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G ym nophallus choledochus  et G. nereicola  u tilisen t dans leur cycle 
biologique, le  m êm e deuxièm e h ôte vecteur exclusif, Nereis diversi-  
color. L’auteur m ontre que le s  m étacercaires de ces deux espèces 
occupent rigoureusem ent le m êm e m icrobiotope e t  que la  cohabita­
tion  dans u n e mêm e A nnélide est possib le  dans certaines conditions 
d’expérim entation, Par contre, dans la  nature, un processus d’exclu­
sion com pétitive est constaté. C’est dans l ’herbier de Zostera nana  
des lagunes de Camargue que le cycle de G. nereicola  revêt toute son  
im portance. Au fur et à m esure que l’on s’en éloigne, le s  N ereis se 
raréfient ainsi que leu rs m étacercaires de G. nereicola . Ce n ’est que 
dans des A nnélides éloignées de l ’herbier, donc peu parasitées par G. 
nereicola, que l ’on pourra occasionnellem ent observer quelques 
m étacercaires de G. choledochus. De te lle s  P olychètes, du fa it de leur 
loca lisation  inhabituelle dans la lagune, ont peu  de chances d’entrer 
dans la  chaîne a lim entaire de l ’h ôte défin itif ; le  cycle de G. cho­
ledochus  ne pourra donc que rarem ent se boucler localem ent. La 
persistance de cette espèce en Camargue doit être vraisem blablem ent 
assurée par le s  Oiseaux m igrateurs.

A competitive exclusion case among Trematodes : the 
elimination of Gymnophallus choledochus T. Odhner, 1900 
by G. nereicola J. Rebecq and  G. Prevoti 1962 in Camargue 
(France) (Digenea, Gymnophallidae).

G ym nophallus choledochus  and G, nereicola  have the sam e inter­
m ediate host, N ereis diversicolor.  The author show s the id en tity  of 
th e  tw o m etacercarian m icrobiotops. In experim ental conditions, the 
p ossib ility  o f  cohabitation  of the tw o species in  a sam e Nereis 
is pointed  out. On the other hand, in  natural conditions an exclusion  
process is  observed. G. nereicola  occurs m ain ly  in the lagune area 
covered w ith  Z ostera nana.  As w e m ove off, N. diversicolor  become 
scarce and  p oorly  infected  w ith  G. nereicola.  In these Annelids w ith  
m arginal distribution  only, some m etacercariae of G. choledochus
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can be found. Therefore, these Nereis are not often eaten by the 
definitive host ; consequently, the life-cyele o f G. choledochus  is  
rarely closed in th is place. Probably, G. choledochus  is m aintained  
in  Camargue by m eans of m igratory birds.

D ans la fam ille des Gym nophallidae  M o r o z o v ,  1955, la p lupart 
des espèces possèdent comm e deuxièm es hôtes vecteurs des Lam elli­
branches. Actuellem ent, on ne connaît que 3 espèces dont les m éta­
cercaires sont des parasites d ’A nnélides Polychètes. Parvatrem a  
borealis H. W . S t u n k a r d  et J . R. U zm a n n , 1958, espèce nord-am éri­
caine, évolue dans des hôtes vecteurs qui appartiennen t à la fois aux 
Lam ellibranches, Gemma gem m a  et aux Polychètes, Nereis limbata  ; 
la m étacercaire a été aussi obtenue chez Nereis virens  (hôte expéri­
m ental).

Les deux au tres espèces sont tou tes deux européennes et toutes 
deux u tilisen t un  mêm e vecteur Nereis diversicolor  O. F. M u l l e r .  
La prem ière de ces deux espèces, Gym nophallus choledochus  T. 
O d h n e r ,  1900, présente un cycle biologique dont l’hôte M ollusque 
est Cardium edule. Les furcocercaires pénètren t ensuite dans Nereis 
diversicolor et se tran sfo rm en t là en m étacercaires. L ’adulte  est un 
parasite  de la vésicule b iliaire de divers Oiseaux m arins : Lariform es, 
C haradriiform es et Anatidés. G. choledochus a été signalé dans la 
Mer du Nord et la M anche (voir R. L o o s - F r a n k ,  1969).

La seconde espèce, G. nereicola J . R f r e c q  et G. P r e v o t ,  1962, a 
pour p rem ier hôte Abra ovata  ( P h i l i p p i )  et com m e vecteur Nereis 
diversicolor. L ’adulte  est un parasite  de l’in testin  an té rieu r et moyen 
des C haradriiform es. Cette espèce n ’a été signalée ju sq u ’à ce jou r 
que su r les côtes m éditerranéennes françaises (Cam argue, Langue­
doc) (voir P. B a r t o l i ,  1972).

Au stade m étacercaire, ces deux espèces sont d’un  aspect extrê­
m em ent différent et peuvent être  très facilem ent identifiées. La taille 
des m étacercaires de G. choledochus  est p lus de deux fois supérieure 
à celle des larves de G. nereicola.

Bien que jam ais  signalé su r les côtes m éditerranéennes, je  puis 
affirm er que G. choledochus  est p résen t en Cam argue ; en effet, j ’ai 
rencontré à qua tre  reprises successives les stades larvaires de cette 
espèce dans Cardium glaucum .

G. choledochus  et G. nereicola  possédant le m êm e vecteur exclu­
sif, on peut se dem ander si ces deux espèces sont localisées dans un 
même m icrohiotope.

Le m icrobiotope des m étacercaires chez Nereis diversicolor.

Les recherches histologiques m ontren t que les m étacercaires de 
G. choledochus  et de G. nereicola occupent, dans leur hôte com m un, 
rigoureusem ent le même m icrobiotope. (Fig. 1 à 3).
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Les m étacercaires sont plaquées con tre  l’acicule, en tre  ce dernier 
et le bulbe sétigcre. (Fig. 4). Le p lu s  souvent, elles occupent la région 
proxim ale de l’acicule m ais quand  l’in tensité  de l’infestation atte in t 
des valeurs élevées, les m étacercaires sont alors retrouvées sur toute 
sa longueur. D ans un m êm e parapode, les m étacercaires sont obser­
vées princ ipalem ent le long de l’acicule ventral, plus rarem ent le 
long de l’acicule dorsal. Dans chaque m étam èrê, il y a donc quatre

.1000 p

F ig . 1. —  Coupe transversale de .Vereis diversicolor  parasitée par Gymnophal­
lus nereicola. De chaque cAté, les m étacercaires sont localisées le long des deux 
acicules (Lagune de Beauduc, Camargue).

ad. : acicule dorsal —  av. : acicule ventral — ed. : clrre dorsal —  en. : chaîne 
nerveuse —  gs. : gaine sétigère —  ni. : m étacercaire —  mld. : m uscles longitu­
dinaux dorsaux m lv. : m uscles longitudinaux ventraux —• ov. : ovocytes —  
S : Soie.

m icrobiotopes d istincts (le long des qua tre  acicules) qui se repro­
du isen t au ta n t de fois q u ’il y  a d ’anneaux  sétigères dans le corps de 
l’A nnélide ; p rostom ium  et péristom ium  on sont bien sûr dépourvus.

La n a tu re  du m icrobiotope é tan t identique chez G. choledochus 
et chez G. nereicola, il s’agit de savoir si ces deux espèces peuvent 
cohabiter chez line m êm e jY. diversicolor. L ’expérim entation peut 
a lors appo rte r un élém ent de réponse.
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L e s  i n f e s t a t i o n s  e x p é r im e n t a l e s .

On. trouve dans le comm erce à M arseille des N. diversicolor en 
provenance du Calvados (Manche). Ces Annélides sont natu re llem ent 
contam inées p a r les m étacercaires de G. choledochus (voir G. P r e v o t ,

(G.n.).
y. sg.s.
a.v
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Fig. 2. —  Coupe transversale de Nereis diversicolor  parasitée par G ym nophal­

lus nereicola. Région proxim ale de, l’acicule ventral (Lagune de Beauduc, 
Camargue).

av. : acicule ventral —  gs. : gaine sétigère —  m. (G.n.) : m étacercaire (Gymno­
phallus nereicola) —  m ills. : m uscles m oteurs des soies —  s. : soie —  vs. : va is­
seau sanguin.

m (G.c.). .m.s

y. sg .s
a.d
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Fie». 3. Coupe transversale de Nereis diversicolor  parasitée par G ym nophal­
lus choledochus. Région proxim ale des acicules (Calvados, Manche).

ad. : acicule dorsal —  gs. : gaine sétigère —  m (G.c.) : métacercaire (Gymno­
phallus choledochus) —  ninis, : m uscles m oteurs cíes soies —  s. ; soie —  vs. i 
vaisseau sanguin.



SOCIÉTÉ ZOOLOGIQUE D E FRANCE. 5 5 5

1965), en petite  quan tité  (une dizaine par ver) avec to u t au  plus 
deux m étacercaires dans un  m êm e parapode. Ces Nereis ont été expé­
rim entalem ent soum ises à une con tam ination  intensive pa r les cer- 
caires de G. nereicola. O n constate a lo rs que la cohabitation est pos­
sible ; dans un  mêm e parapode, on observe, lo rsqu’il y a une m éta­
cercaire de G. choledochus , quelques m étacercaires de G. nereicola 
à ses côtés. (Fig. 5).

D ans la na tu re , la cohabitation de ces deux espèces congénériques 
dans une m êm e N. diversicolor  n ’est observée que dans des cas bien 
précis.

/ >  . . .

Fig. 4. —  Coupe perpendiculaire à l’axe des acicules de Nereis diversicolor  
parasitée par G ym nophallus choledochus. La gaine sétigère est décollée de l ’aci­
cule ventral par le parasite (Calvados, Manche).

ad. : acicule dorsal —  av. : acicule ventral —  gs. : gaine sétigère —  ni. : m éta­
cercaire —  m m s. : m uscles m oteurs des soies —  s. : soie —  vs. : vaisseau san­
guin.

L ’é p id é m io t o p e  d e  G. nereicola.

L ’épidéiniotopc a été défini par J . R e b e c q  (1964) connue le biotope 
dans lequel tous les hôtes effectifs en tran t dans le cycle biologique 
d’une espèce sont présents.

L ’épidém iotope de G. nereicola  se superpose étro item ent à l’he r­
bier de Zostera nana. C’est là, en effet, que l’on rencon tre  Abra  
ovata et c’est là que surabonden t les Nereis diversicolor. Sans doute, 
ces dern ières sont aussi observées a illeurs m ais tou jou rs en quantité  
beaucoup p lus réduite. C’est aussi dans cet herbier à peine im m ergé 
q u ’un  g rand  nom bre de C haradriiform es viennent chercher leur 
n o u rritu re  dans laquelle N. diversicolor  entre pour une large part.
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Dans lin tel m ilieu, iau mode extrêm em ent calme, l’in tensité  du 
parasitism e des N. diversicolor a tte in t des valeurs très  im portan tes 
(ju squ’à 17 m étacercaires dans un  même parapode). (Fig. 6). Par 
contre, au fu r  et à m esure que l’on s’éloigne de l’herbier, ces Poly­
chètes sont de m oins en m oins infestées.

L ’é l i m i n a t i o n  d e  G. choledochus p a r  G, nereicola.
C’est dans l’herbier de Zostera nana, où l’on rencon tre  aussi Car­

d ium  glaucum , que j ’ai trouvé quatre  de ces Lam ellibranches con­
tam inés par les sporocystes de G. choledochus ; chaque fois, ces C. 
glaucum  ém ettaient spontaném ent leurs nom breuses cercaires. Dans 
les quatre  cas, j ’tai prélevé au mêm e endroit et pendan t p lusieurs 
mois après leur découverte des N. diversicolor ; elles se sont avérées 
invariablem ent indem nes en m étacercaires de G. choledochus tandis 
que le nom bre des m étacercaires de G. nereicola est très im portan t. 
On peut être étonné de ne trouver aucune m étacercaire de G. chole­
dochus dans ces Annélides puisque, dans les conditions d ’expérience, 
leu r cohabitation avec celles de G. nereicola n ’est pas impossible.

Fig. 5. —  Coupe transversale tic Nereis diversicolor  naturellem ent parasitée 
par G ymnophallus choledochus  (Calvados, Manche) et contam inée expérim en­
talem ent par G. nereicola. Les m étacercaires de cette dernière espèce sont âgées 
de 60 jours.

m. (G.c.) : métacercaire de Gymnophallus choledochus —  m. (G.n.) : métacer­
caires de G ymnophallus nereicola.

A la suite d ’essaim ages occasionnels, quand les cercaires de G. 
choledochus a rriven t dans les parapodes de N. diversicolor, le 
m icrobiotope est déjà très occupé pa r les nom breuses m étacercaires 
de G. nereicola déjà  en place et, lors même que ces deux espèces 
auraien t des exigences trophiques différentes, l’espace est insuffi­
sant pour ab riter les nouvelles m étacercaires de G. choledochus. 
Dans la na tu re , lorsque se p roduit un  essaim age de cercaires de G. 
choledochus, ces dernières ont davantage de chances de pénétrer 
dans la région an térieure  du corps de l’Annélide, parce que c’est 
cette région-là que l’anim al découvre le plus fréquem m ent lo rsqu’il
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recherche ses proies. Or, c ’est p récisém ent cette partie  du corps qui 
est la  p lus 'abondam m ent parasitée  p a r  les m étacercaires de G. 
nereicola  (voir fig. 6), de sorte que les cercaires de G. choledochus 
ont bien peu de chances de s’in sta lle r et d’évoluer dans un  m icro­
biotope quasim ent sa tu ré  p a r  G. nereicola.

P ourtan t, j ’ai trouvé à diverses reprises quelques m étacercaires 
de G. choledochus, peu nom breuses sans doute, m ais qui tém oignent 
néanm oins de l’existence de l’espèce en Cam argue. Ces rares m éta­
cercaires sont trouvées dans des N . diversicolor p rises loin de 
l’herb ier, c’est-à-dire dans des hôtes vecteurs trè s  peu contam inés 
p a r G. nereicola, parce que éloignés de la source in festan te. Je  n ’ai 
observé q u ’une fois une m étacercaire  de G. choledochus cohabitant

Nombre de
métacercaires.
25':.

20 . .

15. .

M,10 . .

5. .

900 10 20 30  40 50 60  70 80
M ètam ères sé t ig e r e s

Fig. 6. —  R épartition des m étacercaires de G ym nophallus nereicola  ie long duFig. ___r ___________ ____________________  _________________
corps d ’une /Vereis d iversicolor  prise dans l’herbier de Zostera nana  (Lagune de 
Beauduc, Camargue).

6 .

dans un mêm e parapode avec une m étacercaire de G. nereicola ; 
l’une était p laquée contre l’acicule ventral, l’au tre  contre l’acicule 
dorsal.

Le fac teu r lim itan t la cohab itation  des deux espèces semble donc 
être celui des dim ensions du m icrobiotope. T an t que celui-ci offre 
suffisam m ent d ’espace, les deux types de m étacercaires peuvent 
subsister. C’est le cas réalisé expérim entalem ent lorsque de nom ­
breuses cercaires de G. nereicola  a rriv en t dans un  parapode, occupé 
seulem ent p a r une  ou deux m étacercaires de G. choledochus ; p lu ­
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sieurs pou rron t alors s’y développer en m étacercaires. Mais, dans le 
cas inverse, lorsque dans la na tu re  ce sont les rares cercaires de G. 
choledochus qui arrivent dans un parapode dans lequel sont déjà 
installées de nom breuses m étacercaires de G. nereicola, elles ne 
peuvent pas s’y développer ; elles ne trouveron t la place don t elles 
ont besoin que dans des Annélides très  peu contam inées, c’est-à-dire 
dans des Annélides éloignées de l’herbier de Zostera nana.

11 serait d ’un in térêt certain  de contam iner avec les cercaires de G. 
choledochus des N. diversicolor abondam m ent parasitées p a r les 
m étacercaires de G. nereicola. Cela nous p erm ettra it de vériiier expé­
rim entalem ent l’exclusion de G. choledochus p a r G. nereicola. Mal­
heureusem ent, les cercaires de G. choledochus sont trop  rares en 
M éditerranée pour que cette expérience puisse être réalisée ; elle le 
sera dès qu ’elles seront retrouvées.

L e  p r o b lè m e  df. l a  p e r s i s t a n c e  d e  G. choledochus e n  C a m a r g u e .

En Cam argue, la recherche des stades adultes de G. choledochus 
dans la vésicule biliaire d’un  nom bre im portan t de C haradriiform es, 
Lariform es et Anatidés, hôtes norm aux et com m uns dans la  M anche 
et la Mer du Nord, s’est tou jou rs m ontrée négative. Nous n 'avons 
trouvé qu ’une seule fois dans la vésicule b iliaire d’un  jeune Haema­
topus ostralegus, âgé de quelques sem aines seulem ent, un distonie 
adulte de G. choledochus. On peut expliquer la présence de ce ver 
adulte si l’on considère les particu larités  écologiques de la station 
dans laquelle cet Oiseau a été capturé. Ce dernier, encore incapable 
de voler et d ’atteindre, sous peine d ’être découvert, les herb iers  de 
Zostera nana  cap tu rait les Nereis diversicolor dans les zones situées 
très près du rivage lagunaire, presque dans les Salicornes. Là, ces 
Annélides sont assez peu contam inées en G. nereicola  et on y trouve 
parfois quelques m étacercaires de G. choledochus. Dès q u ’ils peuvent 
voter, les H. ostralegus et les au tres C haradriiform es recherchent 
plus volontiers leur n ou rritu re  dans l’herbier. Aussi, les rares m éta­
cercaires de G. choledochus qui, en Cam argue, n ’ont été trouvées 
qu ’en dehors de l’herbier, onL fort peu de chances d ’être consomm ées 
et de boucler localement leu r cycle biologique. Comment donc G. 
choledochus parvient-il à subsister en Cam argue ? II semble que ce 
soit très probablem ent pa r l’in term édiaire  des O iseaux m igra teurs 
qui, lors de leur passage dans cette région, parv iendra ien t à conta­
m iner quelques Cardium glaucum .

Conclusion.

Dans la na tu re , il est rare de saisir à un  m om ent donné le m éca­
nisme précis conduisant à l’exclusion d ’une espèce pa r une au tre  
espèce. Un tel phénom ène n’apparait généralem ent qu ’à la faveur 
de l’expérim entation.
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Dans une m êm e aire géographique restre in te , on constate assez 
souvent la coexistence de p lu sieu rs  espèces congénères qui, à la suite 
du processus d ’exclusion com pétitive, se sont réparties chacune dans 
un  biotope d istinc t et m êm e dans un m icrobiotope particulier.

L’in té rê t du  cas qui v ien t de nous occuper réside dans l’existence, 
pour les deux espèces congénériqucs, d ’un cycle biologique à tro is 
hôtes, chaque espèce occupant en fa it successivem ent trois habitats 
différents. Au cours du cycle de vie de G. choledochus et G. nereicola, 
un  de ces tro is  h a b ita ts  leu r est com m un. L orsque les deux espèces 
deviennent sym patriques, la com pétition  interspécifique s ’exerce 
alors dans la phase in term édia ire  de leur cycle biologique, c’est-à-dire 
dans l’Annélide. P our l’une de ces deux  espèces, G ym nophallus chole­
dochus, on constate sa présence au  prem ier stade de son cycle de 
vie, sa raré fac tion  au second et sa d isparition  presque com plète au 
stade adulte . Nous voyons là com m e un  tém oignage, comm e une 
preuve q u ’une espèce, en l’occurrence G. choledochus, n’arrive  pas à 
s’im p lan te r dans une aire  géographique où, au cours de son déve­
loppem ent, elle en vient à occuper la mêm e niche écologique que sa 
congénère. La concurrence q u ’elle suhit l’em pêche alors de réaliser 
son expansion dém ographique norm ale.

Laboratoire de Zoologie M arine , U niversité d ’Aix-M arseille III, 
Faculté des Sciences et Techniques de Saint-Jérôm e, F,

13397 M arseille Cedex 4.
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