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Faits remarquables accompagnant I'ins6mination
chez certains Heteropteres Miridae

par Jacques CARAYON(*)

Les Miridae forment sans doute la plus vaste de toutes les families d'Heterop-
teires. La superfamille des Cimicoidea, 'a laquelle Us appartiennent, est bien defi-
nie, mais les affinites des diverses families qui la composent, objet d'opinions
variees, restent incompletement elucidees.

Des caracteres anatomiques et histologiques surtout, notamment la structure
du germarium, m'ont conduit (Carayon 1977a et b) 'a diviser les Cimicoidea en
deux groupes de famnillcs:

Les Miriformes (Miridae, Tingidae, Microphysidae, Joppeicidae).
- Les Cimiciformes (Cimicidae, Polyctenidae, Plokiophilidac, Anthocoridae,

Nabidae).

La plupart des Cimiciformes prdsentent en outre une particularite biologique
tr&s remarquable: l'insemination extrag6nitale traumatique, plus brievement desi-
gnee par le sigle IET. Lors de l'accouplement, le maile, pourvu d'une piece copula-
trice vulne'rante, perfore le vagin ou le tegument de la femelle et injecte le sperme
dans la cavite abdominale de celle-ci en dehors des organes genitaux proprement
dits. Les spermatozoides doivent ensuite accomplir des migrations compliquees,
souvent par voic sanguine, pour atteindre les ovocytes et assurer la fdcondation
(cf. notanmment Carayon 1977a).

Les Cimiciformes membres de deux sous-fainilles: Nabidae Nabinae et Antho-
coridae Lasiochilinae, qui - fait remarquable - sont aussi les plus riches en
caracteres primitifs, ont conserve l'insemination intragenitale existant chez pres-
que tous les Insectes.

Toutefois, l'ins6mination de certains Nabinae s'accompagne d'un ensemble de
faits ou ph6nomelnes discrets, ne jouant la, selon toute apparence, aucun role dans
l'insemination meme, mais <<prefigurant >, semble-t-il, les faits et phenomenes
beaucoup plus accuses qui caract6risent 1'IET constante des Nabidae les plus evo-
lues: les Prostemmatinae (Carayon 1977a). Chez les Nabinae en question s'obser-
vent correlativement:

- l'existence sur le penis, preZs du gonopore secondaire d'une epine aceree
et creusee en gouttiere,
- un epaississement tr&s marquei mais localise de la cuticule du vagin, oui

l'dpine phallique provoque lors de laccouplement des plaies anfractueuses pro-
fondes contenant du sperme.

une dispersion de spermatozoides qui, 'a partir de ces plaies, progressent
dans la cuticule vaginale et y subsistent tres longtemps inalte're's. Ces spermnato-

(*) Avec la collaboration technique de Gabrielle Carayon pour les coupes histologiques
et de Gilbert Hodebert pour les dessins.
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zoides la ne participent jamais a la fecondation, assuree par d'autres qui, aprhs
avoir 'te deposes en bien plus grand no-mbre dans la lumie're du vagin, dmigrent
a 1'interieur des voies gdnitales jusqu'aux ovaires.

La decouverte des IET chez les Cimiciformes m'a incite a rechercher des phe-
nomenes comparables chez d'autres Hdteropteres, particulierement chez les plus
proches parents des Cimiciformes, savoir les Miriformes. Poursuivies pendant
bien -des aunenes et dtendues a de nombreux groupes, ces recherches sont restees
negatives. Selon toute probabilite, sinon en toute certitude, les phe'nome'nes d'IET
sont propres aux Cimiciformes, en tant du moins que processus constants d'Wins-
mination.

Chez certains Miridae cependant existent quieques faits discrets, mais neuan-
moins remarquables, qui sont associes 'a 'inseimination et dont certains rappel-
lent les phenomdnes precurseurs de l'IET trouves chez des Nabinae. Ces faits
sont loin d'dtre repandus dans toute la famille. Us ont echappe aux investigations
surtout morphologiques et anatomiques consacrees par Kullenberg (1947) et Davis
(1955) a 1'appareil reproducteur femelle des Miridae. Je n'ai pu les decouvrir qu'en
examinant histologiquement des especes nombreuses et diverses representant la
quasi totalite des subdivisions de la famille.

Ces examens n'ont d'abord perinis de constater que le processus d'insemina-
tion des Miridae, conforme, sauf dans sa derniere phase, a la description de
Kullenberg (1947), est remarquablement constant, aux details pres, et caracteris-
tique puisqu'il n'en existe pas de semblable ailleurs chez les Hetdropteres. Voici
ses grandes lignes. Lors de 1'accouplement, le sperme est en general dtpost dans
un diverticule anterieur du vagin: le sac seminal. Suivant les especes, il s'y prd-
sente aussitot apres, soit comme un simple mdlange de spermatozoldes et de secrn-
tions, soit comme une masse plus ou moins organisee allant jusqu'a constituer de
veritables spermatophores. Les spermatozoides d'ordinaire ne demeurent que peu
de temps dans le sac seminal. Une partie d'entre eux y sont detruits et resorbes.
Les autres en sortent grace a leur mobilitd propre ou parce que les spermatopho-
res les djectent A travers le vagin. Ils d'migrent ensuite dans la lumiere des voies
genitales jusqu'at atteindre les pedicelles des ovarioles, ou, accumulds en plus ou
moins grandes quantite's, ils peuvent subsister longtemps. La fdcondation inter-
vient an moment de l'ovulation. Des spermatozoides venant des pedicelles et alors
infiltres dans le tissu postfolliculaire a la base de chaque ovariole penetrent dans
les micropyles des ceufs lorsque ceux-ci quittent les ovarioles.

Les faits dont i; va etre question maintenant sont en rapport avec l'accouple-
ment et I'insemination, mais n'y interviennent guere ou n'y jouent qu'un role
secondaire. Ils seront exposes sous trois rubriques successives.

MODIFICATIONS LOCATIStES DE LA CUTICULE VAGINALE

Elles appartiennent a deux categories bien differentes (mais peut-etre non
depourvues de lien) suivant qu'elles sont consdcutives a l'accouplement ou existent
deja chez les femelles vierges. Dans le premier cas, de beaucoup Il plus frdquent,
il s'agit de cicatrices de copulation consecutives It des blessures provoquees lors
de l'accouplement par un des 616ments du penis.
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Facilement reperables grace au depot irreggulier de pigment melanique entou-
rant et souvent masquant chaque trace d'effraction, les cicatrices de copulation
varient beaucoup et 'a bien des egards suivant les especes considerees. Elles peu-
vent etre uniques ou multiples, presentes chez une partie des femelles inseminees
ou chez toutes, diversement situees suivant les individus ou toujours localisees
dans la meme region de la paroi vaginale. Fait remarquable, cette region se mon-
tre alors beaucoup plus epaisse, en general, que les autres, chez les femelles
vierges deja, a cause surtout d'un developpement particulier de l'endocuticule.

Mais, ce qui confere 'a certaines cicatrices un interet tout particulier c'est la
presence 'a leur niveau de spermatozoides, lesquels, partant de lai, peuvent se
repandre plus ou moins largement dans la cuticule avoisinante, voire dans la
paroi 6pitheliale, phenomene dont il sera question sous la rubrique suivante.

Les cicatrices de copulation non associees ia des spermatozoides semblent
assez banales, non qu'elles soient frequentes, mais parce qu'on les rencontre chez
des Heteropteres tres divers. Je les ai observees chez beaucoup de Cimiciformes
et chez quelques Miridae (Alloeotomus germanicus Wagner par ex.), mais aussi
dans des families d'Heteropteres bien differentes, telles que des Plataspidae (Cop-
tosoma) et des Scutelleridae (Eurygaster, Odontotarsus).

Les blessures cuticulaires ia lorigine des cicatrices de copulation sont en
general provoque'es par une ou plusieurs pieces sclerifiees et acerees du penis. Ces
sclerites font souvent partie de << dispositifs d'ancrage >> varies assurant la fixation
du penis ia l'interieur des voies genitales femelles. Fonctionnant comme des cram-
pons, us s'enfoncent plus ou moins profondement dans une region de la paroi du
vagin, qui, hormis l'epaisseur, en general considerable, de l'endocuticule 'a son
niveau, ne presente d'ordinaire aucune particularit6 morphologique ou anatomi-
que anterieure au premier accouplement.

Cependant, chez quelques Miridae, les femelles vierges montrent d6jai, dans le
sac dorsal du vagin, ia l'endroit oui se fixeront lors de la copulation le ou les scle-
rites d'ancrage, une formation tubulaire que l'on dirait nee d'une invagination pro-
fonde de l'exocuticule dans la tres epaisse endocuticule.

Jen ai observe le cas le plus net chez un Halticinae de France meridionale:
Pachytomella passerinii (Costa). Seules les coupes histologiques seriees (fig. 1)
permettent de voir chez cette espece un long tube d'exocuticule (t. e.) qui partant
de la lumiere du vagin, s'enfonce obliquement dans l'epaisse endocuticule du
sac dorsal (s. d.). Aveugle ia son extremit6 distale, proche de l'epith6lium, ce tube
:ne provient pas d'une evagination de ce dernier. I1 se forme de manieZre assez
etrange dans les jours qui suivent l'eclosion de l'imago, au fur et a mesure qu'est
secretee la cuticule parietale, encore inapparente lors de la mue. Cette secr6tion
constitue d'abord une couche mince et uniforme d'exocuticule, ele produit ensuite
l'endocuticule, mais en bien moins grande abondance i l'emplacement du futur
tube que partout ailleurs. Ainsi prend naissance dans l'endocuticule une profonde
cavite qui, moulee par l'exocuticule, mince et souple, forme le tube, en regard
duquel pourtant l'epithelium vaginal ne montre aucune particularite morphologi-
que ou structurale.

Chez les males de P. passerindi, un spicule unique, long, acere et - fait remar-
quable - creuse en gouttiere, est present sur la vesica du phallus. Lors de l'accou-
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plement, il s'enfonce dans le tube de la femnelle, assez souvent en 6gratignanlt sa
paroi et en y injectant du spermne, comme on le verra plus loin.

Le cas de P. passerinii se retrouvera sans doute dans toutes les especes du
meme genre et chez quelques autres H-alticinae, notamment chez les Orthocepha-
lus, dont les mAles possedent un spicule phallique comparable. En revanche,
d'apreZs mes observations histologiques, les Halticus nont pas de tube dans Ia
paroi du vagin et, corredlativement, le sclerite phallique y est tres reduit ou absent.

Chez les femelles insemindes de queiques autres Miridae: Mirinae des genres
Leptopterna, Stenodema et Megalocoerea, Pilophorinae du genre Hypseloecus, de
profondes cavites tubuleuses, creusees dans l'epaisse cuticule du sac dorsal, rap-
pellent an premier abord, par leur situation et un peu par leur structure, le tube
des Pachytomella. Toutefois, elles ont une forme variable, des contours tres irr&-
gulierement decoup-'s (fig. 2) et surtout elles sont consecutives 'a 1accouplement.
II s'agit de blessures que 1'on volt toujours remplies de sperme ou de restes de
sperme, mais qui - chose curieuse - ne deviennent pas, cumme d'ordinaire, des

-ep.

bl.:

-end.

Fig. 2. - Blessure dans la paroi du sac dorsal du vagin chez une 9 ins6minee de Steno-
dema holsatum, en coupe sagittale.

La blessure (bt.) int~resse l'exocuticule (ex.) et 1'endocuticule (end.), inais n'atteilnt pas
1'hpitheiium (ep.); elle contient des spermatozoides (sz.), dont aucun ne sest infiltr6 dans
1'endocuticule.
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cicatrices melanisees. Elles ont des origines diverses. Chez les Leptopterna, elles
sont provoquees par l'un au moins de deux longs processus scldrifies, distalement
pointus et depourvus de gouttiere ou de cavite' interne, que porte la vesica du
penis. Chez Hypseloecus visci (Puton), la vesica, toute entiere sclerifiee, devient a
l'apex une piece complexe, en bec acer6, sans doute responsable des blessures
observees dans la cuticule vaginale.

Le cas, bien different, des Stenodema parait etrange. En effet, le penis de ces
Miridae ne preseonte aucun sclerite qui puisse blesser la paroi des voies genitales.

D'apres mes observations sur coupes histologiques seriees de femelles recem-
ment inseminees, la plaie profonde visible sur Ia figure (bt., fig. 2) est provoquee
par un < eperon>> posterieur du spermatophore suivant un mecanisme encore
incompletement 6lucide. Volumineux et pourvu d'une paroi a la fois souple et
resistante, le spermatophore, apres avoir 6te depose dans le sac seminal, semble
subir une forte dilatation de sa r6gion posterieure. Celle-ci fait alors saillie dans
la lumiere du vagin et le remplit tout en formant un eperon apical, turgide, pointu,
qui s'enfonce profondement dans l'epaisse cuticule, sans doute tres molle, du sac
dorsal. La maniere dont le sperme est ensuite lib6re dans la cavite ainsi creusee
et ailleurs ainsi que la signification de ce singulier processus restent 'a decouvrir.

PtNtTRATION ET DISPERSION DES SPERMATOZOiDES
DANS LA CUTICULE ET DANS LES TISSUS DES VOIES GtNITALES

Ce phenomene remarquable, qui suppose un equipement enzymatique et un
comportement particuliers des spermatozoldes, est tres frequent parmi les Cimi-
ciformes et indispensable ia certains des processus de leur insemination extrage-
nitale traumatique. Chez les Miridae en revanche, comme chez les Nabidae conser-
vant une insemination normnale, il se manifeste seulement dans un petit nombre
d'especes, oui, selon toute apparence, il ne joue aucun role.

La progression intracuticulaire de spermatozoides semble particulierement
surprenante. Je n'en ai jusqu'ici rencontre parmi les Miridae que quelques cas,
dont un, qui avait dejai fait l'objet d'une breve mention anterieure (Carayon
1966 a), concerne Leptopterna dolobrata et, sans doute, ses congenenres.

La profonde blessure, provoqude, comme il a ete dit, lors de l'accouplement
dans la paroi du sac dorsal des Leptopterna (bl., fig. 3 A et 3 B) ressemble 'a celle
des Stenodema, hormis une difference importante tenant a la presence chez les
Leptopterna de spermatozoides souvent nombreux, largement disperses dans l'en-
docuticule vaginale (spz., fig. 3 C et 3 D). Ainsi que le montre leur repartition, ces
spermatozoides, partis de la blessure, se sont deplaces activement au sein de
1'endocuticule en progressant plus ou moims loin dans le plan de ses strates sur-
tout. Us subsistent fort longtemps inalteres lai ou ils se sont arretes et semblent
incapables de participer 'a la fdcondation, car je n'en ai vu aucun qui rejoigne la
lumiere des voies gdnitales. Ces faits relatifs aux Leptopterna sont tres compara-
bles a ceux que j'ai signales chez certains Nabidae du genre Nabis (Carayon
1977 a).

Un cas bien plus remarquable encore est celui, tout recemment observe,
d'Acetropis gimmerthali (Fl.). Le vagin de ce Miridae est divise en deux lobes
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volumineux, droit et gauche, ayant une epaisse paroi endocuticulaire, tapissee de
hautes cellules epitheliales regulierement rangees et sans particularites marquan-
tes chez les femelles vierges. Apres l'accouplement, la paroi vaginale montre une

Fig. 3. - Sac dorsal du vagin chez une 9 ins~min~e de Leptopterna dolobrata, en coupe
parasagittale au niveau d'une blessure de copulation.

Visible en A et, A plus fort grossissement, en B, la blessure (bl.) part de la lumilre du
sac (1.) et, comme celle-ci, contient du sperme. Elle a laisse 6chapper des spermatozoides (sz.)
qui se sont largement disperses dans l'endocuticule du vagin (C et D). Entre l'exocuticule (ex.)
et l'6pith~lium (ep.), dont elle est naturellement d~tach~e, l'endocuticule pr~sente une structure
tourment~e (A).

structure fortement modifiee, au niveau surtout de celui des deux lobes oil s'est
enfonce le spicule phallique. Des spermatozoldes y sont presents chez toutes les
femelles inseminees, le plus souvent en quantites prodigieuses. On les voit (fig. 4):

dans la blessure etroite mais profonde qu'a provoquee le spicule phallique
et qui est de toute evidence - l'origine de leur penetration,

- largement disperses, sans etre d'ordinaire tres abondants, au sein de
l'endocuticule du lobe perfore, parfois meme de celle du lobe oppose,

- a l'interieur de la paroi epitheliale, ou ils sont, par endroits, accumules en
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si grande abondance qu'ils en bouleversentlaspect. Les images histologiques
montrent bien commnent, venant delendocuticule,ils pnebtrent dans les cellules,
dont la rdgion apicale, riche en, granulations vari6es, certaines teintdes de rose par
LAPS, semble les attirer. On les voit d'aillcurs particulierement nonibreux contre
des amas d'une substance tres ALPS+, bordant a etla la face interne de 1'epith6-
lium. Beaucoup de spermatozoides se montrent infiltres dans et entre les cellules
de ce dernier, maisla plupart remplissent des vesicules souvent tres volumineuses
et confluentes, en majorite situees ala periphdrie dela paroidpithedliale. u1s y
sontmelds d'ordinaire avec des granules APS+, parfois avec desdh6ments cellu-
laireslibres provenant sans doute d'une dissociation locale de h'epithel-ium. Celui-
ci, au sein duquelles vesicules semblent creusees plut6t quenees dela dilatation
de lacunes preexistantes, est, par places, plisse, voire lamine sousla pression des
vesicules voisines. D'autre part, he'pith6lium reagit ala pendtration. massive des
spermatozoides. 1I pr6sente, en bien des points de sa region apicale surtout, des
masses tres sombres, principalement forme'es par des noyaux a divers stades de
degenerescence pycnotique. I1 est possible qu'une faible proportion des sperma-

tozoides entres dans lFepithdhium y ddgdn&rent aussi par petits amas compacts
dont quelques autres inclusions fortemnent basophiles seralent les restes, mais une
incertitude subsiste car des phases intermeddiaires de cette ddgendrescence nont
pas encore dte observees.

- Des spermatozoides se trouvent dans I'hdmocoele de presque toutes les
femelles inseinnenes que j'ai histologiquement etndides, soit une vingtaine. Peu
nombreux et d'ordinaire restes a proximnit6 des voies ge'nitales, is proviennent de
Ia paroi 6pitheliale du vagin,out le contenta des vesiculesnest souvent plus separe
de 'hehmocoele que par une mince membrane basale.

Les phdnomncnes decouverts chez Acetropis gimmerthali sont tres proches de
certains des processus d'insermination extragexnitale traumatique, ceux surtout que

jai bricvement signales chez Alloeorhynchus mabokei Car. et ses allies (Carayon
1977a). Les males de ces Nabidae Prostemmatinae injectent dans 1'epaisse endo-
cuticule du vagin des quantites enormes de spermatozoldes, qui progressent vers
la peripherie de lhorgane, en traversent massivement hdepith6lium et enlvahissent
h'hemocoele, ou ils 6migrent jusqu'aux ovarioles, dans lesquels iUs penetrent de
h'exterieur pour assurer la fecondation.

Les spermatozoides dA. gimmerthali entront aussi en grand nombre dans
1'dpithelium vaginal que certains traversent, mais ou la plupart s'accumulent et
subsistent, indedfiniment semble-t-il. A la diffdrence de ce qui se passe chez Alloeo-
rhynchus mabokei4 aucun des spermatozoides engag6s dans cette voie aberrante
ne participe a la fecondation. Celle-ci est assuree, comme toujours chez les Mirk
dac, par d'autres spermatozoides d6poses dans la lumiere des voies ge'nitales et y
suivant la route habituelle.

La dispersion des spermatozoides dans la paroi -du vagin, fort spectaculairo
chez Acetropis et Leptopterna qui sont des Mirinae Stenodemini, se produit aussi
de maniere plus discr&te et moins constante chez des Dicyphinae et chez, au
moins, un Halticinae: Pachytome la passerinif.

Parmi les premiers, des cicatrices de copulation varides s'observent au nivean
de la cuticule vaginale dans plusieurs especes de Dicyphus. La diversitd de leur
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Fig. 4. -- Porton d'un lobe du vagin chez une inse-min d'Acetropis gimmerthali, en
coupe frontale.

A partir de la blessure de copulation (b.), des spermatozoides (az.) se sont disperses dans
1'endocuticule (end.) du vagin et ont envahi massivement 1'6pithetium (ep.). La plupart y
sont accuniules dans des vesicules (vs.) qui deforment et plissent 1 epithflium (pl.). Ce dernier
pr~sente des amas de noyaux pycnotiques (pyc.) et quelques elilments cellulaires infiltr~s, qui
sont peut-6tre des hemocytes (h.). Des speriatozoldes s'observent dans heimocoele (sz. h.).
Cependant, la fecondation est en fait assur~e, comme chez les autres Mtridae, par des sperna-
tozoides deposes dans la lumrire des voies g~nitales (sp.).
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position et de leurs dimensions est en rapport avec la diversite de 'edquipement
en spicules portes par la vesica des males. Jai constate, chez Dicyphus annulatus
(Wolff) surtout, que ces cicatrices sont parfois le point de depart d'un ou de quel-
ques spermatozoides qui s'enfoncent sur une petite distance dans 1'endocuticule,
ici relativement peu. 6paisse.

Le cas de Pachytomella passerinii, et vraisemblablement d'autres especes du
genre, est assez particulier. Chez certaines des femelles insemrindes, des spermato-
zoides s'observent en plus ou moins grand nombre dans 1'endocuticule du sac dor-
sal. Us y apparaissent concentriquement dispos6s entre les strates, autour du
tube exocuticulaire, dont la lumiere contient parfois aussi des spermatozoides
(fig. I B). Ces derniers semblent incapables de franchir la paroi du tube et, quand
Us pdnktrent dans l'endocuticule, c'est a Ia faveur de blessures inflig6es par le
spicule phallique pres de la base du tube, oh uls cherchent A s'enfoncer, non sans
faire quelquefois fausse route.

La penetration intracellulaire de spermatozoYdes est chose commune chez les
Cimiciformes ayant une inse-nination extragenitale et peut s'y effectuer dans des
tissus ( somatiques >> tres varies. Chez les. Miridae, je ne I'ai constatee jusqu'ici
que dans un petit nombre d'especes et, hormis le cas d'Acetropis gimmerthali,
elle paralit limitee a 1'6epithelium du segment basal des oviductes mesodermiques.
Cet 6pithdlinm est fait de celiules toutes glandulaires, le plus souvent hautes et
tres serrees (fig. 6 A), dont les -noyaux occupent la base et idont les cytoplasmes
se confondent du cote apical avec leur secretion protdique, laquelle ne laisse d'ordi-
naire an centre du conduit qu'une dtroite lumibre, parfois virtuelle.

Les spermatozoides migrant vers Ies pedicelles progressent en bien des cas
au sein de cette secretion pour traverser le segment proximal des oviductes miso-
dermiques (fig. 6). Plus rarement, certains d'entre eux passent dans I'6pithelium
mime. On peut &tre assure qu'ils sont bien intracellulaires lorsqu'on les voit,
comme chez Capsus ater (L.), FHypseloecus visci (Puton) et Hallodapus rufescens
(Burm), dans la region basale des cellules, A proximit6 immediate de la tunique
musculaire, ou ils s'infiltrent parfois, toujours en fort petit nombre.

Chez les fernelles insemin'es de Notostira erratica, les spermatozoldes migrants
ne se trouvent gennralement pas a 1'inte'rieur des cellules de l'epithedlium, mais
dans des cavites tubuleuses intra-dpitheliales, circonscrites par une mince mem-
brane. Ces cavites e6voquent les " spermodes >> inclus dans 1'dpith6lium des pedi-
celles chez les Cimicidae et servant au passage des spermatozoides (Carayon
1966 b). Toutefois, leur nature et leurs dventuelles connexions restent I 6lucider.
Contrairement a ce que j'avais d'abord pense, il ne s'agit pas, semble-t-il, de
conduits prolongeant les tubules infundibulaires, dont il va e&re question mainte-
nant.

INFUNDIBULUM ET TUBULES INFUNDIBULAIRES

Dans plusieurs groupes d'Heteroptbres Cimicomorphes, la zone de jonction
entre les oviductes ectodermniques et mesodermiques, qui n'avait gubre attire
lattention, est pourtant remarquable tant en raison de particularites structurales
diverses qu'% cause du comportement des spermatozoides a son niveau.
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Cette zone a ete nommee 1% infundibulum )> chez les Nabidae (Carayon 1961)
et chez les Anthocoridae Lasiochilinae (Carayon 1971) car Plintima cuticulaire de
chaque oviducte ectodermique y constitue une cloison en forme d'entonnoir, obtu-
rant la lumiere du conduit et 1'empechant de comnmuniquer avec celle de l'oviducte
mdsodermique. Jusqu'a ce que la cloison infundibulaire soit rompue, en gdneral
lors de la premiere ponte, elle barre la route aux spermatozoides. Ceux-ci s'accu-
mulent derriere elle, souvent en abondance et parfois longtemps. Ensuite, ou bien,
chez les Nabinae par exemple, ils franchissent petit h petit le centre, amolli, de
la cloison, ou bien, chez certains Altoeorhynchus, ils contournent l'obstacle en tra-
versant I'epithelium de I'oviducte puis en progressant dans sa tunique musculaire
pour atteindre les ovarioles (Carayon 1952).

Chez les Miridae - ceux etudies jusqu'ici du mons - ii n'existe pas de cloi-
son infundibulaire. Toutefois, dans la zone de leur jonction, oviductes ectodermi-
ques et -oviductes mesodermiques ont, en bien des cas, une structure particuliere,
dTailleurs diverse, mais telle qu'a cc niveau la lumniere du conduit devient trds
etroite, voire virtuelle. Aussi observe-t-on souvent une accumulation plus ou moins
importante et durable de spermatozoides dans la region distale, diffdrenciee, des
oviductes ectodermiques (fig. 5 A), laquelle peut donc, comme son homologue chez
les Nabidae, etre appelee infundibulum.

Parmi les Miridae, ou il a ete possible d'examiner histologiquement des femel-
les insenminees, la structure de 1'infundibulum et le comportement des spermato-
zoides au niveau de celui-ci varient beaucoup. En voici trois exemples, brievement
decrits sous le nom du genre concerne.

Pachytomella. Dans cc cas, la region apicale ne differe le plus souvent que
fort peu de la region basale. Toutefois, chez certaines femelles inseminedes, lle
offre un tout autre aspect: celui d'une poche, A mince paroi laterale, dilatee par
des spermatozoides accumules (fig. 5). La ressemblance est alors frappante avec
un infundibulum de Nabinae, hormis I'absence ici d'une cloison cuticulaire trans-
verse, dont 1'dpith6lium des oviductes mesodermiques joue le r6le, en bouchant
ou presque le passage vers l'avant avec sa secretion, momentanement abondante.
Les spermatozoldes ni'cn parviennent pas moins A se faufiler peu a peu dans
1'troite lumiere qui subsiste au centre des oviductes mesodermiques. Leur accu-
mulation au niveau de l'infundibulum semble n'tre ni constante ni durable.

- Monalocoris. Chez les Monalocoris et dans d'autres genres de Bryocorinae
sensu stricto, l'intima cuticulaire se prolonge a l'apex des oviductes ectodermiques
en formant un tube grele, qui s'avance loin dans Ia lumire des oviductes meso-
dermiques et sert de conduit pour les spermatozoides en migration (fig. 5 B). Sans
doute homologue de la cloison infundibulaire des Nabinae, cc tube en diffhre
parce que, d'emblee ouvert 'a son extr6mite distale, il canalise les spermatozoides
au lieu d'empecher momentan6ment leur passage. J'ai constatd 1'existence d'un
tube comparable chez les Isometopinae et chez les Orthotylinae.

- Helopeltis. C'est chez les nembres africains de ce genre (sous-genre Afro-
peltis) que j'ai rencontrd les structures infundibulaires les plus complexes, repre-
sentees par les fig. 6 A A 6 C. Dans la region distale des oviductes ectodermiques,
la cuticule est, comme chez beaucoup d'autres Miridae, epaisse et plissee en long.
Mais lai ces. plis, particulierement hauts, tres serrds et incurves en spirale vers leur
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apex, obturent presque totalement la lumiere du conduit (fig. 6 A). Leurs fiancs
montrent, sur une partie de leur hauteur et de leur longueur, de fortes sclerifica-
tions, dont lYensemble dessine une sorte de corbeille, oil vient s'ancrer 1'un des
deux spicules phalliques lors de l'accouplement. x~wC s.c.

Fig. 6. - Infundibulum et tubules infundibulaires chez une 9 insn6ilnde d'Helopeltis
schoutedeni: A, coupe longitudinale :; B et C, coupes transversales de l'oviducte ectodermique,
en B pres de son apex, en C, plus en arribre, au niveau de la ¢ corbefIle v form6e par les
scl~rifications des plis cuticulaires.

ep. m., epithelium de lPoviducte mesodermique; m., tunique musculaire; pl. c., partie
centrale des plis cuticulaires; pi. p., partie pkriph~rique de ces plis; se., scl~rification des flanes
des plis; sz., spermatozoides; t. i., tubules infundibulaires.

Vers I'avant, les profondes gouttieres entre les plis se divisent en une partie
centrale etroite et une partie periphirique large, entre lesquelles les parois s'acco-
lent puis se soudent cc qui transforme les parties peripheriques -en autant de
tubes. Ceux-ci, d'abord internes et sans autre paroi que la cuticule (t. 2, fig. 5 B),
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A

V 50sp
ep. ec.

rig. 7. - Base d'un oviducte m6sodermique en coupe longitudinale subaxiale chez une
ins6znin~e de Leptopterna -dolobrata.

ep. ec.: 6pith6lium de l'oviducte ectodermique; ep. m., 6plth6lium de loviducte mnsod-er-
mique; m., tunique mnusculaire; pl. c., plis de lintima cuticulaire de l'oviducte ectodermi-
que; sz., spermatozoides.

deviennent distalement externes et, alors enveloppes d'un dpithdlium unistratifie,
forment au bord apical de chaque oviducte ectodermique une couronne de longs
processus flexueux (t. i., fig. 6 A).

De telles formations tubuleuses, anncexees a un infun-.dibulum ayant la mne-me
structure (a part les sclerifications des plis) et nommees ((tubules infundibulai-
res o, existent non seulement chez les ilelopeltis, mais chez tous leurs parents,
constituant le groupe des Monaloniens (Carayon 1977b). Je n'hdsite plus aujour-
d'hui a considerer ce groupe comine une sous-famille: les Monaloniinae Reuter,
bien distincte par les caracteres de linfundibulumn et nombre d'autres des Bryo-
corinae sensu stricto.

Les tubules infundibulaires ne sont pas propres aux Montaloniinae. Je les al
trouvdes aussi chez les Deraeocorinae, les Mirinao et les Termatophylinae, mais
non chez les Orthotylinac, Phylinae et Cylapinae que j'ai examines. II m'a semblei
tout d'abord qu'ils servaient de conduits aux spermatozoides, lesquels, Momen-
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tan6ment accumules a la base de l'infundibulum (sz., fig. 6 A) contournaient la
region anterieure encombr6e de plis en progressant dans la Iumiere des tubules
(Carayon 1977b). Plaidaient pour une telle hypothese la presence frequente de
spermatozoldes a 1'interie-ur des tubules qui sont distalement accoles A la paroi
des oviductes me'sodermiques et les spernmatozoldes dispersds dans 1'epithelium
de ces oviductes ou y arrivarit en ruisseaux au sortir de canalicules formes par
i'intima des oviductes ectodermiques (fig. 7).

Apres une nouvelle etude, tres minuticuse, des coupes, je doute aujourd'hui
que les -tubules infurdibulaires servent a la migration des spermatozoides. En
effet, ces tubes ont une extremitde distale aveugle et, par leur structure comnie par
leur disposition, se montrent comparables aux glandes tubuleuses situees a 1'apex
des oviductes ectodermiques chez nornbre d'Hdeteropteres Pentatomoidea.

Si des spermatozoides sont souvent pr6sents dans la lumiere des tubules
infundibulaires (A la base surtout) c'est, me semblet-iI, parce qu'ils se sont four-
voyes; lors de leur progression dans les gouttieres entre les plis de l'infundibu-
lum, ils ont suivi les parties peripheriques qui conduisent aux tubules, au lieu
d'utiliser les parties centrales. Celles-ci representent Ia voie norrnale de migration
et c'est de leurs extredmites distales que les spermatozoides sortent en ruisseaux
dans la sdcretion des oviductes inesodermiques (fig. 7).

CONCLUSIONS

L'insemination s'effectue chez tous les Miridae suivant un merme processus
general ayant deux caractees esseritiels:

- Une migration des sperrnatozoides jusqu'a la base des ovarioles; cette
migration, correlative de la regression fonctiorinelle de la spermatheque, s'observe
dans l'ensemble des Hedteropteres Cimicoidea conservaant ure insemination intra-
genitale.

- La resorption, dans -un diverticule antedrieur du vagiri (sac seminal), ou IC
sperme est depose lors de 1'accouplement, de ceux des spermatozoldes qui y sub-
sistent apres que les autres aient emigre dans les voies genitales antedrieures.

Aucun Miridae, ni aucun des autres Heteropteres Miriformes, ne semble avoir
acquis une insemination extragenitale traumatique (IET), contrairement h ce qui
s'est produit chez la plupart des Cimiciformes.

Neanmoins, des faits discrets, associes a l'insemination chez divers Miridace,
sont comparables avec ceux qui marquent les IET ou en prdsagent l'apparition
chez les Cimiciforines.

II s'agit en premier lieu des blessures et cicatrices de copulation gedrdralement
provoquees dans la cuticule vagirnale par des spicules ou crochets qui arment le
penis et assurent son ancrage a l'interienr des voics genitales femelles.

Les cicatrices de copulation varient en fonction notamment du nombre, de la
forme et de la position des spicules phalliques. Suivant les espekes de Miridac oh
on les observe, elles peuvent etre inconstantes, superficielles, multiples et diverse-
ment situCes ou au contraire profondes et toujours presentes apres l'accouplement
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dans un meme endroit du vagin, qui montre, chez les femelles vierges deja, une
cuticule particulierement epaisse.

Ce dernier fait, interessant sur le plan 6volutif, le devient plus encore dans le
cas des Pachytomella, out le spicule phallique, au lieu de creuser l'epaississement
cuticulaire vaginal, s'y enfonce dans un tube pr6form6. I1 existe lai, semble-t-il,
une remarquable analogie avec la genese 6volutive de tubes copulateurs a partir
de cicatrices de copulation dans tous les groupes de Cimiciformes ayant une insd-
mination traumatique.

Bien qu'elle Wait 6t6 observee que chez quelques Miridae, la progression dans
l'endocuticule vaginale de spermatozoides dchappes des blessures de copulation
est particulierement significative. En effet, les seuls autres Insectes out Von sache
les spermatozoides capables de progression intracuticulaire sont les Cimiciformes,
chez lesquels cette capacitd est lice a l'IET ou du moins en presage l'installation.

Le fait que, chez certains Miridae, des spermatozoides passent dans 1e'pith&
Hum des oviductes mdsodermiques lors de leur migration vers les ovarioles est
presque aussi significatif. II apparait comme une ebauche des de'placements obli-
gatoireinent effectudes par les spermatozoides a l'interieur de divers tissus des
femelles, notamment ceux de la paroi des voies gdenitales, au cours des processus
d'IET.

Chez les Miridae, une phase particuliwre de Ia migration des spermatozoides
s'observe dans la zone de jonction entre oviductes ectodermiques et mesodermi-
ques, quand cette zone, diversement modifiee, constitue, comme chez certains
Cimiciformnes, un infundibulum. Decrit ici dans queiques cas, l'infundibulum a
une structure varide et souvent complexes telle qu'il fait obstacle a la progression
des spermatozoides. Ceux-ci s'accumulent momentanednent derriere lui, puis y sui-
vent des chemins dtroits et parfois compliques pour parvenir aux oviductes meso-
dermiques.

Les longs <(tubules infundibulaires >> qui couronnent l'apex des oviductes ecto-
dermiques dans certaines sous-familles de Miridae et A l'intdrieur desquels s'obser-
vent fr6quemment des spermatozoides ne semblent pas conduire ceux-ci aux ovi-
ductes mesodermiques. II s'agit de formations tres probablement glandulaires,
absentes chez tous les autres Hetdropteres Cimicoidea. Leur role demeure inconnu.

Le comportement des spermatozoides au niveau de l'infundibuium et surtout
les autres faits rapportes ici concernant des Miridae sont, a des ddtails pres,
comparables avec ceux qui existent chez certains Nabinac, reprdsentants les moins
evolue's des Nabidae. Ces faits apparaissent comme de simples dpiphenomenes,
sans incidence decelable, ni meme imaginable, sur le processus d'insemination. Ils
ne semblent pouvoir s'expliquer que par la meme tendance a l'insemination extra-
genitale traumatique nee independamment dans les 5 families de Cimiciformes ou
elle a dvoou6 de manidre presque paraIlRie (Carayon 1977). Alors que chex les Nabi-
dae cette tendance a abouti aux LET constantes des plus evolu6s d'entre eux-: les
Prostemmatinae, chez les Miridae elle se ruanifeste ka et lat, mais uniquement,
semble-t-il, sous formne d'dbauches, parfois telles cependant qu'elles posent, dans
le cas par exemple d'Acetropis gimmerthali, un probldme evolutif majeur.
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UGLI SWMRT

Temarkable phenomena and structures associated with insemination in

some Hiridae Reteroptera.

Traumatic extragenital insemination (I.E.T.) is characterized by

the fact that the male, at the time of mating, perforates the

integument of the female and Injects the sperm, often in large
quantities, into the abdominal cavity, always outside of the actual

genital organs. The spermatozoa then carry out migrations, that are

sometimes coaplexe, in the hemocoel and in certain tissues until they
penetrate the ovaries where they assure fecundation.

The processes of XL.T., which are quite varied but always
con.stant within a given species, exist in most Cimiciform
Heteroptera- Cimicidae, Polyctenidae,. Ploklophilidae, Anthocoridae,
Wabidae. In the latter, two subfamilies, richer in primitive
characters than the others, the Anthocorinae Lasiochilinae and Nabidae
Rabinae, have retained normal intragenital insemination. In some

Nabinae, however, inconspicuous structures and processes that are
concomitant with insemination, without apparently having a role,
prefigure the structures and processes that are characteristic of
functilonal IjT.The main ones are as follows

* the existence on the penis, near the secondary gonopore, of a

sharp spine that is hollowed out like a gutter
.a very pronounced but localized thickening of the vaginal

cuticle where, during mating, the phallic spine inflicts deep wounds
containing sperm

aa dispersal of spermatozoa from the wounds Into the vaginal
cuticle where they szarvive for a long time unaltered but without

participating in fecundation.
In the large family of Miridae, as in other Miriforms (Tingidae,

Joppeicidae,, Microphysidae), research carried out on numerous

representatives of all the subfamilies has not revealed a single case

of a constant I.E.T. Insemination In the Mirldae, always and

everywhere Intraenital, is characterized by the following
. the deposition of sperm or of the spermatophore in a special
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diverticulum of the vagina where part of the spermatozoa are

resorbed;
* a migration of the spermatozos in the lumina of the oviducts,

followed by their accumulation in the pedicels of the ovaries

* the fecundation of the ovocytes, at the time or ovulation, by

the spermatozoa that have infiltrated the postfollicular tissue.

The remarkable structures and processes, until now unknown, that

accompany insemination in some Miridae can be grouped into three

categories.

A. cal modifications of the vagiml cuticle

Most frequently they follow mating and concern the injuries
provoked in the vaginal cuticle, in general by the spicules of the

penis or, In the Stenodena, by the hard turgescent point of the
spermatophore. These injuries can nearly always be observed in the

part of the vagina where the endocuticle is particularly thick and

already in virgin females. In some species one can see the
spermatozoa, which may or may not capable of migrating from this part
of the vagina to the vaginal endocuticle. P&hsmellL!sserinli
shows a wodification of the vaginal wall that exists before matinr- a

deep tubular cavity-which seems to be hollowed out of the thick

endocuticle and where the male's long phallic spicule is driven in

during copulation.

B. Penetration and dispersal of thespermatozoa in the cuticle

and in the tissues of the genital tract

This phenomenon presumes that a peculiar enzymatic equipment as

well as special behaviors of the spermatozoa already exist. Quite
frequent in al Cimiform families, for it is indispensable to some of

the I.Z.T. processes, It is seen In only a few Miridae and in only two

genital areas the wall of the vagina and the wall of the mesodermic
oviducts.

In order to penetrate the vaginal wall, the spermatozoa must

start from a copulatory wound. In general they only advance in the
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endocuticle, where they are more or less numerous and more or less

widespread, and either in some of the inseminated females

(Pachytomella, Di jus) or in all (Leptoterna).
Acetropis gimmerthali constitutes quite a remarkable case that

until now was unique. The spermatozoa advance not only in the

endocuticle but also in the vaginal epithelium where tkiey often

accumulate in large numbers in the more or less voluminous vesicles

whith In some places deform the cellular stratumlere and there the

latter shows structural modifications, pycnotic nuclei, rare

infiltrated hemocytes and various inclusions, some of which are

perhaps the remains of degenerated spermatozoa. In Acetropis, as in

other Miridae and in the Nabidae Nabinae, most of the spermatozoa

entering the 'vaginal wall seen to stay there unaltered ; none

participate in fecundation which is assured by the spermatozoa

deposited in the lumina of the genital pathways. The latter

spermatozoa, in the course of their migration to the base of the

ovaries, can ordinarily in small numbers penetrate the epithelium of
the mesodermic oviducts ; there, they can be seen either within the

cells or, in Notostira, inside tubular cavities hollowed out in the

epithelium.
All the structures and processes in categories A and B are

comparable to those which characterize I.E.T. in the Cimiforms. But in

the Mrridase, as well as in the Nabidae Nabinae, these are all

epipheosoena without detectable, nor even imaginable, incidence on

insemination which remains the usual intragenital type. These facts

seem to foreshadow the apparition (not yet achieved in the Miridae) of

constant and functional I.E.T.s. and, particularly in Acetropis
gimmerthali, raise important questions concerning Evolution.

C. Infundibulum and infundibular tubules

At their Junction with the mesodermic oviducts, the ectodermic

oviducts show in many Miridae a particular structure-- the

infundibulum- which more or less strongly narrows the passage between

these canals. Comparable to that which exists in the Nabidae Nabinae

and in the Anthocoridae Lasiochlinae, the infundibulum of the Miridae
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varies widely in both shape and structure depending on the group

considered. Its cuticular intima sometimes delimits a globular chamber

where the spermatozoa are temporarily collected (Pachytomella) ; more

often it comprises very deep longitudinal folds which are twisted in

the Monaloniinae or which form a long, narrow central tube

(Bryocorinae, Isometopinae, Orthotylinae).
The infundibulum forces the spermatozoa to take narrow paths in

order to reach the lumen of the mesodermic oviducts and can

momentarily stop or slow down their progression. This is the reason

for the hypothesis that it favors spermatozoan capacitation, in which

the glandulartubules appended to the intundibulum in many Miridae

(Monaloniinae, Deraeocorinae, Mirinae, Termatophylinae) could
intervene.
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