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Morphogenèse  d  'Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus

(Dujardin,  1845)  (Trichostrongylina,  Heligmosomoidea)  chez
Apodemus  flavicollis  en  France.  Comparaison  avec  les  espèces

proches  :  Heligmosomoides  laevis  (Dujardin,  1845)  et
Heligmosomum  mixtum  Schulz,  1954,  parasites  d’Arvicolidae

par  Gabriel  N’ZOBADILA,  Johnny  BOYER  &  Marie-Claude  DURETTE-DESSET

Résumé. — Seulement trois espèces d'Heligmosomidae sont communes dans la faune de France : Helig¬
mosomoides laevis parasite de Microtus arvalis, Heligmosomoides polygyrus polygyrus parasite d’Apodemus spp.
et de Mus musculus, Heligmosomum mixtum parasite de Clethrionomys glareolus. La morphogenèse de ces trois
espèces est décrite chez leurs hôtes naturels respectifs. La morphogenèse larvaire ne confirme pas la position
phylétique des adultes puisque les synlophes de la Lt d'Heligmosomoides laevis et d'Heligmosomum mixtum
sont comparables et s’opposent à ceux d'Heligmosomoides polygyrus polygyrus et d'Heligmosomoides yamagutii.
Les deux genres Heligmosomoides (crêtes longitudinales) et Heligmosomum (crêtes obliques sur au moins une
des quatre faces du corps) sont donc extrêmement proches. Nous pensons donc que la nouvelle subdivision du
genre Heligmosomum en deux sous-genres, Heligmosomum et Pseudoheligmosomum, ne peut être acceptée, d’au¬
tant plus que l’espèce-type du sous-genre Pseudoheligmosomum a été mal identifiée : en effet, Heligmosomum
mixtum sensu Asakawa et Satoh, 1987, n’est pas l’espèce de Schulz (1954). Nous proposons de la nommer
Heligmosomum asakawai n.sp.

Mots-clés. — Heligmosomoides, Heligmosomum. Nematoda, Trichostrongylina, Rongeurs, zone paléarctique,
morphogenèse.

Morphogenesis of Heligmosomoides polygyrus polygyrus (Dujardin, 1845)
(Trichostrongylina, Heligmosomoidea), a parasite of Apodemus flavicollis in France.

Comparison with related species: Heligmosomoides laevis (Dujardin, 1845) and
Heligmosomum mixtum Schulz, 1954, parasites of Arvicolidae

Abstract. — Only three species of the Heligmosomidae are common in France. Heligmosomoides laevis,
a parasite of Microtus arvalis, Heligmosomoides polygyrus polygyrus, a parasite of Apodemus spp. and Mus
musculus, and Heligmosomum mixtum, a parasite of Clethrionomys glareolus. The morphogenesis of these three
species is studied in their respective natural hosts. The larval morphogenesis does not confirm the current phyletic
position of the adults, since the synlophes of Heligmosomoides laevis and Heligmosomum mixtum fourth stage
larvae are similar and differ from those of Heligmosomoides polygyrus polygyrus and Heligmosomum yamagutii.
Therefore, the two genera, Heligmosomoides (longitudinal ridges) and Heligmosomum (oblique ridges on at least
one quarter of the body), are very closely related. The subdivision of the genus Heligmosomum into two subgenera
cannot be accepted since the type species of Pseudoheligmosomum was not identified correctly: in fact, Helig¬
mosomum mixtum sensu Asakawa and Satoh, 1987 is not the species as described by Schulz (1954). We propose
to name it Heligmosomum asakawai n.sp.

Key-words. — Heligmosomoides, Heligmosomum, Nematoda, Trichostrongylina, rodents, Palaearctic region,
morphogenesis.
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INTRODUCTION

Sur  les  quarante-six  cycles  réalisés  chez  les  Trichostrongylina,  seulement  sept  sont  connus
chez  les  Heligmosomoidea  (c/.  Durette-Desset  &  Chabaud  1993),  qui  représentent  la  sous-
famille  morphologiquement  la  plus  évoluée  de  tous  les  Trichostrongles.  La  plupart  de  ces  cycles
concernent  des  Heligmonellidae,  sous-famille  des  Nippostrongylinae  parasites  de  Rongeurs  Myo-
morphes.  Actuellement  seuls  deux  cycles  biologiques  sont  connus  chez  les  Heligmosomidae  :
celui  d’Heligmosomoides  polygyrus  bakeri  Durette-Desset  et  al.,  1972,  parasite  de  Mus  musculus
et  de  Cricetidae  en  zone  néarctique,  décrit  brièvement  pour  la  première  fois  par  Spurlock  (1943),
et  celui  d  'Heligmosomoides  kurilensis  kobayashii,  parasite  d  'Apodemus  speciosus  au  Japon,  décrit
par  Asakawa  (1987).  Dans  les  deux  cas,  les  cycles  ont  été  réalisés  chez  des  animaux  d’origine
expérimentale,  souris  de  laboratoire  (Mus  musculus)  pour  le  premier,  souris  de  laboratoire  et
mérions  (  Meriones  unguiculatus)  pour  les  seconds,  ces  derniers  étant  des  hôtes  inhabituels.
Heligmosomoides  polygyrus  bakeri  est  d’après  Durette-Desset  et  al.  (1972),  une  des  deux
sous-espèces  américaines  d'Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  (Dujardin,  1845),  parasite  -
à'Apodemus  spp.  et  plus  exceptionnellement  de  la  Mus  musculus  en  Europe.  Dès  1971,
FORRESTER  avait  noté  qu’il  existait  une  différence  entre  les  deux  populations,  européenne
et  américaine.  Ce  n’est  qu’en  1983  qu’HASEGAWA  et  al.  ont  clairement  exprimé  que  les  très
nombreux  travaux  réalisés  sur  Heligmosomoides  polygyrus  (=  Nematospiroides  dubius  Baylis,
1926)  concernaient,  non  pas  la  sous-espèce  européenne  Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus,
mais  la  sous-espèce  américaine  Heligmosomoides  polygyrus  bakeri.  La  souche,  nommée  «  souche
50»  par  FORRESTER  (1971)  a  été  isolée  par  Ehrenford  en  1950  à  partir  d’œufs  trouvés  dans
les  fèces  de  Peromyscus  maniculatus  en  Californie  (voir  Ehrenford  1954).  Depuis  1950,  elle
a  été  entretenue  sur  souris  de  laboratoire  et  distribuée  dans  le  monde  entier.

C’est  probablement  une  des  raisons  pour  lesquelles  les  travaux  concernant  Heligmosomoides
polygyrus  polygyrus  sont  restés  très  fragmentaires.  Seule  la  phase  libre  du  cycle  a  été  étudiée
en  détail  par  ROMAN  (1951)  puis  Fahmy  (1956).  Rappelons  cependant  que  ce  sont  Elton  et  al.
(1931)  qui  ont  découvert  les  premiers,  chez  Apodemus  sylvaticus  en  Angleterre,  la  présence  de
pseudokystes  contenant  des  Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus.  Or  la  présence  de  ces  pseu¬
dokystes  paraît  caractéristique  du  cycle  des  Heligmosomidae.

Enfin,  très  récemment,  Brown  et  al.  (1994)  ont  étudié  le  rythme  de  production  des  œufs
d'Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  chez  Apodemus  sylvaticus.

Il  nous  a  donc  paru  intéressant  d’étudier  de  façon  approfondie  le  cycle  biologique
d'Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  avec  un  double  objectif  :

—  Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  est  une  des  rares  espèces  d’Heligmosomidae  qui
parasite  des  Muridae  et  non  des  Arvicolidae  .  Nous  avons  donc  cherché  à  situer  cette  espèce
systématiquement  et  biologiquement  par  rapport  aux  deux  autres  espèces  d’Heligmosomidae  les
plus  communes  en  France,  Heligmosomoides  laevis  (Dujardin,  1845)  et  Heligmosomum  mixtum
(Schulz,  1954),  toutes  deux  parasites  d’Arvicolidae.

1. L’espèce a été signalée à différentes reprises chez des Arvicolidae en Europe occidentale mais il pourrait s'agir d’erreurs
d'identification comme le suggèrent QUINNEL et at. (1991).

Source : MNHN, Paris



—  369  —

—  Récemment  des  études  comparatives  d’immunité  croisée  et  de  variabilité  génétique  entre
Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  et  sa  sous-espèce  américaine  Heligmosomoides  polygyrus
bakeri  ont  été  réalisées  (Quinell  et  al.  1991  ;  Abu-Madi  et  al.  1994).  Nous  avons  donc  cherché
à  savoir  s’il  existait  des  différences  entre  la  biologie  A'Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus
et  celle  à'Heligmosomoides  polygyrus  bakeri.

Pour  réaliser  ces  deux  objectifs,  nous  avons  choisi  de  travailler  avec  les  hôtes  naturels  de
ces  différentes  espèces.  L'objet  du  présent  travail  concerne  l’étude  de  la  morphogenèse
d  'Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  comparée  à  celles  d’  Heligmosomoides  laevis  et
d  'Heligmosomum  mixtum.

MATÉRIEL  ET  MÉTHODES

Les  hôtes

Les  cycles  biologiques  des  trois  espèces  de  la  faune  de  France  ont  été  établis  chez  des
hôtes  naturels  sains,  en  élevage  au  laboratoire.  Les  hôtes  infestés  naturellement  ont  fourni  les
fèces  contenant  les  œufs  donnant  les  larves  de  Trichostrongles  :  Apodemus  flavicollis  Melchior,
1834  pour  le  cycle  d’Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus,  Microtus  arvalis  Pallas,  1779  pour
le  cycle  d'Heligmosomoides  laevis  et  Clethrionomys  glareolus  Schreber,  1780  pour  celui
d'Heligmosomum  mixtum.

Les  coprocultures

Les  coprocultures  sont  faites  à  partir  des  œufs  se  trouvant  dans  les  fèces  d’animaux  rapportés
de  Septfontaines  (Doubs-France).  Deux  méthodes  de  coproculture  ont  été  utilisées  pour  obtenir
les  stades  larvaires  libres  :  la  méthode  de  Brumpt  (1922),  modifiée  par  Durette-Desset  &
Cassone  (1987),  qui  permet  d’obtenir  directement  des  larves  infestantes,  récoltées  une  à  une  à
la  pipette,  comptées  et  conservées  à  l’étuve  à  22°C  dans  de  l’eau  à  pH  neutre  et  la  méthode
d’HUBERT  &  Kerbœuf  (1984),  qui  permet  d’étudier  la  morphogenèse  des  stades  libres.

Modes  d’infestation

Tous  les  rongeurs  sont  infestés  par  voie  buccale  en  dose  unique  avec  des  larves  3  engainées.
Les  larves  sont  concentrées  dans  un  petit  volume  d’eau  et  aspirées  à  l’aide  d'une  seringue  munie
d’une  aiguille  à  embout  recourbé,  constituant  une  sonde  au  moyen  de  laquelle  elles  sont  injectées
dans  l’estomac  du  rongeur.

Les  Apodemus  sont  infestés  avec  150  larves  d’Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  âgées
de  une  à  trois  semaines,  les  Microtus  avec  100  larves  d'Heligmosomoides  laevis  âgées  de  quatre
à  douze  jours,  et  les  Clethrionomys  avec  100  larves  d'Heligmosomum  mixtum,  âgées  de  six  à
seize  jours.  La  disparité  du  nombre  et  de  l’âge  des  larves  infestantes  inoculées  est  due  au  fait
que  ces  deux  paramètres  sont  fonction  du  matériel  disponible  (hôtes  sains  et  larves  infestantes).

Source : MNHN, Paris
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Recherche  et  récolte  des  parasites

Les  stades  libres  proviennent  du  développement  des  œufs  mis  en  culture.  Ils  sont  recueillis
à  midi,  puis  tous  les  jours  de  J|  à  Jô.  Les  larves  obtenues  à  ces  dates  sont  mises  entre  lame  et
lamelle,  légèrement  chauffées  à  la  flamme  pour  permettre  leur  extension  et  leur  immobilisation.
Elles  sont  ensuite  dessinées  à  frais.

Les  stades  parasites  sont  recueillis  par  autopsie  des  rongeurs  infestés  expérimentalement.
Lors  de  l’autopsie,  les  différents  organes,  foie,  poumons,  cœur,  estomac  et  intestin  grêle  sont
prélevés  et  dilacérés  dans  de  l’eau  physiologique.  L’intestin  est  coupé  en  quatre  parties  de  lon¬
gueurs  équivalentes  (notées  Int],  Int  2  ,  Int?  et  InD  du  duodénum  jusqu’au  cæcum.  Les  vers  sont
récoltés  sous  la  loupe,  comptés  et  fixés  à  l’éthanol  10"  bouillant  dans  lequel  ils  sont  conservés.

L’étude  du  synlophe  est  faite  selon  la  méthode  de  Durette-Desset  (1985).

Symboles  utilisés

Li  larve  du  premier  slade;
Lj  larve  du  deuxième  slade:
(L3)  larve  3  engainée  dans  la  cuticule  de  la  L2:
L3  larve  du  troisième  stade:
(I 4 ) larve 4 engainée dans la cuticule de la L 3 :
La  larve  du  quatrième  stade  :
(Im) ver immature ou juvénile, enfermé dans la cuticule de la La ;
Im  ver  immature  ou  juvénile  :
Ad  adulte.

RÉSULTATS

Description  et  identification  des  stades  larvaires  libres

Chez  les  trois  espèces,  les  deux  premiers  stades  sont  très  proches  morphologiquement  et
sont  différenciés  principalement  par  leur  taille.  De  plus  entre  la  L|  et  la  L  2  ,  chez  Heligmosomoides
laevis,  l’ébauche  génitale  grandit  notablement  (Fig.  1),  chez  Heligmosomoides  polygyrus  poly-
gyrus,  les  renflements  cuticulaires  latéraux  ont  une  forme  différente  (Fig.  2F,  G)  et,  chez  Helig-
mosomum  mixtum,  la  queue  de  la  L  2  est  beaucoup  plus  longue  (Fig.  3A,  B).  Le  troisième  stade
se  reconnaît  par  sa  double  cuticule  puisqu’il  reste  enfermé  dans  la  cuticule  du  deuxième  stade.
Les  sexes  des  stades  libres  ne  peuvent  pas  être  déterminés.

Les  trois  stades  larvaires  ont  un  pharynx  bien  différencié.  L’œsophage  est  rhabditoïde  chez
la  L|  et  la  L  2  ,  et  strongyloïde  chez  la  (L  3  ).  L’anneau  nerveux  est  situé  au  milieu  de  la  longueur
de  l’œsophage.  Les  deirides  ne  sont  visibles  que  chez  les  larves  d  ’Heligmosomoides  polygyrus
polygyrus  (Fig.  2E),  le  pore  excréteur  n'apparaît  généralement  que  chez  la  larve  3.  L’ébauche
génitale  est  située  légèrement  en  arrière  du  milieu  du  corps.

Les  principales  mensurations  des  stades  libres  sont  données  dans  le  tableau  1  pour  Helig¬
mosomoides  laevis  ,  le  tableau  2  pour  Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  et  le  tableau  3  pour
Heligmosomum  mixtum.

Source : MNHN, Paris
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3 . I. — Heligmosomoides laevis (Dujardin, 1845). A-C
C, (Lj) à Jj. D-H : stades larvaires parasites et immatures, coupes Iran
mâle à Ja, le synlophe de la La n'est pas encore formé. F. La mâle à
les coupes de corps sont orientées comme la figure D. d, dos :
la cuticule de la L? ; (La), larve 4 enfermée dans la cuticule
La. Echelles : A-C : 100 pm, D-H : 25 pm.

Ja. G, (1m) femelle à Js. H, 1m. femelle à J 7 . Toutes
g. gauche ; dr, droite ; (Lj), larve 3 enfermée dans

enfermé dans la cuticule de la

Source : MNHN, Paris
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Fig. 2. — HeUgmosomoides polygyrus polygyrus (Dujardin. 1845). A, La mâle à J 4 , tête en vue apicale. B. Im. mâle à Je. id.
C-E : stades larvaires libres. C, Li à J2, vue latérale gauche. D, La à J4. vue latérale droite. E, (Lj) à Je. vue latérale droite.
F-L : coupes transversales au milieu du corps. F-G : stades larvaires libres. F, L| à J2. G, L2 à J 4 . H-L : stades larvaires
parasites et immatures. H. Lj femelle à Jj. I. (La) femelle à Jj. J. La mâle à J5. K, (Im) femelle à Je. L. Im mâle à Je. Toutes
les coupes de corps sont orientées comme la figure F. d. dos; v. ventre; g, gauche; dr. droite. (L.i), Larve 3 enfermée dans
la cuticule de la L2; (La), Larve 4 enfermée dans la cuticule de la L3; (Im), ver immature enfermé dans la cuticule de la
La. Échelles : A. B. G-L : 25 pm, C-E : 50 pm. F : 10 pm.

Source : MNHN, Paris
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TABLEAU 1. — Principales mensuralions exprimées en pm des stades libres Li, L2, (L3) d 'Hetigmosomoides laevis.

Jours après mise en culture
des œufs

Identification  et  Morphogenèse  des  stades  larvaires  parasites  et  des  vers  immatures

Identification  du  sexe
À  partir  de  J  2  après  l’infestation  et  très  nettement  à  J  3  ,  la  morphologie  et  la  migration  de

l’ébauche  génitale  de  la  larve  3  deviennent  caractéristiques  du  sexe,  l’ébauche  migrant  plus  pos¬
térieurement  chez  la  femelle  que  chez  le  mâle  (Fig.  4A,  B  ;  Fig.  5A,  B  ;  Fig.  6  A,  F).

Identification  des  différents  stades
Les  L  4  se  différencient  des  L  3  par  la  disparition  du  pharynx,  l’apparition  d’un  synlophe

probablement  liée  à  l’enroulement  du  corps,  l'apparition  d’une  épine  caudale  dans  les  deux
sexes  et,  de  plus,  chez  le  mâle,  par  le  gonflement  de  la  queue.

Les  immatures  se  différencient  des  L  4  par  l’apparition  d’une  vésicule  céphalique,  d'un  nou¬
veau  synlophe  et  par  la  différenciation  complète  des  organes  génitaux.

Les  mues  3  et  4  se  font  de  la  même  façon  dans  les  deux  sexes  :  la  cuticule  de  la  L  4  présente
des  ondulations  ventrales,  tandis  que  celle  de  l’immature  présente  d’abord  des  ondulations  dor¬
sales,  puis  ventrales.  Ces  ondulations  correspondent  à  la  formation  des  crêtes  cuticulaires.  Puis,
la  cuticule,  aussi  bien  chez  la  L  4  que  chez  l’immature,  se  décolle  d’abord  sur  la  face  ventrale,
puis  dans  la  région  caudale,  la  face  dorsale  et  enfin  la  région  apicale  par  où  sortira  le  ver.

Source : MNHN, Paris
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TABLEAU 2. — Principales mensurations exprimées en pm des stades libres Lt, L;, (Lj) d' Heligmosomoides polygyrus polygyrus.

Jours après mise en culture
des œufs

Morphogenèse
La  morphogenèse  des  stades  larvaires  parasites  et  des  immatures  apparaît  sur  la  Fig.  4  pour

Heligmosomoides  laevis,  la  Fig.  5  pour  Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  et  la  Fig.  6  pour
Heligmosomum  mixtum.  Nous  ne  décrivons  ici  que  le  synlophe,  les  autres  caractères  étant  iden¬
tiques  à  ceux  décrits  chez  les  Nippostrongylinae  (voir  DURETTE-DESSET  &  Cassone  1987).

Chez  la  larve  3,  il  n’y  a  pas  de  véritable  synlophe,  mais  la  cuticule  chez  les  trois  espèces
porte  deux  renflements  latéraux  bifides  qui  s’étendent  tout  le  long  du  corps  (Figs  ID,  2H,  3D).

Chez  la  larve  4,  le  synlophe  est  formé  de  crêtes  cuticulaires  longitudinales,  naissant  en
arrière  de  la  vésicule  céphalique  et  disparaissant  au  niveau  de  l’anus  ou  à  l’emplacement  de  la
vulve  chez  la  femelle  et  juste  en  avant  de  la  future  bourse  caudale  chez  le  mâle.  Chez  Helig¬
mosomoides  laevis  (Fig.  1F)  et  Heligmosomum  mixtum  (Fig.  3E),  le  synlophe  larvaire  est  iden¬
tique  :  il  est  formé  de  cinq  crêtes  cuticulaires  dont  trois  ventrales  bien  développées  et  deux
petites  crêtes  latérales,  droite  et  gauche.  La  crête  latérale  droite  étant  dirigée  en  sens  inverse
des  autres  crêtes,  il  existe  un  axe  d’orientation  incliné  à  environ  45°  sur  l’axe  sagittal.  Chez
Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  (Fig.  2J),  le  synlophe  est  formé  de  six  crêtes  cuticulaires
ventrales,  dirigées  de  la  droite  vers  la  gauche.  Il  n’existe  pas  de  crêtes  en  face  de  chaque  champ
latéral,  ni  d’axe  d’orientation.

Source : MNHN, Paris
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Chez  l’immature,  le  synlophe  formé  est  celui  de  l’adulte.  Chez  Heligmosomoides  laevis,  il
comprend  dix-sept  à  vingt-quatre  crêtes  cuticulaires,  dont  huit  à  quinze  crêtes  dorsales  et  huit
à  dix  crêtes  ventrales  (Fig.  1H).  Celui  d  'Heligmosomoides  poly  gyrus  poly  gyrus  est  formé  de  vingt-
quatre  à  trente-deux  crêtes,  au  nombre  de  treize  à  seize  sur  la  face  dorsale  et  de  onze  à  seize
sur  la  face  ventrale  (Fig.  2L).  Celui  d’  Heligmosomum  mixtum  est  formé  de  vingt  et  une  à  vingt-six
crêtes,  dont  neuf  à  douze  crêtes  dorsales  obliques  et  douze  à  quinze  crêtes  ventrales  longitudinales
(Fig.  3G).

Chez  les  trois  espèces,  les  crêtes  sont  orientées  de  la  droite  vers  la  gauche  sur  les  deux
faces,  selon  un  axe  d’orientation  sub-frontal.

FIG. 3. — Heligmosomum mixtum (Schulz. 1954). A-C : slades larvaires libres en vue latérale gauche. A. L, à h. B. U à h. C,
Lj à Jj. D-G : stades larvaires parasites et immatures, coupes transversales au milieu du corps. D. L3 mâle à J3. E. La femelle
à J7. F, (Im) mâle à J9. le synlophe de l'immature n'est pas encore formé. G, (Im) femelle à J9, les synlophes de la La et
de l'immature sont visibles. Toutes les coupes de corps sont orientées comme la figure E. d. dos: v, ventre; g. gauche; dr,
droite; (L3), Larve 3 enfermée dans la cuticule de la L2; (La). Larve 4 enfermée dans la cuticule de la L3; (Im). ver immature
enfermé dans la cuticule de la La. Échelles : A-B : 100 gm, C : SO gm, D : 20 gm. E-G : 25 gm.

Source : MNHN, Paris
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Jours après mise en culture
des œufs

Chez  les  deux  Heligmosomoides,  les  trois  crêtes  ventrales  gauches  sont  plus  développées
que  les  autres  crêtes  et  le  nombre  de  crêtes  est  généralement  légèrement  plus  élevé  sur  la  face
dorsale.  Chez  Heligmosomum  mixtion  ,  les  crêtes  sont  de  taille  équivalente  et  leur  nombre  est
plus  important  sur  la  face  ventrale  que  sur  la  face  dorsale.

Notons  par  ailleurs  que,  comme  chez  les  autres  Trichostrongles,  les  glandes  excrétrices  de
la  L  4  sont  très  développées  et  que  les  papilles  labiales  externo-latérales  n’apparaissent  que  chez
l’adulte.  De  plus,  ce  n’est  qu’au  stade  immature  que  la  queue  de  la  femelle  subit  une  torsion
de  45°  par  rapport  à  la  vulve,  soit  vers  la  gauche  chez  Heligmosomoides  laevis,  soit  vers  la
droite  chez  Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  et  chez  Heligmosomum  mixtum.

Mensurations
Les  principales  mensurations  des  stades  libres,  des  stades  larvaires  et  des  immatures  sont

données  dans  les  tableaux  1  et  4  pour  Heligmosomoides  laevis,  les  tableaux  2  et  5  pour  Helig¬
mosomoides  polygyrus  polygyrus  et  les  tableaux  3  et  6  pour  Heligmosomum  mixtum.

Source : MNHN, Paris
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FIG. 4. — Heligmosomoides laevis (Dujardin. 1845), stades larvaires parasites et immatures. A, Lj mâle à h, vue latérale droite.
B. Lj femelle à h. vue latérale gauche. C, (L4) mâle à Ja. vue latérale gauche. D-G : parties postérieures. D. La femelle à
Js, en vue latérale gauche. E. La mâle à Js, vue latérale droite. F. (Im) femelle à J6. vue latérale droite. G, (lm) mâle à Js,
vue latérale droite. (La), larve 4 enfermée dans la cuticule de la L3; (Im), ver immature enfermé dans la cuticule de la La:
g.e., glande excrétrice : c.d., canal déférent ; test., testicule ; vs., vésicule séminale ; sp„ spicule : vest., vestibule ; sph., sphinc¬
ter; tr„ trompe. Sur la figure D, les flèches indiquent les différentes parties de l'appareil génital femelle : ovaire (ov.), utérus
(ut.), ovéjccteur (ovéj.). Échelles : A-C, E : 100 pm, D : 25 pm, F-G : 50 pm.

Source : MNHN, Paris
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FIG. 5. — Heligmosomoides polygyrus polygyrus (Dujardin. 1845), stades larvaires parasites et immatures. A. L3 mâle à J3, vue
latérale droite. B. L_i femelle à J3. vue latérale droite. C, (La) femelle à J4. vue latérale gauche. D. (La) mâle à J4, vue latérale
droite. E. La femelle à J5, vue latérale gauche. F-H : parties postérieures. F. La mâle à J4, vue latérale gauche. G, (Im) mâle
à Js, vue latérale gauche. H. (Im) femelle à J„, vue latérale gauche. (La). Larve 4 enfermée dans la cuticule de la L,. (Im).
ver immature enfermé dans la cuticule de la La: sp., spiculé; ov„ ovaire: ut., utérus; vest., vestibule; sph., sphincter: tr..
trompe; g.e., glande excrétrice. Sur la figure F, les flèches indiquent les différentes parties de l'appareil génital mâle : testicule,
(test.), vésicule séminale (v.s.), canal déférent (c.d.). Échelles : A. E. G-H : SO pm, B-C : 100 pm, D. F : 75 pÆ urce : MNHN ‘ Farls



TABLEAU 5. — Principales mensurations exprimées en pm des stades larvaires parasites et des vers immatures i'Heligmosomoides polygyrus polygyrus de Ji
à J7 après l'infestation d’Apodemus flavicollis. M : mâle, F : femelle.

Source : MNHN, Paris



— 381

FlO. 6 . — Heligmosomum mixtum (Schulz, 1954), siades larvaires parasiles el immatures. A, L3 mâle à J2, vue latérale droite.
B-E : extrémités antérieures, vues latérales droites. L.i femelle à J3. C. La femelle à Js. D, (Im.) mâle à J6. E, 1m mâle à J*.
F-I : extrémités postérieures femelles, vues latérales droites. F, L3 à J3. G, La à J3. H. La à J5. I. Im à J9. J, L3 mâle à J2,
ébauche génitale. K-L : mâle, parties postérieures, vues latérales droites. K, La à J5. L, (Im) à J 6 . (La), larve 4 enfermée
dans la cuticule de la L 3 ; (Im), ver immature enfermé dans la cuticule de la La. sp.. spicule: ovéj., ovéjecleur; ov„ ovaire:
ut., utérus: vest., vestibule; sph., sphincter; tr., trompe; g.e., glande excrétrice. Échelles: A : 50 pm, B : 25 pm, C : 75 pm,
D : 200 pm, E : 150 pm, F-H, K : 100 pm, 1 : 200 pm, J : 30 pm, L : 50 pm.

Source : MNHN, Paris



Tableau 6 . — Principales mensurations exprimées en pm des stades larvaires parasites et des vers immatures d 'Heligmosomum mixtum de J2 à J12 aprèsl'infestation de Clelhrionomys glareolus. M : mâle, F : femelle.

Temps après l'infestation

Source : MNHN, Paris
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DISCUSSION

La  morphogenèse  larvaire  des  genres  Heligmosomoides  et  Heligmosomum  révèle  leurs  très
grandes  affinités.  Contrairement  aux  Nippostrongylinae  (Heligmosomoidea)  déjà  connus,  la
larve  4  ne  possède  pas  de  vésicule  céphalique  et  présente,  dans  les  deux  sexes,  une  épine  caudale
que  l’on  retrouvera  chez  la  femelle  adulte.  La  torsion  de  la  queue  ne  se  fait  qu’au  stade  immature,
de  45°,  soit  à  gauche  chez  Heligmosomoides  laevis,  soit  à  droite  chez  Heligmosomoides  polygyrus
polygyrus  et  Heligmosomum  mixtum.  Les  synlophes  larvaires  sont  très  proches,  comme  l’avait
déjà  observé  Asakawa  (1990),  en  décrivant  le  synlophe  de  la  L  4  A'Heligmosomum  yamagutii
Chabaud  et  al.,  1963.  Cependant,  ce  synlophe  n’a  pas  de  crête  latérale  droite,  mais  trois  crêtes
ventrales  et  une  crête  latérale  gauche.  Contrairement  à  ce  que  l’auteur  a  écrit,  il  n’existe  donc
pas  d’axe  d’orientation,  puisque  toutes  les  crêtes  sont  orientées  dans  la  même  direction.

Il  est  remarquable  de  constater  que  les  synlophes  larvaires  d  'Heligmosomoides  polygyrus
polygyrus  et  A'Heligmosomum  yamagutii  ne  possèdent  pas  d’axe  d’orientation,  alors  qu’il  en
existe  un  chez  Heligmosomoides  laevis  et  Heligmosomum  mixtum.  Du  point  de  vue  de  l’onto¬
genèse  larvaire,  rien  n’implique  donc  qu’  Heligmosomum  soit  plus  évolué  qu  'Heligmosomoides.

Ceci  nous  conforte  dans  l’idée  que,  du  point  de  vue  systématique,  la  division  du  genre
Heligmosomum  en  deux  sous-genres,  proposée  par  Asakawa  &  Satoh  (1987),  est  inutile.  De
plus,  dans  leur  article,  les  auteurs  choisissent  Heligmosomum  mixtum  Schulz,  1954  comme
espèce-type  du  sous-genre  Paraheligmosomum.  Dans  la  définition  de  ce  sous-genre,  ils  s’appuient
sur  les  caractères  du  synlophe  de  spécimens  récoltés  chez  Clethrionomys  rutilus  mikado  au  Japon
et  qu’ils  ont  identifiés,  par  erreur,  à  Heligmosomum  mixtum  décrit  pour  la  première  fois  par
Schulz  (1954)  chez  Clethrionomys  rutilus  en  Russie.  En  fait,  il  s’agit  d’une  autre  espèce  A'He¬
ligmosomum,  puisque  le  synlophe  A'Heligmosomum  mixtum  décrit  par  TRAVASSOS  &  Darriba
(1929)  (sous  le  nom  A'Heligmosomum  costellatum)  chez  Clethrionomys  rutilus  de  Russie,  puis
par  Durette-Desset  (1968)  et  par  Genov  &  Jancev  (1981),  chez  le  même  hôte  et  dans  la
même  région,  est  caractérisé  par  des  crêtes  obliques  sur  toute  la  face  dorsale  et  par  des  crêtes
longitudinales  sur  toute  la  face  ventrale,  alors  que  les  spécimens  japonais  possèdent  des  crêtes
longitudinales  uniquement  sur  la  face  ventrale  gauche.  Nous  proposons  de  nommer  l’espèce
d'Asakawa  &  Satoh,  1987,  Heligmosomum  asakawai  n.sp.  [  =  Heligmosomum  (  Paraheligmoso¬
mum  )  mixtum  sensu  Asakawa  &  Satoh,  1987,  nec  Schulz,  1954];  en  effet,  la  description  des
auteurs  est  suffisamment  précise  pour  en  déduire  que  l’identification  comme  Heligmosomum  mix¬
tum  était  erronée.  Si  le  sous-genre  était  utilisé,  il  serait  logique  de  considérer  Heligmosomum
asakawai  comme  l’espèce-type.  Nous  pensons  personnellement  qu’il  est  plus  simple  de  ne  pas
utiliser  ce  sous-genre.

Dans  la  faune  de  France,  Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  fait  partie  du  contingent
arrivé  en  Europe  occidentale  à  partir  du  centre  de  dispersion  d’Europe  orientale  (voir  DURETTE-
DESSET  1967),  avec  quelques  autres  espèces  dont  les  deux  seules  communes  sont  Heligmoso¬
moides  laevis  et  Heligmosomum  mixtum.  Heligmosomoides  laevis  est  bien  la  forme  la  plus
primitive  avec  une  bourse  caudale  symétrique  et  des  crêtes  cuticulaires  longitudinales.  Heligmo¬
somoides  polygyrus  polygyrus  est  plus  évoluée  que  la  précédente,  puisque  la  bourse  caudale  est
fortement  asymétrique  et  que  le  nombre  de  crêtes  est  plus  élevé  que  chez  Heligmosomoides
laevis.  Elle  reste  cependant  très  proche  de  cette  espèce,  ce  qui  semblerait  indiquer  que  la  capture

Source : MNHN, Paris
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par  les  Muridés  s’est  effectuée  précocément  à  partir  d’espèces  proches  des  formes  primitives
comme  Heligmosomoides  laevis.  L’espèce  la  plus  évoluée  est  Heligmosomum  mixtum,  puisque
les  crêtes  dorsales  sont  obliques  et  non  longitudinales.

La  morphogenèse  larvaire  ne  permet  donc  pas  de  confirmer  la  position  phylétique  des  adultes
puisque  les  synlophes  de  la  L  4  d  'Heligmosomoides  laevis  et  d’  Heligmosomum  mixtum  sont  compa¬
rables  et  s’opposent  à  ceux  d'Heligmosomoides  polygyrus  polygyrus  et  A'Heligmosomoides
yamagutii.  Par  contre,  elle  met  en  évidence  les  relations  étroites  existant  entre  Heligmosomoides
(crêtes  longitudinales)  et  Heligmosomum  (crêtes  obliques  sur  au  moins  une  des  quatre  faces  du
corps).
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