Phylogénése et Systématique
Le Phylum des Pentastomida

par R.-M. NICOLI

« Les Pentastomides sont aux Arthropodes
ce que sont les Cestodes aux Plathelminthes,
un clade hautement spécialisé. »

11 n’existe guére de groupes zoologiques aussi énigmatiques que les Pentastomides.
Aussi, les premiers naturalistes n’ont-ils pas su ol les classer et on a vu tour a tour
ces étres dans les Cestodes, les Acanthocéphales, les Hirudinées, les Nématodes, les
Crustacés, les Arachnides... Ce sont ces multiples hésitations, avancées et reculs, que
nous croyons utile tout d’abord de relever. Puis, dans un second chapitre, nous résu-
merons les connaissances systématiques actuelles sur ce groupe en établissant un certain
nombre de tableaux synoptiques. Enfin, nous évoquerons, en achevant, le probleme
phylogénétique lui-méme et tenterons une synthése originale.

1. Historique

Il semble bien que les Pentastomides soient connus depuis longtemps. Avant
J. A. Frolich (1789), traditionnellement regardé comme le premier descripteur d'un
Linguatulide, d’autres auteurs avaient signalé ces parasites, tel Wrisberg, 1765, Chabert,
1767 qui décrivit un « ver » du sinus frontal du cheval sous le nom de Ténia lancéolé,
que nous rapportons sans peine au genre Linguatula.

En 1789, simultanément, deux auteurs signalent le méme parasite sous sa forme
larvaire : J. A. Frolich dans le poumon d’un ligvre sous le nom qui restera de Linguatula
serrata, Abildgaard 2 la surface du foie d’'un bouc au Danemark sous le nom de Taenia
caprina et, en 1789 également, Meyer décrit la forme adulte de la méme espeéce (Taenia
rhinaria).

En 1799, A. de Humboldt fait connaitre un parasite d’un serpent, le crotale a
sonnette américain (Crotalus adamanteus Palisot de Beauvois, 1799 = Crotalus durissus
G.-A. Boulenger, 1896). Clest I'Echinorhynchus crotali que quelques pages plus loin,
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dans le méme ouvrage, il considére comme un Distome Distoma crotali et pour lequel
il fondera en 1809 le genre Porocephalus.

En 1800, Gmelin reprend le nom de Taenia caprina. En 1802, Pilger redécrit
I'adulte de Linguatula serrata sous le nom de Taenia rhinaria. Puis, en 1803, Zeder
distingue abusivement deux genres, le genre Halysis pour Taenia caprina et Linguatula
serrata et le genre Polystoma pour Taenia rhinaria. En 1805, Rudolphi rapporte les
espéces connues au genre Cochlus bien vite abandonné. Evidemment, les naturalistes
de I’époque ignoraient totalement la nature d’un cycle parasitaire (1). Cette confusion,
en 1808-1809, Rudolphi la maintient en créant le genre Prionoderma pour le Ténia
lancéolé et dans la méme publication, un peu plus loin, le genre Polystoma pour le
Taenia rhinaria (Polystoma taenioides).

En 1811, Bosc décrit sous le nom de Tetragalus caviae un Pentastomide trouvé
par Le Gallois dans le poumon d’un cochon d’Inde. C'est cette méme espéce que
Rudolphi en 1819 désignera sous le nom de Pentastoma emarginatum (il s’agit en fait
de la forme larvaire du Linguatula serrata).

En 1816, J.-B. de Lamarck reprend le genre Linguatula et, en 1817, G. Cuvier le
genre Prionoderma (Prionoderma lanceolata). En 1819, Rudolphi crée le genre Pentas-
toma (Pentastome) qui allait donner son nom au groupe entier.

En 1824, H.-D. de Blainville distingue le genre Nettorhynque que J. C. Zenker
latinise en Nettorhynchus (2). En 1829, Creplin décrit sous le nom de Pentastoma fera
un parasite du foie du chat domestique. C’est encore une forme larvaire de Linguatula
serrata.

En 1830, G. Cuvier regroupe toutes les especes connues dans le genre Linguatula
et les place dans son ordre des « Intestinaux cavitaires » au voisinage des « Néma-
toides ».

En 1835, Owen reprend dans le méme sens le genre Linguatula et considére ces
étres comme des vers hermaphrodites, ce qui constitue une erreur trés génante.

Cette méme année (1835), Diesing fait paraitre la premiére monographie du groupe
et reconnait onze espéces différentes dans la section des Acanthotheca.

(1) Remarquons cependant que, dés 1781, Abildgaard avait établi que le canard pouvait étre
I'héte définitif du Schistocéphale de I'Epinoche (Cestodes). Mais cette remarquable découverte
était tombée dans 'oubli. Il faudra attendre 1853 pour que P .J. Van Beneden établisse un rapport
entre Taenia solium et Cysticercus cellulosae (Cestodes), 1873 (Weinland) et 1883 (R. Leuckart)
pour que le cycle de Fasciola hepatica soit éclairci (Trématodes), 1882 (R. Leuckart) pour con-
naitre le cycle de Strongyloides stercoralis (Nématodes), 1886 pour que Golgi saisisse
le cycle schizogonique des Hématozoaires du paludisme (Sporozoaires) et 1899 — plus de 100 ans
aprés Abildgaard — pour que Rabinowitsch et Kemper décrivent I'évolution du Trypanosoma
lewisi (Flagellés). On notera que les Pentastomides sont assez bien placés dans I’évolution de nos
connaissances, puisque le cycle de Linguatula serrata fut définitivement éclairci vers 1860
(R. Leuckart).

(2) En fait, H.-D. de Blainville reconnait, parmi les Onchocéphalés, le seul genre « Linguatule »
groupant «cinq genres qui n’en sont, évidlemment, qu'un » : Linguatule, pentastome, tetragule, poro-
céphale, prionoderme. 1l y ajoute le genre «cucullan» («trop mal connu pour assurer sa place »),
le genre « nettorhynque » et le genre «caryophyllée » («trop mal connu pour juger de ses rapports
naturels »).

Le genre « Nettorhynque » est un genre fabuleux que H.-D. de Blainville abandonnera dés 1828.
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Clest & cette époque que P.-J. van Beneden commence ses remarquables travaux
qui devaient amener, une quinzaine d’années plus tard, des conclusions nouvelles.

Car les descripteurs sont partagés entre deux tendances:

— grouper et définir les espéces, ce qui, en I'absence de toutes données sur les
cycles parasitaires, entraine des erreurs importantes (2 bis) ;

— classer le groupe parmi les ordres déja définis.

A ce titre, les vieux auteurs sont unanimes: les Pentastomides sont des « vers »
ou mieux des « Entozoaires » (3). Ils sont trompés par la convergence morphologique
de ces parasites et des vers plats rubannés.

Pourtant, dés 1845, F. Dujardin émet des doutes sur cette assimilation :

« Les Acanthothéques présentent un certain rapport avec les crustacés entomos-
tracés ou les crustacés parasites dont les appendices antérieurs seraient représentés
par les deux paires de crochets. Ils ont d’autres rapports avec les Nématoides et les
Trématodes, mais ils ne peuvent étre convenablement rangés ni avec les uns, ni avec
les autres. »

Mais F. Dujardin ne reconnait encore que le genre Pentastoma Rudolphi (= Lin-
guatula Cuvier, Lamarck, Owen).

En 1849, P.-J. van Beneden découvre I'organisation trés particuliére de I'embryon
et en souligne la nature arthropodiale. Les Linguatulides deviennent des Arthropodes
de la classe des crustacés.

En 1852, Schubart propose de les placer dans les Acariens. Cette position est celle
également de R. Leuckart, 1860 qui distingue la famille des Linguatulidae dans l'ordre
des Acariens. Enfin, et le fait est capital, R. Leuckart élucide le cycle de Linguatula
serrata.

Notons d’ailleurs que c’est souvent sur des homologies discutables que se fondent
les opinions. On admet sans trop de peine que les crochets sont des pattes « atrophiées »,
on trouve une analogie « curieuse » entre les Pentastomides et les Acariens démodicides.
Les ouvrages de vulgarisation (4) et des ouvrages ou articles plus spécialisés (5) repro-
duisent ces opinions.

AR A AR A

(2 bis) Ainsi, en 1840, M. Nordmann (Annotation a Lamarck), reprend le genre Linguatula de
Lamarck sans apporter aucune lumiére nouvelle. II existe une véritable scolastique dans Pétude
du groupe. ’

(3) Cette pensée sera encore en plein Xx* si¢cle celle de C.E.W. Sprehn (1932).

(4) Cf. entre autres Roule L., Suis A., Jammes L. 1895 : « Cours de Zoologie générale et médi-
cale », 2° éd., 369-370; Moniez R. 1896: « Traité de Parasitologie », 565; Neveu-Lemaire M.
1908 : « Précis de Parasitologie humaine », 4¢ édit., 522 ; Brumpt E. 1910: « Précis de Parasitolo-
gie », 17 édit., 487; Neveu-Lemaire M. 1912: « Parasitologie des animaux domestiques », 862.
Neveu-Lemaire M. 1921: « Précis de Parasitologie humaine », 5* édit., 317; Brumpt E. 1927:
« Précis de Parasitologie », 828; Franchin et Giordano 1929: « Patologia tropicale »; Neveu-
Lemaire M. 1938 : « Traité d’Entomologie médicale et vétérinaire », 153-173 ; Brumpt E. 1949 :

«Précis de Parasitologie », 6° édit., 1060-1065; Manson-Bahr H. 1950: « Manson’s Tropical
Diseases », 1013-1014.

(5) W.S. Patton et F.W. Gragg, 1913: « A text book of medical Entomology », Christian

Litterature Society for India, London, Madras, Calcutta, admettent deux genres Porocephalus et

Ann. de Parasitologie humaine et comparée (Paris), t. 38, 1963, n° 3 34
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Depuis 70 ans, quatre révisions générales méritent d’étre relevées qui sont pour
I'historien des Pentastomides autant d’étapes dans nos connaissances: A.E. Shipley,
1898, L. W. Sambon, 1922, R. Heymons, 1935, A. Fain, 1961.

La position systématique des Pentastomida a retenu Iattention bien entendu des
biologistes. Il est évident que les Pentastomida ne sauraient étre placés dans les Arach-
nides, au voisinage de groupes aussi différenciés que les Scorpionides, les Chernétides,
les Solifuges, les Palpigrades, les Aranéides, les Acariens.

Dans ces conditions, L. Cuénot (1926, puis 1949 et 1952) les isola au voisinage
des Tardigrades et des Onychophores dans les Malacopoda (= Pararthropoda) non sans
de grosses hésitations. L. von Graff, sous le nom de Stelechopoda, unit les Linguatulides,
les Myzostomes et les Tardigrades. Enfin, en 1949, A. Vandel souligne I’hétérogénéité
certaine de ces groupes.

2. Les genres et les especes

La taxinomie actuelle des Pentastomides est l'ccuvre de L.W. Sambon et de
R. Heymons.

Nous avons résumé, sous forme de tableaux synoptiques immédiatement abordables,
I'essentiel de nos connaissances.

Il existe deux groupes trés différents: les Cephalobaenida primitifs et les Poroce-
phalida plus évolués (tableau 1).

— Les Cephalobaenida groupent deux familles Cephalobaenidae et Reighardiidae
(tableau 2). Les Cephalobaenidae renferment deux genres certains et un genre douteux
(tableau 3). L’un de ces genres, le genre Raillietiella, est complexe et deux classifications
ont été proposées (tableau 4).

— Les Porocephalida se divisent en deux superfamilles: Porocephaloidea et Lin-
guatuloidea (tableau 5).

Les Porocephaloidea réunissent cinq familles différentes: Sebekiidae, Subtrique-
tridae, Samboniidae, Porocephalidae, Armilliferidae (tableau 6). L’analyse des princi-
pales familles est donnée dans les tableaux 7, 8, 9 et 10.

Enfin, nous dresserons le catalogue des espéces actuellement reconnues (tableau 11).

Linguatula, olacés a coté des Arachnides. L. W. Sambon, 1922 considére les Pentastomides comme
des Acariens, F. Noc, 1923 également en s’appuyant sur des données évolutives (embryon acari-
forme). Les Pentastomides sont classés par cet auteur au voisinage des Demodécides et des
Pycnogonides. V. Haffner, 1924, aprés étude anatomique, les rapproche soit des Acariens, soit des
Myriapodes, soit des Onychophores.
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Tableau 1.

487

CEPHALOBAENIDA

POROCEPHALIDA

Embryon :
« pattes »

.......

appareil perforant

¢ queue »

..............

segment basal en anneau.

stylet médian bifurqué, 3 pai-
res de petits aiguillons laté-
raux.

l;;gue, bifide.

un axe chitineux terminé en
cupule.

stylet médian simple, 1 paire
de stylets latéraux bifides
(en Y), avec glande annexe.
courte, a 2 pointes mousses.

Larve (\III):

5 0111 O/ O 2 griffes égales. grife simple (ou double. mais
alors griffe accessoire dor-
sale).

lobes parapodiaux ........ |présents. absents.

aiguillons céphaliques .. nombreux. absents.

épines abdominales ...... absentes. une couronne de petites épines
(souvent mousses) au bord pos-
térieur des anneaux.

Adultes :
systéme nerveux ......... non fusionné. une masse indivise.
BIITES, Friseaia iy S simples sans fulcrum. avec fulcrum.

disposition des membres ..

lobes podiaux
orifice génital male
orifice génital femelle ....

poche du cirre
CIFTR yivsiicocanvisssinionalalvss vie
gubernaculum
utérus

..........

...........

primitive, en arriére de la
bouche.

présents ou absents.
antérieur, ventral.

antérieur, ventral (femelle pro-
gyne).

absente.

court, soudé au gubernaculum.
en tige chitineuse.

large, sacciforme.

en trapéze aplati, en ligne
courbe ou sur le méme plan
que la bouche.

absents.
antérieur, ventral.

postérieur, soit sur l'anneau
distal (femelle opisthogyne),
soit sur les anneaux précé-
dents (femelle hétérogyne).

présente.

long et libre.

en gouttiere.

étroit, allongé, sinueux.
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Tableau 2. — CEPHALOBAENIDA

Cephalobaenidae Reighardiidae
Lobes podiaux ou parapodiaux | présents. absents.
Griffes’: uunwivasvwsmns .. | moyennes. trés petites.
Papilles frontales .......... présentes. présentes, mais réduites.
Papilles céphaliques dorsales. | présentes. absentes.

Extrémité postérieure

a2 deux lobes, anus terminal

arrondie, non lobée.

Cauticule
Nombre de genres
Nomtre d’espéces
Hotes des adultes

Hotes des larves

..... 3

entre les lobes.
lisse.

23

phibiens.

Serpents, Lacertiniens, ? Am-

Serpents, Amphibiens.

petites élevures épineuses.

1
1

Oiseaux.

Poissoas probablement.

Tableau 3. — Cephalobaenidae

Cephalobaena

Raillietiella

? Megadrepanoides

Lobes podiaux

Extrémité céphalique .

Nombre d’espéces

Hotes des adultes .
Hotes des larves

rétractiles,
digitiformes.

en trompe portant la
bouche.

1
Amérique.

. | Serpents.

rudimentaires a nuls ;
lobes parapodiaux ré-
duits 2 3 mamelons.

trompe réduite.

20

Asie, Afrique, Euro-
pe, Amérique, Mada-
gascar.

Lacertiniens Serpents.

Amphibiens, Serpents.

lobes parapodiaux sur
les griffes antérieures
du male.

pas de trompe

2
Pacifique Sud.

Lacertiniens.

* La position du genre Megadrepanoides est incertaine : selon ses créateurs, ce genre réunirait
des caractéres de Cephalobaenida (femelle progyne) et des caractéres de Porocephalida (utérus
tubulaire, griffes présentant un fulcrum).
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Tableau 4. — Le genre Raillietiella.
Classification de R. Heymons
GIOUPES:. viaivn iiosiasiwindivizseis I 1I I v A%
Classification de M.-L. Hett
Sous-genres ............... Heymonsia Raillietiella
COIPS! wvasuavcnwiiors en fuseau. allongé.
Griffes antérieures. |réduites. normales.
Lobes podiaux . ..|rudimentaires nuls.
Lobes postérieurs . épais courts petits allongés
charnus |larges globuleux
Nombre d’espéces . 6 2 4 2 6
Hotes des adultes . |Lézards Varans [Serpents |Serpents Lacertiniens
Serpents
Hotes des larves .|? Amphibiens Serpents  |Amphibiens

* Le sous-genre Heymonsia ne correspond qu'imparfaitement au groupe 1: R. gehyrae de Java

en est exclu

Tableau 5. — POROCEPHALIDA

POROCEPHALOIDEA

LINGUATULOIDEA

Corps
Testicules

cylindrique.
un seul.

lancéolé, plat.

deux,

4 griffes simples,

bouche entre les griffes,
anus terminal,

vulve terminale,

nymphe a griffes doubles et
cuticule épineuse.

Hotes des adultes
Hotes des larves

Reptiles.

Poissons, Reptiles, Mammifé-
res, rarement Qiseaux.

5 familles.

Mammiféres.
Mammifeéres.

une seule famille,
un genre,
4 especes,
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Tableau 8. — Samboniidae
Sambonia Elenia Waddycephalus

COTPS: vvvsinin dilaté en avant, rétréci | dilaté en avant, rétréci | cylindrique allongé, ré-

en arriére (%). en arriére. tréci  brutalement _en
arricre des 7-8 premiers
anneaux abdominaux.

40-44 anneaux. 54-69 anneaux. 50-76 anneau?x, parfois

: 5 iod indistincts  (9) ; lignes

lignes latérales visibles, Iatérales: |pacfols. indis-
tinctes.

Griffes ....... petites, inégales, en tra- | moyennes, sur une ligne | grandes, égales, sur une
peéze ; les griffes posté- | arquée. ligne arquée; pas de
rieures présentent un prolongement dorsal.
prolongement dorsal
(&,  A1).

Bouche ... en O ou en U.

Vulve sur le . | 5%6° annezu 6°-16° anneau 8%-11° anneau
avant I'anus. avant l'anus. avant l'anus.

Nombre 2 2

d’espéces Asie, Afrique, Australie, Pacifique. Australie, Pacifique.

Hotes des

adultes ....... Varans. Varans, Serpents.
Développement ? Serpents.
direct.

Tableau 9. — Porocephalidae
Porocephalus Kiricephalus
TRIE :5isviinavi s vt vs s plus ou moins renflée, mais |renflée et séparée de I'abdo-
non séparée de 1'abdomen par | men par un rétrécissement.
un rétrécissement. |

ADREANX oz s A 111 = bien visibles, corps cylindrique régulier, par-

d, ? = peu marqués. fois spiralé (%).

BOUCKE 1« iu:s..6 xcinss i wwsions siwiione oe en O, bord parfois sinueux. en ovale allongé.

Griffe interne

simple au niveau de la bou-
che.

simple, un peu en avant de la
bouche.

Griffe externe ...... ...... double. simple.
d, @ AI.
Nombre d'espéces ......... 5 3
Afrique, Amérique. Asie, Amérique, Madagascar,
Australie.
~ Hotes des adultes ......... Serpents. Serpents.
Hotes des larves .......... Reptiles, Mammiféres. Amphibiens, Reptiles, Mam-

miferes
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Tableau 11. —

R.-M. NICOLI

Catalogue des especes actuellement reconnues

dans le phylum des PENTASTOMIDA

CEPHALOBAENIDA
R. Heymons, 1935.
Cephalobaenidae.

Cephalobaena R. Heymons,
1922.

C. tetrapoda R. Heymons,
1922, Paraguay.

Raillietiella L. W. Sambon,
1910.

GRrouUPE 1.

R. indica L. Gedoelst,
Indes.

1921,

R. geckonis (Diesing, 1850)

Indes.

Siam.
? R. affinis Bovien, 1927, Java.
R. gehyrae Bovien, 1927, Java.

R. hemidactyli M. L. Hett,
1934, Birmanie.

Cochinchine.

HOTES

Adultes chez :

Larves chez :

Bothrops alternatus
Dum. Bibr.
(Wied.).

Lachesis sp.

Hemidactylus flaviviridis
Riipp.

Calotes versicolor (Daud.)

Gecko gecko (L.).

Gecko gecko (L.).

Peropus mutilatus
(Wiegm.).

Hemidactylus gleadowi
Murray.

Calotes versicolor
(Daud.).

Hemidactylus frenatus
Schlegel.

Peropus mutilatus

(Wiegm.).

Bufo melanostichus
Schneid.
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HOTES
Adultes chez : Larves chez :
Hemidactylus mabouia
(Mor.).
R. mabuyae R. Heymons, 1922, | Mabuya sulcata Peters.
Afrique S.-O.
GroupE 1L
R. shipleyi R. Heymons, 1926, | Varanus exanthematicus
Afrique. Bosc.
Varanus griseus Daudin.
? Asie S. Varanus ocellatus Riipp.
R. kochi R. Heymons, 1926, | Varanus ocellatus Ripp.
Abyssinie.
GrourE II1.
R. boulengeri (Vaney et L. W. | Python regius (Shaw). Mehelya lamani
Sambon, 1910), Afrique. Bitis gabonica Dum. (Lonnh.).
Bitis nasicornis Shaw. Causus rhombeatus
Bitis arietans Merr. (Licht.).

R. boulengeri spiralis R. Hey-
mons, 1939, Soudan.

Thrasops jacksoni Gilinth.
Thelotornis kirtlandi (Hall.).
Dromophis lineatus (Dum. Bibr.).
Crotaphopeltis hotamboeia (Laur.).
Zamenis ravergieri Menet.
Psammophis sibilans L.
Psammophylax rhombeatus L.
Psammophylax variabilis Gohr.
Causus rhombeatus (Licht.).
Boaedon olivaceus (Dum.).
Boaedon lineatus Dum. Bibr.
Naja melanoleuca Hall.
Naja nigricollis Reinh.
Sepedon haemachaetes Merr.
Dendroaspis jamesoni

(Traill.).

Psammophis sibilans (L.).

Psammophis sibilans
B R
Gastropyxis
smaragdina
(Schl.).
Mabuya.
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HOTES
Adultes chez : Larves chez :

R. orientalis (M. L. Hett, 1915), | Coluber, Elaphe, Naja, ? Naja.

Asie E., Europe S. Ancistrodon,
R. agcoi Tubangui et Masilun- | Naja.

gan, 1936, Philippines.
GRrouPE 1V.
R. mediterranea (M. L. Hett, | Zamenis dahli Fitz. Bufo mauretanicus

1915), Méditerranée. Zamenis gemonensis Schl.

(Laur.).

R. spiralis M.L. Hett, 1923,
Palestine.

GROUPE V.

R. congolensis A. Fain, 1960,
Congo ex-belge.

R. furcocerca (Diesing, 1835),
Amérique S.

R. bicaudata R. Heymons et
Gr. Vitzthum, 1935, Améri-
que N.

R. schoutadeni A. Fain, 1960,
Congo ex-belge.

R. chamaeleonis Grétillat et
Brygoo, 1959, Madagascar.

R. giglioli M.L. Hett, 1924,
Amérique S.

Caelopeltis monspessulana
Herm.

Thelotornis oatesi (Gtr.).

Boa, Coluber, Elaphe,
Spilotes, Drymobius,
Lachesis, Phrynomax,
Rhadinacea.

Elaphe carais coupeeri
Holbr.
Ophiobolus getula L.

Monopeltis schoutedeni
Witte.

Chamaeleon oustaleti
Mocq.

Chamaeleon verrucosus
G. Cuv.

Amphisbaena alba L.
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HOTES
Adultes chez : Larves chez :

? Megadrepanoides Self
et Kuntz, 1957.
M. varani Self et Kuntz, 1957, | Varanus indicus (Daud.).

Pacifique S.
M. salomonensis Self et Kuntz, | Varanus indicus (Daud.).

1957, Pacifique S.
Reighardiidae.
Reighardia Ward, 1899.
R. sternae (Diesing, 1864), Eu- | Sternidae (Goélands Poissons probablement.

rope, Asie, Amérique. et Sternes). (C. W. Stiles et A. Has-

POROCEPHALOIDEA
A. Fain, 1961.

POROCEPHALIDA
R. Heymons, 1935.

Sebekiidae.

Diesingia L. W. Sambon, 1922,

D. megastoma (Diesing, 1836),

Brésil.

Sebekia L. W. Sambon, 1922.

S.

S.
S.

S.

jubini (Vaney et L. W. Sam-
bon, 1910), Asie S.

wedli Giglioli, 1922, Afrique.
cesarisi Giglioli, 1922,
Afrique.

oxycephala (Diesing, 1836),
Amérique.

. divestei Giglioli, 1922, Amé-

rique.

. samboni Travassos, 1924,

Brésil.

. acuminata Travassos, 1924,

Brésil.

sal, 1927).

Hydraspis geoffroyana
(Schweigger).

(A été signalé a tort aux
Indes sur un Crocodilien).

Crocodilus siamensis Sch.
Crocodilus vulgatus

(G. Cuv.).
Crocodilus.

Crocodilus.
Crocodilus.
Crocodilus.
Crocodilus.
Les larves du genre Sebekia

se développent chez les
Poissons d’eau douce.
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HoTES
Adultes chez : Larves chez :
Alofia Giglioli, 1922.
A. indica (von Linstow) M. L. | Gavialis gangeticus.
Hett, 1924, Indes.
Position systématique incer-
taine.
A. platycephala (Lohrmann, Crocodilus.
1889), Amérique S.
A. ginae Giglioli, 1922, Pacifi-
que. Espece critique.
A. merki Giglioli, 1922, Pacifi
que. Espéce critique.
A. adriatica Hirst, 1922. Espéce
critique signalée de I’Adria-
tique (?).
Leiperia L. W. Sambon, 1922.
L. cincinnalis L.W. Sambon, | Crocodilus niloticus Mastacembelus.
1922, Afrique. Laur. Chrysichthys mabusi
Boul.
Chrysichthys brachynema
Boul.
Alestes macrophthalmus
Giinther.
Tilapia nilotica L.
Lates niloticus Boul.
Lates microlepis Boul.
Bathybates ferox Boul.
Crocodilus
cataphractus (L.).
L. gracilis (Diesing, 1836), Crocodilus. Poissons,
Amérique S. Chéloniens,
Ophidiens,
Subtriquetridae A. Fain,
1961.
Armillifer L. W. Sambon,
1922.
S. shipleyi M.L. Hett, 1924, | Crocodilus.
Indes.
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HOTES

Adultes chez :

Larves chez:

S. subtriquetra (Diesing, 1835),
Brésil.

Samboniidae.

Sambonia F. Noc et Giglioli,

1922.

S. lohrmanni (L. W. Sambon,
1910), Asie, Afrique.

A été signalé par Self
et Kuntz, 1957 d'un Ophidien
des Iles Salomon (?).

Elenia R. Heymons, 1932.

E. australis R. Heymons, 1932,
Australie.

E. travassosi (R. Heymons,
1932), Iles Philippines. Es-
pece critique.

Waddycephelus L. W.

Sambon, 1922.

W. teretiusculus (Baird, 1862),
Australie.

W. vitiensis R. Heymons, 1932,
lles Fidji. Espece critique.

Porocephalidae.

Porocephalus M. de

Humboldt, 1809.

P. subulifer (R. Leuckart,
1860), Afrique.

Crocodilus crocodilus (L.).

Varanus.

Varanus.

Pseudechis, Hoplocephalus,
Notechis, Diemenia.

Mehelya poensis
A. Smith.

Mehelya savorgnani
(Mocq.).

Mehelya lamani (Lonnb.).

Développement interrompu
probablement chez Bitis,
Causus, Naja.

Poissons d’eau douce.

Développement direct
possible.

Pseudechis.

Causus rhombeatus
(Licht.).
Psammophis sibilans (L.)
Neusterophis.
Elapsoidea.
Cercopithecus.
Galago senegalensis
E. Geof.
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HOTES

Adultes chez :

Larves chez :

P. benoiti A. Fain, 1960, Congo
ex-belge. Espece critique.

P. clavatus (J. Wyman, 1847),
Amérique S.

A été signalé en Afrique chez
Causus rhombeatus (Licht.),
a tort sans doute.

P. crotali (M. de Humboldt,
1808), Amérique.

P. stilesi L. W. Sambon, 1910,
Amérique S.
Espéce critique.

Kiricephalus 1.. W. Sambon,
1922.

K. pattoni (Stephens, 1908),
Indes.

Madagascar.

Australie.

K. coarctatus (Diesing, 1850),
Amérique.

K. tortus (A. E. Shipley, 1898),
Amérique N.

Ophidiens.

Eunectes, Boa, Epicrates.

Crotalus.

Bothrops, Lachesis,
Helicops.

Coluber, Zamenis,

Tropidonotus.
Licheterodon, Corallus.
Python.

Drymobius, Coluber,
Elaphe, Herpetodryas,
Tropidonotus,
Thamnophis,
Ophibolus.

Dipsadomorphus irregu-
laris Merr.

Mammiféres nombreux.

Ophidiens,
Lacertiniens.

Amphibiens,
Ophidiens.

Elaps, Elaphe.
Mephitis.
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HOTES

Adultes chez:

Larves chez :

Nettorhynchidae nom. nov.
Nettorhynchus H.-D.
de Blainville, 1824.

A. moniliformis (Diesing,
1835), espéce complexe :
A. m. moniliformis (Diesing,
1835),
Indes, Indomalaisie.
A été signalé en Afrique
chez Python sebae (Gmel.).
A. m. heymonsi (L. W. Sam-
bon, 1922), Indomalaisie, In-
dochine.
A. m. australis (R. Heymons,
1932), Australie.

A. armillatus (J. Wyman,
1847), Afrique.

A. grandis (M.-L. Hett, 1915),
Afrique.

Ann. de Parasitologie humaine et comparée (Paris) t. 38, 1963, n® 3

Python molurus L.

Python reticulatus
Schneid.

Python amethystinus
Schneid.
Tropidonotus.
Python sebae (J.-F. Gmel.).
Python regius (Shaw).
Boaedon lineatum
Dum. Bibr.
Bothrophtalmus lineatus
(Pet.).
Naja haje (L.).
Sepedon haemachata
(Lacép.).
Bitis arietans (Merr.).
Bitis gabonica
(Dum. Bibr.).
Bitis nasicornis (Shaw).
Cerastes cornutus (L.).

(Voir leur liste dans l'article
de Nicoli R.-M. et Gol-
van Y.,

Bitis nasicornis (Shaw).

Bitis gabonica
(Dum. Bibr.).

Cerastes cornutus (L.).

Mammiféres nombreux.

Mammiféres nombreux.
Rarement Oiseaux.

Porphyrio.

35
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HOTES
Adultes chez : Larves chez :
Cubirea Kishida, 1929.
C. annulata (Baird, 1853), Naja haje L. Porphyrio.

Afrique.

C. pomeroyi (Woodland, 1921),
Afrique.

A été signalé dans le Paci-
fique par Self et Kuntz, 1957,
sans doute a tort.

Gigliolella Chabaud et

Choquet, 1954.

G. brumpti (Giglioli, 1922),
Madagascar.

Ligamifer R. Heymons, 1932.

L. mazzai (L. W. Sambon,
1922), Asie orientale, Nou-
velle-Guinée ?, Australie.

LINGUATULOIDEA A. Fain
1961.

Linguatulidae.

Linguatula Frolich, 1789.

L. serrata Frolich, 1789, cos-
mopolite.

L. dingophila Johns 1910,
Australie.

L. nuttali L. W. Sambon, 1922,
Afrique orientale.

L. recurvata (Diesing, 1850),
Amérique S.

Naja melanoleuca Hall.
Naja nigricollis Reinh.

Naja melanoleuca Hall.

Naja nigricollis Reinh.
Naja atriceps Laur.

Corallus madagascariensis
Dum. Bib.

Boa madagascariensis
Dum. Bib.

Ophidiens.

Carnivores surtout.
Canis dingo Bl.

Felis leo L.

Felis onza L.

Lémuriens.

Dasyurus.

Mammiféres, rare chez
Carnivores.

Cephalophus
coeruleus Sm.
Tragelaphus scriptus.
(Pallas).
Artiodactyles,
Primates.
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3. Essai phylogénétique

Comme toujours, une classification valable, c’est-a-dire phylogénétique, doit tenir
compte de multiples données :

1) des données d’ordre spatial ;
2) des données d’ordre biologique ;

3) des données d’ordre morphologique, celles-ci dans une certaine mesure discuta-
bles chez un groupe essentiellement parasite.

1) Données spatiales.

Elles sont soit stratigraphiques, soit géographiques.

a) DONNEES STRATIGRAPHIQUES. — Nous n’en possédons aucune sur les Pentasto-
mides. Mais, l'arbre généalogique des hotes reptiliens doit retenir notre attention. Il
s’agit la d’un probléeme paralléle sur lequel nous ne pourrons malheureusement longue-
ment insister.

b) DONNEES GEOGRAPHIQUES. — Sans nous y attarder, car nous avons devant nous
des especes parasites qui ont suivi leurs hotes au cours de leurs déplacements, nous
noterons les points suivants :

— le genre Cephalobaena, officiellement le plus primitif, est strictement améri-
cain ;

— le genre Raillietiella s’étend sur tout le secteur gondwanien (Amérique, Afri-
que, Madagascar, Indes). Il manque cependant & notre connaissance en Austra-

lie, mais présente deux rameaux, I'un méditerranéen, l'autre vers I'Extréme-
Orient ;

— le genre Reighardia est cosmopolite, il est d’ailleurs le seul groupe inféodé aux
Oiseaux ;

— le genre Megadrepanoides est pacifique ;

— tous les Porocephaloidea sont gondwaniens, curieuse répartition déja notée par
L. Giglioli (1922), et résumée dans le tableau de la page 504 ;

— le genre Linguatula est cosmopolite.

2) Données biologiques.

Elles portent essentiellement sur les cycles parasitaires et nous devons avouer que
nos connaissances sont a ce sujet bien réduites. Toutefois, en excluant le développement
direct, nous obtenons le tableau a double entrée de la page 505.
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Austra- extension

Améri- Afrique Madagas- | Indes lie pacifique

ques car

Diesingia ........
Sebekia . .........
Alofit:: v sy
Leiperia’ uiosoiwn
Subtriquetra . ... ..
Sambonia ........
Elenia; ::ivvussaas
Waddycephalus
Porocephalus
Kiricephalus . .. ...
Nettorhynchus . ...
Cubirea . .........
Gigliolella . ...... -
Ligamifer ..... - =+ 24

+4++++
+ +
++ ++

++
+4+ 4+
+
++

+4+ ++

Objectivement, nous devons reconnaitre les faits suivants :

a) Le développement direct n’est actuellement connu sans équivoque que dans le
genre Sambonia (A. Fain et J. Mortelmans, 1960) (6). 11 est possible, mais non démontré,
chez les Cephalobaenida parasites de petits 1ézards insectivores.

b) Les Pentastomides sont rarement des espéces sténoxénes. Cubirea pomeroyi
semble strictement inféodé au genre Naja. Armillifer grandis serait capable de
complet développement, uniquement chez Bitis nasicornis, mais il s’agit 1a peut-étre
d'une fausse impression due au petit nombre des serpents examinés. Porocephalus subu-
lifer n’atteindrait également son complet développement que chez les Mehelya.

Ces especes sont des espéces évoluées. Mais nous remarquerons que l'ubiquité de
ces mémes espéces a I’état larvaire est absolument extraordinaire. Nous connaissons
ainsi plus de 60 espéces différentes capables d’héberger les larves d’Armillifer armillatus.

3) Données morphologiques.

Quelques questions doivent étre soulevées :

1° NATURE DE LA METAMERISATION.

La métamérisation des Pentastomides est une fausse métamérisation, ce qui est
d'ailleurs une donnée classique :

(6) Chez Sambonia lohrmanni Noc et Giglioli, parasite du Varanus komodoensis des lles de
la Sonde. L’exemplaire disséqué par Fain et Mortelmans leur a montré 2 la fois des formes adultes
libres dans les cavités bronchiques et tous les stades de ’embryon a la nymphe enkystés dans la
muqueuse trachéale. De nombreux ceufs se trouvaient dans le mucus trachéal.
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1 = Pisces, 2 = Amphibia, 3 = Reptilia, 31 = Testudinata, 32 = Loricata,
33 = Rhynchocephalia, 34 = Sauria, 35 = Ophidia, 4 = Aves, 5 = Mammalia

HOTES DEFINITIFS

1231 32 33 34 35 4 S
Sebekia Reighardia
1 Alofia
Leiperia
Subtriquetra
Railliet- |Railliet-
2 iella 1? \|iella IV
Kiricephalus
31 Leiperia
E 32 Leiperia
2 SIS, NN PR S
g 33
2 N P = s
g1 34
§ Leiperia Railliet-
= iella 111
Waddycepha-
35 lus
Porocephalus
Kiricephalus
. Armillifer
Cubirea
Porocephalus Lingua-
R tula
5 Armillifer
Gigliolella
Ligamifer

* Les hotes intermédiaires sont inconnus chez les Diesingia (adultes chez les Testudinata), les
Raillietella II et V, Megadrepanoides, Sambonia, Elenia (adultes chez les Sauria), les Cephalobaena
et Raillietella V (adultes chez les Ophidia).
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a) la partie antérieure du corps est primitive: I'ancétre métamérisé devait avoir
une téte suivie de quatre ou cinq anneaux (L. Cuénot) ;

b) la partie postérieure du corps faussement métamérisée est due a I'’énorme déve-
loppement des organes génitaux, lui-méme conséquence du parasitisme. ‘

La preuve de cette fausse métamérie se trouve dans I'étude du systéme nerveux
des formes primitives :

Chez les Cephalobaenida, 1a masse nerveuse céphalique est constituée par deux gan-
glions cérébroides unis par une commissure sous-cesophagienne. Le premier ganglion
ventral est sous-cesophagien. Il existe au-deld trois ou quatre ganglions mal individualisés
(R. Heymons).

Chez les Porocephalida, la condensation est totale: il n’existe plus qu'une seule
masse ganglionnaire sous-cesophagienne, du moins chez I'adulte, car la larve présente
encore des ganglions séparés.

11 faut souligner combien cette structure est évoluée. Les Onychophores présentent
au contraire un systéme nerveaux beaucoup plus primitif, ot 'on reconnait facilement
I'existence d’un complexe cérébroide suivi d'une double chaine de ganglions (une paire
de ganglions par segment, ceux-ci étant indiqués par la position des lobopodes).

Les Tardigrades sont également primitifs: le complexe cérébroide est, chez eux,
suivi de quatre ganglions bilobés.

2° LA MUSCULATURE.

Les Pentastomides présentent une musculature striée développée. C'est la une
acquisition importante que ne présentent ni les Onychophores, ni les Tardigrades, uni-
quement pourvus de muscles lisses.

3° SIGNIFICATION DES CROCHETS.

Claus considérait les crochets comme les vestiges des deux dernieres paires de
pattes des Arachnides, W. Stiles comme les homologues des piéces buccales, F. Noc
comme issus de I’évolution des deux paires de pattes de I'embryon.

11 s’agit 1a, en fait, d’'une querelle sans objet. Les piéces buccales des Arthropodes,
les pattes également sont issues, nous le savons aujourd’hui, d’'une méme origine. C’est
ainsi que le groupe des Trilobitomorphes nous donne I'image ancestrale de ces formes
déja évoluées : autour de la bouche, les appendices paires du céphalon, biramés, évo-
lueront vers les pieces buccales (Ch. Walcott, C.-E. Beecher). Il est, par conséquent,
bien hasardeux d’établir des homologies en s’adressant a des organes tres différemment
évolués :

Les griffes des Pentastomides ne sont, parmi les groupes connus, comparables
qu'aux griffes des lobopodes des Onychophores et aux diplogriffes des « pieds » des
Tardigrades. Cette ressemblance est soulignée par I'existence des glandes annexes, qui
ne sont pas sans analogie avec la glande crurale des Onychophores.

4° ORGANES SENSORIELS.
Le parasitisme a entrainé l'involution globale des organes sensoriels. Les yeux
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développés chez les Onychophores sont réduits, quand ils existent, & deux taches ocu-
laires chez les Tardigrades. Ils manquent chez les Pentastomides.

5° APPAREIL DIGESTIF.

Il est constitué par un tube de triple origine: stomodaeum ectodermique avec
anneau buccal, mesenteron endodermique et proctodaeum ectodermique. Une distribu-
tion analogue se retrouve chez les autres Arthropodes.

Il n’existe chez les Pentastomides aucune piece buccale différenciée. Nous noterons
toutefois que les Onychophores présentent une bouche a deux paires de lames mandi-
bulaires qui sont I'analogue des griffes d'un membre disparu.

6° APPAREIL CIRCULATOIRE.

Totalement involué chez les Pentastomides et les Tardigrades, I'appareil circula-
toire existe chez les Onychophores sous la forme d'un cceur dorsal pourvu d’ostioles.

7° APPAREIL RESPIRATOIRE.

Absent chez les Pentastomides et les Tardigrades, I'appareil respiratoire existe
développé chez les Onychophores qui présentent des trachées et des vésicules coxales
évaginables jouant un rdle branchial.

8° APPAREIL EXCRETEUR.

L’appareil excréteur est encore de type annélidien chez les Onychophores: a la
base du lobopode s’ouvre un canal trés court, issu d’une vésicule contractile, celle-ci
recevant les sécrétions d’un tube contourné, le labyrinthe, prolongé d’un entonnoir a
cils vibratiles, lui-méme drainant une cavité terminale, le saccule.

Il existe également, dans la cavité générale, des athrocytes (grosses cellules ovoides
a 1-3 noyaux en ilots) et des cellules péricardiales.

L’appareil excréteur est trés involué chez les Tardigrades: glandes rectales de
Malpighi (Vasa malpighii).

Chez les Pentastomides, nous ne relevons que les cellules pariétales, homologues
probablement des athrocytes des Onychophores.

9° APPAREIL GENITAL.

On trouve deux testicules chez les males et deux ovaires chez les femelles des
Onychophores. L'ontogénése de ces étres est variable : les formes primitives présentent
des ceufs a vitellus abondant, mais il existe des espéces a ceufs déméroblastisés dont le
vitellus est trés réduit.

On reléve un seul testicule chez les males et un seul ovaire chez les femelles de
Tardigrades. Ici, I'ceuf holoblastique présente une segmentation totale et égale.

Cette segmentation totale se retrouve chez les Pentastomides dont l'ceuf est vrai-
semblablement déméroblastisé. L'appareil génital lui-méme est assez variable: ainsi,
parmi les Porocephalida, oppose-t-on les Porocephaloidea @ testicule unique aux Lin-
guatuloidea a testicules séparés.
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Il y a 12 un point qui mérite notre attention: la segmentation spirale des Anné-
lides se retrouve en partie dans la segmentation totale des Arthropodes primitifs (Xipho-
sures, Pantopodes, Entomostracés, Euphausiacés). Or, les Onychophores (en partie du
moins), les Tardigrades et les Pentastomides présentent également cette segmentation
totale. Mais est-elle réellement primitive pour ces trois groupes pararthropodiens ? Ceci
est trés discutable. Certains Onychophores, et ils appartiennent aux deux familles diffé-
rentes : Peripatidae (genre Eoperipatus Evans) et Peripatopsidae (genre Peripatoides
Pocok), ont un ceuf centrolécithe qui subira une segmentation superficielle.

Les Tardigrades s’éloignent d’autre part de tous les Spiralia du fait de la formation
du mésoderme par entéroccelie.

Tout se passe comme si nous étions en présence de plusieurs phylums différents
et sans parenté : Onychophores, Tardigrades, Pentastomides, Arthropodes (ces derniers
probablement polyphylétiques), tous ces phylums ayant trés vraisemblablement cepen-
dant une origine commune lointaine responsable de multiples convergences.

En résumé, le tableau suivant, peut-étre assez artificiel et incomplet, souligne la
survivance des caractéres annélidiens chez les trois groupes pararthropodiens :

ONYCHOPHORES TARDIGRADES PENTASTOMIDES
Caractéres annélidiens :
musculature lisse ....... -+ +
néphridies a entonnoir a
cils vibratiles .........0x - 0
yeux formés d’une vésicule
close d’origine ectodermi-
AUB ysoioanesosuie ssesissss + (0] o
métamérie ............. primitive. primitive, avec ré- | pseudométamérie.
duction.
parapodes .............. lobopodes. lobopodes. involution progressi-

ve des lobopodes.

Caractéres arthropodiens :

TULS:  svnvepsirmivdsmsnmnas =+ + T

appareil buccal ......... différencié, 2 paires | cn ventouse, avec | enneau scléreux.
de mandibules. anneaux cuticulaires

lamellaires.

ceeur a ostioles ........ + (0] (0}
cellules péricardiales cellules pariétales.
athrocytes.

cavité générale ......... 1éduite (saccules né- | trgs réduite (cavité | persistante.
phridiens, cavité go- | gonadique).
nadique).

systéme nerveux ........ primitif. réduction avec coalescence progressive

des ganglions
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SYNTHESE
Il nous faut maintenant établir une synthése valable.

1° Ancienneté des Pentastomides.

En I'absence de tout document paléontologique, cette connaissance devrait nous
étre interdite. Or, les faits suivants nous permettent d'y suppléer dans une large mesure :

a) Les formes pararthropodiennes sont connues dés I'algonkien (précambrien).
Xenusion auerswaldae Pompeckj, 1927, d’'une quartzite de Scandinavie, était trés pro-
bablement un Onychophore, ou peut-étre le représentant d’'un ordre méconnu et paral-
lele.

A cette époque existaient déja, notons-le, des représentants des Annélides, des Crus-
tacés et des Echinodermes.

Il s’ensuit nécessairement que les Pentastomides sont les contemporains de ces
étres et que leur ancienneté ne saurait étre postérieure a l'algonkien.

b) Or, a cette époque, il n'existe aucun Vertébré, ceux-ci apparaitront beaucoup
plus tard, au silurien, en particulier au gothlandien supérieur (ludlovien). Ce sont les
Ostracodermes, probablement voisins des Cyclostomes.

Dans ces conditions, force nous est ou d’admettre I'existence d’'un parasitisme chez
les Invertébrés, ou I'existence de formes libres. Nous connaissons certes un Tardigrade
parasite (Tetrakentron synaptae L. Cuénot, 1892, qui perfore les tentacules du Lepto-
synapta galliennei Hérapath), mais il ne semble pas que ce soit 1a un fait déterminant,
car il s’agit vraisemblablement d’une adaptation tardive.

Il y eut sans doute des formes libres, marines trés probablement, qui n'ont pu
survivre que par adaptation & la vie parasitaire. Cette adaptation est certainement tar-
dive. A ces formes libres hypothétiques, trés primitives, nous donnons provisoirement
le nom de Palaeopentastomida. Nous pouvons, dans une certaine mesure, en tracer le
schéma suivant : espéces (vraisemblablement de petite taille) métamérisées avec systéme
nerveux primitif, mais en voie d’involution (coalescence des ganglions), lobopodes
encore nombreux, existence d'un ccecelome, de néphridies a cils vibratiles, segmentation
spiralée. Ce tableau évoque, bien entendu, un Annélide. Mais, il y a la peut-étre deux
lignées paralléles. En fait, nous ignorons trop de choses: qu'était par exemple I'Helmin-
thoidichnites, connu par des traces précambriennes ? Tout ce que nous savons, c’est que,
par la suite au silurien, existeront des Annélides évolués : Eunicites, Arabellites, Serpula
et Spirorbis, et qu’a cet instant, les Palaeopentastomida devaient exister sous une forme
libre, puisque les hotes vertébrés n’étaient point encore apparus.

2° Le parasitisme des Pentastomida.

Nous avons vu que le cycle des Pentastomida est presque toujours un cycle dihété-
roxéne. Or, des remarques trés particuliéres doivent étre faites (dans la mesure, bien
entendu, de nos connaissances encore réduites) :

1) Les Cephalobaenida sont des parasites des Ophidiens et des Lacertiniens, grou-
pes essentiellement voisins. Mais, dans le genre Raillietiella, existent des formes qui
parasitent a I'état larvaire les Amphibiens. D’autre part, la famille des Reighardiidae est
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parasite des Oiseaux de mer, a I'état adulte du moins, des Poissons, peut-étre, a 1'état

larvaire.
En d’autres termes, ces formes semblent adaptées primitivement respectivement aux

Amphibiens et aux Poissons et secondairement aux Reptiles et aux Oiseaux.

2) Or, si cette progression se retrouve chez certains Porocephalida (les Sebekia
parasites a I’état larvaire des Poissons d’eau douce et a I'état adulte des Crocodiliens),
la plupart des Porocephaloidea sont inféodés aux Reptiles, le développement larvaire
se faisant chez des étres beaucoup plus évolués que les Reptiles (Mammiféeres).

3) Enfin, les Linguatuloidea sont essentiellement parasites des Mammiferes.

Tout se passe comme s’il y avait eu des formes primitives inféodées aux Poissons
et aux Amphibiens, qui par la suite ont atteint les Reptiles.

Ainsi, pouvons-nous dresser le tableau suivant:

Poissons Amphibiens Reptiles Mammiféres
Oiseaux
CEPHALOBAENIDA
l formes larvaires
adultes
Sebekiidae
Subtriquetridae
formes . formes
larvaires - larvaires

adultes

Autres POROCEPHALOIDEA

adultes l

LINGUATULOIDEA

adultes
formes larvaires

formes larvaires

Il y a la plus qu'une simple coincidence: les Reptiles constituent I'axe central

actuel du groupe, mais leurs parasites sont venus des Poissons et des Amphibiens.

1l nous faut donc évoquer brievement le destin des Vertébrés.
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Si les Cyclostomes sont inconnus a I'état fossile, les Ostracodermes en sont voisins
et ils ont vécu entre le silurien supérieur et le dévonien, concurremment avec les Pla-
codermes qui, nous le savons, sont souche des Elasmobranches. Crossopterygiens et
Dipneustes (Choanates) apparaissent au dévonien et survivent encore.

Les Actinoptérygiens (Poissons supérieurs) sont connus (Chondrostéens) deés le
permien, mais les Téléostéens sont plus tardifs (lias). Les Choanates sont a la base des
Vertébrés tétrapodes. Ainsi, les Ichthyostegidae du dévonien supérieur, classés parmi
les Stégocéphales, sont issus des Crossoptérygiens. Ce groupe des Stégocéphales précé-
dera, du dévonien au trias, 'apparition des Urodeéles (Crétacé supérieur) et des Anoures
(Kimméridgien).

Nous reprendrons ici I'hypothése de Sidve-Soderbergh, 1934 : la classe des Choa-
nates montre deux phylums distincts: a) le phylum des Dipneustes, qui donnera nais-
sance aux Urodeles; b) le phylum des Crossoptérygiens qui, par l'intermédiaire des
Stégocéphales et des Anoures, donnera naissance aux Amniotes.

La généalogie de ceux-ci mérite une bréve évocation. Dés le carbonifére supérieur,
trois phylums sont déja individualisés :

— les Mésosauriens, source peut-étre des Ichthyosauriens (trias, crétacé) ;

— les Pélycosauriens, dont la destinée sera bréve, et qui s’éteindront au permien ;

— les Cotylosauriens enfin dont I'avenir sera tout différent et qui donneront nais-
sance a de nombreux rameaux :

— Sauroptérygiens (trias-crétacé inférieur) ;

— Chéloniens (permien-actuel) ;

— Eosuchiens (permien-jurassique) ;

— Ornithosuchiens (trias), source des Lacertiniens (trias-actuel), et des Ophi-
diens (trias-actuel), des Rhynchocéphaliens (trias-actuel), des Sauropodiens
(trias-crétacé), des Ornithisciens (jurassique-crétacé), des Crocodiliens
(jurassique-actuel), des Ptérosauriens (jurassique-crétacé), des Oiseaux enfin
(jurassique-actuel) ;

— Thérapsidiens (permien-trias), souche des Mammiféres (trias-actuel).

La filiation des Pentastomides nous apparait, semble-t-il, maintenant plus claire-
ment :

Un premier rameau a dii s'adapter aux Actinoptérygiens et aux Crossoptérygiens
(au dévonien-permien), puis s'épanouir parmi les Stégocéphales pour gagner par la voie
des Ornithosuchiens les Lacertiniens et les Ophidiens. Les Cephalobaenida actuels en
sont les lointains survivants.

Mais, un second rameau (paralléle, ou issu du précédent, nous l'ignorons absolu-
ment) a surgi parmi les Cotylosauriens beaucoup plus tard (au permien-trias). Son destin
devait étre infiniment plus varié: les Porocephalida actuels si hétérogénes évoquent
une histoire mouvementée.

Ie groupe a évolué durant la fragmentation de la Gondwanie. Nous commengons
A peine 2 saisir les différentes phases de cette évolution.
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Le régne des Cestodes devait, par une sorte de balancement, amener I'extinction
des Pentastomides. Les deux groupes parasites ont entre eux une homologie qui dépasse
largement le cadre de la zoologie classique.

D’un groupe qui a été sans aucun doute puissant et varié au secondaire, nous ne
connaissons aujourd’hui que quelques espéces relictes dont la valeur pour nous est
considérable : ce sont les témoins d’'un monde disparu.
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