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Avant-propos

La révolution génétique a largement laissé de cOté les étres parasites, au point qu’ils
ont été quasi-ignorés par les plus grands ouvrages sur I’évolution du Vivant. Oh! Bien
stir, quelques groupes présentant une menace immédiate pour la santé humaine ou pour
celle des especes domestiquées ont fait I’objet de recherches approfondies (et riches de
résultats !) de la part des médecins et des vétérinaires. Toutefois, a ces exceptions pres,
les recherches sur le monde des parasites n’ont révélé que depuis treés peu de temps
pourquoi ils représentent une dimension fascinante de la vie.

Lorsqu’on se penche sur le passé de notre planete, il est impressionnant de réaliser
a quel point les parasites ont «éclaboussé» le monde vivant par leur propre diversité,
mais également en s’agrippant a des branches diverses de leurs arbres phylogénétiques. ..
pour y trouver des hotes. Certains sont restés trés longtemps liés a ces hotes chez lesquels
ils ont suivi leur propre évolution, d’autres ont saisi les occasions d’aller prospérer sur
d’autres branches phylogénétiquement éloignées mais écologiquement proches !

Les parasites impressionnent par bien des aspects qui sont inattendus pour des étres
aussi peu «visibles » : par exemple leurs taux de multiplication souvent extraordinaire,
leurs modes de circulation efficaces dans tous les écosystemes, leurs stratégies « gagnant-
gagnant» avec les hotes, les échanges de génes avec ces derniers. On peut méme se
demander si le nombre d’espéces n’est pas quelquefois plus riche en especes parasites
qu’en especes libres, et si autant de processus sont a I’ceuvre, sinon plus, que ceux qui
gouvernent les systemes proies-prédateurs. S’ils en avaient eu connaissance, les plus
grands philosophes des Lumieres auraient été découragés par les «inventions» de la
sélection naturelle chez les parasites, ces penseurs pour qui la nature était «bonne»...

Dans le monde contemporain, a I’opposé des réveries de Rousseau, la biosphere est
chaque jour davantage agressée. Lorsque les écosystemes se modifient, a la suite par
exemple de migrations ou de changements climatiques, les populations d’hotes et de
parasites sont confrontées a de nouvelles pressions sélectives. Les conséquences sont
toujours difficiles a prévoir, aussi bien pour les hotes que pour les parasites. Pourtant,
cette prédiction est un enjeu considérable pour 1’espéce humaine. Certes, il ne faut pas
perdre de vue que des changements majeurs se sont déja produits au cours de 1’évolution
des primates, lorsque les Hommes modernes ont quitté 1’ Afrique pour se répandre en
Eurasie. La confrontation avec des parasites « nouveaux » a pu redistribuer les cartes (les
genes...) au moins localement. Les conséquences du parasitisme sur les populations de
notre époque sont certainement amplifiées par les changements globaux de I’environne-
ment tandis que les procédés d’édition récents de I’ ADN offrent de nouvelles et excitantes
dimensions aux recherches. L’écologie et la biologie moléculaire se retrouvent...

Le présent ouvrage est une synthése entre les connaissances déja acquises vers
I’an 2000 et celles qui ont été publiées depuis lors. Il rendra un grand service aux biolo-
gistes de formations tres diverses car il ouvrira de nouvelles portes a la réflexion, aussi
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bien sur le monde des virus, des bactéries ou des métazoaires parasites, que de ceux
de la coopération et du mutualisme, et sur le fonctionnement et I’évolution du monde
vivant dans son ensemble. Le lecteur comme 1’étudiant ou I’enseignant, découvrira
ainsi I’incroyable «ingéniosité » de la sélection naturelle dans le monde des interactions
durables, et son role dans les aventures de la planete bleue.

Claude Combes
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Introduction
L'interaction durable

Les richesses produites par les étres vivants peuvent étre regroupées en quatre types:
o la matiere (molécules, cellules, organes, organismes...);

e les procédés (réactions chimiques, enzymatiques...);

e le travail au sens physique (déplacement, soin aux juvéniles...);

o les réalisations physiques modifiant I’environnement (nids, galeries, maisons...).

Ces richesses, sans exception, sont codées par le génome des organismes (c’est-
a-dire par leur génotype) et constituent au sens littéral leur phénotype. Dans ce livre, le
phénotype sera entendu dans le sens proposé par Richard Dawkins, a savoir I’ensemble
des manifestations anatomiques, physiologiques et comportementales du génotype d’un
organisme: i) dans ses propres limites physiques (I’individu lui-méme) et ii) dans ses
interactions avec I’environnement abiotique et biotique (dans les limites physiques des
autres organismes). Il s’agit donc du phénotype étendu a toutes ses manifestations.

Les richesses ainsi produites par chaque organisme suscitent les convoitises d’autres
étres vivants qui vont utiliser différentes stratégies pour se les approprier.

La plus simple et « pacifique » consiste a recycler les richesses des organismes morts :
c’est la stratégie des détritivores et des charognards qui utilisent cette voie, tout comme
celle du bernard-1’hermite qui va occuper les coquilles de gastéropodes morts et donc
utiliser une part des richesses produites.

La prédation sera une seconde expression bien plus «violente» d’appropriation
d’énergie. Ainsi, a chaque instant, sur I’ensemble de notre planéte, dans les prairies
et les foréts, dans les lacs et les rivieres, a la surface des mers et au plus profond des
océans, des milliards d’étres vivants sont les proies d’autres étres vivants. On parle de
systémes prédateurs-proies.

Parfois les appropriations de matiére se font en «bonne entente» entre deux orga-
nismes d’especes différentes qui trouvent un intérét réciproque a échanger des richesses,
c¢’est ainsi que fonctionnent les mutualismes (par exemple, 1’algue et le champignon du
lichen échangent des éléments qui sont indispensables a leur survie commune).

Enfin, il existe une quatriéme voie possible qui consiste a retirer de 1’énergie d’un
autre organisme sans pour autant qu’il soit mort, qu’il soit une proie ou qu’il en retire
lui-méme un quelconque avantage : il s’agit du parasitisme.

Quand on se place a 1’échelle des individus, les différences fondamentales entre les
systemes prédateurs-proies et hdtes-parasites peuvent €tre résumées comme suit :

e [’interaction entre le prédateur et la proie (quand un chat attrape une souris ou quand
la grenouille capture un insecte) est instantanée ou quasi instantanée. Tout au plus,
elle se prolonge le temps d’une poursuite et de la digestion de la matieére organique.

11
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Dans tous les cas, le prédateur n’exploite que la premiere des quatre richesses du
vivant: la matiere de sa proie.

I’interaction du parasite avec I’hdte s’installe dans la durée, le plus souvent jusqu’a ce
que la mort d’un des deux protagonistes vienne I’ interrompre. Grace a cette prolonga-
tion dans le temps de I’interaction, le parasite est en mesure d’exploiter non seulement
la matiere de son hote, mais également les trois autres richesses du vivant: procédés,
travail et réalisations. La matiere organique elle-mé&me ne constitue plus uniquement
une source d’énergie, mais devient I’habitdit méme du parasite. A T’échelle de la
biosphére, on considére souvent le passage global d’énergie des hdtes vers les para-
sites comme négligeable par rapport au passage global d’énergie des proies vers les
prédateurs. Mais une chose est siire, c’est que ce type d’interaction, parce qu’elle se
prolonge a I’échelle des individus, devient infiniment riche de conséquences sur le
fonctionnement et 1’évolution du monde vivant.

Remarque Notons qu’a I’inverse des prédateurs qui sont bien visibles, au moins au
moment de s’attaquer a leur proie, les parasites sont des acteurs de I’ombre. Bien que
certains d’entre eux puissent étre de grande taille et parfaitement visibles, leurs interac-
tions avec leurs hotes sont, elles, beaucoup plus difficiles a observer. C’est la raison pour
laquelle la premiere illustration de cet ouvrage ne représente pas les parasites présents dans
le pelage d’un impala mais I’impala lui-méme tandis qu’il s’épouille avec ses incisives
pour se débarrasser d’une partie de ces intrus indésirables.

.‘i"
4
i,

- -
.- »

Dans la suite de cet ouvrage, nous définirons le parasitisme et le mutualisme comme

deux formes de symbiose: au sens premier du grec sumbidsis (vivre ensemble), cette
notion impliquant une vie commune s’installant dans la durée entre organismes d’especes
différentes.
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Introduction ¢ L'interaction durable

ATTENTION!
Outre son sens premier, le terme «symbiose » est quelque fois utilisé a tort comme
synonyme de « mutualisme », mais plus fréquemment et de maniére plus partagée, la
«symbiose » qualifie une association ou les partenaires vivent une proximité physique
étroite, du type «|'un dans l'autre » : le plus petit des deux partenaires peut ainsi vivre
a l'intérieur du plus grand. La symbiose peut alors étre mutualiste (I'algue dans les
cellules du champignon des lichens) ou parasitaire (le Plasmodium, agent du paludisme,
dans les globules rouges de I'Homme).

Etant donné i) les dérives d’emploi du terme de symbiose dans la littérature scien-
tifique comme dans le vocabulaire courant et ii) les besoins de précision de la notion
de parasitisme, Claude Combes, en 1995, a proposé de remplacer le qualificatif de
«symbiose » par celui d’«interactions durables» qui s’applique aux relations inter-
organismes inscrites dans la durée qu’elles soient de type mutualiste (existence de
bénéfices pour les deux partenaires) ou qu’elles soient de type parasitaire (seul le para-
site retire un bénéfice de 1’association).

Remarque Les nombreux organismes qui s’ associent durablement a d’autres appar-
tiennent a des groupes taxonomiques tres différents et 1’association revét une infinité de
modalités distinctes. Au premier abord, on peut avoir I’'impression qu’il n’existe rien de
commun entre un virus, une bactérie symbiotique, une mitochondrie, un trypanosome, une
douve du foie, une tique et le poussin du coucou. Pourtant tous ces organismes réalisent
une interaction durable avec un hote, ce qui leur donne une unité conceptuelle et les place
sous des auspices évolutifs communs. Peu importe la position taxonomique des partenaires,
peu importe la maniére dont est réalisée I’ interaction, peu importe méme que les bénéfices
et les colits de I’association puissent se répartir trés inégalement.

L’interaction durable entre organismes, qu’elle soit mutualiste ou parasitaire, présente
quatre conséquences majeures, liées au fait que des génomes existent cote a cote, faisant
du systéme un super-organisme, possédant un super-génome et donc un phénotype
étendu.

e Premiere conséquence des interactions durables: par I’intermédiaire de molécules ou
de structures plus complexes, le génome du symbiote (le plus petit, souvent hébergé
physiquement, parasite ou mutualiste) peut modifier le phénotype de 1’héte (le plus
grand, souvent hébergeur physiquement, a son total désavantage ou a son propre profit).
L’un de ces phénotypes étendus les plus élaborés et les plus fascinants au sein des

interactions durables, a lieu dans les associations hotes-parasites. Il met a profit un
échange de signaux entre partenaires, échange rendu possible par la formidable unicité
de la chimie du vivant, aboutissant a ce que nous appellerons la manipulation de I’hote,
c’est-a-dire la modification de la physiologie et le comportement de cet hote au profit de
la réalisation du cycle de vie du parasite. On identifie et caractérise de plus en plus fine-
ment les influences des geénes de parasites sur ces aspects de la biologie des hotes (pour
favoriser la transmission d’hote a hote, 1’exploitation de 1’hdte, 1’évasion du systeme
immunitaire...).

13



Parasitisme

14

Remarque On peut se demander s’il existe une seule interaction durable, parasitaire
comme mutualiste, qui n’implique pas une manipulation, fut-elle subtile, par le ou les
symbiotes, c’est-a-dire s’il existe un seul animal libre qui ne doive sa physiologie ou ses
comportements qu’a ses propres genes.

e Deuxieme conséquence de I’interaction durable: toute interaction entre des organismes
hétérospécifiques s’installant dans la durée induit une forte probabilité pour que, dans
le super-génome ainsi assemblé, certaines fonctions soient codées en double (par un
gene ou un ensemble de genes).

Lorsque ces redondances de génes existent, si I’'une des copies dans un des génomes en
interaction subit une mutation délétére, celle-ci ne sera pas forcément contre-sélectionnée
(c’est-a-dire éliminée) puisque la fonction codée est assurée par 1’autre partenaire. Les
genes affectés par ce type de sélection ne codent évidemment pas pour des fonctions
nécessaires en dehors de toute interaction durable. Ainsi, ne seront pas concernées
de nombreuses fonctions hotes qui doivent étre remplies en absence d’interaction, ou
certaines fonctions des parasites nécessaires a la réalisation des phases du cycle de vie
qui se déroulent en dehors de 1’hdte. D’une maniere générale, si I’inactivation d’une des
copies du gene ne modifie pas la valeur sélective de celui qui le porte ou mieux, si elle
I’augmente (ne plus fabriquer une protéine tout en maintenant la fonction, via celle du
partenaire, permet au minimum une économie métabolique), aucune pression de sélection
ne contre-sélectionnera la mutation. Les génes ainsi perdus deviendront des pseudogenes
(présentant la structure générale du géne mais ne permettant plus d’expression a cause de
mutations) ; ils pourront méme complétement disparaitre du génome a terme.

D’une maniere générale, ce sont les organismes symbiotiques, abrités dans leurs
hotes, qu’ils soient mutualistes ou parasites, qui perdent les génes, du simple fait que la
symbiose est obligatoire pour eux et donc que 1’absence de fonction est systématique-
ment compensée par I’hote qui les abrite. Pour ce dernier, seuls les individus « infectés »
pourraient compter sur cette compensation. Et ce n’est que dans le cas des symbioses
obligatoires fixées (primaires) dans une population voire dans une espece hote, que de tels
phénomenes de perte de fonction existeront, de maniere similaire aux micro-organismes,
chez le partenaire qui héberge. En effet, toutes les études portant sur les symbiotes
mutualistes ou parasitaires mettent en avant des simplifications morpho-anatomiques
(régression des appareils locomoteurs, digestifs. ..) ou biochimiques (inactivation/dispa-
rition de voies métaboliques, enzymes, hormones...). C’est ainsi que Taenia solium, le
ver solitaire, a perdu son tube digestif (il ne produit plus d’endoderme) et sa voie de
biosynthese de la lysine (un acide aminé) : pourquoi dépenser de 1’énergie pour construire
une machinerie complexe avec des cellules spécialisées et des enzymes associées lorsque
I’hdte se charge de la fonction ?

Exemples Ce mécanisme évolutif est poussé a I’extréme chez certains orga-
nismes (en dehors des virus dont le génome est, par origine et par essence, réduit au
minimum). C’est le cas par exemple chez Buchnera aphidicola (bactérie symbio-
tique mutualiste des pucerons). Elle posséde un génome de 640000 paires de bases
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codant pour quelque 583 genes la ot une bactérie standard comme Escherichia coli
affiche plus de 4,6 millions de nucléotides codant pour plus de 4200 genes. Ce phéno-
mene a été poussé a I’extréme chez les mitochondries, passées du statut de bactéries
symbiotiques a celui d’organites totalement intégrés dans la cellule eucaryote, a la
fois totalement dépendantes et totalement indispensables a cette derniere.
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Quel que soit le partenaire de 1’interaction durable qui est porteur du gene perdu, ceci
a pour conséquence de le rendre completement tributaire de cette interaction et I’engage
sur une voie évolutive sans retour que 1’on appelle la dépendance.

e Troisieme conséquence de I’interaction durable: le partenaire symbiotique peut
apporter dans 1’association une fonction (codée par un géne ou un ensemble de geénes)
que I’hdte réalise de maniere moins performante ou qu’il ne possede pas, mais qui est
avantageuse pour ce dernier.

Qu’il perde sa propre capacité a assurer seul la fonction ou qu’il en acquiere une
nouvelle qu’il ne possédait pas, I’hote devient alors dépendant du symbiote. C’est cette
caractéristique d’obligation qui fera souvent classer I’association dans un cadre mutua-
liste, davantage que 1’absence de coiits associés a 1’interaction ou de désavantages pour
I’hote.

ATTENTION!!
Si I'on qualifie souvent le mutualisme d'«association a bénéfices réciproques», on voit
qu'il s'agirait plutét d'une «association a parasitisme réciproque ».

e (Quatrieme conséquence de I’interaction durable : 1’association prolongée intime entre
deux génomes est le lieu le plus privilégié€ qui puisse se concevoir pour des échanges
de genes entre organismes.

Les transferts horizontaux de génes entre organismes d’especes différentes (en
opposition avec les transferts verticaux qui se produisent lors la reproduction sexuée)
constituent une des découvertes les plus intrigantes et excitantes en génétique, et par
conséquent en évolution, depuis le milieu du si¢cle dernier. Tout d’abord mis en évidence
entre des bactéries, de tels phénomenes ont été depuis identifiés chez tous les groupes
d’organismes. Un des exemples les plus avancés concerne toutes les especes eucaryotes
(et donc nous-mémes) et les petits organites qui leur servent de centrale a énergie: les
mitochondries. Ces organites essentiels de la cellule eucaryote actuelle ont pour ancétre
une o-protéobactérie qui est devenue symbiotique. Au cours du milliard et demi d’années
qui se sont écoulées depuis cette «fusion » (endosymbiose) entre deux organismes issus
de branches éloignées de I’arbre du vivant, au sein de I’interaction durable ainsi formée,
le génome de la bactérie a subi une importante réduction en devenant un organite, et
certains genes codants pour des fonctions mitochondriales sont a présent localisés non
plus dans le génome mitochondrial mais dans le génome nucléaire de la cellule «hote ».

Pour conclure, les interactions durables sont infiniment nombreuses dans le monde
vivant. Si certains mutualismes ont été identifiés comme fondamentales dans les
écosysteémes qui nous entourent, le fait que les parasites soient peu ou non visibles
les a longtemps fait ignorer des écologues et des évolutionnistes. Aujourd’hui, leurs
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roles essentiels dans 1’équilibre et la dynamique des écosystémes, ou comme moteurs
évolutifs apparaissent clairement. Ainsi les parasites sont fortement impliqués dans des
processus aussi divers que la régulation de la densité des populations, la structuration des
écosystemes, la compétition entre espéces ou 1’acquisition de nouvelles formes de vie.

En fait il n’a certainement jamais existé depuis les premiers temps de 1’histoire de la
vie sur terre, d’organisme qui ne subisse ou n’établisse d’interaction durable avec un
autre organisme.

Deux mitochondries (a gauche) et deux Wolbachia (a droite) céte a céte dans le
cytoplasme d’un ceuf de Culex pipiens. Ce cliché a été obtenu par microscopie
électronique a transmission. Les mitochondries sont des organites dont les ancétres
sont des alpha-protéobactéries et les Wolbachia sont des alpha-protéobactéries. Le
diametre d'une Wolbachia est d'un peu moins d'un micrométre.



