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Experimental study of the morphogenetic and hormonal

factors involved in the ocular growth of Aeshnidae

(Odonata, Anisoptera).

INTRODUCTION

L’appareil visuel des Insectes, en particulier des Odonates, subit des transfor-

mations considérables de forme, de taille et de structure au cours du développe-

ment post-embryonnaire (MOUZE, 1972). Dans cette étude qui résume nos

résultats obtenus jusqu’à présent, il nous a paru intéressant d’envisager les deux

types de processus gouvernant cette croissance: d’une part les facteurs morpho-

génétiques qui règlent les interactions des différents constituants de l’appareil

visuel, d’autre part les facteurs hormonaux qui coordonnent la croissance de

l’appareil visuel avec les transformations globales que subit l’insecte au cours des

mues larvaires successives et de sa métamorphose.

. In Aeshnidae, the growth of the visual ap-

paratus is controlled by two kinds of factors. Morphogenetic factors regulate

interrelations occurring between the eye and the optic lobe. Humoral factors

are involved in the coordination of the growth of the visual apparatus and in

general, in the transformations the insect undergoes during its larval life and

metamorphosis.



222

Rappel de la structure et du mode de croissance de l’appareil visuel des

Odonates (Fig. 1)

Ayant décrit par ailleurs de façon détaillée la structure et le développement

de l’appareil oculaire des Aeshnidae (MOUZE, 1972), nous n’enrappellerons ici

que les traits essentiels.

L’appareil visuel des Odonates est formé de deux parties superposées, à savoir

l’oeil composé propement dit et le lobe optique.

- L’oeil s’accroît au cours de la vie larvaire par adjonction continue de

nouvelles ommatidies le long de son bord dorsal; ces nouveaux éléments sont

issus d’une région présentant une forte activité mitotique, appelée zone d’ac-

croissement oculaire. Cette zone, intermédiaire entre l’épiderme céphalique et

l’oeil, forme continuellement de nouvelles cellules qui s’assemblent et se dif-

férencient progressivement en ommatidies. Pendant la métamorphose, les

éléments simplement ébauchés au cours des stades précédents ou incomplète-

ment différenciés, vont achever leur différenciation, en même temps que dis-

paraîtra la zone d’accroissement oculaire. L’augmentation progressive du

nombre, de la taille et du volume de ce dernier train d’ommatidies, facilitée par

un décollement cuticulaire localisé dans cette région de l’oeil, explique le

débordement oculaire important au cours de la métamorphose. De cette

Fig. 1. Structure de l’appareil visuel d’un Aeshnidae (côté gauche): c.e., c.i., chiasmas exter-

ne et interne; f., fibres post-rétiniennes; l.g., lame ganglionnaire; m.a.e., m.a.i., massifs

d’accroissement externe et interne; m.m.e.,m.m.i.,masses médullaires externe et interne;

n.o., nouvelles ommatidies; o., oeil; p., protocérébron; z.a.o., zone d’accroissement oculaire.
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manière, peu avant l’émergence de l’imago, les ommatidies différenciées au

dernier stade seront pratiquement identiques à celles formées chez la jeune larve.

- Le lobe optique comporte, de l’extérieur vers l’intérieur, les trois ganglions

suivants: la lame ganglionnaire (ou ganglion optique I), la masse médullaire

externe (ganglion optique II), la masse médullaireinterne (ganglion optique III),
reliée au protocérébron par un court nerf optique. Pendant la vie larvaire, la

croissance des ganglions optiques I et II est assurée par l’activité mitotique d’un

massif de neuroblastes, le massif d’accroissement externe, à partir duquel se

différencient continuellementde nouvelles cellules ganglionnaires. Au cours de la

métamorphose la lame ganglionnaire où apparaissent des mitoses, subit un pro-

fond changement de structure, tandis que le massif d’accroissement disparaît.

ÉTUDE DES FACTEURS MORPHOGÉNÉTIQUES

Le parallélisme étroit existant pendant la vie larvaire entre la croissance de

l’oeil et celle du lobe optique suggère la possibilité d’interrelationsentre ces deux

organes: existe-t-il, comme chez les Vertébrés, une induction précoce de la part

du lobe optique sur le tégument oculaire, ou bien l’induction venue de Toeil

s’exerce-t-elle sur le lobe optique, ou y a-t-t-il simplement croissance concomi-

tante mais indépendante de ces deux organes?
Chez les Insectes, en dépit de nombreux travaux (pour une mise au point de

ces résultats,voir BODENSTEIN, 1953; PFLUGFELDER, 1958; NÜESCH,

1968; EDWARDS, 1969), les problèmes ne sont encore que partiellement
résolus. Afin d’essayer d’apporter chez les Odonates, quelques éléments de ré-

ponse à ces questions, nous avons effectué diverses séries expérimentales dont le

principe est la suppression des relations existant entre l’oeil et le lobe optique,
suivie de l’étude de l’évolution de ces formations après leur isolement (MOUZE,
à paraître).

Matérielet Méthode

Cette étude a été menée sur des larves d’Aeshna cyanea (Müll.) et d’Anax

imperator Leach, quelques stades avant la métamorphose. L’opération, effectuée

en conditions stériles, a concerné uniquement l’oeil gauche, l’oeil droit servant

ensuite de témoin pour l’observation morphologique et histologique. Dans une

première série expérimentale nous avons procédé à la section d’une partie des

fibres post-rétiniennes (Fig. 2, a). Ce type d’opération nous a donné des résultats

que nous avons cherché à préciser par les expériences suivantes:

(1) mise en place d’un écran de plastique jouant le rôle d’obstacle entre l’oeil et

le lobe optique (Fig. 2, b)

(2) ablation partielle de la zone d’accroissement oculaire (Fig. 2, c)
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(3) Ablation partielle du massif d’accroissement externe du lobe optique

(Fig. 2, d)

(4) ablation totale du lobe optique (Fig. 2, e)

(5) transplantation hétérotope de la zone d’accroissement oculaire sur un ster-

nite abdominal d’une larve hôte. (Fig. 3).

Fig. 2. Types d’opération réalisés: (a) section de fibres post-rétiniennes; (b) interposition

d’un écran de plastique entre l’oeil et le lobe optique; (c) ablation de la zone d’accroisse-

ment oculaire; (d) ablation du massif d’accroissement externe; (e) section du nerf optique et

ablation du lobe optique.

Fig. 3. Transplantation d’un fragment d’oeil sur un sternite abdominal; c.n., chaîne ner-

veuse; g.n., ganglion nerveux; z.a.o., zone d’accroissement oculaire.
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Résultats et Discussion

(1) Croissance de l’oeil et des fibres post-rétiniennes. Quelle que soit la pertur-

bation apportée dans les relations entre l’oeil et le lobe optique, même après sa

transplantation sans lobe optique sur un sternite abdominal, l’oeil présente

toujours une croissance normale. La multiplication cellulaire dans la zone d’ac-

croissement oculaire et la différenciation des ommatidies ainsi formées sont

indépendantes du lobe optique sous-jacent et peuvent se réaliser sans jonction

avec celui-ci. Au cours de la vie larvaire, il n’existe donc pas d’inductionissue du

lobe optique et conditionnant la croissance de l’oeil, contrairementà ce qu’avait

suggéré SCHALLER (1964) chez Aeshna cyanea; le développement post-

embryonnaire de l’oeil est donc dû à une propriété intrinsèque de la région

particulière d’épiderme constituant la zone d’accroissement oculaire. Ces résul-

tats concordent avec les conclusions établies pour d’autres espèces, comme

Lymantria (KOPEC, 1922), Drosophila (BODENSTEIN, 1938 - 1940 - 1943;

CHEVAIS, 1937), Pentatoma (PFLUGFELDER, 1936, 1937), Calliphora

(SCHOELLER, 1964) et selon lesquelles le développement de l’oeil est indépen-
dant du lobe optique. Plus précisément, l’activité mitotique et différenciatrice de

la zone d’accroissement pourrait être expliquée, comme l’a montré HYDE

(1966, 1972) chez Periplaneta, par un phénomène d’inductioncontinue issue des

ommatidies différenciées agissant sur l’épiderme céphalique contigu. La zone

d’accroissement oculaire serait donc comparable à un centre morphogénétique,

tel qu’il s’en forme chez Carausius, au cours de la régénération d’un appendice
consécutive à la mise en contact de deux épidermes de nature différente(BART,

1969).

Bien que les ommatidies dont les fibres post-rétiniennes n’ont pu rejoindre le

lobe optique au cours de leur croissance, peuvent se différencier normalement,

les ommatidies déjà différenciées, dont les fibres post-rétiniennes ont été section-

nées au cours de l’opération, présentent de profondes anomalies de structure,

non seulement au niveau des cellules rétiniennes mais aussi de l’appareil diop-

trique. En particulier, le cristallin s’enfonce dans l’ommatidie, et les cellules

pigmentaires se dispersent. Ce résultat paradoxal et inverse du phénomène de la

dégénérescence wallérienne a cependant déjà été signalé chez d’autres Insectes

(Lépidoptères: PLAGGE, 1936, WOLSKY, 1958; Dictyoptères: DRESCHER,

1960).

Les fibres post-rétiniennes en croissance sont nettement attirées par le lobe

optique, plus précisément par la région de la lame ganglionnaire en cours de

différenciation, proche du massif d’accroissement externe. Cette attraction ex-

plique le comportement des fibres post-rétiniennes qui peuvent, suivant le type

d’opération, soit contourner un écran, soit passer par des orifices qui y ont été

perforés. Après transplantation de l’oeil sur un sternite abdominal, nous avons

même observé la jonction de faisceaux de fibres post-rétiniennes avec le ganglion
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abdominal du segment correspondant. En plus de cette attraction par les gang-

lions nerveux, les fibres post-rétiniennes présentent une forte interattraction qui
conduit fréquemment à la formation d’amas fibreux sous l’oeil lorsque la jonc-
tion avec un ganglion nerveux n’a pu être réalisée.

(2) Croissance du lobe optique. L’activité mitotique du massif d’accroissement

externe semble pratiquement indépendante de l’existence de l’oeilet de l’arrivée

des fibres post-rétiniennes.

Par contre, la différenciation des cellules ganglionnaires, issues du massif

d’acroissement externe et destinées à accroître la lame ganglionnaire ou la masse

médullaire externe, paraît conditionnée par l’arrivée des fibres post-rétiniennes.

En effet, lorsque la zone d’accroissement oculaire est retirée, ce qui empêche

toute néoformation d’ommatidies donc de fibres post-rétiniennes, la lame gang-

lionnaire de l’oeil opéré présente un déficit volumétrique par rapport à l’oeil

témoin, tant dans ses parties ganglionnaires que dans sa partie fibreuse. Il en est

de même pour la masse médullaire externe et, à un taux moins important, pour

la masse médullaire interne. Par exemple, lorsque le déficit volumétrique de la

lame ganglionnaire est de 46% du côté opéré par rapport au côté témoin, la

masse médullaire externe correspondante est réduite de 28% et la masse médul-

laire interne de 10%. Ces données expérimentales rejoignent les observations

faites chez les Arthropodes dont l’appareil oculaire est régressé, espèces abyssales

ou hypogées (BERNARD, 1937; TURQUIN, 1969), ou encore drosophiles

mutantes à yeux Bar ou absents (POWER, 1943; HINKE, 1961), chez lesquels

on note que l’évolution réductrice procède toujours des voies périphériques vers

les voies centrales. En plus de ce déficit volumétrique, la structure du lobe

optique du côté opéré est anormale. En effet, on observe alors fréquemment une

discontinuité entre la lame ganglionnaire et le massif d’accroissement externe, la

formation de massifs fibreux surnuméraires parmi les cellules ganglionnaires des

deux premiers ganglions optiques et une forme anormale de la partie fibreuse de

la masse médullaireexterne.

Il semble donc, comme le suggèrent également les travaux de NORD-

LANDER & EDWARDS (1968, 1969) chez Danaus, que les fibres post-rétinien-

nes aient un effet régularisateur sur la croissance des ganglions optiques et

surtout de la lame ganglionnaire et de la masse médullaireexterne. L’effet serait

moindre au niveau de la masse médullaireinterne, sans doute parce qu’elle reçoit

peu de fibres post-rétiniennes.

Conclusion

La croissance de l’oeil semble indépendante du lobe optique sous-jacent, et

résulte uniquement d’une propriété intrinsèque de multiplication et de

différenciation de sa zone d’accroissement oculaire. Le lobe optique, de même,
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s’accroît grâce à la multiplication continue de ses neuroblastes, prolifération

inhérenteà la nature de ces cellules, et qui semble pratiquement indépendante de

l’oeil. Mais la différenciation et l’organisation des ganglions constitutifs du lobe

optique sont conditionnées par l’arrivée des fibres post-rétiniennes issues des

ommatidies néoformées. Ce massif nerveux subit donc une influence émanant

des fibres qu’il attire.

ETUDE DES FACTEURS HORMONAUX

Un travail antérieur (MOUZE, 1972) a montré que l’appareil oculaire des

Odonates, comme tout organe d’insecte, présente des modifications périodiques

en rapport avec la mue, les transformations les plus importantes ayant lieu au

cours de la métamorphose. La zone d’accroissement oculaire et le massif d’ac-

croissement externe présentent cependant une activité mitotique permanente,

qui semble être une propriété inhérenteà ces tissus, comme il a été vu plus haut.

Afin de distinguer la part qui revient aux propriétés intrinsèques de chaque tissu,

de celle qui relève du contrôle hormonal, nous avons commencé l’étude de la

régulation endocrinienne de la croissance de l’appareil oculaire chez Aeshna

cyanea (Müll.), en étudiant d’une part l’effet de l’ablation des glandes de mue

(présumées responsables de la sécrétion d’ecdysone) (MOUZE & SCHALLER,

1971), d’autre part le résultat de l’injection d’un mimétique de l’hormone

juvénile (MOUZE, 1971).

Rôle des glandes de mue

Après avoir fait l’ablationdes glandes de mue selon une technique précédem-

ment décrite (SCHALLER, 1960) nous avons étudié l’évolution et la structure

de l’appareil visuel des larves permanentes ainsi obtenues. Celles-ci, incapables de

muer, ont pu être conservées une centaine de jours, alors que les larves témoins

se sont métamorphosées en 24 j. environ.

Du point de vue morphologique ces larves présentent un léger débordement

oculaire comparable à celui qui caractérise un début de métamorphose chez des

larves témoin. Cependant, la structure histologique de l’appareil visuel ne cor-

respond pas à ce degré d’évolution morphologique puisqu’on réalité presque tous

ses constituants ont pratiquement achevé leur métamorphose, celle-ci s’effec-

tuant cependant à un rythme beaucoup plus lent que chez les larves témoins. En

particulier, les ommatidies sont différenciées, et si le débordementoculaire est

réduit, c’est uniquement à cause de l’absence du décollement cuticulaire néces-

saire au glissement des ommatidies. Chez des larves sacrifiées un mois après

l’ablation des glandes de mue le massif d’accroissement externe présente encore

de nombreuses mitoses. Si la glande de mue est la seule source d’ecdysone, le

taux de cette hormone dans l’hémolymphe devrait être extrêmement faible après
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ce délai, or cette hormone est pourtant considérée comme indispensable aux

multiplications cellulaires chez les Insectes. Nos résultats posent donc le pro-

blème suivant: soit les cellules du massif d’accroissement externe nécessitent de

très faibles doses d’ecdysone, soit il existe une source d’ecdysone autre que la

glande de mue. Quant à la lame ganglionnaire qui garde toujours sa structure de

type larvaire, sa métamorphose ne peut s’effectuer en l’absence de glandes de

mue.

Rôle d’un mimétique de l’hormonejuvénile

SCHALLER (1960, 1962) a obtenu, par implantation de corps allâtes actifs

à des larves du dernierstade d’Aeshna cyanea, des animaux géants présentant un

stade larvaire surnuméraire dont les yeux n’étaient apparemment pas méta-

morphosés, ou des formes intermédiaires incomplètement transformées. Nous

avons repris l’étude de la métamorphose de l’appareil visuel en injectant de

l’éther méthylique de farnésyl, ou E.M.F., substance mimétique de l’hormone

juvénile; cette procédure présente l’avantage d’une connaissance exacte de la

dose de substance injectée, alors que l’activité des corps allâtes implantés reste

inconnue. Neuf concentrations différentes d’E.M.F. en solution huileuse ont été

injectées à une centaine de larves à différents moments au cours du dernier stade.

En ce qui concerne le développement des yeux d’un point de vue morpho-

logique, nous avons obtenu une série continue d’intermédiairesentre la larve et

l’imago. A l’étude histologique, tous les éléments constitutifs de l’appareil visuel

montrent un degré de métamorphose correspondant exactement à l’extension du

débordement oculaire, contrairement à ce qui a été observé chez les larves per-

manentes.

En considérant la dose de mimétique administrée et le moment de son in-

jection par rapport à la mue donnant le dernier stade, on constate que:

— plus la dose d’E.M.F. augmente, moins important sera le degré de méta-

morphose. Toutefoisla dose de mimétique injectée devient rapidement létale.

— à dose égale d’E.M.F., plus l’injection est tardive, plus le degré de méta-

morphose sera avancé. L’insensibilité définitive à l’action du mimétique se mini-

feste très tôt, puisque dès le Sème jour du dernier stade larvaire il ne sera plus

possible d’obtenir des adultoides car toutes les larves se métamorphosent com-

plètement.

Conclusion

L’activité de la zone d’accroissement oculaire et du massif d’accroissement

externe, dont l’indépendance vis à vis des glandes de mue semble prouvée, n’est

probablement conditionnée et stimulée que par le taux d’hormone juvénile

présent dans l’hémolymphe. Or, chez les Insectes, des cicatrisations de blessures
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(WIGGLESWORTH, 1937) ou des régénérations d’appendices (O’FARREL &

STOCK, 1953, 1954) peuvent avoir lieu en absence de l’ecdysone. La croissance

de l’oeil peut être comparée à ces processus. Son indépendance vis à vis de

l’ecdysone appuie les résultats de HYDE (1966, 1972).

On peut donc concevoir que la dégénérescence de la zone d’accroissement

oculaire et du massif d’accroissement externe est due à la baisse progressive du

taux d’hormonejuvénile qui, au cours de la métamorphose, tomberaiten dessous

d’un seuil critique vers le cinquième jour. Il s’ensuit que les neuroblastes du

massif d’accroissement externe perdent progressivement la faculté de se multi-

plier, alors que les cellules de l’épiderme céphalique proches de la zone d’accrois-

sement oculaire se différencieraient en cellules de type imaginai réfractaires à

toute induction de la part des ommatidies différenciées.

En ce qui concerne la lame ganglionnaire, on peut admettre qu’elle reste à

l’état quiescent tant que le taux d’hormonejuvénile est suffisamment élevé. Mais

à partir du cinquième jour du dernier stade, la quantité d’hormonedevenant très

faible dans l’hémolymphe, les noyaux de la couche interne de la lame ganglion-

naire se multiplieraient et gagneraient progressivement l’ensemble de ce premier

ganglion. Par contre, une action de l’ecdysone semble nécessaire pour ces multi-

plications cellulaires, car la lame ganglionnaire ne subit pratiquement pas de

métamorphose chez les larves permanentes.

Il est intéressant de remarquer que les trois régions de l’oeil étudiées (zone

d’accroissement oculaire, massif d’accroissement externe et lame ganglionnaire)

sont sensibles pratiquement au même moment (cinquième-sixième jour du

dernier stade) à une décroissance du taux d’hormone juvénile, ce qui explique

que chez les adultoïdes ces trois organes restent toujours bloqués à la même

étape.

CONCLUSION GÉNÉRALE

La croissance de l’appareil visuel des Insectes Odonates est un processus

complexe résultant de l’interaction de nombreux facteurs (Fig. 4). Deux tissus

de nature différente, responsables de deux organes constitutifs, sont en présence;

l’épiderme pour l’oeil, le système nerveux pour le lobe optique, chacun présen-

tant un mode de croissance particulier.

Au cours de la vie larvaire, Voeil s’accroît par l’activité mitotique et différen-

ciatrice d’une zone d’accroissement, celle-ci pouvant être comparée à un centre

de différenciation résultant de l’affrontement de deux épidermes de nature dif-

férente (Fig. 4A, a). Ce mode de croissance de l’oeil expliquerait l’insensibilité

presque totale de cette zone formatrice à l’égard de l’ecdysone (Fig. 4B, a). La

métamorphose de l’oeil serait due uniquement à la disparition de l’hormone

juvénile (Fig. 4B, b), l’ecdysone n’intervenant que pour faciliter le processus

dynamique de la réalisation de l’oeil adulte à la suite du décollement cuticulaire
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(Fig. 4B, c). De plus, la différenciation des ommatidies ne serait pas absolument

autonome, mais nécessiterait l’intégrité des fibres post-rétiniennes correspon-

dantes (Fig. 4A, b).

Fig. 4. Schéma récapitulatif des différents facteurs morphogénétiques (A) et hormonaux

(B) réglant la croissance oculaire (explication voix texte).
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Comme la zone d’accroissement oculaire, le massif d’accroissement externe

du lobe optique présente une activité mitotique certainement indépendante des

glandes de mue (Fig. 4B, d). La prolifération cellulaire imputable à la nature

embryonnaire de ses cellules semble être favorisée par l’arrivée des fibres post-

rétiniennes (Fig. 4A, c), mais surtout par la présence d’un taux suffisant d’hor-

mone juvénile dans l’hémolymphe (Fig. 4B, e). La différenciation et la mise en

place de la lame ganglionnaire et des masses médullaires(Fig. 4A, dj, &2, dg)

seraient étroitement liées à l’action régulatrice des fibres post-rétiniennes, elles-

mêmes attirées par la lame ganglionnaire néoformée (Fig. 4A, e). Ce ganglion

parait conserver dans sa couche interne des noyaux dont le pouvoir de multipli-

cation ne se manifestera en présence d’ecdysone que lorsque le taux d’hormone

juvénile sera tombé en dessous d’un certain minimum.(Fig. 4B, f).

Les transformations complexes dues à ces différents types de facteurs, qui
conduisent l’oeil minuscule et adapté à la vie aquatique de la larve du premier

stade, à l’oeil énorme et très perfectionné de l’imago menant une vie aérienne,

posent donc de nombreux problèmes qui sont encore incomplètement résolus.
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