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Summary: THE BIRDS FLEAS (INSECTA: SIPHONAPTERA): TAXONOMIC
DIVERSITY, BIOGEOGRAPHICAL DISTRIBUTION

If Mammals are the primary hosts of Siphonaptera, 6 % of them
have changed their trophic appetency for Birds. VWhat are the
reasons, what are the adaptations to be adopted by Fleas, what
are the families or species groups of fleas concemned, and at last
what are the hostfamilies? As to this last question, it is clear that
deviafion was ecological but not phyletical.

KEY WORDS : Siphonaptera, Birds, adaptation, taxonomic diversity,
biogeographical distribution.

INTRODUCTION

‘'unanimité est faite sur la notion que, parmi les

Homéothermes actuels, seuls hotes possibles, les

Mammiferes furent les premiers a étre parasités
par les Siphonapteres, ou Puces. Toutefois, 6 % d’entre
elles (Smit, 1972) sur pres de 3 000 taxa ont dévié leurs
affinités trophiques vers les Oiseaux. Il nous a paru
intéressant d’en étudier les causes, les modalités adap-
tatives, les genres, “groupes” ou especes concernés, les
“groupes-hotes” d’accueil et, enfin, leur dispersion bio-
géographique.

Nous avons précisé “Homéothermes actuels”. L'accep-
tation de l'existence de “Dinosaures” a sang chaud, et
non tous poikilothermes, comme il a été longtemps et
plus ou moins implicitement admis, conforte la des-
cription subjective de l'insecte qui devint la Puce
actuelle (Smit, 1972; Beaucournu, 1982). Toutefois nous
ne pensons pas qu’il y ait eu de grandes modifications
anatomiques ou €cologiques depuis le passage haute-
ment vraisemblable de celui-ci aux Mammiferes. Le
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Résumeé :

Si les Mammiferes sont bien les hétes primitifs des Siphonaptéres,
6 % de ces ectoparasites ont dévié leur appétence trophique vers
les Oiseaux. Quelles peuvent en étre les raisons, quelles
adaptations les Puces doiventelles adopter, quelles sont les
familles ou groupes d'espéces de Puces concernés, quelles sont
enfin les familles-hétes d'accueil @ Pour cetfe derniére interrogation,
il est clair que la déviance fut d'ordre écologique et non
phylétique.

MOTS CLES : Siphonaptéres, Oiseaux, adaptation, diversité taxonomique,
répartition biogéographique.

seul pas important fut fait lorsque cet insecte détriti-
phage (comme le demeure la larve actuelle) devint
hématophage. On peut noter a ce propos que ce
bond dans I'évolution se passe encore sous nos yeux
lorsque nous étudions le comportement trophique de
larves de Puces vivant sur un hote en hibernation
(Mammifere), ou sur des poussins dont le gite n’est
qu'un trou dans la neige de I’Antarctique : dans ces
cas, le froid et la pauvreté des ressources alimentaires
amenent treés vite la larve a vivre sur I'héte, et, ayant
épuisé les phaneres disponibles, elle entame le revé-
tement cutané et devient hématophage, bien que dotée
seulement, a l'inverse de I'imago, de pieces buccales
broyeuses (Beaucournu, 1976; Bell et al., 1988; Chastel
& Beaucournu, 1992; Suntsov & Suntsova, 2003).

Notons, enfin, que les rarissimes signalements de Puces
sur des vertébrés a sang froid, reptiles essentiellement,
sont purement accidentelles;, ou dues a une erreur d’éti-
quetage de linsecte (¢f., par exemple, Hopkins &
Rothschild, 1953, p. 96, note infrapaginale).

LES CAUSES DE CES TRANSFERTS DE SPECIFICITE

Linféodation d’'une Puce a un hote releve de nom-
breux parametres dont les principaux ont été étudiés
par Beaucournu (1982) qui a énuméré les principaux
cas rencontrés chez ces insectes.

e La spécificité phylétique : parasite et hote ont co-
évolué. C'est le cas des Vermipsyllidés, dont un genre
est li¢ aux Carnivores, deux autres aux Ongulés et Per-
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issodactyles, tous ces Mammiféres étant de méme ori-
gine. Un autre exemple est tout aussi remarquable :
les Ischnopsyllidés sont parasites exclusifs des Chiro-
pteres. Ceux-ci se sont séparés en deux sous-familles
parfaitement distinctes, les Microchiropteres et les
Mégachiropteres (ou Roussettes, terme un peu sim-
pliste, mais commode). Les Ischnopsyllidés se sont

“adaptés” a cette séparation et ont donné les Isch-
nopsyllinés et les Thaumapsyllinés.

e Les phénomenes de capture par passage du para-
site sur un hoéte sans filiation avec celui d’origine : cela
peut se produire par prédation de '’héte-proie par un
carnasssier (il est manifeste que cela ne se produira
de facon définitive que si ces relations “proie-préda-
teur” sont répétitives). Un autre biais de passage est
celui de la fréquentation d’'un méme biotope. Certaines
Gerbilles (Rodentia), le Lapin (Lagomorphe) et des Puf-
fins (Aves) occupant des terriers voisins, Xenopsylla
ramesis (Rothschild, 1904) puce de Gerbille, phyléti-
quement hote primitif, a, avec les adaptations mor-
phologiques nécessaires, parasité, d’'une part, le Lago-
morphe donnant X. cunicularis Smit, 1957 et, d’autre
par, les puffins avec X. gratiosa Jordan et Roth-
schild, 1923, dans tout ’'Ouest du Bassin méditerranéen,
aboutissant a la coexistence de trois Puces affines
(Beaucournu, 1980; Beaucournu & Launay, 1990). L'ex-
tinction de I'héte est une troisieme possibilité : nous
l'avons noté, par exemple, en Péninsule Ihérique ou
la disparition des Gerbilles a conduit leurs Puces, ou
du moins certaines d’entre elles (Rhadinopsylla mas-
culana Jordan et Rothschild, 1912) a se contenter d'un
palliatif, en l'occurrence un rongeur d’'une autre sous-
famille en donnant R. beillardae Beaucournu et Launay,
1978 et R. eivissensis Beaucournu et Alcover, 1984, ou
pour X. ramesis, déja citée, a adopter le Lapin (Beau-
cournu, 1982). Nous avons donc ici pour la Xenopsylia
du Lapin, deux stratégies possibles, des arguments pou-
vant étre avancés dans les deux cas.

e La spécificité écologique : Beaucournu (1982) pré-
cise bien qu’il ne doit pas y avoir confusion avec la
fréquentation d’'un méme biotope (¢f. ci-dessus), mais,
qu’a son avis, le parasite est plus li€ 2 un type d’habitat
qu’a un hote, et il y voit la possibilité d'une réminis-
cence atavique. Une série d’exemples, ne concernant
que des parasites d’Oiseaux en est illustrée par Gui-
guen & Beaucournu (1992) en prenant comme biotope
la falaise rocheuse.

e Le spectre incohérent (Chabaud, 1982) est, a la
limite, I'absence apparente de toute spécificité, les
Puces d’'un genre donné se dispersant sur les Homéo-
thermes les plus divers; mais attention, la relation
hote-parasite reste étroite, méme si les hotes visés
sont taxonomiquement tres divers. Le genre Echidno-
phaga OIlliff, 1886 en est un bon exemple : on rencon-
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tre ces Puces sur des Marsupiaux, des Rongeurs, des
Lagomorphes, des Ongulés, des Carnivores, des Chi-
ropteres, des Oiseaux et un Monotréeme.

Il faut bien souligner que, lorsque nous parlons “bio-
tope”, c’est essentiellement a la vie larvaire que nous
nous référons, I'imago ayant théoriquement la possi-
bilit¢ de contourner ce biais en devenant “Puce de
fourrure, ou de plumage”. Pulex n'a pu s’adapter a
I'Homme que lorsque celui-ci s’est sédentarisé, offrant
un gite permanent a la larve (Peus, 1972). De méme,
Phacopsylla inexpectata (Smit, 1950), oioxene de Pha-
cochoerus africanus, Suidé afrotropical, s’est liée a cet
hote, en partie parce que celui-ci craint la forte cha-
leur et occupe, inter alia, les grands terriers de 'Oryc-
térope (Mamm., Tubulidenté), lequel, notons le en pas-
sant, n'est pas parasité (Beaucournu et al., 1996).

LES ADAPTATIONS MORPHOLOGIQUES

Cest encore a Smit (1972) que nous devons la meil-
leure mise au point sur ce sujet. Il releve que chez les
Puces parasites d’Oiseaux :

- les griffes tarsales sont non ou peu striées, a I'inverse
de celles des Puces de Mammiferes, et il estime qu’en
fonction de cette involution il est possible de “dater”
le passage Mammifere-Oiseau;

- Pécart entre l'allex, partie la plus courte de la griffe
(sensu Smit, op. cit.) et lindex (nom fréquemment uti-
lisé par 'un de nous pour désigner la partie la plus
longue) est fonction de I'épaisseur des phaneres a y
insérer. Les Puces d’hdtes a soies tres épaisses (Hys-
trix, Phacochoerus,...) manquent d’allex; le diametre
de la soie ou de I'épine étant nettement supérieur a
la largeur dont disposerait I'insecte. A I'opposé, Mam-
miferes a fourrure soyeuse (Beaucournu & Gallardo,
1989) et Oiseaux (Smit, op. cit.) montreront un écart
tres faible, voire presque virtuel;

- la cténidie pronotale : ce pseudo-peigne formé d’épi-
nes plus ou moins jointives existe chez environ 80 %
des especes de Puces, ou il recouvre et protege (?) la
membrane intersegmentaire entre pro- et mesothorax.
Il montrera un espace entre les épines qui le compo-
sent compatible avec le diametre des phaneres (Hum-
phries, 1967; Smit, 1972) que ce soit des jarres, des
poils fins, ou du duvet. La encore, les puces de Mam-
miferes sans pilosité (Phacochoerus,...) ou a “poils” trop
épais (Erinaceus, Hystrix,...) montreront soit une réduc-
tion drastique de cette cténidie, soit sa disparition
totale. II faut toutefois noter, qu’en 'occurrence, I'ab-
sence de cténidie pronotale peut se rencontrer sans
que les facteurs énoncés ci-dessus soient en cause; plu-
sieurs puces d’oiseaux sont phylétiquement ou taxo-
nomiquement dépourvus de ce caractere (Puces des
genres Xenopsylla Glinkiewicz, 1907 ou Parapsyllus
Enderlein, 1903, par exemple). Chez les Ceratophyl-
lidés, deux genres sont sous cet aspect intéressants :
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Mioctenopsylla Rothschild, 1922 et Glaciopsyllus Smit
et Dunnet, 1962. Le premier qui a une répartition
boréale, sur des Oiseaux marins, a une cténidie pro-
notale treés réduite; le second, lié a des Oiseaux péla-
giques de I’Antarctique, n’a plus de cténidie, fait unique
chez les Ceratophyllidés. 1l en est de méme pour les
deux genres voisins, Ornithopsylla Rothschild, 1908 et
Actenopsylla Jordan et Rothschild, 1923, genres voisins
appartenant aux Pulicidés : le premier a une cténidie,
le second en est dépourvu.

L’'un, au moins, des caractéres énumérés se rencontrera
toujours chez une Puce d’Oiseau et permettra, a coup
sur, sans la moindre connaissance de I'héte, de savoir
de quel type de vertébré a sang chaud ce parasite pro-
vient. Notons enfin, bien que ce ne soit pas un carac-
tere propre aux Puces d’Oiseaux, que I'ceil, chez ces
dernieres, sera toujours fonctionnel et quelquefois tres
développé : par exemple chez Dasypsyllus Baker, 1905
(Ceratophyllidé) ou chez Hoogstraalia Traub, 1951
(Pygiopsyllidé). Chez les Siphonapteres de petits Mam-
miféres, en revanche, en fonction de I'écologie de
I’héte (vivant sous la terre, ou en épigé au moins pour
la recherche de sa nourriture), toutes les variations se
rencontreront chez leurs Puces, de la cécité totale
(Hystrichopsylla Taschenberg, 1880), a I'ceil manifes-
tement fonctionnel (7yphloceras Wagner, 1903; Hop-
kinsipsylla Traub, 1963, par exemple). Notons enfin
que si chez les Puces de Mammiferes le nombre de
cténidies développées ou vestigiales peut-étre élevé (6,
7, 8..), il n'y en aura qu’une, au maximum, chez les
Puces d’Oiseaux avec l'unique exception du genre
Hoogstraalia.

LES FAMILLES DE SIPHONAPTERES
CONCERNEES

(tableau 1)

e nombre de familles composant I'Ordre des Sipho-

napteres varie suivant les auteurs de 14 a 17;

nous avons adopté, depuis le travail de Smit
(1982), la classification que cet auteur propose, en relé-
guant toutefois les Tungidés au rang de sous-famille des
Pulicidés. Cest cette liste que 'un de nous avait publiée
et ou les familles comportant des especes inféodées aux
Oiseaux étaient notées (Beaucournu, 1993). Une sous-
famille, liée aux Micromammiféres a été créée depuis
le travail de Smit (Liuopsyllinés Zhang, Wu & Liu, 1985)
et est a inclure dans les Ctenophthalmidés.

Il faut rappeler quaucune famille, ni méme de sous-
famille n’est entierement inféodée aux Oiseaux (Traub
& Rothschild, 1983); il s’agira au mieux de genres ou
de sous-genres, quelquefois d’especes isolées dans un
“groupe” parasite de Mammiferes. Nous suivrons ici
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LES PUCES PARASITES D’OISEAUX

Super-famille Famille Sous-famille

Coptopsyllidae

Hystrichopsyllidae Hystrichopsyllinae
Macropsyllinae

Stephanocircidae Stephanocircinae
Craneopsyllinae

Pygiopsyllinae
Choristopsyllinae
Lycopsyllinae
Uropsyllinae

Pygiopsyllidae

Ctenophthalminae
Doratopsyllinae
Rhadinopsyllinae
Liuopsyllinae
Neopsyllinae
Anomiopsyllinae
Dinopsyllinae
Listropsyllinae
Stenopononiinae
Neotyphloceratinae

Hystrichopsylloidea

Ctenophthalmidae

Chimaeropsyllinae
Chiastopsyllinae
Epirimiinae

Chimaeropsyllidae

Ancistropsyllidae

Xiphiopsyllidae

Ceratophyllinae
Amphipsyllinae
Leptopsyllinae

Ceratophylloidea Ceratophyllidae

Ischnopsyllidae Ischnopsyllinae

Thaumapsyllinae

Malacopsyllidae

Malacopsylloidea Rhopalopsyllidae

Rhopalopsyllinae
Parapsyllinae

Vermipsyllinae

Vermipsylloidea Dorcadiinae

Vermipsyllidae

Moeopsyllinae
Archaeopsyllinae
Xenopsyllinae
Spilopsyllinae
Pulicinae
Neotunginae
Hectopsyllinae
Tunginae

Pulicoidea Pulicidae

Tableau I. — Les Siphonapteres concernés par le parasitisme aviaire
(Familles et sous Familles sont en caracteres gras), d’apres Smit, 1982;
Cheetham, 1988; Beaucournu & Horak, 1994.

l'ordre dans lequel Smit (op. cit.) énumere les familles.
On retrouvera dans le tableau I, le nom de celles qui
ne nous concernent pas.

PYGIOPSYLLIDES (figure 1)

Suivant la classification de Smit (op. cit.), quatre sous-
familles sont admises (tableau II). Quatre genres vont
nous intéresser, appartenant tous aux Pygiopsyllinés.

e Notiopsylla Jordan et Rothschild, 1914. Sa répartition
comprend la sous-région néozélandaise de la région
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Fig. 1. — Répartition générale des Puces d’Oiseaux appartenant aux Pygiopsyllidés (en gris foncé) et aux Ceratophyllidés (en gris clair).

australienne et, pro parte, la région antarctique (Ker-
guelen et Géorgie du Sud). Les quatre especes (six
taxa) sont toutes inféodées aux Oiseaux : Oiseaux
marins (Procellariidés et Pelecanoididés) essentielle-
ment, mais aussi terrestres (Psittaciformes comme la
perruche Cyanoramphus unicolor). Les taxa connus
sont : N. kerguelensis kerguelensis (Taschenberg, 1880);
N. k. tenuata Smit, 1979; N. enciari enciari Smit, 1957,
N. e. regula Smit, 1979; N. corynetes Smit, 1979; N. pere-
grinus Smit, 1979.

e Hoogstraalia Traub, 1951. Quatre especes (aucune
sous-espece) sont décrites de la région australienne
(Philippines, Nouvelle-Guinée, Tasmanie, Nouvelle-
Zélande), mais Mardon (1981) émet quelques doutes
quant a lattribution de H. imberbis Smit, 1979 a ce
genre. En effet, le genre Hoogstraalia est le seul, a
l'intérieur des Pygiopsyllidés, a posséder une cténidie
génale en plus de la cténidie pronotale. Or, H. imber-
bis, connue par une seule femelle, ne montre a I'em-
placement présumé de la cténidie génale, qu'une spi-
nule isolée. Ceci n’est pas sans évoquer I'anomalie
notée par Beaucournu (1974) chez Atyphloceras nupe-
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rus (Jordan, 1931) : ce genre, et cette espece, sont
caractérisés chez les Hystrichopsyllidés par I'absence
de cténidie génale; un exemplaire étudi€ par cet auteur
montrait, comme chez H. imberbis, mais a contrario,
une spinule isolée sur la gena. Les hotes d’Hoogstraa-
lia sont des Oiseaux terrestres, en 'occurrence des Pas-
sériformes. Les taxa connus sont : H. turdella Traub,
1951; H. vandiemi Smit, 1958; H. novaeguinae Hol-
land, 1969; H. imberbis Smit, 1979.

e Pagipsylla Smit, 1979. Ce genre, monotypique, n’est
connu que de Nouvelle-Zélande (sous-région-néozé-
landaise) ou il parasite essentiellement des Oiseaux ter-
restres tels que les Passériformes, Bowdleria punctata
et Petroica macrocephala. L'unique espece connue
est P. galliralli (Smit, 1965).

o Lentistivalius Traub, 1972. Six especes sont décrites
dans ce genre assez original dans sa distribution,
comme dans ses tendances trophiques. Ces Puces,
non sympatriques, sont connues du Japon (Paléarc-
tique), de I'Inde, du Népal, du Sri-Lanka, de Borneo,
de Malaisie péninsulaire, du Vietnam (Orientale) et de
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la République démocratique du Congo (ex Zaire)
(Afrotropicale). Les hotes sont des Scandentia (ex Tupai-
dés), des Insectivores, des Rongeurs et des Oiseaux ter-
restres. Chaque espece est inféodée a l'un de ces
groupes; celle qui nous intéresse est L. insolli (Traub,
1950) décrite de Malaisie et récemment retrouvée au
Vietnam (Beaucournu & Sountsov, 1999). Plusieurs cap-
tures furent faites sur des rongeurs, ou sur 'homme :
ce fait est fréquent chez beaucoup de puces d’Oiseaux,
souvent erratiques apreés I'abandon du nid par leurs
hotes (Degeilh et al., 1993).

CERATOPHYLLIDES (figure 1)

Cette famille d’origine “laurasienne” ou holarctique
(néarctique pour Traub, 1983) a colonisé toutes les
zones biogéographiques, y inclus I'Antarctique; les
régions les moins riches en especes étant l'afrotropi-
cale et la néotropicale. Traub (op.cit.) estime avec
raison que les Ceratophyllidés sont essentiellement des
Puces de Rongeurs, particulierement des plus
“récents”, Sciuridés (y inclus, bien sur, les Marmottes)
et certains Cricetidés (actuellement classés comme
sous-famille des Muridés). Secondairement, de nom-
breuses espeéces se sont inféodées aux Oiseaux qui
colonisaient des biotopes ou vivaient ces Mammi-
feres : toundra, steppe, végétation buissonnante, forét,
falaise sableuse ou rocheuse,... et ce, quelle que soit
I'altitude.

Les Ceratophyllidés sont divisés en trois sous-familles :
Ceratophyllinés, Amphipsyllinés et Leptopsyllinés. Cette
derniere sous-famille ne parasite que les Rongeurs et
les Insectivores.

Il nous parait utile de revenir sur le cas des deux
régions les moins riches en especes ('Antarctique
étant un cas tres particulier eu égard aux conditions
biotiques qu’il offre) :

- en région afrotropicale, une espece de Nosopsyllus
Jordan et Rothschild, 1913 (V. incisus Jordan, 1933) et
tout le genre Libyastus Jordan, 1936 (15 espéces) sont
les seuls Ceratophyllidés endémiques. Tous sont para-
sites de Rongeurs arboricoles et Haddow et al. (1983)
pensent que, au moins l'existence de . incisus dans
cette région serait due a un transport par Oiseaux a
partir de la région paléarctique;

- en région néotropicale, il faut noter que toutes les
captures de Puces d’Oiseaux sont faites soit en altitude
(Ceratophyllus titicacensis Smit, 1978 est connue et
décrite des bords du Lac Titicaca a 3815 m), soit dans
le sud, froid, de la Péninsule (Terre de Feu).

Chez les Ceratophyllinés, pres de 300 especes sont
décrites, scindées en 41 genres et de nombreux sous-
genres, la plupart d’entre eux étant liés aux Mammi-
feres. Nous donnons par ordre alphabétique la liste des
genres ou sous-genres inféodés aux Oiseaux.
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e Callopsylla Wagner, 1934, avec les sous-genres Geni-
nopsylla Beaucournu et Aeschlimann, 1985, Orneacus
Jordan, 1937 (deux espéces), regroupant quatre espe-
ces, et dont les hotes concernés vont de 'hirondelle
(Hirundo urbica) au Gypaete (Gypaetus barbatuis)!

e Ceratophyllus Curtis, 1832, avec les sous-genres
Celeophbilus Smit, 1982, Ceratophyllus stricto sensu, et
Emmareus Smit, 1982 avec plus de 50 especes et de
nombreuses sous-especes; la gamme d’Oiseaux para-
sités est tout aussi large : Passériformes, Laridés, Pha-
lacrocoracidés, Falconiformes...

e Dasypsyllus Baker, 1905 ou tous les sous-genres sont
liés aux Oiseaux : Avesopsylla Fox et Anduze, 1947,
Dasypsyllus stricto sensu, Neornipsyllus Smit, 1976. Le
genre Dasypsyllus bien que peu riche en taxa, 'ensem-
ble comptant huit especes (et des sous-especes) est
connu des régions orientale, paléarctique, néarctique
et néotropicale. Les hotes sont essentiellement des
Passériformes.

e Glaciopsyllus Smit et Dunnet, 1962, genre monoty-
pique (G. antarcticus S. et D., 1962), Puce de Procel-
lariidés, seulement signalée de trois sites en Antarc-
tique. C'est la seule Puce connue de ce continent. Elle
est nettement apparentée a Dasypsyllus. Son écologie
sera évoquée plus loin.

e Megabothris Jordan, 1933 : ce genre riche de 17 espe-
ces est scindé en quatre sous-genres dont l'un, Kuei-
chenlipsylla Smit, 1983, a deux représentants dont 'un
parasite les Mustelidés (Carnivora) et l'autre des Pas-
sériformes, Turdidés et Fringillidés. Ceci n’est pas sans
rappeler le cas de Rosickyiana Smit, 1972, sous-genre
monospécifique de Ceratophyllus, parasite de I'her-
mine, Mustela erminea, en région holarctique (boréo-
alpine) et trés proche du sous-genre nominatif inféodé,
nous l'avons vu, aux Oiseaux.

e Mioctenopsylla Rothschild, 1922 composé de deux
especes (quatre taxa), toutes liées aux Oiseaux marins
de falaises rocheuses, essentiellement Rissa tridactyla
(Mouette tridactyle) et Phalacrocorax spp. (Cormo-
rans). La répartition est holarctique, mais discontinue.

Les Amphipsyllinés, holarctiques et orientaux, renfer-
ment plus de 160 especes et de trés nombreuses sous-
especes ; un bon nombre de ces derniéres nous sem-
blent de validité douteuse car pouvant entrer dans le
cadre de la variabilité du taxon nominatif. Des 14 gen-
res admis, deux vont concerner cet article :

e Frontopsylla Wagner et Ioff, 1926. Ce genre, paléarc-
tique, mais touchant la région orientale, est divisé en
quatre sous-genres dont 'un nous intéresse : Orfrontia
Toff, 1946 avec six espéces (et de nombreuses sous-
especes!) liées aux Passériformes, en particulier Hirun-
dinidés et Corvidés.
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Fig. 2. — Répartition générale des Puces d’Oiseaux appartenant aux Rhopalopsyllidés (en gris foncé) et aux Pulicidés (en gris clair). Echid-

nophaga gallinacea est omise de cette carte.

e Ornithophaga Mikulin, 1957, paléarctique, avec trois
especes connues, toutes inféodées aux Oiseaux ter-
restres (Passereaux, Pics, petits Rapaces?).

RHOPALOPSYLLIDES (figure 2)

Cette famille d’origine manifestement néotropicale ne
doit son extension a d’autres régions biogéographiques
qu’au fait que I'un de ses genres, Parapsyllus Ender-
lein, 1903, est inféodé aux Oiseaux et trés générale-
ment a des especes pélagiques. La sous-famille nomi-
native (avec quatre genres et plus de 50 especes) ne
nous concerne pas; les parasites d’Oiseaux vont se ren-
contrer uniquement chez les Parapsyllinés, comptant
au total six genres et preés de 80 especes.

Parapsyllinés : avant d’étudier le riche et passionnant
genre Parapsyllus, nous souhaitons examiner le cas
d’'une espece dont la spécificité pose probleme, Listro-
nius robertsianus (Jordan, 1933), cantonnée aux Iles
Malouines.

Nous avons, en énumérant les caracteéres propres aux
Puces d’Oiseaux, attiré I'attention sur la morphologie
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des griffes tarsales qui sont lisses ou tendent vers ce
stade, alors qu’elles sont striées chez les Puces de Mam-
miféeres. Le genre Listronius Jordan, 1942 comporte
quatre especes : L. fortis (Jordan et Rothschild, 1923);
L. ulus (Jordan et Rothschild, 1923); L. robertsianus et
L. plesiomorphus Beaucournu et Gallardo, 1991. Toutes,
sauf L. robertsianus, sont inféodées aux rongeurs du
sud de la région chilio-andine. Smit (1972; 1987) cons-
tate que les trois exemplaires collectés de ce dernier
taxon viennent d’Oiseaux Spheniscidés ou manchots
(bien que pour étre rigoureux nous devons relever que
I'un des spécimens provient d'un Mammifere, un orni-
thologiste occupé a baguer un Eudyptes!); Smit (1987)
note “cette supposée Puce d’Oiseau a les griffes et la che-
totaxie du distitarsomere pratiquement comme celles des
deux especes qui sont parasites de mammiferes. Si
L. robertsianus donne éventuellement la preuve qu’elle
est une vraie Puce d’Oiseau, ce doit étre une acquisi-
tion relativement récente”. Notons que Smit ne pou-
vait connaitre le quatrieme taxon, mais ses descripteurs
précisent que les griffes tarsales sont bien typiques de
celles d'un rongeur a pelage classique.
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Parapsyllus, uniquement lié aux Oiseaux, est riche de
22 especes et sous-especes, la monographie de Smit
(1987) nmayant évidemment pu prendre en compte
P. senellarti Beaucournu et Rodhain, 1990. La réparti-
tion de ce genre va des abords de I’Antarctique (ile
Heard, Tle Macquarie) jusqu’aux Tles Galapagos, au sud
de P'Afrique du Sud et a I'lle Amsterdam.

La spécificité la plus évidente de ces Puces va vers les
Oiseaux pélagiques : le plus souvent Procelariidés, Dio-
medeidés, Spheniscidés, Hydrobatidés, Pelecanoididés
(Puffins, Albatros, Manchots, Pétrels). Toutefois, plu-
sieurs especes sont indiscutablement inféodées a des
Oiseaux marins mais non pélagiques, Laridés, Stercora-
riidés, Phalacrocoracidés (Mouettes, Goélands, Sterco-
raires, Cormorans) ou a des oiseaux terrestres, Rallidés,
Scolopacidés, Charadriidés, Cacatuidés, Nestoridés, Pla-
tycercidés... (Rales, Bécasses, Chevaliers, et ce que
nous meélons sous les appellations de Cacatoes, Per-
ruches et Perroquets). La grande majorité de ces der-
nieres especes de Puces est connue de la sous-région
néozélandaise, zone qui, “privée” de Mammiferes
jusqu’a l'arrivée de 'homme et de sa cohorte d’animaux
domestiques, synanthropes ou délibérément importés,
avait évolué en vase clos, privilégiant, comme le
Dronte ou Dodo (Raphus cucullatus) de 1'ile Maurice,
le développement d’oiseaux peu, ou non volants, tels
le Kiwi (Apteryx baasti) et les Perroquets Nestor nota-
billis et N. meridionalis.

PULICIDES (figure 2)

Cette famille est a considérer comme trés ancienne
puisqu'une pré-Echidnophaga est signalée par Riek
(1970), du Crétacé inférieur d’Australie datable de 110
a 120 millions d’années. Des huit sous-familles actuel-
lement reconnues et regroupant environ 190 especes
(Moeopsyllinés (monotypique), Archeopsyllinés, Xeno-
psyllinés, Spilopsyllinés, Pulicinés, Neotunginés (mono-
typique), Hectopsyllinés et Tunginés), quatre vont, pro
parte, concerner des Oiseaux. Faut-il voir dans cette
relativement haute proportion, I'ancienneté de la famille,
ce qui a donné plus de temps a la Puce pour le choix
de I'hote? Notre ignorance de I'époque d’apparition des
Siphonapteres en tant que parasites hématophages au
stade adulte, rend cette interrogation pour l'instant sans
réponse.

Xenopsyllinés : plusieurs Xenopsylla, sur les 77 especes
décrites, appartenant a des “groupes” différents se
sont inféodées aux Oiseaux de facon permanente; ce
sont : X. gratiosa Jordan et Rothschild, 1923; X. trispi-
nis Waterston, 1911 (avec une sous-espece) et X. mou-
cheti Smit, 1958. Toutes ces Puces sont paléarctiques
(sous- région méditerranéenne) ou afrotropicales.

e X. gratiosa, d’abord considérée comme seule repré-
sentante de son groupe (groupe “gratiosa”) a été repla-
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cée dans le groupe “conformis” (parasite de Rongeurs
Gerbillinés) dont elle dérive manifestement (Cheetham,
1988). Cest une Puce d’Oiseaux marins pélagiques
appartenant aux Procellariidés (Puffinus, Calonectris...)
et Hydrobatidés (Hydrobates); récemment, des captures
sur le Phaéton, ou “ Paille-en-cul”, Phaethon aethereus
(Phaethontidés) dans les iles du Cap Vert (E. Diaz rec.),
étendent 2 la fois son spectre d’hdtes et sa répartition
hors de la région paléarctique. Tout le bassin méditer-
ranéen (depuis la Créte, a 'est), mais aussi les Cana-
ries, les Acores, sont par ailleurs dans l'aire de distri-
bution de cette Puce. Les sites de reproduction des
hotes, a exception étonnante de Phaethon qui niche
a la surface du sol, sont des terriers creusés dans les
falaises sableuses cotieres; éventuellement les hotes
pouvant réutiliser des terriers de Gerbilles et, plus
encore la ou existe une sympatrie, ceux du Lapin de
garenne, Oryctolagus cuniculus, hébergeant lui X. cuni-
cularis issue du méme complexe que X. gratiosa.
Toutes ces Puces (larves et adultes) évoluent dans un
sol a tres faible granulométrie, sans apport de litiere,
les imagos n’en sortant que devant un stimulus phy-
sique : entrée de I'hdte au terrier, par exemple.

e X. trispinis trispinis et X. t. tenuis Beaucournu et
Kock, 1990 sont, comme de nombreuses autres Puces
d’Oiseaux, parasites d’Hirondelles en Afrique du Sud
et au Kenya. X. moucheti du Cameroun, qui appartient
au méme groupe que X. trispinis (gr. trispinis), a été
victime, si 'hote n’est pas accidentel (une seule femelle
est connue), d'une double déviation trophique : des
rongeurs, les parasites sont passés sur Hirundinidés, et
de 1a sur Picathartes oreas (Sturnidés, Picathartinés)
voisin des étourneaux, mais, a la différence de ces der-
niers, édifiant des nids évoquant ceux des hirondelles
dans la zone d’entrée des grottes (c’est un troglophile).

Spilopsyllinés : nous allons retrouver avec cette sous-
famille (12 especes et quelques sous-especes), des
conditions de déviations trophiques analogues a celles
de X. gratiosa (¢f. Beaucournu, 1980; Guiguen, 1988).
Des cinq genres inclus (Cediopsylla Jordan, 1925 n’étant
qu'un sous-genre de Spilopsyllus Baker, 1905; non
publié), un parasite les Lagomorphes, deux divers ron-
geurs, mais également et surtout des Lagomorphes et
leurs prédateurs ce qui est classique (¢f. supra), et deux
les Oiseaux, Oiseaux pélagiques nichant dans des ter-
riers comme notre Oryctolagus. 1l s’agit des genres :

e Actenopsylla Jordan et Rothschild, 1923 (monotypi-
que avec A. suavis J. et R., 1923), néarctique, parasites
d’Oiseaux apparentés aux hoétes d’Ornithopsylla (cf.
infra).

e Ornithopsylla Rothschild, 1908 (monotypique avec
O. laetitiae R., 1908), paléarctique (iles Britanniques et
France, Finistere : Guiguen et al., 1983). Elle parasite
le Puffin Puffinus puffinus, le Pétrel tempéte, Hydro-
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bates pelagicus (Procellariidés) et le Macareux moine
Fratercula arctica (Alcidés).

les Oiseaux : H. psittaci Frauenfeld, 1860 ne doit pas
avoir la spécificité que son nom pourrait indiquer, car

elle semble pouvoir parasiter un assez vaste échantil-
lonnage d’Oiseaux; H. knighti Traub et Gammons,
1950 n’est connue que par la femelle récoltée sur un
Martinet (Apodidés); la troisieme, non décrite, est
inféodée a un Psittacidé.

e Pulicinés : des quatre petits genres inclus dans cette
sous-famille (Pulex, Delopsylla, Echidnophaga et Pha-
copsylla ), Echidnophaga est le seul de quelque impor-
tance numérique avec, a 'heure actuelle, 22 taxa (21
especes). E. gallinacea (Westwood, 1875) peut, avec
beaucoup de modération, étre considérée comme para-
site d’Oiseaux; en fait, si cette puce abonde sur la
volaille, il nous parait que ceci est d bien plus a des
causes de promiscuité favorisantes qu’a une spécificité.
E. gallinacea est largement répandue dans les zones
tempérées chaudes et tropicales sur une liste infinie
d’hotes, essentiellement des Rongeurs. Nous ne I'avons
pas inclus dans la carte de répartition.

LES FAMILLES-HOTES CONCERNEES :
LES BIOTOPES QU’ELLES PROPOSENT

(tableau II)

ous devons le redire ici : ce qui va décider de
I'existence ou de la survie et, plus encore, de
l'inféodation d’une Puce a tel ou tel hote, ce
sont les conditions bio-écologiques que le nid de

Hectopsyllinés : quatorze espeéces composent cette sous-
famille néotropicale, monogénérique. Trois parasitent

Siphonaptéeres parasites d’oiseaux

Genres dans la
ou les sous-familles
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Sous-famille concernées
Nombre Nombre Régions Principales familles ou
Familles total  Concernées  Total Concernées biogéographiques Groupes d’oiseaux parasités Remarques
Coptopsyllidés 0 0 Paléarctique
Hystrichopsyllidés 2 0 Paléarctique, Holarctique,
Australienne, Orientale
Stephanocircidés 2 0 Australienne, Néotropicale
Pygiopsyllidés 4 1 32 4 Australienne, Néotropicale, Procellariidés, Pelecanoididés
Orientale, Afrotropicale, Passériformes, Psittaciformes
Paléarctique (proparte)
Ctenophthalmidés 10 0 Toutes sauf Antarctique
Chimaeropsyllidés 3 0 Afrotropicale
Ancistropsyllidés 0 0 Orientale
Xiphiopsyllidés 0 0 Afrotropicale
Ceratophyllidés 3 2 55 8 Toutes Passériformes, Laridés,
Phalacrocoracidés,
Procellariidés, Columbidés,
Ansériformes, Falconidés,
Strigidés, Picidés
Ischnopsyllidés 2 0 Toutes, sauf Antarctique
Malacopsyllidés 0 0
Rhopalopsyllidés 2 1 6 2?7 Néotropicale, Australienne  Procellariidés, Diomedeidés,  La spécificité de
Sub-Antarctique, Afro- Spheniscidés, hydrobatidés, Listronius robertsianits
tropicale proparte Pelecanoididés, Laridés, vis-a-vis des oiseaux
Stercorariidés, Rallidés demeure douteuse
Scolopacidés, Charadriidés,
Cacatuidés, Nestoridés,
Psittacidés, Passériformes
(rare)
Vermipsyllidés 2 0 Holarctique, Orientale
pro parte
Pulicidés 8 4 16 5 Toutes, sauf Antarctique Passériformes (Hirundinidés, — L'unique station de

Turdidés, Fringillidés....)
Procellariidés, Alcidés,
Phaetontidés (?)

récolte sur Phaeton
peut résulter d'une
contamination par
contiguité avec des
hotes classiques
(Procellariidés)

Tableau II. — Les Oiseaux hotes d’accueil des Puces.
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l'oiseau va proposer — ou offrir — a la larve du para-
site potentiel. Un exemple peut étre proposé en
France, les nids d’Hirondelles :

- Hirundo urbica sera toujours parasitée par des Sipho-
napteres; a quelques metres de la, les nids de Hirundo
rustica, a priori semblables, n’en montreront pas, ou
alors il s’agira de nids recolonisés par un hote et une
puce moins exigeants (e Moineau, Passer domesticus
et sa Puce Ceratophyllus fringillae (Walker, 1850), par
exemple). La différence est évidente : H. urbica tapisse
son nid de duvets, crins, brins de laines, alors que
H. rustica ne propose qu'un sol sec, comme prati-
quement le Moineau évoqué ici.

Il est certain que la plupart des nids, méme d’espéces
écologiquement proches, vont différer par quelques
détails : situation par rapport au sol, édification dans
un buisson, fissure dans une falaise, trou dans un mur
ou un arbre, composition du substrat interne de ce nid,
nid construit de boue et/ou de salive, terrier creusé
dans un sol meuble ou dans la neige, simple coupe
sans confort sur le sol... Devant cette liste, qui n’est
pas exhaustive, nous allons arbitrairement choisir quel-
ques types de nids représentatifs, et voir qui sont leurs
habitants, hotes et parasites.

e Nids construits et maconnés sur parois (falaise,
entrée de grotte, par colonisation secondaire, murs ou
habitations humaines). Les Salanganes (Apodidés),
auteurs des célebres “nids d’hirondelle”, ne sont pas
parasitées par des Siphonapteres, mais hébergent des
dipteres Hippoboscidés; les Hirondelles dont la coupe
du nid est nue (H. rustica, H. daurica...), de méme
que les Martinets (Apodidés) qui, a vrai dire, ne
construisent rien, sont dans la méme situation (absence
de Puces, présence d’Hippoboscidés). En revanche, les
Hirondelles dont le nid est intérieurement tapissé de
crins, duvets, brins de laine... (ce qui, en aparté, ne
limite en rien l'attraction de ce gite pour les Cimicidés
et les Hippoboscidés) vont toutes héberger des Puces
et il n’est pas rare, en région paléarctique, de trouver
dans le méme nid, trois a cinq taxa différents, appar-
tenant éventuellement 2 deux ou trois genres. Les
Puces seront Ceratophyllus stricto sensu, Callopsylia
(Ceratophyllinés), Frontopsylla (Amphipsyllinés) en
région paléarctique pour les trois genres, Ceratophyllus
seulement en régions néarctique et néotropicale d’alti-
tude. Les cas de Callopsylla (Orneacus) waterstoni
(Jordan, 1925) et de Frontopsylla (Orfrontia) laeta
(Jordan et Rothschild, 1920) sont curieux. La quasi tota-
lité des captures de ces puces sont faites dans les nids
d’Hirondelles construits sur des falaises rocheuses, du
niveau de la mer a plus de 2500 metres d’altitude. Les
captures dans des nids placés sur des maisons sont
exceptionnelles. Des parametres encore inconnus sont
donc a rechercher. En région afrotropicale, ce sont des
transfuges du genre Xenopsylla qui vont apparaitre
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dans les nids d’'Hirondelles (¢f. supra). Bien que ces
cas africains ne puissent étre remis en question (sauf,
peut-étre, 'hote de X. moucheti), il convient de noter
la trées grande rareté de ces collectes (figures 1 et 2).

e Un cas particulier est représenté par les nids d’Oi-
seaux marins du type de la Mouette tridactyle, Rissa
tridactyla : quelques brins de varechs et d’herbes seches
tapissant une coupe de boue séchée et collée au
rocher, retiennent les ceufs et les oisillons. En zone
boréale, ce sera, en plus de certains Ceratophyllus
stricto sensu et ' Emmareus, le site de Mioctenopsylla.

e Nids tressés et enrichis de multiples brins de végé-
taux, mousses, feuilles mortes et, épaissis a 'intérieur,
de couches de duvets, etc. Les Hotes types sont les
Passériformes : Turdidés (comme Rouge-gorge et
Rouge-queue), Fringillidés (Pinson), Paridés (Mésange),
Troglodytidés (Troglodyte, Cincle d’eau), certains Cor-
vidés (Crave, Chocard). Mais on peut noter aussi des
Oiseaux tres divers et pour ne citer que des Oiseaux
paléarctiques : le Cormoran huppé (Phalacrocorax
aristotelis), le Colvert (Anas platyrbynchos), la Poule
d’eau (Gallinula chloropus), le Pigeon (Columba livia,
seul columbidé ouest-paléarctique a héberger des
Puces, ses congéneres ne faisant que de maigres plan-
chers a claire-voie impropres 2 la survie des larves),
divers Rapaces (genre Asio, en particulier). Les Puces
sont : Ceratophyllus stricto sensu, Emmareus et, pour
les Passereaux dont I'épaisseur du nid garantit une forte
hygrométrie, le genre Dasypsyllus.

e Nids creusés dans le sol : la encore, ceux qui utili-
sent ce type de gites sans le matelasser au niveau de
la coupe de nidification, de duvets ou autres substances
“confortables”, nauront le plus souvent pas de Sipho-
napteres; ce sera le cas du Guépier (Merops...) ou du
Martin-pécheur (Alcedo...), en régions paléarctique,
néarctique, afrotropicale. A fortiori, la simple coupe a
la surface du sol ou les Gallinacés déposent leurs ceufs,
leur permet d’éviter ce parasitisme; le cas d’E. galli-
nacea est particulier, nous I'avons dit. En revanche,
I'Hirondelle de rivage (Riparia riparia) et ses consoeurs
néarctiques (Petrochelidon spp.), les Pétrels (Puffinus,
Calonectris,...) paléarctiques, les Hydrobates (Ocea-
nodroma spp.) néarctiques, les Alcidés (Fratercula
arctica paléarctique et Lunda cirrbata néarctique) vont
héberger des Puces, si minimes que soient leurs efforts
pour rendre accueillante la chambre de nidification. Le
cas des Hirondelles de rivage est sans surprise, elles
hébergent Ceratophyllus stricto sensu. Mais tous les
Oiseaux marins énumérés vont en climats tempérés
holarctiques, comme dans le cas de Xenopsylla gra-
tiosa évoqué plus haut, hériter de Puces de Lago-
morphes. Ornithopsylla et Actenopsylla dérivent, nous
le rappelons, de Puces de “Lapins” (Oryctolagus, Syl-
vilagus et Romerolagus) (Beaucournu, 1980), lago-
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morphes dont lorigine ou la répartition actuelle est
néarctique. Le cas des Oiseaux marins de I'hémisphere
sud est un peu arbitrairement regroupé avec celui des
nicheurs de zones froides, étudié ci-dessous.

e Nids placés ou creusés dans la neige et/ou la glace
superficielle. A priori, le cas peut paraitre extrémement
proche du précédent. Un facteur biotique tres impor-
tant va cependant étre présent et modifier le compor-
tement des parasites : c’est le froid régnant dans ce
gite. Ainsi que nous l'avons écrit plus haut, la tempé-
rature va inciter les imagos a se réfugier en perma-
nence sur les poussins, mais également les larves qui
en “profitent” pour devenir hématophages. En premiere
hypothese, le nid établi 4 la surface du sol nu est
recouvert par une neige tardive ou I'Oiseau nidifica-
teur a, par sa chaleur corporelle, fait fondre trés loca-
lement celle-ci : imagos et larves vont se trouver sou-
vent exclusivement sur 'héte (adultes ou oisillons).
Plus exceptionnellement, le nid-terrier y est creusé.
Ceci a été montré par de nombreux auteurs : Bell et
al., 1988, puis Whitehead et al., 1991, en Antarctique;
Chastel & Beaucournu, 1992, aux iles Kerguelen; Gui-
guen el al., 1993, en Sibérie, inter alia. Les Puces
concernées ici sont Glaciopsylius (Ceratophyllidé) et
Parapsyllus (Rhopalopsyllidé).

CONCLUSIONS

es diverses listes confortent ce que l'on sait de

I'évolution des Siphonapteres :

- le parasitisme aviaire par des Puces est un phé-
nomene accidentel, sporadique, montrant une spécifi-
cité beaucoup plus écologique que phylétique;

- ce parasitisme a capté ces transfuges dans les régions
biogéographiques ou leurs hotes primaires sont appa-
rus, ou ont évolué;

- les pré-requis, biologiques et écologiques demandés
aux hotes Mammiferes, sont conservés lorsque le para-
site opte pour un autre phylum, en l'occurrence, les
Oiseaux.
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