete realisees

a Taide de Tultramicrotome Sorvall (MT2-B) et contrastees a Tacetate

d’uranium puis au citrate de plomb. Lors des coupes fines, un soin particulier a

ete apporte afin d’assurer le meme sens de depot des coupes sur les grilles

preparees pour cette etude.

La cellule 1 sera celle comprise entre deux proces du cone cristallin. Les

autres cellules seront alors numerotees suivant qu’on les compte dans le sens

des aiguilles d’une montre ou dans le sens inverse. Ce sens sera determine

suivant la position de Tensemble des quatre proces du cone cristallin. Le Tableau I

montre une comparaison des differents types de classification des cellules

retinuliennes utilisees chez les Odonates.

Une representation ecrite des differentes cellules composant une ommatidie

a aussi ete developpee. Les chiffres representent les cellules, les points les

Cet article sur 1’ultrastructure de 1’oeil compose d’Enallagma cyathigerum a

divers objectifs. II vise d’abord a completer les observations anatomiques recueillies

lors de travaux anterieurs (LAVOIE, 1977) mais aussi a servir de references

pour 1’interpretation des donnees physiologiques, observees lors de Fetude

dlectrophysiologique de la croissance de 1’oeil compose (LAVOIE-DORNIK,

1983). De plus, considerant le manque d’informationsur 1’oeil compose larvaire

des Odonates, un accent particulier a ete mis sur la structure fine de Tommatidie

larvaire.

L’organisation structural de Tommatidie de ces zygopteres sera egalement

comparee a celle des anisopteres pour essayer d’en degager un modele

d’organisation commun a ces deux sous-ordres. Finalement, cette recherche

servira d’introduction a Tetude des changements cytologiques se produisant
dans les cellules retinuliennes, lors de Tadaptation a la lumiere et a la noirceur,

mais aussi, lors de la disintegration et du renouvellement des membranes

rhabdomeennes(LAVOIE-DORNIK. 1983).
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proces des cones cristallins. Le trait horizontal au-dessus des chiffres indique la

presence d’un rhabdomere, et le N indique la presence d'un noyau.

ULTRASTRUCTURE DE L’OMMATIDIE

APPAREIL OPTIQUE

LAVOIE et al. (1978), au cours d’une étude au microscope optique, ont

constaté l’existence d’un appareil optique larvaire distinct de celui de l’adulte,

chez un insecte zygoptère. Bien que les cornées larvaires et adultes se composent
de trois couches (épi-, exo- et endocornée) possédant des qualités tinctoriales

différentes, l’endocomée larvaire diffère de celle de l’adulte par sa morphométrie
et par son aspect uniforme, c’est-à-dire non lamellaire. Quatre cellules de Sem-

per composent le cône cristallin, de type eucône. Les noyaux s’observent à la

base de ce cône tandis que les cytoplasmes sont confinés à une mince zone

périphérique. Mais, comparativement à celui des adultes, le cône larvaire est

plus long et plus étroit. Deux manchons pigmentaires ont aussi été décrits. Le

premier est formé de deux cellules pigmentaires principales qui entourent le

cône et dont les noyaux sont situés à l’apex de ce dernier pendant toute la durée

du cycle vital. Le second manchon est composé de nombreuses cellulespigmentaires

secondaires situées à la périphérie du premier manchon. Leurs noyaux sont

répartis uniformément le long de la partie optique chez les larves mais, par

contre, ils sont concentrés à l’apex du cône cristallin chez les adultes (Fig. 1).

A = Sens des aiguilles d’une montre.

B = Sens opposd des aiguilles d’une montre.

Tableau i

Comparaison des differents types de classification des cellules

retinuliennes utilises chez les Odonates.

Auteurs Année Direction Cellules rélinuliennes

LAV0IE-D0RN1K 1983 A. B 12 3 4 5 6 7 8

LAUGHLIN &

MCGINNIS 1978

- A 5 8 12 6 3 4 7

NINOMIYA

et al. 1969

MOUZE 1979

B 18 7 6 5 4 3 2

EGUCHI 1971

HORRIDGE 1969 A 5 6 7 8 12 3 4
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Cornée

Au microscope electronique a transmission (MET), on observe an niveau de

la cornee trois zones structurales dont 1’organisation varie chez les larves et les

adultes. Chez les premiers on remarque de Fexterieur vers Finterieur de la

partie optique, une mince ligne dense aux electrons suivie d’une etroite bande

matricielle puis d’une zone de lamelles paralleles et superposees (Fig. 3, C).

Chez les seconds, trois zones lamellees se distinguent. La premiere, celle qui

fait face a Fexterieur, est tres dense aux electrons et presente deux types de

regroupement des lamelles: elles sont d’abord tres rapprochees et par la suite la

distance entre elles s’accroit. A ce moment, au niveau central de la facette, ces

lamelles s’invaginent toujours paralleles entre elles vers le cone cristallin. On

note egalement dans cette zone de nombreux canaux perpendiculaires aux lamelles

(Fig. 4, CZ1). La deuxieme couche de la cornee adulte, moins dense aux

electrons, presente des lamelles paralleles, mais plus rapprochees, ainsi que

cette inflexion vers le cone (Fig. 4, CZ2). Finalement, au niveau de la troisieme

zone, la densite aux electrons et la distance entre les lamelles ont de nouveau

diminu. Ces dernieres demeurentparalleles et Finvagination vers le cone cristallin

a disparu. La face interne de la cornee est limitee par une mince ligne dont la

densite aux electrons est tres elevee (Fig. 4, CZ3).

Cône cristallin

L’étude au microscope optique laissait croire que les cellules de Semper
s’étaient transformées en un corps solide réfringent (LAVOIE et al., 1978).

Or, il n’en est rien. Le cône est rempli de fins granules noirs (0,03 |xm) dont la

densité varie selon la cellule (Fig. 5, cc). Ces granules seraient des particules de

glycogène (PERRELET, 1970). Le cône cristallinenvoie quatreprocès qui s’insèrent

entre les cellules rétinuliennes et ce, jusqu’à la membrane basale (Fig. 6, Pcc).
Ces procès se regroupent en-dessous du rhabdome proximal pour former une

structure dite “cristallinienne” avant que les axones rétinuliens ne traversent

cette membrane basale (Figs. 1, 7, S). Toutefois, cette structure n’a pas été

observée chez l’adulte. A la base du cône, on discerne un réseau de replis
membranaires entre les noyaux des cellules de Semper (Figs. 3, 4, em). L’étude

du l’ultrastructure du cône cristallin révèle également que l’apex du cône s’enfonce

très profondément dans la partie photosensible et qu’il se situe même sous le

noyau d’une cellule rétinulienne distale (Fig. 8). Cette zone avait été située,

au cours d’uneétude antérieure (LAVOIE étal., 1978), au niveau de la mi-hauteur

des noyaux des cellules pigmentaires principales.

Les cellulespigmentaires

On distingue deux types de cellules pigmentaires; les cellules pigmentaires

principales et secondaires. Les deux cellules pigmentaires principales ont leur

noyau situe legerement au-dessus de la jonction des parties photosensible et

optique. Leur cytoplasme entoure le cone cristallin et fait contact avec Fendocomee

(Figs. 3, 4, 5, CPP). Principalement, on trouve chez les larves deux types de

granules pigmentaires (0,85-1,0 p-m et 0,35 pm). On y retrouve tres peu
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d’organites cellulaires sauf un reticulum endoplasmique granulaire (RER: retic-

ulum endoplasmique rude) assez developpe et des membranes simples plus ou

moins concentriques durant la formation de la cornee larvaire (Fig. 3, me).

Les cellules pigmentaires secondaires ont leur cytoplasme qui s'etend de la

cornee jusqu’a la membranebasale (Fig. 1,4, 23, CPS). Leur nombre exact n’a

pu etre determine puisque chez les larves leurs noyaux sont distribues

uniformement le long de I’appareil optique. Chez les adultes, huit cellules ont

ete denombres et il semblerait que quelques-unes de celles-ci soient partagees

entre plusieurs ommatidies environnantes (Fig. 9, CPS). Ce nombre demeure

done incertain chez les adultes. Deux types de pigments photoprotccteurs ont

ete aussi observes (0,66 pun et 0,35 p,m) (Fig. 9). Les granules pig-
mentaires contenus dans les cellules pigmentaires secondaires des larves semblent

plus labiles et de dimensions plus reduites (0,45 pun) (Fig. 8).

PARTIE PHOTOSENSIBLE LARVAIRE

Rhabdome distal

La cellule 3 est la premiere a avoir son noyau dans la partie rhabdome distale.

Ce dernier se voit mieux en coupe longitudinale ou il apparait juste en-dessous des

noyaux des cellules pigmentaires principales (Fig. 8). Le rhabdome se compose

alors de cinq cellules retinuliennes: ~
,

Il est quintapartite. Les microvillo-

sites de ces rhabdomeres sont orientees differemment et celles de la cellule 3

occupent la majorite du rhabdome (Fig. 2. A). Si on descend plus profondement
dans la partie distale, les noyaux des cellules 6 et 7 apparaissent, et, quelqucfois.

le noyau 6 precede le noyau 7. Le rhabdome presente a ce niveau inferieur la

forme suivante:
73 4 5

£7
x

■ L’angle forme par les rhabdomeres entre les cel-

lules 1 et 7 puis 4 et 6 est de 120°, entre les cellules 6 et 7 de 60° et entre les

cellules 3 et 4, I et 3 de 30°. Les prolongements axoniques des cellules retinuliennes

5 et 8, quelqucfois 2, commencent a y etre discernes et les proces des cones

cristallins sont reunis aux cellules retinuliennes par des desmosomes (Figs. 2B.

•0). Vers la fin de cette partie distale, les microvillosites des cellules 6 et 7

deviennent paralleles et celles de la cellule 3, dont le nombre commence ii

diminuer, poussent vers celles de la cellule4 (Figs. 2C, 12). Le rhabdome apparait

tetra-partite et compose de cinq cellules:
7 2 3 7 5 6 7 s

•

A ce niveau, les cel-

lules retinuliennes sont reliees par des desmosomes derriere lesqucls sont

localises les proces des cones cristallins. Avant de quitter la partie distale, les

noyaux 6 et 7 s’estompent et celui de la cellule 2 fait son apparition sans que

celle-ci presente de microvillosites (Fig. 2, D). Par centre, les microvillosites

de la cellule 3 sont maintenant paralleles a celles de la cellule 4 de sorte que

le rhabdome est devenu tripartite et compose de cinq cellules:
-

r
? 7 7 5 77 8

(Fig. 13).
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Rhabdome moyen

Au debut du rhabdome moyen, les microvillosites de la cellule 3 ont disparu,

mais le corps cellulairereste toujours en contact avec le rhabdome. Ce dernierest

a ce stade tri-partite compose de quatre cellules:
y2 y H

(Fig. 2, E). Les

microvillosites des cellules 6 et 7 sont paralleles et foment un angle droit avec

cedes des cellules 1 et 4 qui sont apposees bout a bout (Fig. 14). Les noyaux des

cellules I et 4 se font voir et les prolongements axoniques des cellules 5 et 8 se

developpent. Le corps cellulaire de la cellule 2 demeure toujours pres du rhab-

dome alors que celui de la cellule 3 vient a se placer a la peripherie de la retinule

(Figs. 2, F; 15).

Rhabdomeproximal

Cette zone proximale se caracterise par le developpement des cellules 5 et 8.

Ainsi, avant (’apparition des microvillosites, les noyaux de ces cellules se degagent

(Figs. 2, G; 16). Apres la disparition de ceux-ci, les rhabdomeres respectifs se

developperont. Done au debut de la partie proximale, on observe toujours un

rhabdome tri-partite constitue des cellules suivantes:
• Eneffet, les

microvillosites de la cellule 5 se placent paralleles a cedes de la cellule 4, et

cedes de la cellule 8 paralleles aux microvidositees de la cellule I (Fig. 17). Les

rhabdomeres 6 et 7 foment un angle de 90° avec les rhabdomeres 8 et 1 puis 4 et

5 (Figs. 2, H; 18). La cellule 2 occupe toujours une position importante pres du

rhabdome et presente quelques microvillosites occasionnedement (Fig. 17).

Les cellules 5 et 8 terminent le rhabdome proximal (Fig. 2, I). Sous ce dernier se

distingue une structure cristadinienne formee par la reunion des quatre proces

des cones cristadins. Par la suite, les huit axones retinuliens traversent la mem-

brane basale pour rejoindre le lobe optique (Fig. 7).

PARTIE PHOTOSENSIBLE ADULTE

Les transformations que subit, en directionproximale, le rhabdomeadulte sont

les memes que cedes observees au niveau de 1’oeil compose larvaire. Aucune

difference n’a pu etre distinguee entre les regions ventrale et dorsale de I’oeil

compose adulte (Figs. 22, 27).

Rhabdome distal ventral

Le rhabdome distal est aussi compose de cinq cellules formant un

rhabdome quinta- (Fig. 2, A) puis tetra-partite: yyy 5 8
(Fig. 19). Les rhab-

domeres 3, 6 et 7 occupent la majeure partie du rhabdome distal lorsque le

noyau de la cellule 3 est present. Les microvillosites des rhabdomeres 6 et 7

sont paralleles et foment un angle de 90° avec cedes des cellules I et 4 puis de

180° avec cedes de la cellule 3 (Fig. 19). Si on se dirige plus profondement dans

cette zone, les noyaux des cellules 6 et 7 vont faire leur apparition et les

microvillosites de la cellule 3 vont diminuer en nombre. Cette diminution va

toutefois changer Tangle entre les rhabdomeres 1 et 4 qui sera evalue, au
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depart, a 60°. Le rhabdome presente alors 1’organisation suivante;
73 4 5 K

•

A ce niveau, le prolongement axonique de la cellule 2 n’est pas encore visible

mais ceux des cellules 5 et 8 sont situes tres pres du rhabdome et sont relies par

des desmosomes aux autres cellules retinuliennes. Les proces des cones cristallins

sont derriere ces desmosomes et ne possedent que de tres fins micro-tubules

(Figs. 2, B; 20). Apres la disparition des noyaux 6 et 7, les microvillosites de la

cellule 3 se glissent vers cedes de la cellule 4 pour en prendre I’orientation. Cette

torsion amene un nouveau changement de Tangle entre les rhabdomeres: il est de

120° entre les rhabdomeres 3-4 et 1, 6-7 et 4 puis 6-7 et 1 (Fig. 21). A cette

hauteur, la cellule 2 qui n’a pas de rhabdomere et qui presente toujours cette

forme allongee, voit apparaitre son noyau (Fig. 21) et le rhabdome est tri-

partite, compose de cinq cellules:
y 2 3 4 5 6 7 8

•

Rhabdomemoyen ventral

Au debut du rhabdome moyen, la cellule 3 n’a plus de rhabdomere et va

devenir axonique. Le rhabdome demeure ainsi tri-partite mais forme de quatre

cellules:
j,2 6 7 s

2
>

E; 22). Par le suite, le prolongement axonique
de la cellule 3 va quitter le rhabdome pour se fixer en peripheric de Tommatidie.

Les microvillosites des cellules 6 et 7 sont orientees perpendiculairement a

cedes des cellules 1 et 4 et, cedes de ces deux demieres cellules, le sont de fagon
& former un angle de 180° entre elles (Figs. 2, F; 23). Les noyaux des cellules 1

et 4 se font voir presque toujours au meme moment, soil au debut de la zone

moyenne.

Rhabdome proximal ventral

Au debut de la zone proximale, les cellules 5 et 8 presentent un noyau avant

d’avoir un rhabdomere. Le rhabdome est done forme des memes cellules que
v ers la fin de la zone moyenne, soil:

f,2 3 4.5 6.7 s
(Figs. 2

-
G; 24)- Si on

descend plus profondement dans la zone proximale, le rhabdome devient bi-partite
avec la disparition des rhabdomeres 6 et 7 qui sont alors axoniques. Ce rhabdome

bi-partite se compose alors de quatre cellules
2 3 7 7

- Les noyaux des cel-

lules 5 et 8 peuvenl etre encore presents (Figs. 2, H; 25). Plus pres de la

membrane basale, le rhabdome se compose des cellules 5 et 8, lesquelles sont

entourees des prolongements axoniques des cellules 1, 2, 3, 4, 6 et 7 (Figs. 2,1;
26).

Rhabdome dorsal

L’organisation structurale de la partie photosensible dans la region dorsale de
°eil

compose adulte est en tout point semblable a cede observee dans la
r<%ion ventrale (Figs. 21, 27).
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OMMATIDIES LARVAIRES ET ADULTES

Chez 1’adulte, les cellules retinuliennespresentent une ultrastructure identique

a celle des cellules retinuliennes larvaires. II existe toutefois des petites differences

qui apparaissent plutot liees au mode de vie aquatique et aerienne et ce, aux

niveaux distal, moyen et proximal. En effet, au niveau distal, les proces des

cones cristallins larvaires sont reunis aux cellules retinuliennes par des desmo-

somes et leur granulation est tres accentuee (Fig. 10). Chez Fadulte, les desmo-

somes ne joignent que les cellules retinuliennes et les proces sont situes derriere

eux (Fig. 20). De plus, il a ete observe, en-dessous du rhabdome larvaire

proximal, une structure cristallinienne formee par la reunion des proces de

cones cristallins (Fig. 7). Finalement, une autre difference reside dans la densite

du pigment photoprotecteur des cellules retinuliennes qui semble plus elevee

au niveau du rhabdome distal de la larve (Fig. 8, 11, 19).

DIFFERENTS TYPES D'OMMATIDIES

Le systeme de classification adopte dans ce present travail a permis de

demontrer 1’existence de deux types d’ommatidies qui sont identiques sur le plan

structural. Dans le premier type, les cellules se comptent dans le sens des aiguilles

d’une montre (Figs. 10, 16-20) et, dans le second, les cellules se comptent dans

le sens oppose (Figs. 11-15, 27, 28) (Tableau I). De plus, il apparait que

certaines ommatidies adjacentes soient le miroir Tune de 1’autre (Fig. 29). Ce

dernier phenomene a deja ete observe chez un Isopode (NILSSON, 1978).

CHANGEMENTS CELLULAIRES ASSOCIES A L’ADAPTATION

A LA LUMIERE ET A L'OBSCURITE

Suivant 1’etat d’adaptation, les cellules retinuliennes larvaires et adultes

demontrent les memes changements quant a la presence et a la position de

certains organites cellulaires.

Une cellulevisuelle adaptee a la lumiereaura pres de son rhabdomere plusieurs
mitochondries suivies du pigment photoprotecteur. Dans la partie moyenne de

son corps cellulaire, on distinguera des organites cellulaires tels que des appareils

de Golgi, des reticulum endoplasmiques agranulaires (REF), des corps multi-

lamellaires (CML) et des corps multivesiculaires (CMV). Le RFR s’observe

surtout a la peripheric accompagne, dependant du niveau de la retinule, du

noyau cellulaire(Figs. 21,27).
La presence de plusieurs mitochondries et d’un riche reseau du RFR temoignent

que 1’activite cellulaire decoulant de la reaction photochimique est liee a un

haut niveau energetique et a une forte synthese de proteines.
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Line cellule visuelle adaptee a la noirceur se caracterise d’abordpar 1’absence

des CMV et des CML, d’un RER developpe, par la rarete des mitochondries et

par la dispersion dans le cytoplasme du pigment photoprotecteur. On notera

alors, pres du rhabdome, la presence de larges vacuoles endoplasmiques issues

du REL (BERNARD, 1981; HORRIDGE, 1969) et 1’augmentation des ribo-

somes libres dans le cytoplasme (Figs. 12-14). Get aspect de la cellule visuelle

adaptee a la noirceur peut etre aussi observe lorsqu’une cellule, faisant partie

d’une retinule adaptee a la lumiere, est inactive (Fig. 25).

Les CMV et les CML sont des phenomenes impliques dans le cycle de

disintegration des membranes rhabdomeennes alors que les digitations cellulaires

le sont dans leur renouvellement (Figs. 16, 18, 21, 22, 25).

DISCUSSION

ULTRASTRUCTURE DE L’OEIL COMPOSE DES ODONATES

Historique

Les premiers travaux sur Fultrastructure de Foeil compose des Odonates

furent ceux de GOLDSMITH & PHILPOTT (1957), de FERNANDEZ-MORAN

(1958) et de NAKA (1961). Ces etudes n’etaient alors que tres fragmentaires.
NAKA (1961) ne refera a 1’ultrastructure que pour argumenter ses recherches

sur les potentiels d’action retiniens. Selon lui, Tommatidie d’un zygoptere

Agriocnemis etait composee de quatre cellules entourant un rhabdome tri-

partite. 11 ne mentionna done pas a quel niveau de la retinule il avail centre ses

recherches, de sorte que durant pres d’une decennie, on a cru que la retinule de

ce groupe d’insectes faisait exception en ce qui concerne le nombre de cellules.

En 1969, NINOMIYA et al., refirent l’étude de 1’ultrastructure de l’oeil

composé de deux autres zygoptères (Ischnura senegalensis et Cersion calamorum),

au niveau distal, moyen et proximale de la retinule. 11s conclurent qu’a tous ces

niveaux, il y a huit cellules retinuliennes. Ils preciserent les recherches de

NAKA (1961) en disant qu’au niveau moyen, quatre cellules retinuliennesforment

le rhabdome tri-partite et quatre autres etaient representees sous la forme d’un

prolongement axonique. Toutefois, ils ne preciserent pas la region de Foeil

compose ou ils ont porte leurs etudes.

HORRIDGE, en 1969, presenta la premiere recherche sur Forganisation
structural deFommatidiedorsale et ventrale d’unanisoptere du genreSympetrum.
N tut suivi, en 1971, par EGUCHI qui travailla sur l’oeil composé dorsal

d‘Aeshna cyanea et par LAUGHL1N et MCGINNESS’ en 1978, sur les regions
dorsale et ventrale de Foeil compose d ’Hemicordulia tau. Ces trois derniers

travaux completent les recherches en electrophysiologie de ces chercheurs.

Finalement, MOUZE, en 1979, decrit la genese ommatidienne chez la larve

d A. cyanea. Il constata que Fommatidie fraichement differenciee est semblable,
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sur le plan structural, a une ommatidie mature. Par cette observation, son article

represente une premiere ebauche de 1’ultrastructure de 1’ommatidie larvaire des

Odonates. 11 corrigea EGUCHI (1971) en disant que c’est la cellule 3 qui va, au

niveau distal, derriere la cellule 2 et non pas 1’inverse.

Modèle de base du rhabdome

L’étude comparative de ces différentes recherches met en relief l’existence,

chez les Odonales, d’un modèle commun dans l’organisation structurale de la

rétinule (Figs. I, 2). Ce modèle a été décrit dans cette présente recherche et

regroupe les zygoptères (NAKA, 1961; N1NOM1YA et al., 1969), les larves

d’anisoptères (MOUZE, 1979) et certaines régions de l’oeil composé de quel-

ques anisoptères dont l’oeil composé entier d’un Sympetrum (HORRIDGE,

1969), la région ventrale de l’oeil composé d'H. tau (LAUGHL1N& MCG1N-

NESS, 1978) et la région dorsale de l’oeil composé d’A. cyanea (EGUCHI,

1971).

Ce modele se caracterise par la presence de huit cellules retinuliennes donnant

un rhabdome stratifie. On retrouve au niveau distal un rhabdome quinta-, tetra-

et tri-partite, au niveau moyen un rhabdome tri-partite et au niveau proximal un

rhabdome tri- et bi-partite. La cellule 3 identifie la region distale et occupe une

position excentrique aux autres niveaux. Les cellules 5 et 8 se developpent

uniquement au niveau proximal. Les cellules 1, 4, 6 et 7 se retrouvent aux

niveaux distal, moyen et au debut du proximal. La cellule 2 ne participe pas a la

formation du rhabdome a aucun niveau et occupe toujours la meme position

aupres de ce dernier.

Divergences par rapport au modèle de base

Quelques modifications apportees particulierement par les travaux d’HOR-

RIDGE (1969) et de LAUGHLIN & MCGINNESS (1978) s’ajoutent au modele

de base. Ces modifications concernent les regions dorsales d’adultes d’aniso-

pteres touchant les families Corduliidae et Libellulidae.

HORRIDGE (1969) mentionna qu’il n’existe pas de difference fondamentale

dans la structure de 1’ommatidie ventrale et dorsale. Mais la forme du rhabdome

dorsale est etoilee alors que celle du rhabdome ventral est ronde. LAUGHLIN

& MCGINNESS (1978) observerent aussi cette forme etoilee au niveau de

1’ommatidie dorsale d’H. tau. Chez cet insecte, la retinule dorsale presente de

plus une modification structurale par 1’aspect vestigial des cellules 2, 3, 5 et 8 et

se caracterise ainsi par le developpement des cellules 1, 4, 6 et 7 au niveau

distal, moyen et proximal. La retinule dorsale serait done 1’equivalent de la

retinule ventrale au niveau moyen qui se serait prolongee vers la partic distale et

proximale.

LA CELLULE 2

L’hypothese de LAUGHLIN & MCGINNESS (1978) disant que la cellule 2

serait une cellule vestigiale est probable. Mais les donnees recueillies jusqu’a



81

maintenant sont insuffisantes pour en faire une preuve irrefutable. Chez Fadulte

d Enallagma cyathigenim, cette cellule n’a pas de microvillosités et ne développe

pas de rhabdomère. Chez la larve, toutefois, quelques microvillosités ont été

aperçues au niveau proximal sans que celles-ci ne développent un rhabdomère

(Fig. 17). Quant au rôle de cette cellule, on ne peut faire que trois suppositions:
1. La cellule 2 est une cellule retinulienne vestigiale qui a perdu ses

microvillosites, done sa fonction sensorielle, mais qui aurait garde son activite

intrinseque, bien que limitee, dans le renouvellement des membranes(pinocytose).

Ce mecanisme qui est declenche par 1’intensite du stimulus lumineux lui serait

transmis par son etroit contact avec les autres cellules retinuliennes (LAVOIE-

DORN1K, 1983). A 1’origine, cette cellule aurait eu un rhabdomere sur toute la

longueur de la retinule puisque son corps cellulaire est situe au niveau distal et

que les quelques microvillosites ont ete apergues au niveau proximal.

2. La cellule 2 aurait toujours eu une fonction sensorielle différente des autres

cellules rétinuliennes. C’est l’explication qui aurait prévalu jusqu’à maintenant

chez les Odonates. NINOMIYA et al. (1969) la considéraient comme une cel-

lule bipolaire. Cette fonction est aussi valide si on considère ses différents

rapports avec le rhabdome et ses propriétés chimiques différentes. En effet,

cette cellule apparaît souvent mal fixée par rapport aux autres cellules et son

cytoplasme est souvent différent des autres prolongements axoniques (Fig. 26).

3. La cellule 2 serait une cellule vestigiale qui aurait acquis une fonction

secondaire. Cette derniere supposition reunit toutes les observations recueillies

sur cette cellule.

TORSION DU RHABDOME

D’apres cette presente recherche et d’apres celles effectuees sur Fultrastructure

de 1’oeil compose
des autres Odonates pre-cites, le rhabdome ne subit une

torsion qu’au niveau distal de la retinule. Sur une distance de 20 a 30 |xm,

cette torsion serait amende par le developpement du corps cellulaire de la

cellule 2. Ceci entrainerait les rhabdomeres 3 et 6 dans le meme sens que les

rhabdomeres 4 et 7 respectivement. LAUGHL1N & MCGINNESS (1978) ne

partagent pas cette opinion. Selon eux, la torsion de la cellule 3 amene la

disparition des microvillosites de la cellule 2.

La torsion du rhabdome est une question qui a soulevé beaucoup d’intérêt ces

dernières années, notamment chez GRUNDLER (1974), MENZEL & BLACK-

ERS (1975), SMOLA & TSCHARNTKE (1979), WEHNER et al. (1975) et

WEHNER (1976). En fait, il a été démontréque la torsion des rhabdomères

amènerait une réduction de la sensibilité à la lumière polarisée des cellules

rétinuliennes (SNYDER & MCINTYRE, 1975). Plus cette torsion est importante.

Plus cette sensibilité est réduite. Cette croyance en la torsion du rhabdome s’est

donc affirmée avec les recherches et le temps. Or, R1B1, en 1979, ébranla

quelque peu cette vérité par ses travaux sur les Hyménoptères et les Diptères.
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En effet, il affirma que ce phenomene resultait d’un artefact du aux methodes

de fixation. II rapporte que le seul support physique de I’ommatidieest I’enveloppe

des cellules cristalliniennes secondaires, les desmosomes entre les cellules

retinuliennes ainsi que les proces des cones cristallins. L’ommatidieserait alors

etiree comme un ressort de la cornee a la membrane basale. Selon lui, des

fixateurs inappropries, une osmolarite inadequate ou un dommage physique

provoqueraient son affaissement.

Suite a cette affirmation de RIB1 (1979), SMOLA & WUNDERER (1981)

chez les dipteres et WEHMER & MEYER (1981) chez les Hymenopteres ont de

nouveau etudie la torsion du rhabdome sous differentes conditions de fixation.

Leurs travaux ont confirme leurs resultats anterieurs; il y a veritablement une

torsion des rhabdomeres chez ces deux groupes d’insectes.

Au cours des experiences preliminaires a cette recherche, differents tampons,

ainsi que differentes osmolarites ont etc testes. De plus, des yeux composes

entiers perces de minuscules ouvertures, comme Fa propose R1BI, ansi que des

yeux disseques ont ete fixes. Or la torsion du rhabdome, au niveau distal,

demeure constante. II faut done considerer ce phenomene comme une realite

chez les Odonates.

CONCLUSION

Les resultats de cette etude ultrastructurale revelent done que Forganisation

anatomique de la retinule larvaire et adulte chez le genre Enallagma est similaire

quelle que soit la region de Foeil compose etudiee. De meme Fetude com-

parative des differents travaux realises sur la structure fine de Fommatidie, au

sein du groupe des Odonates, permet d’etablir que la disposition des cellules

retinuliennes, recontree chez ce genre, represente un modele de base a partir

duquel peu de modifications sont observees. Toutefois, face a cette uniformity

de structure, on recontrc une variability des caracteristiques physiologiques
touchant la forme de Felectroretinogramme (ERG), la frequence critique de

fusionnement visuel (FCF), la capacity d’adaptation et la sensibility spectrale
(LAVOIE-DORNIK, 1983). Mais Finfluence qu’exerce la progression du lobe

optique des Odonates vers la couche ommatidienne sur la forme de FERG

(AUTRUM & GALLW1TZ, 1951: Anisopteres; LAVOIE-DORNIK, 1983:

Zygopteres) ainsi que la presence de differents mecanismes neuraux mis a

jour chez les Enallagma (bimorphisme fonctionnel de Foeil compose, effet OFF

durant la readaptation a la noirceur; LAVOIE-DORNIK (1983)) permettent de

placer la source de cette variability dans la complexification qu’a du subir le

lobe optique au cours de son evolution.
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Enallagma. La partie
Photosensible est aussi typique de 1’ommatidie adulte. A-l coupes transversales presentees a la

figure 2 de la partie photosensible, aux niveaux distal, moyen et proximal, ax: axone retinulien; C:

comde; cc: conecristallin; CPP: cellule pigmentaire principale; CPS; cellule pigmentaire secondaire;
CR: cellule rdtinulienne; mb: membrane basale; Rhd: rhabdome distal; Rhm: rhabdome moyen; Rhp:
rhabdome proximal; S: structure cristallinienne.

P'g. 1. Representation schematique d’une ommatidie larvaire chez le genre
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Enallagma cyathigerum a differents

niveau\ de la partie photosensible. A-C: rhabdome distal; D-F: rhabdome moyen; G-l: rhabdome

Proximal, Les chiffres 1 a B indiquent les cellules retinuliennes. Les points noirs donnent I’emplacement
•les

proces du conecristallin.

P'g- 2. Coupes transversales de la retinule larvaire et adulte chez
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i adaptée à la noirceur, le jour. 8,000x. 4. Coupe longitudinaledu cône cristallin et de la

cornée chez l’adulte d'Enallagma cyalhigerum adapté à la lumière solaire, 4,000x. 5. Coupe
transversale du cône cristallin chez la larve d’Enallagma cyalhigerum adaptée à la lumière du

laboratoire. 25,000x. 6. Coupe longitudinale de la jonction des parties optique et photosensible chez

la larve d 'Enallagmacyalhigerum adaptée à la lumière du laboratoire. 40,000x, C: cornée; ce: cône

cristallin; CCS: cytoplasme des cellules de Semper; CPP: cellule pigmentaire principale; CPS: cellule

pigmentaire secondaire; CZI, CZ2, CZ3: zones de la cornée adulte; em: repli membranaire; me:

membrane concentrique; NCS: noyau d’une cellule de Semper; Pcc: procès d'un cône cristallin; Rh:

rhabdome.

Enallagma

cyathigerum

Figs. 3-6. 3. Coupe longitudinale du cône cristallin et de la cornée chez la larve d’
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Enallagma cyathigerum adaptée à lumière du laboratoire. 25,000 x. 8. Coupe longitudinale
de la jonction des parties optique et photosensible chez la larve d 'Enaüagma cyatbigerum adaptée à

la lumière du laboratoire. 2,000 x. 9. Coupe transversale du cône cristallin dorsal près de la jonction

des parties optique et photosensible chez l’adulte d’ Enaüagma cyatbigerum adapté à la lumière

solaire. 3,000x. 10. Coupe transversale de la rétinule distale chez la larve d 'Enaüagma cyatbigerum

adaptée à la noirceur, la nuit. 15,000x. ax: axone rétinulien; c: cellule au niveau de la zone

post-rétinienne; cc: cône cristallin; CPP: cellule pigmentaire principale; CPS: cellule pigmentaire

secondaire; d: desmosome; g: pigment photoprotecleur; mb: membrane basale; N: noyau d’une

cellule rétinulienne; Pcc: procès d’un cône cristallin; Rh: rhabdome; S: structure pigmentaire

cristallinienne. Les chiffres 1 à 8 indiquent les cellules rétinuliennes.

Figs. 7-10. 7. Coupe longitudinaleau niveau du rhabdome proximal et des axonesretinuliens chez la

larve d’
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adaptée à la lumière du laboratoire. L’oeil composé a été disséqué provoquant une compression

du tissu. 15,000x. 12. Coupe transversale de la rétinule distale chez la larve d'Enallagma cyathigerum

adaptée à la noirceur, la nuit, I0,000x. 13. Coupe transversale de la rétinule distale chez la larve

d 'Enallagma cyathigerum adaptée à la noirceur, le jour. L’oeil a été disséqué. I5,000x. 14.

Coupe transversale de la rétinule moyenne chez la larve d'Enallagma cyathigerum adaptée à la

noirceur, le jour. 15,000x, CR: cellule rétinulienne; d: desmosome; g: pigment photoprotecteur; Pcc:

procès d’un cône cristallin. Les chiffres I à 8 indiquent les cellules rétinuliennes. Les flèches

indiquent l’accumulation de glycogène.

Enallagma cyathigerumFigs, 11-14. II. Coupe transversale de la rétinule distale chez la larve d’i
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adaptée à la noirceur, le jour. 8,000x. 16. Coupe transversale de la rétinule proximale chez la larve
d Enallagma cyathigerum adaptée à lumière du laboratoire, lO.OOOx. 17. Coupe transversale de la

rétinuleproximale chez la larve d'Enallagma cyathigerum adaptée à lumière du laboratoire. 20,000x.
'8. Coupe transversale de la rétinule proximale chez la larve d’Enallagma cyathigerum adaptée à

lumière du laboratoire. 20,000x, cmv: corps multivésiculaire; N: noyau d’une cellule rétinulienne;
Pcc: procès d’un cône cristallin. Les chiffres 1 à 8 indiquent les cellules rétinuliennes.

’Enallagma cyathigerumPigs. 15-18. 15. Coupe transversale de la retinule
moyenne chez la larve d
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adapté à la lumière solaire. 10,000x. 20. Coupe transversale de la rétinule distale ventrale chez

l’adulte d’Enallagmacyathigemm adapté à la lumière solaire. 20,000x, 21. Coupe transversale de la

rétinule distale ventrale chez l’adulte d'Enallagmacyathigemm adapté à la lumière solaire. 8,000x.

22. Coupe transversale de la rétinule moyenne dorsale chez l'adulte d'Enallagma cyathigemm

adapté à la lumière solaire. 20,000x. CPS: cellule pigmentaire secondaire; cmv: corps mullivési-

culaire; D: desmosome; G: appareil de Golgi; g: pigment photoprotecteur; mi: mitochondrie; N:

noyau d’une cellule rétinulienne; Pcc: procès d’un cône cristallin; RER: reticulum endoplasmique

granulaire (rude); Rh: rhabdome. Les chiffres 1 à 8 indiquent les cellules rétinuliennes. *indique le

phénomène de digitation cellulaire.

Enallagma cyathigerumFigs. 19-22. 19. Coupe transversale de la rétinule distale ventrale chez l’adulte d’i
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adapte 4 la Iumiere solaire. 20,000x. CPS: cellule pigmentaire secondaire;
G; appareil de Golgi; N; noyau d’une cellule retinulienne; HER: reticulum endoplasmique granulaire
(rude). Les chiffres I a 8 indiquent les cellules retinuliennes. La fleche pointe le debut d'une

digitation cellulaire, *indique une digitalion cellulaire avancee.

Enallagma cyathigerum

adapte a la

iumiere solaire. 20,000x. 26. Coupe transversale de la retinule proximale ventrale chez I'adulte
d

d'Enallagma cyathigerum

adapte a la iumiere solaire. I0,000x. 25. Coupe
transversale de la retinule proximale ventrale chez I’adulte

'Enallagma cyathigerum

adaptd a la lumiiire solaire. 8,000x. 24, Coupe transversale de la retinule proximale
ventrale chez I’adulte d

Enallagma
cyathigerum

P'gs. 23-26, 23. Coupe transversale de la rétinule moyenne ventrale chez l’adulte d’
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adapté à lumière solaire, 10,000x. 28. Coupe transversale d'une rétinule chez la larve Enallagma

cyalhigerum adaptée à la lumière du laboratoire. I5,000x. 29. Coupe transversale de deux rétinules

situées dans la région ventrale de l’oeil composé chez l’adulte d'Enallagmacyalhigerum adapté à

la lumière solaire. 6,000x. N: noyau d’une cellule rétinulienne; RER: reticulum endoplasmique

granulaire (rude); Rh: rhabdome. Les chiffres I à 8 indiquent les cellules rétinuliennes.

Enallagma cyathigerumFigs. 27-29. 27. Coupe transversale de la rétinule moyenne chez l’adulte d’


