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RESUMEN

Se analiza comparativamente la evolución del aparato reproductor en relación
con el comportamiento en los machos de C. indigaceus chevrolatiy C. cyane//us
cyanellus. La actividad de los principales órganos de la reproducción durante la
prenidificación y la postnidificación es comparable en las dos especies. Durante
la prenidificación la actividad se incrementa gradualmente a partir de la
emergencia; éste periodo corresponde a la fase de maduración sexual. Por el
contrario durante el periodo de postnidificación la actividad se suspende, el
potencial reproductor se ha agotado; éste corresponde a la fase final de la vida
del insecto. Durante la nidificación que corresponde a la fase reproductora, se
presentan diferencias considerables de una especie a otra: la actividad es
contínua en C. indigaceus chevrolati y es cíclica en C. cyane//us cyane//us. En
ésta última especie se alternan periodos de espermatogénesis, síntesis de
secreciones glandulares y cópulas, con periodos de degeneración testicular, sin
producción de espermatozoides ni secreciones y sin cópulas.

PALABRAS CLAVE: Coleoptera: Scarabaeidae. Canthon. Actividad. Testículo.
Glándulas anexas. Cópula.
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SUMMARV

The evolution of the reproductive apparatus in relation to the behavior of
males is compared between C, indigaceus chevrolati and C. cyanellus cyanellus.
The activity of the principal reproductive organs during prenidification (mature
phase) and postnidification (end of the life phase) is similar in both species.
During nidification (reproduction phase) , considerable differences between the
two species are present; the activity is continual in C. indigaceus chevrolati, and
cyclical in C. cyanellus cyanellus. In this latter species periods of
spermatogenesis, synthesis of glandular secretions and copulation alternate with
periods of testicular degeneration with no spermatozoid production or secretions
and no copulation.

KEY WORDS: Coleoptera: Scarabaeidae. Canthon. Activity. Testicle. Accessory

glands. Copulation.

INTRODUCTION

La participation du male pendant la nidification est un fait exceptionnel
chez les insects. Chez les Scarabaeidae, le male intervient non seulement
pour I'accouplement, mais aussi pour collaborer avec la femelle a
I'elaboration du nid (Halffter et Edmonds, 1982). C'est le cas de
nombreuses especes, dont C. indigaceus chevrolati Harold. Dans tous le
cas connus ou la femelle soigne son nid, le male ne participe

généralement a ces soins et quitle le nid apres la ponte. La seule

exception est celle de C. cyane//us cyane//us LeConte dont le male reste
avec la femelle pendant les soins au nid (Halffter et al., 1983; Martínez,

1992 a).

Nous avons déja comparé I'activité reproductrice de ces deux especes
de Canthon, deux scarabées roulers néotricaux dont I'une soigne son nid
et I'autre non (Martínez, 1992 a). Chez les femelles des deux es peces, il
existe des corrélations étroites entre les cycles de vitellogenese et le
comportement de nidification (Martínez, 1992 b). L'hypothese de
corrélations comparables entre I'activité de I'appareil reproducteur et le

comportement de nidification s'impose également dans le cas des males.
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Dans ce travail, nous tentons de mettre en évidence ces corrélations
par I'étude du fonctionnement des testicules, des glandes annexes et de
la glande accessoire du bulbe éjaculateur, ceci a différents moments de
la vie imaginale (prénidification, nidification, postnidification). Pour les deux
es peces, quelques données ont déja été publiées sur I'appareil
reproducteur male, I'accouplement et le spermatophore (Benítez et
Martínez, 1986; Martínez et Cruz, 1990; Cruz et Martínez, sous presse).

MATERIEL ET METHODES

La méthode de récolte et d'élevage pour les deux especes de
Canthon a été décrite par Martínez et Montes de Oca (1988). Des couples
d'age et de comportement connus, ont été élevés en laboratoire a 270 C,
avec une humidité relative d'environ 70% et une photopériode de 16
heures de lumiere.

Pres de 150 males de chaque espece ont été disséqués dans du
liquide physiologique de Ringer-Ephrussi. L'appareil reproducteur est
prélevé, et dessiné a I'état frais a I'aide d'une chambre claire; il est ensuite
fixé au Carnoy ou dans I'AFATD (alcooI95°-formol-acidetrichloracétique-
diméthyl sulfoxyde). La plupart sont ensuite colorés in toto par le Feulgen
-vert lumiere; les autres sont inclus dans la paraffine-celloidine, coupés
a 6 I!m et colorés par le PAS-hématoxyline ou par I'azan de Heidenhain

(Gabe, 1968).

Pour évaluer I'état physiologique des males, nous avoos mesuré
quelques parametres au cours des périodes de prénidification, de
nidification et de postnidification, définis par Martínez (1992a). Nous avons
pris en considération le volume du testicule et du réservoir des glandes
annexes a I'état frais. Pour le testicule on I'assimile au volume d'une
sphere (V=4/3 1t r3), pour les réservoirs a celui d'un ellipsoide (V=4/3 1t
ab2) de grand rayan a et de petit rayon b. Nous avons aussi suivi les
modifications histologiques du testicule, des canaux efférents, de la
glande accessoire du bulbe éjaculateur ainsi que laprésence éventuelle
de sécrétions.
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RESULTATS

Chez les deux especes étudiées, I'appareil reproducteur est formé par
2 testicules composés chacun de 6 follicules testiculaires et 6 courts
canaux efférents. 11 exist aussi 1 paire de glandes annexes avec réservoir
et une glande accessoire impaire annexée au bulbe éjaculateur. Les
canaux déférents, les glandes annexes et la glande accessoire,
débouchent dans la region intermédiaire du bulbe éjaculateur, qui est une
differenciation du canal éjaculateur (Fig. 1).

ce
Figure 1

Schema de I'appareil reproducteur ma.le de Canthon. be, bulbe éjaculateur. cd, canal
déférent. ce, canal éjaculateur. cg, canal des glandes annexes. ft, follicule testiculaire. ga,
glande annexe. gc, glande accessoire du canal éjaculateur. ph, phallobase. rg, réservoir
des glandes annexes. rj, région intermediaire de jonction. t, testicule.
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majeure partie a un germarium: des spermatogonies primordiales a gros
noyau clair sont présentes ainsi que des petites cellules somatiques a
noyau plus colorable, De plus, on observe quelques cystes renfermant
des spermatogonies de petite taille a noyau tres colorable, Au fur et a
mesure de leur formation, les cystes passent latéralement dans la partie
principale du follicule. A I'émergence, dans les cystes, la plupart des
cellules sont encare des spermatogonies; cependant dans quelques-uns
nous constatons la présence de spermatocytes I en phase
d'accroissement (Fig. 2,A).

Douze a 15 jours apres I'émergence, les follicules ont un volume un
peu plus grand, Si le germarium présente le meme aspect qu'a
I'émergence, I'activité du follicule se manifeste par la formation de
nombreux cystes, I'évolution de ceux-ci est tres nette. A la périphérie du
follicule se trouvent les cystes les plus jeunes, avec a I'intérieur, soit des
spermatogonies, soit des spermatocytes I ou 11, Les cystes les plus
nombreux renferment des cellules en spermiogenese; ils occupent la
partie centrale du follicule. Dans les cystes les plus avancés, les
spermatozo'jdes sont associés a une cellule nourriciere de grande taille;
elle a un cytoplasme granuleux et PAS +; les tetes des spermatozo'jdes
sont dirigées vers la cellule nourriciere..

Au niveau des canaux efférents, les spermatozo'jdes sont melés a de
grosses cellules fortement PAS +, Ce sont tres vraisemblablement des
cellules appartenant aux canaux efférents dans leur partían basale,
externe au follicule, et qui ont tendance a remonter dans la portion qui
s'étend a I'intérieur. II s'agirait donc d'une sécrétion holocrine, Dans la

Figure 2
Coupes montrant I'évolution des follicules testiculaires a differents moments de la vie

imaginale chez Ci. chevrolati. (A,B,C,) et C.c. cyanellus (D) PAS-Hématoxyline. A,
émergence. B, fin de la période de prénidification et période de nidification. C, période de
postnidification. D, soins au nido ce, cellules glandulaires du canal efférent. cn, cellule
nourriciere. ge, germarium. cg, cystes a spermatogonies. cp, cystes a spermatocytes. ct,
cytes a spermatides. z, spermatozo'ides.
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dégénérescence des cellules germinales dans tout le follicule, y compris
le germarium.

Le stock de spermatogonies primordiales est faible. A son voisinage,
les cystes renferment peu de cellules; cela indique une réduction des
possibilités de division. Les cystes déja formés sont en dégénérescence;
les noyaux des cellules germinales deviennent pycnotiques.

Chez les males les plus agés, les testicules sont presque vides. Dans
la majeure partie des follicules, nous observons seulement les restes des
paroi des cystes. Les canaux efférents et déférents sont vides, sans
sécrétion ni spermatozo.ides (Fig. 2,C).

Chez Canthon cyanellus cyanellus
Au début de la période de prénidification a I'émergence, les follicules

testiculaires sont transparents et légerement plus petits que chez C. i.
chevrolati (Tab. 1). La structure générale des follicules est la meme que
chez C. l chevrolati, mais le fonctionnement testiculaire apparait plus

précocement.

A I'émergence, en effet, nous constatons la présence non seulement
de spermatocytes I et 11 mais également des spermatides et quelques
cystes en fin de spermiogenese. Chez les males agés de 10 jours, les
cystes renferment de nombreux spermatozo.ides dans le centre du
follicule, dans les canaux efférents et déférents. Les males de cet age
peuvent déja s'accoupler avec des femelles.

Le volume des follicules s'accroit encore jusqu'a la fin de la
prénidification (Tab. 1). Les follicules prennent une coloration jaunatre plus
prononcée. A la fin de cette période, la répartition des cystes selon leur
age et I'activité sécrétrice des canaux efférents est tout a fait comparable
a celle décrite chez C. l chevrolatl
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~d8nt la période de nidification, le fonct,ionnement des testicules
MI cyoliQue en relation avec les comportements du maleo Lors de
r'Jaboration du nid, lorsque la femelle dépose plusieurs oeufs, I'activité
apermltogénétique est intense; sont présentes toutes les étapes de la
sperm4togenese; le volume des follicules diminue légerement avant
chaquQ accouplement. De nombreux spermatozoi"des et des sécrétions
10m prisents dans les canaux efférents et déférents. C'est une période
pendant laquelle il y a des accouplements.

Au contraire, pendant la période de soins dans le nid, le male coopere
avec la femelle et il n'y a pas d'accouplement. II cesse son activité
sexuelle et les testicules présentent un aspect particulier. Les
spermatogonies primordiales restent nombre uses dans le germarium; les
cystes sont a tous les stades de la spermatogenese mais ils présentent
des signes de dégénérescence; des vides se créent dans les cystes qui
n'ont pas commencé la spermiogenese, Les cystes qui renferment des
spermatozoi"des sont chargés de granulations PAS +, et dans les paquets
de spermatozoi'des, les flagelles ne sont pas toujours aussi étroitement et
réguü6rement disposés; le volume des follicules reste pareil a celui avant
reccouplement (Fig, 2,0; Tab. 1). Les sécrétions restent présentes dans
te8 oanaux, des paquets de spermatozoi"des y sont visibles mais
appar&issent plus ou moins dissociés.

A oet arret du fonctionnement testiculaire succede une reprise de la
spermetogenese lorsque le male abondonne les soins du nid, L'activité
spermetogénétique est a nouveau intense lorsque le male recommence
r61aboration d'un autre nid,

Figure 3
Coupes montrant ¡'évolution des glandes annexes a differents moments de la vie

imaginale chez Ci. chevrolati (A,B,C) et C.c. cyanellus (D) PAS-Hématoxyline, A,
émergence. B, fin de la période de prénidification et nidification. C, postnidification. D, les
soins au nido g, glande annexe. s, sécrétions.
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Chez Canthon cyane//us cyane//us
Pendant la période de prénidification, I'évolution des glandes

annexes et des réservoirs est tres semblable a celle décrite chez C. i
chevrolat~ toutefois, elle est plus rapide puisque cette période est moins
longue chez C. c. cyanellus (20 jours environ). A la fin de cette période,
les cellules des glandes annexes d'une hauteur de 30 ~m contiennent
d'abondantes sécrétions. Le réservoir est lui aussi rempli de sécrétions

(Tab. 11).

Au cours de la période de nidification, pendant les périodes ou le
male participe a I'édification du nid, les cellules des glandes annexes
produisent des sécrétions qui remplissent la lumiere des glandes et
s'accumulent dans les réservoirs; ceux-ci atteignent alors leur volume
maximal. Pendant cette période, I'accouplemet a lieu; apres
I'accouplement, le volume des réservoirs diminue et n'est plus que de la
moitié (Tab. 11)

Pendant la période de soins, nous constatons une réduction dans
I'activité sécrétrice des glandes annexes; les sécrétions sont moins
abondantes dans leur lumiere ainsi que dans les réservoirs (Fig. 3,0). En
conséquence, les réservoirs ont un volume plus petit que celui observé

juste apres I'accouplement (Tab. 11).

A la fin de chaque période de soins. les glandes annexes produisent
a nouveau des sécrétions si bien que le volume des réservoirs reprend
sa valeur maximale jusqu'a I'accouplement suivant; toutefois, nous ne
pouvons préciser tres exactement le moment de cette reprise d'activité.

Figure 4
Coupes montrant I'évolution de la glande accessoire du bulbe éjaculateur chez Cí.

chevrolatí (A,B,C) et Cc. cyanellus (D) PAS-Hématoxyline. A, émergence. B, avant

I'accouplement. C, apres I'accouplement. D, pendant les soins au nido e, épithelium
glandulaire. p, paroi musculaire du bulbe éjaculateur. s, sécrétions.
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période de soins au nid, les cellules sécrétrices ne sont pas actives,
elles ont une hauteur semblable a celle présente apres chaque
accouplement. Les sécrétions dans la lumiere de la glande sont
peu abondantes (Fig. 4,0; Tab. 111). A la fin des soins, les cellules
sécrétrices reprennent leur activité; cependant, nous ne pouvons
préciser le moment de cette reprise.

Ouíant la période de postnidification, il y a arret de la synthese
des sécrétions; I'évolution de la glande accessoire est tout a fait
comparable a celle observée chez C. i. chevrolati (Tab. 111).

DISCUSSION

L'activité sexuelle des males chez les Scarabaeinae n'était pas encare
connue avec précision. Notre étude comparative menée chez C. i.
chevrolati et chez C. c. cyane//us révele, a colé de points communs, des
différences significatives, dans le fonctionnement des gonades et des
glandes de I'appareil reproducteur, liées au comportement des deux

especes.

A I'émergence, le males sont immatures dans les 2 especes. L'activité
sécrétrice des canaux efférents, des glandes annexes et de la glande du
bu lb e éjaculateur, nulle d'abord, s'accroit progressivement au cours de
la prénidification. Oans les testicules aucun cyste n'a achevé une
spermatogenese meme si celle-ci est un peu plus avancée chez C. c.
cyane//us. La plus grande partie de la période de prénidification
correspond ainsi a une phase de maturation. Ceci est en accord avec les
faits observés par Virkki (1960) chez deux autres especes de
Scarabaeinae, (Copris et Onthophagus). Ce meme auteur a par contre
montré que chez diverses especes appartenant a d'autres familles de
Scarabaeoidea, des spermatozoi'des sont déja présents dans les
testicules a I'émergence.
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Cependant I'acquisition de la maturité sexuelle est plus précoce chez
les males que chez les femelles; en effet, les males peuvent émettre un
spermatophore avant la fin de la période de prénidification. Ainsi, ce
premier accouplement se fait avec des femelles encore immatures
(Martínez et Cruz, 1990).

Chez les insectes, les glandes annexes sont responsables de la
production des spermatophores et contribuent a la formation du liquide
séminal (Leopold, 1976; Chen, 1984; Mann, 1984; Davey, 1985). Chez
Canthon, I'élaboration du spermatophore fait intervenir les sécrétions des
glandes annexes, des canaux efférents et vraisemblablement aussi celles
de I'ectadénie impaire (Cruz et Martínez, sous presse).

Si I'évolution des testicules et du tractus génital est semblable pour les
deux es peces de Canthon pendant la période de prénidification, le
fonctionnement de I'appareil reproducteur male présente des différences
importantes chez les deux es peces durant la période de nidification. Pour
évaluer avec une tres grande précision le fonctionnement testiculaire, il
aurait été souhaitable de pouvoir connaitre le rythme mitotique des
spermatogonies; malheureusement la petitesse des chromosomes chez
Canthon, constatée également par Virkki (1956, 1960) chez d'autres
Scarabaeinae, est un handicap pour un dénombrement tres exact des
images mitotiques et méiotiques. Toutefois, il est tres net que I'activité
spermatogénétique differe chez les deux especes étudiées.

Chez C. i. chevrolati, dont les males s'alimentent tout au long de la
période de nidification et ne soignent pas leur nid, le fonctionnement de
I'appareil reproducteur est continuo Tous les stades de la spermatogenese
sont constamment présents, les canaux efférents et déférents sont remplis
de sécrétions et de spermatozoi'des.

Chez C. c. cyane//us, au contraire, I'activité sexuelle des males
pendant la nidification est cyclique: il ya alternance de phases d'activité

.et de phases de repos en relation avec les comportements de I'insecte,
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comme chez les femelles (Martínez, 1992b). Pendant I'édification du nid,
le male s'alimente, il est sexuellement actif: il y a spermatogenese jusqu'a
I'achevement des gametes, présence de sécrétions dans les glandes,
accouplements. Pendant les soins au nid, le male cesse de s'alimenter et
il n'y a plus d'activité sexuelle: dans les testicules, les cystes sont touchés
par une dégénérescence des cellules germinales quel que soit semble-t-il
leur stade, si bien qu'il y a arret de production de spermatozo'ides. Les
glandes montrent une inactivité sécrétrice. II n'y a pas d'accouplement.
Ainsi, les accouplements chez C. c. cyanel/us sont limités aux périodes
pendant lesquelles le male ne soigne pas le nid et est a la recherche
d'aliment ou d'une autre femelle pour I'élaboration d'un nido

La dégénérescence des follicules testiculaires avait été déja mise en
relation avec les soins au nid chez cette espece (Benítez et Martínez,
1985; Martínez et Benítez, 1988). Ce phénomene n'avait pas encare été
décrit chez des males qui soignent leur descendance. 1I convient de
souligner que seu les les cellules germinales présentes dans les cystes
sont atteintes par les processus de dégénérescence, pendant la période
de soins chez C. c. cyanel/us; les spermatogonies primordiales situées
dans le germarium restent intactes. Ainsi est assurée la reprise de la
spermatogenese lors de la période suivante d'édification d'un nid; les
glandes reprennent aussi leur activité sécrétrice. II nous parait intéressant
de souligner que Huignard (1975) a pO provoquer I'arret de I'activité des
glandes annexes par absence de possibilités d'accouplement chez
Acanthoscelides obtectus.

L'arret du fonctionnementtesticulaire et des glandes annexes pendant
la postnidification est au contraire, définitif et s'accompagne d'une
involution de I'ensemble du testicule, y compris le germarium. Cette
involution a été observée aussi chez les males agés d' Onthophagus
gazel/a (Benítez et Martínez, 1985). Cet arret a une toute autre signification
que celui qui intervient pendant la période de soins, correspond a un
vieillissement de I'insecte.

20



ACTA ZOOLOGICA MEXICANA (n.s.). 49. 1992.

REMERCIEMENTS

Cet travail a été developpé avec I'appui des Projets: Estudios etoflslológlcos
de la reproducción en Scarabaelnae (CONACyT -0090-N91 06),du Département
d' Ecologia y Comportamiento Animal de I'institut d'Ecologie du Mexique. Tous
nos remerciments vont a M. Gonzalo Halftter pour son appui; a M. Enrique
Montes de Oca pour sa collaboration pendant I'élaboration de ce travail; aMme
Jeanne Raccaud-Schoeller de I'Université de Paris VI et a Mme Dominique Pluot-
Sigwalt du Museum nationale d'Histoire naturelle de Paris pour leur précieuse
aide et ses suggestions lors de la rédaction de la présente note.

AUTEURS CITES

Benltez, J. & Martinez, M.I. 1985. Evolución testicular durante el ciclo
reproductor en Onthophagus gaze//a F abricius y Canthon cyane//us cyane//us
LeConte (Coleoptera, Scarabaeinae). Folía Entomol. Mex., 64: 33-40.

Chen, P .S. 1984. The fuctional morphology and biochemistry of insect male
accessory glands and their secretion. A. Rev. Ent., 29: 233-255.

Cruz, R.M. & Martinez, M.I. (Sous presse). Estructura y formación del
espermatóforo en Canthon HOFFMANNSEGG (Coleoptera, Scarabaeidae).

Elytron.
Davey, K.G. 1985. The male reproductive tract. In; Comprehensive Insect

physiology, biochemistry and pharmacology.- Kerkut, G.A. & Gilbert, L.I. (ed.),
Pergamon Press, 1: 1-14.

Gabe, M. 1968. Techníques hístologíques. Masson (Ed), Paris, 1113 pp.
Halffter, G. & Edmonds, W.D. 1982. The nestíng behavíor o, dung beetles

(Scarabaeínae). An acological and evolUtive approach.-lnstituto de Ecología.

México, D.F., publico 10,176 pp.
Halffter, G., Halffter, V. & Huerta, C. 1983. Comportement sexuel et nidification

chez Canthon cyanellus cyanellus LeConte (Col. Scarabaeidae). Bull. Soco
ent. Fr., 88: 585-594.

Huignard, J. 1975. Anatomie et histologie des glandes annexes males au cours
de la vie imaginale chez Acanthoscelídes obtectus. Int. J. Insect Morphol.
Embryol, 4: 77-88.

Leopold, R.A. 1976. The raje of male accesory glands in insect reproduction. A.
Rev. Ent., 21: 199-221.

21



l. Martínez M. el M. Cruz R.
L 'activité de I'appareil reprodooeur mAle chez ~

Mann, T. 1984. Spermatophores development: structure, biochemical atributes
and raje in the transfer of spermatozoa.- Zoophysiology, 15: 1-217.

Martinez, M.I. 1992a. Données comparatives du comportement reproducteur
chez Canthon indigaceus chevrolati Harold et Canthon cyanellus cyanellus
LeConte (Coleoptera, Scarabaeidae). Annls. Soco ent. Fr. (N.S.) 28 (4): 397-
408.

Martinez, M.I., 1992b. (Sous presse). L'activité ovarienne pendant la vie
imaginale chez deux especes de Canthon (Coleoptera, Scarabaeidae). Boll
Mus. reg. Sci Nat. Torino.

Martinez, M.I. & Benitez, J.1988. Degeneracióntesticularen Canthoncyanellus
cyanellus LeConte (Coleoptera: Scarabaeinae). An. Esc. Nac. Cienc. Biol
Méx., 32: 83-90.

Martinez, M.I. & Cruz, R.M. 1990. Cópula. función ovárica y nidificación en dos
especies de Canthon HOFFMANNSEGG (Coleoptera: Scarabaeidae). Elytron,
4: 161-169.

Martinez, M.I. & Montes de Oca, T .E. 1988. Comportamiento, ovario y centros
neuroendocrinos en hembras de dos especies de Canthon (Coleoptera:
Scarabaeinae). Folia Entomol Mex., 75: 33-46.

Virkkl, N. 1956. Zur Kenntnis der postmeiotischen Ereignisse der
Samenentwicklung bei den skarabaiden (Coleoptera). Z. Zel/forsch.
mikroskop. Anat., 44: 644-655.

Vlrkkl, N. 1960. Cytology of some neartic scarabs (Coleoptera: Scarabaeidae).
Ann. Acad. scient. Fennicae A. IV; 48: 1-12.

22




