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LES HOTES DES ACANTHOCEPHALES

I — Les Hoétes intermédiaires

I. de BURON® et Y. J. GOLVAN**

RESUME. L’étude de la liste des hétes intermédiaires actuellement connus d’Acanthocéphales
permet les conclusions suivantes :

— il existe une excellente concordance entre les positions systématiques des parasites et celles
de leurs hétes. Les espéces d’Acanthocéphales que nous considérons comme les moins évoluées
(ordre des Eoacanthocephala) se développent chez des Crustacés Copépodes et les plus évoluées
chez des Insectes supérieurs ;

— les Acanthocéphales semblent bien issus de formes marines libres et ont, a Vorigine, été des
p ’ g H]
arasites marins. Ils ont ensuite accompagné les Arthropodes (Crustacés et Insectes) au cours de
pag p
leur conquéte des eaux continentales et des milieux terrestres ;

— la spécificité pour I'hédte intermédiaire est, chez les Acanthocéphales, souvent bien plus étroite
qu’il n’était classique de le dire.

Mots clés : Acanthocéphales. Hotes intermédiaires. Phylogénie. Cycles évolutifs.

Hosts of Acanthocephala. 1. Intermediate hosts

SUMMARY. The study of the check-list of to-day known intermediate hosts of Acanthocephala
allows the following conclusions :

— there is an excellent coaptation between the systematic places of parasites and hosts. The
acanthocephalan species considered as the more archaic (Order Eocacanthocephala) are parasitic
in Copepoda, the more evoluate develop in superior orders of Insects ;

— Acanthocephala seems originally issued from free living marine forms and were parasites of
marine Arthropods. They followed the Arthropods during the invasion of continental waters and,
afterwards, along the conquest of terrestrial ecosystems ;

— the specificity for intermediate hosts appears narrower than it was classical to thought.

Key words : Acanthocephala. Intermediate hosts. Phylogeny. Life-cycles.

Au cours des derniéres décades nos connaissances de la Systématique et de la
Biologie des Acanthocéphales ont beaucoup progressé. Ceci nous autorise a tenter
ici un travail de synthése qui pourra faciliter la réalisation expérimentale des cycles
évolutifs encore inconnus.
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L’un de nous (I. B.) a eu I'idée de dresser la liste des hotes intermédiaires d’Acan-
thocéphales actuellement connus et, en particulier, de ceux avec lesquels le cycle a
été réussi expérimentalement. Devant l'intérét des enseignements que nous pouvions
en tirer, nous avons décidé d’étendre ce travail a tous les hotes recensés a ce jour.

Nous adopterons la terminologie suivante :

— héte définitif : il héberge les adultes dans son intestin et, en particulier, des femelles
portant des ceufs contenant un acanthor bien développé ;

— hote intermédiairve : il permet I’éclosion de I'ceuf dans son tube digestif puis la
transformation, dans sa cavité générale, de l'acanthor en acanthella et enfin en
cystacanthe ;

— hdte de transfert : il assure, de facon obligatoire ou facultative, la transmission des
larves de I’hote intermédiaire a I'hote définitif. On sait aujourd’hui que chez lui le
cystacanthe ingéré peut se réenkyster dans la cavité ccelomique ou devenir un juvénile
fixé dans le tube digestif mais qui n’atteindra jamais le stade adulte sexuellement
mir.

En fait il est souvent difficile, lors de la découverte de juvéniles fixés dans
I'intestin, de savoir si 'on observe le début d’une infestation chez 1’héte définitif
ou une infestation « en impasse » d’'un héte de transfert. Bien que seule la réalisation
expérimentale du cycle puisse apporter une preuve absolue, certains auteurs, sans y
avoir recours, ont pu apporter une réponse précise a cette question.

Malheureusement dans la majorité des publications anciennes ce point capital
ne peut étre élucidé.

Aussi nombreuses que puissent étre les erreurs dans la détermination des hétes
d’une part et des Acanthocéphales qu'ils hébergent d’autre part, il nous est d’ores et
déja possible de dégager quelques faits qui nous avaient jusqu’alors échappé.

Méthodes

A partir de la bibliographie dont nous disposons nous avons répertorié toutes
les espéces d’Acanthocéphales dont les larves ont été trouvées chez des Invertébrés.
Dans quelques cas le développement larvaire complet a été obtenu expérimentalement
par les auteurs et eux seuls seront cités dans notre bibliographie.

Pour tous les autres il s’agit d’infestations naturelles ol l'invertébré est soit
I'héte intermédiaire soit un simple hote de transfert chez lequel les cystacanthes se
sont réenkystés apres qu'il ait dévoré I'héte intermédiaire. La distinction est le plus
souvent impossible a faire d’aprés le texte de la publication.

Nous avons adopté la nomenclature des espéces d’Acanthocéphales telle qu’elle
s’établit en 1986. Elles sont réparties en trois Ordres :

— Eoacanthocephala Van Cleave, 1936, parasites de l'intestin de Vertébrés aqua-
tiques (Poissons, Amphibiens et Reptiles Chéloniens) ;
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TaBLEAU I. — Ordre des Eoacanthocephala.
FaMiLLE  Des QUADRIGYRIDAE
nombre nombre Hites HBtes CYCLES EVOLUTIFS REALISES EXPERIMENTALEMENT
Noms de genre des
d! avec intermédiaires définitifs
ACANTHOCEPHALES espéces HI.connus espéce d'Acanthocéphale espéce d'h8te intermédiaire
PaLlisentis 18 1 COPEPODES Porssons b’ P. nagpunensis Cyclops strenuus (15)
EAU DOUCE
Acanthogynus
|Acanthosentis) 2% 1 CoptPoDES Poissons b’
EAU DCUCE
FAMILLE ~ DES  NEOECHINORHYNCHIDAE
N.cristatus Cypridopsis hebvetica (45)
Po1ssoNs DE MER N. cylindratus Cyprinotus globuta (4R)
Neoechinorhynchus | 77 5 (OSTRACODES €T D'EAU DOUCE Nt il Cyonia twmneri  (27)
Tor , N. saginatus Cypridopsis vidua (46)
TUES D N. emydis Cyprinotus incongruens (18)
EAU DOUCE Cypria maculata (18)
Paulisentis 2 2 COPEPODES Porssons b’ P. fractus TropocycLops prasinus(11)
EAU DOUCE P.misdouniensis Cyclops vernalis (23)
Octospind Porssens D’ . . v
ospinifer 3 1 OSTRACODES AU DOUCE 0.macilentus Cyclocypris serena  (17)
.. . Cypridopais vidua 13)
Oetospiniferoides 3 Potssons D’ )
pinig 1 OsTRACODES EAU DQUCE 0.chandteri Physoeypria pustulosa (13)
Porssons b’
Atactonhynchus
orhynel 2 1 CorEPODES EAU DOUCE
Tanaonhamphus 1 1 CortPODES Porssons b’
(OsTRACODES ? ) EAU DOUCE
Gracilisentis 3 1 ( OSTRACODES ? Po1ssons b’
EAU DOUCE
Porssons b’ Gammanus tigninus (27-28)
Csonti 1PODES ¢
Paratenudisentis 1 1 AvpH EAU DOUCE P.ambiguirs Gammarus mucnonatus (27)




TaBLeau II. — Ordre des Palaeacanthocephala.
Super-FamILLE  DEs  ECHINORHYNCHOIDEA
Noms de genre nombre nombre Hbtes Hbtes CYCLES EVOLUTIFS REALISES  EXPERIMENTALEMENT
d! avec intermédiaires définitifs
des ACANTHOCEPHALES| espéces fli1.connus espéce d'Acanthocéphale espéce d'hSte intermédiaire
Tekosentis 3 1 AMPHIPODES Porssons DE MER
Dollfusentis 5 1 AMPHIPODES Po1ssons “DE MER
: Porsson D'EAU
Dentitruncus 1 1 AMPHIPODES DOLCE
Gotuanacanthus 3 1 AMPHIPODES Porssons DE MER
Tegonhynchus 3 1 AMPHIPODES Po1ssons DE MER
Leptorhynchoides 3 2 AMPHIPODES POISSggﬁCElEAU L. thecatus Hyatella azteca (47-16)
Hypoechinonhynchus 2 1 [soPoDES(777) Po1SSONS DE MER
) b Porssons D’EAU .
Pomphorhynchus 2 4 AvPH1PODES DOUCE ET DE MER P.laevis Gammarus putex  (26)
35 10 AMPHIPODES Porssons peau E. Lagenifonmis Conophium spinicomne (34-35)
Echinonhynchus
nonty MysIDACES DOUCE ET DE MER | ¢ o) ttae Gammarus putex  (6)
Echinonhynchus 5.2, 2 1 EupHaus1ACES PoISSONS DE MER
R APHIPODES Po1ssons D'EAU A.anguillae Aseflus aquu..ztA:cuA (2-3)
Acanthocephalus b6 1 CE ET DE MER A.clavuta Asellus menidionus  (39)
IsopoEs A fucii Asettus aquatious (1-44-8)
AMPHIBIENS Gammanus pulex (33}
A.nanae Asellus aquaticus  (25)
Chenti Po1ssons D’Eau
Fessisentis 5 4 IsopoDES OD(S)E"?E
FYPHIBIENS
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SuPER-FAMILLE

DES POLYMORPHOIDEA

FaviLLE  DES PoLYMORPHIDAE
Bolbosoma 7 1 EUPHAUSIACES MamIFERES
CopéPODES MARINS
MAMIFERES MARING|
Conynosoma u7 1 AMPHI PODES O1SEAUX D'EAU C. constrictum Hyalella azteca (37-91)
Fibicollis 3 1 Isopcpes , s
(Décepones 7 ) | TVSEAUX D'EAU ) Aselus aquaticus (4
q (4u-24)
Anhythmonhynchus 7 4 IsopopEs O1SEAUX D'EAU A.petrochentoi Asettus sp. (5)
DEcAPODES (A.hitgendonfi martinovi ?)
Soutiwellina 3 1 DECAPODES O1seaux D'EAU
Profilicollis DECAPODES P P.b Canci
9 5 ( mPHIPODES ?) O1sEAUX D'EAU 0tubus ancinus moenas {(38)
) 15 AvPHIPODES Polymonphus sp. Hyatetla azteca (22)
Polymonphus [soroDES P. contontus Hyateffa azteca  (
gmone OISEAUX D'EAU Gammanus Lacustnis 3{%7)
Décapcpes .
P.minutus Gammanus pulex (19)
P.paradoxus Gammarus Lacustrnis (7)
P.trochus Hyalella azteca (37)
FamiLLE DES PROSTHORHYNCHIDAE
IsopoDES O1sEAUX Anmaditidium vubgare  (3])
Prosthorhynchus 2 3 TERRESTRES TERRESTRES P. formosus Poncellio scaber (4]1-42)
Porcellic Laevis (41-42)
FaMILLE DES CENTRORHYNCHIDAE
Centronhynchus 78 2 [ SOPODES ET O1seaux
NSE TEPRESTRES
TERRESTRES
Sphaerinosinis 27 1 [soPoDES O1seAUX
TERRESTRES TERRESTRES
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TaBLEAU III. -— Ordre des Archiacanthocephala.
FaMILLE DEB  OLIGACANTHCRHYNCHIDAE
CYCLES EVOLUTIFS REALISES EXPERIMENTALEMENT
Noms de genre des noml:lre n:l;xz;e Hites Hotes
CANTHOC intermédiaires définitifs
A EPHALES espaced HI.connud espece d'Acanthocéphale espece d'hBte intermédiaire
M. eatulinus Yentynia tessubata (14)
Macracanthorhynchus M. hirudinaceus Geotrupes stencorarius (20)
orgne 4 3 InsECTES MammirEReS Lioeoln brewitanass  (36)
Onyetes nasiconnisa (20)
M. ingens Phytlophaga crinita (28)
PhyfRophaga hintiventris (28)
Lasioderma sennicorne  (43)
Stegobium paniceum (43)
Prosthenonchis B 1 INsECTES Mamm1ERES P. efogans Btatelfa germanica (9)
Btabera fusca (9)
Oncicofa 25 1 INSECTES MaMMICERES 0. spinula Rhyparobia maderae (32)
FaiLle  DEs GIGANTORHYNCHIDAE
M. centuronum Parcoblatta pennsylvanica (32)
M.grandis Arphia Ruteota  (30)
Orseaux N 30
Mediorhynchus 46 4 INSECTES 1 Chontophaga viridifasciata (30)
Onphuebla petidra [€0)
MabMIFERES Schiatocenca amenicana  (3()
FamiL LE  DES MonIL1FORMIDAE
M.clarid BLatefea gewranica (12)
Ceuthophifus utahensis (]12)
Hondk:formis 16 6 InsecTES MavmIFERES M. dubius Peniptaneta americana (28-79)

Schistocenca gregaria (29)

— Palaeacanthocephala Meyer, 1931, subdivisé en deux Super familles :

o Echinorhynchoidea Golvan et Houin, 1963, parasites de l'intestin des Poissons
mais aussi, pour quelques espéces d’Amphibiens,

o Polymorphoidea Golvan et Houin, 1963, parasites de l'intestin des Oiseaux,
voire des Mammifeéres marins et trés exceptionnellement des Serpents (un seul genre),
— Archiacanthocephala Meyer, 1931, parasites de l'intestin des Oiseaux et des
Mammiféres.

Il convient de conserver la Famille ¢ncertae sedis des Polyacanthorhynchidae
Golvan, 1956, comportant un seul genre parasite de Poissons Ostéoglossidés et de
Crocodiliens.
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La taxinomie des hotes est celle qui figure dans les publications originales a
quelques corrections prés.

Les résultats obtenus sont regroupés en trois tableaux dont chacun concerne un
Ordre d’Acanthocéphale. Pour ceux qui sont présentés ici, ils indiquent, de gauche a
droite :

— le nom de genre d’Acanthocéphale signalé chez un ou plusieurs hotes intermédiaires,

— le nombre d’espéeces actuellement décrites dans ce genre,

— le nombre d’espéces du genre chez lesquelles un ou plusieurs hotes intermédiaires
ont été signalés,

—- la position systématique de ce (ou ces) hotes intermédiaires,

— la colonne la plus & droite est réservée aux cycles réalisés expérimentalement et

comporte :

¢ le nom d’espéce de I’Acanthocéphale dont le cycle a été élucidé,

e le nom d’espéce de I'hdte intermédiaire chez lequel le développement a été
obtenu suivi d'un ou plusieurs chiffres entre parenthéses qui renvoient a la
bibliographie.

Résultats

(Voir tableaux I, II, III).

Discussion

A quelques exceptions prés (que nous allons discuter), la comparaison entre la
liste ces Acanthocéphales et celle de leurs hétes intermédiaires montre une parfaite
concordance entre les positions systématiques des uns et des autres. Ceci indique que
la nomenclature actuelle des Acanthocéphales est, dans ses grandes lignes, parfaite-
ment cohérente. Il y a coaptation entre les systématiques et les écologies de 1'hote
et du parasite.

Ainsi que 'on pouvait s’y attendre les Acanthocéphales parasites d’animaux
terrestres ou dulgaquicoles sont, du point de vue des cycles, mieux connus que ceux
hébergés par des animaux marins. Les indications répertoriées ici devraient faciliter
la recherche d’hétes intermédiaires encore inconnus.

A la lecture des travaux expérimentaux cités, on s’apercoit que si certaines
espéces d’Acanthocéphales peuvent se développer chez un nombre parfois important
d’'hétes intermédiaires (mais d’ailleurs souvent trés proches systématiquement et
écologiquement), d’autres, en revanche, font preuve d'une spécificité extrémement
étroite. C’est 14 une notion nouvelle et importante, bien mise en lumiére par des
travaux récents et qui vient contredire I'idée ancienne du manque de spécificité des
Acanthocéphales.
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En fait ce manque de spécificité n’est réel que pour les hétes de transfert et
ceci facilite grandement la réalisation des cycles de développement dans la nature.
Si ces hotes ne sont pas, physiologiquement, indispensables, ils le sont bien souvent
du point de vue écologique car, en s’insérant dans la chaine trophique, ils assurent
le passage de I'hote intermédiaire 4 1'hote définitif (par exemple les Neoechinorhynchus
dont les hotes intermédiaires sont des Ostracodes ne passent chez les Tortues d’eau
douce que grace a leur réenkystement chez des Mollusques, des Insectes aquatiques
ou des Décapodes qui sont les proies habituelles des hotes définitifs). Sur le plan
taxinomique ces notions doivent entrer en ligne de compte pour perfectionner la
systématique du Phylum. C’est ainsi que certaines divisions au niveau générique dont
le bien-fondé a été parfois réfuté doivent étre maintenues car si les indices morpho-
logiques sont minimes, les indices écologiques sont trés importants. La découverte
des hotes intermédiaires et, plus encore, la réalisation expérimentale des cycles nous
montrent que des genres discutés sont parfaitement valides. On peut citer ici par
exemple la distinction entre les genres Arhythmorhynchus et Southwellina, entre
Polymorphus et Profilicollss, entre Centrohynchus et Sphaerivostris ou entre Plagio-
rhynchus et Prosthorhynchus.

L’analyse plus poussée des tableaux conduit aux remarques suivantes :

EOACANTHOCEPHALA

Les Quadrigyridae paraissent tous avoir pour hotes intermédiaires des Crustacés
Copépodes encore que cette conclusion puisse paraitre prématurée puisque sur les
44 espéces admises deux seulement ont été trouvées chez ces Crustacées.

Parmi les Neoechinorhynchidae, la plupart ont pour hétes intermédiaires des
Ostracodes et chaque espéce d’Acanthocéphale parait bien inféodée a une espéce de
Crustacé. Les Neoechinorhynchus, parasites de Chéloniens d’eau douce, sont manifes-
tement des parasites de capture ayant conservé une trés grande facilité a se réenkyster
chez des hotes de transfert invertébrés d’origines trés diverses (Mollusques, Annélides,
Décapodes, larves d’'Insectes).

Le seul représentant de la Famille des Tenuisentidae (Paratenuisentis ambiguus)
dont le cycle soit connu se développe chez des Crustacés Amphipodes. C'est le seul
Eoacanthocephala dans ce cas et c’est aussi le seul dont les crochets du rostre sont
disposés non en spirales mais en files longitudinales ainsi qu’il est de régle chez les
Palaeacanthocephala. Elucider les cycles d’autres espéces de cette Famille pourrait
clarifier la systématique et la phylogénie de ces deux Ordres.

PALAEACANTHOCEPHALA

La division en deux Superfamilles est parfaitement claire. Les Echinorhyn-
choidea, adultes chez les Poissons (et chez quelques Amphibiens) ont pour hotes
intermédiaires des Crustacés Amphipodes & I'exception de deux genres (Acantho-
cephalus et Fessisentis) ou 'on rencontre des Crustacés Isopodes. Or ce sont précisé-
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ment dans ces deux genres que se trouvent les especes parasites d’Amphibiens!.

Pour le genre Hypoechinorhynchus, il s’agit de l'espéce H. magellanicus Szidat,
1950 pour laquelle I'auteur indique « Huésped intermediario : desconocido, pero
probablemente Isopodos del género Exosphaeroma », sans préciser sur quels arguments
il base son hypothése.

Un seul Echinorhynchus sensu stricto (E. leidyi) aurait été trouvé chez Mysss
relicta au Canada. Quant a I'Echinorhynchus sensu lato dont 'hdte est un Crustacé
Euphausiacé (E. (s.0.) corrugatus sensu Sars, 1885 nec Monticelli, 1900) il a été récolté
lors de I'expédition du « Challenger » et trés pauvrement décrit.

Les Polymorphoidea comprennent 4 I'évidence deux groupes distincts de genres.
Le premier (Famille des Polymorphidae Meyer, 1931) se développe chez des Crustacés
aquatiques. Toutes ces espéces possédent des épines cuticulaires sur le tronc (et
parfois des épines génitales) ce qui est considéré comme un caractére primitif. Le
second ne compte que des parasites d’Oiseaux terrestres et comprend les familles des
Centrorhynchidae Golvan, 1960 (réceptacle inséré a la moitié de la hauteur du rostre)
et des Prosthorhynchidae Van Cleave, 1931 (réceptacle inséré 4 la base du rostre).
Tous ces Acanthocéphales sont dépourvus d’épines cuticulaires sur le tronc.

Parmi les Prosthorhynchidae il faut maintenir la division générique entre Pla-
giorhynchus, parasites d’Oiseaux d’eau dont les hotes intermédiaires sont probable-
ment des Crustacés Isopodes et Prosthorhynchus, parasites d’Oiseaux terrestres dont
les hotes intermédiaires connus sont tous des Isopodes terrestres.

Parmi les Centrorhynchidae on distingue les Sphaerirostris, parasites de Passéri-
formes et dont les hoétes intermédiaires sont des Isopodes terrestres et les Centro-
rhynchus, parasites de Falconiformes ou de Strigiformes (autrement dit de « rapaces »)
dont les hotes intermédiaires sont soit des Isopodes terrestres soit plus souvent des
Insectes Orthopteéres ou Coléoptéres. Ce genre admet un nombre considérable d’hétes
de transfert (Amphibiens, Mammiféres et surtout Reptiles) dont le réle écologique
est trés important puisque ce sont les proies favorites de la plupart des rapaces diurnes
ou nocturnes.

ARCHIACANTHOCEPHALA

Tous sont parasites d’Oiseaux ou de Mammiféres terrestres et leurs hétes inter-
médiaires connus sont tous des Insectes (Dictyoptéres, Orthoptéres et Coléoptéres).
Nous pensons que 'Echinorhynchus (s.l.) aenigma Reichensperger, 1922 trouvé chez
des Termites néotropicaux (Isoptéres) appartient 4 cet Ordre.

La systématique des Archiacanthocephala est encore trés floue car les caractéres
morphologiques sont insuffisamment tranchés. Il serait donc important que de nou-

1. Il nous parait intéressant de citer ici, & titre comparatif, I'ordre adopté par D. Bliss (1982)
(in « Systematic », L. Abéle, Acad. Press), dans sa « Biology of Crustacea », pour la classification
des Crustacés (nous ne gardons que ceux cités dans notre travail) :
Class Maxillopoda-Sub-Class Copepoda
Class Ostracoda—Sub-Class Ostracoda
Class Malacostraca-Sub-Class Eumalacostraca : Order Mysidacea, Order Amphipoda, Order
Isopoda, Order Euphausiacea, Order Decapoda.
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veaux cycles expérimentaux soient réalisés. Il se peut fort bien que telle espéce réputée
passer indifféremment chez des Ténébrionides, des Criquets ou des Blattes soit, en
réalité, composite et comprenne plusieurs espéces ayant une biologie différente.

Conclusions

Les Acanthocéphales sont des parasites foujours hétéroxénes, leurs hotes défi-
nitifs sont foujours des Vertébrés, leurs hotes intermédiaires sont foujours des Arthro-
podes. Cependant trés peu de ceux-ci sont identifiés et encore moins ont vu leur réle
confirmé expérimentalement.

Au terme du présent travail, il apparait que les Acanthocéphales porteurs de
caractéres archaiques se développent chez des Crustacés marins d’une part et chez
des Poissons Actinoptérygiens d’autre part. Au fur et & mesure que l'on a affaire &
des espéces d’Acanthocéphales que nous considérons comme plus évoluées, on les voit
se développer chez des Arthropodes également de plus en plus évolués (Crustacés
inférieurs puis supérieurs ensuite Insectes inférieurs [Dictyoptéres et Isoptéres] puis
supérieurs [Coléoptéres]).

Il semble donc que l'évolution des Acanthocéphales et celle des hotes inter-
meédiaires qui les hébergent se soient déroulées parallélement (mais pas obligatoirement
de fagon synchrone). Nous verrons qu'il en est de méme pour le couple Acanthocé-
phale/hote définitif.

Au total les Acanthocéphales actuels paraissent bien issus de formes libres
marines puis de formes parasites d'Arthropodes marins. Ils ont ensuite étendu leur
domaine aux Arthropodes des eaux continentales puis & ceux qui ont colonisé la
terre ferme. Aujourd’hui les Acanthocéphales les plus évolués parasitent d’une part
des Insectes et, d’autre part, des Oiseaux et des Mammiféres terrestres.

Dans notre prochain travail nous verrons qu'il est possible de dater quelques
étapes essentielles de cette conquéte. D’ores et déja nous pouvons dire que les Acan-
thocéphales sont des parasites certes anciens (environ 600 000 000 d’années) mais bien
moins que d’autres groupes parasites. Leur réussite a sans doute tenu a leur trés grande
plasticité d’adaptation en particulier & leurs hotes de transfert dont certains sont
devenus leurs héotes définitifs. En revanche leur spécificité pour leurs hétes inter-
médiaires apparait, au moins dans certains cas précis, comme bien plus étroite qu’il
n’était classique de le croire.
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