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ELECTROPHYSIOLOGICAL STUDY OF COMPOUND EYE GROWTH IN
ENALLAGMA CYATHIGERUM (CHARPENTIER) AND E CLAUSUM
MORSE (ZYGOPTERA: COENAGRIONIDAE) — The electroretinogram re-
sulting from the stimulation of the eye of larva and adult Enallagma is a slow
potential characterised by a negative, monophasic wave form (peak followed by a
plateau). The peak represents photoreceptor response while the plateau reflects the
optic lobe responses. Recordings during the lifecycle of Enallagma demonstrate a
progressive development from the optic lobe to the ommatidia. Intensity-response
functions of the larva and the adult reflect their mode of life and represent physical
modifications of the rhabdom during the life<cycle. About the time of emergence the
intensity-response function of the dorsal and ventral regions of the eye shows desyn-
chronisation. The ventral has characteristics of the adult while the dorsal has charac-
teristics found at a specific maturation period. Sensitivity curves of the larva and the
adult are clearly distinguishable. In the former, the principal peak is around 525-540
nm while in the latter it is around 366 nm. In addition, the adult possesses a second
minor peak around 466490 nm or 490-540 nm, depending on the species. Light and
dark adaptations of larvae and adults are similar i.e. they are intensity dependent.
Complete adaptation is achieved within 40 seconds; however, while the larva shows
a gain of 1.0-1.5 log units, the adult shows only a gain of 0.1 log unit. Nevertheless,
adults show an "off"response when the light stimulus is terminated. This response,
which probably is neural in origin, maintains a constant level of sensitivity. — This
study shows .that organisation of the compound eye in odonates is based on a
"primitive” model as opposed to the "evolved” system found in Corduliidae. There



338 J. Lavoie-Dornik, J.-G. Pilon, M. Gogala & M.A. Ali

are also other physiological differences. The primary role of vision, which in these
insects is the capture of prey, necessitates a system well adapted for survival in water
and air. Enallagma not only has a specialised compound eye but also one whose
full potential can be realised rapidily.

INTRODUCTION

La période couvrant les années 1960-170 marqua le début d’un intérét croissant
pour la vision des odonates. De nombreux articles portant sur l’anatomie,
I'embryologie, 'optique, le comportement visuel et I'¢lectrophysiologie commen-
cerent & paraitre (LAVOIE et al., 1981; LAVOIE-DORNIK et al., 1981). Maisla
somme de ces travaux représente bien peu si on les compare a ceux réalisés chez
les autres groupes d’insectes (Diptera, Hymenoptera, Orthoptera). Pourtant on
ne peut nier qui I'étude de la vision chez ce groupe ouvre une multitude de voies de
recherche ainsi qua la possibilité d’associer structure, fonction et mode de vie. En
effet, les larves et les adultes vivent dans deux milieux différents ou ils sont des
prédateurs actifs. Considérant I'importance de I'oeil composé ainsi que le role de
la vision dans la capture des proies constaté par PRITCHARD (1966) et
CAILLERE (1968), '’tude de l'appareil visuel des odonates constitue un ex-
cellent sujet pour étudier l'influence qu'exerce le passage du milieu aquatique au
milieu aérien sur une structure dont la fonction demeure semblable. En effet, ces
méme travaux éthologiques ont révélé que le role de la vision n’a pas la méme
importance chez les deux sous-ordres: le systéme visuel des anisoptéres semble
plus performant que celui des zygopteres, tant au niveau larvaire qu'adulte.

La majorité des travaux réalisés jusqua nos jours en électrophysiologie
chez les odonates, concerne principalement les anisoptéres et confirme cette
importance de I'appareil visuel chez ce groupe (AUTRUM & KOLB, 1968,
1972; EGUCHI, 1971; HORRIDGE, 1969; LAUGHLIN. 1973, 1975, 1976a,
1976b; SNYDER, 1973). La rareté des recherches existant chez les zygopteres en
ce domaine justifie donc Itude de la croissance de l'oeil composé chez ce
groupe.

Au cours d’une recherche antérieure (LAVOIE, 1977; LAVOIE et al., 1975,
1978a, 1978b), 1’ttude histologique et morphométrique de développement de
l'oeil composé a été réalisée chez le zygoptére Enallagma boreale. 11 avait été
observé chez la larve et I'adulte que les ommatidies de la région dorsale étaient
morphométriquement et anatomiquement semblables & celles de la région
ventrale. Il nexistait donc pas chez cette espece une régionalisation de l'oeil
composé comme cest la situation chez quelques anisoptéres (HORRIDGE,
1969; LAUGHLIN & McGINNESS, 1978; OGUMA, 1917; PRITCHARD,
1966). De plus, cette étude révéla la présence dune organisation structurale
caractérisant un oeil composé larvaire et adulte. Les différences touchaient
particulierement les qualités dimensionnelles, 'appareil optique et la zone distale
de la rétinule et pouvaient &tre associées au passage du millieu aquatique au
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millieu aérien.

Le présent article vise & donner une étude électrophysiologique de la croissance
de l'oeil composé chez le genre Enallagma. Les données recueillies donneront
particulierement des informations sur la forme de I’électrorétinogramme (ERG),
sur les courbes de sensibilité spectrale et d’intensité, sur la capacité d’adaptation
et sur leur fréquence critique de fusionnement visuel (FCF).

MATERIEL ET METHODES

Deux zygopteres, E. cyathigerum et E. clausum ont été choisis pour étudier la réponse de 1oeil
composé & différents types de stimuli lumineux. Les larves et les adultes de la premiére espéce
proviennent d’'un élevage débuté au Canada (Parc du Mont-Tremblant, Québec), mais poursuivi
en Yougoslavie (Ljubljana), alors que ceux de la deuxitme espéce ont été capturés a I’Arboretum
de Voltji Potok (Yougoslavie). Les conditions d'¢levage et d’échantillonnage ont déja été décrites
(LAVOIE-DORNIK, 1983). :

Ces deux zygoptéres appartiennent au méme genre, se situant ainsi au méme niveau évolutif,
vivent selon nos propres observations dans un méme type de milieu et présentent les mémes pétiodes
d'activités journalitres et saisonniéres. Ces deux espéces forment un matériel biologique que l'on
peut considérer comme uniforme. ’

Préparation des insectes

Les insectes étaient enchassés dans un moule de mastic situé sur un porte-objet de fagon a ce que la
région de P'oeil étudiée fasse surface & ce moule. Les larves étaient maintenues a ce moule par un pont
de cire au niveau de la partie dorsale du thorax afin de permettre aux lamelles caudales d&tre
entourées d'un morceau de coton ouaté et d'etre aspergées régulierement d’eau. Les ailes des adultes
étaient maintenues au porte-objet par du ruban gommé, ce qui assurait une adhésion suffisante pour
la réalisation des expériences. On a également pris soin a ce que I'arrivée aux stigmates thoraciques
ne soit pas entravée. 1l faut mentionner qu'aucune piéce buccale ni aucune région de I'oeil composé
n'ont été sectionnés.

Durant les expériences, la température variait de 24° C & 32° C. Ces conditons ne semblaient pas
affecter les larves mais les adultes ne survivaient que trois heures environ. Au déput de chaque type
d’expérience, les insectes ont été adaptés 4 la noirceur durant une période minimale de vingt minutes.

L¢lectrode indifférente a été placée soit dans I'abdomen au niveau des pleures intersegmentaires
soit dans le thorax, prés du cervix. La microélectrode de verre se situait dans la region ventrale ou
dorsale de 'oeil composé suivant une illumination latérale ou frontale. Bien que I'oeil composé ait
des facettes de dimension égale et qu'il a été déterminé, chez E. boreale (LAVOIE et al., 1978a,
1978b), qu'il n'y avait pas statistiquement de différence entre les régions dorsale et ventrale, on a
effectué des enrégistrements dans ces deux régions.

Procédures expérimentales

Intensité relative, — L’oeil composé est exposé & un rayon lumineux dont le logarithme de
Iintensité (Log I) varie de -7.33 4 0, puis de 0 4 -7.33. Audébut, au milieu et 4 la fin de chaque série de
mesures, 1'oeil composé est illuminé par une intensité dite de contréle (stimulus-test: Log I =-2,76).

Sensibilité spectrale. — Pour ce type d'expérience, les photorécepteurs ont été illuminés aux
longueurs d’onde suivantes: 336, 366, 384, 403, 431, 490, 525, 540, 582, 617 et 658 nm. Pour chacune
de ces longueurs d'onde, une paire de mesures ont été prises i.e. que les différentes stimulations vont
de 336 nm 4 658 nm puis inversément. Avant 336 nm, aprés 658 nm et entre les filtres d'interférence
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384-403 nm et 490-525 nm, on a soumis ’eil composé au stimulus-test. De telles séries de mesures
sont effectuées a des intensités telles que 0, -0.92 et quelquefois -1.62 unités logarithmiques (UL).

Adaptation. — L'oeil composé est illiminé durant une période de dix secondes & une intensité de
-2.76 UL, -0.92 UL et 0 UL. Immédiatement aprés la cessation du stimulus lumineux, I'oeil composé
est de nouveau illuminé par une série de dix & quatorze stimulus-tests. Par la suite, l'insecte est
replacé dans l'obscurité compliéte et est éclairé régulitrement par le stimulus-test jusqu'a ce que
lamplitude de 'ERG reprenne sa valeur initiale.

Fréquence critique de fusionnement visuel. — A une intensité déterminée (Log 1 =-0.920u0), la
région de l'oeil composé étudée a été exposée 4 un rayon lumineux dont les oscillations étaient
obtenues grice & un stroboscope relié & une source de courant variable. On offrait d’abord a I'insecte
une oscillation de 20 cycles par seconde puis celle-ci était augmentée jusque’ & ce que la réponse de
I’oeil composé ne présente aucune modification.

Courbes. — Pour l'estimation de la courbe de sensibilité spectrale, on a supposé que la relation
entre I'intensité du stimulus et 'amplitude de la réponse électrique de I'appareil visuel (ERG) soit
semblable lors d’une stimulation & la lumiére blanche et a différentes longueurs d'onde. Cette
supposition peut &tre utilisée puisque toutes les courbes d'intensité pour chagque longueur d’onde
sont paralléles. L'inverse du logarithme d'intensité relative donne la valeur de la sensibilité spectrale.

RESULTATS

ELECTRORETINOGRAMME

Chez les deux especes d’Enallagma, 'ERG adulte et larvaire, quelle que soit la
région de l'oeil composé stimulée, est une onde monophasique négative. Elle
prend la forme d’une dépo-
larisation dont l'amplitude
augmente et la forme A
change avec l'augmentation.  ° b
de lintensit¢ du stimulus / T ([r——J
lumineux. A faibles inten- ;i
sités (Log 1=-72-3 UL) on L
ne distingue qu’une simple
déflexion négative (Fig.
1Aa, Ba); a plus fortes inten-
sités apparaissent les compo- @
santes 1, 2, le potentiel T L ["
consécutif (Fig. 1Ab, Bb) Bt
puis la composante 3 et —_— = hlin
l'accident "a” (Fig. 2).

La forme de I'ERG
change également au cours Fig. 1. Electrorétinogramme enregistré dans la région dorsale
du cycle vital. Chez I'adulte de l'oeil comp(?sé lors d'expérie.nce:v» d‘ad?ptation chez la

. , larve d’E. cyathigerum: (A) Illumination latérale (a: Logi=-
mature, il sera formé dun ;61 o0 1 = 0.92);— (B) llumination frontale (a: Log |
pic (composante 1) suivi = 27 b: Log | = -0.92); — [Potentiel consécutif: *; —
dun plateau (Fig. 2D). Composantes de 'ERG: 1 et 2].
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Fig. 2. Electrorétinogramme de l'oeil composé (LAVOIE-
-DORNIK & PILON, 1985; l'intensité du stimulus est ma-
ximale et ’oeil composé est illuminé latéralement): (A) Larve
d’E. cyathigerum, 10ieme stade; — (B) Larve d’E. clausum,
stade pré-émergence; — (C) Adulte d’E. cyathigerum, juste
aprés l'emergence; — (D) Adulte d’E. clausum, adulte
mature. — [Potentiel consécutif: *; —Composantes de

I'ERG: 1, 2, 3 et a}.

COURBES D'INTENSITE

Mais, a d’autres moments
du cycle vital, ce pic pourra
se doubler de I'accident "a”
(Fig. 2A, B, C) et 4 1a place
du plateau, on pourra voir
les composantes 2 (Fig. 2A,
B, C) et 3 (Fig. 2B, C). Les
composantes 2, 3 et lac-
cident "a” se fusionnent chez
I'adulte mature pour former
le plateau.

A la cessation du stimulus

umineux, sauf chez la jeune
arve, on observe la présence
f'un potentiel consécutif
dont Dlamplitude dépend
aussi de lintensit¢é du
faisceau lumineux. La durée
de ce dernier peut atteindre
2 secondes chez I'adulte
mature (Fig. 2B, C, D).

La forme générale de la courbe d’intensité de l'oeil composé larvaire est
sigmoidale. On distingue trois régions: une phase seuil entre 4.5 et -7 UL, une
phase dynamique entre 4.5 et -2.5 UL et une phase “plateau” a plus fortes
intensités (Fig. 3). Toutefois, dans la région dorsale de la larve d’E. clausum (larve

de pré-émergence), la courbe d’in-
tensité, par rapport aux autres courbes
larvaires, est décalée vers la droite
plagant ainsi la phase dynamique entre
4 et -2 UL (Fig. 4).

La courbe d'intensité de [Ioeil

Fig. 3. Courbes d'intensité calculées 3 partir
d’ERG et obtenues dans la region ventrale de
I’oeil composé, sous une illumination frontale: O
Larve d’E. cyathigerum (N=12); — @ Larve d’E.
clausum (N=3); — O Adulte d’E. cyathigerum
(N=5); — @ Adulte d’E. clausum (N=6). —[A:

4 5
amplitude de la réponse; — I: intensité relative —'?" !.GZ'

du stimulus lumineux].
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Fig. 4. Courbes d'intensité calculées a partir d’ERG et
obtenues dans la région dorsale de I'oeil composé, sous une
illumination frontale: O Larve d'E. cvathigerum (N=7), — &
Larve d’E. clausum (N=2); — O Adulte d’E. cvathigerum
(N=4); — o Adulte d’E. clausum (N=3). — [A: amplitude de

la réponse; — I: intensité du stimulus lumineux].
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composé adulte se carac-
térise par deux phases: le
seuil qui s'étend de -8.6 a
4.5 UL et la phase dy-
namique qui se situe entre
-3.5 et 0 UL. L’absence de
plateau indique que les pho-
torécepteurs adultes n’at-
teignent pas le niveau de
saturation (Figs 3, 4).

SENSIBILITE SPECTRALE

Une analyse de I’ensemble
des courbes de sensibilité
spectrale permet de distin-
guer une courbe caractéri-
sant la larve et 'adulte (Fig.
5). Celles des larves sont
définies par un pic principal
entre 525-540 nm et une tres

faible sensibilité dans 'UV (336403 nm), tandis que celles des adultes le sont par
2 pics de sensibilité, I'un dans I’'UV et l'autre dans le bleu chez E.clausum (466 et
490 nm) ou le vert chez E. cyathigerum (490-540 nm) (Fig. 5). Les courbes de la
région dorsale ne different que chez I'adulte fraichement émergé ot la sensibilité a

I'UV est encore faible (Fig. 6).

ADAPTATION AU NIVEAU DE L'OEIL

COMPOSE LARVAIRE

La réponse de l'oeil composé
larvaire a une illumination soutenue
est traduite par une déflexion
négative. Mais tres vite, en l'espace
de 0.8 & 2-3 secondes, celle-ci va

Fig. 5. Courbes de sensibilité spectrale cal-
culées a partir d’ERG et obtenues dans la
région ventrale de I'oeil composé, sous une
illumination frontale (I'intensité du stimulus
est maximale): O Larve d’E. cyvathigerum
(N=8), —& Larve d’E. clausum (N=4); — O
Adulte d°E. cyathigerum (N=5); — e Adulte
d’E. clausum (N=3). — [S: amplitude de la
résponse; — nm: nanometre].

S(%}‘

1004

4
|

BOJ

300

—————T———T—7—
400 500 600 700

LONGUEUR D’ONDE (nm)



Croissance de l'oeil composé d’Enallagma

%)
lool .

.?’»//;/ |

“7\:;/0

o

204

|

T T S T e
300 400 500 600 700

LONGUEUR D'ONDE (nm)

Fig. 6. Courbes de sensibilité spectrale calculées &
partir d’'ERG et obtenues dans la région dorsale
de I'oeil composé, sous une illumination frontale
(l'intensité du stimulus est maximale): O Larve
d'E. cyathigerum (N=7); — B Larve d'E. clausum
(N=2); — O Adulte d’E. cyathigerum (N=4);, —
® Adulte &’E. clausum (N=2). — [S: amplitude
de la réponse; — nm: nanometre].
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atteindre une valeur qui se rapproche
de celle de la ligne de base et qui sera
maintenue durant le reste de
lillumination (Fig. 7A, B). Ce niveau
constant est fonction de I'intensité du
stimulus car plus celle<ci est forte,
plus le potentiel soutenu sera éloigné
de la ligne de base. A la cessation de
I'illumination, le potentiel revient au
niveau de cette ligne de base suivant
I'intensité du stimulus. Par exeinple,
lorsque 'oeil composé est stimulé a -
2.76 UL, il revient a la ligne de base
en 0.2 seconde, a 0.92 UL en 0.4
seconde et A pleine intensité en 1
seconde (Fig. 7), Il n'existe pas de
difféerence entre le  processus
d’adaptation a la lumiére dans les
régions ventrale et dorsale de l'oeil
composé (Fig. 7).

Durant le période de réadaptation

a la noirceur, I'augmentation de la sensibilité est aussi fonction de l'intensité du
signal lumineux. Un oeil composé va augmenter sa sensibilitt de 1 2 1.2 UL sl est
stimulé a pleine intensité, de 0.6 sil est stimulé 4 -1.62 UL, de 0.4 sl est stimulé 3 -
0.92 UL et de 0.2 s'il est stimulé 4 -2.76 UL (Fig. 9A, B). Ce gainestacquisen 30 4
40 secondes aprés la fin de la stimulation.

ADAPTATION AU NIVEAU DE L'OEIL COMPOSE ADULTE

En général, l'oeil composé adulte
répondra 3 une stimulation soutenue
de la méme fagon que le ferait celui de
la larve. Toutefois, apparait 2 la
cessation du stimulus une autre rapide
déflexion (0.2 s) qui sera désignée par
1"effet OFF™. Le potentiel retourne,
par la suite, a la ligne de base en une
periode dépendante de lintensité du
rayon lumineux (Fig. 8).

Lors de la réadaptation a la noirceur
de l'oeil composé adulte, 'augmenta-
tion de la sensibilit¢ est complétée

Tableau 1

Fréquence critique de fusionnement visuel
(FCF) chez les larves et les adultes de deux
especes d’Enallagma

Espece FCF (C/S)
E. cyathigerum
Larve 55
Adulte 150
E. clausum
Larve 60
Adulte 120

C/S: cycles par seconde
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aprées 40 a 45 secondes.
Cette augmentation dépen-
dra, comme dans les cas
précédents, de l'intensité du
faisceau lumineux. Si ce
dernier est réduit de -2.76
UL, il y aura accroissement
de la sensibilité de 0.3 UL et
s'il ne l'est pas, de 0.4 UL
(Fig. 9C, D).

FREQUENCE CRITIQUE DE
FUSIONNEMENT VISUEL

Quant a la FCF, les va-
leurs obtenues sont sembla-
bles entre les deux espéces,
mais different & lintérieur
d’une espéce donnée suivant
qu’il s'agisse de la larve ou
de l'adulte. Le Tableau 1
donne les valeurs de la FCF
recueillies lors de nos expé-
riences.

DISCUSSION

FORME DE L’ELECTRORETI-
NOGRAMME

Un ERG monophasique
négatif est assez courant
dans le monde des
arthropodes.  Periplaneta
(WALTHER, 1958), An-
opheles maculipennis,
Aphantopus  hyperanthus,
Broscus cephalotes (MA-
ZOKHIN - PORSHNYA-
KOV, 1969), Phalangium
opilio (LOVISOLO et al.,
1978), Photuris versicolor
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Fig. 7. Profis de I'ERG obtenus lors d'expériences
d’adaptation a la lumiére et 4 la noirceur chez les larves de:
(A) E. cyathigerum et (B) E. clausum: m L’intensité du
stimulus est maximale, D-V; — O L’intensité du stimulus est
réduite de 0.92 UL, D; — e L’intensité du stimulus est réduite
de 0.92 UL, V; — A L'intensité du stimulus est réduite de
1.62 UL, V; — O L’intensité du stimulus est réduite de 2.76
UL, D-V. — [AA: variation de I'amplitude de I'ERG par
rapport a la ligne de base qui est ici représentée par le niveau
0; — D: région dorsale; — V: région ventrale; — mv:

millivolts].
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(LALL, 1981). Mais chez les
odonates, au profit des
intracellulaires, trés peu de
chercheurs ont travaillé sur
des ERG. En fait, la
littérature odonatologique
permet seulement d’avancer
que les larves d’anisopteres
(Libellula luctuosa: RUCK,
1965) et les adultes de
zygopteres  (Agriocnemis:
NAKA, 1961) auraient un
ERG monophasique négatif
alors que les adultes
d’anisoptéres auraient un
ERG biphasique (L. fuc-
tuosa et Sympetrum rubi-
cundulum: RUCK, 1965;
Aeshna: MAZOKHIN-
-PORSHNYAKOYV, 1969).
Donc nos résultats se
rapprochent de ceux récol-
tés chez les odonates jusqu’a
nos jours.

A la Figure 2 sont
présentés des ERG obtenus,
a pleine intensité, sous une
illumination latérale, chez
une larve de dixieme stade,
du stade de pré-mergence,
chez un adulte fraichement
émergé et un adulte mature.
Ainsi présentés, ceux-ci
donnent un apercu de leur
évolution au cours du cycle
vital et de la mise en place
des différentes composantes.
A premitre vue, I'ERG
larvaire differe de I'ERG
adulte (Fig. 2A, D) ainsi que
de ’ERG intermédiaire de la
larve de pré-émergence et de
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Fig. 8. Profils de I'ERG obtenus lors d'expériences
d’adaptation a la lumiére et 4 la noirceur chez les adultes de:
(A) E. cyathigerum et (B) E. clausum: ® L’intensité du
stimulus est maximale, D; — O L’intensité du stimulus est
réduite de 0.92 UL, V; — O L’intensité du stimulus est réduite
de 2.76 UL, V. — [AA: variation de 'amplitude de 'ERG
par rapport & la ligne de base qui est représentée par le
niveau 0; — D: région dorsale; — V: région ventrale; —
mV: millivolts].
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Fig. 9. Augmentation de la sensibilité visuelle, mesurée suite & une stimulation de trés longue durée
(10s) et a partir du stimulus-test (contrdle): (A) Larve d'E. cvathigerum; —(B) Larve d°E. clausum; —
(C) Adulte d’E. cvathigerum; — (D) Adulte d’E. clausum. — [® L'intensité est maximale; — O
Lintensité est réduite de 0.92 UL; — A L’intensité est réduite de 1.62 UL; — O L’intensité est réduite
de 2.76 UL] — [I: intensité].

I'adulte fraichement émergé (Fig. 2B, C). Le pic et I'accident a”, présents tout au
cours du développement post-embryonnaire et toujours reliés de la méme fagon,
ont une amplitude qui croit proportionnellement avec I'augmentation du
stimulus lumineux. Au moment de '’émergence, ils connaissent un accroissement
important expliqué par Iétablissement par 'ensemble des néo-ommatidies, au
niveau de la lame ganglionnaire, de contacts synaptiques . Ce comportement laisse
supposer l'existence de structures qui subiraient peu de modifications au cours de
la croissance larvaire. Le pic serait alors la réponse des photorécepteurs puisqu’il
est le premier évenement électrique de ’ERG. L’accident "a” originerait de la
zone—post-rétinienne (ZPR), structure constamment accolée sous la couche des
ommatidies, au cours de la croissance larvaire chez le genre Enallagma
(LAVOIE, 1977; LAVOIE et al., 1978a). Il serait la réponse d’un type de cellule de
la ZPR (LAVOIE-DORNIK, 1983) ou proviendrait d’une dépolarisation la-
minaire (LAUGHLIN, 1974).

En fin d'illumination, la forme de ’ERG varie beaucoup. Chez la jeune larve
(10ieme stade), il faut remarquer une repolarisation (composante 2) avant la fin
du stimulus lumineux (Fig. 2A). A ce méme niveau nait chez la larve de
pré-émergence et chez 'adulte nouvellement émergeé, une seconde dépolarisation,
la composante 3 (Fig. 2B, C). Finalement, on observe chez 'adulte mature un
plateau qui demeure jusqu’a la fin de la stimulation (Fig. 2D). Cette variation de
’ERG suggere l'existence de structures qui se modifieraient pendant le cycle vital.
Les composantes 2 et 3 seraient ainsi la réponse du lobe optique puisque celui des
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larves de zygopteres est caractérisé par son éloignement de la couche ommati-
dienne et qu'au cours du cycle vital, ce dernier se rapproche de la couche
ommatidienne et de la ZPR. (LAVOIE et al., 1978a).

L’appareil visuel larvaire est aussi caractérisé par I'allongement des fibres-post-
rétiniennes (FPR). La conséquence de cet allongement est I'existence d’une
distance considérable entre la couche des photorécepteurs et le lobe optique.
Puisque la conduction des axones rétinuliens vers les axones terminaux se fait
électrotoniquement (IOANNIDES & WALCOTT, 1971; JARVILEHTO &
ZETTLER, 1970; LAUGHLIN, 1973) et que ce processus occasionne une dimi-
nution de potentiel avec I'¢loignement de la source de stimulation (SCHMIDT,
1978), on a donc au niveau de I'ERG la présence de la composante 2, dépolari-
sation prenant la forme d’une épaule. L’'ERG larvaire représenterait ainsi la
réponse des photorécepteurs seulement, celle du lobe optique n’étant pas pergue.
Le mouvement des ganglions optiques (I, II et I1I) vers la couche ommatidienne
réduirait cet espace extracellulaire et la longueur des FPR et permettrait 'enregi-
strement de cette seconde dépolarisation négative, la composante 3, avant la
cessation du stimulus. L’accolement du lobe optique a la couche ommatidienne
occasionnerait I'union des composantes 2 et 3 avec l'accident "a” pour donner le
plateau qu’il est observé chez I'adulte mature (Fig. 2D). L’augmentation de la
composante 3 serait due a l’accroissement des contacts synaptiques a chacun de
leur niveaux. Ceux-ci seraient subséquents & 'augmentation de la réponse omma-
tidienne.

Les résultats sur la forme de I’'ERG, décrits dans ce texte, se rapprochent de
ceux A’AUTRUM & GALLWITZ (1951) obtenus sur des larves et des aduites
d’anisoptéres. Ils avaient remarqué, lors de leurs expériences, que chez I'adulte
I'oeil composé avait un ERG biphasique négatif et, chez la larve, un ERG
monophasique négatif. Or, & mesure que les larves se rapprochaient de 'emer-
gence, un effet ON-OFF se développait. Ils expliquaient également ceci par le
mouvement progressif de la couche synaptique du lobe optique vers la couche
ommatidienne.

INTENSITE

Les courbes d’intensité, calculées & partir de I'amplitude du pic, témoignent de
la réponse ommatidienne. La position de la phase dynamique définit principa-
lement une courbe larvaire et adulte (Figs 3, 4). Ces positions refletent les
conditions d’illumination du milieu dans lequel évoluent la larve et I'adulte et sont
aussi la conséquence de changements dans les propriétés physiques du rhabdome
au cours du cycle vital. On retrouve des courbes d’intensité semblables  celles
recueillies pour le genre Enallagma chez des insectes vivant i des intensités
moindres, principalement un insecte nocturne (P. versicolor: LALL, 1981) et
quelques crustacés (GOLDSMITH & FERNANDEZ, 1968).
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Au cours de la période entourant I'émergence, la réponse ommatidienne de la
région ventrale differe de celle de la région dorsale de I'oeil composé. En effet,
dans la région ventrale les courbes larvaires, groupées entre elles, sont isolées des
courbes adultes aussi réunies (Fig. 3) Mais dans la région dorsale, celles de la larve
de pré-emergence et du jeune adulte tendent a se grouper de fagon a ce que leur
phase dynamique occupe une position intermédiaire entre celles de 'adulte et de
la larve de dixieme stade (Fig. 4). Cette situation est plus marquée lorsque I'ceil
composé est illuminé latéralement (LAVOIE-DORNIK &PILON, 1985). Ceci
traduit donc un comportement différent au cours de la croissance oculaire entre
les ommatidies dorsales et ventrales. Suite 3 I’®norme poussée cellulaire lors de
I’émergence., la région aura déja acquis ses caractéristiques adultes alors que la
région dorsale sera encore en période de maturation, terminée seulement chez
I'adulte mature (Figs 3, 4).

COURBES DE SENSIBILITE SPECTRALE

Les pics de sensibilité spectrale sont fréquemment rencontrés chez les ar-
thropodes (BROWN & CAMERON, 1977; GOLDSMITH & FERNANDEZ,
1968; KIRSCHFELD & LUTZ, 1977, LALL, 1981; LANGER et al., 1979;
RUCK, 1965; YNEKUBO et al., 1971). En somme, pour des organismes vivant
dans le milieu aquatique, comme des larves d’odonates et les crustacés, le pic
autour de 500-550 nm accompagné d’un léger pic secondaire entre 380-425 nm est
frequent (GOLDSMITH & FERNANDEZ, 1968; RUCK, 1965; YONEKUBO
et al.,, 1971). Toutefois chez les organismes terrestres, on observe plutot ces
derniers vers les 350 nm et 470480 nm (GOLDSMITH & FERNANDEZ,
1968). Entre ces deux modes de vie, ce déplacement vers la droite du spectre
visible, i.e. vers les longueurs d’onde plus longues, pour les organismes aquati-
ques est dii 4 la présence de particules dissoutes dans I'eau qui affecteraient
la transmission maximum de la lumiére (GOLDSMITH & FERNANDEZ,
1968).

Chez les anisopteres, les travaux effectuées sur la sensibilité spectrale révelent la
présence de plusieurs pigments visuels tant chez les larves (AUTRUM & KOLB,
1968; HORRIDGE, 1969; RUCK, 1965) que chez les adultes (AUTRUM &
KOLB, 1968; EGUCH]I, 1971; HORRIDGE, 1969; LAUGHLIN, 1975, 1976b;
MAZOKHIN-PORSHNYAKOYV, 1959; MEINERTZHAGEN et al.,, 1983;
RUCK, 1965). La présente étude indique que les larves d’Enallagma ont une
vision monochrome dans le vert entre 525-540 nm tandis que les adultes ont deux
pigments visuels dans les régions ventrale et dorsale de 1'oeil composé: I'un dans
I'UV et l'autre dans le bleu ou le vert suivant I'espéce concernée.

L’inhabituel dans ces résultats est cette sensibilité a I'UV dans la partie ventrale
de l'oeil composé adulte. On attribue généralement aux récepteurs UV un réle
dans la perception de la lumiére polarisée et dans la navigation (STARK, 1981).
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Leur localisation dans la région ventrale de I'oeil composé adulte a un réle
éthologique. Deux explications simposent. D’abord, il y a une certaine réflexion
des rayons UV au niveau de la surface de I'eau, réflexion qui pourrait servir de
signal lumineux aux couples lors de la période de reproduction. On sait que les
femelles viennent pondre leurs oeufs dans I’eau. Ensuite, cette sensibilité a I'UV
peut avoir un rdle dans la reconnaissance interspécifique. Dans le genre
Enallagma, toutes les femelles présentent au niveau de 'abdomen un agencement
de bandes noires et bleues. Il peut donc exister sur les miles et femelles, en plus de
la spécificité des appendices anaux et des lames mésostigmatiques, un patron UV
servant a reconnaitre les organismes de méme espéce. BROWN & CAMERON
(1977) ont déja constaté chez des femelles de lépidoptéres une réflexion de
ruv.

ADAPTATION A LA LUMIERE

Lorsqu’on parle d’adaptation, on sous-entend principalement I'adaptationa la
lumiére et A la noirceur. LAUGHLIN (1975, 1976a)et LAUGHLIN & HARDIE
(1978) proposent, en se basant sur leurs résultats et sur les travaux de ZETTLER
& WEILER (1976) sur la mouche, quelques mécanismes d’adaptation au niveau
de l'appareil visuel des anisoptéres. Ils suggérent que durant I'adaptation a la
lumitre, les changements de sensibilité résulteraient d’une série de rétroactions
négatives agissant a différents niveaux dans la chaine verticale récepteurs-inter-
neurones. Il y en aurait deux au niveau des cellules visuelles qui seraient associées
a leur capacité d’absorption et/ ou a leur potentiel qui se rapprocheraient de ceux
observés chez les zygopteres.

Le premier mécanisme agirait rapidement et se traduirait par un pic de 100
millisecondes. 1l serait le résultat d’un effet local membranaire dépendant des
ions calcium (BADER et al., 1976; BAUMAN, 1975). Au niveau de I'oeil com-
posé des larves et des adultes d’Enallagma, lors d'une illumination prolongée
(10 s), apparait une rapide dépolarisation négative d’'une durée de 200 milli-
secondes (Figs 7, 8). '

Le second mécanisme, selon LAUGHLIN & HARDIE (1978), serait une
inhibition lente causant une diminution graduelle sur le potentiel des récepteurs.
Pour ces auteurs, la cause de ce dernier mécanisme est plus ou moins certaine
mais elle sous-entend l'action de plusieurs éléments. lls proposent d’abord une
origine photochimique dont l'effet serait similaire au mécanisme de pupille
longitudinale déja décrite par FRANCESCHINI (1972). 11 y aurait alors une
atténuation de la quantité de lumiére au niveau du rhabdome des récepteurs
résultant du mouvement pigmentaire. Ensuite, ces auteurs suggérent l'effet d’un
blanchiment possible du pigment, déja mis en évidence par AUTRUM & KOLB
(1972), l'action d’effets photomécaniques notés par HORRIDGE (1969) ou
finalement la réduction de la sensibilité angulaire observée chez la coquerelle et le
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criquet (BUTLER & HORRIDGE, 1973; TUNSTALL & HORRIDGE, 1967;
SNYDER & HORRIDGE, 1972). Cette diminution de la sensibilité serait causée
par le changement de l'indice de réfraction dans I'environnement immédiat du
rhabdome au niveau de I’extrémité du cone cristallin. Ceci amenerait alors une
altération des propriétés de guidage de la lumiére. Au niveau de I'oeil composé
larvaire et adulte d’Fnallagme, il a été remarqué, suite a la dépolarisation rapide,
un niveau lent de dépolarisation qui demeurait stable tout. au cours de l'illumi-
nation (Figs 7, 8). L'amplitude de ce deuxieme mécanisme dépendra de I'intensité
de la stimulation.

Certes les explications de LAUGHLIN & HARDIE (1978) restent valides en
un certain point pour nos expériences qui représentent non pas la réponse
d’une cellule visuelle mais celle de milliers de photorécepteurs et du lobe optique.
Il faut garder en mémoire qu'au niveau de nos expériences, le potentiel en-
registré représente et la réponse de la couche ommatidienne, et la réponse du
lobe optique, lesquelles n’apparaissent pas séparées dans le temps mais super-
posées ou fondues 'une dans 'autre au niveau de 'ERG.

ADAPTATION A LA NOIRCEUR

Les larves et les adultes d’Fnallagme ne se réadaptent pas a la noirceur de la
méme fagon. Mais les adultes présentent, a la cessation du stimulus, un effet OFF,
cest-a-dire une autre dépolarisation négative dont 'amplitude dépend, de
nouveau, de l'intensité du stimulus employée lors de l'illumination. Par la suite, le
potentiel, tout comme chez la larve, revient a sa ligne de base plus au moins
rapidement selon 'amplitude de cet effet OFF (Fig. 8).

Cet effet OFF, n'est pas ®quivalent de la seconde dépolarisation négative
(composante 3) de ’ERG de la larve de pré-£mergence et de I'adulte fraichement
émergé puisque: (1) cette derniere a été identifiée comme étant un élément de la
réponse durant l'illumination et qu'elle est absente chez I'adulte d’E. clausum; (2)
que la composante OFF observée durant les expériences d’adaptation a une
amplitude plus importante que la composante 3 de 'ERG et qu’elle s’accentue
chez l'adulte d’E. clausum, (3) finalement, durant le stimulus-test appliqué aprés
I'llumination continue cet effet OFF est absent de 'ERG des adultes d’E.
clausum et d’E. cyathigerum. Des faits nous permettent de croire que cet effet
traduit l'existence d’'un mécanisme d'adaptation chez les zygoptéres et que son
origine se situerait dans le lobe optique. Premieérement, on considére son absence
chez les larves ou le lobe optique est éloigné de la couche ommatidienne. Deuxié-
mement, LAUGHLIN & HARDIE (1978) et SHAW (1968) ont observé que les
dépolarisations laminaires ont une amplitude qui peut se rapprocher de celle des
photorécepteurs quand une large partie de la retine est illuminée, situation
rencontrée lors de nos expériences. Troisitmement, LAUGHLIN & HARDIE
(1978) ont aussi mentionné que les processus d'adaptation a la lumiere facilitaient
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la réponse OFF au niveau des larges cellules monopolaires (LCM).

Suite & une illumination prolongée dont le Log I varie de -2.76 4 0 UL, l'oeil
composé adulte se réadapte & la noirceur en l'espace de quarante secondes.
L’augmentation de la sensibilité entre ces deux intensités n'est que de 0.1 UL (Fig.
9C, D). C'est un trés petit gain si on le compare a celui des larves (Fig. 9A, B). Les
adultes d'anisoptéres (LAUGHLIN & HARDIE, 1978) prennent plus dune
minute pour se réadapter (20 minutes au total). Quant au faible gain de sensibilité
chez les adultes d’Enallagma, il laisse supposer que, peu importe I'intensité
lumineuse dans lequel ils vivent, il y aura peu de perte de sensibilité I'oeil composé.
Il y aurait donc chez ces adultes un mécanisme neural,responsable de cet effet
OFF, qui maintiendrait & peu pres constant le niveau de sensibilité de 1'oeil
composé. Ce phénomene n’a pas encore €té décrit chez les autres groupes
d'insectes. En effet, MAZOKHIN-PORSHNYAKOV (1969) a noté une aug-
mentation de la sensibilité de 1 3 1.5 UL chez Calopteryx virgo (zygoptére) aprés
huit 4 dix minutes d’adaptation ainsi que chez les papillons diurnes Aphantopus
hyperanthus, Argynnis, Erebia (BERNHARD & OTTOSON, 1960). Chez I’a-
beille, GOLDSMITH (1963) nota un gain de 2 UL aprés dix a quinze minutes
d’adaptation.

FREQUENCE CRITIQUE DE FUSIONNEMENT VISUEL

Chez le genre Enallagma, 1a FCF est de 55-60 cycles par seconde (c/s) chez les
larves et de 120-150 c/s chez les adultes (Tab. I). Ces résultats rejoignent les
travaux de CAMPAN et al. (1965) sur 2 points. Le premier est la corrélation
positive entre la FCF et le nombre d’'ommatidies. Plus ce nombre est élevé, plus la
valeur de la FCF I'est. L*%étude morphologique de I'appareil visuel chez E. boreale
a démontré que ce nombre augmente au cours du développement post-embry-
onnaire (LAVOIE, 1977; LAVOIE et al., 1978a, b). Le deuxiéme est la relation
entre la FCF et le rhythme nycthéméral de I'activité. Les nocturnes auraient une
FCF de 34 4 44 /s, les crépusculaires de 65 2 83 ¢/s et les diurnes de 394 170 ¢/s.
Les larves d’Enallagma évoluent dans un milieu ol I'intensité lumineuse est
réduite tandis que les adultes volent pour chasser leurs proies lorsque le soleil est
4 son zénith,

CONCLUSION

L’¢tude ultrastructurale (LAVOIE-DORNIK & PILON, 1984) et électrophy-
siologique (LAVOIE-DORNIK, 1983) de la croissance oculaire chez les zy-
gopteres ainsi que celle de la vision chez 'ordre des odonates (LAVOIE et al.,
1981; LAVOIE-DORNIK et al., 1981) permet de proposer des modeles d’organi-
sation “primitif”.et "évolué” de I'oeil composé. Ces modeles sont déterminés non
par le type de développement de I'oeil composé qui s'effectue par 'adjonction et la
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croissance, de stade en stade, de nouvelles ommatidies issues de la zone d’accrois-
sement oculaire (ZAO) mais par le mode d’acquisition de ce dernier.

L’appareil visuel décrit chez le genre Enallagma représenterait, au sein des
odonates, le modele primitif. Chez ce groupe, le réle secondaire de la vision dans
la capture des proies, dans le milieu aquatique, permettrait une croissance lente de
cet élément sensoriel (LAVOIE-DORNIK & PILON, 1985). Cette progression
lente vers I'acquisition de 'oeil composé adulte est confirmée par la forme de
I’ERG, stabilisée chez 'adulte mature seulement, et le comportement de la courbe
d’intensité dans la région dorsale. Il en résulte que malgré la forme de 'ocil adulte
sous la cornée et la cuticule céphalique de la larve de pré-émergence, ce dernier
subit une poussée cellulaire considérable, au moment de I'émergence, amenant
des changements physiques comme l'augmentation du chemin et de la surface
d’absorption. Ceci confere des caractéristiques morphométriques et physiolo-
giques propres i la larve et 4 I'adulte (LAVOIE et al., 1978a, 1978b). D’autre part,
la constance de 'amplitude de 'ERG larvaire malgré I'adjonction de nouvelles
ommatidies et son augmentation brusque aprés 'émergence (Fig. 2) confirme
I'existence d’un oeil larvaire fonctionnel, localisé dans la région ventro-frontale de
I'oeil composé (LAVOIE-DORNIK, 1983). Ce dernier serait assisté dans la
capture des proies par un autre élément sensoriel chimique ou tactile. Cette
complémentarité des organes sensoriels permettrait un développement graduel
de I'oeil composé adulte. Dans ce modele primitif, les régions dorsale et ventrale
de I'oeil composé adulte ne deviennent pas fonctionnelles au méme moment. De
fait, la région ventrale I'est dés I'’émergence alors que la région dorsale prend un
certain temps de maturation avant de présenter ses caractéristiques adultes (Fig.
3). On peut avancer deux explications de cette situation. La premiére évoquerait
la nécessité d’avoir, pour assurer la survie de l'insecte, une région de 'oeil
fonctionnelle dés '®mergence. La deuxiéme voudrait que la région dorsale se
développant aprés I'¢mergence présente un tissu potentiel ol pourraient appa-
raitre des adaptations plus spécifiques a la vie aérienne et & la capture des proies
lors de la période de vol. Le méchanisme neural de vision mono- et dichro-
matique, décrit par LAVOIE-DORNIK & PILON (1985), serait I'une de ces
adaptations.

Le modele évolué de l'appareil visuel est présent chez les Corduliidae
(LAVOIE-DORNIK, 1983). Le réle primordial de la vision dans la capture
des proies nécessite la possession d’un appareil visuel bien adapté aux exigences
de la vie aquatique et aérienne. Cc modele est donc orienté vers un mode
d’acquisition rapide de 1'oeil composé de sorte que le développement et I'exten-
sion finale de l'oeil se font au méme moment, lors de 'émergence. L’appareil
visuel larvaire n'est alors plus que résiduel (observations personnelles sur
Sympetrum, Leucorrhinia; Sympetrum: RUCK, 1965). Il en ressort que, par
rapport au modéle primitif, la maturation de la région ventrale est ici accélérée
pour s’opérer au méme rhythme que celle de la région dorsale.
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Malgré une trés grande uniformité de structure de I'ommatidie au sein des
odonates (ARMETT-KIBEL & MEINERTZHAGEN, 1983; EGUCH]I, 1971;
HORRIDGE, 1969; LAVOIE-DORNIK, 1984; MOUZE, 1979; NAKA, 1961;
NINOMIYA et al., 1969) on observe également, chez ce modtle évolué, une
régionalisation plus poussée de I'oeil composé. La région dorsale se distingue, en
effet, par I'augmentation de la surface des facettes, par la disparition au niveau du
rhabdome dorsal des cellules vertes et aussi par 1’aspect étoilé de cette derniére
structure (LAUGHLIN & McGINNESS, 1978). Toutes ces modifications amé-
liorent I'absorption lumineuse et par conséquent elles rendent cette région plus
performante dans la capture des proies. De ces modifications, la disparition des
cellules vertes chez le modele évolué associée au mécanisme de vision mono- et
dichromatique du modele primitif peut présenter une ligne évolutive indiquant
que cette régionalisation de la zone dorsale de 'oeil composé est le résultat d’une
lente évolution par sélection naturelle en vue d’assurer une meilleure efficacité de
la vision.
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