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L’'HAPLODIPLOIDIE DES OXYURIDA

Incidence de ce phénoméne dans le cycle évolutif

MARTIN L. ADAMSON*

RESUME. La formule chromosomique de 2 espéces de Thelastomatidae (Oxyurida), Hammer-
schmidtiella sp. et Thelastoma sp., parasites de Diplopode est étudiée. Dans les deux cas il y a
haplodiploidie : male avec 4 (Thelastoma sp.) ou 5 (Hammerschmidtiella sp.) chromosomes et
femelle correspondante avec le double. L’haplodiploidie est maintenant connue dans les 4 familles
des Oxyurida et I'auteur conclut que cette forme de reproduction est un phénoméne constant dans
tout 'ordre.

Le cycle biologique d'un Oxyurida parait étre trés simple : 2 mues dans I'ceuf, absence d’héte
intermédiaire, absence de migration hors de I'intestin. Quelques données (parfois trés récentes)
indiquent, cependant, I'existence de phénoménes complexes et trés étroitement adaptés a la bio-
logie de I'héte. Ces particularités sont analysées : 1) la progenése du male ; 2) la ponte agglomérée ;
3) la ponte péri-anale ; 4) la poécilogonie ; 5) la spanandrie ; 6) I'insémination traumatique extra-
génitale ; 7) la thélytoquie. Dans un dernier chapitre, I'auteur cherche & comprendre comment
ces différentes adaptations ont pu étre sélectionnées a partir de la biologie des hétes.

La plupart de ces adaptations impliquent une consanguinité qui est parfois trés élevée. Les espéces
haplodiploides ont nécessairement une grande tolérance a la consanguinité et 'auteur suggére
que beaucoup des adaptations qui ont permis aux Oxyures de conquérir des hotes non-grégaires
et méme des hétes arboricoles et non-sédentaires sont rendues possibles par la reproduction
haplodiploide.

Haplodiploidy in the Oxyurida and its significance in the life cycle

SUMMARY. Chromosome behavior during gametogenesis and early cleavage is studied in two
species of Thelastomatidae (Oxyurida), Hammerschmidtiella sp. and Thelastoma sp., parasites of
diplopods. Both species are shown to be haplodiploid : male with 4 (Thelastoma) or 5 (Hammer-
schmidtiella) chromosomes and double this number in the corresponding female. Haplodiploidy
is now known in the 4 families of the Oxyurida and the author concludes that this form of repro-
duction is characteristic of the entire order.

The Oxyuridan life cycle seems simple : 2 moults in the egg, no intermediate host, no extra-
intestinal migration. However, several findings (some quite recent) indicate that this life cycle is
often complicated by phenomena very closely adapted to host biology. The following particular-
ities are analysed : 1) male progenesis ; 2) laying of eggs in agglomerated packets ; 3) peri-anal
egg deposition ; 4) poecilogony ; 5) spanandry ; 6) traumatic extra-genital insemination ; 7) the-
Iytoky. In a final chapter the author relates these adaptations to host biology and attempts
to explain how they may have come to be favoured by natural selection during the course of
evolution.
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Most of these adaptations imply a level of inbreeding which is sometimes quite high. Haplodiploid
species are by nature highly tolerant of inbreeding and the author suggests that many of the
adaptations which have allowed oxyuridans to conquer non-gregarious hosts, and even arboreal
and non-sedentary hosts, have been made possible by haplodiploid reproduction.

Introduction

Les Oxyurida sont des nématodes parasites de l'intestin postérieur de nom-
breuses especes d’Arthropodes et de Vertébrés. Ils se rapprochent superficiellement
des Cosmocercoidea (ordre Ascaridida), mais s’en distinguent facilement par deux
caracteres morphologiques : les spicules sont absents, ou il n’existe qu'un seul spicule,
et le nombre de papilles génitales est trés réduit chez le méle.

La biologie des Oxyures est également particuliére : les deux premiéres mues
s'effectuent a l'intérieur de l'ceuf (Todd, 1944 ; Boecker, 1953 ; Adamson, 1981b).
C’est principalement a cause de cette différence biologique que Chabaud (1974) a
proposé de séparer ces nématodes des Ascaridida et de les classer dans un ordre
séparé.

Le groupe comprend quatre familles (tableaux I a IV ) :

— la famille des Thelastomatidae regroupe les parasites d’Invertébrés ;

— la famille des Pharyngodonidae regroupe les espéces parasites de Vertébrés infé-
rieurs et quelques especes parasites de Mammifeéres ;

— la famille des Oxyuridae et celle des Heteroxynematidae regroupent la plupart des
especes parasites de Mammiferes et deux especes parasites d’Oiseaux.

Si le spectre d’hotes de I'ordre des Oxyurida parait vaste, comprenant des Ver-
tébrés ainsi que des Invertébrés, il est aussi bien limité. Les Oxyures se trouvent
presque uniquement chez les hdtes ot 'intestin postérieur est modifié en grand sac
de fermentation ; ils se sont diversifiés surtout chez les Diplopodes, les Blattes
et les Orthopteres (Famille des Gryllotalpidae) parmi les Invertébrés, et chez les
Lézards, Tortues terrestre, Marsupiaux, Rongeurs et Primates chez les Vertébrés.

Les Oxyures sont microphages, les stades parasites se nourrissant sur la micro-
flore dans l'intestin postérieur de I'héte. Le cycle, démontré pour la premiere fois
par Dobrovolny et Ackert (1934) est direct : le stade infestant est dans un ceuf qui
passe dans le milieu extérieur et le cycle s'effectue lorsque ces ceufs sont ingérés par
un hoéte convenable. L’existence de l'insémination traumatique extragénitale (voir
Hugot, Bain et Cassone, 1982), de la poecilogonie (voir Seurat, 1912, 1913 ; Volgar,
1959 ; Petter, 1959) et de la reproduction haplodiploide (voir Adamson, 1981c) chez
ces Nématodes indique que leur biologie est beaucoup moins simple qu’on ne le pense.

A part les discussions, assez bréves, de Chandler, Alicata et Chitwood (1941) et
de Chabaud (1955), il n’existe aucun travail de synthese sur la biologie des Oxyures.
Nous pensons donc qu'il est utile de décrire les adaptations biologiques des Oxyures
et de chercher 4 comprendré comment ces adaptations sont apparues au cours de
I’évolution.



TaBLEAU 1. — Spectre d’hotes des genres de la famille des Thelastomatidae
(Oxyurida), (modifié d’aprés Osche, 1960).
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Diplopoda

Insecta

Orthoptera

Scarabaeidae
(Larves)

Passalidae

Hydrophilidae

Tipulidae
(Larves)

Oligochaeta

Protrelloides
Protrelleta
Protrellus
Protrellatus
Anuronema
Triumphalisnema
Sprentia
Artigasia
Hystrignathus
Pseudonymus
Aorurus
Aoruroides
Coronostoma
Leidynema
Cranifera
Philippinema
Leidynemella
Hammerschmidtiella
Suifunema
Wetanema
Cameronia
Blattophila
Euryconema
Binema
Severianoia
Cephalobellus
Blatticola
Robertia
Gryllophila
Johnstonia
Thelastoma
Desmicola
Travassosinema
Indiana
Pulchrocephala
Buzionema
Mohibiella
Chitwoodiella
Mirzaiella
Ptevonemella
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TasLEAU II. — Spectre d’hotes des genres de la famille des Pharyngodonidae
(Oxyurida), selon la nomenclature de Petter et Quentin, 1976).

Hotes

Amphibiens
terrestres
(Testudinidae)
Rongeurs
Primates

Poissons
Lézards
Tortues

Genre

Travnema
Callistoura
Ctenodactylina +
Pharyngodon

Spauligodon

Skrjabinodon

Parathelandros -+
Ichthyouris +

Veversia

T helandros 5 -
Synodontisia

Cithariniella
Laurotravassoxyuris
Batracholandros -
Paralaeuris

Ozolaimus

Alaeuris

Mehdiella

Tachygonetria

Thaparia

Ortleppnema

-+
+

++ o+t

bt

+
R

I — Gamétogenése des Oxyures
Mise en évidence de I’haplodiploidie

La premiére étude de la gamétogenese chez un oxyure est celle de Meves (1920)
sur Passalurus ambiguus (Famille des Oxyuridae). Il affirme avoir vu soit trois, soit
quatre chromosomes dans les spermatides, ce qui conduit Walton (1924) a dire qu'il
y a sept chromosomes chez le male et huit chez la femelle. Cela indiquerait un sys-
téme XO pour la détermination du sexe. Dans le méme article, Walton conclut a
I'existence d'un systéme XO chez Syphacia obvelata (Famille des Oxyuridae), les
males ayant 15 et les femelles 16 chromosomes. Plus récemment, la détermination du
sexe par un systéeme XO est affirmée par Goswami (1976a, b, 1977) chez Aspiculuris
kazakstanica (Famille des Heteroxynematidae) ; les femelles auraient 12 chromosomes
et les males 11.

Des études non encore publiées sur la gamétogenese chez Syphacia obvelata et
Aspiculuris tetraptera indiquent que Walton et Goswami se sont trompés. Chez
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TaBLEAU III. — Spectre d’hétes des genres de la famille des Oxyuridae
(Oxyurida), (selon la nomenclature de Petter et Quentin, 1976).

Hotes

Marsupiaux
Rongeurs
Lagomorphes
Primates
Dermoptéres
Ongules

Oiseaux

Genre

Lemuricola
Trypanoxyuris
Enterobius
Austroxyuris
Macropoxyuris
Paraustroxyuris
Potoroxyuris
Oxyuris +
Passalurus +

Awuchenacantha +
Zenkoxyuris

Citellina

Skrjabinema
Hoplodontophorus

Hilgertia

Syphavrista

Acanthoxyuris
Heteromyoxyuris
Protozoophaga

Evaginuris

Helminthoxys

Octodonthoxys

Syphacia +

-
+

+++

++++
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S. obvelata les chromosomes sont au nombre de 8 chez la femelle et de quatre chez le
maéle. Chez Aspiculuris tetraptera, ils sont au nombre de 12 et 6 chez la femelle et le
male respectivement. Dans les:deux cas il y a haplodiploidie : les femelles sont issues
d’ceufs fécondés et diploides tandis que les méles sont issus d’ceufs non fécondés et
haploides.

L’haplodiploidie a déja été mise en évidence chez 12 espéces et sous-especes de
Pharyngodonidae (Adamson, 1981 ; Adamson et Petter, 1983a; b) et est-ainsi connue
chez trois des quatre familles de 'ordre des Oxyurida. Il est donc tres intéressant de
savoir si 1'haplodiploidie caractérise la famille des Thelastomatidae, parasites d'Ar-
thropodes, qui renferme les formes les plus primitives et anciennes de I’ordre.
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TaBLEAU IV. — Spectre d’hotes de genres de la famille des Heteroxynematidae
(Oxyurida), (selon la nomenclature de Petter et Quentin, 1976).

Hoétes

Rongeurs
Lagomorphes

Genre

Syphaciella
Eudromoxyura
Heteroxynema
Dermatopallarya
Dentostomella
Aspiculuris
Rauschoxyuris
Fastigiuris
Dermatoxys
Labiostomum
Cephaluris

-+ | Oiseaux

F4++

btk

Matériel examiné

Deux espéces appartenant a la famille des Thelastomatidae, récoltées dans
I'intestin postérieur du Diplopode Archispirostreptus tumuliporus provenant de
I’Arabie Saoudite. Nous désignons les espeéces comme Thelastoma sp. et Hammer-
schmidtiella sp.

La mise en évidence des chromosomes

Des Nématodes adultes vivants sont placés individuellement dans une solution
de chlorure de sodium a 0,5 %, sur des lames ; I'appareil génital est isolé et le reste du
Ver éliminé.

Le fixateur (6 a 8 9, de formol concentré dans une solution composée de trois
volumes d’éthanol pour un volume d’acide acétique) est ajouté goutte a goutte sur
le spécimen ; la lame, avec I'appareil génital collé dessus, est conservée dans du fixa-
teur frais pendant une nuit.

Les spécimens sont colorés a I’hématoxyline (2,0 9, dans une solution a 50 9
d’acide propionique). Une goutte du colorant est mise sur le spécimen. Une aiguille
en fer est introduite dans le colorant et remuée jusqu’a ce que le colorant devienne
brun foncé. Les spécimens sont écrasés entre lame et lamelle et les préparations
lutées.

Les ceufs ne se développent pas dans 'utérus et, pour mettre en évidence les
chromosomes des stades de segmentation;-des femelles adultes ont été disséquées et
incubées pendant 12 a 18 heures dans de l'eau avant d’étre mises sur une lame, fixées
et colorées.
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Résultats

Le déroulement de la gamétogenese est semblable chez les deux espéces. Nous
donnons une planche de figures (fig. 7) de la gamétogenese et de la segmentation.
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F16. 1. — A a C) chromosomes de Hammerschmidtiella sp. provenant du Diplopode Archispiros-
treptus tumuliporus. A : zone de transformation du testicule ; B : les bivalents dans un ceuf
dans l'utérus ; C : chromosomes de deux embryons.

D a G) chromosomes de Thelastoma sp. provenant du méme hoéte. D : chromosomes chez
le male : a) zone germinative du testicule, b) zone de transformation ; E : bivalents dans un
ceuf dans l'utérus ; F : zone germinative de l'ovaire ; G : chromosomes de deux embryons.

Spermatogeneése. Le testicule est divisé en trois zones :

1) la zone germinative prend son origine a l'extrémité aveugle du testicule ;
elle est caractérisée par des spermatogonies avec de gros noyaux d’interphase ; un
nucléole est présent et la chromatine, granuleuse ou finement filamenteuse, est peu
colorée. Les plaques métaphasiques comptent cinq (chez Hammerschmidtiella sp.) ou
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quatre (chez Thelastoma sp.) courts chromosomes en formes de batonnet, dont les
contours sont lisses ;

2) la zone de croissance occupe la plus grande partie du testicule et est caracté-
risée par des spermatocytes primaires, dont les noyaux sont petits et trés colorés.
Cette zone est dépourvue de mitoses ;

3) la zone de transformation est située juste en avant de la vésicule séminale.
Elle est caractérisée par des spermatocytes en cours de division. Les chromosomes
dans les plaques métaphasiques sont trés courts et frisottés.

Ovogenése. 1L’ovaire est divisé en une zone germinative trés courte et en une longue
zone de croissance.

Les noyaux interphasiques dans la zone germinative sont identiques a ceux
trouvés chez le male, mais les plaques métaphasiques contiennent dix (chez Hammer-
schmidtiella) ou huit (chez Thelastoma) chromosomes en forme de batonnet. Le
commencement de la méiose est marqué par la disparition du nucléole ; les chromo-
somes se condensent en bloc et sont trés colorés. Au stade zygoténe, les chromosomes
sont dédoublés et orientés vers un des podles du noyau. Un gros nucléole peu coloré
apparait ; les chromosomes deviennent progressivement moins colorés et plus fila-
menteux (stade diploténe) dans la zone de croissance.

Les oocytes miirs ont un noyau volumineux avec un gros nucléole, des chromo-
somes trés filamenteux et peu colorés. Dans l'oviducte, la coque de I'ceuf, constituée
seulement par une fine membrane, commence a se former ; les chromosomes se
condensent formant cinq (chez Hammerschmidtiella) ou quatre (chez Thelastoma)
bivalents. La coque continue a étre élaborée dans I'utérus; un spermatozoite est
présent dans certains ceufs utérins ; d’autres ceufs, au contraire, ne sont pas fécondés.

Pendant la premiére division méiotique, les paires de chromosomes homologues
se séparent : un groupe de cinq (Hammerschmidtiella) ou quatre (Thelastoma) uni-
valents passe dans un premier globule polaire, qui se retrouve sur la surface intérieure
de la coque de I'ceuf ; I'autre groupe se divise pour donner le pronoyau maternel et
un deuxiéme globule polaire. Ce dernier reste dans le cytoplasme de I'ceuf et disparait
pendant la segmentation. Le nombre de pronoyaux permet de distinguer les ceufs
fécondés (deux pronoyaux) de ceux qui ne le sont pas (un seul pronoyau).

Chromosomes de segmentation. Pour les deux espeéces étudiées, nous avons pu
trouver a l'intérieur de la méme femelle des embryons haploides et des embryons
diploides.

Conclusions

Les résultats cytologiques montrent que les deux especes étudiées sont haplo-
diploides. Ce type de reproduction est maintenant connu chez 16 espéces et sous-
especes d’Oxyures, appartenant a huit genres et représentant les quatre familles de
T'ordre (tableaw V). Vraisemblablement I'haplodiploidie peut étre considérée comme
un caractere biologique supplémentaire pour définir 'ordre des Oxyurida.
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ITI — Répartition de I’haplodiploidie dans le régne animal

L’haplodiploidie est un systéme de reproduction qui caractérise des groupes plus
ou moins grands d’espéces voisines. Sauf des exceptions thélytoques (populations
comprenant uniquement des femelles parthénogénétiques), tous les Rotiferes Mono-
gonantes (voir Wesenberg-Lund, 1923 ; Whitney, 1929 ; de Beauchamp, 1965) et tous
les Thysanopteres (voir Shull, 1917 ; Pussard-Radulesco, 1930 ; Davidson and Ball,
1931) et Hymenopteres (voir Whiting, 1945) sont haplodiploides. En outre, cette
forme de reproduction caractérise plusieurs familles et sous-familles d’Acariens
(Oliver, 1971) et d’Homopteéres (Morril and Back, 1911 ; Thomsen, 1927 ; Hugues-
Schrader, 1948) ainsi que quelques genres de Coléopteres appartenant aux familles
des Scolytidae (voir Entwistle, 1964) and Micromalthidae (voir Scott, 1936). Comme
nous 'avons constaté, tous les Oxyures sont haplodiploides.

Les Dipteres appartenant a la famille des Sciaridés et la plupart des Coccides
Lécanoides ne sont pas considérés comme haplodiploide puisque chez ces espéces le
male est issu d'un ceuf fécondé (White, 1973 ; Nur, 1971). Néanmoins, ces especes
ressemblent génétiquement aux espéces haplodiploides parce que les chromosomes
d’origine paternelle deviennent hétérochromatiques et sont vraisemblablement
inactifs chez le male. Le male est donc effectivement hemizygote. Chez une espece de
Coccide Lécanoide, Lecanium putnami, les males sont issus d’ceufs non-fécondés mais
sont diploides, le nombre diploide de chromosomes étant restitué par le fusionnement
des deux premiers noyaux de segmentation (Nur, 1971). Comme chez les autres
Lécanoides, une moitié des chromosomes devient hétéroc‘hromatique (et vraisem-
blablement inactif) plus tard dans le développement du male.

Bien qu’elles appartiennent a de nombreux groupes d'animaux, les formes haplo-
diploides se rapprochent les unes des autres par leur biologie. Chez presque toutes
ces espeéces, le point commun est que 1'animal doit, pour effectuer son cycle, coloniser
un hote (animal ou végétal) ou un biotope particulier.

Les Rotiféres monogonantes colonisent des flaques d’eau souvent temporaires
(Birky et Gilbert, 1971). Les Thysanopteres et les Homoptéres et Coléoptéres haplo-
diploides colonisent des plantes (Shull, 1914 ; Pesson, 195la; Entwistle, 1964 ;
Barber, 1913, 1918). Les Acariens haplodiploides sont parasites soit d’animaux, soit
de plantes (Oliver, 1971). Chez les Hyménopteres, il y a une grande variété de cycles
comprenant essentiellement des parasites et des especes sociales (Whiting, 1945).

Chez ces espéces, une grande population se fait souvent a partir d'un nombre trés
réduit de colonisateurs. Les males sont souvent rares ou saisonniers. Chez les Rotiféres,
les males ne sont souvent produits qu’a la fin de plusieurs générations thélytoques
(Maupas, 1890a, b, 1891) ; une alternance de thélytoquie et d’haplodiploidie existe
aussi chez certains Hyménopteres et chez le Coléoptere haplodiploide, Micromalthus
debilis (Doncaster, 1910, 1911, 1916 ; Ledoux, 1949 ; Barber, 1913, 1918). Chez cer-
tains Acariens haplodiploides, les femelles produisent un petit nombre de descendants
males et, ensuite, fécondées par ces males, produisent une génération uniquement
femelle (Schrader, 1923 ; Oliver, 1962). Le nid des Hyménopteres sociaux ne comprend
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que les descendants d’une seule femelle ; les males ne sont produits que d’une fagon
saisonniére. Chez les Scolytides haplodiploides, la femelle pond ses ceufs en petits
groupes, fondant ainsi des colonies familiales (Entwistle, 1964).

Ainsi, I'haplodiploidie semble apporter des avantages surtout dans les cycles
biologiques nécessitant la colonisation d'un biotope par un petit nombre de fondateurs,
ce qui implique, du méme coup, une forte consanguinité.

IIT — Obstacles a I’apparition de I’haplodiploidie

De nombreux auteurs (Whiting, 1945 ; Hartl et Brown, 1970 ; White, 1973)
ont suggéré que la rareté des apparitions de ’haplodiploidie dans le régne animal
s’explique par certaines difficultés posées par ce systéme de reproduction.

1 - Structure génétique de la population ancestrale

Puisque les males des espéces haplodiploides sont hémizygotes, les génes récessifs
sont exposés directement a la sélection dans la mesure ou ils s’expriment chez le
male. Comme le constate Brown (1964), 'apparition d’un tel systéme de reproduction
est improbable chez toute espece qui dépend de I'hétérozygotie.

Par contre, ’haplodiploidie se préte aux cycles biologiques ou il y a une consan-
guinité élevée, puisque les génes récessifs létaux y sont tres rares.

Nous ne savons pas si les ancétres des oxyures étaient haplodiploides avant de
devenir parasites ou si la vie parasitaire a précédé 'apparition de I’haplodiploidie.
En tous cas les hétes les plus anciens des oxyures, les Diplopodes, occupent un biotope
tres limité ; il est probable que leurs parasites subissent une consanguinité élevée.

2 - Déclenchement de ’embryogenése en I’absence de fécondation

Les ceufs qui donnent les males chez les especes haplodiploides ne sont pas
fécondés. Chez certains Nématodes, la fécondation est souvent considérée comme
importante pour stimuler le développement de 1’ceuf (Foor, 1967 ; Lejambre et Georgi,
1970 ; Bird, 1971) et il est vrai que le développement parthénogénétique est rare chez
les Nématodes parasites d’animaux. Néanmoins, vu le grand nombre d’especes de
Nématodes libres ou phytoparasites (Triantaphyllou, 1971 ; Anya, 1976) qui se
reproduisent parthénogénétiquement, le développement de I'ceuf sans fécondation ne
semble pas étre une difficulté importante chez les Nématodes.

3 - Type de la formule chromosomique déterminant le sexe -

Certains systémes pour la détermination du sexe ne se préteraient que difficile-
ment & 'apparition de ’haplodiploidie. Par exemple, chez les Mammiféres ol le sexe
est déterminé par la présence ou I’absence d'un chromosome « Y », tout embryon
haploide serait femelle. Il en est de méme chez des animaux tels que Drosophila, ou le
sexe est déterminé par un équilibre entre les effets du chromosome « X » et ceux des
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autosomes. Ainsi, I’haplodiploidie n’est apparue que dans les groupes ot le sexe est
déterminé par un systéme du type XO. En fait White (1973) affirme que 1’haplodi-
ploidie peut étre considérée comme un systéme génétique ou il y a plusieurs chromo-
somes « X », mais pas d’autosomes, c'est-a-dire X;...X,, O.

4- Ma.ﬁque de viabilité du tissu haploide

Une fois commencé, le développement du méle doit continuer malgré un
géndme haploide. Lorsqu’on parle de I’haploidie des mdles, on parle uniquement
des spermatogonies. Les tissues animaux haploides sont peu viables et il est pro-
bable que la ploidie des tissus somatiques chez le male soit augmentée dans le cours
du développement.

Un exemple de la variabilité de la ploidie chez un individu selon le tissu est donné
par Icerya purchast, une Coccide (Homoptera) haplodiploide (Hughes-Schrader, 1927).
Les femelles sont hermaphrodites. La partie male de la gonade est haploide et la
spermatogenése se passe sans réduction chromatique ; la partie femelle est diploide
et 'ovogenése comprend une méiose normale.

5 - Nécessité d’une modification de la spermatogenése

La spermatogeneése chez les espéces haplodiploides est nécessairement modifiée
pour éviter la réduction du nombre de chromosomes déja haploide chez le male.

Chez les Scolytidés (Coleoptera) haplodiploides, les spermatocytes subissent deux
divisions mitotiques (Takenouchi et Tagaki, 1967), donc, chaque spermatocyte pri-
maire donne quatre spermatides haploides. Chez certains Hyménopteéres et chez le
Coléoptere Micromalthus debilis, il y a deux divisions de maturation, dont la premiére
est abortive et la deuxiéme donne deux spermatides haploides (Peacock et Gresson,
1931 ; Torvik-Greb, 1935; Scott, 1936). Chez d’autres Hyménopteéres, une seule
division existe (Whiting, 1947). Chez les espéces haplodiploides appartenant aux Roti-
feres, Homopteres et Acariens, la méiose, chez le male, est remplacée par une seule
division mitotique (Whitney, 1929 ; Tausen, 1927 ; Hughes-Schrader, 1930 ; Schrader,
1923).

Chez les Oxyures, il n'y a qu'une division de maturation des spermatocytes.
Les chromosomes de cette division ressemblent plus aux chromosomes méiotiques
qu’aux chromosomes mitotiques vus dans les spermatogonies, par exemple ; ils sont
trés contractés et frisottés (Adamson et Petter, 1983b). La méiose chez la femelle
commence par la formation de paires de chromosomes homologues qui se séparent
pendant la premiére division. Chez le méle, il n’y a pas de chromosomes homologues
et tout se passe comme si la méiose ne débutait qu’au commencement de la deuxieéme
division. Ainsi, la modification de la méiose chez le mile, loin de demander des chan-
gements compliqués, n’est peut-étre qu'une conséquence directe de 1'haploidie.

6 - Nécessité de féconder une partie et seulement une partie de la ponte

L’haplodiploidie est un systéme de reproduction ol le nombre de méles dans la
population correspond au nombre d’ceufs non fécondés dans la ponte. Donc, pour
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assurer la présence des males, les femelles doivent nécessairement n’avoir qu’une
partie de la ponte qui soit fécondée.

Le Thelastomidé Desmicola skrjabini, parasite d’un Diplopode africain, illustre
une adaptation anatomique particulierement simple pour atteindre ce but (Adamson,
1983b). Les femelles sont didelphes, mais un réceptacle séminal n’existe que sur nne
seule branche (la branche postérieure) de 'appareil génital. Apparemment, les ceufs
non fécondés donnant les males seraient produits dans la branche antérieure et les
ceufs fécondés donnant des femelles dans la branche postérieure.

Paramanov (1962) a suggéré que, chez certains nématodes parthénogénétiques,
le développement de l’ceuf pourrait étre stimulé par des sécrétions de I'oviducte.
Nous avons suggéré que, chez Gyrinicola batrachiensis, si certaines sécrétions attirent
ou activent les spermatozoides et d’autres stimulent le développement de I'ceuf
(y compris la formation de la coque), un mélange d’ceufs fécondés et non fécondés
pourrait étre assuré par un équilibre entre ces deux sortes de sécrétions (Adamson,
1983a).

Le contréle du sexe de ses descendants par la femelle est connu depuis longtemps
chez les abeilles (Dzierzon, 1845). C’est un phénomene qui semble assez général chez
les Hyménopteres ; la spermatheéque est en forme de poche sur I'oviducte et son ouver-
ture est controlée par un muscle soumis 4 la volonté de la femelle (Bernard, 1951).

IV — Description des différentes stratégies écologiques
et éthologiques associées a I’haplodiploidie

1 - Spanandrie

Fischer (1930) a démontré que, chez la plupart des especes, le sex-ratio est égal
a l'unité ; ceci, malgré le fait que les populations caractérisées par la spanandrie
(sex-ratio trés en faveur des femelles) aient un potentiel reproductif plus élevé. Le
raisonnement est le suivant : si une population comprend, par exemple, 90 9%, de
femelles et 10 9, de madles, il est beaucoup plus facile pour un male de trouver une
femelle que pour une femelle de trouver un méale. Les femelles qui produisent davan-
tage de descendants males seront donc favorisées par la sélection jusqu’au point ot le
sex-ratio devienne égal a I'unité.

En admettant I’hypothése précédente, la spanandrie peut étre sélectionnée chez
certaines espéces dont le cycle est caractérisé par une consanguinité élevée. Hamilton
(1967). remarque que la plupart de ces espéces sont haplodiploides. En fait, deux carac-
téristiques rendent les especes haplodiploides bien adaptées a la spanandrie :

a) les geénes récessifs létaux sont trés rares et, par conséquent, ces especes tolerent
une consanguinité importe ;
b) les mécanismes adaptatifs qui permettent a une femelle haplodiploide d’assurer
un mélange d’ceufs fécondés et non fécondés dans la ponte pourraient servir a controler
le sex-ratio des descendants.

. Nous connaissons deux sortes de cycles qui pourraient entrainer la spanandrie.
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Le premier est donné comme exemple par Hamilton. Une femelle fécondée colonise
un héte (ou un biotope particulier) ; elle produit des descendants, qui restent dans le
méme hote et s’accouplent entre eux; les femelles ainsi fécondées partent pour
chercher un nouvel héte. Des cycles semblables sont connus chez certains Thysa-
nopteéres (voir Pussard-Radulesco, 1930), plusieurs Hyménopteres (Bridwell, 1920 ;
Grandi, 1929 ; Hamilton, 1967), des Scolytides haplodiploides (Entwistle, 1964). Dans
un tel cycle, une femelle fondatrice a « intérét » a ne produire que le nombre nécessaire
de descendants males pour féconder tous les descendants femelles ; un male pouvant
féconder plusieurs femelles, la spanandrie est fréquente.

Une deuxiéme sorte de cycle qui entraine la spanandrie est illustrée par 1'Acarien
haplodiploide Histiostoma murchiei, parasite des cocons d’Oligochetes terrestres en
Amérique du Nord (Oliver, 1962). La génération colonisatrice de cette espece
comprend uniquement des femelles non fécondées. Une fois dans I'hdte, la femelle
pond un petit nombre d’ceufs haploides, qui se développent rapidement en donnant
des males ; elle s’accouple avec ces males afin de pondre un grand nombre d’ceufs
fécondés, qui donneront la prochaine génération colonisatrice. Des accouplements
entre mére et fils, assez fréquents chez les Acariens haplodiploides (Volkonsky, 1940 ;
André, 1949 ; Oliver, 1962), se trouvent aussi chez des Rotiféres (Tannreuther, 1919,
1920), Hyménopteres (Browne, 1922 ; Van Enden, 1931), Micromalthus debilis
(Barber, 1913, 1918), les Scolytides haplodiploides (Entwistle, 1964 ; Norris et
Baker, 1968) et les Oxyures (Adamson, 1981 d).

Dans la premiére sorte de cycle, la consanguinité vient des accouplements entre
fréres et sceurs et n’exige pas I'haplodiploidie. Par contre, le deuxiéme cas exige
qu'une femelle produise des descendants males parthénogénétiquement et ne peut
étre réalisé que par une espece haplodiploide.

2 - Ponte agglomérée

Aucun autre groupe de Nématodes ne contient autant d’exemples d’adaptations
pour agglomérer la ponte que l'ordre des Oxyuridae. Chez Gryllophila, les ceufs sont
pondus en chaine, réunis les uns aux autres par une substance muqueuse. Chez Binema
Mirzaiella, Chitwoodicella, Indiana, Pulchrocephala et Pseudonymus, les ceufs possédent
des filaments qui les attachent les uns aux autres ; dans certaines especes, des paquets
d’ceufs ainsi formés sont entourés par une capsule membraneuse (Basir, 1956 ; Lei-
bersperger, 1960 ; Jarry, 1964). Chez Cameronia, les ceufs sont collés entre eux (Lei-
bersperger, 1960), et les ceufs de Cephalobellus ovumglutinosus sont couverts d'une
substance collante qui sert peut-étre a les agglomérer (Van Waerebeke, 1978). Chez
Passalurus ambiguus, un tube de ponte réunit tous les ceufs de la femelle (Hugot,
Bain et Cassone, 1982), et la ponte est incorporée dans une oothéque chez Wellcomia
(voir Hugot, 1982).

Chez beaucoup d’Oxyures qui ne semblent avoir aucune adaptation spéciale
pour agglomérer la ponte, la ponte ceuf par ceuf est rare ; les femelles pleines d’ceufs
passent a I'extérieur dans les féces. Ainsi, chaque femelle représente une ponte agglo-
mérée (voir, par exemple, le cas de Pharyngodon spinicauda cité par Seurat, 1920).
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La ponte agglomérée assure qu'un héte s’infeste avec plusieurs individus a la
fois et ces individus sont descendants de la méme femelle. Ainsi, ce phénomene aug-
mente les chances d’accouplement entre fréres et sceurs et le cycle se rapproche de
celui traité par Hamilton (1967).

3 - Poecilogonie chez les Oxyures -— Accouplements entre meére et ﬁls

La plupart des Oxyures ne peuvent se conserver grace a un cycle du type de celui
d’Histiostoma murchiei, puisque les femelles adultes se trouvent dans l'intestin de
I’héte et que les ceufs passent nécessairement dans le milieu extérieur. IIest-donc
peu probable qu’'une femelle soit fécondée par ses descendants méles. Cependant,
chez certaines espéces d’Oxyures, le phénomene de poecilogonie permet, au moins en
théorie, de tels accouplements.

La poecilogonie est la production par une espece de plus d’'une sorte d’ oeufs Ce
phénomene est extrémement rare chez les Nématodes, mais plusieurs cas sont connus
chez les Oxyures :

— chez les trois espeéces de Gyrinicola parasites de tétards, toutes caractérisées par la
poecilogonie (Yamaguti, 1938 ; Dinnik, 1930 ; Volgar, 1959 ; Adamson, 1981a) ;

— chez 'espece Tachygonetria vivipara, parasite d’Uromastix acanthinurus en Afrique
du Nord (Seurat, 1912, 1913, 1920) ;

— chez deux especes du genre Alacuris, parasites d’Iguana iguana en Amérique du
Sud (Petter, 1959).
Chez ces oxyures, il y a deux sortes d’ceufs : 'une a coque épaisse, qui doit passer
a l'extérieur avant de devenir infestante, et l'autre 4 coque mince, dont lalarve est
autoinfestante ; celle-ci est a I'origine d’un cycle endogéne.

— Le cas de Gyrinicola

Le cas le plus étudié est celui de G. batrachiensis en Amérique du Nord (Adamson,
1981a, b, c, d, 1983a). Les femelles de cette espece sont didelphes et chaque branche
de I'appareil génital produit des ceufs différents.

Une sorte d’ceufs prédomine dans une femelle donnée et il existe une alternance
telle que les femelles qui proviennent d’ceufs a coaque épaisse produisent surtout des
ceufs 4 coque mince, et celles provenant des ceufs a coque mince produisent surtout
des ceufs a coque épaisse.

Plus de 80 %, des ceufs a coque épaisse (stade colonisateur) sont diploides, si bien
que la plupart des hdtes ne sont d’abord infestés que par des femelles. La plupart
d’entre elles restent donc vierges et produisent parthénogénétiquement des ceufs
haploides ; ces ceufs sont & coque mince, donc autoinfestants et il en résulte I'appari-
tion immédiate d'une population de jeunes males. Les femelles sont alors fécondées
par ces males ; elles continuent a produire des ceufs autoinfestants, mais, cette fois,
ce sont des ceufs diploides aussi bien qu’haploides. Les femelles de cette deuxiéme
génération produisent presque exclusivement des ceufs & coque épaisse, qui passent
dans le milieu extérieur pour recommencer le cycle. Ainsi, le cycle de cette espece
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ressemble au cycle d'Histiostima murchiei; cependant, chez G. bats wchiensis, outre
les accouplements entre meére et fils dans la génération colonisatrice les wccouplements
entre fréres et sceurs sont possibles dans la deuxiéme génération.

— Le cas de Tachygonetria vivipara

Chez T. vivipara, ainsi que chez les deux especes d’Alaeuris ou la poeciligonie est
connue, il y a deux sortes de femelles (poecilogynie) : des femelles ovipares pr duisent
des ceufs & coque épaisse et des femelles ovivipares (larvipares dans la terminologie
de Seurat) produisent des ceufs autoinfestants.

Nous avons pu faire quelques observations sur 7. vivipara, qui suggérent ue la
biologie de cette espece se rapproche de celle de Gyrinicola (voir Adamson et Pe‘ter.
1983b pour des détails) :

a) nous avons pu récolter des adultes dans les feces d’Uromastix acanthinurus du mo's
de novembre 1982 au mois de mars 1983. Presque toutes les femelles récoltées entre
novembre et janvier étaient ovovivipares ; entre janvier et le début de mars, trés peu
d’adultes ont été trouvés et presque toutes les femelles récoltées au mois de mars
étaient ovipares ;

b) les femelles ovovivipares (de novembre a janvier) avaient trés peu d’ceufs (1a 5) ;
nous n’avons observé qu'une seule division dans ces ceufs et celle-ci comptait 3 chro-
mosomes. Les femelles ovipares (de mars) contenaient souvent plus de vingt ceufs.
Nous avons pu compter les chromosomes de 179 embryons provenant de 68 femelles
fécondées ; 51 en avaient 3 et 128 en avaient 6, donc un sex-ratio de 1/2,5 en faveur
des femelles.

Donc, selon toute vraisemblance, 7. vivipara a un cycle proche de celui de Gyri-
nicola, avec alternance entre une génération ovovivipare (cycle endogene) et une
génération ovipare (cycle exogeéne ou colonisateur), ce dernier ayant une spanandrie
prononcée.

La spanandrie de Gyrinicola, de Tachygonetria et d’Histiostoma permet une colo-
nisation plus facile de I’hote. Un male isolé chez son hote est perdu. Une femelle,
par contre, peut assurer avec succés une colonisation du milieu en produisant parthé-
nogénétiquement des méles et, dans un second temps, aprés avoir été fécondée par
ces méles, en produisant une progéniture femelle. De tels accouplements sont facilités
par le fait que les méles se développent beaucoup plus rapidement que les femelles.

4 - Progenése du mile

Chez certains groupes de Nématodes, le dimorphisme sexuel porte sur des struc-
tures qui n’ont aucun rapport direct avec la reproduction (par exemple, 1'cesophage
ou la capsule buccale). Dans ces cas, le méle présente un état plus primitif que celui
de la femelle (Chitwood et Wehr, 1934 ; Osche, 1952, 1960). Osche interpréte ce phé-
noméne comme une paedomorphose : conservation chez le méle de certains caracteres
juvéniles.

Dans une mise au point sur le sujet, Gould (1977) remarque que la paedomor-
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phose peut résulter de deux phénoménes différents, la néoténie et la progéneése. Dans
la néoténie, le développement des tissus somatiques (ou une partie de ceux-ci) est
retardé, si bien qu'a ’age de la reproduction, I'animal conserve une morphologie
plus ou moins juvénile. Dans la progenése, le développement des tissus sexuels est
accéléré avec le méme résultat morphologique. Pour distinguer ces deux phénomeénes,
il faut donc comparer la vitesse de maturation de la forme paedomorphique avec celles
des formes voisines. La forme progénétique est plus petite et mirit plus rapidement
que ses voisines, la forme néoténique est de méme taille ou plus grande que ses
voisines et mirit plus lentement qu’elles.

Gould estime que chacun de ces deux phénomeénes correspond a une stratégie
différente. La progenése se trouvera sélectionnée chez les animaux vivant dans des
conditions instables et, plus particulierement, dans les cas de colonisation d'un milieu
(sélection type -1) ; il y a nécessité d'une reproduction rapide.

La néoténie, caractérisée par un développement lent, ne se préte pas a des condi-
tions instables. Par contre, dans les milieux stables (sélection type -k), toute une série
de particularités anatomiques peuvent se révéler avantageuses ; la néoténie, en conser-
vant certains caracteéres juvéniles, peut donc étre sélectionnée.

Chez les oxyures, la paedomorphose des males est particuliérement prononcée
(Dollfus et Chabaud, 1955 ; Osche, 1960 ; Leibersperger, 1960 ; Jarry, 1964). Il s’agit,
selon toute vraisemblance, d'une progenése et non pas d'une néoténie (Adamson,
1981b). Les males sont plus petits et murissent plus rapidement que les femelles.

Chez les autres formes haplodiploides, les males sont souvent décrits comme pyg-
mées ou dégénérés, mais le terme progénétique nous semble plus correct. Chez les
Rotiferes Monogonantes, les méles descendant des femelles mictiques sont beaucoup
plus petits que leur mére et sont aptes a la reproduction dés leur naissance ou méme
avant (Maupas, 1890a, b, 1891 ; Tannreuther, 1919, 1920). Le dimorphisme sexuel est
aussi trés prononcé chez les Acariens haplodiploides, le méle étant plus petit que la
femelle ; chez certaines espéces, les males n’ont, comme les larves, que trois paires de
pattes (André, 1949).

Le dimorphisme sexuel se manifeste de la méme fagon chez les Insectes haplodi-
ploides (voir Pesson, 1951b pour le cas des Thysanopteres ; de nombreux exemples
pour les Hyménopteres sont résumés dans Hamilton, 1967 ; voir aussi Entwistle, 1964
et Barber, 1918 pour les Coléopteres haplodiploides).

L’avantage de la progenese des males est évident dans les cycles biologiques ol
les accouplements entre mere et fils sont fréquents. La progenése du male est égale-
ment importante chez les espéces ou les accouplements s’effectuent entre fréres et
soeurs.

Dans ces cas, I'hote (ou le biotope) est colonisé par plusieurs individus a la fois
(phénomene des pontes agglomérées). Il y a donc, ici, concurrence entre les males ;
les premiers qui mirissent seront sélectionnés. La limite a ce phénomeéne vient de ce
que la précocité des males ne leur est favorable que dans la mesure ot les femelles sont
déja prétes a la fécondation.

Un point extréme est atteint dans ce sens chez certains Oxyures de Mammiféres
(Passalurus, Citellina, Auchenacantha), ou existe le phénomene d’insémination trau-
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matique extragénitale. Chez ces especes, la fécondation se fait par voie extragénitale
avant que la vulve de la femelle ne soit formée (Hugot et coll.,, 1982 ; Hugot,
comm. pers.). Ainsi, les males n’ont pas besoin d’attendre la maturation des femelles.

La progenese des males et I'insémination traumatique coexistent également
dans les cycles des Rotiféres. Il existe méme des cas ou la femelle est fécondée par un
de ses descendants males encore dans 1'utérus (Tannreuther, 1919, 1920).

5 - Thélytoquie

Bien que les males soient produits parthénogénétiquement, ’haplodiploidie est
un systéme ot il y a reproduction sexuée. Ceci n’est pas moins vrai pour les groupes
tels que les Rotiferes Monogonantes, ot il peut y avoir de nombreuses générations
asexuées avant que les formes sexuées soient formées.

Un des avantages les plus importants de la sexualité est le renouvellement a
chaque génération sexuée du génome. Ainsi, les génes se trouvent dans de nouvelles
combinaisons et la diversité génétique est augmentée entre les descendants d’une
femelle.

Comme nous 'avons vu, I'haplodiploidie est souvent associée avec une biologie
comprenant une consanguinité élevée. Plus la consanguinité devient importante,
plus le taux d’homozygotie augmente dans I'espece et plus les avantages de la sexua-
lité diminuent. Il n’est donc pas étonnant que, chez presque touste les lignées haplodi-
ploides, des populations qui se reproduisent uniquement par thélytoquie soient
apparues.

Dans certains biotopes (grands lacs, par exemple), les Rotiféres Monogonantes se
reproduisent souvent uniquement par thélytoquie (Wesenberg-Lund, 1923). La thé-
lytoquie est I'unique forme de reproduction qui existe chez les Rotiféres Bdelloides.
Ces formes ressemblent beaucoup aux formes haplodiploides et représentent peut-
étre une lignée thélytoque dérivée des Rotiferes Monogonantes.

La thélytoquie est assez répandue chez les Hyménopteéres (voir Slodobchikoff
et Daly, 1971), et se trouve dans toutes les lignées haplodiploides des Acariens (Oliver,
1971) et des Coccides (Nur, 1971). Selon Pringle (i : Suomalainen, 1950), le Coléoptere
haplodiploide Micromalthus debilis est thélytoque en Afrique du Sud.

La thélytoquie est trés rare chez les Nématodes parasites d’animaux. Les seuls
exemples connus viennent des oxyures. Gyrinicola batrachiensis comprend une race
haplodiploide chez les Anoures dont la vie larvaire est longue et de nombreuses races
thélytoques chez les Anoures dont la vie larvaire est courte. Il est bien possible que la
thélytoquie existe dans le complexe d’espéces de Thelastomidés parasites des Passa-
lides, comme I'a suggéré Van Waerebeke (1973), puisque, pour la plupart des especes,
les males sont inconnus.

La thélytoquie apporte deux avantages principaux :

a) elle augmente le potentiel reproductif, d’'une part, parce que tous les individus
produits sont femelles et, d’autre part, parce que la reproduction peut commencer a
la maturité, sans attendre 1'accouplement ;

b) elle entraine souvent une augmentation d’hétérozygotie. L'importance de celle-ci
dépend du type de la thélytoquie.
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Dans la thélytoquie apomictique, il n'y a pas de méiose et les descendants sont
génétiquement identiques a leur mere. Les changements génétiques viennent unique-
ment des mutations ; ces formes évoluent vers une hétérozygotie de plus en plus forte.

Dans la thélytoquie automictique, la méiose est normale et aboutit a un ceuf
haploide. Les conséquences génétiques dépendent de la fagon dont la diploide se
rétablit (White, 1973). La fusion des noyaux de segmentation entraine une homo-
zygotie complete et semble un phénomene assez rare. Plus souvent, le pronoyau
fusionne avec un des corps polaires, ce qui assure une hétérozygotie au moins partielle.

Dans tous les cas, sauf celui o1 il y a une fusion des noyaux de segmentation,
lorsqu’elles sont apparues, les combinaisons génétiques avantageuses peuvent passer
d’'une génération a l'autre, avec une fidélité qui est impossible chez les formes a
reproduction sexuée.

L’apparition de la thélytoquie est facilitée par deux caractéristiques chez les
formes haplodiploides :

a) certains des ceufs (ceux qui vont donner des mdles) se développent sans
fécondation ;
b) la gamétogenése chez le male se passe sans réduction du nombre des chromosomes.

V — Evolution des stratégies écologiques
et éthologiques chez les Oxyures

1 - Hétes Invertébrés

a) Vie grégaire des hotes primatifs

Les hotes les plus anciens des Oxyures, les Diplopodes et les Blattes, habitent
des biotopes limités et souvent protégés ; au moins, dans le cas des Blattes, ils sont
grégaires. Ces hotes mangent presque tout le temps, ce qui assure a leurs Oxyures
parasites, les Thélastomatidés, une ingestion trés réguliere des stades infestants.

Les ceufs des Thélastomatidés sont pondus dans la lumiére intestinale et passent
a l'extérieur avec les féces. Ils ne sont jamais embryonnés 4 la ponte et ont besoin
d’un élément dans le milieu, peut-étre d’oxygeéne, avant que I’'embryon ne se développe
(Dobrovolny & Ackert, 1934 ; Leibersperger, 1960).

Chez les Diplopodes et les Blattes, tous les individus sont infestés et le taux
d’infestation est souvent élevé. Il existe une concurrence entre les males pour féconder
les femelles dans le méme individu-hote. La maturation précoce du male lui est donc
avantageuse.

b) Ponte agglomérée des Oxyures

La progenése du male pourrait étre désavantageuse pour les Oxyures chez des
hotes moins grégaires ou qui habitent des biotopes moins protégés que les Blattes.
En effet, la vie éphémere du méle aggrave le probléeme de la rencontre des sexes, posé
par la dispersion des stades infestants chez les hotes.
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Chez sept des neufs genres de Thélastomatidés, qui se trouvent chez les Gryllo-
talpidés, les femelles pondent leurs ceufs en petits paquets (ponte agglomérée). Cette
adaptation fait que I'hote s’infeste avec plusieurs individus comprenant les deux
sexes a la fois. Ainsi, les ceufs de Cameronia sont collés I’'un a ’autre ; ceux de Binema,
Mirzaiella, Indiana, Pulchrocephala et Chitwoodiella sont attachés I'un a I'autre par
des filaments, et ceux de Gryllophila sont pondus en chaines muqueuses (Basir, 1956 ;
Leibersperger, 1960). Ces paquets ou chaines renferment entre 2 et une douzaine
d’ceufs. Puisque ces ceufs sortent tous de la méme femelle, cette adaptation implique
une certaine consanguinité.

Les Coléopteéres aquatiques appartenant a la famille des Hydrophilidae sont
souvent infestés par les Thélastomatidés du genre Pseudonymus. S’il n’existait
aucune adaptation a la vie aquatique de 1'héte, les ceufs de ces Oxyures auraient une
tendance 4 se disperser dans l'eau et a se perdre au fond de la mare. Les ceufs de Pseu-
donymus sont pourvus de deux ou quatre filaments, qui entourent la coque lorsque
I'ceuf est dans 'utérus, mais qui se déroulent au contact de I'eau (Gyory, 1856 ;
Leibersperger, 1960). Leibersperger constate que ces filaments attachent les ceufs les
uns aux autres et, en plus, permettent aux ceufs de s’attacher a la végétation aqua-
tique sur laquelle I'h6te prend sa nourriture.

2 - Hotes Vertébrés

Les contraintes posées pour la rencontre des sexes par la dispersion des ceufs et
la vie éphémere du male deviennent trés importantes chez les Oxyures de Vertébrés.
Ces hotes occupent souvent des biotopes ouverts et étendus.

a) Augmentation du nombre d’ceufs

La plus simple des adaptations contre la dispersion des ceufs est une augmenta-
tion de leur nombre, ce qui est généralement accompagné par une augmentation de
la taille de la femelle. Les Thélastomatidés dépassent rarement 5 mm de long et
contiennent souvent moins de 100 ceufs par femelle (Leibersperger, 1960). Les données
précises sont rares pour les Oxyures de Vertébrés. Boecker (1953) estime a 1 000 et
2 000 le nombre d’ceufs chez Passalurus ambiguus (Oxyures de lapins), maisil y en a
stirement beaucoup plus chez I'Oxyure du Cheval, Oxyurus equi, dont la femelle,
bourrée d’ceufs, est longue de 10 cm environ.

b) Poecilogonie

La poecilogonie demande des modifications trés importantes, ce qui, probable-
ment, limite sa fréquence a trois genres de Pharyngodonidae. Elle semble répondre
également au probleme de la rencontre des sexes. Les études sur G. bafrachiensis et
T. vivipara (voir Seurat, 1912, 1913 ; Adamson, 1981b, ¢, d, 1983, Adamson et
Petter, 1983b) suggerent que la poecilogonie chez les Oxyures est toujours associée
a la méme sorte de cycle. La génération colonisatrice comprend surtout des femelles
(spanandrie). En I'absence de males, celles-ci sont capables d’en produire parthéno-
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génétiquement. Les accouplements entre mere et fils impliqués dans ce cycle néces-
sitent trois adaptations en méme temps : I’haplodiploide, une maturation trés rapide
des males et des ceufs auto-infestants.

Les ceufs auto-infestants permettent a une femelle de produire des descendants
males, qui mirissent dans le méme héte qu’elle, mais lui permettent aussi, aprés avoir
été fécondée d’augmenter le nombre de femelles a 'intérieur de 1'hote.

c) Ponte agglomérée

La ponte agglomérée semble I'adaptation la plus fréquente contre la dispersion
des ceufs chez les Oxyures de Vertébrés.

Chez les Pharyngodonidae, elle est souvent formée, tout simplement, par la
femelle gravide, qui passe a l'extérieur dans les féces. Seurat (1920) signale cette
forme de ponte chez Pharyngodon, et nous 1'avons remarquée chez les Oxyures de
Tortues terrestres et d’Uromastix.

Des travaux récents (Hugot et coll., 1982 ; Hugot, 1982) montrent que la ponte
agglomérée chez les Oxyures de Mammiféres entraine souvent des néoformations. Le
tube de ponte chez Passalurus et 'oothéque chez Wellcomia en sont deux exemples.
Quel que soit le systéme, le résultat est le méme : I'h6te s’infeste avec plusieurs ceufs
a la fois venant de la méme femelle.

d) La ponte péri-anale et la surinfestation

La ponte péri-anale est une autre adaptation contre la dispersion des ceufs : les
ceufs sont pondus souvent dans un stade de développement trés avancé autour de
I’anus de I’héte. La ponte péri-anale est donc un type particulier de ponte agglomérée,
puisque les femelles, sorties de I’anus, pondent tous leurs ceufs en méme temps. Bien
que les études biologiques sur les Oxyures soient rares, ce phénomeéne a été constaté
chez les Oxyures de Rongeurs (voir Prince, 1950 ; Hsu, 1951 ; Chan, 1951, 1952), de
Lagomorphes (voir Kharichkova, 1946), d’'Ongulés (voir Schul’z et Kankrov, 1928 ;
Schad, 1957) et de Primates (Cobbold, 1864 ; Leuckart, 1876). Les circonstances de
I'infestation varient selon le groupe d’hotes.

Les hotes Ongulés des Oxyures vivent en troupeaux et sont de gros mangeurs
d’herbe. Les ceufs des Oxyures (appartenant aux genres Oxyuris et Skrjabinema)
causent une irritation autour de I’anus de l'individu infesté. Ces ceufs sont répandus
sur l'arriere-train et sur le paturage, lorsque 'héte se frotte contre des arbres ou
d’autres objets. Les parasites sont transmis d'un individu a I'autre lorsque les animaux
se lechent, ou lorsqu’ils sont introduits sur un paturage contaminé.

Les Lagomorphes et les Rongeurs végétariens sont caecotrophes. Ils produisent
deux sortes de féces, dont une est mangée en sortant de I’anus. Ce comportement
fait donc qu’un hote infesté se réinfeste d’une fagon trés réguliére. Ainsi, une grande
population de parasites peut se faire a partir d'un petit nombre de fondateurs. Cette
surinfestation assure la contamination du gite et ses alentours par des stades infes-
tants. De la, les Oxyures peuvent étre transmis & d’autres individus.

Les Primates sont, en général, arboricoles et souvent non sédentaires. I1 en résulte
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que, dans la plupart des cas, leurs féces tombent hors du biotope. Ce n’est donc que
grice a la ponte péri-anale que les Oxyures ont pu conquérir ce groupe d’héte. Un
hote infesté se réinfeste facilement, lors de son toilettage, en introduisant les ceufs
dans la bouche avec les mains. Les parasites sont transmis d’un individu a l’autre,
probablement par le grooming, et cette transmission serait facilitée par les surinfesta-
tions qui résultent du fait que I’hote se réinfeste d’une fagon réguliere.

Il est probable qu'une ponte péri-anale existe aussi chez les Oxyures de Marsu-
piaux. Deux des quatre genres parasitent les Marsupiaux arboricoles (Phalangeridae) ;
les deux autres genres se trouvent dans les Macropodidae et Potorooinae, les équiva-
lents écologiques des Ongulés et Rongeurs respectivement.

e) L'insémination traumatique

L’insémination traumatique est un des phénomenes les plus curieux qui existent
chez les Oxyures. Elle est connue chez certains Oxyures de Lagomorphes (Passa-
lurus), de Rongeurs (Citellina) et de Dermopteres (Auchenacantha). Nous pensons
que l'insémination traumatique chez les Oxyures peut étre considérée comme le
phénomene ultime de la progeneése du male. Ce dernier phénomene est limité par le
fait que la maturation précoce du male ne lui est favorable que dans la mesure ol les
femelles sont déja prétes a la fécondation. L’insémination traumatique permet a un
male de féconder des femelles juvéniles avant que la vulve ne soit formée.

L’apparition de l'insémination traumatique est probablement issue des essais
d’accouplement entre des males mirs et des femelles du quatrieme stade larvaire.
Le spectre d’hotes des Oxyures qui utilisent cette stratégie suggere que I'insémination
traumatique est toujours associée avec la ponte agglomérée chez les Oxyures.

Ainsi, les conditions d’infestation entrainées par la ponte péri-anale rendraient
les rencontres entre les males mirs et les femelles du quatrieme stade larvaire plus
fréquentes. Une ponte péri-anale fait qu'un héte est infesté par une ou plusieurs
cohortes de parasites (chaque cohorte correspond, a notre sens, a une réinfestation et
comprend donc des parasites du méme age). Selon Schiiffner et Swellengrebel (1949),
une cohorte chez Enterobius vermicularis peut comprendre de 100 & 1 000 individus.

Il existerait une concurrence entre males pour féconder les femelles de la méme
cohorte. Normalement, les femelles ne sont prétes a la fécondation que lorsque la
vulve est ouverte, c’est-a-dire apres la quatrieme mue. Une grande vitesse de matura-
tion serait donc sélectionnée chez les males pour leur permettre de murir juste avant
que les femelles ne finissent cette derniére mue. Ainsi, les rencontres entre des males
mirs et des femelles du quatriéme stade seraient probablement fréquentes. Une telle
insémination, une fois réussie, aurait de grandes chances d’étre sélectionnée, puis-
qu’elle permettrait a un male de féconder une ou plusieurs femelles avant tout autre
male.

Conclusions

L’ordre des Oxyurida est un des groupes les plus anciens de Nématodes parasites.
Il se trouve dans les hotes dont l'intestin postérieur est modifié en sac de fermenta-
tion. Ces hotes sont surtout herbivores ou omnivores ; quelques Amphibiens‘et de



HAPLODIPLOIDIE DES OXYURIDA 409

nombreux lézards insectivores représentent a ce point de vue des anomalies, mais les
Lézards carnivores (Varanidae) n’hébergent jamais d’Oxyures. La plupart des hétes
des Oxyures sont terrestres et se nourrissent sur le sol ; cependant, les Primates,
méme arboricoles, hébergent un grand nombre d’especes.

Le cycle biologique est toujours direct (il n’y a pas d’héte intermédiaire). Le
stade infestant se trouve dans un ceuf qui passe dans le milieu extérieur.

Tous les Oxyures sont microphages, se nourrissant sur la microflore dans I'intes-
tin postérieur de ’héte. Etant donné leur régime, ils vivent dans la lumiére de I'intes-
tin, a la périphérie ou a I'intérieur du bol alimentaire. Contrairement a la plupart des
parasites intestinaux, ils n’ont, 4 quelques exceptions prés, aucun appareil de fixation
a la muqueuse. Cela implique qu’ils sont vraisemblablement entrainés en peu de jours
par le transit digestif et que leur vie dans l'intestin est de courte durée. La femelle
doit étre fécondée trés rapidement. On comprend donc aisément que la progenese du
male soit un élément fondamental et constant dans la biologie de I’ordre.

Dans ce travail, nous avons mis en évidence l'existence d’'un second caractére
fondamental et constant des Oxyures : I'haplodiploidie. Cette forme de sexualité a
d@i apparaitre trés tot dans le cours de I’évolution des Oxyures ; elle représente un
changement tellement important dans le mode de reproduction qu'une fois apparu
dans une lignée, il est probablement impossible de revenir en arrieére. Elle apporte,
d’ailleurs, certains avantages aux espéces qui doivent coloniser un biotope particulier
ou peupler ce biotope a partir de trés peu d'individus.

La vie courte des Oxyures et, en particulier, celle du male, est un caractére bio-
logique qui existe chez les hétes les plus primitifs, Diplodopes et Blattes, qui sont des
animaux grégaires. Ce caractére pose des probléemes pour la rencontre des sexes chez
des hétes moins grégaires. Toute une série d’adaptations existe chez les Oxyures de
ces derniers hotes pour remédier 4 la dispersion des ceufs.

La plupart de ces adaptations implique une consanguinité, qui, probablement,
est parfois treés élevée. Comme nous 1'avons constaté, les especes haplodiploides ont
une grande tolérance 4 la consanguinité et il est donc possible que les adaptations
qui ont permis aux Oxyures de conquérir des hétes non grégaires, et méme des hotes
arboricoles sédentaires, soient rendues possibles aux Oxyures, en grande partie a
cause de leur reproduction haplodiploide.

Chez trois groupes de Mammiféres parasités par les Oxyures (les Rongeurs, les
Lagomorphes et les Primates), le foyer d’infestation n’est lié qu’a I'héte lui-méme. Le
passage du parasite d'un héte 4 l'autre ne peut s’effectuer que grace a une surinfes-
tation du premier héte. Cette surinfestation est assurée par les comportements parti-
culiers des hotes : caecotrophie chez les Rongeurs et les Lagomorphes ; toilettage ou
« grooming » chez les Primates.
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