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Avant-propos
Cet ouvrage, initialement conçu comme partie d’un projet plus exhaustif qui devait couvrir l’ensemble des acquis relatifs aux maladies des poissons, est l’aboutissement de l’énorme travail auquel Pierre de Kinkelin s’était attelé au milieu de la décennie 2000 et que l’issue d’un mal inexorable, en mai 2013, ne lui aura pas permis de mener à terme. Reconnu pour avoir été l’un des pionniers de la virologie des poissons, Pierre, qui possédait aussi une solide pratique de l’histopathologie, avait en plusieurs occasions orienté ses travaux vers des thèmes de parasitologie, notamment la bucéphalose et la tétracapsuloïdose. Nous tous, ses co-auteurs et ses anciens collègues, avons été témoins de l’ardeur et du soin avec lesquels il s’est passionné pour la réalisation de la partie consacrée aux parasites et il est important de préciser que dans le travail de mise à jour, de correction et d’édition qui nous a incombé, nous nous sommes efforcés de respecter ses conceptions et ses partis pris. Dans l’esprit, cet ouvrage porte fondamentalement sa marque.
Un simple coup d’œil au sommaire suffira pour constater que les développements auxquels se sont laissés entraîner les auteurs n’ont plus guère de rapports avec la teneur et les ambitions d’un simple précis de pathologie, comparable à celui qu’avaient conjointement édité en 1985 l’Inra et l’Office international des épizooties — OIE, devenu depuis l’Organisation mondiale de la santé animale. Cette significative inflation ne s’explique pas seulement par la volonté de brosser un tableau, aussi complet que possible et étayé sur des bases scientifiques éprouvées, du monde des parasites rencontrés dans les milieux aquatiques. Elle tient pour une grande part à l’importance accordée à l’iconographie, jugée indispensable, dans le domaine zoologique surtout, à la compréhension de descriptions toujours plus approfondies et que la seule prose éprouve parfois des difficultés à rendre avec clarté. Elle tient aussi, et plus encore peut-être, à l’extraordinaire floraison de connaissances engendrée par les nouvelles approches de la biologie, dont de nombreuses applications se sont banalisées précisément entre la mise en chantier et l’achèvement de notre travail. Il eut été intenable de fonder des raisonnements pratiques sur la présentation de concepts scientifiques unanimement admis, tout en passant sous silence les bonds en avant, les confirmations, les remises en question et parfois les incertitudes découlant des récentes innovations de la biologie moléculaire, de la génomique et de l’imagerie scientifique. Ces impacts ont été particulièrement sensibles dans le domaine de la taxonomie, qui constitue un des fondements de l’étude des parasites. C’est sur ces considérations, pour ne pas méconnaître les difficultés que peuvent poser une dynamique conceptuelle et une farandole de mots « savants » assez désarmantes, qu’il a été adjoint un glossaire suffisamment étoffé, nous l’espérons, pour alléger l’investissement personnel des lecteurs non spécialisés.
Ainsi élaboré, dans un contexte un peu mouvant, le travail achevé nous paraît présenter quelques apports d’importance. Il est le premier à tenter de développer en langue française, et sous un format classique, un aperçu assez complet ou tout au moins représentatif de la parasitologie des poissons. Même en tenant compte de la palette des ouvrages disponibles à l’échelle internationale dans ce domaine, cet aspect synthétique devrait le distinguer au regard de la littérature généralement accessible. Les parasitologues expérimentés sont gens de précision, généralement spécialisés, qui ont peu de propension à se risquer hors de leur domaine. De ce fait, la majorité des publications, en ichthyoparasitologie, se partage entre des synthèses à vocation éducative ou vulgarisatrice souvent pédagogiques mais par là-même assez simplificatrices, opposées à des articles scientifiques et à d’excellentes monographies qui, toutefois, s’arrêtent à des groupes zoologiques précis et ne sont pas toujours d’accès très commode.
Il faut maintenant rendre compte de certains partis pris, à commencer par des omissions qui vont de prime abord paraître peu orthodoxes mais ont été consenties pour répondre à des raisons matérielles et éditoriales. Les méthodes d’intervention (diagnostic, traitements et prévention) ne sont pas considérées dans cet ouvrage. Ceci tient surtout au travail de restructuration commandé par l’abondante matière laissée par P. de Kinkelin, qui nous a conduit plutôt à envisager la réalisation d’un volume spécialement consacré à la gestion des problèmes de santé en matière aquacole.
De même, nous n’avons pas suivi à la lettre toutes les exigences de la taxonomie moderne, jugeant que, dans certains groupes de parasites, les remaniements en cours étaient loin d’être assez consolidés pour servir d’assise à des développements cohérents et didactiques. S’adressant à des lecteurs souvent proches du terrain, il a paru prématuré de balayer sans nuance les références, certes scientifiquement plus très exactes mais pratiquement logiques et fonctionnelles, qui fondent depuis longtemps leur cadre de raisonnement quotidien. Dans cet esprit les groupes d’organismes antérieurement classés dans les agents de mycoses (ascomycètes, oomycètes, mésomycétozoaires) ont été écartés du présent inventaire, une approche fondée sur des considérations historiques et méthodologiques étant, à leur sujet, en cours de réflexion. À l’inverse, les microsporidies, désormais considérées comme membres à part entière des fungi, ont été maintenues en place parmi les protistes parasites.
Il reste à évoquer les personnes sans l’aide desquelles cette longue entreprise n’aurait certainement pu aboutir. Pierre de Kinkelin avait organisé son illustration en s’appuyant fortement sur l’expertise et les avis d’anciens grands noms de l’Université des sciences et techniques du Languedoc (USTL) (les contributions de Louis Euzet, André Raibaut et Jean-Paul Trilles ont été particulièrement précieuses) et en sollicitant de plusieurs auteurs ou confrères, tant en France qu’à l’étranger, l’autorisation de se servir de photographies, publiées ou non. Nous avons en général retrouvé des courriers et des notes ne laissant prise à aucun doute mais ne pouvons garantir que certaines de nos attributions aient échappé à tout risque d’erreur. Pierre possédait en effet une abondante collection de clichés, histopathologiques en particulier, parmi lesquels il a vraisemblablement puisé sans qu’aucun de ses collègues ne puisse en attester en toute certitude l’origine. Nous ne pouvons que présenter par avance nos excuses aux personnes qui viendraient à découvrir dans ces pages des images dont elles auraient dû être créditées, en les invitant à prendre contact avec l’éditeur pour en rectifier au plus vite l’attribution.
Nous avons plaisir enfin, à présenter nos plus chaleureux remerciements au petit nombre de collègues et d’amis dont l’action, l’aide et les conseils ont été déterminants pour dénouer l’écheveau de matériaux parfois découverts sous forme un peu brute ou dispersée, et parvenir au final à un ensemble que nous espérons lisible malgré la complexité et la diversité de son contenu. Ils iront tout particulièrement à Monique de Kinkelin, qui nous a généreusement ouvert ses portes, à Michel Dorson pour ses relectures et ses conseils, à Adam Marquès, dont l’expérience des parasites nous a éclairés sur des points embarrassants, à Marc Weber, dont les conseils ont beaucoup aidé Pierre dans la longue élaboration des dessins, et à notre coordinatrice éditoriale, Caroline Dandurand.
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    Chapitre 1


    Définition des parasites et contexte épidémiologique de l’infection parasitaire


    Au sens général, un parasite est un organisme qui vit aux dépens d’un hôte. Au sens médical et vétérinaire, les parasites comprennent les protistes, les helminthes et les arthropodes qui engendrent des maladies chez l’homme et les animaux. Cette définition est très restrictive car à l’échelle du monde vivant il existe bien d’autres exemples d’organismes obéissant à la définition du mode de vie parasitaire et nous rencontrerons, rien que chez les poissons, des représentants d’autres groupes zoologiques que ceux ainsi définis. Il faut voir, dans cette limitation du statut de parasite aux 3 entités taxonomiques retenues, des raisons historiques, tenant aux méthodes d’études utilisées par les biologistes qui découvraient les organismes parasites. Ces méthodes, essentiellement descriptives, reposaient sur les examens macroscopiques et microscopiques et l’expérimentation sur les cycles biologiques. Elles se révélèrent évidemment inadaptées quand furent découverts les bactéries et les virus. De nouvelles disciplines virent alors le jour (virologie, bactériologie). Aujourd’hui, bien que les méthodes d’études des organismes tendent à s’unifier sous l’impulsion de la biochimie, de la biologie moléculaire et de la phylogénétique, les parasites sont encore considérés et présentés à part, comme en témoigne ce chapitre.


    Les parasites se comptent par dizaines de milliers d’espèces chez les êtres vivants et par milliers chez les poissons. Un certain degré de parasitisme est la règle pour tout poisson d’écosystème naturel et, si l’on regarde bien, pour tout poisson d’élevage en milieu aquatique ouvert mais dans certains cas seulement ce parasitisme aboutit à une parasitose clinique.


    Pour un parasite, l’initiation d’une maladie parasitaire chez un hôte requiert, de la part du parasite, l’existence d’un pouvoir pathogène tenant à son espèce et à un niveau d’intensité d’infestation suffisant (dose) pour un poisson donné, placé dans des conditions définies. L’expression clinique d’une parasitose à un moment donné est une situation qu’ont facilitée, à la fois, le cycle biologique du parasite, le milieu et la nature de l’hôte. Ainsi, de ce point de vue, les parasites à développement direct (donc transmissibles par contagion) nécessitent-ils une forte densité d’hôtes réceptifs pour engendrer une maladie, condition apportée par l’élevage intensif (écloseries, bassins, cages), à partir du moment où le parasite accède au poisson quelles que soient les circonstances. Si, de plus, le parasite est euryxène, ses probabilités de trouver des poissons cibles réceptifs et d’avoir des organismes sources disponibles, n’en sont que plus élevées. À l’inverse, le succès clinique de l’infection ou de l’infestation par des parasites à cycle hétéroxène dépend de la concentration de la forme infectante de ces parasites dans le milieu aquatique où vivent les poissons cibles et, partant, de l’importance numérique des populations d’hôtes intermédiaires qui les émettent. De ce fait, tous les facteurs favorisant le développement des hôtes intermédiaires d’un parasite hétéroxène donné dans l’écosystème peuvent conduire à l’éclosion d’une parasitose clinique.


    Pareille situation a effectivement favorisé la survenue de maladies parasitaires frappant les poissons dans les écosystèmes sauvages et/ou les élevages. Les exemples suivants en témoignent : la bucéphalose larvaire (de Kinkelin et al., 1968) ; la tétracapsuloïdose à Tetracapsuloides bryosalmonae (Hedrick et al., 1993 ; Tops et al., 2006) ; la cératomyxose à Ceratomyxa shasta ; les infestations par les caligidés des genres Caligus et Lepeophtheirus en salmoniculture marine. Le développement de la myxobolose à Myxobolus cerebralis dans les cours d’eau de certains États nord-américains comme le Montana (Vincent, 1996) et le Colorado, (Nehring et Walker, 1996) est un autre exemple de maladie parasitaire dépendant de la densité des populations de l’organisme source, l’oligochète Tubifex tubifex. Cependant, le risque sanitaire de cette myxobolose s’est trouvé considérablement amplifié par le fait que son agent, qui avait co-évolué en Europe avec la truite commune Salmo trutta trutta, rencontrait en la truite arc-en-ciel américaine Oncorhynchus mykiss, un hôte d’extrême sensibilité.


    Pour les raisons précédentes, le risque de maladie parasitaire est très inégal selon la nature des parasites en cause. De plus, devant l’impossibilité d’effectuer l’étude exhaustive de tous les parasites connus chez les poissons dans le cadre de la présente synthèse, comme le montre la consultation des ouvrages de la liste pourtant limitée qui figure plus loin, nous avons choisi de présenter les groupes d’espèces les plus souvent rencontrés dans des cadres donnés et ceux qui présentent le risque le plus grand. Les éléments fournis facilitent l’approche diagnostique à différents niveaux (phylum, classe, ordre, genre et parfois espèce), mais les critères de genre et d’espèce, qui sont les plus importants au plan épidémiologique, sont généralement affaire de spécialistes.


    La présentation ainsi adoptée comporte d’abord un panorama des parasites, suivi des tableaux cliniques qu’ils engendrent et de leur pathogénie, pour aboutir à ce qui permet de comprendre la maladie parasitaire : son étude épidémiologique.


    
      Méthodes d’étude des parasites


      Les premiers ichthyoparasites ont été découverts au cours des observations faites par les zoologistes et les ichthyologistes qui rencontrèrent ces organismes sur les poissons au cours de leurs travaux. Ultérieurement des parasitologistes des animaux se spécialisèrent progressivement en ichthyoparasitologie. Toutefois, la participation des écologistes et des biologistes des pêches demeure une importante source d’information sur la description des ichthyoparasites eux-mêmes et sur la compréhension de leurs cycles biologiques, ainsi que l’ont illustré les connaissances acquises sur les myxozoaires.


      De nos jours, les méthodes biophysiques, biochimiques et celles de biologie moléculaire s’appliquent à l’étude des parasites comme à celle des autres organismes, par exemple les virus. Cependant, l’observation et la description morphologique, structurale et ultrastructurale, combinées à l’étude des cycles biologiques prennent une part incontournable dans les recherches parasitologiques. En dehors de leur apport propre au progrès des connaissances, elles forment un socle solide pour l’application des méthodes de biologie moléculaire en vue du diagnostic et de la classification des ichthyoparasites.


      
        Observation


        L’observation directe est un stade incontournable de l’étude des métazoaires parasites. Pour les lamproies, elle peut s’effectuer à l’œil nu. Pour les helminthes et les arthropodes, elle nécessite, le plus souvent, l’usage de la loupe binoculaire et du microscope optique avec des facteurs de grossissement généralement inférieurs à 200 ×. Surtout, la représentation des helminthes et arthropodes en vue de leur identification exige le dessin avec utilisation de la chambre claire. En effet, les éléments d’identification ne figurant généralement pas dans un même plan, la photographie ne saurait les saisir.

      


      
        Purification


        La caractérisation des microparasites peut demander qu’ils soient débarrassés des éléments contaminants provenant des tissus de l’hôte. Les parasites sont extraits des tissus de l’hôte par des traitements physiques, chimiques et enzymatiques. Un niveau de purification supérieur peut ensuite être atteint par l’emploi de la centrifugation différentielle ou en gradient. Un niveau moindre de purification est l’enrichissement qui peut se montrer suffisant pour la numération des parasites, quand la morphologie de ces derniers les différencie nettement de celle des cellules de l’hôte. C’est, par exemple, les cas des cellules de Tetracapsula bryosalmonae extraites des reins de poisson infecté.

      


      
        Culture des parasites


        Quelques protistes ichthyoparasites comme les amibes, les Cryptobia et les héxamitidés sont directement cultivables sur milieux solides ou semi-solides. Il faut noter que la culture sur milieu artificiel peut entraîner certaines modifications morphologiques gênantes pour la description du parasite. D’autres organismes, comme Ichthyophthirius multifiliis, peuvent être cultivés au contact des cellules explantées de l’hôte ou de lignées cellulaires dérivées de l’espèce hôte. Toutefois, bien plus souvent, I. multifiliis est produit au cours d’infections in vivo dans des conditions standardisées. C’est également le cas pour les dinoflagellés et d’autres organismes. Les parasites hétéroxènes sont rarement cultivés, mais des passages multiples dans l’espèce hôte intermédiaire effectués au laboratoire peuvent fournir une quantité suffisante de parasites à des fins expérimentales.

      


      
        Étude des constituants


        L’étude des constituants structuraux et enzymatiques des parasites est infiniment plus complexe que celle des organismes procaryotes (bactéries) et des virus. Seule une fraction limitée des constituants des ichthyoparasites est bien définie. Il s’agit, le plus souvent, de protéines fonctionnelles associées à des fonctions enzymatiques ou faisant partie de structures liées à l’attachement sur l’hôte et la pénétration dans ses tissus. L’étude des acides nucléiques s’est, en général, limitée à celle des gènes associés aux fonctions parasitaires majeures dans le contexte pathogénique ou encore à celle de séquences de gènes ribosomiques, mitochondriaux ou enzymatiques utilisées pour la taxonomie ou les analyses phylogénétiques.

      


      
        Protéines


        L’étude des protéines parasitaires implique la mise en œuvre de méthodes d’isolement, de purification et d’épreuves fonctionnelles. Ces méthodes comprennent divers procédés de chromatographie, la filtration, la centrifugation, l’ultracentrifugation et l’électrophorèse. Les préparations enrichies de la protéine recherchée ou la protéine pure sont alors étudiées pour leur pouvoir immunogène chez l’hôte ou soumises à des épreuves fonctionnelles utilisant des ligands bien choisis. Le pouvoir immunogène peut également être éprouvé, et c’est son intérêt principal, chez des espèces animales non concernées par la parasitose, comme le lapin ou la souris, pour produire des anticorps spécifiques de ces protéines qui constitueront autant de sondes immunologiques utilisables en épidémiologie et en pathogénie de l’infestation : diagnostic ; localisation du parasite dans les hôtes ; blocage de fonctions parasitaires, par exemple les antiprotéases.

      


      
        Génome parasitaire


        Aucun génome parasitaire complet n’a encore été séquencé, mais des travaux sont en cours concernant ceux des protistes flagellés Spironucleus vortens et S. salmonicida Un nombre encore limité, bien qu’en rapide augmentation, de gènes d’ichthyoparasites a été étudié et les gènes concernés sont principalement ceux présumés avoir un intérêt pathogénique, ainsi que ceux permettant la diagnose parasitaire chez les protistes et organismes métazoaires larvaires ou de petite taille, et les déductions phylogénétiques comme les gènes ribosomaux ou mitochondriaux.

      


      
        Étude du pouvoir pathogène


        L’infection/infestation expérimentale du poisson constitue une étape clé de l’établissement des caractéristiques d’un parasite et de la maladie qu’il provoque. Selon le cycle biologique du parasite, ses stades infestants peuvent être produits sur le poisson atteint lui-même (cycle de développement direct) ou à partir d’un hôte intermédiaire (développement des parasites hétéroxènes). Les stades infestants pour le poisson peuvent ainsi être récoltés, dénombrés, puis confrontés à un poisson immunologiquement naïf vis-à-vis du parasite. Réciproquement, les stades parasitaires collectés à partir du poisson peuvent être déterminants pour apporter l’information en vue d’infester l’hôte alternatif. De telles études expérimentales, en conditions bien définies, apportent l’information nécessaire pour comprendre l’épidémiologie (sensibilité et facteurs de risque de la transmission), la pathogénie, la prophylaxie et la thérapeutique de l’atteinte parasitaire. L’exemple de la myxobolose à Myxobolus cerebralis illustre ce que la maîtrise de l’infestation expérimentale peut apporter à la compréhension des mécanismes présidant à la survenue d’une parasitose et aux possibilités de prévention qui en découlent.

      

    


    
      Panorama zoologique des ichthyoparasites


      Les ichthyoparasites se recrutent parmi des protistes et des métazoaires appartenant aux taxons présentés ci-après selon une classification classique et son équivalence phylogénétique actuelle. En effet, la classification des organismes évolue vers un système associant les caractères morphologiques et structuraux aux résultats de la phylogénétique moléculaire (Cavalier-Smith, 2003 ; Adl et al., 2005 ; Adl et al., 2007 ; Lecointre et Le Guyader, 2006). Dans ce système, les eucaryotes se trouvent répartis en 6 super-groupes dont quatre (amoebozoa, opisthokonta, chromalveolata et excavata) renferment des ichthyoparasites. Les subdivisions taxonomiques classiques (phylum, classe, ordre, etc.) disparaissent pour se trouver remplacées par des groupements de 1er, 2e, 3e, 4e, 5e rang, etc. Les organismes, qui composaient chacune des subdivisions taxonomiques antérieures, se retrouvent, le plus souvent, associés dans un même segment de la nouvelle classification. Le tableau 1 illustre cette tentative de correspondance entre les appellations taxonomiques classiques et les nouvelles appellations cladiques en ce qui concerne les protistes. Pour ces derniers, de nouvelles propositions d’affectation taxonomique continuent d’être offertes (Burki et al., 2007 ; Yoon et al., 2008 ; Shalchian-Tabrizi et al., 2008 ; Baldauf, 2008 ; Cuvelier et al., 2008 ; Kim et Graham, 2008 ; Walker et al., 2011 ; Adl et al., 2012 ; Gómez, 2012), montrant que la situation est loin d’être figée. Comme on peut le penser, tout cela ne va pas sans quelques contradictions et il faut toujours un peu de temps pour qu’un accord se dessine sur le statut exact de certains groupes particulièrement délicats à positionner. C’est pourquoi nous avons choisi, aussi provisoires qu’ils soient, de nous référer à des schémas formulés depuis déjà quelques années, quitte à signaler dans le corps du texte les exemples faisant actuellement l’objet de débats.


      Tableau 1. Place des protistes ichthyoparasites dans les systèmes de classification classique et moléculaire.


      
        

        
          
            	Présentation dans le livre

            	Systèmes de classification
          


          
            	Classique

            	Convergence des classifications

            	Selon Adl et al., 2012

            	Lecointre et Le Guyader, 2006
          


          
            	Phylum - S/P

            	Classe/sous-classe

            	Ordre - S/O

            	Famille

            	Genre

            	Groupe de 6 rang

            	Groupe de 5 rang

            	Groupe de 4 rang

            	Groupe de 3 rang

            	Groupe de 2 rang

            	Groupe de 1 rang

            	Super-groupe

            	 
          


          
            	Amibes

            	RHIZOPODA

            	Archamoeba

            	Probionta

            	Entamoebidae

            	Entamoeba

            	 

            	 

            	 

            	 

            	Entamoebidae

            	Archamoebae

            	AMOEBOZOA

            	Unicontes
          


          
            	Lobosa Gymnamoebia

            	Amoebida

            	Paramoebidae

            	Neoparamoeba

            	 

            	 

            	 

            	Dactylopodida

            	Flabellinia

            	Discosea
          


          
            	Amoebida Thecina

            	Thecamoebidae

            	Thecamoeba

            	 

            	 

            	 

            	Thecamoebida

            	Longamoebia
          


          
            	Amoebida Tubulina

            	Hartmannellidae

            	Hartmannella

            	 

            	 

            	 

            	 

            	Euamoebida

            	Tubulinea
          


          
            	Schizopyrenida

            	Vahlkampfiidae

            	Vahlkampfia

            	 

            	 

            	Tetramitia

            	Heterolobosea

            	Discicristata

            	Discoba

            	EXCAVATA

            	Bicontes
          


          
            	Microsporidies

            	MICROSPORA

            	Microsporea Microsporidia

            	Aquasporida, Groupe 1

            	Pleistophoridae

            	Heterosporis

            	0

            	 

            	 

            	Microsporidia

            	Fungi

            	Nucletmycea

            	OPISTHOKONTA

            	Unicontes
          


          
            	Pleistophora

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Aquasporida, Groupe 2

            	Glugeidae

            	Glugea

            	 

            	 

            	 
          


          
            	Aquasporida, Groupe 3

            	Clade 1

            	Loma

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Clade 2

            	Ichthyosporidium

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Clade 3

            	Loma acerinae

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Aquasporida, Groupe 4

            	Spragueidae

            	Spraguea

            	 

            	 

            	 
          


          
            	Clade 4

            	Kabatana

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Groupe polyphylétique

            	Microsporidium

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Terrasporidia, Groupe 5

            	Enterocytozoonidae

            	Nucleospora

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Ciliés

            	CILIOPHORA

            Intramacronucleata

            	Kinetophragminophorea Hypostomata

            	Cyrtophorida

            	Hartmannulidae

            	Brooklynella

            	Cyrtophoria

            	Phyllopharyngea

            	Conthreep Lynn

            	Intramacronucleata

            	Ciliophora

            	Alveolata

            	OPISTHOKONTA

            	Bicontes
          


          
            	Dysteriida

            	Chilodonellidae

            	Chilodonella
          


          
            	Suctorida

            	Trichophryidae

            	Capriniana

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Dendrosomatidae

            	Dendrosoma

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Tokophryidae

            	Erastophrya

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Tokophrya

            	Suctoria

            	Phyllopharyngea

            	« Conthreep Lynn »
          


          
            	Oligohymenophorea Hymenostomatia

            	Hymenostomatida Ophryoglenina

            	Colepidae

            	Coleps

            	 

            	Prostomatea
          


          
            	Cryptocaryonidae

            	Cryptocaryon

            	 
          


          
            	Balantidiidae

            	Balantidium

            	 

            	Trichostomatia

            	Litostomatea
          


          
            	Didiniidae

            	Didinium

            	 

            	Haptoria
          


          
            	Frontoniidae

            	Frontonia

            	Peniculia

            	Oligohymenophorea

            	« Conthreep Lynn »
          


          
            	Ichthyophtiriidae

            	Ichthyophthirius

            	Hymenostomatia
          


          
            	Hymenostomatida Tetrahymenina

            	Tetrahymenidae

            	Colpidium
          


          
            	Glaucoma
          


          
            	Tetrahymena
          


          
            	Scuticociliatida Philasterina

            	Orchitophryidae

            	Mesanophrys

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Parauronematidae

            	Miamiensis

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Pseudohnilembidae

            	Pseudocohnilembus

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Uronematidae

            	Uronema

            	Scuticociliatia

            	Oligohymenophorea

            	« Conthreep Lynn »
          


          
            	Oligohymenophorea Peritrichia

            	Peritrichida Sessilina

            	Ellobiophryidae

            	Caliperia

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Operculariidae

            	Propyxidium

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Scyphidiidae

            	Ambiphrya

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Riboscyphidia

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Epistylidae

            	Apiosoma

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Epistylis

            	Peritrichia (2)

            	Oligohymenophorea

            	« Conthreep Lynn »
          


          
            	Vorticellidae

            	Carchesium
          


          
            	Vorticella
          


          
            	Zoothamniidae

            	Zoothamnium
          


          
            	Peritrichida Mobilina

            	Trichodinidae

            	Trichodina
          


          
            	Hemitrichodina et 5 autres genres
          


          
            	Dinoflagellés

            (cf. tab. 1B)

            	PYRRHOPHYTA

            syn. Dinoflagellida

            	Syndiniophyceae

            	Syndiniales

            	Syndiniaceae

            	Ichthyodinium

            	0

            	 

            	 

            	

            	Dinoflagellata

            	Alveolata

            	OPISTHOKONTA
          


          
            	Blastodiniophyceae

            	Blastodiniales

            	

            	Crepidoodinium

            	 

            	 

            	 

            	Incertae sedis
          


          
            	Dinophyceae Gymnodiniphycidae

            	Gymnodiniales

            	Blastodiniphyceae

            	Piscinoodinium

            	 

            	 

            	 
          


          
            	Gymnodiniaceae

            	Gymnodinium

            	 

            	Gymnodinium

            	Gymnodiniphycidae

            	Dinophyceae
          


          
            	Dinophyceae

            	Phytodiniales

            	Pfiesteriaceae

            	Pfiesteria

            	 

            	Thoracosphaeraceae

            	Peridiniphycidae
          


          
            	Dinophyceae Peridiniphycidae

            	Gonyaulacales Goniodomineae

            	Goniodomaceae

            	Alexandrium

            	 

            	Gonyaulacales
          


          
            	Dinophyceae Dinophysiphycidae

            	Dinophysiales

            	Dinophysiaceae

            	Dinophysis

            	 

            	 

            	Dinophysiales
          


          
            	 

            	Péridiniales

            	Oodinidae

            	Amyloodinium

            	 

            	 

            	 

            	Incertae sedis
          


          
            	Apicomplexes

            	APICOMPLEXA

            	Sporozoa Coccidia

            	Adeleida (syn. Adeleotina)

            	Haemogregarinidae

            	Cyrilia

            	0

            	 

            	 

            	Conoidasida

            	Apicomplexa

            	Alveolata

            	OPISTHOKONTA
          


          
            	Desseria

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Haemogregarina

            	 

            	Adeleorina

            	Coccidia
          


          
            	Dactylosomatidae

            	Dactylosoma

            	 
          


          
            	Babesiosoma

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Eimeriida (syn. Eimeriorina)

            	Barrouxiidae

            	Crystallospora

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Goussia

            	 

            	Eimeriorina

            	Coccidia
          


          
            	Calyptosporidae

            	Calyptospora

            	0

            	 

            	 
          


          
            	Cryptosporidiidae

            	Cryptosporidium

            	 

            	 

            	Cryptosporidium
          


          
            	Eimeriidae

            	Eimeria et 4 autres genres

            	 

            	Eimeriorina

            	Coccidia
          


          
            	Aconoidasida

            	Haemosporida

            	Plasmodiidae

            	Mesnilium

            	 

            	 

            	Haemospororida

            	Aconoidasida
          


          
            	Piroplasmida

            	Haemohormidiidae

            	Haemohormidium

            	0

            	 

            	 

            	 
          


          
            	Flagellés

            	SARCOMASTIGOPHORA

            Mastigophora

            	Opalinata (Stramenopiles)

            	Opalinida (Slopalinida)

            	Opalinidae

            	Protoopalina

            	 

            	 

            	 

            	Opalinea

            	Opalinata

            	Stramenopiles
          


          
            	Zoomastigophora

            	Diplomonadida

            	Hexamitidae

            	Spironucleus

            	 

            	 

            	Hexamitinae

            	Diplomonadida

            	Fornicata

            	Metamonada

            	EXCAVATA
          


          
            	Retortomonadida

            	Retortomonadidae

            	Chilomastix

            	 

            	 

            	 

            	Retortamonadida
          


          
            	Kinetoplastida

            	Bodonidae

            	Ichthyobodo

            	 

            	Prokinetoplastina

            	Kinetoplastea

            	Euglenozoa

            	Discicristata

            	Discoba
          


          
            	Cryptobia

            	Parabodonida

            	Metakinetoplastina
          


          
            	Trypanosomatidae

            	Trypanosoma

            	Trypanosomatida
          

        

      


      (1) 0 = absence de ces organismes dans le document cité.


      (2) Gong et al. (2006 et 2010), Zhan et al. (2009), ainsi que Tang et al. (2013), sur la base des résultats d’analyses phylogénétiques, proposent de créer deux groupes équivalents, les péritriches et les mobilides.


      Les mycètes et les mésomycétozoaires ainsi que les zoomycètes (ces derniers placés maintenant avec les opalines parmi les stramenopiles) ne figurent pas dans ce tableau car devant être traités séparemment.


      Tableau 1B. Classifications comparées des dinoflagellés. A. D’après Gomez, 2012 ; Adl et al., 2005. B. D’après Gomez, 2012 ; Adl et al., 2012.


      A


      
        

        
          
            	Selon Gomez, 2012

            	

            	Selon Adl et al., 2005
          


          
            	 

            	Phylum - S/P

            	Classe/sous-classe

            	Ordre

            	Famille

            	Genre

            	Groupe de 5e rang

            	Groupe de 4e rang

            	Groupe de 3e rang

            	Groupe de 2e rang

            	Groupe de 1er rang

            	Super-groupe
          


          
            	Dinoflagellés

            	Dinoflagellata

            	Duboscquella

            	Duboscquellales

            	Duboscquellaceae

            	Ichthyodinium

            	0

            	

            	Dinoflagellata

            	Dinozoa

            Dinophytes

            (>2000 sp.)

            	Alveolata

            Alvéolobiontes

            	Chromalveolata

            Chromoalvéolés
          


          
            	Dinophyceae

            	Dinococcales

            	Symbiodiniaceae

            	Piscinoodinium

            	0

            	 
          


          
            	Thoracosphaerales

            	Oodiniaceae

            	Crepidoodinium

            	Blastodiniphyceae

            	Blastodiniales
          


          
            	Amyloodinium

            	 

            	 
          


          
            	Pfiesteria

            	Peridiniphycidae

            	Dinophyceae
          


          
            	Gonyaulacales

            	Goniodomataceae

            	Alexandrium
          


          
            	Gymnodiniales

            	Gymnodiniaceae

            	Gymnodinium

            	Gymnodiniphycidae
          


          
            	Dinophysales

            	Dinophysaceae

            	Dinophysis

            	Dinophysiphycidae
          

        

      


      B


      
        

        
          
            	Selon Gomez, 2012

            	 

            	Selon Adl et al., 2012
          


          
            	Dinoflagellés

            	Dinoflagellata

            	Duboscquella

            	Duboscquellales

            	Duboscquellaceae

            	Ichthyodinium

            	0

            	 

            	 

            	Dinoflagellata

            	Alveolata

            	OPISTHOKONTA
          


          
            	Dinophyceae

            	Dinococcales

            	Symbiodiniaceae

            	Piscinoodinium

            	 

            	 

            	Incertae sedis
          


          
            	Thoracosphaerales

            	Oodiniaceae

            	Crepidoodinium

            	 

            	 
          


          
            	Amyloodinium

            	Thoracosphaeraceae

            	Peridiniphycidae

            	Dinophyceae
          


          
            	Pfiesteria
          


          
            	Gonyaulacales

            	Goniodomataceae

            	Alexandrium

            	Gonyaulacales
          


          
            	Gymnodiniales

            	Gymnodiniaceae

            	Gymnodinium

            	Gymnodinium

            	Gymnodiniphycidae
          


          
            	Dinophysales

            	Dinophysaceae

            	Dinophysis

            	 

            	Dinophysiales
          

        

      


      0 = absence de ces organismes dans le document cité


      Pour des raisons pratiques, les têtes de section de ce panorama parasitologique portent l’appellation commune française et leur filiation scientifique est indiquée à la ligne suivante.

    

  


Chapitre 2

Les protistes icthyoparasites


Les amibes, phylum Rhizopoda (von Siebold, 1845) Haeckel, 1866 - Amoebozoa Lühe, 1913


Caractéristiques communes aux amibes

Les amibes constituent un groupe polyphylétique de micro-organismes nus ou recouverts d’une thèque ou test, mobiles par amiboïsme. L’amiboïsme est la propriété d’émettre des prolongements cytoplasmiques plus ou moins ramifiés, les pseudopodes, permettant le déplacement et la capture de proies. Les amibes, le plus souvent mononucléées, mais parfois polynucléées, contiennent des inclusions cellulaires (parasomes et trichocystes) et forment des kystes de résistance. Chimio-organotrophes, elles s’alimentent par phagocytose, ont une digestion intracellulaire, leur respiration et leur excrétion s’effectuant par diffusion. La reproduction est presque toujours asexuée et la reproduction sexuée, quand elle existe, comporte des gamètes flagellés ou amiboïdes. La plupart des milliers d’espèces d’amibes existantes vivent en commensales sur les organismes vivants ou fixées sur tous les supports offerts par les écosystèmes aquatiques ou terrestres en captant des proies vivantes, la plupart du temps des bactéries ou des débris organiques variés.

Au plan taxonomique, les amibes étaient classiquement rangées dans le phylum des rhizopodes (Rhizopoda Haeckel, 1866). Maintenant, la plupart de ces rhizopodes sont affectées au super-groupe des Amoebozoa ou Amoebozoaires, mais il s’en trouve une minorité dans le super-groupe des Excavata Cavalier-Smith, 2002, emend. Simpson, 2003 ou Excavobiontes (tableau 1).




Les amibes ichthyoparasites

Diverses amibes ecto- ou endocommensales ont donc été observées chez les poissons. Lom et Dyková (1992) en dénombraient une dizaine de genres, constitués de cellules d’un diamètre de 15 à 25 µm. Parmi ces genres, on peut citer Neoparamoeba Page, 1987 (figure 1), Entamoeba Casagrandi et Barbagallo, 1895 (figure 2), Hartmannella Alexeieff, 1912 (figure 3) et Vahlkampfia Chatton et Lalung-Bonnaire, 1912 (figure 4). Les premiers genres figurent parmi les Amoebozoaires et, le dernier, parmi les Excavobiontes. Néanmoins, l’identification des amibes sur des critères morphologiques est une entreprise délicate qui demande la mise en culture de l’organisme. Aussi, la diagnose de l’espèce responsable d’une maladie sur ces bases au sein d’un genre, demeure-t-elle impossible s’il n’a pas été possible d’isoler cette espèce en culture. C’est ce qu’a récemment montré l’étude étiologique d’une amibiose branchiale.
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Figure 1. Neoparamoeba pemaquidensis (Amoebozoa, Flabellinea, Dactylopodida, Amoebididae).

A. Trophozoïte mobile formant de longs pseudopodes et présentant le tiers antérieur aplati et le reste du corps renflé. D’après Page, 1970. B. Dessin d’une coupe ultrafine de trophozoïte d’amibe Neoparamoeba. D’après une électromicrographie de Dyková et al., 2005.

Chya, cytoplasme hyalin (région antérieure) ; Ensy, endosymbionte ; N, noyau ; Par, parasome ; Psdp, pseudopode ; Vd, vacuole digestive avec bactéries.
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Figure 2. Entamoeba gadi (Amoebozoa, Entamoebida, Entamoebidae).

A. Trophozoïte mobile avec vacuoles alimentaires. B. Kyste avec corps chromatoïdes. C. Grand trophozoïte présentant 2 kystes mononucléés récemment ingérés et des vacuoles digestives. D’après Bullock, 1966.
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Figure 3. Hartmannella vermiformis (Amoebozoa, Tubulinea, Tubulinida, Hartmannellidae).

A. Trophozoïte mobile, généralement unipode. B. Kyste à noyau peu distinct, la double couche kystique représentée n’apparaît que chez certains individus. D’après Page, 1967.
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Figure 4. Vahlkampfia avara (Excavata, Heterolobosea, Vahlkampfiidae).

A. Trophozoïte unipode mobile à déplacement rapide. B. Kyste à paroi mince, revêtu à l’extérieur d’une fine couche externe d’apparence gélatineuse à laquelle adhère du matériel étranger. C. Amas de kystes. D’après Page, 1967.

L’implication pathologique des amibes pour le poisson est restée incertaine jusqu’à ce que se dégage une entité clinique nommée amoebic gill disease sévissant en salmoniculture marine (voir Les affections de la sphère branchiale : branchites parasitaires [image: ]). Cette maladie a été attibuée à Paramoeba pemaquidensis Page, 1970 (Kent et al., 1988), devenu plus tard, Neoparamoeba pemaquidensis Page, 1970. Les organismes du genre Neoparamoeba se caractérisent par la présence d’un parasome au voisinage du noyau, organite que Hollande (1980) a identifié comme un symbionte, Perkinsiella amoebae Hollande, 1980. Un même trophozoïte peut renfermer plusieurs parasomes (Dyková et al., 2000). Depuis la première implication de N. pemaquidensis dans l’étiologie de l’amoebic gill disease, la prévalence de la maladie est en progression, de même que son impact sur la pisciculture marine dans le monde, ainsi qu’il ressort des publications faites sur ce sujet (Dyková et al., 2005). Cependant, si des organismes du genre Neoparamoeba étaient bien associés aux cas d’amibiose branchiale enregistrés, N. pemaquidensis n’était pas la seule espèce et, en fait, c’est à Neoparamoeba perurans n. sp. Young, Crosbie, Adams, Nowak et Morrison, 2007 que revenait finalement la responsabilité de la maladie. Ce sont les études génétiques qui ont permis finalement d’atteindre ce résultat. En effet, jusqu’à la réussite de sa mise en culture (Crosbie et al., 2012), N. perurans figurait parmi les amibes non cultivables régulièment associées aux cas d’amibiose branchiale rencontrés dans le monde (Young et al., 2008), échappant aux possibilités d’identification sur des bases morphologiques après isolement sur milieu artificiel (Young et al., 2007).






Les microsporidies, phylum Microsporidia (Balbiani, 1882) Weiser, 1977 ou phylum Microspora Sprague, 1977

Eukaryota ; Opisthokonta ; Fungi ; Microsporidia


Caractéristiques communes aux microsporidies

Traditionnellement, les microsporidies ont été considérées comme un groupe de protistes dépourvus de mitochondries intégrales, mais possédant des organelles dans lesquels se déroulent des processus enzymatiques évoquant ceux des mitochondries (Williams et al. 2002). Leur développement, obligatoirement intracellulaire, aboutit, par l’intermédiaire de stades plasmodiaux mesurant jusqu’à 50 µm de long, à l’édification de spores ovoïdes ou ellipsoïdes, longues de 2 à 5 µm (sauf des macrospores qui atteignent 10 µm). Ces spores sont délimitées par une paroi à double couche comportant une couche exosporale riche en matériel protéique et une endosporale, épaisse et chitineuse. La spore contient un sporoplasme mono- ou binucléé, ainsi qu’un appareil d’extrusion composé d’un tube polaire, d’un disque d’ancrage, d’un agrégat de membranes appelé polaroplaste, et, enfin, d’une vacuole, la vacuole postérieure (figures 5 et 6).

[image: ]


Figure 5. Spore de microsporidie.

Le tube polaire est enroulé en spirale, dans la moitié postérieure de la spore, et droit dans l’axe de la partie antérieure. Il s’insère sur un disque d’ancrage (pointe de flèche) recouvert d’une membrane en forme de chapeau de champignon (flèche). La partie rectiligne du tube polaire est entourée par le polaroplaste, formation composée d’un empilement de matériel membranaire. D’après Lom et Corliss, 1967.

Ensp, endospore ; Exsp, exospore ; N, noyau ; Ppl, polaroplaste ; Spl, sporoplasme ; Tp, tube polaire ; Vpst, vacuole postérieure et son inclusion, le postérosome (Psts).
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Figure 6. Heterosporisfinki (Microsporidia, Pleistophoridae).

Photomicrographie de spores dans une empreinte de muscle dorsal de scalaire Pterophyllumscalare infecté.

Chez l’hôte réceptif, l’appareil d’extrusion dévagine le tube polaire qui agit à la manière d’une aiguille de seringue pour inoculer le sporoplasme à la future cellule hôte. Le cycle biologique débute alors et comporte deux phases (tableau 2) : la mérogonie et la sporogonie (Canning et Lom, 1986 ; Keeling et Fast, 2002). Une fois dans la cellule hôte, le sporoplasme est appelé méronte. C’est une cellule arrondie ou allongée, dotée d’un réticulum endoplasmique peu développé ; sa membrane plasmique est souvent simple, mais, chez certains genres ichthyoparasites, elle présente une interface particulière avec le cytoplasme de la cellule hôte. Le méronte évolue selon des modalités variables avec l’espèce de microsporidie considérée : fission binaire, simple ou multiple, ou formation de plasmode et plasmotomie. La mérogonie implique une association étroite due à un contact direct entre les organites de la cellule hôte et les stades parasitaires. Chez Glugea Thélohan, 1891, ils sont entourés d’une citerne du réticulum endothélial. Dans quelques rares cas comme celui de Pleistophora intestinalis Chatton, 1907, le parasite est inclus dans une vésicule parasitophore ou VSP dès ce stade (Larsson et al., 1996), mais le plus souvent, la VSP n’apparaît que pendant la sporogonie. Dans certains genres, les mérontes sont entourés d’un revêtement épais et amorphe qui forme, plus tard, la paroi du sporonte. Ce revêtement peut croître à l’extrême et inclure ainsi de nombreux stades mérogoniques, puis sporogoniques, en devenant ainsi le sporophorocyste, espace délimité par une enveloppe d’origine parasitaire. La mérogonie peut aboutir à l’envahissement de l’ensemble du tissu infecté sauf, peut-être, chez les microsporidies formant des xénomes (Lom et Dyková, 2005). Le stade ultime de la mérogonie est la formation du sporonte.

Tableau 2. Phases du cycle biologique des principaux genres de microsporidies ichthyoparasites.



	Groupe
	1
	2
	3
	4
	5



	Famille
	Pleistophoridae
	Glugeidae
	Clade 1
	Spragueidae
	Enterocytozoonidae (3)



	Genre
	
Heterosporis
Schubert, 1969

	
Pleistophora
Gurley, 1893

	
Glugea
Thélohan, 1891

	
Loma
Gurley, 1893

	
Spraguea
Vàvra et Sprague, 1976

	
Nucleospora
Hedrick, Groff et Baxa, 1991




	Spore
	Mononucléée
	Mononucléée
	Binucléée
	Mononucléée



	Mérogonie
	Noyaux
	Simples pendant toute la mérogonie



	Site cellulaire
	Cytoplasme : sporophorocyste dans VSP (1)
	Cytoplasme, les mérontes étant seulement séparés des organites cellulaires par leur membrane plasmique
	Au contact direct du cytoplasme
	Nucléaire



	Modalités évolutives du méronte
	Divisions répétées du noyau, puis du cytoplasme (1)
	Plasmotomie dans plasmode
	Production de cellules mononucléées par constriction du méronte plurinucléé
	Division en méronte plurinucléé dans plasmode
	(Mal connu) 
au centre : uni- ou plurinucléé 
en périphérie : uninucléé (2)
	Division binaire en méronte plurinucléé



	Sporogonie
	Noyaux 
	Simples pendant toute la sporogonie



	Microhabitat 
	Cytoplasme, dans une vésicule sporophore (VSP)
	Cytoplasme d’une cellule (VSP pour certaines espèces) devenant un xénome de taille variable
	Noyau



	En amas formant un sporophorocyste (2)
	Individualisée dans une vésicule sporophore 
	Éléments ponctiformes à sphériques allant jusqu’à 4 mm de diamètre dans les téguments et les viscères
	Éléments ponctiformes disséminés dans les branchies et les viscères
	Xénome dû à une cellule ganglionnaire devenue cytomégalique
	Au contact du caryoplasme



	Modalités évolutives du plasmode
	Division asexuée
	Plurisporoblastique par segmentation du plasmode
	Plurisporoblastique et fission binaire multiple des sporoblastes
	Plurisporoblastique dans plasmode plurinucléé et fission multiple dans VSP
	Plurisporoblastique et division radiale
	Disporoblastique
	Plurisporoblastique et fission 



	Nombre de sporoblastes par plasmode
	Non déterminé
	> 4
	Nombreux
	 
	Généralement nombreux 
	Non déterminé



	Nombre et type de spores par sporoblaste
	8 macrospores, 16 micro-spores ou plus dans la VSP
	Environ 200 micro-spores ou 8 macrospores dans la VSP
	Élevé
	1
	1
	2
	1



	Type d’infection chez l’hôte
	Diffus
	Diffus
	Xénomique
	 
	Xénomique
	Diffus avec viscéro-mégalies



	Figures
	290
	250
	347
	8 et 314





VSP : vésicule sporophore.
(1) Miller, 2009 ; (2) Canning et Lom, 1986 ; (3) suspicion d’intervention de crustacés copépodes dans le cycle biologique (Nylund et al., 2010).

Le sporonte diffère du méronte par la présence d’une couche de matériel amorphe sécrété à l’extérieur de sa membrane cellulaire externe. Ce matériel persiste pour former plus tard la couche externe de la spore ou exospore. La sporogonie se déroule, soit au contact direct des organites cellulaires, soit à l’intérieur de la VSP. Le sporonte est doté, soit d’un noyau simple, soit d’un diplocaryon. Il se divise, soit par fission binaire, soit par l’intermédiaire de stades multinucléés (plasmodes sporogoniaux). Ces divisions conduisent au sporoblaste, précurseur de la spore. Le sporoplaste se distingue par l’existence d’une couche externe opaque aux électrons qui devient la couche exosporale de la spore achevée. Son processus de maturation conduit à la synthèse des organites constitutifs de la spore, et, entre autres, à la formation du filament polaire et de la vacuole postérieure à partir de son appareil de Golgi.

Le développement de certaines microsporidies, telles Glugea Thélohan, 1891, Loma Gurley, 1893, Spraguea Vàvra et Sprague, 1976, provoque, chez leur hôte, la formation de xénomes ou complexes xénoparasitaires. Ces xénomes correspondent à la réaction de l’hôte et se traduisent par la cytomégalie d’une seule cellule dont l’organisation vise à préserver son noyau...
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