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Monogeneans, a fully-fledged class of the Platyhelminth phylum, are
represented by thousands of species, ectoparasites of aquatic vertebrates.
Marine Teleosts are parasitized by the greatest number of them. These orga-
nisms arouse fundamental as well as applied questions, most of them tackled
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TAXONOMIE, ECOLOGIE ET EVOLUTION DES METAZOAIRES PARASITES

Résumé « Ecologie et dynamique des populations de Monogeénes, ectopara-
sites de Téléostéens marins : approche et contribution montpelliéraine ».

Les Monogenes, classe a part entiere du sous-embranchement des Pla-
thelminthes, sont représentés par des milliers d’especes ectoparasites de ver-
tébrés aquatiques. Les Téléostéens marins en abritent le plus grand nombre.
Ces organismes suscitent des questions tant fondamentales qu’appliquées, la
plupart abordées au cours des derniéres décennies a Montpellier par Louis
Euzet et plusieurs de ses éléves. Une synthése des travaux a caractere écolo-
gique est présentée ici, accompagnée de récentes réflexions sur le fonction-
nement démographique de ces populations.

Mots clés
Monogenes — Téléostéens marins — Ecologie — Dynamique des popula-
tions

Introduction

Le sous-embranchement des Plathelminthes comprend plusieurs
classes, dont celle des Monogenes (Baer & Euzet, 1961). Ces derniers sont
représentés par des milliers d’especes, pour la plupart non encore décrites et
ce en particulier dans les écosystémes tropicaux. Ces organismes, majoritai-
rement ectoparasites de vertébrés aquatiques (Téléostéens, Sélaciens,
Amphibiens ...), suscitent des questions de divers ordres ; certaines d’entre
elles ont été abordées par différents auteurs au cours des dernieres décennies
dans le laboratoire créé par Louis Euzet, a qui les textes de cet ouvrage sont
dédiés aujourd’hui.

En focalisant leur analyse sur les problémes de taxinomie posés en par-
ticulier par les Monogénes de Téléostéens, L. Euzet et ses premiers collabo-
rateurs ont vite réalisé, dés les années soixante, 1’intérét également
écologique de ces organismes.

Cet intérét peut étre défini selon trois échelles d’organisation :

- Quelles espéces parasites sur quels hotes ? les aspects inhérents a la
spécificité parasitaire étaient ainsi posés, avant d’étre formalisés plus géné-
ralement (Euzet & Combes, 1980) ;

- Quelles conséquences cette spécificité, associée a d’autres facteurs,
va-t-elle induire sur 1’organisation des communautés ainsi formées ?

- Enfin, les aspects propres aux populations constitutives vont conduire
a s’interroger sur leur fonctionnement démographique.

Nous n’aborderons ici que les deux derniers aspects évoqués, sans pré-
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tendre étre exhaustif, mais en illustrant cette réflexion via les principaux tra-
vaux du laboratoire montpelliérain.

Les Sparidae, Mugilidae, Moronidae et leurs Monogenes parasites ont
été les principaux protagonistes des réflexions successives.

Dans la plupart des études menées dés les années 1970, le point de
départ souvent affiché était d’étudier les maladies de Poisson dans les éco-
systémes lagunaires et cotiers. Cette dimension est devenue réellement
significative quand I’aquiculture s’est développée sur la cote méditerra-
néenne, et que le laboratoire de L. Euzet a été de plus en plus sollicité,
compte tenu de I’inévitable accroissement associé de la pathologie parasi-
taire (Euzet & Raibaut, 1985). Les aspects finalisés ont pris une
dimension toute particuliére 2 partir des années 1980 pour le Bar Dicen-
trarchus labrax et ses Diplectanidae.

Biotope branchial et partage des ressources

Lors d’une étude biologique et anatomique de deux Microcotylidae
(Metamicrocotyla cephalus et Microcotyle mugilis), ectoparasites de Mugil
cephalus, Euzet et Combes (1969) constatérent que ces deux espéces n’oc-
cupaient généralement pas la méme position dans les branchies. Cette obser-
vation, faite également sur d’autres matériels par les anglo-saxons
(Llewellyn, 1956 ; Smith, 1969 ; Mackenzie, 1970 ; Suydam, 1971), et tres
vraisemblablement par des Russes, allait ouvrir une voie nouvelle en écolo-
gie parasitaire. L'existence chez une méme espéce hote de Monogenes taxi-
nomiquement proches, voire congénériques, suscita alors de nouvelles
interrogations (Euzet, 1972 ; Lambert & Maillard, 1974).

Outre la dimension évolutive d’une telle coexistence, se posait désor-
mais le probléme de savoir comment différentes espéces aussi « jumelles »
pouvaient cohabiter dans un tel milieu, en se partageant les diverses res-
sources dont I’espace. Tout en continuant a s’interroger sur le lien entre
associations parasitaires et la position systématique des hotes, les analyses
de ce qui était qualifié de « microhabitat » se développérent (Oliver, 1968 ;
Ktari, 1971 ; Lambert & Maillard, 1975 ; Noisy, 1978 ; Sanfilippo, 1978 ;
Noisy & Euzet, 1979 ; Noisy & Maillard, 1980).

Ces analyses cherchaient notamment a identifier les preferendums spa-
tiaux de chaque espéce, et a émettre des hypotheses explicatives sur ces
répartitions. Les données considérées étaient alors les suivantes : a) les para-
sites étaient repérés dans les branchies en fonction des structures anato-
miques (arcs gauche et droit, hémibranchies antérieure et postérieure...) et
d’un découpage virtuel visant & préciser leur position dans I’hémibranchie
(zones, secteurs définis schématiquement) ; b) qu’elles soient naturelles ou
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provoquées expérimentalement, les infestations monospécifiques ou pluris-
pécifiques étaient généralement distinguées.

La variabilité entre infrapeuplements a été trés progressivement prise en
compte, mais sans pouvoir initialement intégrer toutes ses dimensions, fon-
damentalement inscrites dans un continuum de situations. Les choix et outils
méthodologiques, en particulier statistiques, ne permettaient pas de 1’appré-
hender, les interdépendances ou corrélations inter-variables ne pouvant pas
étre quantifiées. On pouvait alors décrire la tendance qu’avait chaque espece
a coloniser tel ou tel site branchial (généralement sur la base de pourcen-
tages et aprés sommation sur I’ensemble des poissons examinés), mais en
finissant par expliquer le plus souvent le partage de cet espace par la compé-
tition interspécifique (Euzet & Sanfilippo, 1983).

Les explications sont devenues plus nuancées quand la structure des
biotopes colonisés et les effectifs des infrapopulations ont été simultanément
pris en compte grace a I’apport de la statistique multidimensionnelle (Silan,
1984), puis de la géostatistique (Le Pommelet, 1993). Les ajustements per-
manents et variables selon la nature des infrapeuplements ont alors été révélés :
compétition intraspécifique, interspécifique, contraintes environnementales et
notamment hydrodynamiques, contraintes morpho-anatomiques, structures
en age, densité-dépendance réelle, etc... autant de facteurs qui jouent alter-
nativement ou simultanément un réle structurant dans 1’organisation spatiale
de ces communautés. C’est ’existence d’une multitude de guildes homo-
logues mais non analogues qui permet cette enrichissante approche compa-
rative, laquelle ne doit pas se limiter a un débat sur le seul rdle de la
compétition ou des barrieres reproductives (Rohde & Hobbs, 1986). Les
situations écologiques sont aussi nombreuses que les individus-hotes et les
infrapeuplements existants, méme si des tendances sont perceptibles. Le
débat n’est pas pour autant clos.

Les branchies de téléostéens ne sont donc pas seulement une entité spa-
tiale. Elles représentent un véritable biotope, dont I’hétérogénéité a com-
mencé a étre mieux quantifiée, indépendamment mais a la méme époque, en
Australie et 2 Montpellier (Roubal, 1987a, 1987b ; Silan et al., 1987). Les
conséquences écologiques d’une telle hétérogénéité sont multiples : chez
une méme espece-hote et pour différents parasites co-locataires, 1’habitat en
tant que ressource est tout aussi variable que la nature démographique des
infrapopulations ou des infrapeuplements. Cependant, cette opportunité est
restée sous-exploitée en écologie des peuplements parasitaires (Rohde,
1993), et continue de 1’étre comme nous 1’avons plus récemment souligné
(Silan & Le Pommelet, 1995).

La maniére de quantifier la structure et la variabilité des biotopes bran-
chiaux n’a cessé de progresser (Caltran & Silan, 1996), permettant de traiter
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des données démographiques locales d’une précision toujours accrue (Cal-
tran, 1996), mais aussi de mettre en exergue le sens trés particulier que reveét
ici la notion de capacité limite, si variable dans ce contexte écologique.
Appréhender les problemes de structure de communautés de Monogenes a
cette échelle d’organisation qu’est le biotope, mais aussi a celle que sont les
hotes apparentés, n’a véritablement de sens qu’une fois considérée avec pré-
cision la structure des milieux colonisés. Quelles que soient les échelles de
temps et d’espace considérées, I’organisation, la richesse et la diversité de
ces communautés résisteront encore longtemps aux équations déterministes
trop simples (Bilong Bilong et al.,, 1999). La mise en place des faunes est
une histoire a n dimensions (Caro et al., 1997), mais qui commence dans le
quotidien des organismes.

Contraintes environnementales et biologie du développement

Quand un oncomiracidium de téléostéen marin atteint sa cible hote, il
perd sa ciliature, et gagne les branchies sur lesquelles il continuera son déve-
loppement. La nature des changements morpho-anatomiques au cours de ce
développement a été abordée par différents auteurs décrivant des especes. En
revanche, la modélisation de la croissance et I'utilisation consécutive de
stades de croissance pour des études démographiques n’a été envisagée que
pour des Diplectanum (Silan & Maillard, 1989a). Nous reviendrons sur 1’usa-
ge fondamental qui peut en €tre fait en dynamique des populations.

Dans ce contexte, la variabilité morphologique n’échappe pas aux
auteurs travaillant sur un trés grand nombre d’individus appartenant a la
méme espece. Cette variabilité a été décelée et quantifiée sur les Diplecta-
num (Silan, 1984), mais sans pouvoir I’associer alors a autre chose que le
temps, et donc a la croissance.

C’est une étude menée sur Ligophorus imitans, ectoparasite de Liza
ramada, qui permettra de préciser 1’extréme importance de la variabilité
intra-spécifique (Caltran et al., 1995a) et d’identifier le réle déterminant de
certaines contraintes environnementales (Caltran et al., 1995b).

Deux faits fondamentalement nouveaux sont apparus lors de cette étude
conduite sur des centaines d’individus issus d’un environnement (hotes et
milieu) hétérogene (Caltran, 1996) : a) les pieces sclérifiées de leur hapteur
présentent non seulement une grande variabilité biométrique, mais cette der-
niére est clairement associée a la structure du biotope colonisé, indépendam-
ment de la structure en dge. Ainsi, la taille des branchies et les contraintes
hydrodynamiques agissent sur ces structures de fixation, les deux groupes de
variables augmentant corrélativement. b) Les éléments sclérifiés du systeme
génital présentent aussi une variabilité, mais indépendante des contraintes
environnementales précitées.
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Ces résultats ont montré le caractére adaptatif de certaines structures
anatomiques (crochets de fixation) sur des pas de temps tres courts, alors
que d’autres (systeme génital) restent simultanément invariantes. Cette plas-
ticité morphologique différentielle est importante car nous avons montré
qu’elle intervenait dans des situations de compétition homologues.

La rapidité de telles dérives morpho-anatomiques n’est certainement
pas sans relation avec la présence d’organismes si souvent congénériques
dans un méme biotope, d’autant que cette variabilité concerne bien d’autres
aspects de leur physiologie (Silan et al., 1996). L'histoire évolutive et écolo-
gique des hotes sur le plus long terme n’est pas non plus sans conséquence
(Caro et al., 1997).

Structures et dynamique des populations

Depuis plusieurs décennies, un certain nombre de recherches ont été
menées dans différentes mers ou océans sur la structure des populations de
Monogenes de Téléostéens marins (Roubal et al., 1996), voire sur leur dyna-
mique. La encore, 1’objectif n’est pas de les résumer mais d’illustrer en quoi
les recherches languedociennes, initiées par L. Euzet et al., ont contribué a
améliorer nos connaissances sur ce sujet.

La plupart des études dites de dynamique des populations restent des-
criptives, malgré la dimension prédictive sous-jacente ou parfois affichée.
Une collection d’individus échantillonnés et censés étre représentatifs d’une
population, sert en effet a statuer sur ce que pourrait étre le comportement
démographique de la population considérée.

Les travaux souhaitant traiter d’aspects démographiques chez les
Polyopisthocotylea (Noisy, 1978) se sont vite heurtés aux problémes
d’échantillonnage liés aux prévalences et intensités modérées chez ces
organismes. Hors d’un contexte expérimental (Ktari, 1971) ou aquicole
(Silan et al., 1985), les Polyopisthocotylea ne sont jamais représentés par
plus de quelques individus sur un méme poisson (Oliver, 1977 ; Silan,
1984). Les Polyopisthocotylea sont généralement moins nombreux que les
Monopisthocotylea, mais ne doivent pas étre considérés pour autant comme
rares. Leurs stratégies démographiques sont simplement différentes, tant en
ce qui concerne leur comportement reproductif que leur capacité de coloni-
sation (Silan & Maillard, 1989b ; Reversat et al., 1992). La structure des
populations hdétes, notamment en age, le mode d’utilisation de 1’espace
marin et le comportement de ces derniers conditionnent largement les struc-
tures démographiques observées chez ces grands Monogenes. La taille de
ces organismes n’est par ailleurs pas étrangere au renforcement des méca-
nismes de compétition, intra comme interspécifique, qui agissent sur ces
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populations ; les études sur leur répartition branchiale dans les travaux pré-
cités I’ont illustré.

Bien que de plus petite taille, les Monopisthocotylea se sont vite impo-
sés comme matériel biologique dans les études démographiques. Trois rai-
sons principales peuvent étre évoquées pour justifier cela : a) ils sont
généralement plus abondants et, sous réserve d’une certaine rigueur dans les
stratégies d’échantillonnage, plus facilement détectables dans une popula-
tion hote ; b) leur cycle biologique est plus facilement maitrisable dans des
conditions expérimentales, facilitant diverses manipulations (Sanfilippo,
1978 ; Silan, 1984) ; c) dans certaines conditions environnementales, et
notamment en situation aquicole, ils posent des problémes de santé animale
riches d’enseignements et dépassant le cadre de la seule recherche fonda-
mentale (Silan & Maillard, 1986 ; Silan et al., 1996). De ce fait, ils sont sou-
vent a ’origine de moyens d’étude supplémentaires, et de mises en
perspective différentes.

La découverte d’especes congénériques sur les Mugilidae (Euzet &
Suriano, 1977 ; Euzet & Sanfilippo, 1983), en lieu et place d’une seule espe-
ce Ligophorus vanbenedenii , a naturellement apporté un regard nouveau sur
ces peuplements, remettant ainsi en cause certains travaux antérieurs portant
sur la biologie de populations auparavant confondues (Mac Rawson, 1976).
Les Ancyrocephalidae de muges ont alors fait I’objet de diverses investiga-
tions (Sanfilippo, 1978), t¢émoignant notamment du role différent joué par la
mer et les lagunes dans leur fonctionnement démographique. Non seulement
les cohortes d’hotes utilisent cet espace de maniére différentielle, avec des
conséquences écologiques pour leurs parasites, mais les spécificités environ-
nementales de ces milieux contribuent aussi a structurer ces communautés.

Une nouvelle étude conduite sur Liza ramada au cours des années 1990
dans les écosystemes de Camargue (Caltran et al., 1995a, 1995b ; Caltran,
1996) a permis de préciser les changements de faune parasitaire que pouvait
occasionner de grandes perturbations environnementales. A 1I’échelle des
décennies, certaines lagunes languedociennes, et le delta du Rhone en parti-
culier, subissent de profondes modifications (Aguesse & Marazanoff, 1965 ;
Heurtaux, 1992). Lors des années 1970, au cours desquelles les premiéres
études montpelliéraines sur ce sujet étaient conduites, la Camargue était lar-
gement sous I'influence des eaux douces. Une quinzaine d’années plus tard,
I’étang du Vaccares (Fig. 1) s’était fortement salinisé, suite a des déficits en
eau douce et a la remontée souterraine de nappes de sel, conséquences de la
gestion humaine du delta. Dans un contexte aussi changeant, les mugilidés
se sont parfaitement maintenus, conformément a leurs aptitudes connues
(Autem, 1979) ; leurs monogenes n’ont pas tous vécu ces changements de la
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méme facon. Ainsi (Fig. 1), tandis que Ligophorus imitans, espece dominan-
te de la guilde, se maintenait a des prévalences comparables, L. confusus
passait du statut d’espece absente a celui d’espéce commune, et L. parvicir-
rus, commun auparavant, devenait rare. Nul n’est besoin d’invoquer d’éven-
tuelles exclusions compétitives pour expliquer pareils processus ; les
mécanismes de « colonisation — extinction » font leur ceuvre a toutes les
échelles de temps et d’espace, sous I'influence permanente des contraintes
environnementales. La plasticité de ces organismes n’est pas seulement
morpho-anatomique, comme nous 1’avons précédemment évoqué, mais
aussi démographique. Les conséquences évolutives de tels processus,
notamment en termes de richesse et de diversité spécifique, ne peuvent pas
étre inexistantes. Peu d’organismes peuvent subir de 1’allotopie temporaire
dans un contexte de sympatrie ; tel est néanmoins le cas des parasites placés
par leurs hotes dans des milieux aussi fortement contraignants. Quand sour-
ce et puits interagissent, le temps pendant lequel 1’un et I’autre fonctionnent,
ou se tarissent, est de toute premiére importance.

La poursuite de telles études comparatives dans la durée, toujours plus
fines dans leurs approches, a incontestablement servi la parasitologie appli-
quée aux Monogenes ; elle est peut-étre aussi une des caractéristiques de
«T’école L. Euzet ».
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Figure 1. Modification, entre les années 1970 et 1990, de la composition de la guilde de
Monogenes, ectoparasites de Liza ramada, dans le delta du Rhone (Camargue, France).
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Les Diplectanidae du Bar ou Loup Dicentrachus labrax ont, quant a
eux, servi a I’étude la plus durable sur le fonctionnement démographique de
telles populations, dépassant le cadre de la seule biologie a partir des années
1990.

Apres avoir constaté la présence d’especes congénériques chez cet hote
(Lambert & Maillard, 1974), montré que ces Monogenes avaient leurs
propres parasites potentiellement pathogénes (Mokhtar-Maamouri et al.,
1976), précisé leur mode d’occupation du biotope branchial (Lambert &
Maillard, 1975 ; Silan, 1984), identifié la nature de leur reproduction
(Maillard et al., 1982) avec démonstration d’une fécondation croisée obliga-
toire (Silan et al., 1983), la dynamique de ces populations a pu étre appré-
hendée dans différents contextes (Silan & Maillard, 1987).

Plutdt que de perpétuer les classiques comptages d’individus pour
décrire infrapopulations, populations et peuplements, 1’utilisation de leurs
structures en age a des fins démographiques est apparue beaucoup plus
informative. Pour ce faire, 1’étude chronologique précise du développement,
jamais réalisée alors chez ce type d’organismes, devait étre quantifiée par
voie expérimentale (Silan & Maillard, 1989a). Des stades d’age connu deve-
naient alors utilisables pour décrire qualitativement ces populations, et intro-
duire I’analyse de cohortes pour ces Plathelminthes.

Les problemes de pathologie parasitaire, posés en particulier par Diplec-
tanum aequans dans le contexte de 1’aquiculture, ont conduit a appréhender
le role joué par la dispersion de ces parasites dans la régulation globale de ce
systeme Hote-Parasite (Silan & Maillard, 1986). La surdispersion, liée
notamment a des mécanismes comportementaux, et pas seulement a des "pro-
babilités de rencontre hasardeuse", s’est avérée un mécanisme fondamental
de régulation, tant de 1’hote que du parasite, en situation d’élevage. Ces
mécanismes d’agrégation sont apparus d’une toute autre nature en mer, nous
conduisant a admettre que ces Monogenes ne jouaient qu’un réle régulateur
mineur dans les populations naturelles d’hétes (Silan & Maillard, 1990). Ces
hétes ne sont pas de simples iles subissant les vagues aléatoires de la coloni-
sation, et dont la taille serait un facteur essentiel. De trés nombreux processus
biologiques (physiologie, pathologie, contraintes environnementales...),
notamment éthologiques (tactismes, compétitions...), interagissent en perma-
nence pour conduire a telle ou telle utilisation de I’espace des hotes, et donc a
telle ou telle structure démographique locale ou plus globale.

L’ensemble des connaissances biologiques accumulées ont alors permis
une premiere approche plus théorique du fonctionnement de ces populations
couplées et fragmentées (Langlais & Silan, 1995).

Les approches prédictives de la démographie des Plathelminthes, via la
modélisation, restent peu nombreuses. Elles ne sortent généralement pas du
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cadre classique des séries infinies d’équations différentielles. L’approche
résolument différente que nous avons proposée (Silan et al., 1997) a conduit
a une prise en compte croissante de la structuration en age de la population
parasitaire (Bouloux et al., 1998), jusqu’alors négligée, avec des consé-
quences démographiques et épidémiologiques de toute premiere importance.
Depuis, ces recherches ont manifestement inspiré d’autres théoriciens
d’outre atlantique (Milner & Patton, 2001).

Dans le cas des Monogenes, rappelons qu’aucun travail de modélisation
n’a jamais concerné la sous-classe des Polyopisthocotylea ; seuls quelques
Monopisthocotylea ont fait ’objet de tentatives en ce sens. La synthése de
ces dernieres (Silan et al., 1999) a révélé I’intérét historique, mais aussi les
faiblesses mathématiques, des modeles antérieurs (Lester & Adams, 1974 ;
Scott, 1982 ; Scott & Anderson, 1984).

La structuration en age des populations parasitaires est rendue nécessai-
re par la réalité biologique ; elle dépend aussi de nombreux facteurs environ-
nementaux (Silan & Maillard, 1989a, 1990). Outre I’intégration de cette
premiere difficulté, le probleme du recrutement différentiel des larves infes-
tantes parmi les hotes disponibles a un instant ¢ est une des complexités
majeures de I’approche mathématique développée pour les Diplectanum. Ce
recrutement différentiel, générateur ou non de surdispersion, ne peut étre
éternellement assimilé a des fonctions de probabilité invariante dans le
temps et I’espace des hotes, telle la loi binomiale négative un peu trop sou-
vent sollicitée en parasitologie. Cette derniére est un instantané globalisant,
faisant abstraction du principe méme de « populations ».

La complexité des modeles Bar-Diplectanum ne cessant de s’accroitre, des
solutions aux nouveaux problémes de validation numérique ont dii étre recher-
chées (Langlais et al., 1999a, 1999b, 2002, sous presse), et ce sur la base des
modeles de I’algorithmique paralléle (Grama et al., 1994 ; Latu, 2000).

Ces recherches interdisciplinaires ont déja permis des avancées tant du
point de vue méthodologique que fondamental. Ainsi, tous les comporte-
ments démographiques possibles, dont certains clairement identifiés in situ
chez ces organismes, peuvent étre simulés, ouvrant la voie a des validations
biologiques sans cesse plus réalistes.

La figure 2 illustre une extinction progressive de la population parasitai-
re sans régulation des hotes (population de 5000 individus dans le cas illus-
tré). Le flux entrant de larves infestantes ne compensent pas la mortalité
naturelle des parasites. Cette situation prévaut quand le facteur de transmis-
sion (cf. Langlais & Silan, 1995 ; Bouloux et al., 1998) reste durablement
faible : seuls 30 pour cent des oncomiracidiums disponibles se fixent ici. On
notera les décalages temporels entre les cohortes de jeunes non reproduc-
teurs et celles de reproducteurs (adultes).
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Figure 2. Simulation de I’extinction d’une population structurée en adge de D. aequans,
ectoparasite de D. labrax, liée a un facteur de transmission inférieur a 30 pour cent (recrute-

ment faible).
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Figure 3. Simulation d’une faible endémie (D. aequans / D. labrax ), associée a un équilibre

dynamique entre le flux de larves infestantes et la mortalité naturelle des parasites fixés.
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Un accroissement de ce facteur de transmission de moins de 5 pour cent
suffit a éviter I’extinction, créant une situation de faible endémie (Fig. 3) ;
les adultes reproducteurs deviennent alors assez nombreux pour entretenir la
population sans accroissement ou diminution spectaculaire, et toujours sans
aucun impact sur [’hote. Certains changements mineurs de trajectoires sont
dus a I’'influence de facteurs environnementaux (variation de la durée d’in-
cubation liée a la température ...)

Une population de Monogenes passe obligatoirement dans une phase
d’accroissement (Fig. 4) a partir de certains seuils, lesquels sont naturelle-
ment fonctions des différentes variables démographiques. Les géniteurs sont
alors assez nombreux et les autres freins démographiques ne suffisent plus
pour stabiliser la population parasitaire. Il n’y a toujours pas de régulation
intensité-dépendante des hotes ; ce type de situation est souvent transitoire et
local dans les populations naturelles.

Quand la population parasitaire devient vraiment importante, et que le
seuil 1étal est atteint pour certains hotes, la régulation par la mort de ces der-
niers commence a opérer ; c’est ce qu’illustre la simulation de la figure 5. La
population parasitaire globale tend a se stabiliser (ici apres 35, ), mais les
cohortes ne subissent pas le méme sort. Le nombre de jeunes diminue alors
que les adultes continuent d’étre temporairement plus nombreux. La diminu-
tion des premiers s’explique par I’arrivée de grandes quantités de larves infes-
tantes accompagnée d’une surdispersion croissante dans le recrutement, puis
par leur disparition entrainée par la mort des hotes les plus parasités. L'ac-
croissement du nombre d’adultes tient au vieillissement naturel des larves déja
fixées, jusqu’a ce que la mortalité des adultes ne soit plus compensée par 1’ar-
rivée de nouveaux jeunes. Un peu plus de 10 pour cent des hotes ont disparu a
terme, conduisant a une relative stabilité de la population parasitaire.

Si le facteur de transmission est encore plus élevé (60 pour cent de larves
arrivant durablement a se fixer), et que 1’agrégation n’est initialement pas assez
forte (tout autre parametre étant inchangé), la situation démographique a
laquelle on aboutit est illustrée dans la figure 6. Les premieres étapes sont simi-
laires, mais les adultes présents produisent tellement de stades infestants que la
population parasitaire s’accroit a nouveau, conduisant & une mortalité des hotes
désormais massive. On assiste alors a un effondrement des deux populations
couplées, puis a une nouvelle stabilisation inévitable. En effet, le facteur de
transmission étant également fonction du nombre des hotes, donc indirectement
de leur densité, il baisse notablement avec des mortalités importantes d’hotes,
freinant de ce fait le recrutement. La situation est alors nouvelle : le nombre
d’oncomiracidiums est encore élevé, mais peu trouvent leur hote. De telles
vagues épizootiques sont observées en situation aquicole, quand le confinement
des hotes est trop élevé. Le parasitisme conduit alors au décalage de 1’équilibre
du systéme avec une densité moindre d’hétes.
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Figure 4. Simulation d’un accroissement progressif de population (D. aequans) sans régula-
tion de la population héte (D. labrax).
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Figure 5. Simulation d’un accroissement de population (D. aequans) suffisant pour provoquer
une faible mortalité dans la population hdte (D. labrax), avec stabilisation concomitante de la
population parasitaire globale ; les cohortes sont affectées de maniere différentielle.
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Figure 6. Simulation du comportement démographique d’une population (D. aequans) subis-
sant deux phases successives d’accroissement, suivies chacune par une stabilisation de nature
différente. La population parasitaire est finalement ramenée a un état initial suite & une régu-
lation temporairement croissante des hotes (D. labrax).

Pour illustrer la maniere dont les parasites se répartissent parmi les hotes
disponibles a un temps ¢, et les conséquences que va avoir cette répartition
sur le comportement démographique du systéme couplé, nous avons repré-
senté sur la figure 7 les variations du logarithme de 1’espérance du nombre de
parasites par hote (abscisse) et du logarithme de la variance correspondante
(ordonnée) pour la situation décrite dans la figure 6, et ce a compter de #,4g.
La courbe relie les couples de valeurs pour tout ¢ > )44, cinq d’entre eux
(1270, t3160 t322> 332> t334) €tant indiqués sur cette figure 7. De ¢, jusqu’a 1,7,
variance et moyenne sont égales ou sub-égales, témoignant du recrutement
de nature « poissonienne » prévu pour des hdtes peu parasités ; une espeéce
« rare » parait toujours distribuée de maniére « aléatoire ». Conformément a
nos observations de terrain, rappelons que les modeles développés prévoient
ce type de recrutement en deca d’un certain seuil dit critique (fonction
notamment de 1’4ge de I’héte), et qu’au-dela, les hotes sont d’autant plus
parasités qu’ils I’étaient déja. Une agrégation qui croit non linéairement avec
I'intensité parasitaire est liée a la nature du recrutement : c’est I’oncomiraci-
dium qui cherche ici son hote, et il le trouve d’autant plus facilement que ce
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dernier est affaibli par I’importance de son parasitisme. Apres f,7 , la popu-
lation parasitaire s’accroit notablement (Fig. 6), tout comme 1’inégalité dans
le recrutement ; la variance s’accroit alors plus vite que la moyenne. Les pre-
miceres oscillations de la figure 7, jusqu’a ¢3;4, correspondent a la période ou
I’intensité moyenne change moins fortement que la variance ; cette derniere
chute chaque fois que les hotes sur-infestés disparaissent. Le pic maximal de
croissance de la population parasitaire intervient apres f3;5 ; la moyenne
s’accroit en premier (¢3,,) suivie par la variance (t334), alors que la popula-
tion globale a déja commencé & diminuer. La distribution des parasites est
ainsi de plus en plus asymétrique, et en tout cas bien éloignée d’une fonction
décroissante monotone. Les écarts sur un seul pas de temps (¢33,, £334) sont
d’autant plus importants que cette distribution est asymétrique ; c’est cette
hétérogénéité qui va agir comme frein puissant. La mortalité importante des
hotes va ramener moyenne et variance a des valeurs plus faibles, sans que
I’on retrouve néanmoins un modele de distribution poissonienne. Les Mono-
genes sont désormais bien installés dans ce qui reste de la population hote. La
régulation s’opére alors par une baisse du facteur de transmission, rendant
cette population stationnaire.

log(Variance)

log(Espérance)

Figure 7. Variation, au cours du temps #, du log de I’espérance du nombre de parasites
(D. aequans) par hote (D. labrax) en fonction du log de la variance correspondante. La
situation démographique est celle illustrée dans la figure 6, et ce a compter de #,45.

227




TAXONOMIE, ECOLOGIE ET EVOLUTION DES METAZOAIRES PARASITES

L’ampleur du recrutement des stades infestants, 1a maniere dont ces der-
niers se dispersent parmi les hotes, la survie des parasites fixés, la variabilité
de I'impact de I’intensité parasitaire, ’influence des parameétres environne-
mentaux (non évoqués ici mais fonctionnels dans nos modeles non
linéaires), sont parmi les facteurs explicatifs de la multiplicité de ces com-
portements démographiques. Les figures 2 a 6 permettent par ailleurs
d’illustrer le role respectif différent que peuvent jouer cohortes d’adultes et
de jeunes dans une dynamique plus globale. La précision permet d’éclairer
cas par cas, et ce dans un contexte d’agrégation variable dans le temps et
dans I’espace des hotes. Cela n’est pas possible si I’on se contente d’intégrer
des fonctions de probabilité invariantes dans des systemes d’équations diffé-
rentielles. Une population parasitaire peut apparaitre comme temporaire-
ment distribuée de maniére aléatoire ; 1’agrégation peut s’accroitre pour
diminuer a nouveau tout aussi temporairement. Les processus générateurs
de surdispersion et de sousdispersion, simultanés ou successifs, peuvent
désormais étre quantifiés et expliqués, alors qu’ils relevaient de déductions
hypothétiques auparavant (Anderson & Gordon, 1982 ; Silan & Maillard,
1990).

Un processus tel que la mortalité des parasites dans 1’espace fragmenté
des hotes est loin d’étre simple a modéliser (Silan et al., 1999) ; nous savons
maintenant qu’une faible variation de celui-ci suffit & engendrer des états
démographiques radicalement opposés au méme temps ¢.

La validation de tous les états démographiques possibles se poursuit ;
elle ne concerne pour I’instant qu’un modele biologique Téléostéen-Mono-
genes. Néanmoins, les principes développés sont transposables a terme a
d’autres modeles. Les versions plus stochastiques actuellement développées
(Langlais et al., 2002, sous presse) ouvrent par ailleurs de nouvelles pers-
pectives.

Conclusions

Bien que connus depuis plus d’un siécle, les Monogénes restent por-
teurs de nombreuses interrogations en termes de biologie de populations et
de communautés.

Les liens qui existent entre la nature de leur spécificité parasitaire et
I’organisation de leurs peuplements sont une évidence pour les parasito-
logues connaissant bien ces helminthes. Il reste néanmoins a préciser
encore leur nature sur des bases quantitatives fiables, et seul 1’apport com-
plémentaire mais essentiel de la dynamique des populations peut y contri-
buer.

Divers travaux sur I’écologie de ces ectoparasites n’ont pas été réalisés
dans cette derniere optique, et certaines approches de leur dynamique restent
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contestables pour des raisons méthodologiques (Gonzalez-Lanza et al.,
1991). Le placage de statistiques ou d’équations discutables sur des données
ne relevant pas de la biologie des populations ne conduit, quant a lui, qu’a
émettre des hypotheses caricaturales et peu crédibles. Celle qui consiste a
penser que ces organismes forment des assemblages peu structurés et gou-
vernés principalement par les lois du hasard en est une (Gotelli & Rohde,
2002).

La prise en compte simultanée du maximum de traits biologiques rela-
tifs & ces organismes nous enseigne au contraire que ces populations et com-
munautés sont extraordinairement structurées, et que la contingence est
omniprésente. Ce que nous observons n’est rien d’autre que la conséquence
d’une longue et tres riche histoire évolutive, soulignée également par
d’autres approches (Caro et al., 1997). Dans les premiers travaux montpel-
liérains, la compétition comme moteur essentiel d’organisation spatiale était
peut-étre surestimée ; I’exces inverse est désormais perceptible dans la litté-
rature (Luque, 1996 ; Geets et al., 1997). L’invocation actuelle et récurrente
du hasard, ou d’un quelconque chaos déterministe dans les travaux les plus
théoriques, ne fait que refléter notre incapacité a identifier les variables
structurantes. Prendre prématurément trop de recul sur les processus, avant
meéme de savoir ce qui se passe dans I’histoire locale des organismes et
populations, et le plus souvent sans intégrer le temps, ne devrait pas mener
plus loin que certaines conceptions de la modélisation les concernant (Silan
etal., 1997 ; Silan et al., 1999).

Qu’elle soit morpho-anatomique, comportementale, démographique, la
variabilité est omniprésente chez les Monogenes, tout en restant inscrite
dans un cadre temporairement plus rigide. Encore une fois, tout est affaire
d’échelle. Les espeéces congénériques, fréquentes mais jamais nombreuses
dans une méme communauté, en sont une des illustrations. Les travaux lan-
guedociens que nous avons évoqués ont contribué a identifier cette variabili-
té de maniere toujours plus précise, mettant en exergue le role des niveaux
d’emboitement, qu’il s’agisse d’espace ou de temps. L’analyse multi-échelle
a indiscutablement des avantages.

Comme nous I’avons illustré, les Monogeénes peuvent passer d’une
situation démographique & une autre tres rapidement, quelle que soit I’échel-
le spatiale. La stabilité dans les populations naturelles n’est souvent qu’ap-
parente et temporaire, et quand elle perdure, elle est la résultante de
réajustements complexes dont certains ne sont pas encore clairement identi-
fiés. L’agrégation n’est que ’'une des conséquences ; elle n’est pas plus fon-
damentale que les autres, et ni plus ni moins structurante que pour d’autres
organismes vivants (tactismes, socialité ...).
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En définitive, quelle que soit la problématique abordée, 1’amélioration
de notre connaissance sur ces organismes passera par des analyses toujours
plus fines, sans s’arréter sur la partie émergée de 1’iceberg. Les Monogenes
sont petits, nombreux, diversifiés, vivent dans des environnements com-
plexes difficiles a appréhender... Autant de raisons qui rendent leur étude
laborieuse et largement rebutante. Il suffit d’observer le peu de littérature
écologique sur ces organismes pour s’en convaincre. L’approche qualitative
est loin d’étre aisée ; le nombre d’études quantitatives de qualité, inscrites
dans la durée, est tout aussi révélateur. Louis Euzet, toujours penché sur son
microscope pour tenter de percer les multiples secrets que recelent encore
ces organismes, ne devrait pas nous démentir !
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