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CARACTERES
MORPHOANATOMIQUES LARVAIRES
ET
PHYLOGENESE
DES PLATHELMINTHES PARASITES

par
ALAIN LAMBERT
AVEC 5 FIGURES ET 1 TABLEAU

INTRODUCTION

En mati¢ére de parasitisme, les problémes de phylogénese sont compli-
qués par la nature des relations qui régissent les équilibres du couple hote-
parasite; il s’agit, en effet, d’une association symbiotique (au sens de
CHENG 1970) hétérospécifique, ou les deux éléments de ce couple, parce
qu’ils sont des étres vivants, «subissent» chacun les processus ¢volutifs.
Dans quelle mesure I’évolution de ces éléments est-elle parallele? Si
quelques cas relévent de la régle de FARENHOLTZ, il existe de nombreuses
exceptions que I’on a expliquées par des phénoménes de capture; d’ou une
notion de spécificité parasitaire qui distingue une spécificité phylogéne-
tique, en géneéral étroite, et une spécificité écologique plus large (BAER
1971). Ces notions ont été précisées récemment et discutées dans le cadre
des phénoménes de spéciation chez les parasites (EUZET et COMBES 1980).

Si on est bien renseigné sur la phylogenése des hotes-vertébrés notam-
ment, on est trés démuni en ce qui concerne leurs parasites. Les données
morphoanatomiques des adultes sont, selon les groupes, difficiles a exploi-
ter car les transformations lices au mode de vie parasitaire sont souvent
profondes.

L’utilisation de caractéres larvaires s’est, par contre, avérée fort utile:
d’une part, parce qu’il s’agit souvent de stades libres, moins soumis que les
adultes 2 des phénoménes d’ordre adaptatif liés au parasitisme; d’autre
part, parce que I’étude des larves met en évidence des plans d’organisation
simples, qui ont une signification phylogénétique dans la mesure ou on
peut les considérer comme des phénotypes embryonnaires controlés par
des genes du développement.

Chez les Plathelminthes parasites, des progrés importants ont été
réalisés ces derniéres années. Nous limiterons nos propos aux Trématodes



Fig. 1. Imprégnation argentique de 1'Oncomiracidium d’Erpocotyle catenulata (Guberlet,
1933), Polyopisthocotylea Hexabothriidae, parasite de Mustelus mustelus (Sélacien). Détail
de la région dorsale. C = Cellules ciliées; S = Sensilles.



et aux Monogenes, car a ces deux classes de Plathelminthes correspondent
des modalités du cycle biologique trés différentes: chez les premiers, le
cycle est hetéroxene avec deux stades larvaires libres: le miracidium (issu
de I'ceuf) et la cercaire produite aprés développement chez le Mollusque
premier hote intermédiaire. Chez les seconds, le cycle simple holoxéne ne
comporte qu’une seule larve: 'oncomiracidium.

L’utilisation d’imprégnations argentiques sur ces stades larvaires a
permis d’acquérir de nouvelles données qui ont été exploitées d’un point
de vue systématique et phylétique. Le nitrate d’argent révele des papilles
sensorielles tégumentaires ou sensilles, dont la répartition sur le corps est
appelée chétotaxie, ainsi que les cellules ciliées locomotrices (fig. 1).

L’é¢tude de ces structures présente au moins deux avantages théo-
riques: I'appareil sensoriel, directement lié au systéme nerveux, est en
général, chez les stades libres, moins sujet a variation que les autres
systémes organiques plus spécialisés dans les relations hotes-parasites; de
meéme les cellules ciliées, présentes chez les miracidiums et oncomiraci-
diums, sont également moins soumises aux pressions adaptatives qui
affectent les stades parasites.

C’est 'apport de ces recherches sur la chétotaxie et les cellules ciliées
des stades larvaires que nous allons résumer chez les larves de Trématodes
et de Monogenes.

A. LES LARVES NON CILIEES: LES CERCAIRES DE TREMATODES

Chez les Digenea la valeur systématique de la chétotaxie des cercaires
a ete bien établie (RICHARD 1971, BAYSSADE-DUFOUR 1979).

Ainsi, au niveau spécifique on peut séparer des espéces trés proches:
dans de nombreux cas, c’est méme le seul critére utilisable. Ces travaux
sont d’un grand intérét pratique, en épidémiologie notamment, puisque
grace a la chétotaxie, on peut établir un diagnostic immédiat sur les
cercaires de Schistosoma par exemple (fig. 2).

Au niveau infraspécifique, I’analyse fine de la chétotaxie révele 'exis-
tence de variations géographiques (BAYSSADE-DUFOUR 1977a) et permet
de discriminer les souches humaines de celles adaptées au réservoir murin
sauvage (BAYSSADE-DUFOUR 1977b) pour la Bilharziose a S. mansoni.

Au niveau générique, familial et suprafamilial, 1a chétotaxie a permis de
redéfinir et de préciser ces taxons.

On a donc actuellement avec les cercaires de Trématodes une bonne
idée des variations de la chétotaxie a tous les niveaux systématiques: des
divisions infraspécifiques jusqu’aux super-ordres. La classification des
Digeénes établie d’aprés la chétotaxie par BAYSSADE-DUFOUR (1979)
concorde bien avec celle de LA RUE (1957) fondée sur I’appareil excréteur
des cercaires. Cette remarquable coincidence devrait amener les auteurs a
considérer ces classifications comme naturelles: le systéme excréteur,
comme la chétotaxie, s’avére étre chez les Plathelminthes peu sensible aux
variations d’ordre adaptatif. Ceci est important car les cercaires sont
extrémement diversifiées morphologiquement et a cette diversité corres-
pondent de nombreuses modalités d’infestation du deuxiéme hote inter-
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mediaire. Si quelques types morphologiques cercariens (comme les cer-
caires Cotylicerques ou les Gastérostomes) correspondent a des entités
taxonomiques précises, il n’en est pas de méme pour d’autres: ainsi chez
les Fellodistomidae on trouve des cercaires furcocerques, des cerca-
riaeums, des cercaires trichocerques, microcerques et gymnocéphales qui
correspondraient a 4 groupes de Mollusques distincts (WARDLE 1983).

D’un point de vue phylétique, la chétotaxie des cercaires a permis
d’avoir une idée de ce que pouvait étre I’évolution générale de ’appareil
sensoriel: celle-ci se manifeste par des phénomeénes de céphalisation, des
concentrations de papilles (sur une face privilégiée de la larve par exem-
ple), une multiplication ou a I'inverse une atrophie des papilles sur certains
organes (queue par exemple).

Au niveau de la cercaire, les études chétotaxiques représentent une
contribution importante pour la connaissance des Trématodes; il reste
cependant beaucoup a faire et a préciser en ce domaine, en particulier, la
microscopie €lectronique a montré qu’il existe une grande variété de
récepteurs sensoriels (SHORT et CARTRETT 1973, PARISELLE et MATRI-
CON 1985): cela pose le probléme de leur role respectif dont il faudra bien
tenir compte pour préciser les données chétotaxiques. Les premiers tra-
vaux sur les relations entre le systtme nerveux et les sensilles (NIEWIA-
DOMSKA et MOCZON 1982) montrent qu’il sera aussi utile d’intégrer les
ctudes chétotaxiques et celles relatives au systéme nerveux central pour
apporter de nouveaux éléments de comparaison et peut-étre mieux com-
prendre I’évolution de I’appareil sensoriel.

B. LES LARVES CILIEES: MIRACIDIUMS ET ONCOMIRACIDIUMS

Avec les miracidiums des Trématodes et les oncomiracidiums des
Monogenes, nous sommes en présence de stades larvaires qui présentent,
pour la majorité des cas, une couverture ciliée: au critére chétotaxique
s’ajoute celui de la structure de I'appareil locomoteur. Les cellules ciliées
qui le constituent sont mises en évidence, comme les papilles sensorielles,
par les imprégnations argentiques.

Chez les miracidiums, I’éventail des espéces étudiées reste trop étroit
pour permettre une analyse exhaustive a tous les niveaux taxonomiques de
la classe des Trematoda. Une analyse détaillée des structures argyrophiles
chez les miracidiums de Schistosoma (ALBARET 1984, EKLU-NATEY et al.
1985) montre I'intérét de ces recherches a ce niveau du cycle: les cellules
ciliees qui ont une séquence fondamentale commune: 6-9-4-3 constituent
un critére majeur qui met en évidence un plan commun d’organisation
larvaire chez les 12 espéces étudiées. Les organites argyrophiles superficiels
quant a eux permettent de distinguer les 3 groupes «naturels» d’impor-
tance inégale (les groupes mansoni, haematobium et japonicum (fig. 2); la
subdivision des especes africaines en deux groupes, déja basée sur d’autres
caracteres (morphologie des adultes, Mollusque vecteur, type d’ceuf), se
trouve confirmeée.



Fig. 2. Larves et ccufs de Schistosomes.
De haut en bas: diagramme des structures argyrophiles du miracidium; miracidiums en vue
latérale: cellules cili¢es (d’aprés ALBARET, 1984, modifié); corps cercarien en vue ventrale:
chétotaxie; ceufs; A: Schistosoma mansoni; B: S. haematobium; C: S. japonicum.



Il est possible de situer les espéces asiatiques par rapport aux trois
groupes de Schistosoma dans ces groupes naturels.

TABLEAU 1
Groupe mansoni haematobium japondicum
épine latérale épine terminale microprotubérance
Mollusque
vecteur Planorbe Bulin Prosobranche
especes espéces
africaines asiatiques
S. mansond S. haemtobium |S.indicum S. fapondcum
Especes S. nodhaini |S. mtthel S.nasale S. d{ncognitum
S. bovudis S.spindale S. mekongi
S. intercalatum
S. murgrebowdiel

Notons que ces données sur la morphologie larvaire ne sont en
contradiction ni avec les observations sur la spécificité parasitaire
(CoMBES 1982), ni sur les données récentes apportées par 1’étude des
caryotypes des Schistosomes (SHORT et GROSSMAN 1981). Du point de
vue de la phylogénie, on peut espérer, en multipliant les exemples, avoir
une bonne idée de ’évolution des espéces au sein de ces groupes mais aussi
dans le vaste ensemble des Schistosomatoidea ; ce qui permettrait de situer
en particulier les Schistosomatidae d’Oiseaux par rapport a ceux de
Mammifeéres.

L’oncomiracidium est I'unique élément qui assure la transmission dans
le cycle direct des Monogénes. Par rapport aux especes recensées, peu de
larves ont été deécrites et, parmi celles-ci, une minorité est connue du point
de vue de la chétotaxie et de la couverture ciliée; la variabilité de ces
structures demande encore a étre précisée au niveau spécifique et généri-
que. Par contre, des «plans d’organisation larvaire» ont pu €tre définis
a partir de ces critéres (LAMBERT 1980). Ces plans, véritables phénotypes
larvaires, devraient aider a établir la systématique encore trés controversée
des Monogenes et avancer de nouvelles idées sur leur évolution.

Nous prendrons des exemples qui ont permis de définir le plan
d’organisation Dactylogyridea (fig. 3), sans préjuger de la correspondance
taxonomique de cette appellation.

Ces Monogenes constituent un ensemble des plus diversifiés chez leurs
hotes'. Cette diversité qui s’observe surtout au niveau de I’organe d’atta-
chement ou hapteur, s’explique par la variété des microbiotopes ou se

! Aucune estimation n’a été faite du nombre d’espéces et de genres mais il est certainement trés
supérieur a celui des Poissons hotes. Le parasitisme branchial simultané par des espéces congénériques est
un phénomeéne fréquent (EUZET 1971). Si I'on estime & 18 820 le nombre d’especes de Poissons actuels
(réparties en 4032 genres) (NELSON 1976), il faudrait multiplier ce chiffre au moins par un facteur 2 ou 3
pour avoir une approximation du nombre d’espéces de Monogénes.



fixent les vers: la peau, les écailles, les branchies (épithélium branchial, arc
branchial, voire branchiospines), les fossettes olfactives, etc. ; certains sont
méme endoparasites (Enterogyrus). L’acquisition, au cours de l'onto-
geénése postlarvaire, de deux paires de grands crochets (les hamulis)
d’origine corporelle, venant compléter et modifier la structure primaire du
hapteur de I'oncomiracidium, a contribué a diversifier les systémes d’atta-
chement du parasite a son substrat Selon les familles (fig. 3) les hamulis
dorsaux et ventraux sont plus ou moins développés; aussi observe-t-on, en
fonction de leur taille, de leur morphologie, de leur mode de fonctionne-
ment, tous les types d’attachement, y compris des modes de fixation
asymétriques (Eutrianchoratus et Heteronchocleidus). Dans certains cas,
des différenciations tégumentaires en écaille ou en épine, constituent des
organes d’attachement annexes: les squamodisques des Diplectanidae par
exemple.

Chez les huit familles dont les hapteurs adultes sont schématisés
(fig. 3), 1l a été mis en évidence un phénotype larvaire unique caractérisé
pour l'essentiel de la maniére suivante: il existe 5 & 9 paires de sensilles
dorsales alignées réguliérement et 59 a 63 cellules ciliées disposées en
4 zones (une zone céphalique de 27 cellules, deux zones pleurales de
10 cellules chacune et une zone haptoriale de 12 a 16 cellules).

Face a la diversité morphologique des adultes, on observe donc une
homogénéité morphoanatomique des larves. Certes, des données anté-
ricures avaient déja permis de distinguer des «grands groupes» chez les
Monogenes: ces observations étant pour I’essentiel limitées au hapteur de
la larve; mais cet organe, a 1’éclosion, peut déja se présenter a un stade
plus ou moins avanceé de I'ontogénése et, de ce fait, une certaine diversite
du hapteur préexiste a ce stade. On peut par ailleurs soupgonner la
possibilité d’une certaine « préadaptation» liée aux modalités d’infestation
de I'hote: meéme chez la larve, le hapteur est un organe li¢ au mode de vie
ectoparasite. Une migration pouvant intervenir entre le premier contact
avec I’hote (la peau) et le microbiotope définitif de ’adulte (la branchie),
on peut s’interroger sur les pressions de sélection exercées sur cet organe
par la nature du substrat au moment de la primoinfestation.

Il a pu étre démontré que, non seulement les cellules ciliées, mais aussi
les sensilles dorsales, précisément celles qui permettent de définir le type
chétotaxique, sont, a I'inverse, liées a la phase libre du cycle: ces structures
caduques disparaissant dés le premier contact avec ’hote (LAMBERT
1979). Des lors, il a été possible de reconsidérer certains critéres qui
prétaient a controverse; ainsi, le caractére « 16 crochetons larvaires» est-
il certainement plésiomorphe: il existe chez les Tetraonchidae qui appar-
tiennent bien au plan Dactylogyridea, dont tous les autres représentants
etudiés ont 14 crochetons. Ceci est important, car certaines classifications
rapprochaient ces Tetraonchidae sur ce critére, des Polystomes qui sont
des parasites de Tétrapodes!

Un autre exemple est celui des Monocotylidae, famille de Monogenes
exclusivement parasites de Sélaciens essentiellement Batoides. Leur hap-
teur présente des ressemblances avec les Capsalidae qui ne se rencontrent
que chez les Téléostéens : dans les deux cas, des septes musculaires divisent



Fig. 3. Exemple de phénotype larvaire chez les Monogenea: le type Dactylogyridea.
Au centre: chétotaxie et cellules ciliées de "oncomiracidium (vue dorsale). De A 4 H:
représentation schématique du hapteur des formes adultes correspondant a ce phénotype.
A: Dactylogyridae; B: Pseudodactylogyridae; C: Ancyrocephalidae; D: Tetraonchidae; E:
Diplectanidae; F: Monocotylidae; G: Calceostomatidae; H: Enterogyrus (Ancyrocephali-
dae endoparasite). T: Hote Téléostéen; S: Hote Sélacien (14 et 16 indiquent le nombre de
crochetons larvaires).
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cet organe en autant de sous-unités jouant comme des ventouses (fig. 4).
C’est en reéalité un exemple de convergence car ces deux familles ont deux
phénotypes larvaires distincts: les Monocotylidae appartiennent bien au
type Dactylogyridea qui, quel que soit leur mode d’attachement, n’ont
jamais différencié un hapteur avec des loges isolées par des septes muscu-
laires. Ceci pose le probléme des relations phylétiques entre ces «trois
ensembles» de Monogeénes, puisque, si I’on considére les hotes, les phéno-
types larvaires ne sont pas ségrégés en fonction des hotes (fig. 4). En
considérant d’une part les observations sur la spécificité parasitaire et
d’autre part les données paléontologiques, nous avons proposé une hypo-
theése faisant intervenir un phénomeéne de capture pour expliquer le
parasitisme des Batoides par les Monocotylidae (LAMBERT 1982).

Fig. 4. Structures argyrophiles (chétotaxie et cellules ciliées) des oncomiracidiums de Mono-
genes Monopisthocotylea (vue dorsale).
A type Dactylogyridea; Al: Monocotylidae de Sélaciens; A2: Dactylogyridea de Télé-
ostéens; B: Capsalidea. Les diagrammes représentent les hapteurs des adultes correspon-
dants.
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Le grand ensemble des Monogénes branchiaux hématophages, que sont
les Polyopisthocotylea, est aussi caractérisé par un phénotype chétotaxique
commun chez la larve. Mais la couverture ciliée permet de discerner
jusqu’a présent trois grands ensembles qui correspondent précisément aux
groupes d’hotes naturels parasités, a savoir les Polystomes (Polyopisthoco-
tylea de Tétrapodes, Amphibiens surtout), les Hexabothriidae (Polyopis-
thocotylea de Sélaciens), et les Polyopisthocotylea de Téléostéens, les plus
diversifiés et les plus nombreux (LAMBERT 1980) (fig. 5).

Fig. 5. Phénotypes larvaires des Monogeénes Polyopisthocotylea (cellules ciliées des oncomira-
cidiums, vue latérale): A : Polyopisthocotylea de Téléostéens; B: Hexabothriidae (Polyopis-
thocotylea de Sélaciens); C: Polystomatidae (Polyopisthocotylea de Tétrapodes), ou il
existe 2 types de larves, a 55 et 64 cellules.



Malgré un éventail restreint d’espéces étudiées, les connaissances ac-
tuelles sur les structures argyrophiles des oncomiracidiums ont permis de
définir des plans d’organisation a faible variabilit¢ correspondant, en
systemathue a des taxons supérieurs. Dans quelques cas cependant ila pu
étre montré une variabilité de détail au niveau générique et méme spéci-
fique (EUZET et LAMBERT 1974, LAMBERT 1980).

Ces plans d’organisation, basés sur des caractéres liés a la phase libre
du cycle, donc moins dépendantes des relations hote-parasite (sinon celles
liées a la transmission), ont eu le mérite de montrer les affinités entre les
familles de Monogénes dont le hapteur, a I'inverse, a toujours souligné la
grande diversité. Dés lors, il n’est pas étonnant que les études faites sur des
oncomiracidiums non ciliés se soient révélées décevantes: ces larves sont
trés modifiées par rapport a leur «archétype»; elles correspondent a des
modes d’infestation tres spécialisés car non nageantes: outre la disparition
de la couverture ciliée locomotrice I’équipement sensoriel tégumentaire est
modifie; en particulier on ne retrouve plus les groupes de sensilles qui ont
permis de definir, chez les larves nageantes, les plans d’organisation de la
chétotaxie.

CONCLUSIONS

Les quelques exemples résumeés ici nous aménent a considérer chez les
Plathelminthes Digenes et Monogénes deux types larvaires:

le miracidium et 'oncomiracidium, d’une part;
les cercaires, d’autre part.

Dans le premier cas nous avons des formes larvaires nageantes chez
lesquelles la variabilité des structures argyrophiles (cellules ciliées et chéto-
taxie) est faible; les plans d’organisation qu’elles ont permis de decrire
representent de véritables phénotypes embryonnaires qui peuvent corres-
pondre a des «groupes naturels». Ces groupes, s’ils restent a préciser
taxonomiquement, ont certainement une signification au plan évolutif;
selon nous cette signification est du méme ordre que celle que revét pour
les embryons de Cordés I’existence d’une corde ou la pharyngotrémie.

Aussi pensons-nous posséder avec les miracidiums et les oncomiraci-
diums des matériaux indispensables pour 1’étude de la phylogénése de ces
Plathelminthes. Ils réactualisent, pour ces parasites, la formule lapidaire
de Haeckel: «l’ontogénie récapitule la phylogénie» et les quatre lois de
Von Baer.

Dans le second cas, celui des cercaires, la chétotaxie révele a 'inverse
des différences a des niveaux taxonomiques plus proches de I’espéce. C’est
précisement au niveau spécifique que se situe son utilité diagnostique. Les
cercaires sont trés variées morphologiquement du fait de modes d’infesta-
tions extrémement diversifiés: ce sont par rapport aux miracidiums et
oncomiracidiums des larves beaucoup plus spécialisées. Rappelons qu’elles
s’enkystent soit librement, soit dans des hotes qui appartiennent a tous les
groupes d’animaux (Invertébrés et Vertébrés). Dés lors la nature des
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relations permettant a cet €lément infestant, toujours issu d’un Mollusque,
d’atteindre des «cibles biologiques» si diverses — tant par leur écologie
que leur éthologie — ne peut que varier a 'infini. Les cercaires présentent
souvent, a I'intérieur d’une famille donnée, une ressemblance morphologi-
que et, dans ce cadre, la chétotaxie est discriminante pour les espéces. A
I'inverse, la comparaison de types de cercaires différents s’avere plus
sujette a interpretation, étant donnée la diversité des récepteurs sensoriels.

En parasitologie, les travaux sur la morphoanatomie larvaire sont
toujours d’actualité, longtemps apreés que I'on ait montre que la Sacculine
est un Crustace Cirripede grace a la découverte de son Nauplius. Pour un
animal parasite I’étude des stades larvaires libres a encore un bel avenir
car il reste un grand nombre de larves a décrire. En portant de nouveaux
efforts sur I’étude des embryons et en développant de nouvelles voies a
peine ébauchees actuellement : spermatologie comparee, caryotypes, acides
nuclelques ., nous comprendrons mieux I’évolution des parasites mais
aussi celui des systemes hotes-parasites; a condition toutefois de bien
cerner, pour chaque type d’investigation, le «degre de liberté» du stade
étudié vis-a-vis de son hote et du mode de vie parasitaire. Alors la synthése
entre ces travaux de morphoanatomie traditionnels et ces recherches
nouvelles sera possible. D’ores et déja nous savons que ce sera promet-
teur: les ¢léments nouveaux apportés par les caryotypes chez les Schisto-
somes (SHORT et GROSSMAN 1981) et I'ultrastructure des spermatozoides
des Monogenes (JUSTINE et al. 1985), en sont la preuve.

N’oublions pas que le développement de la génétique moléculaire
moderne a récemment réactualis¢é la morphoanatomie embryonnaire et
larvaire avec la découverte des génes homéotiques: ils permettent d’envi-
sager les modalités de fonctionnement des génes au cours du développe-
ment et leur role dans la mise en place des plans d’organisation embryon-
naires (métameérie, etc.).
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Résume

A partir de quelques exemples tirés chez les Plathelminthes parasites, nous
faisons le point sur les connaissances apportées par 1’étude comparée de caractéres
morphoanatomiques liés a la vie libre chez les stades larvaires infestants, pour
aborder des probléemes de phylogénése parasitaire. En particulier, les résultats des
recherches sur les papilles sensorielles (chétotaxie) sont analysés chez les oncomira-
cidiums (stades larvaires des Monogeénes a cycle holoxéne) et chez les miracidiums
et cercaires (stades larvaires des Trématodes Digenea a cycle hétéroxéne).



Summary

From a few examples provided by parasitic Platyhelminthes, problems of
parasitic phylogenesis are stated thanks to the comparative study of morpho-
anatomical characteristics related to free infesting larval stages.

In particular, results of investigations on sensory receptors (chaetotaxy) are
analyzed in oncomiracidia (i.e. the larval stages of monogenea having a holoxenous
life cycle), in miracidia and cercariae (i.e. the larval stages of digenetic trematoda
having a heteroxenous life-cycle).
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