4. Discussion

Chez les digeénes objets de notre étude (Scaphiostomum palaearcticum, Notocotylus neyrai,
Fasciola gigantica et F. hepatica) la spermiogenése suit le modele général décrit chez tous les
trématodes déja étudiés (Burton, 1972 ; Rees, 1979 ; Erwin & Halton, 1983 ; Hendow &
James, 1988 ; Cifrian et al.,, 1993 ; Miquel et al., 2000a). Elle commence par la formation
d’une zone de différentiation a la base de la spermatide. Cette zone présente deux centrioles
séparés par un corps intercentriolaire et surmonté chacun par une racine striée. Chaque
centriole donne naissance a un flagelle généralement disposé perpendiculairement a
I’expansion cytoplasmique médiane. Ensuite, les deux flagelles subissent une rotation pour
devenir paralléles a 1’expansion cytoplasmique médiane, puis fusionnent avec cette derniere,
marquant ainsi la fin de la spermiogenéese. Ce processus de fusion, nommé fusion proximo-
distale (« proximodistal fusion ») a été décrite pour la premicre fois par Justine (1991a).
Absente chez les Turbellariés, elle est I’événement majeur de la spermiogenese des
Plathelminthes parasites ou Cercomeridea. Elle a pour principale conséquence la présence de
microtubules dorsaux et ventraux dans la région principale (région nucléaire) du
spermatozoide. Considérée comme une synapomorphie caractéristique des Cercomeridea,
mais pas des Neodermata (= Udonellidea + Cercomeridea) par Justine (1991a), elle a donc un

grand intérét phylogénétique.

La fusion proximo-distale, ainsi que la rotation flagellaire (« flagellar rotation ») qui la
précéde ont été décrites comme un processus asynchrone chez divers digénes dont un
Dicrocoelidae, Dicrocoelium dendriticum (Cifrian et al., 1993), un Lecithodendriidae,
Postorchigenes gymnesicus (Gracenea et al., 1997), un Opecoelidae, Opecoeloides furcatus
(Miquel et al, 2000a), un Haploporidae, Saccocoelioides godoyi (Baptista-Farias et al.,
2001), un Brachylaimidae, Scaphiostomum palaearcticum (Ndiaye et al., 2002), un
Notocotylidae, Notocotylus neyrai (Ndiaye et al., 2003d) et deux Fasciolidae Fasciola
gigantica et F. hepatica (Ndiaye et al., 2001, 2003b, 2003c¢).

Chez F. hepatica, nous avons décrit pour la premiére fois chez un digéne une rotation
flagellaire d’environ 120° (Ndiaye et al., 2003b). Nous avons observé cet aspect au moins

pour I’un des deux flagelles libres.

Concernant la migration du noyau et de la mitochondrie vers 1’expansion cytoplasmique
médiane, nos résultats confirment les études antérieures de Burton (1972), Rees (1979), Erwin
& Halton (1983), Hendow & James (1988), Iomini & Justine (1997), Miquel ef al. (2000a) et
Baptista-Farias ef al. (2001) qui décrivent d’abord la migration nucléaire puis la migration de
la ou des mitochondries. Pour S. palaearcticum, N. neyrai, F. gigantica et F. hepatica la
migration nucléaire semble se dérouler treés tot au cours de la spermiogenése tandis que la

migration mitochondriale se produit plus tard. Chez les especes du genre Fasciola, la



migration de la mitochondrie se produit également avant la fusion des flagelles avec
I’expansion cytoplasmique médiane. Chez S. palaearcticum, la migration mitochondriale se
déroule apres la fusion du premier axonéme tandis que chez N. neyrai, elle se produit apres la
fusion des deux axonemes. Ce qui semble indiquer que la migration de la mitochondrie se
produit plus tot (avant fusion) chez les Fasciolidae et plus tard (aprés fusion) chez les
Notocotylidae. Cependant, Cifrian et al. (1993) et Gracenea et al. (1997) ont décrit
respectivement chez Dicrocoelium dendriticum et Postorchigenes gymnesicus la migration

mitochondriale avant la migration du noyau.

Chez F. gigantica et F. hepatica, la spermiogenése se caractérise par la formation d’une
expansion cytoplasmique dorso-latérale en forme de crochet suite a la fusion du deuxiéme
flagelle avec I’expansion cytoplasmique médiane (aspect observé chez F. gigantica) et la
formation du corps épineux (« spine-like bodies »). La formation du corps épineux a été
décrite pour la premiere fois au cours de la spermiogenese par Miquel et al. (2000a) chez
Opecoloides furcatus (Opecoelidae), tandis que la formation de I’expansion cytoplasmique

dorso-latérale a été décrite pour la premiere fois chez F. gigantica (Ndiaye et al., 2003c).

Contrairement aux trématodes, la spermiogenése des cestodes se présente sous plusieurs
formes. Pour cela, Swiderski (1986a) établit trois types fondamentaux de spermiogenése chez
les cestodes (Figure 22) en se basant principalement sur deux criteéres :

- le nombre de flagelles issus de la zone de différentiation

- existence ou non d’une fusion entre le ou les flagelles et I’expansion cytoplasmique.

Le type Pseudophyllidea : caractérisé par la formation d’une zone de différentiation contenant
deux centrioles réunis par un corps intercentriolaire et associés a des racines striées. Les
centrioles donnent naissance a des flagelles qui fusionnent par la suite avec 1’expansion
cytoplasmique médiane. Selon Swiderski (1986a), ce type est primitif et est présent chez les
Plathelminthes libres, les Pseudophyllidea, les Proteocephalidea, les Tetrarhynchidea et les
Tetraphyllidea-Onchobothriidae. Ce modele est illustré par la spermiogenése de
I’Onchobothriidae Acanthobothrium benedeni (=A. filicolle benedeni).

Le type Caryophyllidea : caractérisé par la disparition trés tot de I’'un des axoneémes et
I’¢longation de l’autre qui fusionne avec ’expansion cytoplasmique. Selon [’auteur, la
migration nucléaire entraine une fusion trés superficielle de 1’axonéme avec ’expansion
cytoplasmique. De ce fait ’axonéme ne s’incorpore pas complétement dans le corps du
spermatozoide comme c’est le cas chez les Pseudophyllidea. Ce type est considéré unique et
exclusif de I'ordre des Caryophyllidea. Il est illustré par la spermiogenese de Glaridacris

catostomi.
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Figure 22 : Schéma montrant les 3 types de spermiogenése chez les cestodes proposés
par Swiderski (1986a). AM: membranes arquées, Ax: axonéme, b:
centriole, CE : expansion cytoplasmique, cmt : microtubules corticaux, FP :
processus flagellaire, icb : corps intercentriolaire, m : mitochondrie, N :
noyau, R : racine striée. Extrait de Swiderski & Mackiewicz (2002). Les
auteurs précisent que la fléche entre la phase initiale et les phases avancées
des Cyclophyllidea (avec un point d’interrogation au dessus) est liée au fait
que la spermiogenése n’était alors connue que chez quelques
Cyclophyllidea.

Le type Cyclophyllidea : illustré par I’exemple de Rodentolepis microstoma (=Hymenolepis
microstoma) est caractérisé par la présence d’un seul axonéme qui migre dans 1I’expansion

cytoplasmique en méme temps que le noyau. L’auteur considére que ce modele dérive de la



réduction d’un des axonémes du modele primitif observé chez les cestodes les moins évolués.
Selon Swiderski (1986a), ce type se présenterait dans [’ordre des Cyclophyllidea et
probablement chez les Tetraphyllidea-Phyllobothriidae et les Diphyllidea. Cependant, I’auteur
remarque le manque d’informations sur la spermiogenese des Tetraphyllidea-Phyllobothriidae
et des Diphyllidea.

Plus tard, Ba & Marchand (1995) proposerent quatre types de spermiogenese chez les
Eucestoda (types I a IV) grace a la disponibilit¢ d’une base de données plus ample sur la
spermatogeneése, surtout chez les Cyclophyllidea, (voir Figure 23). Ces mode¢les sont basés sur
trois criteres :

- le nombre de flagelles qui se développent a partir de la zone de différentiation

- la présence ou non de rotation flagellaire

- la présence ou non de fusion proximo-distale.

Selon ces auteurs, la spermiogenése de type I, est caractérisée par la présence de deux racines
striées et un corps intercentriolaire au niveau de la zone de différentiation, une rotation
flagellaire et une fusion proximo-distale des deux flagelles avec 1’expansion cytoplasmique.
Elle se produit chez les Tetraphyllidea-Onchobothriidae, les Proteocephalidea, les
Tetrarhynchidea et les Pseudophyllidea.

Le type II, est caractérisé par une rotation flagellaire et la fusion proximo-distale d’un seul
flagelle avec [I’expansion cytoplasmique. II se déroule chez les Tetraphyllidea-

Phyllobothriidae et les Caryophyllidea.

Les types III et IV ne se rencontrent que chez les Cyclophyllidea :

Le type III est caracterisé par I’absence de rotation flagellaire, et la fusion proximo-distale
d’un seul flagelle avec I’expansion cytoplasmique. Il se produit chez Nematotaenia chantalae,

Mathevotaenia herpestis et Raillietina (R.) tunetensis.

Finalement, le type IV est caractérisé par la croissance d’un seul axonéme directement dans
I’expansion cytoplasmique. Ce type de spermiogencse est décrit par les auteurs chez
Thysaniezia ovilla (Ba et al., 1991), Rodentolepis nana (=Hymenolepis nana) (Bd &
Marchand, 1992a) et Aporina delafondi (B4 & Marchand, 1994d).



{
N [d B B/
s wJ ;-:ﬂ;g \i_g

N/ BN
\ B\ \ QI r‘:\
é—émi:\\——é: élﬁg‘
h oo -\

[} 'm m"‘./
\r’} \ \}{, )
r
e |
i |
d | Ll

Figure 23: Schéma montrant les quatre types de spermiogenése (1 a 4) proposés par Ba
& Marchand (1995) chez les cestodes. Am : membranes arquées, C : centriole,
Ca: «centriolar adjunct », Ce : expansion cytoplasmique, F : flagelle, Ib:
corps intercentriolaire, N : noyau, Sr : racines striées.

Cependant, Swiderski & Mackiewicz (2002) suggérent que les relations entre les trois types
proposés par Swiderski (1986a) et les quatre types de Ba & Marchand (1995) ne sont pas
encore bien définis. Ils émettent des réserves vis-a-vis de la nature et de I’importance de
certains caractéres ultrastructuraux ayant servi a la proposition du type IV de spermiogenése
chez les Cyclophyllidea. Cependant, Swiderski & Mackiewicz (2002) mentionnent que 1’état
actuel des connaissances impose la clarification de certains points [origine, fonction et statut
des corps associés aux centrioles ; 1’absence de corps en créte chez Glaridacris catostomi et
Lacistorhynchus tenuis (Swiderski, 1976a, 1994) et le statut du corps intercentriolaire] et la

redéfinition des différents types de spermiogenese chez les cestodes.



Apres la révision de Ba & Marchand (1995), la spermiogenéese de type III a été décrite chez
d’autres Cyclophyllidea comme : Catenotaenia pusilla (Catenotaeniidae) (Hidalgo et al.,
2000) et Dipylidium caninum (Dipylidiiddae) (Miquel et al, 1998a). D’autre part,
I’observation de diverses micrographies publiées par d’autres auteurs nous a permis de
proposer une spermiogenese de type III chez les représentants des Taeniidae : Echinococcus
granulosus (Morseth, 1969) et Taenia hydatigena (Featherston, 1971). Pour la spermiogenése
de type IV, les données ont augmenté ces derniéres années avec les Anoplocephalidae
Anoplocephaloides dentata (Miquel & Marchand, 1998a) et Sudarikovina taterae (Ba et al.,
2000) et avec les Hymenolepididae Rodentolepis microstoma (Ba & Marchand, 1998) et
Monorcholepis dujardini (Swiderski & Tkach, 1996a). De méme, d’autres observations de
micrographies déja publiées nous ont permis d’établir le type IV chez d’autres
Hymenolepididae comme Hymenolepis diminuta (Kelsoe et al, 1977) et Dicranotaenia
coronula (Chomicz & Swiderski, 1992a).

Notre étude sur Taenia parva (Taeniidae) (Ndiaye et al., 2003f), premiere étude compléte de
la spermiogenése d’un Taeniidae, nous a permis de déterminer une spermiogenese de type III
selon la classification de B4 & Marchand (1995) pour cette famille. Cependant, nous avons
décrit chez T. parva une rotation flagellaire d’un angle d’environ 45°. Ce qui nous a motivé a
proposer pour cette espece, une spermiogenese de type Il modifi¢ (Type I1I avec une rotation
flagellaire). Les mémes observations sont faites chez d’autres cestodes Cyclophyllidea :
Catenotaenia pusilla (Catenotaeniidae) par Hidalgo et al. (2000) et Rodentolepis myoxi

(Hymenolepididae) (observations personnelles non publiées).

Chez Joyeuxiella echinorhynchoides et J. pasqualei (Dipylidiidae) (Ndiaye et al., 2003¢),
nous avons décrit la présence de racines striées bien developées et 1’absence de rotation
flagellaire. D’ou la proposition également d’un type III modifi¢ (Type III avec racines
striées), en se basant sur la classification de Ba & Marchand (1995). Ces données confirment
la présence de fines racines striées décrite par Miquel et al. (1998a) chez Dipylidium caninum.
Excepté pour Mesocestoides litteratus (Mesocestoididae) (Miquel ef al,, 1999) qui présente
une spermiogenese de type II, seuls les types III et IV définis par Ba & Marchand (1995) sont
rencontrés chez les Cyclophyllidea étudiés (voir Tableau VIII).

Selon les données exposées dans les parties précédentes et I’analyse globale des données
indiquées dans le tableau VIII, en référence aux Cyclophyllidea, il semble claire que les
familles des Dipylidiidae et des Taeniidae se caractérisent par une spermiogenese de type I11
et que la famille des Hymenolepididae se caractérise par le type IV. En raison de la diversité
des genres et du grand nombre d’especes étudiées on peut considérer que les données
disponibles sont assez représentatives pour chacune de ces familles. Quant a la famille des

Anoplocephalidae, la coexistance de deux types de spermiogenése montre la nécessité de



multiplier les études pour pouvoir caractériser avec plus de rigueur la spermiogenése au

niveau des différentes sous-familles.

Tableau VIII: Données disponibles sur la spermiogenése des cestodes. Le « Type » de spermiogenése
se référe aux quatre modeles proposés par BA & Marchand (1995). FP: fusion
proximo-distale, RF : rotation flagellaire, RS: racines striées, CIC: corps
intercentriolaire, + : présence du caractére, - : absence du caractére, ?: ’auteur ne dit
rien a propos de ce caracteére.

*: Présence d’un corps associé aux centrioles et absence de racines striées
®: Présence d’un corps intercentriolaire fin ou réduit
¢ : Présence de fines racines striées

4. Présence d’une rotation de 45° des flagelles

Ordres, familles et espéces de | Type |FP |RF |RS|CIC | Références bibliographiques

Eucestoda

CARYOPHYLLIDEA

Caryophyllaeidae

Glaridacris catostomi il + |+ + |+ Swiderski & Mackiewicz (2002)

PSEUDOPHYLLIDEA

Bothriocephalidae

Bothriocephalus clavibothrium |1 + |+ + |+ Swiderski & Mokhtar-Maamouri

Triaenophoridae (1980)

Eubothrium crassum I + |+ + |+ Brunanska et al. (2001)

HAPLOBOTHRIIDEA

Haplobothriidae

Haplobothrium globuliforme I + |+ + |+ MacKinnon & Burt (1985)

DIPHYLLIDEA

Echinobothriidae

Echinobothrium affine Iou [+ |+ - |+ Mokhtar-Maamouri & Azzouz-

*° Draoui (1984), Azzouz-Draoui &

Mokhtar-Maamouri (1986/88)

E. brachysoma + |+ - |+ Azzouz-Draoui (1985)

E. harfordi |+ |+ - |+ Mokhtar-Maamouri & Azzouz-
Draoui (1984), Azzouz-Draoui &
Mokhtar-Maamouri (1986/88)

E. typus I + |+ - |+ Azzouz-Draoui (1985)

TRYPANORHYNCHA

Lacistorhynchidae

Lacistorhynchus tenuis I + |+ + |+ Euzet et al. (1981), Swiderski
(1994

TETRAPHYLLIDEA

Onchobothriidae

Acanthobothrium benedeni I + |+ + |+ Mokthar-Maamouri & Swiderski
(1975)

A. filicolle I + |+ + |+ Mokhtar-Maamouri (1982)

Onchobothrium uncinatum I + |+ + |+ Mokthar-Maamouri & Swiderski

Phyllobothriidae (1975)

Phyllobothrium gracile 1I + |+ + |+ Mokhtar-Maamouri (1979)

P. lactuca I + |+ + |+ Séne et al. (1999)

Trilocularia acanthiaevulgaris 1 + |+ + |+ Mahendrasingam ef al. (1989)

PROTEOCEPHALIDEA

Proteocephalidae

Proteocephalus longicolis I + |+ + |+ Swiderski (1985)

P. torulosus r + |+ + |+ Brunanska et al. (2003b, 2003¢)

Monticelliidae

Nomimoscolex sp. I° + |+ + |+ Séne et al. (1997)




Suite Tableau VIII

TETRABOTHRIIDEA

Tetrabothriidae

Tetrabothrius erostris 11 + |+ + |- Stoitsova et al. (1995)

CYCLOPHYLLIDEA

Anoplocephalidae

Anoplocephaloides dentata Ive - |- + |- Miquel & Marchand (1998a)

Aporina delafondi v - |- - - B4 & Marchand (1994d)

Mathevotaenia herpestis I + |- - - Ba & Marchand (1994b)

Sudarikovina taterae v - |- - |- Ba et al. (2000)

Thysaniezia ovilla v - |- - - Ba et al. (1991)

Catenotaeniidae

Catenotaenia pusilla e + |+ - - Hidalgo et al. (2000)

Davaineidae

Raillietina tunetensis 1 + |- - - Ba & Marchand (1994c¢)

Dipylidiidae

Dipylidium caninum r + |- + |- Miquel ef al. (1998a)

Joyeuxiella echinorhynchoides 1 + |- + |- Ndiaye et al. (2003¢)

J. pasqualei I + |- + |- Ndiaye et al. (2003¢)

Hymenolepididae

Dicranotaenia coronula v - - - - Chomicz & Swiderski (1992a)

Hymenolepis diminuta v - |- Kelsoe et al. (1977)

Monorcholepis dujardini v - |- - - Swiderski & Tkach (1996a)

Rodentolepis microstoma v - |- - - Ba & Marchand (1998)

(=Vampirolepis microstoma)

R. nana (=Hymenolepis nana) v - |- - - Ba & Marchand (1992a)

Mesocestoididae

Mesocestoides litteratus I + |+ + |+ Miquel et al. (1999)

Nematotaeniidae

Nematotaenia chantalae I + |- - - Mokhtar-Maamouri & Azzouz-
Draoui (1990)

Taeniidae

Taenia hydatigena 1 + Featherston (1971)

T. parva 1 + |+ - |- Ndiaye et al. (2003f)

Cependant, nous pensons que les données accumulées de 1995 a maintenant et certaines
remarques de Swiderski & Mackiewicz (2002) suscitent la réactualisation des Types III et IV
de spermiogenése proposés par Ba & Marchand (1995) chez les Cyclophyllidea. Les données
actuelles montrent que ces types sont valables pour certains Cyclophyllidea mais semblent
insuffisantes pour d’autres. Nous pensons qu’il est maintenant nécessaire de redéfinir les

caracteres de base au moins pour la spermiogenese de type II1.

Par contre, pour ce qui est de la fusion du flagelle avec I’expansion cytoplasmique chez les
Cyclophyllidea ayant une spermiogenése supposée de Type III, nous n’avons jamais observé
comme Swiderski & Mackiewicz (2002) de fusion incompléte entre le noyau et I’axonéme
qui se trouveraient ainsi dans deux compartiments séparés du spermatozoide. C’est ainsi que
chez Joyeuxiella echinorhynchoides, J. pasqualei et Taenia parva (Ndiaye et al., 2003e,
2003f) nous avons toujours observé une fusion compléte entre le noyau et I’axonéme. Il en est
de méme dans les descriptions du spermatozoide de Mathevotaenia herpestis (Ba &
Marchand, 1994b), Raillietina tunetensis (Ba & Marchand, 1994c¢), Dipylidium caninum



(Miquel et al, 1998a) et Catenotaenia pusilla (Hidalgo et al, 2000). Des études
complémentaires nous semblent indispensables pour clarifier cet aspect. Chez les cestodes
primitifs (Gyrocotylidea et Amphilinidea), apreés la rotation et la fusion flagellaire, les
axonémes s’incorporent complétement au corps spermatique sans déformer la surface du

spermatozoide (Xylander, 1989).

Pour la premicre fois, nous avons pu observer la formation de la gaine périaxonémale
(« periaxonemal sheath ») avant la fin de la spermiogenese chez J. echinorhynchoides et J.
pasqualei (Ndiaye et al., 2003e). On observe d’abord une condensation progressive de
matériel opaque aux électrons autour de I’axonéme puis ce matériel se transforme en une
structure striée. Ce phénomeéne se produit apres la fusion proximo-distale entre le flagelle
libre et I’expansion cytoplasmique. A la fin de la spermiogenese, les microtubules corticaux
sont encore paralleles a I’axe du futur spermatozoide, puis la structure striée migre vers
I’intérieur de la spermatide jusqu’a entourer I’axonéme du spermatozoide mature. La torsion
des microtubules corticaux se produit probablement pendant cette migration. Ainsi, nous
pensons que la réduction de I’espace cytoplasmique entre la gaine périaxonémal et la couche
de microtubules corticaux, observée au niveau du spermatozoide mature, est probablement
une conséquence de la torsion des microtubules corticaux. La présence d’une gaine
periaxonémale a déja été signalée dans de nombreux spermatozoides mais ne I’avait encore

jamais €té au cours de la spermiogenc¢se.

A ce niveau, il nous parait intéressant de tenir compte de la relation entre le type de
spermiogenese et la présence ou non d’une gaine périaxonémale dans le spermatozoide. En
effet, pour les spermiogenéses de type I, la gaine périaxonémal n’a été décrite que chez un
Tetrabothriidea : Tetrabothris erostris (Stoitsova et al., 1995). Chez les Cyclophyllidea, la
spermiogenese de type III est le plus souvent associée a la présence d’une gaine
périaxonémale. C’est le cas pour Mathevotaenia herpestis (Ba & Marchand, 1994b),
Catenotaenia pusilla (Hidalgo et al., 2000), Raillietina tunetensis (Ba & Marchand, 1994c),
Dipylidium caninum (Miquel & Marchand, 1997; Miquel et al., 1998a), J. pasqualei et J.
echinorhynchoides (Ndiaye et al., 2003e), Taenia hydatigena (Featherston, 1971) et T. parva
(Ndiaye et al, 2003f). Par contre, Nematotaenia chantalae (Nematotaeniidae) (Mokhtar-
Maamouri & Azzouz-Draoui, 1990) et Echinococcus granulosus (Taeniidae) (Morseth, 1969)
ont une spermiogenese de type III mais sont dépourvus de gaine périaxonémale. Enfin, les
Cyclophyllidea dont la spermiogenese est de type IV ne présentent jamais de gaine

périaxonémale.

Chez les Cyclophyllidea, les racines striées (« striated roots », « striated rootlets ») sont le
plus souvent absentes. Elles n’ont été décrites que chez Dipylidium caninum (Dipylidiidae)
par Miquel et al. (1998a), Anoplocephaloides dentata (Anoplocephalidae) par Miquel &
Marchand (1998a) et Mesocestoides litteratus (Mesocestoididae) par Miquel et al. (1999)



(voir Tableau VIII). Chez M. litteratus, ces racines sont particulierement développées et
rappellent celles des cestodes primitifs et celles des digénes. Par contre chez D. caninum et A.

dentata, elles sont de taille trés réduite.

Mesocestoides litteratus est un cas particulier. Il s’agit d’un cestode appartenant a un groupe
de Cyclophyllidea (Mesocestoididae) ayant des caractéres morphologiques et biologiques
différents de ceux des autres Cyclophyllidea. Les Mesocestoididae se caractérisent par la
présence d’un pore genital en situation médio-ventral et d’une glande vitellogeéne bipartite. Ils
présentent un cycle biologique indirecte auquel participent deux hotes intérmediaires (Rausch,
1994). D’autre part, des études moléculaires ont montré récemment que pour conserver la
monophylie des Cyclophyllidea, il fallait soit y insérer de nouveaux les Tetrabothriidea ou
bien en extraire les Mesocestoididae (Mariaux, 1998). Par ailleurs, Miquel et al. (1999) ont
décrit chez M. litteratus, des caractéres spermatologiques ultrastructuraux propres a cette
espece : (1) présence d’un patron spermiogenétique de type Il (avec racines striées bien
developées et corps intercentriolaire réduit) et (2) présence d’un spermatozoide avec un
faisceau de microtubules corticaux paralle¢les a I’axe du gamete. De nombreux caractéres
morphologiques, moléculaires et ultrastructuraux sont en faveur de l’exclusion de cette
Famille de I’ordre des Cyclophyllidea. Cette exclusion a été proposée par Justine (2001) en se
basant sur des caracteéres spermatologiques ultrastructuraux décrits par Miquel et al. (1999)
chez M. litteratus (Figure 24). Il rapproche ainsi Mesocestoides des Tetrabothriidea et les

¢loigne des Cyclophyllidea.

Mesocestoides  Tetrabothriidea Cyclophyllidea

absence of fagellar rofation
absence af typical striated roof

one aroneme in zone of differentiation

rirberatuble twisting

axanemal yheath

Figure 24 : Relations phylogénétiques entre Mesocestoides, les
Tetrabothriidea et les Cyclophyllidea. Extrait de Justine
(2001).

Nous pensons, comme Justine (2001), que la présence de racines striées chez certains
Cyclophyllidea  [Anoplocephaloides  dentata  (Miquel &  Marchand, 1998a)
(Anoplocephalidae) et Dipylidium caninum (Miquel et al., 1998a), Joyeuxiella
echinorhynchoides et J. pasqualei (Ndiaye et al., 2003e) (Dipylidiidae)] est un caractére tres
utile pour la phylogénie de ce groupe. Elle constitue pour nous une plésiomorphie présente

chez les Anoplocephalidae et les Dipylidiidae. De la méme fagon I’absence de « racines



striées typiques » (Justine, 2001) peut étre considérée comme un caractére apomorphe,

présent chez les Cyclophyllidea les plus évolués.

A la suite de notre étude et de la proposition de Justine (2001) d’enlever les Mesocestoididae
de I'ordre des Cyclophyllidea, nous pensons qu’il est important de réévaluer le caractére
présence ou absence de racines striées et de distinguer les « racines striées typiques » bien
développées comme chez Mesocestoides (Miquel et al., 1999) et Joyeuxiella spp. (Ndiaye et
al., 2003e) et les « racines striées fines » peu développées comme chez Anoplocephaloides
dentata (Miquel & Marchand, 1998a) et Dipylidium caninum (Miquel et al., 1998a).

Nous pensons également que le caractére absence ou présence de rotation flagellaire mérite
d’étre revu. En effet, il a été observé une rotation flagellaire de 90° chez Mesocestoides
litteratus (Mesocestoididae) (Miquel et al., 1999) et d’environ 45° chez Catenotaenia pusilla
(Catenotaeniidae) (Hidalgo et al., 2000), Taenia parva (Taeniidae) (Ndiaye et al., 2003f) et

Rodentolepis myoxi (Hymenolepididae) (données personnelles non publiées).

On constate donc que les racines striées et la rotation flagellaire sont deux caracteres a
variation progressive depuis la condition plésiomorphe jusqu’a 1’apomorphie. Ils devraient
étre considérés comme caracteres variables comme c’est le cas pour le corps intercentriolaire
(présent, réduit et absent). Pour le cas des racines striées, il pourrait étre possible de
considérer la présence de racines striées typiques, la présence de racines striées réduites et
I’absence de racines striées. Quant a la rotation flagellaire, il serait aussi utile de 1’aborder
comme un caractere variable : présence de rotation flagellaire compléte (> 90°), présence de

rotation flagellaire incompléte (< 90°) et absence de rotation flagellaire.

Une autre caractéristique de la spermiogenése des Cyclophyllidea et des Tetrabothriidea est
I’absence de corps intercentriolaire (« intercentriolar body ») (voir Tableau VIII). La présence
de ce caractére chez les cestodes primitifs puis sa réduction progressive explique sa taille
réduite décrite chez les Proteocephalidea Nomimoscolex sp. (Séne et al, 1997) et
Proteocephalus torulosus (Brunanska et al., 2003b, sous presse), chez le Lecanicephalidea
Tetragonocephalum sp. (Justine, 2001) et chez le Mesocestoididae Mesocestoides litteratus
(Miquel et al., 1999).

Selon Justine (2001), pour les cestodes dix caractéres ultrastructuraux du spermatozoide et de

la spermiogenése sont a 1’origine des synapomorphies suivantes (voir Figure 25) :

- absence de mitochondrie, synapomorphie pour les Eucestoda
- présence de corps en créte, synapomorphie pour les Eucestoda ou certains

groupes des Eucestoda



- absence de corps intercentriolaire, synapomorphie des groupes les plus evolués
de Cyclophyllidea

- absence de racines striées typiques, synapomorphie pour les Cyclophyllidea

- microtubules corticaux torsadés, synapomorphie des Tetrabothiidea et
Cyclophyllidea

- présence d’une gaine périaxonémale, synapomorphie pour les Tetrabothriidea
et Cyclophyllidea

- absence de rotation flagellaire, synapomorphie pour les Cyclophyllidea

- présence d’un seul axoneme dans la zone de differentiation, synapomorphie
pour les Cyclophyllidea

- présence de deux types de microtubules corticaux dans le spermatozoide,
synapomorphie pour les Tetraphyllidea

- absence de fusion proximo-distale, synapomorphie pour certains

Cyclophyllidea.

Contrairement a Justine (1998a, 2001), nous considérons que le caracteére présence d’un ou de
deux axonémes dans la zone de différentiation n’est pas suffisament informatif pour étre
considéré comme une synapomorphie. Selon Justine (1998a, 2001), chez les Caryophyllidea,
Diphyllidea, Tetraphyllidea-Phyllobothriidae et Proteocephalidea, ils existent des espéces
avec deux axonemes au niveau de la zone de différentiation (spermiogenese plésiomorphe) et
un seul axonéme au niveau du spermatozoide (spermatozoide apomorphe). Ce que Justine
considére comme un deuxiéme axoneéme dans la zone de différentiation n’est en fait, pour
nous, qu’un centriole logé dans une petite expansion cytoplasmique (« cytoplasmic bud ») qui
avorte sans donner de flagelle.

Ce centriole abortif se retrouve en fait chez les Caryophyllidea e. g. Glaridacris catostomi
(Swiderski & Mackiewicz, 2002), les Onchobothriidae e. g Acanthobothrium filicolle
(Mokhtar-Maamouri, 1980, 1982), les Phyllobothriidae e. g. Trilocularia acanthiaevulgaris
(Mahendrasingam et al., 1989) et Phyllobothrium lactuca (Séne et al., 1999), les Dipylidiidae
e. g. Joyeuxiella echinorhincoides et J. pasqualei (Ndiaye et al., 2003¢) et les Taeniidae e. g.
Taenia parva (Ndiaye et al., 2003f). C’est pourquoi nous pensons que la valeur du caractére

présence d’un ou deux axonémes au niveau de la zone de différentiation doit étre revue.



Character Gy Am Ca Spa  Pse Hap Dib Try Onc Phy Llec Pra Nip Tet Mes Cyc Remarks

Mitochendrion 0 iz U | I ! [ | | I ! I | [ [ | Synapomorphy for the Eucestoda
0, present; |, absent

Crested body 0 0 ' { I i I ! 1 I I I ! | I | Synapomorphy for the Eucestoda

0, absent; |, present

Intercentriolar body
0, present; |, absent

Incercentriolar body
multistate character
0, present; |, absent

{or for a part of the Eucestoda
only: basal to the Caryaphyllidea,
the Spathebothriidea, or the
Pseudophyllidea?)

, binary coding 0 0 0 ? 0 0 0 0 0 0 0 0-1 1 0 | Also coded as multistare character
below
,coded as a 0 0 0 ? 0 0 0 0 0-1 0 0-1 1 2 2 Synapomorphy for higher groups,

but pelymarphism in several taxa

Typical striated root 0 0 0 ! 0 0 0 0 0 0 0 0 ! 0 0 I Synapomorphy for the

0, present; |, absent Cyclophyllidea

Peripheral microtubules 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 o o @ | 0 | Synapomorphy for the

0, parallel; |, twisted Tetrabothriidea + Cyclophyllidea
Periaxonemal sheath 0 0 0 ! 0 0 0 0 0 0 0 0 ! 0 0-1 Synapomerphy for the

0, absent; |, present

Flagellar rotation
0, present; |, absent

Tetrabothriidea + Cyclophyllidea,
with reversal in certain
Cyclophyllidea?

0 0 0 i 0 0 Q 0 0 0 0 Q ! 0 0 | Synapomorphy for the
Cyclophyllidea

Number of axonemes in zone of 0 0 0 i 0 0 0 0 0 0 0 0 ! 0 0 | Synapomorphy for the
differentiation Cyclophyllidea

0,2 axonemes; |, | axoneme

Mumber of axenemes in mature 0 0 0 0 0 0-1 0 0 | 0-17 | | A homoplastic character, with
spermatozoon convergence in several unrelated
0, 2 axonemes; |, | axoneme Eroups.

Two types of cortical microtubules 0 0 0 i 0 0 0 0 0 0 ? 0 0 0  Acharacter found only in the

0, | type; |, two types Onchobothriidae and

Phyllobothriidae. Possible
synapamorphy for the
Tetraphyllideal

Proximo-distal fusion 0 0 0 ! 0 0 0 0 0 0 0 0 { 0 0 01  Synapomorphy for certain

0, present; |, absent

Cyclophyllidea?

Figure 25 :

Synapomorphies envisagées a partir du spermatozoide et de la spermiogenése chez les
Eucestoda. L’ordres des groupes suit un arbre basé sur des caractéres morphologiques et
spermatiques, avec 1’hypothése des Tetraphyllidea paraphylétique (Onchobothriidae et
Phyllobothriidae) (Hoberg ef al., 1997). Modifié de Justine (1998a), avec de nouvelles
données concernant les Lecanicephalidea (observations non publiées), les
Mesocestoididae (Miquel et al., 1999) et des corrections concernant les racines striées.
Abbréviations : Gy : Gyrocotylidea, Am: Amphilinidea, Ca: Caryophyllidea, Spa :
Spathebothriidea, Pse : Pseudophyllidea, Hap : Haplobothriidea, Dip : Diphyllidea, Try :
Trypanorhyncha, Onc: Tetraphyllidea Onchobothriidae, Phy: Tetraphyllidea
Phyllobothriidae, Lec : Lecanicephalidea, Pro : Proteocephalidea, Nip : Nippotaeniidea,
Tet : Tetrabothriidea, Mes : Mesocestoididae, Cyc : Cyclophyllidea. Extrait de Justine
(2001).

Chez les digénes, les études ultrastructurales du spermatozoide ont permis de définir un

modele général ayant deux axonemes de type 9 + ‘1’ (Ehlers, 1984), au moins une

mitochondrie, un noyau et des microtubules corticaux parall¢les (Burton, 1972 ; Jamieson &
Daddow, 1982 ; Erwin & Halton, 1983 ; Iomini & Justine, 1997 ; Miquel et al., 2000a). Chez

les trématodes que nous avons étudiés, Scaphiostomum palaearcticum, Notocotylus neyrai,

Fasciola gigantica et F. hepatica, nous avons observé en plus de ces structures quelques

particularités que nous allons détailler ci-apres.

(1) Une ornementation extramembranaire, formée au cours de la spermiogenése, au niveau

delap

artie antérieure des spermatozoides de Scaphiostomum palaearcticum, Notocotylus




neyrai, Fasciola gigantica et F. hepatica. Elle a ¢té¢ préalablement décrite chez 11
especes de digenes (Tableau IX): les Bucephalidae Prosorhynchoides gracilescens
(=Bucephaloides gracilescens) et Pseudorhipidocotyle elpichthys (Erwin & Halton,
1983 ; Tang et al., 1998), le Cryptogonimidae Neochasmus sp. (Jamieson & Daddow,
1982), le Didymozoidae Gonapodasmius sp. (Justine & Mattei, 1982a),
I’Echinostomatidae Echinostoma caproni (Iomini & Justine, 1997), le Fellodistomidae
Proctoeces maculatus (Justine, 1995), le Haematoloechidae Haematoloechus sp. (Justine
& Mattei, 1982b), le Lecithodendriidae Postorchigenes gymnesicus (Gracenea et al.,
1997), I’Opecoelidae Opecoeloides furcatus (Miquel et al, 2000a), 1’Opisthorchiidae
Aphalloides coelomicola (Justine, 1995) et le Paragonimidae Paragonimus ohirai (Orido,
1988). Pour la premicre fois, nous avons décrit cette structure chez les Brachylaimidae,
les Fasciolidae et les Notocotylidae (Ndiaye et al., 2002, 2003b, 2003c, 2003d). Chez les
Brachylaimidae, le spermatozoide est décrit chez Brachylaima aequans (Zdarska et al.,
1991) et chez B. mascomai (Gonzalez-Moreno, 2002). Le type de spermatozoide décrit
chez ces deux espeéces ressemble beaucoup au modele que nous avons décrit chez
Scaphiostomum palaearcticum (Ndiaye et al., 2002). Cependant, il nous parait étrange
que l’ornementation extra membranaire ne soit pas présente chez B. aequans et B.
mascomai. Elle est probablement présente mais pas encore mise en évidence. En effet,
chez une autre espece du méme genre : Brachylaima fulvus des observations personnelles
non publiées nous ont révélé la présence d’une ornementation extramembranaire. De la
méme fagon pour Fasciola hepatica, Stitt & Fairweather (1990) ne I’avaient pas décrite.
Apres ’étude du spermatozoide de F. gigantica (Ndiaye et al. 2003 c), nous avons donc
jugé opportun de redécrire celui de F. hepatica (Ndiaye et al. 2003b). Ceci nous a permis
de constater que les spermatozoides de ces deux espéces présentent tous les deux une

ornementation extramembranaire.

Tableau IX : Données disponibles sur 1’ultrastructure du spermatozoide des digénes. OE :
ornementation extramembranaire, CE : corps épineux, EDL : expansion dorso-latérale,
Ant : région anterieure, Mit: région mitochondriale, +: présence du caractére, - :
absence du caractére, ? : I’auteur ne dit rien a propos du caractére.

Familles et espéces de OE |Position |CE |EDL |Références bibliographiques
Digenea OE
BRACHYLAIMIDAE

Brachylaima aequans - - - Zdarska et al. (1991)

J’_ 1

Brachylaima fulvus Ant - Observations non publiées
Brachylaima mascomai - - - - Gonzalez-Moreno (2002)
Scaphiostomum palaearcticum |+ Ant - - Ndiaye et al. (2002)
BUCEPHALIDAE

Prosorhynchoides gracilescens |+ Mit - - Erwin & Halton (1983)
Pseudorhipidocotyle elpichthys |+ Ant - - Tang et al. (1998)
CRYPTOGONIMIDAE

Neochasmus sp. + Mit - - Jamieson & Daddow (1982)




Suite Tableau IX

DICROCOELIIDAE
Dicrocoelium dendriticum
Dicrocoelium chinensis
Corrigia vitta

Morseth (1969), Cifrian et al. (1993)
Tang (1996), Tang & Li (1996)
Robinson & Halton (1982)

DIDYMOZOIDAE
Didymozoon sp.

Justine & Mattei (1983, 1984b)

Gonapodasmius sp. Ant - - Justine & Mattei (1982a,1984a)
Didymocystis wedli - - Pamplona-Basilio ef al. (2001)
DIPLOSTOMATIDAE

Pharyngostomoides procyonis - - Grant ef al. (1976)
ECHINOSTOMATIDAE

Echinostoma caproni Mit - + Justine (1995), Iomini & Justine

(1997)

FASCIOLIDAE
Fasciola hepatica

Fasciola gigantica

Ant, Mit |+ +

Ant, Mit |+ +

Stitt & Fairweather (1990), Ndiaye
et al. (2003b)

Ndiaye et al. (2001), Ndiaye et al.
(2003¢)

FELLODISTOMIDAE

Proctoeces maculatus Mit - - Justine (1995)

HAEMATOLOECHIDAE

Haematoloechus sp. Ant - - Justine & Mattei (1982b), Justine
(1995)

HAPLOPORIDAE

Saccocoelioides godoyi - - Baptista-Farias et al. (2001)

HETEROPHYIDAE

Cryptocotyle lingua - - Rees (1979)

LECITHODENDRIIDAE

Postorchigenes gymnesicus Mit - - Gracenea et al. (1997)

Ganeo tigrinum - - Sharma & Rai (1995)

MESOCOELIDAE

Mesocoelium monas - - Iomini et al. (1997)

MICROPHALLIDAE

Maritrema linguilla - - Hendow & James (1988)

NOTOCOTYLIDAE

Notocotylus neyrai Ant + - Ndiaye et al. (2003d)

OPECOELIDAE

Opecoeloides furcatus Mit + - Miquel et al. (2000a)

OPISTHORCHIIDAE

Aphalloides coelomicola Ant - - Justine (1995)

PARAGONIMIDAE

Paragonimus miyazakii - - Sato et al. (1967)

Paragonimus pulmonalis - - Fujino & Ishii (1982)

Paragonimus westermani - - Fujino et al. (1977), Orido (1988)

Paragonimus ohirai Mit ? - Hirai & Tada (1991)

PARAMPHISTOMIDAE

Ceylonocotyle scoliocoelium - - Li & Wang (1997)




Suite Tableau IX

SCHISTOSOMATIDAE

Schistosoma curassoni - - - Justine et al. (1993)
Schistosoma rodhaini - - - Justine et al. (1993)
Schistosoma intercalatum - - - Justine et al. (1993)
Schistosoma bovis - - - Justine et al. (1993)
Schistosoma mansoni - - - Kitajima et al. (1976), Justine &

Schistosoma margrebowiei

Mattei (1981), Justine ef al. (1993).
Justine & Mattei (1981), Justine et

al. (1993)
Schistosoma mattheei - - - Swiderski & Tsinonis (1986)
Schistosoma japonicum - - - Justine & Mattei (1981), Yang et al.
(1998)

(2)

€)

Nous avons décrit des corps épineux « spine-like bodies » au niveau de la région
antérieure du spermatozoide de Fasciola gigantica, F. hepatica et Notocotylus neyrai
(Ndiaye et al., 2003b, 2003c, 2003d). Cette structure fut observée pour la premiére fois
chez Opecoeloides furcatus par Miquel et al. (2000a). Pour le moment, elle n’a été
observée que chez ces quatre digénes (Tableau X). Selon Miquel et al. (2000a) et Ndiaye
et al. (2003d), les corps épineux font saillie au niveau de [’ornementation
extramembranaire, formant ainsi des discontinuités au sein de cette derniére. Les corps
épineux sont des structures sous-membranaires opaques aux ¢lectrons qui contiennent
une vésicule claire. Chez O. furcatus, N. neyrai, F. gigantica et F. hepatica cette vésicule
mesure environ 50 nm de diamétre. D’autre part, chez O. furcatus (Miquel et al., 2000a),
N. neyrai (Ndiaye et al., 2003d) et F. gigantica (Ndiaye et al., 2003c) les corps épineux
présentent une periodicité réguliére d’environ 1 um. Par contre chez F. hepatica (Ndiaye
et al., 2003b) la périodicité est irréguliere et la distance que nous avons pu mesurer entre
deux corps épineux a toujours été supérieure a un micron. Chez Paragonimus ohirai
(Orido, 1988) les micrographies publiées montrent une structure opaque aux électrons
que I’auteur ne signale pas mais qui présente une morphologie trés semblable a celle du
corps épineux. La formation des corps épineux fut décrite par Miquel et al. (2000a) chez
O. furcatus en fin de spermiogenese (apres la fusion proximo-distale des deux flagelles
avec I’expansion cytoplasmique médiane et apreés la migration mitochondriale). Nos
observations chez F. gigantica (Ndiaye et al., 2003c) et F. hepatica (Ndiaye et al.,
2003b) confirment la description de Miquel et al. (2000a).

L’expansion cytoplasmique dorso-latérale, en forme de crochet, est formée au cours de la
spermiogenese chez F. gigantica (Ndiaye et al., 2003c), et localisée au niveau de la
région antérieure du spermatozoide de F. gigantica et de F. hepatica. Précédemment, elle
n’avait été décrite que chez un autre digéne Echinostoma caproni par lomini & Justine
(1997). Ces trois especes appartiennent a 1’ordre des Echinostomida. Par ailleurs, les
données présentées dans le Tableau IX montrent que la présence simultanée de
I’expansion cytoplasmique dorso-latérale, des corps épineux et de I’ornementation

extramembranaire n’a été décrite que chez F. gigantica (Ndiaye et al., 2003c) et F.




hepatica (Ndiaye et al., 2003b). L’association de I’expansion cytoplasmique dorso-
latérale avec l’ornementation extramembranaire n’est observée que chez E. caproni
(Iomini & Justine, 1997) et ’association de I’ornementation extramembranaire avec des
corps épineux n’est observée que chez N. neyrai (Ndiaye et al., 2003d) et O. furcatus
(Miquel et al., 2000a).

Chez tous les digenes, le spermatozoide présente au moins une mitochondrie. Chez
Notocotylus neyrai, nous avons décrit la présence de deux mitochondries dans les
spermatozoides jeunes contenus dans les canaux efférents du parasite. Des observations
identiques ont été effectuées chez d’autres Digenea : Haematoloechus medioplexus (Burton,
1972), Pharyngostomoides procyonis (Grant et al., 1976), Cryptocotyle lingua (Rees, 1979),
Maritrema linguilla (Hendow & James, 1988), Paragonimus ohirai (Orido, 1988), Fasciola
hepatica (Stitt & Fairweather, 1990), Dicrocoelium dendriticum (Cifrian et al, 1993) et
Postorchigenes gymnesicus (Gracenea et al., 1997). Les Schistosomes constituent un cas
particulier. Un groupe de mitochondries relativement indifférenciées apparait au niveau de la
partie antérieure du spermatozoide, a I’intérieur d’une invagination du noyau (Kitajima et al.,
1976 ; Justine & Mattei, 1981 ; Justine et al., 1993 ; Yang et al., 1998). Chez tous les autres
digénes étudiés, les différents auteurs ont décrit la présence d’une seule mitochondrie au
niveau du spermatozoide. Nous pensons que des études complémentaires sont nécessaires
pour savoir s’il existe une ou plusieurs mitochondries dans le spermatozoide des Digenea.
Différents auteurs comme Robinson & Halton (1982), Jamieson & Daddow (1982), Iomini &
Justine (1997) et Miquel et al. (2000a) pensent que la grande mitochondrie, généralement
décrite dans la partie antérieure du spermatozoide est issue de la fusion de plusieurs petites
mitochondries en provenance de la zone de différenciation. Si tel est le cas, comment peut-on
expliquer la présence de plus d’une mitochondrie au niveau des spermatozoides matures ?
Pour avoir des ¢léments de réponse a cette question, nous pensons qu’il est indispensable pour
les especes dont le spermatozoide présente plus d’une mitochondrie, de procéder a des coupes
de spermatozoides agés contenus dans la vésicule séminale, le réceptacle séminal ou le cirre.
Le marquage par immunofluorescence des mitochondries devrait permettre de répondre a

cette question.

Par ailleurs, les résultats que nous avons obtenus chez des F. hepatica prélevés chez différents
hétes (Bos taurus, Rattus rattus) et provenant de différentes localités (Corse et Catalogne)
(Ndiaye et al, 2003b) sont en accord avec Justine (1998b) pour qui les caracteres
ultrastructuraux du spermatozoide des Plathelminthes sont strictement liés au parasite et
indépendants de son hote.

Une des principales caractéristiques du spermatozoide des cestodes est 1’absence de
mitochondrie que Justine (1991a) décrit comme une synapomorphie chez les Eucestoda.

Selon Ehlers (1985b) et Brooks (1989a), ce caractére permet de les distinguer facilement des



Amphilinidea et des Gyrocotylidea. Le spermatozoide des cestodes est généralement
filiforme, effilé a ses deux extrémités et ne présente pas de mitochondrie. Ses caractéres
ultrastructuraux sont variables selon les espeéces. Cependant la présence d’un seul axonéme de
type 9 + ‘1°, d’un noyau, de microtubules corticaux et d’au moins un corps en créte est un
caractére constant chez les cestodes Cyclophyllidea (Ba & Marchand, 1995 ; Justine, 1998a ;
Ndiaye, 2002b). Dans sa révision Justine (1998a) note 1’existence de corps en créte dans le
spermatozoide de divers Eucestoda non Cyclophyllidea: Diphyllidea, Tetraphyllidea,
Proteocephalidea, Tetrabothriidea. Cependant, ce corps en créte n’a pas encore €té décrit chez
d’autres Eucestoda : Caryophyllidea, Trypanorhyncha et Pseudophyllidea (voir Tableau X).
La rareté des études dans ces groupes, ne nous permet pas encore de nous prononcer sur

I’absence ou la présence de corps en créte chez ces derniers.

Des 13 caractéres phylogénétiques proposés par Justine (1998a) pour les Eucestoda, 10 se
référent au spermatozoide :

e le nombre d’axonémes

o lataille des corps en créte

e le nombre des corps en créte

e la disposition des microtubules corticaux

e la mesure de I’angle d’enroulement des microtubules corticaux

e laprésence ou I’absence de la gaine périaxonémale

e la présence ou I’absence de cloisons transversales

e laprésence ou I’absence de granules opaques aux électrons

e le cone apical

e les structures présentes a la partie postérieure du spermatozoide

Chez Joyeuxiella echinorhynchoides et J. pasqualei (Ndiaye et al., 2003b), ’analyse de
nombreuses coupes montre une organisation ultrastructurale du spermatozoide quasi identique
dans les deux especes. Des différences sont néanmoins constatées au niveau de la largeur
maximale du corps en créte. Celui de J. echinorhynchoides est deux fois plus large que celui

de J. pasqualei (150 nm versus 75 nm).

Chez les Dipylidiidae, les spermatozoides matures de J. echinorhynchoides et J. pasqualei
sont sensiblement différents de ceux de Dipylidium caninum (Miquel & Marchand, 1997). Les
différences les plus remarquables portent sur la longueur du cone apical (trés court chez
Dipylidium : 600 nmet trés long chez Joyeuxiella: 2 000 nm) et la morphologie de
I’extrémité postérieure du spermatozoide. Chez Joyeuxiella spp., cette derni¢re présente des
singulets provenant de la désorganisation des doublets de 1’axonéme tandis que chez D.
caninum, elle est dépourvue d’axonéme mais présente des microtubules corticaux spiralés et

un matériel granulaire opaque aux €lectrons.



Nous avons décrit pour la premiere fois la présence d’une gaine périaxonémale et de
glycogene chez les Dipylidiidae (Ndiaye et al., 2003e). Sur les 33 études ultrastructurales du
spermatozoide existantes chez les Cyclophyllidea (Ba et al., 2002 ; Ndiaye ef al., 2003f), la
gaine périaxonémale est décrite seulement chez 13 especes (voir Tableau IX): chez les
Anoplocephalidae Inermicapsifer guineensis et I. madagascariensis (Ba & Marchand, 1994a),
Mathevotaenia herpestis (B4 & Marchand, 1994b) et Stilesia globipunctata (Ba & Marchand,
1992a); chez les Catenotaeniidae Catenotaenia pusilla (Hidalgo et al., 2000) et
Skrjabinotaenia lobata (Miquel et al., 1997a) ; chez les Davaineidae Cotugnia polyacantha
(Ba & Marchand, 1994c) et Raillietina tunetensis (Ba & Marchand, 1994d); chez le
Dilepididae Dilepis undula (Swiderski et al., 2000) ; chez les Dipylidiidae J. pasqualei et J.
echinorhynchoides (Ndiaye et al., 2003e); chez les Taeniidae Echinococcus multilocularis
(Shi et al., 1994), Taenia hydatigena (Featherston, 1971) et chez T. parva (Ndiaye et al.,
2003f). Chez D. caninum Miquel & Marchand (1997) ne citent pas la gaine périaxonémale
bien qu’elle soit visible sur les micrographies. Chez Taenia mustelae (Miquel et al., 2000b),
la structure signalée comme paroi intracytoplasmique pourrait étre assimilée a une gaine
périaxonémale. Par ailleurs, les micrographies présentées par Tian ef al. (1998a) et attribuées
a Taenia solium, T. saginata et T. pisiformis révélent la présence d’une gaine périaxonémale.
Nous pensons donc que la gaine périaxonémale est une structure caractéristique du
spermatozoide des Cyclophyllidea Dipylidiidae et probablement des Taeniidae. En dehors des
Cyclophyllidea, cette structure n’a été décrite que chez le Tetrabothriidea Tetrabothrius
erostris (Stoitsova et al., 1995). Le fait que cette structure soit présente uniquement chez les
Tetrabothriidea et les Cyclophyllidea bien qu’elle soit inconstant chez certains Cyclophyllidea
a permis a Justine (1998a) de proposer la gaine péri-axonémale comme un caractére

synapomorphique des cestodes les plus évolués.

L’ultrastructure du spermatozoide de Taenia parva (Ndiaye et al., 2003f) est trés proche de
celle décrite chez d’autres Taenidae : 7. hydatigena (Featherston, 1971) et T. mustelae
(Miquel et al., 2000b). Cependant, une des particularités du spermatozoide de 7. parva est la
longueur de son cone apical (« apical cone ») qui atteint 1 900 nm. C’est I’'un des plus longs
décrits chez les Cyclophyllidea (Tableau X). De tous les spermatozoides décrits, seul celui du
Catenotaeniidae Skrjabinotaenia lobata (Miquel et al., 1997a) présente un cone apical plus

long (2 500 nm) que celui de T. parva.






Tableau X : Données disponibles sur 1’ultrastructure du spermatozoide des cestodes. Toutes les mesures sont données en nm. CC : corps en créte, n : nombre de

corps en créte, MC : microtubules corticaux (angle), CA : cone apical (longueur x largeur), GPA : gaine périaxonémale, G : matériel granulaire, CPT :

cloisons protéiques transverses, + : présence du caractere, - : absence du caractére, * : spermatozoide avec 2 axonémes.

Ordres, familles et especes de CC MC CA GPA CPT | Références bibliographiques
Eucestoda —
n Epaisseur
CARYOPHYLLIDEA
Caryophyllaecidae
Glaridacris catostomi - 0° - - Swiderski & Mackiewicz (2002)
SPATHEBOTRHIIDEA
Acrobothriidae
Bothrimonus sturionis™* 0° MacKinnon & Burt (1984)
PSEUDOPHYLLIDEA
Bothriocephalidae
Bothriocephalus clavibothrium* 0° Swiderski & Mokhtar-Maamouri (1980)
Diphyllobothriidae
Duthiersia fimbriata™ 1 100 0° Justine (1986)
Diphyllobothrium latum* 0°
Triaenophoridae Bonsdorff & Telkka (1965)
Eubothrium crassum* 1 50-100 0° - - Brunanska ef al. (2002)
HAPLOBOTHRIIDEA
Haplobothriidae
Haplobothrium globuliforme* 0° MacKinnon & Burt (1984)
DIPHYLLIDEA
Echinobothriidae
Echinobothrium affine * - 0° Azzouz-Draoui & Mokhtar-Maamouri (1986-88)
E. brachysoma * 1 0° Azzouz-Draoui & Mokhtar-Maamouri (1986-88)
E. harfordi 1 100 0° Azzouz-Draoui & Mokhtar-Maamouri (1986-88)
E. typus * + 0° Azzouz-Draoui (1985)




TRYPANORHYNCHA

Lacistorhynchidae

Lacistorhynchus tenuis * 0° + Euzet et al. (1981), Swiderski (1994)
TETRAPHYLLIDEA

Onchobothriidae

Acanthobothrium benedeni * 1 0° + Mokhtar-Maamouri & Swiderski (1975)
A. filicolle * 1 100 0° + Mokhtar-Maamouri (1980, 1982)
Onchobothrium uncinatum * 1 80 0° + Mokhtar-Maamouri & Swiderski (1975)
Phyllobothriidae

Echeneibothrium beauchampi 1 0° + Mokhtar-Maamouri & Swiderski (1976)
Phyllobothrium gracile 1 80 0° + Mokhtar-Maamouri (1979)
Pseudoanthobothrium hanseni 1 1500 0° MacKinnon & Burt (1984)

Trilocularia acanthiaevulgaris* 1 60 0° + Mahendrasingam et al. (1989)
PROTEOCEPHALIDEA

Proteocephalidae

Proteocephalus longicolis * + Swiderski & Eklu-Natey (1978)

P. torulosus 1 80-100 0° - + |- Brunanska et al. (2003a)

Sandonella sandoni 1 50-100 Spiralés |1 000x 200 |- - |- Ba & Marchand (1994f)

Monticelliidae

Nomimoscolex sp. * 3 80 0° - + |- Séne et al. (1997)
TETRABOTHRIIDEA

Tetrabothriidae

Tetrabothrius erostris 1 100 Spiralés + + |- Stoitsova et al. (1995)
CYCLOPHYLLIDEA

Anoplocephalidae

Anoplocephaloides dentata 2 140 30° 1400x 350 |- + |- Miquel & Marchand (1998a)

Aporina delafondi 5 15-40 15° 300 x 150 - + |- Ba & Marchand (1994d)

Moniezia benedeni 2 30-40 Spiralés |1 000x 250 |- + |- Ba & Marchand (1992c¢)

M. expansa 2 30-60 40° 1000x250 |- + |- Swiderski (1968), Ba & Marchand (1992c¢)
Monoecocestus americanus 2 30-35° - + |- MacKinnon & Burt (1984)
Paranoplocephala omphalodes 2 180 25-35° 900 x 200 - + |- Miquel & Marchand (1998b)
Sudarikovina taterae 7 50-100 Spiralés | 500 x - - + |- Ba et al. (2000)

Inermicapsifer guineensis 2 40 30-35° + - | F Ba & Marchand (1994e)

1. madagascariensis 2 40 30-35° + - |+ Swiderski (1984b), Ba & Marchand (1994¢)
Mathevotaenia herpestis 1 70 40° + - - Ba & Marchand (1994b)




Avitellina centripunctata
Stilesia globipunctata
Thysaniezia ovilla
Catenotaeniidae
Catenotaenia pusilla
Skrjabinotaenia lobata
Davaineidae

Cotugnia polyacantha
Raillietina tunetensis
Dilepididae

Dilepis undula

Dipylidiidae

Dipylidium caninum
Joyeuxiella echinorhyncoides
J. pasqualei
Hymenolepididae
Dicranotaenia coronula
Cladogynia serrata (=Retinometra
serrata)

Echinocotyle dolosa
Hymenolepis sulcata
Rodentolepis sp.

R. nana (=Hymenolepis nana)
R. straminea (=H. straminea)
R. microstoma (=Vampirolepis
microstoma)

R. myoxi

R. fraterna

Mesocestoididae
Mesocestoides litteratus
Nematotaeniidae
Nematotaenia chantalae
Taeniidae

Echinococcus granulosus

E. multilocularis

NN —
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150-200
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40°
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40°
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15°

30°
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Spiralés

00
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Spiralés
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700 x 300
1250 x 500
600 x 200
1750 x 225
2500 x 200

-x 300

600 x 400
>2 000 x 385
>2 000 x 385

500 x 350

100 x -

750 x 100

Ba & Marchand (1994g)
Ba & Marchand (1992b)
Ba et al. (1991)

Swiderski (1970), Hidalgo et al.(2000)
Miquel et al. (1997a)

Ba & Marchand (1994a)
Ba & Marchand (1994c¢)

Swiderski et al. (2000)

Miquel & Marchand (1997), Miquel et al. (1998a)
Ndiaye et al. (2003¢)
Ndiaye et al. (2003¢)

Chomicz and Swiderski (1992a)
Ba & Marchand (1993)

Ba et al. (2002)

Ndiaye (2002a)

Ndiaye (2002a)

Ba & Marchand (1992a)
Ba & Marchand (1996a)
Ba & Marchand (1998)

Ndiaye (2002a)
Ndiaye (2002a)

Miquel et al. (1999)
Mokhtar-Maamouri & Azzouz-Draoui (1990)

Morseth (1969)
Barrett & Smyth (1983), Shi et al. (1994)




Taenia spp. (T. solium, T. Spiralés + - |+ Tian et al. (1998a)
saginata, T. pisiformis)

T. hydatigena 40-50° + - |+ Featherston (1971)

T. mustelae 1 75 45° 1 900 x 250 Miquel et al. (2000b)
T. parva 1 60 45° >1900 x 225 Ndiaye et al. (2003f)

J’_ 1
1 1
+ +




Selon Ba et al. (1991), le ou les corps en créte marquent toujours I’extrémité antérieure du
spermatozoide des cestodes. Ils sont présents chez tous les cestodes Cyclophyllidea étudiés
(Tableau X). D’ou leur utilit¢ pour I'orientation du spermatozoide. Chez la plupart des
Cyclophyllidea, le nombre de corps en créte varie entre 1 et 2 sauf chez les Anoplocephalidae
Aporina delafondi (Ba & Marchand, 1994d) et Sudarikovina taterae (Ba et al., 2000) et chez
certains Hymenolepididae [Echinocotyle dolosa, Cladogynia serrata (=Retinometra serrata),
Hymenolepis sulcata, Rodentolepis microstoma (=Vampirolepis microstoma), R. nana
(=Hymenolepis nana), R. straminea (=H. straminea), R. fraterna, Rodentolepis sp.] (Ba &
Marchand, 1992a, 1993, 1996a, 1998 ; Ba et al., 2002 ; Ndiaye, 2002a), ou il varie entre 5 et
12 (Tableau X). Le role de ces corps en créte n’est pas clairement démontré mais chez les
Tetraphyllidea selon Mokhtar-Maamouri & Swiderski (1975, 1976), Mokhtar-Maamouri

(1979, 1980) ils joueraient un réle important lors de la fécondation.

La plupart des Cyclophyllidea présente un noyau spermatique enroulé en spirale autour de
I’axoneme. C’est le cas en particulier pour les espéces que nous avons étudiées : Joyeuxiella
spp. (Ndiaye et al., 2003e) et Taenia parva (Ndiaye et al., 2003f). En coupe transversale, le
noyau spiralé du spermatozoide mature se présente alors sous forme d’anneau ou de fer a
cheval. Cette forme a ¢également été observée chez Mathevotaenia herpestis
(Anoplocephalidae) (Ba & Marchand, 1994b), Cotugnia polyacantha (Davaineidae) (Bad &
Marchand, 1994a) et Taenia mustelae (Taeniidae) (Miquel et al., 2000b). Dans le cas
particulier du Davaineidae Raillietina tunetensis (Ba & Marchand, 1994c) le noyau arrive
méme a s’enrouler deux fois autour de I’axoneme. Cependant, certaines espéces ont un noyau
rectiligne dispos¢ le long de ’axonéme. C’est le cas de 1’Anoplocephalidae Sudarikovina
taterae (Ba et al., 2000) et des Hymenolepididae Cladogynia serrata (Ba & Marchand, 1993)
et Echinocotyle dolosa (Ba et al., 2002).

Dans le tableau XI, sont résumées les données disponibles des ¢tudes immunocytochimiques
de la tubuline du cytosquelette du spermatozoide des Plathelminthes. Nos résultats montrent
le méme modele de marquage par les anticorps testés aussi bien pour 1’axonéme que pour les
microtubules corticaux. Pour la a-tubuline, la B-tubuline et la tubuline a-acétylée, nos
résultats sont similaires a ceux obtenus chez d’autres especes de Plathelminthes comme
I’acoele Actinoposthia beklemischevi (Justine, 1999) et le cestode Mesocestoides litteratus
(Miquel & Marchand, 2001). Par contre, concernant les digénes, les études effectuées chez le
genre Echinostoma (Iomini et al., 1995) montrent des différences pour le marquage de la
tubuline a-acétylée. Pour la premicre fois, nous avons testé la tubuline a-tyrosinée et avons
obtenu de la méme facon le marquage de I’axonéme et des microtubules corticaux. Dans
toutes ces études, quel que soit le marqueur utilis¢ on n’obtient jamais le marquage de

I’¢élément central de I’axonéme de type 9 + “1°.






Tableau XI : Données disponibles a propos du marquage immunocytochimique du cytosquelette du spermatozoide des Plathelminthes.

Groupes et espéces de

Localisation de la tubuline des spermatozoides

Plathelminthes Microtubules de ’axonéme Microtubules corticaux Elément central de ’axonéme Références
de type 9+’1°
a B acétylé tyrosiné o f acétylé tyrosiné o P acétylé tyrosiné

ACOELA

Actinoposthia beklemischevi + + + + 4+ + Np Np Np Np Justine et al. (1998), Raikova
et al. (1998), Justine (1999)

Symsagittifera schultzei + + + Np Np Np Np Np Np Np Np Raikova et al. (1998)

Symsagittifera psammophila + + + Np Np Np Np Np Np Np Np Raikova et al. (1998)

Convoluta saliens + + + Np Np Np Np Np Np Np Np Justine (1999), Raikova &
Justine (1999)

TEMNOCEPHALIDA

Troglocaridicola sp. + + + + 4+ - - - - Justine et al. (1998), Justine
(1999)

MONOGENEA

Pseudodactylogyrus sp. + + + Np Np Np Np - - - Mollaret & Justine (1997),
Justine et al. (1998), Justine
(1999)

DIGENEA

Echinostoma caproni + + + + 4+ - - - - Iomini et al. (1995), Justine et
al. (1998), Justine (1999)

Echinostoma liei + + + + 4+ - - - - Iomini et al. (1995)

Brachylaima mascomai + + - Gonzalez-Moreno (2002)

Fasciola hepatica + + + + + 4+ + + - - - - Ndiaye et al. (2003b)

CESTODA

Mesocestoides litteratus + + + + o+ + - - - Miquel & Marchand (2001)

(+): présence de marques, (-): pas de marquage, Np: la structure est absente chez les espeses considerées.



5. Conclusions

Les résultats obtenus au cours du travail présenté dans ce mémoire, nous ont permis d’aboutir

aux conclusions ci-dessous :

1. Les données ultrastructurales de la spermiogenc¢se et du spermatozoide des
Plathelminthes parasites augmentent avec I’étude de quatre espéces de digénes :
Scaphiostomum palaearcticum, Notocotylus neyrai, Fasciola hepatica et F. gigantica
et trois especes de cestodes Cyclophyllidea: Joyeuxiella pasqualei, Joyeuxiella

echinorhyncoides et Taenia parva.

2. Chez les digenes, les especes étudiées présentent pratiquement toutes le méme modéle

de spermiogenése.

3. Le spermatozoide des digénes présente une organisation ultrastructurale assez
constante, avec deux axoneémes de type 9+°1°, typique des Plathelminthes
Trepaxonemata, mitochondrie, noyau et microtubules corticaux parall¢les. La
morphologie des extrémités du spermatozoide (principalement I’extrémité
postérieure), les expansions cytoplasmiques, I’ornementation extramembranaire, les
corps ¢épineux et le nombre de mitochondries apparaissent comme caracteres de grand

intérét.

4. Les expansions cytoplasmiques et I’ornementation extramembranaire présentes chez
certains digénes sont des caracteéres ultrastructuraux qui dérivent de la zone de

différentiation.

5. Le modele de spermiogenese décrit pour le genre Joyeuxiella correspond au type III
proposé par Ba & Marchand (1995). Cependant, comme particularité, il est important
de souligner que les deux espéces de Dipylidiidae étudiées présentent des racines
striées bien développées.

6. L’étude comparée de I'ultrastructure du spermatozoide de Joyeuxiella pasqualei et J.
echinorhyncoides montre comme unique différence, 1’épaisseur maximal du corps en
créte de J. echinorhyncoides qui correspond pratiquement au double de celle de J.
pasqualei (150 nm devant 75 nm).

7. La disponibilité de données ultrastructurales de la spermiogenese chez deux des trois
genres de Dipylidiidae nous permet de dire que le type de spermiogenése pour cette
famille correspond au type III proposé par Ba & Marchand (1995), avec comme

particularité la présence de racines striées dans la zone de différenciation. Au niveau



10.

11.

du spermatozoide, la présence d’un seul corps en créte et d’une gaine périaxonémale

est une autre caractéristique de la famille.

La gaine periaxonémale, décrite dans le spermatozoide de certaines espéces de
Cyclophyllidea se forme avant la fin de la spermiogenése suite a la condensation d’un

matériel opaque aux ¢électrons contenu dans le cytoplasme.

L’analyse des données ultrastructurales disponibles au niveau de la famille des
Taeniidae permet de définir une spermiogénese de type III comme caractéristique
probable de cette famille. Au niveau du spermatozoide, la présence d’un seul corps en

créte et d’'une gaine périaxonémale est une autre caractéristique de la famille.

La présence d’une rotation flagellaire d’environ 45° chez diverses especes de
Cyclophyllidea oblige a la recodification du caractére « présence ou absence de
rotation flagellaire » par « présence ou absence de rotation flagellaire compléte » ou

« présence ou absence de rotation flagellaire de 90° ».

Chez Fasciola hepatica, nous avons obtenu un marquage immunocytochimique positif
de la tubuline au moyen de différents anticorps (anti-a-tubuline, anti-p-tubuline, anti-
tubuline acétylée et anti-tubuline tyrosinée) aussi bien pour les microtubules
axonémaux que pour les microtubules corticaux. Au contraire, aucune des quatre anti-
tubulines utilisées n’a permis le marquage de 1’¢élément central de I’axonéme de type

9+°1’ des Trepaxonemata.
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