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DEUXIÈME PARTIE

Valeur systématique des caractères biologiques

A l’aide des cycles évolutifs que nous avons étudiés plus haut, ou 
à l’aide de documents recueillis dans la littérature, nous allons cher­
cher à montrer que les caractères biologiques des Spirurides peuvent 
donner des indications précises sur la place zoologique de chaque 
espèce, et cela par deux méthodes différentes :

A) Par la morphologie larvaire

Dans une même espèce, certaines larves ont des structures plus 
primitives que celles qui sont réalisées chez les adultes, et il existe 
même de véritables orthogénèses, qui font que les larves d’un cer­
tain genre revêtent les caractères des adultes des genres voisins plus 
primitifs.

Les différences entre les structures larvaires et adultes correspon­
dent parfois exactement aux schémas évolutifs qui ont servi de base 
à la classification phylogénique de Chitwood et Wehr.

B) Par les caractères du cycle

En dehors de tout élément morphologique, certains caractères 
biologiques permettent de dire que le cycle est d'un type spécialisé, 
et ces indications sont parfois tellement précises qu’il est possible 
de faire une véritable classification biologique.

Ann. de Parasitologie, t. X X IX , n° 4. — 1954.

Article available at http://www.parasite-journal.org or https://doi.org/10.1051/parasite/1954294358

http://www.parasite-journal.org
https://doi.org/10.1051/parasite/1954294358


CYCLE EVOLUTIF DES SPIRURIDES 359

A. —  LA MORPHOLOGIE LARVAIRE

Les larves de Nématodes diffèrent des adultes par l’existence d’or­
ganes transitoires qui, ainsi que l’a parfaitement fait remarquer 
Seurat (1919), sont tantôt purement adaptatifs, tantôt au contraire 
ont une valeur phylogénique.

1. — Organes adaptatifs

Nous insisterons peu sur ces organes, car ils ne peuvent habituel­
lement nous fournir aucune donnée sur la place zoologique des 
espèces. Citons simplement, après Seurat, l’aiguillon céphalique des 
larves du premier stade, qui paraît destiné à faciliter la sortie de 
l’œuf et le passage à travers la paroi intestinale du premier hôte ; 
les pointes caudales épineuses des larves du troisième stade d’un 
grand nombre d’espèces, ou les ailes latérales, qui paraissent assu­
rer une mobilité particulière à la larve infestante et disparaissent 
souvent à la mue suivante.

Par contre, les cordons cutanés des A c u a r i id æ ,  bien qu’ils soient 
également des organes adaptatifs, ont un intérêt phylogénique 
exceptionnel.

Morphogénèse des cordons céphaliques des Acuariinæ

La sous-famille des A c u a r i in æ  comprend une série de genres clas­
sés d’après la forme d’ornements cuticulaires de l’extrémité cépha­
lique, nommés cordons céphaliques. Nous pouvons citer parmi les 
genres les mieux tranchés :

P a r a c u a r ia  Krishna Rao 1951 : cordons limités à la région péri- 
buccale, non anastomosés.

A c u a r ia  Railliet, Henry et Sisoff 1912 : cordons non récurrents, ni 
anastomosés.

E c h in u r ia  Soloviev 1912 : cordons non récurrents, anastomosés.
D i s p h a r y n x  Railliet, Henry et Sisoff 1912 : cordons récurrents, non 

anastomosés.
S y n h i m a n t u s  Railliet, Henry et Sisoff 1912 : cordons récurrents et 

anastomosés.
C o s m o c e p h a lu s  Molin 1858 : cordons récurrents, anastomosés et 

spiralés.

Seurat (1916 c), essentiellement par l’étude de l’appareil génital 
femelle, arrive à la conclusion que les formes à cordons simples
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sont les plus primitives : « Les S y n h i m a n t u s  (A c u a r ia  à cordons 
récurrents anastomosés) constituent un rameau issu du groupe des 
D is p h a r y n x  (A c u a r ia  à cordons cutanés indépendants), qui a évolué 
en même temps que ceux-ci, les plus primitifs des Dispharages étant

F ig. 47  — C o s m o c e p h a l u s  o b v e -  
l a t u s  (f e m e l l e  j u v é n i l e  en  
c o u r s  d e  m u e ) .  Sous la cuti­
cule du quatrième stade lar­
vaire, à cordons simples, se 
voient par transparence les 
cordons contournés et élargis 
de l’adulte.

les A c u a r ia  à cordons droits (A c u a r ia  a n th u r i s  Rud.). » En nous 
appuyant sur des éléments morphologiques (appareil génital femelle, 
caractères de la cuticule) et sur des éléments biologiques [spécifi­
cité parasitaire et, ultérieurement (1950 a), caractères du cycle évo­
lutif], nous-mêmes, en collaboration avec Campana (1949 b), avons 
montré que, dans un même genre, les parasites de Rapaces à cor­
dons étroits. (S.-G. S y n h i m a n t u s )  étaient plus primitifs que les para­
sites d’Ardéiformes à cordons élargis (S.-G. D e s p o r te s iu s ) .
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Il semble donc possible, par la simple étude morphologique des 
A c u a r i in æ ,  d’établir une sériation précise des genres et de considérer 
les formes à cordons simples comme les plus primitives.

Piana ( 1897), étudiant le cycle évolutif de D is p h a r y n x  sp ir a l i s  
(Molin 1858), décrit chez l’hôte intermédiaire P o r c e l l io  læ v i s  Latr. 
un troisième stade avec des cordons droits et figure en outre un 
jeune D i s p h a r y n x  (probablement fin du quatrième stade) qui mon­
tre la superposition des cordons droits et courts de la dépouille lar­
vaire et les cordons allongés et récurrents de l’adulte. Piana ne sem­
ble pas avoir réalisé tout l’intérêt de cette image, et c’est Seurat, en 
1919, qui a su, le premier, interpréter la valeur phylogénique de 
ces structures en étudiant la larve du quatrième stade de S y n h im a n -  
tu s  la t i c e p s  (Rud. 1819). Cette larve présente les cordons récurrents 
et anastomosés qui se voient chez l’adulte, mais la dépouille du troi­
sième stade larvaire, qui la recouvre encore, est ornée simplement 
de cordons droits du type A c u a r ia .

Nous n’avons rien à ajouter aux conclusions de Seurat, mais nous 
avons eu l’occasion de découvrir d’autres exemples du même phéno­
mène (fig. 48), qui permettent d’établir une série complète entre les 
formes les plus simples et les formes les plus complexes.

La larve de S y n h i m a n t u s  r o b e r td o l l f u s i  Desportes 1947, que nous 
avons décrite en 1950 b, est comparable à celle de S. la t ic e p s .  En 
revanche, le cycle évolutif du S. (D e s p o r t e s i u s ) s p in u l a tu s  étudié 
plus haut nous montre cette fois deux échelons successifs. La larve 
du troisième stade est du type P a r a c u a r ia  et la larve du quatrième 
stade du type E c h in u r ia .

Enfin, nous figurons ici (fig. 47) une larve femelle du quatrième 
stade de C o s m o c e p h a lu s  o b v e la tu s  (Creplin 1825) (1), récoltée avec 
quelques adultes juvéniles dans l’œsophage d’un L a r u s  a r g e n ta tu s  
m ic h a h e l l i s ,  de Banyuls (Pyrénées-Orientales) (2). Il est possible de 
voir par transparence les cordons larges et contournés de l’adulte 
qui sont déjà formés sous la cuticule, mais la cuticule superficielle 
du quatrième stade montre les cordons étroits et non contournés 
caractéristiques des S y n h i m a n t u s  du sous-genre S y n h im a n tu s .

Ces cordons céphaliques n’apparaissent pas toujours sur les larves 
d’A c u a r i in æ  et ils peuvent même manquer sur des larves d’espèces

(1) Krishna Rao a décrit récemment (1951), chez L a r u s  a r g e n t a t u s ,  une nou­
velle espèce : C o s m o c e p h a l u s  f i r l o t t e i ,  qui se distinguerait de C. o b v e l a t u s  par 
le protorhabdion un peu plus court et par des œufs plus grands. Des spécimens 
européens provenant de L a r u s  r i d i b u n d u s  L., étudiés par C. Desportes, et d’au­
tres provenant de L a r u s  a r g e n t a t u s  m i c h a h e l l i s ,  étudiés par nous-mêmes, mon­
trent que la longueur du protorhabdion est assez variable et qu’il se termine le 
plus souvent en avant des diérides ; nous trouvons des œufs mesurant 38 X 23 μ. 
L’espèce C. f i r l o t t e i  doit donc tomber en synonymie de o b v e l a t u s .

(2) Nous remercions vivement M. Gilles de Liffiac qui a tué et déterminé pour 
nous cet oiseau.
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déjà fortement spécialisées telles que C h e i lo s p ir u r a  h a m u lo s a  (Die- 
sing 1851) (cf. Alicata, 1938, pl. 5, fig. F), mais, lorsque ces cordons 
sont observables, leur évolution suit toujours un processus compa­
rable, passant des formes les plus primitives aux formes les plus 
évoluées (fig. 48). Ce phénomène apporte donc un élément fonda­
mental pour la compréhension des A c u a r i in æ .

F ig. 48. — Chez les A c u a r i i n æ ,  les larves des espèces spécialisées revêtent 
la morphologie des adultes d’espèces plus primitives. De gauche à droite, 
les schémas de la ligne supérieure indiquent la morphologie des cor­
dons céphaliques chez les adultes, en allant des genres les plus primi­
tifs aux genres les plus évolués. Au-dessous, 5 exemples indiquent que 
les stades jeunes de différents genres prennent la morphologie de genres 
plus primitifs. Par exemple, le S .  s p i n u l a t u s  a, au troisième stade (3e S.), 
le type P a r a c u a r i a ,  au quatrième stade (4e S.), le type E c h i n u r i a ,  et ne 
prend ses cordons définitifs qu’au stade adulte. (Ad.).

II. — Organes phylétiques

Les S p i r u r id a  sont trop profondément détachés des formes ances­
trales libres pour qu’il soit possible d’y trouver des structures lar­
vaires aussi primitives que celles qui peuvent se présenter chez les 
R h a b d i t i d a  parasites. L’œsophage rhabditoïde que possèdent les pre­
miers stades larvaires de certains Strongles indique par exemple de 
façon formelle les affinités de ces espèces avec les Nématodes les 
plus primitifs. Chez les S p ir u r id a ,  au contraire, l’œsophage prend 
toujours d’emblée sa structure musculo-glandulaire, et l’enflure pos­
térieure que nous avons eu l’occasion de signaler chez la larve de 
S p ir u r a  r y t ip l e u r i t e s  pourrait tout au plus permettre un rapproche­
ment avec certains Camallanides primitifs. L’étude des organes lar­
vaires phylétiques a cependant également une grande importance
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chez les S p ir u r id a ,  car elle peut montrer l’ontogénèse de certaines 
formations complexes et indiquer de façon précise la sériation des 
espèces.

1. — Appareil génital femelle

Seurat s’est attaché spécialement à l’étude de l’appareil génital 
femelle, et a su montrer que l’anatomie est d’autant plus complexe 
que le Nématode est plus spécialisé. Les ovaires, oviductes et utérus 
s’allongent et s’hypertrophient progressivement, la production 
d’œufs augmente, et les ovéjecteurs deviennent de plus en plus 
complexes et puissants. L’étude du développement va montrer les 
étapes de cette complication progressive et l’existence d’états larvai­
res transitoires se trouvant réalisés chez les adultes d’espèces moins 
évoluées. Cet auteur (1919) donne comme exemple le cas du S p iro -  
cerca  lu p i  (Rud. 1809) : « L’ovéjecteur cuticulaire si différencié du 
Spiroptère du Chien apparaît, chez la larve du quatrième stade, 
comme une simple invagination de la cuticule définitive (adulte) ; 
à un stade plus avancé, réalisé chez une larve de 12 mm. de lon­
gueur, le vestibule et le sphincter sont indiqués et en relation avec 
une trompe impaire très courte ; à cet état, l’ovéjecteur du S p iro -  
cerca  s a n g u in o le n ta  présente la plus grande analogie avec celui du 
P r o to s p i r u r a  n u m i d ic a  Seurat. Cet ovéjecteur arrive à sa forme défi­
nitive par l’allongement de la trompe impaire et par une double 
courbure en S au niveau de la limite du vestibule et du sphincter. »

La structure génitale des larves étudiées dans les pages précéden­
tes ne peut que confirmer les belles études de Seurat sans rien y 
apporter de nouveau, et nous préférerons insister sur l’étude des 
caractères céphaliques dont la valeur phylogénique apparaît main­
tenant prépondérante.

2. — Structure céphalique

Bien souvent, la structure céphalique des larves du troisième stade 
ne diffère pas profondément de celle qui sera réalisée chez l’adulte 
et l’on ne peut donc en tirer aucun enseignement. Dans certains cas, 
pourtant, la tête de la larve ne ressemble pas à celle de l’adulte cor­
respondant, mais ressemble à la tête de l’adulte d’un genre voisin ; 
il devient alors facile d’affirmer le caractère plus primitif de ce der­
nier. Moorthy (1938) signale ainsi que la capsule buccale de la larve 
infestante de C a m a l la n u s  s w e e t i  Moorthy 1937 est du type P r o c a -  
m a lla n u s .

En dehors de ces constatations qui permettent une classification
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naturelle à l’intérieur d’une famille, apparaissent d’autres faits du 
même ordre, mais de portée plus générale.

Nous pensons, après Chitwood et Wehr (1934), que la taxonomie 
des Spiruroïdes doit être basée essentiellement sur la structure 
céphalique et nous aurons l’occasion, à la fin de ce travail, d’expo­
ser brièvement l’évolution qui paraît mener des formes les plus pri­
mitives aux formes les plus évoluées. Pour l’interprétation des faits 
que nous avons à exposer ici, il nous faut cependant indiquer dès 
maintenant les deux hypothèses essentielles qui ont permis à Chit­
wood et Wehr de construire leur système :

1° Le Nématode primitif hypothétique possédant six lèvres ornées 
chacune d’une papille interne et de deux papilles externes, l’évolu­
tion se fera par une fusion des lèvres et par une réduction progres­
sive des papilles. Les S p ir u r id a  possèdent au maximum six papilles 
sur le cycle interne et huit papilles (médio-médianes et latéro-mé- 
dianes) sur le cycle externe ; l’évolution se fait d’une part par la 
disparition des papilles du cycle interne et d’autre part par la réduc­
tion des quatre papilles médio-médianes ou par leur fusion avec la 
papille latéro-médiane correspondante.

2° Les lèvres latérales des Spirurides ne sont pas une formation 
primitive provenant de la fusion des trois lèvres droites et des trois 
lèvres gauches : ce sont des « pseudo-lèvres ». Les espèces les plus 
primitives ont une bouche hexagonale dont chaque côté paraît cor­
respondre au lobe apical rudimentaire des six lèvres originales, et 
les pseudo-lèvres n’apparaissent que de façon secondaire chez les 
espèces plus spécialisées.

La structure céphalique de quelques formes larvaires apporte une 
confirmation remarquablement précise à ces deux hypothèses.

a)  P a p il les c é ph aliq ues

En étudiant le cycle évolutif d ’H a d je l ia  t r u n c a ta ,  nous avons sou­
ligné que la larve du troisième stade porte 14 papilles et 2 amphi- 
des : 6 papilles sur le cycle interne et 8 papilles largement séparées 
les unes des autres sur le cycle externe.

L’extrémité céphalique de l’adulte, que nous avons étudiée en 
détail avec Campana (1950 a), ne porte plus que 4 papilles sur le 
cycle externe et les 6 papilles du cycle interne sont réduites à 
4 mucrons placés chacun à un angle buccal.

Les modifications qui surgissent entre le troisième stade larvaire 
et l’adulte correspondent donc exactement à l’évolution hypothéti­
que prévue par Chitwood et Wehr.
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Il en est de même pour l'A g a m o s p i r u r a  sp. n° 3, chez lequel nous 
voyons les papilles du cycle interne bien individualisées, alors que 
les A c u a r i in æ  adultes en sont toujours dépourvus.

b) PSEUDO-LÈVRES LATÉRALES

Chitwood et Wehr (1934) ont déjà figuré les extrémités céphali­
ques de la larve infestante et de l’adulte de P h y s o c e p h a lu s  s e x a la -  
tu s  ; on y voit la bouche hexagonale entourée de deux lèvres ven­
trale et dorsale, qui caractérise la larve, faire place, chez l’adulte, à 
deux grandes pseudo-lèvres latérales. Les auteurs ne manquent pas 
de s’appuyer sur ce phénomène pour justifier leur conception de 
« pseudo-lèvres » : « The third-stage larva of P h y s o c e p h a l u s  sexa-  
la tu s  agrees in having cephalic structures similar to those of the 
third-stage larva of A s c a r o p s  s t r o n g y l in a  and it is, therefore, 
thought that in the case of P h y s o c e p h a l u s  the development of the 
individual recapitulates the evolutionary development of the genus 
since the adult of A s c a r o p s  is similar to the larva. »

La larve que nous avons décrite plus bas sous le nom d ’H a b ro -  
n e m a  sp. semble apporter également un document très précis sul­
la formation des lèvres latérales. Cette larve possède en effet une 
bouche hexagonale du type le plus primitif, mais on voit sur un 
plan plus superficiel l’ébauche des pseudo-lèvres qui apparaîtront 
chez l’adulte ; les six papilles du cycle interne sont réparties en 
deux groupes latéraux, et chaque groupe est inséré sur une bande 
de parenchyme légèrement saillante.

Les pseudo-lèvres apparaissent ainsi comme une formation secon­
daire surajoutée à la bouche hexagonale primitive. On conçoit donc 
que les familles portant des pseudo-lèvres latérales soient considé­
rées comme plus évoluées que les familles qui en sont dépourvues, 
et nous retrouvons ici encore, de façon presque schématique, une 
des hypothèses fondamentales de la classification de Chitwood et 
Wehr. Il paraît intéressant de souligner ce fait, car, plus de 25 ans 
après sa publication, cet ouvrage reste souvent mal interprété, et 
cela même dans d’excellents traités américains. Hyman (1951), lors­
qu’elle parle des lèvres latérales des S p ir u r o ïd e a ,  indique dans une 
note en bas de page : « Regarded by the Chitwoods as not true lips 
but pseudolabia on evidence said to be presented by Chitwood et 
Wehr (1934) ; examination of this article fails to reveal any such 
evidence. »
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B. —  LES CARACTÈRES DU CYCLE

I. — L’hôte intermédiaire est une acquisition relativement récente 
chez les Nématodes. Il en découle que les rapports entre le para­
site et l’hôte intermédiaire traduisent mieux le degré d’adaptation 
au parasitisme, que ne le font les rapports entre le parasite et 
l’hôte définitif.

L’hétéroxénie obligatoire est un caractère qui paraît absolument 
constant dans le cycle évolutif de tous les Nématodes de l’ordre des 
S p ir u r id a .  Nous croyons pourtant que l’union entre le Spiruride et 
son hôte intermédiaire est un phénomène profondément différent de 
ce que l’on observe, par exemple, entre un Trématode digénétique et 
son Mollusque hôte intermédiaire. Dans ce dernier cas, l’union Tré- 
matode-MolIusque est un phénomène fondamental, si profondément 
lié à l’évolution du groupe que les liens avec l’hôte définitif parais­
sent parfois plus larges et moins nécessaires que les liens avec 
l’hôte intermédiaire (cf. A. Buttner, 1949).

Pour les Spirurides, au contraire, le lien avec l’hôte définitif 
paraît être la partie fondamentale du cycle évolutif. Les rapports 
avec l’hôte intermédiaire apparaissent comme une acquisition rela­
tivement récente et surajoutée.

Cette notion, peu évidente à première vue, dans l’ordre des S p i-  
r u r id a ,  découle nécessairement de l’étude générale des cycles évo­
lutifs dans l’ordre des R h a b d i t in a .  Nous pouvons citer, parmi les 
exemples les plus démonstratifs, le cycle du Strongylide S y n g a m u s  
t ra c h e a  (Montagu 1811), pour lequel Morgan et Clapham (1934) ont 
montré que l’infestation de l’hôte définitif est possible par cycle 
direct, mais s’effectue plus facilement après passage chez un Oli- 
gochète. C’est là plutôt l’acquisition d’un hôte de réencapsulement, 
car c’est le troisième stade larvaire qui pénètre chez le ver de terre ; 
ailleurs au contraire, c’est le premier stade larvaire qui évolue chez 
l’hôte intermédiaire, exactement comme pour les Spirurides.

Les différentes formes possibles d’évolution des Métastrongylides 
donnent également des exemples très précis, bien mis en évidence 
dans la revue faite par Chandler, Alicata et Chitwood (1941) : D y c -  
t y o c a u lu s  infestant après évolution dans le milieu extérieur et pou­
vant être véhiculé accidentellement par les Vers de terre ; P r o to -  
s t r o n g y l in æ  évoluant obligatoirement chez des Mollusques, mais 
plutôt comme des parasites externes adaptés à la lutte contre la des­
siccation (Hobmaier, 1934) ; M e ta s t r o n g y l u s  évoluant obligatoire­
ment dans la cavité générale des Vers de terre.
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Ces phénomènes ont une portée tellement générale qu’on les re­
trouve dans les groupes les plus variés et même chez les A p h a s m i -  
dia , où certains C a p i l la r ia  évoluent directement, et d’autres par 
passage obligatoire chez des Oligochètes.

Nous sommes donc conduits, par la connaissance générale des 
cycles évolutifs de Nématodes, à considérer l’hôte intermédiaire 
comme un élément récemment acquis dans l’évolution et ayant des 
liens assez souples avec son parasite.

L’adaptation du Nématode à son hôte définitif paraît au contraire 
extrêmement ancienne, et l’on conçoit facilement que l’allure du 
processus évolutif qui a conduit aux formes très spécialisées de­
vienne difficile à préciser, lorsque les formes intermédiaires ont 
disparu et que les phénomènes de convergence ont joué.

En revanche, si l’on veut bien admettre que l’hôte intermédiaire 
est une acquisition relativement récente dans le cycle évolutif, il 
devient facile de concevoir que le degré de perfection atteint par la 
larve dans son adaptation à l’hôte intermédiaire va traduire fidèle­
ment la place zoologique du parasite.

Nous allons donc étudier les rapports entre le parasite et son hôte 
intermédiaire sous différents points de vue.

II. — Allure des métamorphoses

Les métamorphoses subies par un Spiruroïde, au cours de son 
développement chez l’hôte intermédaire, varient largement d’une 
espèce à l’autre. Dans certains groupes, les larves croissent de façon 
régulière, et chaque stade larvaire marque une étape progressive 
entre l’organisation de la larve à la sortie de l’œuf et l’organisation 
de l’adulte. Ce mode de développement, peu modifié par la vie para­
sitaire, peut être rapproché de la croissance des Insectes pauromé- 
taboles. Dans d’autres groupes, au contraire, les larves s’éloignent 
profondément de l’organisation habituelle des Nématodes libres. 
Certains stades ont tendance à prendre une forme globuleuse et l’or­
ganisation interne ne s’effectue que tardivement.

Ces modifications paraissent être liées essentiellement au régime 
alimentaire. Les larves paurométaboles, qui ont une organisation 
précoce du tube digestif, paraissent se nourrir aux dépens de l’hôte 
d’une façon qui les éloigne peu des larves saprophages. Chez les 
larves holométaboles, au contraire, la nutrition par osmose paraît 
prendre peu à peu une place prépondérante.

De façon schématique, on peut donc admettre que les espèces à
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développement régulièrement progressif sont primitives et qu’inver- 
sement, les espèces dont les larves subissent des métamorphoses 
accentuées sont spécialisées.

En nous basant ainsi uniquement sur la régularité de la crois­
sance, il est facile, par exemple, de classer les quelques espèces sui­
vantes pour lesquelles nous avons des renseignements suffisants :

Nématode libre (cf. Maupas, 1899) ; 
P h y s o c e p h a lu s  s e z a la tu s  (cf. Alicata, 1935) ; 
S p i r u r a  r y t i p l e u r i t e s  s e u r a t i  ;
Hadjelia  ou Sicarius ;
Synhim antus spinulatus ;
Dipetalonema blanci ;
Ico s ie l la  n e g lc c ta  (cf. Desportes, 1942) ; 
W u c h e r e r ia  m a l a y i  (cf. Feng, 1936).

Nous verrons plus bas qu’une telle sériation s’accorde bien aux 
autres éléments dont nous disposons et semble correspondre à la 
place zoologique respective de ces parasites.

Ces différences dans le développement font que les larves infes­
tantes d’espèces primitives ont une conformation qui rappelle celle 
de l’adulte, alors que les larves infestantes d’espèces spécialisées en 
diffèrent à tel point que l’identification générique par l’étude mor­
phologique devient impossible.

Cette similitude plus ou moins marquée des larves et des adultes 
est trop difficile à définir pour qu’elle puisse donner un document 
précis sur la place zoologique du parasite, mais il y a lieu cepen­
dant de souligner dès maintenant le cas des Physaloptères, qui avait 
déjà spécialement attiré l’attention de Seurat (1916 a) : « Les lar­
ves de Physaloptères présentent la plus grande similitude avec les 
adultes correspondants ; elles ont, en particulier, la même confor­
mation des lèvres et des dents buccales et n’en diffèrent guère que 
par leur taille plus faible et l’état d’évolution des organes génitaux. 
Il en résulte que leur attachement au genre P h y s a lo p te r a  apparaît 
immédiatement et que la détermination spécifique peut se faire... »

Ce caractère s’oppose manifestement aux classifications morpho­
logiques, car les Physaloptères sont habituellement considérés 
comme un des groupes les plus spécialisés parmi les Spirurides. Il 
sera donc nécessaire de revenir sur cette question et de chercher à 
la résoudre à l’aide de documents complémentaires.
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III. — Nature zoologique de l’hôte intermédiaire

1. — La spécificité chez les Spiruroïdes

La première règle générale, concernant les rapports du Spiruroïde 
avec son hôte intermédiaire, qui semble pouvoir être formulée, est 
que la spécificité est d’autant plus large que le Spiruroïde est plus 
primitif.

Nos connaissances restent cependant beaucoup trop fragmentai­
res pour qu’il soit possible d’apprécier la précision de cette règle. 
En général, les premiers travaux établissent le cycle à l’aide d’un 
Arthropode déterminé et font croire à une spécificité assez étroite ; 
mais, bien souvent, des notes complémentaires montrent que de 
nombreuses autres espèces d’Arthropodes peuvent également être 
utilisées. Il y a donc en réalité peu de Spirurides pour lesquels on 
sache avec précision l’étendue de la spécificité.

En outre, la question de la spécificité est rendue très difficile du 
fait qu’elle ne dépend pas toujours exclusivement de la nature zoolo­
gique de l’hôte, mais probablement aussi de facteurs plus complexes 
[races géographiques de D iro f i la r ia  i m m i t i s  (Leidy 1856), de W u c h e -  
rer ia  b a n c r o f t i  (Cobbold 1877) ; cycle du S p ir u r a  r y t ip l e u r i t e s  s e u ­
retti possible spontanément chez l'A k i s  e leg a n s  de Marrakech et 
impossible chez la même espèce en élevage à Casablanca].

De façon approximative, il est cependant possible de constater :
a) Que le pourcentage d’espèces dont le cycle est élucidé est beau­

coup plus important dans certaines familles (T h e la z i id æ , S p i r u r id æ ) 
que dans d’autres (A c u a r i id æ , Filaires), et il est évident que la dé­
couverte du cycle évolutif est beaucoup plus simple lorsque la spé­
cificité parasitaire est moins marquée. Cette constatation laisse donc 
présumer une spécificité plus forte dans les familles où les cycles 
sont encore peu connus.

b) Nous ne connaissons aucun exemple de spécificité stricte, établi 
de façon précise chez les Spirurides primitifs ; et même, chez les 
Filaires peu spécialisées (D ir o f ila r ia  i m m i t i s ), la nature des hôtes 
peut varier dans une large mesure. Par contre, W u c h e r e r ia  b an -  
c r o f t i ,  dont le cycle a été étudié avec beaucoup de précision, montre 
une spécificité marquée pour un petit nombre d’espèces de Mous­
tiques.

En conclusion, autant que nous puissions en juger sur le nombre 
restreint de documents dont nous disposons, il semble que la spéci­
ficité parasitaire soit plus stricte chez les espèces spécialisées. Mais, 
pour chercher à analyser de façon plus précise quels sont les élé-
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ments qui déterminent la nature zoologique de l’hôte intermédiaire, 
nous devons nous appuyer sur les excellentes définitions de Baer 
(1946) et de Joyeux et Baer (1951), et étudier successivement ce qui, 
dans le cas des Spiruroïdes, peut entrer dans les cadres définis par 
ces auteurs.

2. — Spécificité phylogénique

La spécificité phylogénique, définie par Baer en 1946, est celle que 
l’on observe lorsque un parasite, ou un groupe naturel de parasites, 
est strictement adapté à des hôtes appartenant à un phylum zoolo­
gique déterminé : « Nous nous proposons de désigner par spécificité 
phylogénique celle que l’on observe chez les Cestodes cyclophylli- 
diens et où, malgré les essais tentés dans ce but, l’infestation expé­
rimentale d’un hôte autre que l’hôte normal, ou qui soit apparenté 
à ce dernier, échoue... La spécificité phylogénique est le reflet d’une 
adaptation fort ancienne des Helminthes. Les hôtes devaient déjà 
héberger des vers avant qu’ils n’aient été emportés par la vague évo­
lutive qui semble avoir déferlé sur les Vertébrés terrestres vers la 
fin du Mésozoïque... »

Il est donc normal, puisque l’hôte intermédiaire nous paraît être 
une acquisition relativement récente dans l’évolution des Spiruroï­
des, que l’on ne puisse trouver aucun exemple de spécificité phylo­
génique chez les larves de Spiruroïdes. Nous verrons ainsi certaines 
espèces évoluer chez des hôtes appartenant aux groupes zoologiques 
les plus divers : C h e i lo s p ir u ra  h a m u l o s a  (Diesing 1851) peut évoluer 
chez des Amphipodes, des Sauterelles et des Coléoptères ; T e t r a m e -  
res  f i s s i s p in a  (Diesing 1861) chez des Oligochètes (?), des Crustacés 
(Daphnie, Gammare), des Blattes et des Sauterelles.

3. — Spécificité éthologique

La spécificité éthologique concerne au contraire les Helminthes 
qui sont hébergés par des hôtes zoologiquement éloignés, ces hôtes 
ayant pour seul point commun une égale possibilité de s’infester. 
Baer définit ce nouveau type de spécificité dans le passage suivant : 
« A la spécificité phylogénique, nous opposons la spécificité que 
nous qualifions d’éthologique, observée chez les Trématodes digè- 
nes, et dont la nature ressortit avant tout au genre de nourriture 
des hôtes. Il va de soi que, dans l’immense majorité des cas, seule 
l’expérimentation permette de faire la distinction entre ces deux 
sortes de spécificité ; d’ailleurs, la spécificité éthologique peut, dans
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certains cas, simuler la spécificité phylogénique (cas des Opalines). 
On doit considérer que la spécificité éthologique représente le résul­
tat d’une adaptation relativement récente des Helminthes à leurs 
hôtes. Adaptation qui s’est faite à une époque où les grands groupes 
de Vertébrés avaient déjà pris leur essor... »

Ce que l’on sait sur la spécificité des Spiruroïdes coïncide à peu 
près avec cette notion, et la seule règle générale qui puisse se déga­
ger avec précision de nos connaissances est que l’hôte intermédiaire 
des Spiruroïdes est un Arthropode aquatique ou terrestre suivant 
les mœurs de l’hôte définitif. Le type de spécificité des larves de Spi­
ruroïdes nous paraît pourtant présenter, dans certains cas, un pre­
mier échelon entre la spécificité éthologique et la spécificité phylo­
génique.

4. — Spécificité écologique

Prenons pour exemple le cas du D ip e ta lo n e m a  b la n c i .  Nous avons 
pu faire évoluer cette filaire chez des hôtes largement éloignés zoolo­
giquement (Ixodidé et Argasidé), mais récoltés tous deux dans les 
terriers de Mérions. Cette évolution est au contraire bloquée chez la 
plupart des autres Tiques expérimentées, et en particulier chez 
O r n i t h o d o r u s  e r r a t i c u s ,  qui est morphologiquement proche du vec­
teur.

Dans ce cas, il ne s’agit pas de spécificité phylogénique, puisque 
les hôtes intermédiaires sont zoologiquement éloignés, mais on ne 
peut pas davantage parler de spécificité éthologique, puisque les 
parasites ne peuvent évoluer expérimentalement que chez des hôtes 
très strictement limités. Il semble qu’il y ait eu primitivement une 
spécificité éthologique permettant l’évolution chez les Arthropodes 
du terrier susceptibles de piquer le Mérion, mais cette spécificité 
éthologique est maintenant fixée par l’évolution et est devenue très 
stricte. Nous proposerons donc pour ce dernier type de spécificité 
le terme de spécificité écologique.

5. — La séclusion. Spécificité par affinité de métabolisme

Dans le cadre de ces spécificités éthologiques et écologiques, sem­
ble cependant exister un autre facteur qui fait que les Nématodes 
les moins profondément adaptés à la vie parasitaire à l’état adulte 
évoluent de préférence chez des hôtes intermédiaires qui offrent un 
milieu assez proche du milieu extérieur. En d’autres termes, l’impor­
tance de la séclusion de la larve est parallèle à l’importance de la 
séclusion de l’adulte. Les Strongylides (adultes intestinaux) évolue-
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ront chez des Oligochètes, ou au maximum chez des Mollusques ; 
les Spirurides (adultes mi-intestinaux, mi-tissulaires), chez des Ar­
thropodes primitifs ; les Filaires les plus évoluées (adultes tissulai­
res), chez des Diptères.

Tout se passe comme si le parasite adapté à un régime très diffé­
rencié avait perdu la propriété de vivre libre à l’état larvaire, et 
devait nécessairement évoluer dans un milieu aussi peu différent 
que possible de celui qu’il trouvera à l’état adulte. Cette « spécifi­
cité par affinité de métabolisme » reste très imprécise, car nous 
ignorons totalement quels sont les facteurs en jeu (rh ?, nature des 
protéines ?), mais nous croyons pourtant qu’il peut être utile d’indi­
vidualiser cette notion dès maintenant, car nous la retrouverons plus 
loin, et elle peut expliquer un phénomène concernant les vitesses de 
croissance, qui se révèle au contraire extrêmement précis et facile 
à mettre en évidence.

6. — Conclusions

En conclusion, la spécificité parasitaire paraît plus stricte chez les 
espèces les plus spécialisées. Comme il est de règle dans les cas 
d’adaptation relativement récente au parasitisme, nous trouvons :

1° L’absence de toute spécificité phylogénique.
2° Une spécificité éthologique, qui, dans certains cas, paraît être 

devenue beaucoup plus stricte que celle qui est définie par Baer, et 
pour laquelle nous proposons le terme de spécificité écologique.

3° Dans le cadre des spécificités éthologiques et écologiques, une 
spécificité paraissant dépendre essentiellement du caractère de séclu­
sion du parasite que nous cherchons à définir sous le terme de spé­
cificité par affinité de métabolisme : une espèce peu spécialisée, qui, 
à l’état adulte, vit dans le milieu intestinal du Vertébré, aura pour 
hôte intermédiaire un Invertébré, qui offre un milieu peu différent 
du milieu extérieur à métabolisme bas. Une espèce très spécialisée, 
qui, à l’état adulte, vit dans les tissus du Vertébré, aura pour hôte 
intermédiaire un Arthropode ayant une large indépendance vis-à-vis 
du milieu extérieur à métabolisme élevé.

IV. — Localisation du parasite chez l’hôte intermédiaire

Lorsque l’hôte intermédiaire est un Crustacé, la larve du Spiru- 
roïde évolue constamment dans la cavité générale et, comme il est 
de règle avec les parasites de Crustacés, ne crée aucune réaction 
appréciable des tissus.
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En revanche, lorsque l’hôte intermédiaire est un Insecte, l’organe 
où s’effectue le développement devient un des éléments les plus 
caractéristiques du cycle. Nous croyons qu’il y a lieu de distinguer 
quatre modalités témoignant chacune d’un degré différent d’adapta­
tion du parasite à son hôte.

1. — Evolution dans la cavité générale avec encapsulement

Ce mode d’évolution est certainement le plus primitif. La larve 
ayant traversé la paroi du tube digestif, les tissus de l’hôte réagis­
sent en formant une capsule conjonctive autour du parasite. La 
capsule apparaît de façon très précoce (fin du premier stade) et 
devient très épaisse chez les larves mal tolérées par les tissus de 
l’hôte ; ce phénomène nous paraît caractériser essentiellement les 
Spirurides les plus primitifs et le cas du S p ir u r a  r y t i p l e u r i te s  en est 
le plus bel exemple. Les Spirurides moins primitifs provoquent une 
réaction conjonctive plus tardive (fin du deuxième stade) et la cap­
sule reste peu épaisse (exemple : G o n g y lo n e m a ,  etc...).

2. — Evolution dans la cavité générale sans encapsulement

Ce nouveau type de cycle évolutif paraît secondaire au précédent. 
Le Spiruroïde, mieux adapté à son hôte, provoque une réaction tis­
sulaire moins intense et reste libre dans la cavité générale pendant 
toute la durée de son évolution. Nous avons pu montrer dans les 
pages précédentes que ce phénomène n’est pas exceptionnel et qu’il 
paraît même être la règle pour les larves d ’H a b r o n e m a t in æ .

3. — Evolution dans un organe particulier

A un stade ultérieur, le Spiruroïde évolue de façon élective dans 
un organe déterminé et en particulier une cellule du corps gras, une 
cellule d’un tube de Malpighi, ou un follicule ovarien. Les espèces 
qui empruntent ce troisième mode d’évolution sont tantôt des Spi­
rurides qui, dans le cadre d’une famille primitive, sont extrêmement 
spécialisés, tantôt des Filaires primitives. Ces curieuses adaptations 
sont indiquées dans le tableau de l’annexe II avec la référence des 
auteurs qui les ont mis en évidence et nous nous bornerons ici à 
les énumérer.

Dans les cellules de l’épithélium intestinal, évoluent l'A g a m o s p i -  
ru ra  sp. n° 3 décrit plus haut et le P h y s a lo p te r a  h is p id a .

D ans les cellu les du corps gras évoluent des Spirurides sp écia li­
sés  : Habronema microstoma, H. muscæ, et des F ila ires prim itives : 
Filaria cypseli, Dirofilaria scapiceps, Loa loa, Dipetalonema recon- 
ditum, D. arbuta.
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Dans les cellules des tubes de Malpighi évoluent l ' H a b r o n e m a  
m e g a s to m a  et les Filaires : D iro f i la r ia  r e p e n s  et D . im m i t i s .

Dans l’ovaire des Muscides évoluent les T h e la z ia ,  Spirurides zoo­
logiquement très primitifs, mais qui, à l’état adulte, sont adaptés à 
la vie tissulaire et présentent de ce fait des convergences biologiques 
avec les Filaires.

4. — Evolution dans les muscles thoraciques

Toutes les Filaires spécialisées, dont le cycle est actuellement 
connu, évoluent dans les muscles thoraciques du Diptère vecteur. 
Cette uniformité de développement chez des espèces, qui, nous le 
verrons, sont probablement très éloignées zoologiquement les unes 
des autres, est un phénomène de convergence très remarquable et 
traduit vraisemblablement une nécessité métabolique précise.

5. — Conclusions

En conclusion, la localisation d’un Spiruroïde chez son hôte inter­
médiaire paraît correspondre à différents degrés d’adaptation du 
parasite à l’hôte ; on peut remarquer que le cas le plus simple se 
rencontre exclusivement chez les Spirurides, le cas le plus complexe 
exclusivement chez les Filaires et les modes d’évolutions intermé­
diaires à la fois chez les Spirurides et chez les Filaires.

Les Spirurides primitifs évoluent dans le tissu conjonctif, les for­
mes de passage dans un organe à métabolisme lent (corps gras, tube 
de Malpighi), et tout se passe comme si les espèces de Nématodes 
les plus spécialisés ne pouvaient se développer que dans les orga­
nes les plus actifs, tels que les muscles alaires des Diptères. Nous 
retrouvons donc ici, sous une autre forme, la notion de « spécificité 
par affinité de métabolisme ».

V. — Vitesse du développement chez l’hôte intermédiaire (1)

1. — Plus l’espèce est primitive, plus la séclusion de la larve 
est faible, plus le métabolisme est lent

En cherchant à préciser, d’une part, la nature zoologique de l’hôte 
intermédiaire, et, d’autre part, l’organe où se localise le parasite, 
nous avons été amenés dans les deux cas à parler d’une spécificité 
par affinité de métabolisme. Les Nématodes primitifs évoluent dans

(1) Ce chapitre a fait l’objet d’une communication préliminaire (Chabaud 
1949b).
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un milieu dont les échanges métaboliques sont lents et qui finale­
ment diffère peu du milieu extérieur ; les Nématodes spécialisés et 
bien adaptés à leur hôte intermédiaire paraissent au contraire ne 
pouvoir évoluer que dans des organes où les échanges métaboliques 
sont rapides chez des animaux dont la séclusion est forte.

2. — Vérification de la règle

Ces notions restent malheureusement difficiles à préciser ; on 
peut admettre grossièrement que les échanges métaboliques d’un 
Mollusque sont plus faibles que ceux d’un Diptère, et, chez un même 
animal, que le chiffre du métabolisme est plus faible pour les tissus 
conjonctifs que pour les tissus musculaires thoraciques, mais, à 
défaut d’études physiologiques précises, ces comparaisons ne peu­
vent être que très approximatives, d’autant plus que le chiffre du 
métabolisme basal n’est très probablement qu’un des éléments du 
problème.

Devant la complexité de ces questions, nous croyons qu’il est 
nécessaire de négliger la nature des processus physiologiques en 
cause et qu’il faut aborder l’étude de ce phénomène en n’en consi­
dérant que les effets globaux, et en particulier la vitesse de dévelop­
pement du parasite chez son hôte intermédiaire.

Il nous faut vérifier que plus l’espèce est primitive, plus le milieu 
où la larve va évoluer aura un métabolisme bas, et plus la durée 
de maturation, jusqu’au 3e stade larvaire infestant, sera longue.

Nous avons donc, dans le tableau de l’annexe II, indiqué pour 
chaque cycle de Spiruroïde la nature de l’hôte intermédiaire, la 
localisation de la larve et le nombre de jours nécessaires à la larve 
pour atteindre son stade infestant.

Pour pouvoir apprécier les durées nécessaires à l’évolution de larves 
de Spiruroïdes chez leur hôte intermédiaire respectif, nous rencontrons 
quelques difficultés en dépouillant la bibliographie ; en effet, les expé­
riences des différents auteurs présentent fatalement des particularités 
pouvant amener quelques causes d’erreur, lorsqu’on cherche à comparer 
les chiffres entre eux. Ces causes d’erreur sont, par ordre d’importance :

a) La tem péra ture  : L’évolution des larves est naturellement plus 
rapide lorsque le vecteur est conservé à une température plus haute, mais 
les différentes espèces ne sont pas également sensibles à la température : 
Dracunculus m edinensis  évolue en douze jours à 32-39° et en seize jours 
à 13-21° (Moorthy 1938 a) ; Dirofilaria im m itis  évolue en huit jours à 
24-37° et en plus d’un mois à 12-18° (Galliard et Dang Van Ngu 1938) ; 
Dirofilaria repens  en neuf jours à 31-35° et en quinze jours à 23° (Ber­
nard et Bauche 1913). Nous avons retenu autant que possible le nombre

Ann. de Parasitologie, t . XXIX, n °  4 — 1954. 25.
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de jours correspondant aux expériences faites à 25°, mais lorsque l’expé­
rience a été faite à une température différente ou lorsque cette der­
nière n’est pas indiquée nous avons dû prendre un chiffre qui n’est pas 
tout à fait comparable aux autres.

b) Nature de l’hôte in term éd ia ire  : Certaines larves, peu spécifiques, 
peuvent parfois parvenir au stade infestant chez un hôte qui ne leur 
est pas parfaitement favorable, et dans ce cas la durée de maturation 
est allongée. Même dans le cas où l’hôte intermédiaire est favorable, il 
est nécessaire qu’il soit en de bonnes conditions physiologiques : Joyeux 
(1946) cite le cas des larves de Protostrongylus rufescens (Leuck.) var. 
cuniculorum  J. et B., qui atteignent le stade infestant en quinze-vingt 
jours chez leur hôte intermédiaire, normal en Provence, Helicella  rugo- 
siuscula Michaud, alors qu’au quinzième jour elles peuvent n’avoir 
encore accompli aucune mue lorsque ce mollusque est élevé au labora­
toire.

c) Pluriparasi t ism e : Chez un Arthropode qui héberge une infestation 
massive, certaines larves ont une évolution retardée et d’autres larves, 
au contraire, ont une évolution normale ; comme les auteurs s’attachent 
en général à l’étude des formes les plus évoluées, ce phénomène ne paraît 
pas apporter de cause d’erreur importante.

Ces quelques difficultés n’empêchent cependant pas la lecture du 
tableau présenté dans l’annexe II. Les faits concordent de façon 
presque schématique avec les considérations théoriques. Pour un 
phylum déterminé, la liste des espèces, classées suivant le système 
de Chitwood et Wehr, se superpose presque exactement à la séria­
tion que l’on peut obtenir en classant les espèces suivant le nombre 
de jours nécessaires à leur développement chez l’hôte intermé­
diaire (1).

3. — Adaptations qui permettent aux cycles aberrants 
de suivre la règle générale

Cette règle se vérifie avec une telle précision que, dans les cas où 
des Nématodes primitifs, ayant donc nécessairement une crois­
sance lente, évoluent chez un vecteur à existence éphémère, il existe 
un certain nombre d’adaptations qui permettent une maturation 
complémentaire en dehors de l’hôte intermédiaire.

a) L a r v e s  in fe s ta n te s  a u  d e u x iè m e  s ta d e  la rv a ir e .  — Teixeira de 
Freitas et Lent (1946) décrivent, chez un D ia p to m u s ,  une larve de

(1) Seuls les Camallanoïdes ne permettent aucune conclusion précise, mais 
nous verrons plus bas qu’ils subissent un développement partiel dans le 
milieu extérieur et que leur temps de séjour chez l’hôte intermédiaire ne cor­
respond pas à leur temps de maturation.
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G œ zia  s p in u lo s a  (Diesing 1839), qui est infestante dès le deuxième 
stade larvaire.

b) D é v e l o p p e m e n t  p a r t i e l  d a n s  le m i l ie u  e x té r ie u r .  — Chez tous 
les Camallanoïdes, et dans certains groupes qui ont un cycle évo­
lutif spécialisé (H a b r o n e m a t in æ , parasites d’Equidés, certains G na-  
t h o s to m a t in æ ) , la larve du premier stade est libre et semble pou­
voir souvent subir un certain développement dans l’utérus de la 
mère, dans l’intestin de l’hôte définitif ou dans le milieu extérieur. 
En effet, la larve du premier stade n’effectue qu’une maturation 
insignifiante chez l’hôte intermédiaire, puisque, chez C a m a l la n u s  
s w e e t i  par exemple, le deuxième stade larvaire apparaît dès que la 
larve arrive dans la cavité générale du Cyclops.

Pereira, Vianna Dias et Azevedo (1936) pensent que, chez P r o c a -  
m a l la n u s  c e a r e n s is  Pereira, Vianna Dias et Azevedo 1936, le déve­
loppement chez le Copépode s’arrête au second stade larvaire et 
qu’un poisson, deuxième hôte intermédiaire obligatoire, assure le 
développement du troisième stade. Li (1935) ne voit également chez 
le Copépode que deux stades larvaires pour P r o c a m a l la n u s  fu lv o -  
d r a c o n is  Li 1935. Par contre, Moorthy (1938 b) décèle une mue très 
précoce chez C a m a l la n u s  s w e e t i  Moorthy 1937 et considère donc la 
larve trouvée à la fin de l’évolution chez le Copépode comme le 
troisième stade larvaire (1). Etant donné que les larves figurées par 
Pereira, Vianna Dias et Azevedo, par Li et par Moorthy sont très 
proches les unes des autres, il est possible que la mue initiale ait 
échappé aux premiers auteurs, et, tant que ces recherches n’auront 
pas été confirmées, nous n’oserons pas considérer ces cycles comme 
des exemples de maturation obligatoire chez un deuxième hôte 
intermédiaire.

Hedrick (1935) a montré que chez S p i r o x y s  c o n to r tu s  (Rud. 1819) 
l’œuf n’est mature qu’après un séjour d’une semaine dans l’eau et 
que la larve ingérée par le Cyclops est à l’intérieur d’une mue et 
correspond donc déjà au deuxième stade larvaire.

c) F in  d u  d é v e l o p p e m e n t  ch ez  un  d e u x iè m e  h ô te  in te r m é d ia i r e  
o b l ig a to ire .  — Les travaux de Prommas et Daengsvang (1936) prou­
vent que, pour G n a th o s to m a  s p in ig e r u m  Owen 1836, les œufs doi­
vent séjourner dans l’eau une dizaine de jours avant d’être em- 
bryonnés et qu’après un développement chez le C y c lo p s ,  les larves 
ne sont pas infestantes pour l’hôte définitif. La maturation doit se 
poursuivre nécessairement chez un deuxième hôte intermédiaire 
qui est un Vertébré.

(1) Chez les D r a c u n c u l i d œ ,  D .  m e d i n e n s i s  est également la seule espèce chez 
laquelle on ait pu mettre deux mues en évidence.
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4. — Exceptions

Il nous reste cependant deux cas pour lesquels le temps néces­
saire à la maturation des larves ne correspond pas à la place zoolo­
gique attribuée au parasite.

a) Les H a b r o n e m a ,  parasites d’Equidés, et les T h e la z ia  du bé­
tail. — Les H a b r o n e m a t in æ  qui ont été étudiés plus haut ont un 
cycle évolutif légèrement plus spécialisé que celui des S p ir u r in æ  et 
qui correspond parfaitement bien à leur place zoologique. Nous 
avons pu remarquer seulement que le parasite paraît mieux adapté 
à son hôte, et ne provoque pas de réaction conjonctive suffisante 
pour déterminer l’encapsulement. En revanche, les trois espèces 
parasites d’Equidés ont un cycle évolutif très spécialisé et qui repré­
sente même le meilleur exemple de terme de passage, actuellement 
connu, entre le cycle du type Spiruride et le cycle du type Filaire. 
Il paraît en être de même chez les T h e la z ia .  Ces parasites, bien 
qu’ils appartiennent à la famille primitive des T h e la z i id æ ,  ont éga­
lement un cycle spécialisé, puisque l’évolution larvaire s’effectue 
dans les ovaires de Muscides. Ces remarquables adaptations biolo­
giques n’ont entraîné aucune modification importante dans la mor­
phologie des adultes. Il s’agit donc là d’adaptations fortuites, nulle­
ment caractéristiques du phylum, et il est évident que, dans ce cas, 
les caractères biologiques doivent céder le pas aux caractères mor­
phologiques, pour définir la place zoologique de l’Helminthe.

b) Les P h y s a lo p te r id æ .  —  Nous avons pu remarquer, dans un 
précédent paragraphe, que les larves de Physaloptères sont des lar­
ves paurométaboles qui paraissent peu spécialisées. Il apparaît 
maintenant que la durée du séjour chez l’hôte intermédiaire est 
longue et ne correspond pas à celles des Spirurides très spécialisés. 
Au contraire, si l’on se base uniquement sur la morphologie de 
l’adulte et sur les affinités de certaines Filaires avec les Physalop­
tères, on est conduit à placer ces derniers à une place élevée dans 
l’échelle zoologique des Spirurides.

Cette contradiction, entre les documents biologiques et les docu­
ments morphologiques, nous semble pouvoir indiquer l’existence de 
deux phylums qui se seraient séparés à une époque antérieure à 
celle qui correspond à la diversification des autres familles de Spi­
rurides. Lorsque, dans la troisième partie de ce travail, nous tente­
rons de préciser les affinités des Spirurides entre eux, ce phénomène 
nous paraîtra donc un élément important pour justifier la séparation 
entre les Physaloptères et les autres Spirurides.
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TROISIEME PARTIE

Introduction des notions précédentes 
dans la taxonomie

Dans le chapitre précédent, nous nous sommes attachés à relever 
les éléments biologiques qui paraissent avoir une valeur systéma­
tique, tantôt par l’étude de structures larvaires à caractère ancestral, 
tantôt par les caractères du cycle.

Il nous faut admettre, cependant, qu’une classification basée 
exclusivement sur les caractères biologiques conduirait à quelques 
incohérences. Les adaptations biologiques peuvent se faire de façon 
brutale, sans entraîner de modifications importantes dans la mor­
phologie de l’adulte, et les convergences biologiques sont aussi fré­
quentes et probablement même plus fréquentes que les convergen­
ces morphologiques.

Nous pensons donc que, s’il est nécessaire d’introduire les données 
biologiques dans la taxonomie des Spiruroïdes, il faut le faire avec 
prudence et en accord avec la morphologie imaginale. Nous verrons 
d’ailleurs, au cours de ce chapitre, que les données biologiques que 
nous apportons s’accordent admirablement avec une des classifica­
tions morphologiques actuellement proposées. Les documents biolo­
giques confirmeront donc en premier lieu la valeur de cette classifi­
cation et, en second lieu, ils permettront d’attirer l’attention sur 
quelques points particuliers qui ne paraissent pas entièrement 
satisfaisants (place des Physaloptères, valeur zoologique du groupe 
des F ila r io ïd e a ) .

I — Métastrongylides Subulures et Spiruroïdes

Le diagnostic entre Métastrongylides, Subulures et Spirurides est 
en général extrêmement facile, mais il existe pourtant quelques for­
mes intermédiaires dont les caractères biologiques pourraient faci­
liter l’interprétation.

A) Métastrongylides

Les Métastrongylides sont des Strongylides, ainsi que l’indique 
formellement l’anatomie générale, mais cette superfamille s’est 
adaptée à la vie dans le tissu pulmonaire des Mammifères. Cette
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spécialisation biologique s’accompagne d’une spécialisation morpho­
logique, dont l’élément le plus frappant est une réduction progres­
sive de la bourse caudale du mâle. Notons encore que le cycle évo­
lutif s’est compliqué et que les formes spécialisées ont un Mollusque 
comme hôte intermédiaire obligatoire.

La sous-famille des V o g e lo id in æ  [créée récemment par Dou­
gherty pour permettre de séparer les espèces hétérogènes qui étaient 
groupées précédemment dans le genre M e ta th e la z i a ] comprend des 
formes dont la morphologie est intermédiaire entre les Métastron- 
gylides et les Spirurides, et dont l’interprétation varie suivant les 
auteurs.

Skrjabine (1941) y voit de véritables formes de passage et pense 
que l’ordre des S p i r u r id a  a son origine dans ces Métastrongylides. 
Nous nous associons entièrement à Dougherty (1952) pour rejeter 
cette hypothèse basée sur des caractères de convergence évidents ; 
comme le souligne Dougherty, il paraît d’ailleurs paradoxal de faire 
dériver l’immense groupe des Spirurides, réparti dans tous les grou­
pes de Vertébrés, de formes étroitement spécialisées dans le tissu 
pulmonaire des Mammifères.

Dougherty trouve tellement remarquable le parallélisme biologi­
que et morphologique des V o g e lo id in æ  avec les Métastrongylides 
qu’il réunit les deux groupes dans les M é ta s t r o n g y lo ïd e a .  Il ne pense 
pas qu’un groupe connu uniquement chez les Mammifères puisse 
dériver de Spiruroïdes primitifs qui sont répartis à la fois chez des 
Poissons, des Oiseaux et des Mammifères.

Nous ne pensons pas que cet argument soit convaincant, car 
l’adaptation d’un parasite à un tissu déterminé chez les Mammifères 
n’implique pas, à p r io r i ,  que la même adaptation ait pu réussir chez 
d’autres Vertébrés. Sur un terrain plus morphologique, nous avons 
proposé, avec E. Biocca (1950, 1952), de considérer les V o g e lo id in æ  
comme des parasites, dérivant de Spiruroïdes primitifs, dont l’adap­
tation au tissu pulmonaire aurait amené des caractères de conver­
gence avec les Métastrongylides. [Nous constatons en effet que les 
éléments de diagnose essentiels (structure céphalique, œsophage) 
sont du type Spiruride, et que les éléments qui rapprochent les V o g e ­
lo id in æ  des Métastrongylides (gubernaculum, cuticule) paraissent, 
dans l’évolution générale des Spirurides, être spécialement sensibles 
aux phénomènes de convergence].

Les caractères larvaires apportent-ils des arguments nouveaux en 
faveur de l’une ou de l’autre de ces hypothèses ?

• Nous avons décrit deux larves que nous attribuons aux V o g e lo i­
d in æ  et une larve que nous attribuons aux Métastrongylides, et 
avons pu noter une analogie frappante entre elles, par leur grande 
taille et par leur aspect général.
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Nous devons cependant noter que les organes les plus caractéris­
tiques (papilles sensorielles et œsophage) conservent soit le type 
Spiruride, soit le type Métastrongylide.

Les larves de V o g e lo id in æ  paraissent appartenir à un groupe pri­
mitif (similitude de la larve et de l’adulte), mais, ces larves n’ayant 
pas été récoltées chez le premier hôte intermédiaire, nous ignorons 
encore les principales caractéristiques du cycle. Nous espérons 
cependant que la connaissance de ces larves pourra, par analogie 
morphologique, aider à la découverte du vecteur, et la nature zoolo­
gique de ce dernier devrait apporter une indication très importante, 
car, en règle, les Métastrongylides évoluent chez des Mollusques, et 
les Spirurides chez des Arthropodes (1).

B) Subulures

Le sous-ordre des A s c a r id in a  reste parfaitement distinct des Spi­
rurides. Nous devons cependant noter certaines convergences dans 
la structure buccale. Le type primitif le plus fréquent possède trois 
lèvres, mais quelques formes plus spécialisées acquièrent une symé­
trie bilatérale. C’est ainsi que chez certains Oxyures de Primates : 
les B u c k l e y e n te r o b iu s , on assiste à une transformation progressive, 
portant sur les lèvres, puis sur les lobes œsophagiens buccaux, qui 
laisse voir, chez les différentes espèces, tous les intermédiaires entre 
une symétrie d’ordre 3 et une symétrie d’ordre 2 (Dollfus et Cha- 
baud, 1954). Ce phénomène se retrouve sous une autre forme, pré­
cisément chez un Subulure : l 'H o p lo d o n to p h o r u s  f la g e l lu m  (Hemp. 
et Ehr.) : l’extrémité antérieure de l’œsophage forme trois lèvres 
profondes, comme dans les espèces voisines, mais, sur un plan super­
ficiel, se trouvent deux pseudo-lèvres latérales (Campana et Cha- 
baud, 1950).

Nous avons vu plus haut que le cycle évolutif des Subulures, 
connu pour les deux espèces S. b r u m p t i  et S. b o l iv a r i ,  a pris toutes 
les caractéristiques des cycles de Spirurides. Cependant, les S u b u -  
lu ra  conservent trois lèvres, et tous les caractères énumérés par 
Cuckler et Alicata (1944) pour rapprocher les S u b u lu r a  et les Spiru­
rides ne concernent que les larves et sont d’un caractère nettement 
adaptatif. Nous ne pouvons donc pas nous associer à ces auteurs 
lorsqu’ils proposent de considérer les S u b u lu r a  comme des formes 
intermédiaires entre A s c a r o ïd e a  et S p ir u r o ïd e a .

En conclusion, l’ordre des S p i r u r id a  paraît être parfaitement isolé

(1) Sugimoto et Nishiyama (1937) signalent l’évolution de T e t r a m e r e s  
f i s s i s p i n a  (Diesing) chez une Annélide, mais ce fait exceptionnel aurait besoin 
d’être confirmé.
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des autres Nématodes. Il existe seulement, parmi les R h a b d i t i d a ,  
quelques fins de phylum qui présentent des phénomènes de conver­
gence biologique avec les Spirurides ; ces adaptations biologiques 
peuvent entraîner des convergences morphologiques (cas des Méta- 
strongylides) ou, au contraire, n’avoir aucune répercussion sur la 
morphologie de l’adulte (cas des S u b u lu r a ) .

II. — Les Spirurides entre eux

La classification des Spirurides, que nous devons en grande par­
tie à Railliet, s’est précisée dans les travaux ultérieurs et en parti­
culier grâce aux études de Seurat qui, par l’analyse de l’appareil 
génital femelle, a pu préciser la position réciproque de nombreuses 
espèces. Cependant, le véritable fil conducteur permettant d’inter­
préter l’évolution générale des Spirurides parait avoir été apporté 
par le travail de Chitwood et Wehr en 1934.

Partant d’un Nématode primitif hypothétique, possédant six lè­
vres ornées chacune d’une papille interne et de deux papilles exter­
nes, les auteurs montrent que l’évolution se fait par une fusion des 
lèvres et par une réduction progressive des papilles.

La valeur taxonomique de l’appareil sensoriel céphalique a pris 
ainsi une importance extrême. Sa stabilité phylogénique s’explique 
peut-être par le fait qu’il est sous la dépendance directe du système 
nerveux, probablement moins sensible aux variations extérieures. 
Les papilles céphaliques des Nématodes pourraient être rapprochées 
des trichobothries dont l’importance phylogénique a été récemment 
mise en évidence par différents spécialistes, dans les groupes les 
plus divers (cf. Deiamare Deboutteville, 1951, p. 172-181).

Les principes déterminant la classification des Spirurides nous 
paraissent ainsi pouvoir être schématisés de façon assez précise. 
Il existe d’une part des phénomènes de simplification, ayant une 
valeur phylogénique très sûre, qui portent sur l’appareil sensoriel 
céphalique et sur le nombre de lèvres ; d’autre part, on trouve des 
processus amenant l’apparition de formations originales, portant 
essentiellement sur l’appareil de fixation (lèvres, pseudo-lèvres, 
dents, cordons céphaliques, épines cuticulaires) et sur l’appareil 
génital femelle (sphincters, disposition de la vulve et des utérus). 
L’appareil génital mâle paraît, en général, subir un processus de 
réduction, mais les variations sont amples et ne donnent pas d’in­
dications phylogéniques précises.

Bien qu’il n’y ait pas de système très défini à opposer à cette 
classification, elle ne semble pas avoir recueilli l’adhésion de beau-
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coup d’auteurs. L’opinion qui s’exprime dans le plus récent traité 
(Hyman, 1951) est la suivante : « The classification of the S p ir u -  
r o ïd e a  was revised by Chitwood and Wehr (1934) but as their 
scheme does not appear to have received wide acceptance it is only 
partially followed here. » Il est donc intéressant de confronter les 
documents biologiques avec ce système.

Nous avons vu dans le chapitre précédent avec quelle précision 
certaines structures larvaires permettent de vérifier les éléments 
d’évolution les plus importants postulés par Chitwood et Wehr 
(réduction des papilles céphaliques, apparition de pseudo-lèvres).

Les caractéristiques biologiques proprement dites apportent une 
nouvelle confirmation au bien-fondé de la classification. Pour le 
vérifier, nous nous baserons sur les éléments mis en évidence dans 
la 2e partie et en particulier sur la durée de maturation des larves 
chez l’hôte intermédiaire ; nous avons vu en effet que cette durée 
indique de façon relativement précise le degré d’adaptation du para­
site à son vecteur, et, par là, la place zoologique approximative de 
chaque espèce.

En éliminant un petit nombre de cas, où l’on constate une adap­
tation fortuite qui bouleverse brutalement le cycle (T h e la z ia  et 
H a b r o n e m a ,  parasites du bétail), il est possible de constater l’exis­
tence d’un cycle évolutif normal dont les variations suivent fidèle­
ment l’évolution progressive de la lignée.

Le tableau présenté dans l’annexe II ne permet pas de faire l’ana­
lyse des C a m a lla n in a ,  car nous avons vu que leur cycle est modifié 
et que le temps de maturation de la larve ne correspond pas au 
temps de séjour chez l’hôte intermédiaire. En revanche, nos connais­
sances sur les S p ir u r in a  suffisent pour faire des constatations pré­
cises.

Les T h e la z i id æ  « apparently the most primitive of the superfa­
mily » (Chitwood 1950) évoluent lentement (de 50 à 30 jours), et ce 
sont les groupes les plus spécialisés (G o n g y lo n e m a ) qui évoluent 
relativement le plus vite. Les R h a b d o c h o n a  paraissent faire excep­
tion, mais leur cycle n’a pas été publié en détail, et il est possible 
qu’on y trouve une adaptation particulière, comme il est fréquent 
dans les espèces aquatiques.

Les S p ir u r id æ  qui « apparently contains the next most primitive 
representatives of the S p ir u r o ïd e a  » prennent en moyenne 30 jours 
pour évoluer. Les formes unanimement admises comme les plus 
primitives (P r o t o s p i r u r a ) sont particulièrement lentes (50 jours) ; 
le cas du S p in i te c tu s  est à rapprocher de celui de R h a b d o c h o n a .

Les T e t r a m e r id æ ,  groupe issu des S p ir u r id æ  et s’adaptant à la vie 
tissulaire (cf. Chabaud, 1951 b ) ,  ont, comme il est normal, un temps
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d’évolution un peu plus court que celui des S p ir u r id æ  (26 à 
10 jours).

Les A c u a r i id æ ,  considérés comme un groupe proche des S p ir u r i -  
næ , mais plus spécialisé, évoluent en 28 à 13 jours. En ce qui nous 
concerne, le cas des A c u a r i in æ  est spécialement intéressant, car 
nous avons vu que les cordons céphaliques permettent d’établir une 
sériation générique extrêmement précise. On peut constater que les 
temps d’évolution des larves coïncident de façon schématique avec 
cette sériation : 28 jours chez A c u a r ia ,  26 jours chez D i s p h a r y nx,  
25 à 19 jours chez C h e i lo sp iru ra ,  13 jours chez S y n h i m a n t u s  et 
E c h in u r ia .

Avec les G n a th o s to m a t id æ ,  nous retombons dans un groupe diffi­
cilement interprétable, puisque la maturation de la larve se poursuit 
après son passage chez l’hôte intermédiaire ; nous pouvons cepen­
dant remarquer que S p ir o x y s ,  qui est morphologiquement plus pri­
mitif, évolue plus lentement.

Les P h y s a lo p t e r id æ  qui « apparently represent the final conclu­
sion of evolutionary tendencies in the S p ir u r o ïd e a  » nous paraissent 
former l’unique contradiction grave entre la morphologie imaginale 
et les caractéristiques biologiques. Le cycle évolutif ne présente 
aucune adaptation particulière qui puisse expliquer la lenteur rela­
tive du cycle (21 à 30 jours). Nous avons également remarqué plus 
haut la grande similitude des larves et des adultes correspondants, 
fait qui plaide également en faveur d’un groupe relativement pri­
mitif.

Nous sommes donc amenés à supposer que les Physaloptères 
représentent un phylum évolutif qui s’est séparé des autres Spiru- 
rides de façon précoce. Alors que les A c u a r i id æ  paraissent liés aux 
types primitifs par des familles intermédiaires, les Physaloptères 
semblent, au contraire, beaucoup plus isolés.

L’hypothèse d’une différenciation brutale et très archaïque des 
Physaloptères se trouve fortement étayée par l’étude de leur répar­
tition ; ces parasites existent dans le monde entier, sous un type très 
uniforme, et sont hébergés par tous les groupes de Vertébrés. C’est 
même un des rares groupes de S p i r u r id a  qui soient représentés chez 
les Sélaciens.

En conclusion, les caractères taxonomiques tirés de la biologie 
des Spirurides s’accordent remarquablement bien avec le système 
de Chitwood et Wehr. Certaines structures larvaires confirment les 
hypothèses qui ont servi de base à ce système, et, à l’exception d’un 
petit nombre de cas répondant à des adaptations spéciales, les carac­
téristiques biologiques permettent une sériation qui coïncide avec 
la classification basée sur la morphologie imaginale. Les Physalop-
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tères, seuls, font exception, et nous sommes conduits à les considérer 
comme un phylum s’étant différencié brusquement et très précoce­
ment des autres Spirurides. Cette hypothèse paraît confirmée par le 
fait qu’à leur uniformité morphologique s’oppose une répartition 
extraordinairement large. Nous proposons donc de les isoler des 
autres S p ir u r o ïd e a  et d’en faire une nouvelle superfamille indépen­
dante : les P h y s a lo p te r o ïd e a .

III. — Spirurides et Filaires

La définition morphologique des Filaires est extrêmement diffi­
cile à préciser. Les caractères les plus évidents n’ont en effet aucune 
valeur phylogénique et se rencontrent chez les Nématodes les plus 
variés à partir du moment où ils sont adaptés à la vie tissulaire.

M u s p ic e a  b o r re l i  Sambon, parasite du tissu des Souris, étudié par 
Brumpt (1930), et R o b e r td o l l fu s a  p a r a d o x a  Chabaud et Campana, 
que nous avons récolté dans la chambre antérieure de l’œil des Cor­
beaux (1950 b), paraissent en réalité avoir des affinités avec les 
A p h a s m i d ia  (M e r m i th o id e a  ou T r ic h u r o id e a ) ,  mais leur mode de vie 
tissulaire a amené une atrophie presque complète de tous les orga­
nes, à l’exception de l’appareil génital, et ces parasites ressemblent 
à des Filaires.

Les Métastrongylides adaptés au tissu pulmonaire conservent 
mieux leur structure primitive, mais ils sont déjà fortement modi­
fiés, comme le prouvent les anciennes désignations de « F i la r ia  ».

Les Dracunculides, avant d’avoir été rattachés aux Camallanoï- 
des, ont été longtemps considérés comme des Filaires.

Il semble, cependant, que toutes les espèces tissulaires provenant 
d’un groupe autre que les Spirurides soient actuellement exclues des 
F ila r io ïd e a .  Cette superfamille rassemble donc tous les Spiruroïdes 
adaptés à la vie tissulaire, et il est évident qu’il n’y a aucune déli­
mitation précise entre Spirurides et Filaires. Il est même parfois 
possible de rattacher un parasite tissulaire à un groupe de Spiru­
rides déterminé. C’est ainsi que la découverte d’une forme morpho­
logiquement intermédiaire, G eo p e t i t ia  p a r i  Chabaud 1951 b, nous a 
permis de rattacher de façon précise les C r a ss ic a u d a  aux T e t r a m e -  
r id æ .

Mais, dans la très grande majorité des cas, les formes intermédiai­
res n’existent pas, et il est à peu près impossible de déceler l’origine 
des espèces, car elle est masquée par des convergences.

L’examen des caractéristiques biologiques conduit à penser que 
les Filaires ne forment pas un phylum homogène, mais qu’elles pro-
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viennent au contraire de rameaux différents qui se seraient détachés 
de différents Spirurides primitifs à des époques variées. Prenons 
l’exemple des D ip e t a lo n e m a ,  qui est un des seuls genres où l’on 
connaisse un nombre suffisant de cycles évolutifs. On peut y trouver 
des cycles primitifs (D. b la n c i) ,  des cycles très spécialisés (D . s t r e p -  
to c e rc a )  et différents types intermédiaires. Nous avons récemment 
(1952) cherché à montrer que ces différences biologiques s’accom­
pagnent de différences morphologiques portant essentiellement sur 
la structure céphalique. Les espèces à cycle évolutif primitif ont une 
morphologie plus proche de celle des Spirurides et l’on peut mettre 
en évidence différents échelons qui conduisent aux formes biologi­
quement et morphologiquement spécialisées. Le genre D ip e t a lo n e m a  
paraît donc, à lui seul, former un phylum homogène allant des Spi­
rurides jusqu’aux Filaires spécialisées.

Il est probable que les exemples de cette sorte se multiplieront 
lorsque nos connaissances seront plus étendues, et il deviendra 
possible de construire une classification naturelle, ce qui est actuelle­
ment impossible.

En conclusion, les Filaires paraissent rassembler tous les Spiru- 
roïdes adaptés à la vie tissulaire. La confrontation des documents 
biologiques et morphologiques, faite dans un genre déterminé, 
montre tous les intermédiaires entre les formes proches des Spiru­
rides et les formes très spécialisées. Il paraît donc probable que les 
Filaires ne représentent pas un phylum homogène, mais rassemblent 
un grand nombre de rameaux détachés de différents Spirurides à 
des périodes variées.

A n n e x e  I

Taxonomie de S p irura  ry tip le u r ite s

La taxonomie des S p i n i l a  proches de S. ta lp æ  (Gmelin, 1790) est 
assez confuse, car les auteurs ne s’accordent pas dans l’utilisation 
de quelques noms anciens.

Seurat, dans ses premières publications (1911, 1912 a et 1912 b), a 
désigné, sous le nom de S. ta lp æ  le parasite du hérisson d’Algérie, 
mais, en février 1913 a, l’auteur, ayant pu comparer son matériel 
avec des S p ir u r a  provenant d’une taupe capturée en France, cons. 
tate et décrit des différences importantes. A partir de cette époque, 
il désigne donc, dans toutes ses publications, le parasite du hérisson 
sous le nom de S p ir u r a  g a s t r o p h i la  (Mueller 1894). Cependant, une 
petite exception à cette règle va créer une nouvelle confusion : le
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nom de S p ir u r a  g a s t r o p h i la  Seurat 1913 c, qui désigne un parasite 
du Macroscélide, tombera en synonymie de S p ir u r a  r o th s c h i ld i  Seu­
rat 1915 b, lorsque cette dernière espèce sera décrite.

Seurat avait, dès sa première publication (1911), admis l’identité 
de son matériel avec les larves de F ila r ia  r y t i p l e u r i t e s  Deslong- 
champs 1824, qui avaient été étudiées par Galeb en 1878. Il semble 
donc que dans le travail de 1913 a, Seurat aurait eu avantage à 
prendre le nom de S. r y t i p l e u r i t e s  et à abandonner le nom de S. g a s ­
t r o p h i la .  Cette solution a été adoptée par Yorke et Maplestone 
(1926), mais leur mise en synonymie a été parfois mal comprise par 
les auteurs qui ont suivi. En effet, le S. g a s t r o p h i la ,  décrit en 1913 c 
par Seurat chez le Macroscélide, est mis, à juste titre, en synonymie 
de S. r o th s c h i ld i ,  malheureusement Yorke et Maplestone ne spéci­
fient pas que le parasite du hérisson, décrit comme S. g a s t r o p h i la  
par Seurat en 1913 a, est identique au F ila r ia  g a s t r o p h i la  de Mueller, 
c’est-à-dire au S. r y t ip le u r i t e s ,  et Stefanski (1934) croit que le para­
site du hérisson est mis en synonymie de S. ro th s c h i ld i ,  ce qui serait 
absurde. Sandground (1935) considère que les identités admises par 
Seurat ne sont pas suffisamment évidentes et il propose : 1° de 
laisser F i la r ia  r y t i p l e u r i t e s  Deslongchamps et F ila r ia  g r a s t r o p h i la  
Mueller comme s p e c ie s  in q u i r e n d æ  ; 2° de conserver S. g a s t r o p h i la  
Seurat 1913. Ce point de vue nous paraît beaucoup trop formaliste 
et son adoption amènerait de fréquentes confusions entre la F ila r ia  
g a s t r o p h i la  Mueller 1894, le S p ir u r a  g a s t r o p h i la  de Seurat (1913 a) 
et le S. g a s t r o p h i la  de Seurat (1913 c).

Stefanski (1934), ayant étudié des larves qui correspondent à 
celles décrites sous le nom de F. r y t ip l e u r i t e s ,  a reproduit les expé­
riences de Galeb, et a pu, en outre, obtenir chez le chat des adultes 
qui correspondent au F ila r ia  g a s t r o p h i la  de Mueller. Les conclusions 
de cet auteur coïncident donc en réalité avec celles de Yorke et 
Maplestone et nous paraissent parfaitement justifiées. Il y a donc 
lieu de distinguer trois espèces : S. ta lp æ  de la taupe ; S. r y t i p l e u ­
r i te s  du chat, du hérisson d’Algérie et d’autres animaux et S. r o th s ­
ch i ld i  du macroscélide.

Nous allons malheureusement être amenés à compliquer à nou­
veau la question, car, pour les raisons que nous exposerons plus 
bas, nous considérons les parasites du chat et du hérisson comme 
des variétés distinctes. Nous proposons donc pour les espèces citées 
plus haut la nomenclature suivante :

1° S. ta lp æ  (Gmelin 1790) chez T a lp a  e u ro p e a  L. ; la larve, 
d’après von Linstow (1877), se trouverait encapsulée chez C eto n ia  
a u r a ta  L.
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2° S. r o th s c h i l d i  Seurat 1915 chez E l e p h a n tu lu s  d e s e r t i  Thomas 
(Syn. : S. g a s t r o p h i la  Seurat 1913 c).

3° S. r y t ip l e u r i t e s  r y t i p l e u r i t e s  (Deslongchamps 1824) chez le chat 
et accidentellement le rat ; larve chez P e r i p la n e ta  o r ie n ta l i s  (L.). 
(Syn. : F i la r ia  g a s t r o p h i la  Mueller 1894).

4° S. r y t i p l e u r i t e s  s e u r a t i  nov. var. chez A e te c h in u s  a lg iru s  
(Duv.), V u lp e s  v u lp e s  a t la n t ic a  Wagn. (?), Z o r i l l a  ly b ic a  Hempr.- 
Ehr. (?) et H e r  p e s te s  i c h n e u m o n  L. (?) ; larve chez de nombreux 
Coléoptères, la Blatte orientale (?) et de nombreux Vertébrés. (Syn. :
S. ta lp æ  Seurat (1911, 1912 a et 1912 b), S. g a s t r o p h i la  Seurat 
(1913 a), et publications ultérieures, sauf 1913 c.

Les raisons qui nous incitent à séparer S. r y t i p l e u r i t e s  en deux 
variétés distinctes sont d’ordre morphologique, épidémiologique et 
expérimental.

A. Morphologie. — Seurat a traité à différentes reprises la morpho­
logie du S pirura  du hérisson, et en particulier l’appareil génital femelle 
(1912 a), les caractères différentiels avec S. ta lpae (1913 a), la diagnose 
avec les espèces proches et l’étude de l’extrémité postérieure du mâle 
(1915 b). Cependant il n’existe encore aucune description d’ensemble, et 
il nous faut reprendre l’étude morphologique de ce Nématode pour pré­
ciser les éléments qui n’ont pas été décrits par Seurat.

Nous disposons d’un matériel abondant récolté dans l’œsophage et 
l’estomac de différents spécimens d’Æ techinus algirus Duv. capturés 
dans la région de Casablanca au Maroc.

Corps robuste, remarquable par une bosse cervicale ventrale visible 
à l’œil nu, qui est située à environ 2 mm. de la tête ; la portion cervicale 
antérieure à la bosse, fortement atténuée, est rectiligne, alors que posté­
rieurement à la bosse, le corps est enroulé ventralement. Cuticule très 
épaisse, à fortes stries transversales. Bouche allongée dorso-ventrale- 
ment, limitée par un cadre chitinoïde anguleux (fig. 49). Le bord interne 
de ce cadre est marqué par trois paires de projections internes. Les 
projections latérales, fortement chitinoïdes, sont les plus importantes ; 
elles correspondent à l’apex des pseudo-lèvres et sont bifides. Les deux 
paires de projection submédianes, beaucoup plus faibles, présentent à 
l’apex une formation d’aspect papillaire qui, chez certains spécimens, 
est distinctement bifide ; amphides bien marquées à la base des pseudo- 
lèvres. Les quatre papilles latéro-médianes du cycle externe sont large­
ment postérieures au cadre buccal et aux pseudo-lèvres ; en outre, nous 
avons cru voir quatre petites papilles médio-médianes situées dans les 
angles concaves formés par le bord externe du cadre buccal. (Les diffé­
rentes espèces de S pirura  sont décrites avec un cycle externe ne com­
prenant que quatre papilles, à l’exception de S. m ichiganensis  Sand- 
ground 1935, qui possède deux paires de papilles supplémentaires situées 
sur le cadre buccal ; il est difficile de savoir si ces papilles correspon-
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Fig. 49. — S p i r u r a  r y t i -  
p l e u r i t e s  s e u r a t i .  Tête 
en vue apicale.

F ig . 50. — S p i r u r a  r y t i -  
p l e u r i t e s  s e u r a t i .  Vue 
latérale de l’extrémité 
postérieure du mâle et 
gubernaculum en vue 
ventrale.



390 A.-G. CHABAUD

Fig. 51. — S p i r u r a  r y t i p l e u r i t e s  s e u r a t i .  Vue ventrale 
de l’extrémité postérieure d’un mâle n’ayant que deux papilles préanales gauches.

dent aux formations chitinoïdes bifides que nous avons décrites, en 
collaboration avec Y. Campana (1950) chez S. portesiana, ou si elles 
correspondent à des papilles médio-médianes en position très antérieure). 
Le vestibule, fortement chitinoïde, est comprimé latéralement ; son pro­
longement antérieur forme le cadre buccal décrit plus haut. Œsophage
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musculaire faiblement séparé de l’œsophage glandulaire ; diérides anté­
rieures à l’anneau nerveux ; pore excréteur s’ouvrant en arrière de l’an­
neau nerveux, et relié par un canal à une grande cellule excrétrice 
appliquée sur la portion postérieure de l’œsophage musculaire.

M â l e  : long de 18 à 26 mm. Un spécimen long de 24,7 mm. possède 
les caractéristiques suivantes : largeur maxima 300 μ ; bosse cervicale à 
1,75 mm. de l’apex. Protorhabdion profond de 60 μ. Œsophage muscu­
laire et œsophage glandulaire mesurant respectivement 320 μ et 7,8 mm. ; 
diérides, milieu de l’anneau nerveux et pore excréteur, respectivement 
à 170, 280 et 350 μ de l’extrémité antérieure. Queue entourée de deux 
ailes caudales épaisses, qui naissent à 900 μ de la pointe caudale et attei­
gnent de chaque côté une largeur maxima de 120 μ. Ventralement, la 
cuticule antérieure au cloaque forme des côtelures qui se résolvent en 
formations perlées, et porte au contraire, en arrière du cloaque, de fines 
réticulations longitudinales. Queue longue de 650 μ. Il existe normale­
ment 4 paires de papilles précloacales (fig. 50), mais les anomalies sont 
fréquentes ; le spécimen figuré en 51, par exemple, ne possède que deux 
papilles à gauche. Les papilles postcloacales comprennent une paire 
appliquée sur le bord postérieur du mamelon cloacal, une paire à la 
partie moyenne de la queue, et trois petites paires à l’extrémité posté­
rieure. Les phasmides s’ouvrent à 175 μ de la pointe caudale. L’espèce 
est remarquable par un énorme mamelon cloacal, haut de 120 μ et large 
de 220 μ, recouvert par une cuticule grossièrement perlée. En avant du 
cloaque, un promontoire charnu, recouvert d’une cuticule lisse, déborde 
le mamelon sur une hauteur d’au moins 50 μ. Spicule gauche long de 
580 μ, à surface irrégulière ; spicule droit lisse, long de 320 μ. Guberna- 
culum long de 200 μ, en forme de cornet irrégulier, avec un septum 
dorsal.

F e m e l l e  : Nous n’insisterons pas sur la description de l’appareil géni­
tal, qui a été donnée en détail par Seurat, et nous préciserons simple­
ment les mesures les plus caractéristiques. Chez un exemplaire de
32,5 mm. : largeur maxima 550 μ ; bosse à 1,9 mm. et fin de l’œsophage 
à 10,8 mm. de la tête ; protorhabdion long de 80 μ ; diérides, anneau 
nerveux et pore excréteur respectivement à 180, 280 et 350 μ de l’apex ; 
queue longue de 270 μ ; vulve à 20,5 mm. de la tête ; œufs longs de 60 μ 
et larges de 35 μ. Les différences présentées par un exemplaire long de 
40 mm. portent sur les mensurations suivantes : largeur maxima 670 μ ; 
bosse à 2,3 mm. et fin de l’œsophage à 13 mm. de la tête ; diérides, anneau 
nerveux et pore excréteur respectivement à 200, 290 et 375 μ de l’apex ; 
vulve à 25 mm. de la tête.

Discussion. — Il est difficile de comparer nos spécimens avec la 
description de Stefanski, qui est basée sur un matériel récolté chez 
le chat, car les Nématodes de Stefanski sont beaucoup plus petits. 
Les proportions relatives des différents organes paraissent coïncider

Ann. de Parasitologie, t. X X IX , n° 4. —  1954. 26.
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de façon approximative, et il est difficile d’en extraire des caractères 
différentiels, à l’exception, peut-être, de la queue, plus longue chez 
les femelles récoltées chez le chat. En revanche, le dessin de l’extré­
mité postérieure du mâle donné par Stefanski (cf. fig. 52) ne coïn­
cide pas exactement avec nos observations. L’auteur parle d’ « un 
orifice cloacal entouré de lèvres très proéminentes, formant autour

Fig. 52. — S p i r u r a  r y t i p l e u r i t e s  
r y t i p l e u r i t e s .  Vue ventrale de 
l’extrémité postérieure d u 
mâl e .  (D’après Stefanski, 
1936).

de l’orifice un épais bourrelet » ; mais, bien que son dessin soit un 
peu schématique, cette formation paraît beaucoup plus réduite que 
sur nos exemplaires. La première paire de papilles postcloacales en 
est très largement distante. En outre, Stefanski ne parle pas et ne 
figure pas la grosse expansion charnue antérieure au cloaque, alors 
que cet élément très remarquable est constant sur nos spécimens, 
quelle qu’en soit la taille.

Ajoutons que Chitwood et Wehr (1934) figurent la vue apicale 
d’un S p ir u r a  r y t ip l e u r i t e s  (dont ils n’indiquent malheureusement
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pas la provenance). Cette figure diffère de la nôtre par le cadre buc­
cal qui est arrondi et non anguleux, et ensuite par deux formations 
(l’une ventrale, l’autre dorsale) saillantes dans l’orifice buccal, qui 
n’existent pas chez les exemplaires provenant du hérisson.

Un nouvel examen des S p ir u r a  des chats permettra de savoir si 
ces différences suffisent à séparer morphologiquement les Némato­
des du chat et du hérisson en deux variétés, mais, même dans le cas 
où l’on s’apercevrait que la description de Stefanski est incomplète, 
et qu’il n’y a en réalité aucun élément d’une valeur taxonomique 
suffisante pour identifier morphologiquement les deux variétés, nous 
croyons qu’il est utile de les désigner sous des noms différents pour 
les raisons suivantes.

B. Epidémiologie. — Les larves de S p ir u r a  r y t i p l e u r i t e s  (s e n su  
la to )  sont d’une abondance extraordinaire en Afrique du Nord. Près 
de 30 p. 100 des Pimélies, des Morica et des Blaps disséqués dans 
la région de Casablanca sont spontanément infestés ; ces larves sont 
fréquentes également chez beaucoup de Vertébrés (C h a lc id e s  oce lla -  
tu s  p o ly l e p i s  Boulenger (1), B u f o  m a u r i t a n i c u s ) . Les chats affamés 
de ces régions mangent certainement, en plus des petits Vertébrés, 
un grand nombre d’insectes. Si les larves de S p ir u r a  étaient infes­
tantes pour les chats, toutes les conditions seraient donc réunies 
pour que ceux-ci aient des infestations massives en Afrique du Nord. 
Or, le S p ir u r a  a été signalé à différentes reprises chez le chat en 
Europe, mais, à notre connaissance, n’a jamais été trouvé chez le 
chat nord-africain.

C. Expérimentation.— Stefanski a fait ingérer à un chat 17 larves 
et a retrouvé ensuite 11 adultes dans l’œsophage. Nos expériences 
sont au contraire entièrement négatives :

Le 2 novembre 1949, 5 larves, longues de 10,5 mm. environ, sont 
absorbées par un très jeune chat ; l’autopsie faite le 10 décembre 
1950 est négative.

Le 17 décembre 1949, 20 larves, longues d’environ 12 mm. 
(10 encapsulées et 10 libres), sont ingérées par un chat âgé d’envi­
ron 8 mois, qui est resté négatif (2). Un jeune rat blanc infesté dans 
les mêmes conditions permettra au contraire de récolter, le 20 jan­
vier 1950, deux mâles et une femelle immature dans l’estomac.

(1) Détermination due à l’obligeance de notre regretté collègue F. Angel.
(2) Le deuxième chat n’a pas été sacrifié, mais les examens de selles ont été 

poursuivis pendant quatre mois.
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ANNEXE III
Place zoologique des genres cités dans le texte

(L’annexe II comportant déjà une classification, les espèces qui y figurent ne 
sont pas citées ici).

A p h a s m id ia
E n o p lid a
D o r y la im in a T r ic h u r o id e a T r ic h u r id æ C a p ii  la r ia

M u s p ic id œ M a s p ic e a
R o b e r td o l l fu s id æ R o b e r td o l l f u s a

P h a s m id ia
R h a b d i t i d a
R h a b d i t i n a R h a b d i to id e a R h a b d i t i d ae R h a b d i t i s
S t r o n g y l in a S tr o n g y lo id e a S y n g a m id œ S y n g a m u s

M e ta s tr o n g y lo id e a M e ta s tr o n g y l id æ D ic ty a u c a u lu s
P r o to s t r o n g y lu s
M e ta s t r o n g y lu s

A s ca r id in a O x y n r o ïd e a O x y u r id æ B u c k le y e n te r o b iu s
A s c a r o id e a H e te r a k id æ S u b u lu r a

H o p lo d o n to p h o r u s
A s c a r id id œ G o e z ia

S p ir u r id a
C a m a l la n in a C a m a l la n o id e a C a m a l la n id æ P r o c a m a l la n u s

D r a c u n c u lo id e a C a m a l la n u s

S p ir u r in a S p ir u r o id e a D r a c u n c u l id æ D r a c u n c u lu s
T h e la z i id œ P n e u m o s p ir u r a

V o g e lo id e s
T h e la z ia
R h a b d o c h o n a
P h y s o c e p h a lu s
A s c a r o p s
S tr e p to p h a r a g u s
S p ir o c e r c a  
G o n g y lo n e m a

S p ir u r id æ P r o to s p i r u r a
S p ir u r a
H a r te r t ia
S p i n i t e c tu s
C y s t id ic o la
H a d je l ia
S i c a r iu s
S e u r o c y r n e a
H a b r o n e m a
H e d r u r is

T e tr a m e r id œ T e tr a m e r e s
G e o p e t i t ia
C r a s s ic a u d a

A c u a r i id æ P a r a c u a r ia
A c u a r ia
D is p h a r y n x
C h e i lo s p ir u r a
E c h in u r ia
S y n h i m a n t u s
D e s p o r te s iu s
C o s m o c e p h a lu s

G n a th o s to m a t id æ S p i r o x y s
G n a th o s to m a

P h y s a lo p te r o id e a P h y s a lo p te r id ae A b b r e v ia ta
P h y s a lo p te r a

F ila r o id e a S t ep h a n o f i la r i id æ  
D ip e ta lo n e m a t id œ

I c o s ie l la
D ir o f i la r ia
L o a
D ip e ta lo n e m a
W u c h e r e r ia

Ann. de Parasitologie, t. X X IX , n° 4. — 1954. 27.
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Résumé et conclusions

I. —  Dans la première partie de ce travail, nous exposons nos 
recherches sur le cycle évolutif d’un certain nombre de Spirurides 
ou de Nématodes proches des Spirurides par leur biologie.

1. — Subulura bolivari de la Chevêche

L’évolution s’effectue chez certains Ténébrionides (P im e l ia , B la p s ,  
G o n o c e p h a lu m ) et présente tous les caractères habituels à l’évolu­
tion des Spiruroïdes. Ce fait, extrêmement surprenant chez un Asca- 
r id in a ,  avait été signalé une première fois par Alicata, chez 
S. b r u m p t i .  Il semble donc que ce soit un fait général pour les 
S u b u lu r a .

2. -  Pneumospirura sp.

Description d’une larve attribuée aux V o g e lo id in æ  et comparaison 
avec une larve de Métastrongylide pour souligner les convergences 
entre les deux groupes, et dans l’espoir de faciliter la découverte du 
premier hôte intermédiaire.

3. — Physocephalus theodoridesi n. sp.

Larve provenant d’un T r o x  p e r la tu s  des Pyrénées-Orientales, pro­
che de P h y s o c e p h a l u s  s e x a la tu s .  Cette larve, ne pouvant se rappor­
ter à aucun Nématode de la faune européenne, correspond, très pro­
bablement, à une espèce encore inconnue à l’état adulte.

4. — Ascarops joliveti n. sp.

Larve proche de celle de l'A. s t r o n g y l in a ,  récoltée chez le Téné- 
brionide H e g e te r  t r i s t i s  aux Iles Canaries. L’hôte définitif semble 
facile à découvrir, étant donné le très petit nombre de Mammifères 
qui vivent aux Canaries.

5. — Streptopharagus kutassi du Merion

(Premier cycle élucidé dans le genre). La présence de ces larves 
chez des Pimélies de Mauritanie, conservées au Vivarium du Jardin 
des Plantes, s’est expliquée par la notion de contact avec des Mérions
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provenant d’Iran. L’étude morphologique des larves infestantes, et 
d’une larve, provenant de l’infestation expérimentale d’un rat blanc, 
permet en effet d’affirmer leur identité avec un S t r e p t o p h a r a g u s  
fréquent chez les M u r id æ  sauvages iraniens.

6. — Gongylonema problematicum des Muridés

Nous avons obtenu l’évolution de ce Gongylonème chez les B la p s  
récoltés dans les terriers des rongeurs. La découverte de ce cycle 
nous permet d’établir la synonymie des larves de Gongylonèmes de 
plusieurs espèces voisines, et apporte ainsi la connaissance des hôtes 
intermédiaires de ces dernières espèces.

Ce cycle évolutif a l’intérêt de montrer, chez les Nématodes, l’exis­
tence d’espèces, presque indistingables à l’état adulte, et qui ont 
des formes larvaires complètement différentes.

%  — Spirura rytipleurites seurati n. var.

Plusieurs constatations morphologiques, biologiques et épidémio­
logiques nous conduisent à séparer le S p ir u r a  du Hérisson nord- 
africain de l’espèce type, parasite du Chat.

Nous apportons la première démonstration de l’existence d’un 
cycle raccourci chez un Nématode : le troisième stade larvaire n’en­
tre pas en diapause chez les Ténébrionides hôtes intermédiaires, 
mais continue à croître. Cette larve se transforme en un quatrième 
stade sexué, peu de temps après son arrivée chez l’hôte définitif, 
sans qu’il soit possible de mettre en évidence une quatrième mue 
ou l’équivalent d’une quatrième mue.

Le pouvoir infestant se manifeste aussi bien chez les larves du 
troisième stade, très jeunes, que chez les larves ayant subi une évo­
lution complète chez l’Insecte, et le développement du troisième 
stade reste très comparable lorsqu’il s’effectue chez l’Insecte ou chez 
le Vertébré.

Sachant que, chez les Nématodes libres, la cause déterminante de 
l’enkystement est la disette d’aliments, nous constatons un phéno­
mène comparable chez les Nématodes parasites. La rupture de la 
diapause du troisième stade ne s’observe que chez des espèces dont 
les larves conservent une nourriture abondante à leur portée, parce 
qu’elles restent libres, ou parce qu’elles ont un encapsulement tar­
dif. Nous constatons enfin que la larve du S p ir u r a  du Hérisson 
entraîne une réaction spécialement forte dans les tissus de l’Insecte 
parasité, et, de ce fait, conserve beaucoup de matières nutritives
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dans sa capsule. Le raccourcissement du cycle pourrait être ainsi 
interprété comme une adaptation à la rupture de la diapause lar­
vaire chez l’Insecte, celle-ci étant rendue possible par une réaction 
anormale des tissus parasités.

8. — Sicarius dipterum de la Huppe

(Premier cycle élucidé dans le genre). A 18°, le cycle s’effectue 
en 32 jours, chez différents Coléoptères Ténébrionides. L’extrémité 
céphalique de la larve infestante a une anatomie très comparable à 
celle de l’adulte. Ainsi que l’avait déjà remarqué Cram pour S eu ro -  
c y r n e a  co l in i , la larve reste libre, ou a un encapsulement tardif. On 
pourrait peut-être envisager cette propriété comme un des éléments 
ancestraux qui ont conduit au cycle très spécialisé des H a b r o n e m a ,  
parasites d’Equidés.

9. — Hadjelia truncata de la Huppe

(P r e m ie r  cycle élucidé dans le genre). Evolution remarquablement 
lente (50 jours à 18°) chez différentes espèces de Ténébrionides. La 
larve du troisième stade possède un cycle externe de huit papilles 
céphaliques, alors que l’adulte a des papilles complètement fusion­
nées. Cette constatation est importante, car elle apporte une confir­
mation aux hypothèses phylogéniques de Chitwood et Wehr. Les 
caractères du cycle confirment la place d'H a d je l ia  parmi les H a b ro -  
n e m a t i n æ  et l’éloignent des S c h is to r o p h in æ .

10. — Habronema sp.

Larve parasite d’une P im e l ia  e c h id n a  du Maroc, très remarquable 
par le fait qu’elle permet d’assister à la formation tardive de pseudo­
lèvres autour d’une bouche hexagonale, ce qui confirme une des 
hypothèses fondamentales de Chitwood et Wehr.

11 et 12. -  Agamospirura sp. n° 1

Larve parasite d’une P im e l ia  t r i s t i s  du Maroc, et

Agamospirura sp. n° 2

Larve parasite d’un S c a u r u s  s t i c t i c u s  de Banyuls, paraissent 
toutes deux appartenir à la sous-famille des H a b r o n e m a t in æ .
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13. — Agamospirura sp. n 3

Récoltée chez des A k i s  e lega n s  du Maroc, cette petite larve semble 
appartenir à la famille des A c u a r i id æ .  Elle est remarquable par un 
cycle interne de papilles céphaliques, qui est constamment atrophié 
chez les A c u a r i id æ  adultes. Sa localisation chez l’hôte est également 
curieuse, car elle se développe dans les cellules de l’épithélium intes­
tinal, sur une zone strictement limitée à la jonction de l’intestin 
moyen et de l’intestin postérieur.

14. — Synhimantus spinulatus du Garde-bœuf

(Premier cycle élucidé dans le genre). Le Nématode évolue chez 
deux espèces d’Ostracodes. Ayant donné le détail du cycle dans une 
note antérieure, nous en rappelons seulement les caractéristiques 
les plus importantes.

15. — Abbreviata caucasica des Primates

Les larves récoltées chez un M o rica  p la n a ta  du Maroc, à un en­
droit où les M a c a cu s  s y l v a n u s  sont abondants, correspondent mor­
phologiquement à PA. ca u ca s ica ,  parasite de Primates ; l’hôte inter­
médiaire était intéressant à connaître, car l’A. ca u ca s ica  a été signalé 
chez l’homme.

16 et 1% — Abbreviata spp.

Description de deux nouvelles larves d’A b b r e v ia ta ,  l’une prove­
nant d’un T e n ty r ia  m u c r o n a ta  des environs de Salses (Pyrénées- 
Orientales), l’autre de l’estomac d’un Crapaud marocain. Elles cor­
respondent probablement à des adultes non encore décrits.

18. — Dipetalonema blanci du Mérion

Dans une note préliminaire, faite en collaboration avec Baltazard 
et Minou, nous avons publié l’obtention du cycle évolutif de cette 
Filaire chez un Ornithodore et un Rhipicéphale, et avons souligné 
sa valeur comme matériel de laboratoire pour les recherches de chi­
miothérapie. Nous étudions cette fois les caractères biologiques du 
cycle.



412 CYCLE EVOLUTIF DES SPIRURIDES

Certains éléments du cycle sont très spécialisés :
a ) Une spécificité parasitaire forte dans le choix de l’hôte inter­

médiaire. Alors que la Filaire évolue chez les deux Tiques (zoologi­
quement éloignées) qui se trouvent dans les terriers des Mérions, 
elle n’évolue pas chez la plupart des autres espèces de Tiques, et 
cela même chez des formes zoologiquement très proches des vecteurs 
naturels.

b) Une partie du développement chez l’Ornithodore se fait au 
contact des tissus musculaires.

c) Il semble exister une évolution abrégée, car nous n’avons pu 
voir qu’une mue chez l’Ornithodore. Le second stade larvaire reste 
enclos pendant toute son évolution dans la dépouille du premier 
stade, et la mue larvaire correspond à l’expulsion de deux cuticules 
superposées. Il s’agit donc ici d’une adaptation très différente de 
celle qui a été observée chez S p ir u r a  r y t ip l e u r i t e s  s e u r a t i .  Dans les 
deux cas, l’évolution paraît s’effectuer avec seulement l’intervention 
de trois mues, mais, dans le cas du S p ir u r a ,  les stades larvaires sont 
normaux et c’est le quatrième stade qui est sexué ; dans le cas de la 
Filaire, au contraire, il semble y avoir simplement une expulsion 
retardée de la cuticule du premier stade, et la forme sexuée corres­
pond en réalité à l’adulte.

d)  L’inoculation au Mérion se fait par passage des larves à tra­
vers les pièces buccales de l’Ornithodore, au moment de la piqûre.

Au contraire, d’autres éléments sont atypiques pour un cycle de 
Filaire et rappellent l’évolution des Spirurides :

a) L’évolution chez l’hôte intermédiaire est lente (22 jours à 28°).
b) Il y a une absence totale de stade en saucisse. Le début du 

deuxième stade larvaire est moins trapu que ne l’est le stade corres­
pondant de certains Spirurides.

***

II. — Dans la seconde partie du travail, nous nous sommes atta­
chés à mettre en évidence la valeur taxonomique des caractères bio­
logiques.

Nous cherchons à démontrer que l’adaptation d’un Spiruride à 
son hôte définitif est beaucoup plus ancienne que ne l’est son adap­
tation à l’hôte intermédiaire.

Dans le cas de l’hôte définitif, l’allure des processus évolutifs qui 
ont conduit aux espèces très spécialisées devient très difficile à pré­
ciser, car, étant donné l’ancienneté du phénomène, les formes inter-
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médiaires ont disparu et les phénomènes de convergence ont joué. 
Au contraire, dans le cas de l’hôte intermédiaire, on peut espérer 
que les phénomènes d’adaptation qui sont relativement récents ont 
laissé des traces plus précises.

Nous pensons donc que le degré d’adaptation du parasite à son 
vecteur traduit plus fidèlement sa place zoologique, que ne peut le 
faire son degré d’adaptation à l’hôte définitif.

L’étude d’un cycle évolutif peut donner des renseignements sur 
la place zoologique du parasite par deux voies différentes :

1° L a m o r ph o l o g ie  l a r v a ir e

Nous distinguons, après Seurat, les structures larvaires adaptati­
ves et les structures larvaires phylétiques.

Parmi les premières, Seurat a déjà signalé le cas des cordons 
céphaliques des A c u a r i in æ  : les larves des espèces spécialisées revê­
tent la morphologie des adultes d’espèces plus primitives. Nous éta­
blissons une série presque complète de cette belle orthogénèse.

Parmi les structures phylétiques, Seurat a déjà mis en évidence 
l’intérêt de l’appareil génital femelle. Nous insistons, de notre côté, 
sur les formations céphaliques. Certaines structures permettent 
d’établir une sériation entre genres voisins ; mais, fait encore plus 
important, il est possible de confirmer les hypothèses fondamen­
tales qui ont servi de base au système de Chitwood et Wehr : réduc­
tion des papilles céphaliques et apparition secondaire des pseudo­
lèvres.

2° Les caractères du cycle

Nous étudions successivement l’allure des métamorphoses, la 
nature zoologique de l’hôte intermédiaire, et la localisation du para­
site chez celui-ci. Comme on peut s’y attendre dans un groupe 
récemment adapté à son parasite, il n’y a aucune spécificité phylo­
génique, mais seulement une spécificité éthologique. Nous proposons 
le terme de « spécificité écologique » pour désigner le cas où une 
spécificité éthologique s’est fixée dans l’évolution, et est devenue 
stricte : par exemple, la Filaire du Mérion évolue aussi bien chez le 
Rhipicéphale que chez l’Ornithodore qui se trouvent dans les ter­
riers, mais n’évolue pas chez des Ornithodores zoologiquement très 
proches des vecteurs naturels.

Nous croyons pouvoir tirer comme conclusion de cette étude que 
la nature de l’hôte intermédiaire, aussi bien que la localisation de la 
larve chez son hôte sont déterminées essentiellement par le degré de 
séclusion réalisé dans la biologie du parasite. Lorsque le Nématode
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vit, à l’état adulte, dans un milieu très différencié, la larve ne peut 
évoluer que dans un milieu également très spécialisé, largement 
séparé du milieu extérieur, et à métabolisme élevé. Il y a donc une 
« spécificité par affinité de métabolisme ». Le milieu nécessaire à 
l’évolution d’une larve paraît avoir un métabolisme d’autant plus 
actif que la larve appartient à une espèce plus spécialisée.

Ces notions sont malheureusement très difficiles à préciser dans 
le détail, mais nous croyons qu’il est possible de négliger la nature 
exacte des processus physiologiques en cause, et qu’il faut, pour les 
mettre en évidence, n’en considérer que les effets globaux. Nous 
pensons qu’à ce point de vue, le meilleur élément d’appréciation est 
donné par le nombre de jours nécessaires aux larves pour atteindre 
le stade infestant chez leur hôte intermédiaire. En effet, si l’espèce 
est primitive, elle évoluera dans un milieu peu différent du milieu 
extérieur, à métabolisme bas, et la durée de maturation de la larve 
sera longue.

Une revue de la littérature portant sur tous les cycles déjà éluci­
dés confirme entièrement cette hypothèse. Il est même très remar­
quable de constater que certaines espèces très primitives, qui évo­
luent chez des hôtes intermédiaires à existence courte, suivent 
cependant la règle grâce à différentes adaptations qui permettent 
une maturation complémentaire en dehors de l’hôte intermédiaire 
(larves infestantes au deuxième stade larvaire, développement par­
tiel dans le milieu extérieur, fin du développement chez un deuxième 
hôte intermédiaire obligatoire).

Il n’existe finalement que deux exceptions : les Habronèmes 
d’Equidés et les Thélazies du bétail, qui ont des adaptations fortui­
tes, non caractéristiques du phylum.

***

III. — La confrontation des éléments biologiques, mis en évidence 
dans le chapitre précédent, et des données morphologiques, paraît 
permettre les conclusions suivantes :

1° Les Spirurides forment un groupe parfaitement séparé des 
autres Nématodes. Les analogies biologiques ou morphologiques 
avec les Métastrongylides ou les S u b u lu r a  sont de pures conver­
gences.

2° Les caractères biologiques des Spirurides s’accordent admira­
blement avec la taxonomie de Chitwood et Wehr. Certaines struc­
tures larvaires confirment les hypothèses qui ont servi de base à ce 
système, et, à l’exception d’un petit nombre de cas répondant à des
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adaptations spéciales, les caractères biologiques permettent une 
sériation qui coïncide avec la classification basée sur la morphologie 
imaginale.

Seuls, les Physaloptères font exception, et nous sommes conduits 
à les considérer comme un phylum indépendant, qui se serait séparé 
brusquement et très précocement des autres Spirurides. Nous les 
isolons donc dans une nouvelle superfamille, les P h y s a lo p t e r o ïdea .

3° Contrairement aux autres Spiruroïdes, les Filaires ne semblent 
pas former un phylum homogène. Elles paraissent actuellement 
contenir un grand nombre de rameaux détachés de différents Spiru­
rides primitifs à des époques variées.

(Institut de Parasitologie de la Faculté de Médecine de Paris.
Directeur : H. Galliard).

(Laboratoire d’Helminthologie Coloniale et de Parasitologie comparée. 
Directeur : R .-Ph. D o llfu s).

(Laboratoire Arago (Banyuls-sur-Mer). D irec teu r : G. P et it ).

(Institut Pasteur du Maroc. Directeur : G. Blanc).

(Institut Pasteur de l’Iran. Directeur : M. Baltazard).
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