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LES COUTS DE LA MANIPULATION PARASITAIRE

par Fanny Maure

Mise en contexte

Le parasitisme est défini comme une relation étroite au sein
de laquelle un organisme (le parasite) utilise durablement
un autre organisme ('hote) duquel il tire des bénéfices (e.g.
ressources, habitats, transports, soins parentaux) et auquel il
inflige des cofits sur la valeur sélective (e.g. croissance, fécon-
dité, survie) (Clayton & Moore 1997; Combes 1995; Poulin
2007). Cette association est sans aucun doute l'interaction
durable la plus fréquente dans le monde vivant : on estime
que plus de la moitié des espéces actuellement connues ont,
au moins a un moment de leur cycle, un mode de vie para-
sitaire (Bush 2001). Bien qu’au cours de 1'évolution le para-
sitisme soit apparu dans des taxons phylogénétiques tres
distants (e.g. des virus aux oiseaux, voir Poulin 2007 et De
Meetis 2010 pour syntheéses), tous les parasites ont développé
une contrainte biologique commune, celle de se transmettre
d’un hote a un autre au fil des générations. Si de nombreux
parasites maximisent leur probabilité de transmission par la
production d'un grand nombre de propagules, des stratégies
alternatives ont été sélectionnées (Combes 1995; Poulin 2007).
Certains parasites sont par exemple capables de modifier la

physiologie, la morphologie ou encore le comportement de
leurs hotes, dans un sens qui augmente leur probabilité de
transmission. On parle, dans ces situations, de manipulation
parasitaire (Holmes et Bethel 1972; Moore 2002; Thomas et al.
2005; Poulin 2007).

La manipulation parasitaire

Diversité de la manipulation

La manipulation parasitaire est une stratégie de transmission
répandue chez les organismes parasites. Elle a notamment
été rapportée chez les virus, les champignons, les bactéries,
les protozoaires, les nématodes, les nématomorphes, les tré-
matodes, les cestodes, les acanthocéphales et les parasitoides
(voir Poulin 2007 et Lefevre et al. 2009 pour syntheses). Si
dans 'immense majorité des cas, la manipulation concerne
des comportements déja existants et se manifeste par de
petits changements dans leur expression (Poulin 2010), elle
peut aussi engendrer des comportements nouveaux, parfois
spectaculaires (Figure 1).

Figure 1. Quelques exemples spectaculaires de manipulations parasitaires.

A) Gammares Gammarus insensibilis parasités par le trématode Microphallus papillorobustus, présentant un fort phototropisme positif et des compor-
tements de fuite aberrants (Photo : P. Goetgheluck). De tels comportements rendent les amphipodes plus sensibles a la prédation par les oiseaux aqua-
tiques, hotes définitifs du parasite (Helluy 1981). B) Le nématomorphe Paragordius tricuspidatus s’extirpant du corps de son hote Nemobius sylvestris
(Photo : P. Goetgheluck). Le ver parasite doit rejoindre le milieu aquatique pour se reproduire. Pour cela, il manipule le comportement du grillon des
bois, de sorte que ce dernier se jette a "eau (Thomas et al. 2002). C) La fourmi Cephalotes atratus, parasitée par le nématode Myrmeconema neotro-
picum (Photo : SP. Yanoviak). L’infection diminue le comportement de défense de ’insecte et donne a son abdomen I’apparence d’une baie, le rendant
attractif pour les oiseaux frugivores, hotes définitifs du parasite (Yanoviak et al. 2008). D) L’infection du polype corallien par le trématode Podocoty-
loides stenometra entraine un gonflement, une couleur rose et une capacité de rétraction diminuée, ce qui favorise sa prédation par ’hote définitif
du ver, le poisson-papillon Chaetodon multicinctus (Aeby 1998) (Photo : G. Aeby). E) Sporocyste de Leucochloridium paradoxum dans les tentacules

de son hote intermédiaire, Succinea putris (Photo : M. Snowarski). Les tentacules parasités miment la couleur et le comportement d’une chenille et,
par conséquent, augmentent la probabilité de rencontre entre le parasite et son hote définitif, un oiseau prédateur de chenilles (Robinson 1947). F)

La chenille Thyrinteina leucocerae manipulée par les larves du parasitoide Glyptapanteles sp. se comporte comme un « garde du corps » des pupes du
parasitoide (Photo : J. Lino-Neto). Ce comportement réduit fortement la mortalité des pupes (Grosman et al. 2008).
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Les stratégies de transmission basées sur la manipulation
de I'hote sont principalement observées dans quatre types
de situation : chez les parasites (i) transmis de facon trophi-
que, (ii) qui quittent eux-mémes I'hote, ou libérent juste leurs
propagules, dans un habitat différent de celui dans lequel
ils vivent, (iii) transmis par un vecteur et (iv) qui continuent
leur développement dans une structure externe protégée par
I'héte (Poulin 2010) (Figure 2). Les parasites manipulateurs
modifient fréquemment les tropismes de base de leurs hotes
(e.g. réponse a la lumiere, gravité, humidité), leurs réactions
face a des stimuli menagants (présence de prédateurs), ou
leur niveau d’activité (voir Moore 2002 pour synthese). Des
changements dans ces motifs comportementaux simples
sont généralement suffisants pour que I'hote se déplace vers
un nouvel habitat, devienne plus vulnérable a la prédation
ou fasse toute autre activité qui pourrait augmenter le suc-
cés de transmission du parasite (Poulin 2010). Il est cepen-
dant important de garder a l'esprit que les hotes manipulés
ne sont pas seulement des hotes normaux avec un ou quel-
ques traits modifiés, mais qu’ils sont plutot des organismes
profondément modifiés. La manipulation parasitaire se fait
selon plusieurs dimensions phénotypiques et c’est le résultat
complexe des interactions entre ces dimensions qui engen-
dre une meilleure transmission du parasite. On parle alors
de multidimensionnalité de la manipulation (Thomas et al.
2010a).

(a)

DH

(b)

Figure 2. Représentation schématique des quatre principales situa-
tions dans lesquelles la manipulation du comportement de I’hote a été
observée.

Dans chaque situation, les hotes sont représentés par des rectangles et
le parasite par un rond noir. A) Chez les parasites transmis de maniere
trophique, la manipulation du comportement ou de ’apparence de [’hote
intermédiaire (IH= hote intermédiaire), peut augmenter la probabilité de
transmission vers I’hote définitif (DH= hote définitif), par le biais de la
prédation. B) Chez les parasites qui doivent quitter ’hote (H), ou libérer
leurs propagules dans un habitat différent de celui dans lequel I’hote vit,
la manipulation peut induire un déplacement de [’hote dans un habitat
différent, mais viable, comme illustré par le gradient sur la figure. C)
Chez les parasites transmis par des vecteurs (V), la manipulation du vec-
teur peut consister en une augmentation du nombre de rencontres avec
les hotes (Hn) du parasite. D) Chez les parasitoides qui doivent s’extraire
de ’hote et terminer leur développement a U’extérieur de celui-ci, la
manipulation peut modifier le comportement de [’hote de sorte qu’il
protege la pupe de parasitoide de ses prédateurs ou d’autres dangers
(Poulin 2010).
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Si de nombreuses modifications phénotypiques chez les
hotes infectés sont indéniablement des adaptations parasitai-
res visant a augmenter la transmission (voir Moore 2002 pour
synthese), il est important de souligner que tous les chan-
gements phénotypiques chez les hotes infectés ne sont pas
forcément des manipulations parasitaires (Poulin 1995). Pre-
nons un exemple extréme : un comportement « suicidaire »
(e.g. augmenter son risque de prédation) peut parfois étre
avantageux pour un hote infecté, ou tout au moins pour la
valeur sélective de ses geénes, s’il permet de réduire les ris-
ques d’infection de ses apparentés (Trail 1980). Enfin, les
changements phénotypiques observés chez les hotes para-
sités peuvent aussi étre des conséquences pathologiques de
I'infection, qui ne sont adaptatives ni pour I'hote ni pour le
parasite (sous-produits de l'infection). Dans la pratique, il
n’est pas toujours facile de déterminer a qui profite un chan-
gement phénotypique a la suite d'une infection. Afin de pro-
poser un cadre conceptuel rigoureux, Poulin (1995) a suggéré
quatre critéres de base pour qu'un changement induit par un
parasite dans le comportement de son hote puisse étre quali-
fié d’adaptatif pour le parasite : la complexité, 'existence de
convergence, la finalité et I'avantage sélectif. Dans un article
récent, Poulin (2010) suggere toutefois que la démonstration
de bénéfices en termes de transmission pour le parasite est
un critére suffisant pour pouvoir parler d’adaptation para-
sitaire.

Scénarios évolutifs de la manipulation

On distingue a ce jour trois voies d’évolution de la mani-
pulation du comportement de 1'hdte par le parasite : (a) la
manipulation sensu stricto, (b) I'exploitation des réponses
compensatoires et (c) la manipulation de type «mafieuse»
(Thomas et al. 2010Db).

oy La manipulation sensu stricto : C'est la stratégie illus-
trant le mieux le concept du « phénotype étendu » (exten-
ded phenotype) proposé par Dawkins (1982) selon lequel
les changements phénotypiques chez I'héte correspondent
a I'expression des genes du parasite dans le phénotype de
I'héte. Par exemple, dans le cas de la manipulation com-
portementale, on pourrait s’attendre a ce que des genes du
parasite soient responsables de la sécrétion de molécules (ou
induisent leur production par I'hote) qui agissent sur le sys-
téme nerveux central de 'héte afin d’aboutir & des modifica-
tions comportementales qui favorisent la transmission (Ada-
mo 2002). L'hypotheése de manipulation sensu stricto suppose
que manipuler est une activité cotiteuse pour les parasites et
qu’elle se fait nécessairement au détriment d’autres fonctions
(Poulin 1994).

=Y L'exploitation des réponses compensatoires : La
plupart des organismes ont des traits dhistoire de vie plas-
tiques leur permettant de s’adapter a des conditions environ-
nementales défavorables et ainsi réduire les cotits subis sur
leur valeur sélective (Metcalfe et Monaghan 2001). Le parasi-
tisme peut étre une variable environnementale suffisamment
importante pour déclencher des réponses compensatoires
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chez les hotes infectés. Lorsque les réponses compensatoi-
res des hotes sont favorables a la transmission, Lefévre et al.
(2008) ont prédit que la sélection naturelle devrait favoriser
les parasites exploitant ces derniéres. Par exemple, certains
parasites transmis par contact pourraient induire une cas-
tration progressive chez leurs hotes, afin de stimuler chez
ces derniers un effort de reproduction précoce, lequel est
également favorable a la transmission du parasite par 'aug-
mentation des contacts male-male et male-femelle. Dans ce
cas, plutét que de manipuler activement son hote, le para-
site exploiterait une réponse compensatoire de I'hote (i.e. se
reproduire rapidement lorsque 1'espérance de reproduction
future devient faible). La réponse compensatoire étant égale-
ment bénéfique pour I'hote (en contrant et en diminuant les
effets négatifs de l'infection), la sélection devrait favoriser ce
type de stratégie bénéfique pour les deux protagonistes.

La manipulation sensu stricto et I'exploitation des réponses
compensatoires représentent deux scénarios de manipula-
tion différents, mais qui ne sont pas mutuellement exclusifs
et qui peuvent former un continuum (Lefévre et al. 2008).

v La manipulation de type « mafieuse » : Ce scénario,
historiquement proposé par Zahavi (1979), est sans aucun
doute l'illustration la plus extréme de ce qui peut évoluer
en termes d’interactions hotes-parasites dans le cadre de
manipulations du comportement. Les parasites sélection-
nent des comportements collaborateurs chez leurs hotes en
leur imposant un cotit en valeur sélective dans le cas d’une
désobéissance. IIs seraient ainsi capables d’adopter une viru-
lence facultative a la hauteur du taux de collaboration mani-
festé par I'hote. Quand le comportement de I'héte differe
de celui attendu par le parasite, ce dernier peut augmenter
sa virulence, rendant tout comportement non collaborateur
plus cotiteux pour I'hote que la collaboration. Cette stratégie
« mafieuse » peut donc, en théorie, forcer 1'hote & adopter
un comportement bénéfique pour le parasite, sous peine de
représailles (Thomas et al. 2010b). Le meilleur exemple actuel
de cette hypothése est 'association entre le coucou (Clamator
glandarius) et la pie bavarde (Pica pica). Dans ce systeme, la
femelle coucou dépose ses ceufs dans les nids d’autres espe-
ces et passe régulierement vérifier si ses petits sont correc-
tement élevés. Il a été montré que les couples d’oiseaux qui
éjectent les ceufs de coucou voient leurs nichées plus souvent
détruites par des actes de prédation (exercés par le coucou)
que ceux qui élevent le poussin parasite (Ponton et al. 2006;
Soler et al. 1995). Ainsi il est plus probable que la fréquence
des « génes accepteurs » augmente dans la population hote,
plutoét que celle des « genes rejeteurs » (Soler 1999).

La plupart des études considerent que le scénario de mani-
pulation sensu stricto est le principal processus utilisé par les
parasites pour prendre le contréle du comportement de leurs
hotes. Pour cette raison, la majorité de ces études supposent
aussi que des cotlts pour le parasite sont inévitablement
associés a la manipulation de 'héte (Poulin 2010).
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Les cofits de la manipulation

La théorie prédit (e.g. Poulin 1994, 2010; Poulin et al. 2005)
que la manipulation parasitaire sensu stricto engendre certes
des bénéfices pour le parasite, mais aussi des cotits. L'énergie
investie par le parasite dans la manipulation de son hote ne
serait plus disponible pour la réalisation d’autres fonctions
comme la croissance, la reproduction, la fécondité ou la lutte
contre la réponse immunitaire de 1'hote (Poulin 1994).

On distingue généralement deux types de cotts : les cofits
indirects et les cofits directs. Il existe a ce jour plusieurs évi-
dences de coftts indirects, comme une plus forte probabilité
(relativement aux individus ou espéces non manipulateurs)
d’étre tué par le systéme immunitaire de 'hote. Thomas et al.
(2000) montrent, dans le systéme trématode-amphipode évo-
qué dans l'encadré 1, que les métacercaires cérébrales (celles
qui manipulent le comportement du gammare) sont signi-
ficativement plus sujettes a I'encapsulation puis a la méla-
nisation, que les métacercaires abdominales qui n’induisent
pas de changements de comportement. De facon analogue,
les individus ou parasites fortement manipulateurs peuvent
étre davantage exposés a la prédation par des prédateurs
non appropriés comme hotes définitifs (voir Poulin 2005 et
2010 pour syntheéses). Leung et al. (2010) montrent que plus
les métacercaires de Curtuteria australis sont situées dans la
partie terminale du pied de bivalves hotes intermédiaires,
plus elles perturbent le comportement d’enfouissement des
coques (ce qui augmente leur risque de prédation par 'hui-
trier-pie, I'hote définitif du parasite), mais plus elles sont
également exposées a la prédation par des petits poissons
benthiques, dans lesquels elles meurent.

En paralléle aux cotts indirects, on distingue des cotits phy-
siologiques directs associés a l'induction de la manipula-
tion. Méme si certains parasites perturbent le comportement
de leurs hotes simplement en se trouvant au bon moment
dans le bon organe, la plupart des manipulations de com-
portement semblent résulter d’interférences actives avec le
systéme neuronal de I'héte, ce qui implique la sécrétion et
la libération de substances par le parasite (Biron et al. 2005;
Thomas et al. 2005). Bien que centrale dans la compréhen-
sion de l'évolution de la manipulation parasitaire comme
stratégie de transmission, 1'existence de cotts directs reste
trés peu documentée a ce jour. A notre connaissance, seule
I'étude de Sanchez et al. (2008) avait jusqu’ici concretement
abordé la question des cofits directs de la manipulation. Ces
auteurs montrent que plus les nématomorphes (Figure 1b)
manipulent les orthoptéres pendant de longues périodes,
moins leur fécondité sera élevée par la suite. Bien que perti-
nente, I'étude de Sanchez et al. (2008) ne permet toutefois pas
d’exclure I'hypothese alternative selon laquelle les effets de
la sénescence confondent ce résultat (i.e. les vers ayant mani-
pulé longtemps pourraient avoir une moins bonne fécondité
du fait de leur age élevé).
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Figure 3 : Cycle de Dinocampus coccinellae dans Coleomegilla maculata.

Plusieurs jours aprés que la guépe ait déposé un ceuf dans la cavité abdominale de la coccinelle (environ 20
jours), une larve s’en extirpe (a) (Photo : M.B. Morin) et se tisse un cocon autour des pattes de la coccinelle
(b) (Photo : F. Maure). De facon assez atypique pour une association hote-parasitoide, la coccinelle reste en
vie, mais arréte de se déplacer et de se nourrir. Accrochée sur le cocon avec ses pattes, elle a alors pour seule
activité de légers tressautements qu’elle manifeste a intervalles irréguliers (en particulier lorsqu’elle est sollici-
tée). Il a été montré que, manipulée ainsi, la coccinelle confére au cocon du parasitoide une protection contre
certains prédateurs (Maure et al., sous presse). Environ 8 jours apres qu’elle ait quitté son hote, la guépe adulte

émerge du cocon (c) (Photo : F. Maure).
(IWlustration : Franz Vanoosthuyse)

Cependant, dans une tres récente étude basée sur 1'associa-
tion entre une guépe parasitoide, Dinocampus coccinellae, et
son hote la coccinelle maculée, Coleomegilla maculata (voir
Figure 3 pour le cycle), Maure et al. (sous presse) apportent
un nouvel élément de réponse. Les auteurs montrent qu’il
existe une relation négative entre le temps de protection (i.e.
le temps de survie) de la coccinelle sur le cocon du para-
sitoide et la fécondité de la guépe a émergence, suggérant
I'existence d'un compromis entre 1'effort de manipulation
et 'effort de reproduction de la guépe. Cette étude apporte
donc la premiere illustration expérimentale de l'existence
de cofts liés a la manipulation du comportement des hotes,
cotits en 'occurrence liés a 'accomplissement, par 1'hote, des
comportements manipulés (i.e., les tressautements).

Conclusion

Bien qu’a ce jour les exemples de manipulations du com-
portement des hotes par les parasites ne manquent pas, de
nombreux aspects de cette stratégie de transmission restent
encore inconnus, notamment ceux concernant les cotits que
représentent ces manipulations pour les parasites. L'ab-
sence actuelle de ces données constitue un obstacle majeur
pour notre compréhension de 1'évolution de cette stratégie
(Thomas et al. 2010b). L'étude de Maure et al. (sous presse) est,
dans ce contexte, trés pertinente, car elle apporte la premiére
mise en évidence expérimentale de I'existence de tels cotts.
Il semble donc qu’il soit important de ne plus sous-estimer
ces colits nécessaires a I’accomplissement de comportements
manipulés et, dans cette optique, cette trés récente étude
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incite a la réalisation de travaux similaires sur d’autres sys-
temes dans lesquels les comportements manipulés semblent
tout aussi cotiteux.
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