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SOMMAIRE. — Des espéces de staphylins appartenant & quatre
sous-familles (Aleocharinae, Omaliinae, Oxytelinae et Saphylininae)
possédent différents systémes exocrines de défense chimique. Ceg
différences concernent aussi bien la morphologie que la localisation
des systémes glandulaires et vont de pair avec une grande variété
de substances sécrétées.

Des espéces appartenant o deux autres sous-familles (Tachypo-
rinae et Micropeplinae) sont dépourvues de tels systémes. Elles ont
développé, néanmoins, d’autres modes de défense.

La diversité morphologique des appareils défensifs des staphylins
suggére qu’il s’agit d’organes analogues et non pas homologues
apparus, au cours de I'évolution, de maniére polyphylétique.
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1. — INTRODUCTION

Les staphylins constituent une des plus nombreuses familles de
Coléoptéres : 26 800 espeéces au moins selon SEEVERs (1957). 1ls
ont peuplé presque tous les milieux terrestres intervenant dans les
chalnes trophiques surtout en tant que consommateurs de second
ou troisieme ordre. Bien qu’ils soient pour la plupart des carnivores,
certains sont soit des consommateurs primaires (plusieurs Bledius
et Atheta sont des mangeurs d’algues et les Eusphalerum se nouris-
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sent de pollen des fleurs) soit des saprophages (Phytosus nigrivers ;-5
et Cafius xantholoma sur les laisses de mer). D’autres encore s ont
“mycétophages.

L’étude des systémes défensifs chimiques chez ces insectes 1y
fait Pobjet jusqu’a présent que d’un faible nombre de travaux co-
parativement a ceux qui ont été consaciés aux systemes défen sj £y
d’autres Coléoptéres : Carabiformes (ForsyTH, 1968, 70a, 70b, 7>.
SCHILDKNECHT et coll., 1968), Ténébrionides (TSCHINKEL, 1969,
72, 75a, 75b, 75¢) ou d’autres insectes : Hétéropteres (BLuM et cou_,
1960; BruMm, 1961; CarAyoN, 1971; REmMoOLD, 1962, 1963; STEIN,
19664, 1966b, 67, 69, 70; WATERHOUSE et coll., 1961). ’

Un des facteurs qui pourrait expliquer ce retard malgré leyr
importance écologique et leur diversité est la petite taille de la p1.-
part des espéces:.

Les travaux existants sont, en plus, disparates et ne donnent pag
une vue d’ensemble.

A notre connaissance, les premiers travaux consacrés a 'anatomje
des glandes défensives des staphylins sont dus & LEYDIG (1859),

Cet auteur a donné une premiere description des glandes pygj-
diales de Ocypus olens. Ces travaux furent poursuivis par DIER Cxx
(1899, 1901) qui compara Ocypus olens avec d’autres espéces de
Staphylininae (Staphylinus caesarus et Ontholestes tessellaryy)
et par BorRDAS (1899).

Le systéme glandulaire des Aleocharinae a été étudié par JORD AN
(1913). Cet auteur a comparé, de ce point de vue, les espéces myr-
mécophiles et non myrmécophiles. Ces observations furent com-
plétées par PASTEELS (1968a, 68h, 69) et révélerent, chez les Aleo-
charinae un modéle d’organisation glandulaire a fonction défensive
homogéne pour cette sous-famille, mais différent de celui deg
Staphylininae.

Ce systéme défensif régresse chez les espéces termitophiles leg
plus évoluées (PASTEELS, 1968a, 1969; KISTNER et PASTEELS, 1969),

Les staphylins de la sous-famille des Steninae possedent également
des glandes pygidiales. C’est a JENKINS (1957) que 1’on doit le sey)
travail morphologique consacré a ces glandes. Bien que la fonction
défensive n’ait pas été démontrée, la comparaison avec les autreg
staphylins & glandes pygidiales légitime qu’on admette cette fonc.
tion comme probable.

Chez certains Steninae ces glandes interviennent dans un mode de
locomotion tout a fait particulier. C’est BILLARD et BRUYANT
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(1905) gui I’ont décrit pour la premiére fois. Bien qu’ils ne soient
pas de vrais insectes aquatiques, certains Steninae vivent prés de
I’eau et on les voit méme souvent marcher sur I'eau sans effort
apparent. Cependant, en cas de danger, ou pour remonter un cou-
rant, ils peuvent se déplacer rapidement (75 mm/s = 2,7 km/h
pour les Stenus comma) en glissant sur la surface de I'eau. Ils
utilisent pour cela la sécrétion des glandes pygidiales. La sécrétion
provoque un abaissement de la tension superficielle au niveau
ol 'abdomen touche la surface de ’eau tandis que cette tension
reste normale (et plus élevée) a I"avant du corps. La différence de
tension provoque le déplacement de I’animal. Les travaux de
SCHILDKNECHT et de ses collaborateurs (1970, 1975) ont révélé la
présence, parmi d’autres substances, d’un alcaloide, la stenusine,
dont les propriétés tensio-actives sont responsables du phénomene.

Plus récemment, des Oxytelinae (Bledius spectabilis et Bledius
mandibularis) ont fait ’objet de travaux consacrés a la morphologie
et a l'ultrastructure des glandes défensives (ArAUIO, 1973; HaPP
et Happ, 1973).

Les glandes de Dianous coerulescens et des Bledius quoique
localisées & ’arriere de I'abdomen comme celles des Staphylininae
ont une structure qui leur est propre.

Chez les Paederinae ou plus exactement chez certains Paederus,
le mode de défense est fondamentalement différent. Leur hémo-
Iymphe contient des substances toxiques qui répandues sur la peau,
causent, en particulier chez ’homme, des dermatoses et des ophtal-
mies (PAVAN, 1952, 1963). A notre connaissance, aucune étude
morphologique n’a été effectuée sur les Paederinae et on ignore
actuellement s’ils possédent des glandes défensives.

Les mécanismes défensifs des staphylins paraissent donc fort
variés et ceci contraste avec I’homogénéité des glandes défensives
chez les Carabiformes, par exemple. Aucun travail cependant n’a
réalisé une comparaison détaillée des glandes défensives dans cette
famille. Ceci constitue un des buts de cet article.

Nous comparerons ["anatomie et le fonctionnement des glandes
défensives chez quatre espéces appartenant & quatre sous-familles
différentes, complétant les observations antérieures (Staphylininae,
Oxytelinae et Aleocharinae), et décrivant pour la premiere fois la
glande d’un Omaliinae. Chez deux autres espéces appartenant
chacune & une sous-famille particuliere (Tachyporinae et Micro-
peplinae) nous n’avons pas observé de glande défensive.




220 JORGE ARAUJO

Nous n’entrerons pas ici dans le détail de la structure des tissus
glandulaires, 'ultrastructure de ces tissus devant faire I’objet de
publications prochaines.

La nature chimique des sécrétions a fait ["objet de plusieurs
travaux : les résultats connus seront indiqués dans le tableau réca-
pitulatif qui résume les connaissances actuelles sur les systémes
défensifs des staphylins (00).

Dans la discussion de ce travail, nous tenterons de dégager les
implications phylogénétiques de ces comparaisons.

2. — MATERIEL ET TECHNIQUES

a) ESPECES ETUDIEES,

La classification systématique des staphylins reste mal définie et
les spécialistes ne partagent pas tous les mémes vues. Nous avons
adopté ici la classification européenne la plus récente et compleéte,
celle de FReEUD, HARDE et LoHsE (Die Kéfer Mitteleuropas : 1964),

Les six espeéces de staphylins étudiées appartiennent & six sous-
familles différentes :

Oxytelinae : Bledius spectabilis (Kr.)

Omaliinae : FEusphalerum (= Anthobium) minutum (L.)
Staphylininae :  Staphylinus (=Ocypus) olens (Mull.)
Aleocharinae : Drusilla (=Astilbus) canaliculata (Fab.)

Micropeplinae :  Micropeplus staphylinoides (Marsh.)
Tachyporinae :  Tachyporus obtusus (L.)

Les Bledius spectabilis proviennent de terrains salés de ’estuaire
de la Panzé (Baie de Morlaix, Nord-Finistére, France).

Ils ont été récoltés dans la zone de transition entre la « schorre »
et la « slikke ».

Les Staphylinus olens proviennent de la région de Treignes (Belgi-
que). Ils ont été récoltés a proximité de champignons des prés
(Psalliota campestris (L.) en état de décomposition avancée, ol ils se
nourrissent, vraisemblablement, des larves de diptéres mycéto-
phages.

Les Eusphalerum minutum ont été récoltés également dans la région
de Treignes, sur les « boutons d’or », qui fleurissent en bordure du
Viroin, Ranunculus repens (L.), Ranunculus acris (L.), et Ranunculis

auricomus (L.).



ANATOMIE COMPAREE DES SYSTEMES GLANDULAIRES 221

Les Drusilla canaliculata proviennent des élevages entretenus au
laboratoire.

Les Micropeplus staphylinoides ont été obtenus & partir d’échan-
tillons de litiere de la forét de Soignes (Belgique) récoltés par la
technique de Berlese.

Les Tachyporus obtusus ont été récoltés a Mirwart, dans une
prairiec bordée par la Lomme (Belgique), sur de la végétation
herbaceée.

by TECHNIQUES.

Techniques histologiques.

Nous avons utilis¢ comme fixateur de routine le liquide de
Dubosg-Brasil trés pénétrant méme & travers la cuticule. Les spé-
cimens ont été enrobés dans la paraffine et ont été débités en
coupes sériées de 7 um. Les coupes ont été colorées a ’hémalun,
phloxine et vert lumiére.

Dissections et préparation « in toto ».

L’étude de la localisation et de la répartition des glandes a exigé,
dans certains cas, des dissections minutieuses. Ces préparations ont
été colorées soit au « carmin boracique », soit au « noir de chlora-
zol » (CARAYON, 1969). Les photographies ont été réalisées au photo-
microscope « Zeiss ».

Microscopie électronigue a balayage.

Les spécimens destinés & [’observation au microscope électro-
nique a balayage ont été traités pendant 12 & 24 heures a 60 °C
dans une solution aqueuse de KOH a 10 %. Aprés des rincages
successifs dans une solution d’acide acétique a 3 % et dans 1’eau
distillée, les pieces ont été séchées et métallisées & I’or. Les obser-
vations ont été réalisées au microscope Stereoscan Cambridge SA.

3. — MORPHOLOGIE DES SYSTEMES DEFENSIFS

APPAREIL DEFENSIF DE Bledius spectabilis (OXYTELINAE).

Comportement défensif.

Les staphylins du genre Bledius sont des animaux fouisseurs,
habitant les terrains salés, vases ou sables, du littoral dans lesquels
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ils creusent des galeries et établissent de grandes colonies (Bro
LARSEN, 1952; PAULIAN, 1942),

Quand on récolte des Bledius spectabilis, ils dégagent une odeur
trés intense et caractéristique. De méme, quand ils sont molestés
par une autre espece, ils dressent I’labdomen et cherchent a toucher
Pagresseur avec le pygidium en dégageant la méme odeur.

Morphologie de I'appareil défensif.

Les substances défensives sont sécrétées par une paire de glandes
localisées dans le 8¢ segment abdominal.

Chaque glande est connectée a un réservoir ectodermique par
un seul conduit. Les réservoirs débouchent dans les gouttiéres laté-
rales du 9¢ sternite, celui-ci étant scindé en deux sclérites latéro-
ventraux (BLACKWELDER, 1936). Ces gouttieéres sont recouvertes
dorsalement par des expansions du 8¢ tergite.

F1G. 1. Schéma de Pappareil défensif de Bledius spectabilis.
c.c. : canal collecteur; gl : glande; gt : gouttiere; m : muscles du goulot; r : réservoir;
tr : trachée; T et St : tergite et sternite. (ArRAUJIO, 1973.)
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La paroi du réservoir, formée d’un épithélium pavimenteux, est
recouverte a I'intérieur d’une cuticule souple et, a l'extérieur, par
des fibres musculaires longitudinales. La paroi dorsale du goulot
du réservoir est souple tandis que la paroi ventrale présente une cuti-
cule sclérifiée qui prolonge la gouttiere.

Les glandes sont réniformes, mesurent 0,2 sur 0.4 mm et se
trouvent accolées aux parois des réservoirs respectifs. En quittant
la glande, le conduit collecteur a un faible diametre, puis il se dilate
et atteint le goulot du réservoir ou il débouche ventralement.

Dans le schéma de la figure 1, nous résumons ’ensemble de nos
observations.

Mécanismes d’évacuation de la sécrétion.

L’¢élimination de la sécrétion est provoquée par la contraction
de la musculature du réservoir et contrélée par un systéme d’ou-
verture et de fermeture de la gouttiére.

Ce systeme fait appel aux actions antagonistes de la pression de
'hémolymphe et d’un faisceau musculaire qui s’appuie a la fois
sur la paroi dorsale de ’extrémité du goulot et sur ’'apodéme anté-
rieur du 8¢ tergite. L ouverture de la gouttiére est provoquée par la
contraction des faisceaux musculaires qui écartent la paroi dorsale
de la paroi ventrale du goulot (fig. 2). La fermeture est réalisée par
la pression de I’hémolymphe lors du reladchement musculaire.

9St

s

F1G. 2. Schéma illustrant le mécanisme d’évacuation de la sécrétion.

g : goulot; gl. : glande; gt : gouttiére; m muscle du goulot; mr : muscles du réservoir;
r : réservoir glandulaire; T et St : tergite et sternite.

Les fléches représentent la pression de ’hémolymphe sur la paroi soupie du goulot.
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APPAREIL DEFENSIF DE Staphylinus olens (STAPHYLININAE).

Comportement défensif.

Staphylinus olens est une des plus grandes especes de staphylins.
Il est assez commun dans les champs et foréts.

Quand il est molesté, ce staphylin reléve ’'abdomen et essaie de
toucher I'agresseur avec le pygidium, duquel font alors saillie deux
vésicules blanchitres (fig. 3).

FiG. 3. Staphylinus olens : comportement défensif.
Les fleches indiquent les réservoirs glandulaires évaginés (4 Xx).

Ce comportement a été décrit par LEYDIG (1859) et DIERCKX
(1899). Quant a la morphologie de I'appareil défensif, elle a été
étudiée par BOrRDAS (1899) et par DIErCkX (1899-1901), mais ces
deux auteurs en ont donné des descriptions discordantes. Dierckx
observe de part et d’autre de ’abdomen un réservoir glandulaire et
signale que les cellules glandulaires, étroitement accolées a celui-ci,
s’y déversent individuellement par de fins canalicules. BORDAS,
quant a lui, rapproche les glandes de Staphylinus de celle des Cara-
bidae : les cellules glandulaires déverseraient leur sécrétion dans un
canal collecteur qui aprés de nombreuses circonvolutions aboutit
dans le réservoir.
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Morphologie de appareil défensif.

L’appareil défensif est composé de deux glandes, chacune asso-
ciée a un réservoir et logée latéralement en dessous du 8¢ tergite
abdominal.

Les réservoirs sont formés par la membrane intersegmentaire
qui relic le 8¢ et le 9¢ tergites. Celle-ci présente dans sa région médiane
une dilatation en forme de poche gui se prolonge & son tour, laté-
ralement par deux expansions en doigt de gant, qui sont les
réservoirs.

Les parois du réservoir sont formées par un épithélium pavimen-
teux recouvert d’une cuticule souple.

Deux faisceaux musculaires relient de chaque cdté les bords
latéraux de la poche médiane et lgs extrémités des réservoirs au bord
antérieur du 8¢ sternite abdominal (fig. 4).

8St. -

oy

Fi1G. 4. Appareil défensif de Staphylinus olens, disséqué.
gl : glande; m1 : muscles du réservoir; m2 : muscles de la poche médiane; r : réser-
voir; st : sternite (27 X).

Les glandes sont allongées, mesurent 1 mm de long et sont acco-
lées & leurs téservoirs sur presque toute leur longueur. De trés fins
canalicules relient la glande 4 la paroi du réservoir. Dans le schéma
de la figure 5, nous résumons ['ensemble de nos observations.
Czlles-ci confirment pour I’essentiel celles de DIERCKX (1899, 1901)
et nous partageons son opinion selon laquelle les observations de
Borbpas (1899) sont totalement fantaisistes.
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F1G. 5. Schéma de lappareil défensif de Staphylinus olens (moitié droite).

gl : glande; m1 : muscles du réservoir; m2 : muscles de la poche médiane; m.i.s. :
membrane intersegmentaire; p.m. : poche médiane; r : réservoir glandulaire; t.d. :
tube digestif; T et St : tergite et sternite.

Mécanisme d’évacuation de la sécrétion.

Pour comprendre le mode d’évacuation de la sécrétion, on peut
décomposer le fonctionnement de Izppareil défensif en deux

étapes (fig. 6).

F1G. 6. Schéma illustrant le mécanisme d’évacuation de la sécrétion chez Staphylinus
olens.
gl : glande; ml : muscles du réservoir; m2 : muscles de la poche médiane; p.m. :
poche médiane.
L. : position de repos
II. : évagination de la poche médiane
IIL. : évagination du réservoir.
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— par pression de ’hémolymphe, la poche médiane s’évagine. Ceci
amene ’ouverture des réservoirs a proximité du bord postérieur
du 8¢ tergite.

— toujours par pression de ’hémolymphe, les réservoirs eux-mémes
s’évaginent et font saillie permettant ’évaporation des compo-
sants volatils de la sécrétion. L’évagination des réservoirs n’est
jamais complete.

La rétraction des réservoirs et de la poche médiane est réalisée
par la contraction des muscles latéraux.

APPAREIL DEFENSIF DE Drusilla canaliculata.

Comportement défensif.

Le comportement défensif de Drusilla canaliculata est semblable
a celui de la majorité des staphylins. Cependant chez cette espéce
la posture de défense (abdomen redressé) est quasi permanente.
Quand il sont agressés, ils frottent les tergites abdominaux (6€ et 7¢)
contre I’adversaire, en exhalant une forte odeur.

Morphologie de 'appareil défensif.

Nos observations confirment en gros, celles de PASTEELS (1968a)
tout en ajoutant quelques précisions complémentaires concernant
le systtme de fermeture du réservoir.

L’appareil est situé au niveau des 6°¢ et 7¢ tergites abdominaux.
I est constitué par un ensemble de cellules glandulaires et par un
réservoir. Le réservoir est formé par la membrane intersegmentaire
qui relie les 6¢ et 7¢ tergites, hypertrophiée dans la région médiane.
11 est formé de deux lobes symétriques qui se rejoignent au milieu.
Les parois sont formées d’un épithélium pavimenteux fort plissé
et recouvert d’une cuticule souple. Toutefois, dans la région postéro-
ventrale, I’épithélium devient palissadique avec des cellules qui
atteignent 30 um de hauteur (cellules D2). En avant de I’épithélium
palissadique, les parois du réservoir sont attachées au bord antérieur
du 6e tergite par de fins faisceaux musculaires.

Les cellules glandulaires D1 sont trés grosses, sphériques. De
chaque cellule part un canalicule qui déverse les produits sécrétés
dans le réservoir. Le bord antérieur du 7¢ tergite présente une ex-
pansion au niveau de I'ouverture du réservoir. A la base de cette




228 JORGE ARAUIJIO

expansion, il y a un léger rebord ventral au travers duquel débou-
chent les canalicules des cellules glandulaires.

A Textrémité de ce rebord vient s’attacher la paroi ventrale du
réservoir. A I'avant du 7¢ tergite et a proximité de I'ouverture du
réservoir on observe une concentration de petites cellules dermiques
glandulaires, de deux types différents : des cellules a canalicule (D3)
et des cellules sans canalicule (D4), en forme d’ampoule.

Ces deux types cellulaires ont été décrits par PASTEELS mais les
cellules D4 n’ont pas été reconnues comme glandulaires par cet

Fic. 7. Schéma de 'appareil défensif de Drusilla canaliculata.

A : coupe parasagitale selon le plan PP'.

B : vue ventrale. Du coté droit, le réservoir est partiellement ouvert, laissant voir
I’expansion médiane du 7° tergite.

D1, D2, D3 et D4 : cellules glandulaires; e.m. : expansion médiane; mr : muscles
du réservoir; m.i.s. : membrane intersegmentaire.
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auteur. Bien que ces cellules ne soient pas spécifiques de 'appareil
défensif (on les retrouve en effet dans d’autres parties du corps),
leur concentration dans la région d’ouverture du réservoir suggére
qu’elles y joueraient un 16le particulier.

Le schéma de la figure 7 résume I'ensemble de ces observations.

Mécanisme d’évacuation de la sécrétion.

La fermeture du réservoir est réalisée par l'application de la
membrane intersegmentaire contre I’expansion antérieure du
7¢ tergite. Cet accolement est probablement effectué par la pression
de I’hémolymphe (fig. 8).

Celle-ci, cependant ne serait pas suffisante pour garantir une
étanchéité aux substances volatiles, d’autant plus qu’elle s’exerce
¢galement sur les parois du réservoir. '

Drailleurs, les réservoirs ne se vident pas au cours des dissec-
tions, méme quand s’exercent sur ceux-ci des pressions résultant
des manipulations. Ceci démontre que la pression de I’hémolymphe
n’est slirement pas la force de fermeture du réservoir.

FiGc. 8. Schéma illustrant le mécanisme d’évacuation de la sécrétion chez Drusilla
canaliculata.
D1 et D4 : cellules glandulaires; mr : muscles du réservoir; r : réservoir; T : tergite.
Les fleches représentent la pression de I’hémolymphe sur la membrane interseg-
mentaire au niveau de ’expansion médiane du 7° tergite.
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I1 nous semble probable que les cellules D3 et D4 interviennent
dans ce systeéme en sécrétant des substances « adhésives » qui ren-
draient la fermeture du réservoir étanche.

En se contractant, les faisceaux musculaires compriment le
réservoir et son contenu, ce qui a pour résultat de débloquer la
fermeture du réservoir. Ce déblocage est cependant facilité par un
petit détail apparemment insignifiant du comportement défensif :
lors de la défense, ’'animal rabat un instant ’'abdomen avant de le
frotter sur I’adversaire.

APPAREIL DEFENSIF DE Eusphalerum minutum (OMALIINAE).

Comportement défensif.

Contrairement & la majorité des staphylins qui sont carnivores,
ceux du genre Eusphalerum sont des mangeurs de pollen.

Quand on les perturbent, les Eusphalerum minutum exhalent une
odeur intense.

Leur comportement défensif est différent de celui observé chez
les autres staphylins étudiés. Au lieu de relever ’'abdomen, ils le
recourbent vers le bas en méme temps que les derniers segments
abdominaux s’étendent et chercheur 'agresseur.

Cette différence de comportement est certainement en rapport
avec le fait que chez les Omaliinae les ¢lytres recouvrent la quasi
totalité de I’abdomen.

Ce comportement est illustré dans la figure 9.

F1G6. 9. Eusphalerum minutum . comportement défensif (35 X).
La fleche indique 'extrémité pygidiale touchant «’agresseur ».
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Morphologie de I'appareil défensif.

L’appareil glandulaire est situé au niveau du 9¢ sternite abdo-
minal. Il est constitué de trois ensembles cellulaires, les cellules
El, E2 et E3 et d’un réservoir. Celui-ci est formé par la membrane
intersegmentaire hypertrophiée des 8¢ et 9¢ sternites. Le bord anté-
rieur du 9¢ sternite présente une expansion médiane a laquelle
s’attache la paroi dorsale du réservoir et qui constitue de ce fait la
levre dorsale du réservoir. A son niveau se déversent les sécrétions
des cellules glandulaires. De chaque c6té, I'expansion médiane est
accompagnée par un prolongement filiforme du sternite. Ceux-ci
délimitent latéralement le réservoir et sont des points d’attache des
faisceaux musculaires reliant les 9¢ et 8¢ sternites (fig. 10).

Les cellules El sont trés nombreuses. Elles constituent des mas-
sifs volumineux concentrés aussi bien a la base de 1’expansion
médiane que latéralement & celle-ci (fig. 10).

Ces massifs cellulaires sont de type arborescent. Le conduit
collecteur d’un massif est ramifié et les branches latérales aboutis-
sent, chacune, a une cellule glandulaire.

F1G. 10. Appareil défensif de Eusphalerum minutum disséqué (61 x).
e.m. : expansion médiane du 9° sternite; E1 : cellules glandulaires; m1 : muscles du
réservoir; m2 : muscles intersternaux; r : réservoir glandulaire; St : sternite.
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Au niveau de la cuticule sternale les conduits collecteurs abou-
tissent & une dépression transversale a4 la base de l’expansion
médiane. Cette dépression s’accentue a ses deux extrémités (fig. 11).

Les cellules E2 sont beaucoup moins nombreuses. Il s’agit dans
ce cas-ci de cellules a canalicule individuel. Les pores respectifs sont

groupés le long du bord de ’expansion médiane (fig. 11).

Fi1G. 11. Expansion médiane du 9° sternite observée en microscopie électronique
a balayage (1 500 x).

El, E2 et E3 : lieux de décharge des cellules glandulaires; e.m. : expansion médiane;
gt : gouttiére sternale.

Les cellules E3 se situent derriére la rangée des cellules E1,
Il s’agit de petites cellules en forme d’ampoule et dont les cols
pénetrent profondément dans la cuticule sternale. Leur localisation
est signalée, en microscopie électronique a balayage par de légéres
dépressions de la surface extérieure du sternite. On n’y trouve
cependant pas d’orifice (fig. 12). L’étude de ces cellules fait "objet
d’un prochain travail.

Le réservoir est faiblement bilobé et ses parois sont formées d’un
épithélium pavimenteux fort plissé et recouvert d’une cuticule
souple (fig. 12). La paroi ventrale du réservoir est reliée au bord
antérieur du 8¢ sternite par des faisceaux musculaires.
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Fi16. 12a). Appareil défensif de Eusphalerum minutum (520 X).
E1l, E2 et E3 : celiules glandulaires; 1i : 1évre inférieure de 1’ouverture du réservoir;
r : réservoir glandulaire; st : sternite.
126). Cellules E3 (1200 x).
Les cols cellulaires pénétrent profondément dans la cuticule sternale.

FiG. 13. Ouverture du réservoir glandulaire (2 000 x).

cc : conduit collecteur des cellules El; e : épaississement de la lévre inférieure du
réservoir; em : expansion médiane du 9°¢ sternite; gt : gouttiére sternale; 1i : lévre
inférieure de 1’ouverture du réservoir.
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En bordure du réservoir la membrane intersegmentaire est 1ége-
rement sclérifiée et forme ainsi la 1évre inférieure de I'ouverture du
réservoir. Celle-ci présente des épaississements localisés en regard
des goutticres latérales de la dépression ol se déchargent les cel-
lules E1 (fig. 13). Cet ensemble constitue un systéme d’accrochage
des deux l&vres (type bouton-pression) qui intervient dans le méca-
nisme de fermeture du réservoir.

L’ensemble de nos observations est schématisé dans la figure 14.

F1Gg. 14. Schéma de I’appareil défensif de Eusphalerum minutum.

El1, E2, E3 : cellules glandulaires; ml : muscles du réservoir; m2 : muscles inter-
sternaux; r : réservoir; St : sternite.

Mécanisme d’évacuation de la sécrétion.

Nous interprétons le mécanisme de décharge de la sécrétion de
la maniére suivante :

La décharge défensive serait provoquée par deux actions simul-
tanées : 'augmentation de la pression de I'hémolymphe et la con-
traction des muscles du réservoir.
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L’augmentation de la pression de I’hémolymphe amene les seg-
ments a s’écarter (fig. 15).. L’abdomen se distend et se recourbe.
Toutefois les 1&vres du réservoir restent solidaires, grice a un systéme
d’accrochage.

Ce systéme d’accrochage s’oppose aussi bien a [’écartement qu’au
glissement des deux lévres :

—- D’écartement est évité, pensons-nous, par la sécrétion des cel-
lules E3. Cette sécrétion ne doit cependant pas étre collante,
car elle s’opposerait aussi bien a I’écartement qu’au glissement
des levres. Les forces de cohésion dues & la tension superficielle,
comme celles qui font adhérer deux plaques en verre séparées
par une mince lame de liquide, sont assez puissantes et n’em-
péchent pas le glissement.

— le glissement est retenu, dans une certaine limite, par le systéme
« bouton-pression » décrit ci-dessus.

Pour débloquer ce systétme il suffit que la Iévre supérieure se
souldve légérement par la contraction des muscles m2 et que la
levre inférieure soit tirée par la contraction des muscles ml
(fig. 15¢).

Le relichement des muscles et le télescopage des segments par
la musculature tégumentaire permettent le verrouillage du systéme
(fig. 154).

Fic. 15. Schéma illustrant le mécanisme d’évacuation de la sécrétion.

El, E2, E3 : cellules glandulaires; m1 : muscles du réservoir; m2 : muscles inter-
sternaux; r : réservoir glandulaire.




236 JORGE ARAUIJO

La sécrétion des cellules E3 assurant I’adhésion entre les deux
levres de "ouverture du réservoir empécherait aussi que la sécrétion
des cellules El ne s’écoule vers ’extérieur dans des conditions
de repos.

4. — Micropeplus staphylinoides et Tachyporus obtusus

Chez ces deux especes, nous n’avons reconnu aucun appareil
glandulaire défensif. Les staphylins semblent d’ailleurs ne pas
exhaler d’odeur perceptible par ’homme.

Les Micropeplinae ont le corps recouvert d’une cuticule parti-
culierement épaisse et renforcée notamment au niveau des élytres,
par des structures saillantes (fig. 16). Ceci constitue vraisemblable-
ment un mode de protection vis-a-vis des petits agresseurs. Nous
avons observé aussi que les Micropeplus staphylinoides présentent
une thanatose prolongée.

FiG. 17. Tachyporus obtusus.
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Les Tachyporinae, comme leur nom I’indique, sont des animaux
trés rapides. Leur corps présente une structure limuloide (fig. 17)
qui offre une prise difficile aux éventuels prédateurs.

Il n’est pas exclu cependant que chez ces deux staphylins, aussi
bien que chez d’autres qui ne possédent pas de défense glandulaire,
il n’existe un autre mode de défense chimique, comparable par
exemple & celui des Paederinae.

5. — DISCUSSION

L’étude comparative de la morphologie des glandes défensives
et de la composition chimique des sécrétions d’un groupe d’insectes
peut contribuer a la compréhension de leur phylogenése car la
diversité des structures, des mécanismes et des composés actifs
est telle que les véritables homologies se reconnaissent aisément des
analogies.

CaRAYON (1971), en se basant sur la morphologie des glandes
métathoraciques des Hémiptéres a pu apprécier les affinités des
groupes de rang taxonomique élevé et établir un schéma évolutif
probable.

MOGORE et WALLBANK (1968), SCHILDKNECHT et coll. (1968)
et ForsyTH (1972) ont établi chez les Carabidae une hiérarchie
évolutive en se basant sur la morphologie et la nature chimique des
sécrétions. Chez les Tenebrionidae, les études comparatives, chi-
miques, morphologiques et comportementales avec une incidence
systématique ont été effectuées par TSCHINKEL (19754, b, ¢). Chez
les fourmis, les recherches trés nombreuses sur les phéromones et
des substances défensives permettent de dégager certaines tendances
évolutives dans ce groupe dont la phylogenése est encore mal com-
prise (WILSON, 1971; MAscawITZ, 19754, b). Chez les Termites,
les travaux de Nomror et NolRoT-TIMOTHEE (1965) et de QUENNE-
DEY (1975) ont montré une nette corrélation entre la morphologie
comparée des glandes sternales et la phylogenese du groupe.

Les données morphologiques et chimiques dont on dispose
actuellement sur les systémes défensifs des Staphylinidae sont trés
fragmentaires. Nous les résumons dans le tableau récapitulatif
(p. 238).

L’examen de ce tableau permet de constater que malgré la diver-
sité chimique des sécrétions, la plupart des groupes étudiés pos-
sedent des glandes défensives pygidiales.



Espéces étudiées

Type de
défense

Morphologie des appareils
défensifs

Composition chimique
des sécrétions

Auteurs

Aleocharinae
Lomechusa strumosa

glandulaire

Appareil défensif situé entre
les 6° et 7° tergites

Un réservoir et plusieurs
types de cellules

ethyl-1,4-benzoquinone
methyl-1,4-benzoquinone
n-tridecane

tridecene

O JOrRDAN, 1913
O PASTEELS, 1968
* BLUM et al., 1971

Drusilla canaliculata

glandulaire

Idem

n-undecane
n-tridecane
n-4-tridecene
n-4,7-tridecadiene
n-dodecanal
n-tetradecanal
n-5-tetradecenal
n-5,8-tetradecadienal
hydroquinone
3-methoxytoluquinone
2-methoxy-3-methylhydro-
quinone
p-toluquinone
2-methylhydroquinone
2-hydroxy-3-methylhydro-
quinone

O PASTEELS, 1968
* BRAND ef al., 1973
O ARAUIO, ce travail

Zyras humeralis

glandulaire
excréments

Q)

Idem

acide isovalérique (1)

O PASTEELS, 1968
* KoLBE ¢t PROSKE, 1973

(") D’aprés KoLBE et PROSKE (1973), la sécrétion défensive serait éjectée par I’anus. Il s’agirait d’un mode de défense autre que celui décrit par
PAsTEELS (1968) chez la méme espéce et dans ’ensemble des Aleocharinae.

o FEtudes morphologiques

* Etudes chimiques.



Type de

Morphologie des appareils

Composition chimique

Espéces étudiées défense défensifs des sécrétions Auteurs
Nombreuses autres espéces glandulaire Idem O PASTEELS, 1968
Pella japonica glandulaire citronellal (?) (%) * KISTNER et BLum, 1971
Staphylininae
Staphylinus caesareus glandulaire Appareil défensif situé entre o Dierckx, 1899
Ontholestes tesselatus glandulaire les 8° et 9° tergite et cons- O DIERCKX, 1899
Quedius lateralis glandulaire titué de deux glandes et de O BORDAS, 1899
Phylonthus nitidus glandulaire deux réservoirs évaginables O BORDAS, 1899
Staphylinus olens glandulaire | Idem O LEYDIG, 1859
O Dierckx, 1899, 1901
O BorDAs, 1899
* Apou-Donia, FisH et
Iridodial PATTENDEN, 1971
4-methylhexan-3-one * FisH et PATTENDEN, 1975
O ARAUJO, ce travail
Thyrecephalus lorquini glandulaire iridodial * BELLAS, BROWN et
Eulissus orthodoxus citronellal MOORE, 1974
geranial (?)
3-methylbutanal (aldéhyde
isovalerique)
Creophylus erythrocephalus glandulaire iridodial 4 deux composés non * BELLAS, BROWN et

identifiés et peu volatils

(* mimétisme chimique supposé avec la phéromone d’alarme de Lasius spathepus.

MOORE, 1974



Type de Morphologie des appareils Composition chimique
Espéces étudiées défense défensifs des sécrétions Auteurs
Hesperus serufus glandulaire actinidine * BELLAS, BROWN et
Phylonthus politus glandulaire tridecane MooORE, 1974
pentadecane
Steninae
Dianous coerulescens glandulaire Appareil défensif situé en O JENKINS, 1957
dessous du 9¢ et 10° ter-
gites et constitué de deux
glandes et deux réservoirs
évaginables. Les réservoirs
s’ouvrent 4 c6té de anus
Stenus bipunctatus glandulaire 1,8-Cineole * SCHILDKNECHT, 1970
isopiperitenol BILLAR et BRUYANT, 1905
6-methyl-5-hepten-2-one
Stenus comma glandulaire les mémes que précédemment * SCHILDKNECHT et al.,
+ stenusine 1975
Micropeplinae
Micropeplus staphylinoides thanatose glandes défensives absentes Observations personnelles
Paederinae
Paederus fuscipes substance pederine * PAVAN, 1963
présente pederone * CARNANI ef al, 1965,
dans I’'hémo- 1967

lymphe

* MATSUMOTO et al., 1968



Type de

Morphologie des appareils

Composition chimique

Espéces étudiées défense défensifs des sécrétions Auteurs
Oxytelinae
Bledius mandibularis glandulaire Appareil défensif situé 1-undecene O ARAUJO, 1973
Bledius spectabilis glandulaire latéralement et débouchant | y-dodecalactone * WHEELER et al., 1972
entre le 8° tergite et le neral o Harp et Happ, 1973
9¢ sternite : Deux glandes geranial
et deux réservoirs, non methyl-p-benzoquinone
évaginables
Omaliinae
Eusphalerum minutum glandulaire Appareil défensif situé entre | acide isovalérique O ARAUJO, ce travail

les 8° et 9° sternites et
constitué d’un réservoir non
évaginable et de plusieurs
types de cellules glandulaires

-+ deux composés non identifiés

* VANHAELEN et g/, non
publié

Tachyporinae
Tachyporus obtusus

Glandes défensives absentes

Trichopseniinae
Plusieurs espéces

Hypocyphtinae
Anacyptus sp.

Idem

Ce travail

Idem

O PASTEELS et KISTNER, 1971

O PASTEELS (communication
personnelle)
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Des glandes pygidiales ont été décrites également chez les Sil-
phidae (BorDaAs, 1899; Drerckx, 1901).

La figure 18 résume la classification des Staphylinidae proposée
par CoIFFAIT (1972) a la suite des travaux de PAULIAN (1941) et de
JEANNEL et JARRIGE (1949). Remarquons que COIFFAIT éleve au
rang de famille des groupes habituellement reconnus comme des
sous-familles.

Super-famille
STAPHYLINOIDEA

CATOPIARIA BRACHELYTRA HISTERARIA PALPICORNIA

lignée des lignée des lignée des
Staphylinomorphes Aleocharomorphes Silphidae et Scaphiidae

F. Staphylinidae F. Stenidae
Oxytelidae F. Pselaphidae
Oxyporidae Scydmaenidae
Aleocharidae
Habroceridae
Micropeplidae
Tachyporidae
Trichophyidae
Hypocyptidae

F1g. 18. Classification des Staphylinoidea (Corerart, 1972).

Des glandes pygidiales s’observent chez des groupes appartenant
a chacune des trois lignées de Brachelytra : Staphylinidae, Ste
nidae, Oxytelidae ainsi que Silphidae.

Ainsi on pourrait imaginer qu’un méme systeme défensif aurait
été commun 2 toute la section des Brachelytra.

Cependant, cette hypothése ne résiste pas & un examen minutieux.
En effet, si, & la rigueur, on peut imaginer qu’'une glande double
comme celle des Staphylinus ait pu se diviser en deux et que les
canalicules des cellules glandulaires se soient rejoints dans un seul
conduit collecteur comme chez les Bledius, il est impossible d’ima-
giner que des organes débouchant a des endroits différents de I’ab-
domen puissent avoir une origine commune. Or, c’est précisément
ce qui se passe : l'appareil défensif des Staphylininae débouche
dorsalement, entre deux tergites (8¢ et 9¢) (fig. 5), ’appareil défensif
des Oxytelinae débouche latéralement, au niveau du 9¢ sternite
(fig. 1), Pappareil défensif des Omaliinae est ventral et s’ouvre
entre deux sternites (8¢ et 9¢) (fig. 14) et I’appareil défensif des
Steninae débouche tout a fait en arriére, a ¢c6té de ’anus (JENKINS,
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10 9 8 7 &

Staphylinus olens
(Staphylininae)

Bledius spectabilis
(Oxytelinae)

Dianus coerulescens
(Steninae)

Eusphalerum minutum
(Omaliinae)

c.gl

c.gl
Drusilla canaliculata
(Aleocharinae)

FiG. 19. Localisation comparée des appareils défensifs des staphylins.
Les segments abdominaux postérieurs sont numérotés de 6 a 10.
cgl : cellules glandulaires libres; gl : glande; r : réservoir; St : sternite.
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1957) (fig. 19). Par conséquent, les différents appareils défensifs
décrits dans les diverses sous-familles sont des organes analogues
et non pas homologues, apparus de maniére polyphylétique.

La Tlocalisation des glandes au niveau du pygidium est un fait
commun & plusieurs groupes de Coléopteres (Carabiformes, Tene-
brionidae, Staphylinidae) qui peut se comprendre autrement que
par le monophylétisme.

Logiquement, 'extrémité postérieure de 1’abdomen est la partie
du corps de ’animal qui peut établir un dernier contact avec [’ad-
versaire, au moment de la fuite. En plus, chez des animaux trés
agiles, comme c’est le cas pour la plupart des staphylins, les glandes
pygidiales leur permettent de se défendre chimiquement tout en
lattaquant avec les mandibules (voir fig. 3). Le pygidium représente
également une place de choix pour des organes qui exhalent des
substances toxiques.

L’hypothése d’une origine monophylétique ne saurait non plus
expliquer I’apparition du systeme défensif des Aleocharinae. En
effet, il faudrait admettre qu’il y ait eu perte compléte des glandes
pygidiales, puis réacquisition de glandes défensives morphologique-
ment différentes.

Une telle hypothese laisserait présumer qu’il ait eu un relachement
de la pression sélective pendant une longue période ce qui nous
semble invraisemblable. De méme, ’absence de glandes défensives
chez les Tachyporinae, les Micropeplinae (ce travail), les Tricho-
pseniinae et Hypocypthinae : PASTEELS et KISTNER, 1971; et com-
munication personnelle) ne pourrait se justifier autrement.

L’homogénéité des organes de défense semble plus grande au
sein des sous-familles, au moins chez les Aleocharinae (PASTEELS,
1968a) et les Staphylininae (BorDAs, 1899; DIiErckx, 1901). Ceci
peut constituer un argument en faveur de la reconnaissance de
ces groupes comme des familles, tel qu’il est préconisé par Coiffait.
Il faut cependant rester prudent car les connaissances aussi bien
de la morphologie que de la chimie des systémes défensifs restent
trés dispersées et incomplétes. Par exemple, la famille des Staphy-
linidae (sensu COIFFAIT) regroupe les Staphylininae, les Paederinae,
les Xantholininae, les Euaesthetinae et les Leptotyphlinae. Seules
les glandes défensives des Staphylininae ont fait I’objet de quelques
travaux mais nous ignorons si les Staphylins appartenant aux autres
groupes possédent des glandes défensives; Paederus présente un
mode de défense chimique non-glandulaire.
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Cette étude de morphologie comparée, loin d’avoir épuisé le
sujet montre la richesse d’un matériel encore peu exploré.

RESUME

L’anatomie fonctionnelle comparée des appareils défensifs des
staphylins appartenant a quatre sous-familles différentes (Bledius
spectabilis . Oxytelinae; Drusilla canaliculata : Aleocharinag;
Eusphalerum minutum : Omaliinae; Staphylinus olens : Staphylininae)
démontre une grande hétérogénéité de ces organes d’une sous-familie
a lautre.

Les différences se manifestent tant dans le détail de la structure
des appareils défensifs que dans leur localisation et lieux de décharge
des sécrétions. Néanmoins, malgré cette diversité, les appareils
défensifs gardent des traits communs : ils sont constitués de plusieurs
types de cellules glandulaires épidermiques qui cooperent & 1’éla-
boration des composés toxiques ou répulsifs. Ceux-ci sont accu-
mulés dans des réservoirs formés a partir de la membrane inter-
segmentaire.

Les appareils défensifs de Drusilla canalicuiata et de Eusphale-
rum minutum comprennent un seul réservoir. Chez la premiére
espece, le réservoir débouche dorsalement, entre les 6¢ et 7¢ tergites
tandis que chez la seconde il est ventral et s’ouvre entre les 8¢ et
9e sternites.

Bledius spectabilis et Staphylinus olens possédent deux réservoirs
indépendants. Les réservoirs de B. spectabilis s’ouvrent latéralement
au niveau du 9¢ sternite tandis que ceux de St. olens s’évaginent
dorsalement entre les 8¢ et 9¢ tergites.

Chez un Steninae (Dianous coerulescens) étudié par JENKINS
(1957) il y a également deux réservoirs, mais ceux-ci débouchent
a c6té de I’anus. '

Des espeéces appartenant a d’autres sous-familles de staphylins
(Tachyporus obtusus : Tachyporinae; Micropeplus staphylinoides :
Micropeplinae) sont dépourvues de glandes défensives.

L’hétérogénéité anatomique des appareils défensifs s’accompagne
d’une grande diversité chimique des sécrétions répulsives. Ces faits
semblent indiquer que ces organes ne sont pas homologues mais
analogues, apparus au cours de I’évolution de maniére poly-
phylétique.

Les systeémes de verrouillage des réservoirs glandulaires et les
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mécanismes d’évacuation des sécrétions ont été interprétés d’apres
les données anatomiques et 'observation du comportement des
espeéces.

SUMMARY

Comparative functional anatomy of the defense glands in Sta-
phylinids belonging to four different subfamilies (Bledius specta-
bilis : Oxytelinae; Drusilla canaliculata : Aleocharinae; Eusphale-
rum minutum : Omaliinae; Staphylinus olens : Staphylininae), shows
a wide diversity of these organs from one subfamily to another.

Differences are apparent as well in the details of the structure of
the glands as in their Jocation within the body and in the place of
discharge of the secretions. Nevertheless, in spite of this diversity,
all the defense systems show common features : they are made of
several epidermic gland cell types which cooperate in the production
of toxic or repellent substances, and the secretions are stored in
reservoirs made of enlarged intersegmentary membranes.

Both D. canaliculata and E. minutum possess a single reservoir
which opens dorsally between the 6th and 7th tergites in the first
species, ventrally, between the 8th and 9th sternites; in the latter.

In B. spectabilis and St. olens, two symmetrical reservoirs are
present. Those of B. spectabilis open laterally at the level of the 9th
sternite, while those of St. olens are eversible and located between
the 8th and 9th tergites. In a Stenininae, Dianous coerulescens,
studied by JENKINS (1957) both reservoirs open close to the anus.
Species belonging to two other subfamilies of Staphylinids (Tachy-
porus obtusus : Tachyporinae and Micropeplus staphylinoides
Micropeplinae) do not show any defense glands.

The anatomical diversity goes along with a large chemical diver-
sity of the repellent secretions. These observations indicate that the
defense glands did not evolve in a homologous but in an analogous
and polyphyletic way.

The bolt systems of the gland reservoirs and the mechanisms of
their discharge are explained according to the morphological data
and observations on the behaviour of the species.
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