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L’avenir appartient
aux parasites…
Microscopiques, les parasites sont 
la plupart du temps invisibles, 
mais présents partout. Ils infec-
tent tous les organismes du monde 
vivant. La dernière décennie a 
révélé une incroyable diversité 
chez les parasites viraux, bacté-
riens et eucaryotes. Ceux infectant 
le phytoplancton pourraient avoir 
une importance capitale dans la 
dynamique des populations algales 
et dans le fonctionnement des éco-
systèmes aquatiques, mais leur rôle 
est encore très largement méconnu 
à ce jour (Brussaard, 2004). Sur 
ces questions, la recherche ne fait 
que commencer (encadré 1).
Depuis longtemps pourtant, cer-
tains chercheurs voient dans les 
parasites des moyens naturels de 
lutte biologique en milieu naturel 

Encadré 1. 
Recherches actuelles sur les parasites et les virus

dans les milieux aquatiques

Des enjeux scientifi ques (en termes de connaissances, notamment 
du point de vue de l’évolution) et les enjeux environnementaux (pro-
blématiques liées à l’eutrophisation et la gestion des milieux) justifi ent 
aujourd’hui les travaux relatifs au rôle des parasites, dont les virus, 
dans les milieux aquatiques. C’est là une thématique scientifi que cri-
tique pour appréhender le fonctionnement de ces écosystèmes. Le 
Laboratoire Microorganismes  : génome et environnement (LMGE) à 
Clermont-Ferrand, le Centre alpin de recherches sur les réseaux tro-
phiques des écosystèmes limniques (CARRTEL) à Thonon-les-Bains 
et l’équipe Phytoplancton de la Station biologique de Roscoff sont 
investis dans ces recherches à l’échelle nationale et internationale. 
Parmi les programmes de recherche portés par ces laboratoires en lien 
avec le présent article, on peut citer  : Aquatic protist biodiversity  : the pa-
radox (AQUAPARADOX) et Diversity and roles of eumycetes in the pela-
gial (DREP), deux projets fi nancés par l’Agence nationale de la recherche. 
La région Rhônes-Alpes soutient également deux programmes : Les pa-
rasites du phytoplancton des milieux lacustres  : des virus aux eucaryotes. 
Identifi cation, diversité et dynamique d’inconnus aux rôles majeurs (PARA-
PHY) et Diversité et rôle des virus infectant le phytoplancton (ALGOVIR).



34 Courrier de l’environnement de l’INRA n° 60, mars 2011

ou confi né (par exemple pour l’aquaculture). De nombreuses contraintes et limites (techniques, 
pratiques, et cognitives) expliquent que ces manipulations biologiques ne soient pas opération-
nelles aujourd’hui. L’une des limites essentielles est le manque de connaissances concernant les 
interactions complexes entre micro-organismes. Ce serait en effet un pré-requis indispensable afi n 
d’appréhender les conséquences que cette lutte biologique orchestrée par l’homme aurait sur le 
fonctionnement de l’écosystème.
Au-delà des possibilités de lutte, instrumentaliser ces modes de régulation biologique pourrait être 
une clé de l’aquaculture du futur, dans laquelle les microalgues (ou phytoplancton) pourraient se 
montrer incontournables (source de nourriture, de composés alimentaires, de molécules médica-
menteuses, de biocarburants, etc.).

L’importance du phytoplancton 
Les microalgues participent à des processus clés comme la production d’oxygène et de biomasse. 
Elles sont également susceptibles d’intervenir au niveau de la dépollution, de la régulation du climat 
(en captant le CO2 atmosphérique ou en relarguant d’autres gaz vers l’atmosphère comme le dimé-
thyl sulfure par exemple) ou encore dans la production d’énergie et l’industrie pharmaceutique. Au 
cours de l’évolution, les algues ont en effet montré leur étonnante capacité d’adaptation aux chan-
gements des conditions environnementales et leur résistance à de nombreux types d’agressions, en 
développant des systèmes sophistiqués comme la synthèse de molécules diverses. Elles pourraient 
devenir d’ici quelques années de « véritables usines à médicaments »  : anticoagulants, anti-infl am-
matoires, antiseptiques, anti-cancéreux, antiviraux, antibactériens, anti-stress, etc. 
Elles offrent aussi un potentiel prometteur au niveau énergétique. Les microalgues ont en effet la 
propriété de contenir jusqu’à 60 % de leur masse en lipides. De plus, l’intérêt du phytoplancton 
réside dans sa quantité et sa capacité de croissance en continu. Cette productivité pourrait ainsi 
répondre à la menace que les agro-carburants (blé, maïs ou colza) font peser sur la biodiversité, 
l’utilisation de l’eau douce ou encore l’approvisionnement alimentaire. Les microalgues cultivées 
en mer ou avec de l’eau de mer dans des bassins confi nés ne nécessitent pas d’eau douce et sont 
capables de fournir biocarburant, biogaz et hydrogène. Un projet nommé Shamash et coordonné par 
l’Institut national de la recherche en informatique et automatique (INRIA) a étudié le rendement de 
production d’huile à l’hectare et la faisabilité de la production de phytoplancton comme alternative 
énergétique au pétrole et aux agrocarburants de première génération. Sachant que ces microalgues 
sont vingt fois plus productives que les plantes terrestres (Cadoret et Bernard, 2008), elles pour-
raient fournir 25 000 litres d’huile par hectare, quand le colza n’en produit que 1 500, le tournesol, 
950, et le soja, 446.

Mais qu’est-ce que le phytoplancton ?
Le terme « phytoplancton » regroupe une multitude d’organismes végétaux vivant en suspension 
dans l’eau – probablement plusieurs centaines de milliers d’espèces à un million – dont 40 000 sont 
réellement connues et identifi ées. Très diversifi és, ces organismes présentent une taille générale-
ment comprise entre 2 et 200 μm. 
La composition en espèces et l’abondance relative des différents groupes phytoplanctoniques sont 
des éléments fondamentaux de la structure et du fonctionnement des écosystèmes aquatiques. En 
effet, le phytoplancton est un maillon essentiel de la chaîne alimentaire en milieu pélagique et 
constitue un indicateur important du niveau trophique des hydrosystèmes qui, rappelons-le, repré-
sentent 75 % de la surface terrestre. 
Le phytoplancton est constitué de cellules procaryotes photosynthétiques, les cyanobactéries, et de 
protistes, eucaryotes unicellulaires chlorophylliens, qui vivent en suspension dans les lacs, rivières, 
mers et océans, jusqu’à 200 m de profondeur. À travers le processus de photosynthèse, ces microal-
gues sont les principaux contributeurs à la biomasse et à la production primaire des écosystèmes 
aquatiques. 



Courrier de l’environnement de l’INRA n° 60, mars 2011 35

Le rôle du phytoplancton dans le cycle du carbone est bien connu. Il absorbe en effet une forte 
proportion du CO2 que nous rejetons dans l’atmosphère et produit une part tout aussi importante 
de l’oxygène que nous respirons. Représentant seulement 1 à 2 % de la biomasse de la biosphère, 
ces organismes photosynthétiques aquatiques sont tout de même responsables de 45 % de l’activité 
photosynthétique sur Terre (Falkowski, 1994 ; Field et al., 1998). Nous leur devons l’oxygénation 
de notre atmosphère il y a 3 milliards d’années (Sleep, 2001). 
La biomasse phytoplanctonique et sa productivité, qui est liée à la rapidité des processus de crois-
sance, de mortalité, de recyclage, etc., sont des indicateurs de l’état de santé des écosystèmes aqua-
tiques. Toute perturbation environnementale peut entraîner des altérations dans la composition 
et la distribution des groupes phytoplanctoniques et engendrer alors des dysfonctionnements de 
l’écosystème. 

Les dysfonctionnements du phytoplancton  : proliférations et toxicité 
Dans les lacs et réservoirs, certaines cyanobactéries d’eau douce forment des colonies de cellules (par 
exemple Microcystis aeruginosa), parfois organisées en fi laments (comme celles de Planktothrix 
agardhii ou de P. rubescens). Ces colonies, quand leur développement devient trop important, sont 
susceptibles de colmater les prises d’eau et les pompes d’alimentation avec pour conséquence des 
diffi cultés dans le traitement de l’eau brute, un goût et une odeur désagréables. 
Leur prolifération (ou effl orescence ou « blooms » en anglais) diminue la transparence des eaux 
et la baignade peut alors être interdite pour des raisons préventives et/ou de sécurité réelle. De 
plus, la prolifération de certaines espèces phytoplanctoniques en été conduit généralement à des 
dépôts croissants de matières organiques appauvrissant les eaux profondes en oxygène. Les eaux 
deviennent anoxiques (dépourvues d’oxygène), ce qui entraîne un remaniement au sein des espèces 
biologiques du milieu allant parfois jusqu’à une mortalité massive d’invertébrés benthiques et de 
poissons. Certaines espèces de cyanobactéries produisent en outre des toxines dont les impacts sont 
sévères pour les animaux et pour la santé humaine. Ces proliférations peuvent donc occasionner de 
forts désagréments dans les plans d’eau et les eaux marines côtières à vocation récréative (eaux de 
baignade, de pêche amateur, de plongée, de voile, etc.) et/ou professionnelle (alimentation en eau 
potable, pêche, etc.). 
En milieu côtier, les toxines produites par certaines microalgues peuvent s’accumuler le long de 
la chaîne trophique et accroître leur concentration à chaque niveau trophique supérieur  : c’est le 
phénomène de bioaccumulation. C’est ainsi que des organismes fi ltreurs comme les moules ou les 
huîtres peuvent devenir impropres à la consommation lorsque des toxines se sont accumulées dans 
leurs tissus à la suite de la prolifération de certaines microalgues dans le milieu. À des niveaux lar-
gement au dessus des normes requises, ces toxines provoquent la diarrhée dans le meilleur des cas, 
mais peuvent parfois entraîner des problèmes neurologiques graves – paralysie ou amnésie – voire, 
rarement, la mort des patients. 
Ces toxines sont extrêmement résistantes, notamment à la chaleur, et cuire les bivalves n’élimine 
en rien le problème. Les conséquences sont parfois dramatiques. Dans les eaux chaudes du Golfe 
du Mexique pullule le dinofl agellé Karenia brevis ; il produit une neurotoxine très puissante qui 
décime la faune locale. Des toxines peuvent même se disséminer dans l’air et provoquer des pro-
blèmes respiratoires aux occupants des plages. Ostreopsis ovata a fait quelques dégâts durant l’été 
2008 sur les plages de la Côte d’Azur en provocant toux, fi èvres et troubles respiratoires. Dans les 
basses latitudes, au milieu des massifs coralliens, il est souvent hasardeux de consommer de nom-
breuses espèces de poissons, qui sont pourtant la première richesse locale. Leur chair est toxique 
et transmet à l’homme la ciguatera, également connue sous le nom de la « gratte », qui se traduit 
par des dérèglements neurologiques, digestifs ou cardiovasculaires. Là encore, plusieurs espèces de 
dinofl agellés sont incriminées, dont Gambierdiscus toxicus. 
Dans d’autres cas, moins graves, une épaisse mousse peut s’accumuler le long des plages à la 
lisière entre le sable et l’eau. C’est le cas par exemple sur les côtes de la Manche. Cette fois-ci, rien 
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de toxique même si le phénomène est spectaculaire  : il s’agit de la prolifération du nanofl agellé 
colonial Phaeocystis, qui produit d’énormes quantités de mucus glucidique lors de la rupture des 
colonies. Lorsque le brassage est fort au printemps, et durant le déclin de cette microalgue (c’est à 
dire quand la population algale meurt), le mucus se transforme en mousse par émulsion. La plage 
écume et dégage une odeur désagréable lors de la décomposition des mousses. D’autres exemples 
d’eaux colorées, sans lien avec les phénomènes d’eutrophisation, pourraient être cités sur les côtes 
françaises avec Karemia mikimotoï (un dinofl agellé rouge-brun) ou encore Emiliana huxleyi (un 
coccolithophoridé dont les effl orescences de couleur laiteuse sont visibles depuis l’espace).
La question est de savoir d’où proviennent ces dérèglements démographiques parfois très specta-
culaires au sein du phytoplancton. Si sa diversité et sa dynamique sont relativement bien connues, 
ainsi que les rôles respectifs des ressources nutritives (azote, phosphore) et des prédateurs herbivo-
res, il reste beaucoup à découvrir sur le rôle des parasites. 

Régulation du phytoplancton par les ressources et la prédation 
La littérature nous apprend que de nombreux facteurs abiotiques comme la concentration en éléments 
nutritifs (typiquement l’azote et le phosphore), la quantité et la qualité de la lumière, la température, 
le pH, la stabilité de la colonne d’eau, l’hydrodynamisme, ou encore le confi nement des masses 
d’eau interviennent comme facteurs de régulation du phytoplancton et de ses effl orescences. 
Par exemple, la prolifération d’une cyanobactérie fi lamenteuse toxique (Planktothrix rubescens) a 
été étudiée dans les lacs Léman et du Bourget, deux lacs comparables en termes de qualité globale 
du milieu. Jacquet et al. (2005) ont ainsi pu montrer que l’accroissement de biomasse de cette 
cyanobactérie débutait toujours dans la couche supérieure du métalimnion (couche d’eau intermé-
diaire comprise entre 10 et 20 m sous la surface, caractérisée par un fort gradient de température 
et de fortes concentrations en nutriments et en oxygène) et qu’elle était liée à l’augmentation de la 
transparence des eaux enregistrée dans la dernière décennie, elle-même due à la diminution de la 
biomasse algale dans la zone de surface au printemps et en été. De plus, la stabilité physique de la 
colonne d’eau permet d’expliquer en grande partie le développement de cette cyanobactérie et les 
différences marquées observées entre les lacs Léman et du Bourget. En effet l’espèce a besoin pour 
se développer de se poser sur une masse d’eau plus dense bien marquée, ce qui est le cas au Bourget 
et pas au Léman. Il a également été montré que la profondeur de ces proliférations peut varier consi-
dérablement entre le nord et le sud du lac, ce qui a mis en évidence l’importance des circulations 
internes de la masse d’eau (appelées sèches) au sein de ce dernier. Récemment, des expériences en 
laboratoire avec P. rubescens ont révélé qu’elle résistait fortement à la prédation zooplanctonique 
et qu’elle sécrète, en plus des toxines, des composés dits allélopathiques, les microcystines, empê-
chant les autres espèces du phytoplancton de se développer en sa présence (Oberhaus et al., 2007a 
et  2007b). Le déterminisme de l’apparition et du maintien d’une effl orescence phytoplanctonique 
est, en réalité, multi-factoriel. 
Parmi les facteurs biotiques, l’action des prédateurs zooplanctoniques sur les niveaux trophiques 
inférieurs est un régulateur important de la structure et du développement des communautés algales 
(Pinel-Allou et al., 1998 ; Sherr et Sherr, 2002). La biomasse phytoplanctonique diminue essen-
tiellement sous l’action du broutage par les cladocères dans les lacs et par les copépodes en milieu 
marin et, dans une moindre mesure, par d’autres organismes, les protistes unicellulaires, ciliés et 
fl agellés. Ce n’est pas le cas des espèces de grande taille ou fi lamenteuses citées précédemment, qui 
représentent de véritables impasses trophiques, d’où les nuisances évoquées.

Les parasites du phytoplancton 
Les parasites vivent en intime association dans ou fi xés sur leur hôte et en tirent toute ou quasiment 
toute leur énergie (encadré 2). Bien que le parasitisme soit la stratégie de consommation la plus
répandue dans la nature, la plupart des études réalisées dans les écosystèmes 
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aquatiques les ont jusqu’ici largement
ignorés, notamment parce que leur 
impact sur le fonctionnement des réseaux
trophiques est diffi cilement quantifi able
avec les méthodes classiques d’écolo-
gie. Ils ont pourtant une biomasse non 
négligeable et il est important de les
prendre en compte dans les relations tro-
phiques des milieux aquatiques, notam-
ment en ce qui concerne leurs effets sur 
la dynamique des populations phyto-
planctoniques. Il est vrai que, jusqu’à 
récemment, l’étude des protistes aqua-
tiques avait été focalisée sur leur rôle 
de prédation. De manière arbitraire, les 
organismes fl agellés hétérotrophes non 
identifi ables car trop petits et sans signe 
morphologique distinctif apparent étaient 
largement mis dans le pool des prédateurs 
potentiels, notamment des mangeurs de 
bactéries (Lefèvre et al., 2007a, 2007b). 

Plusieurs études récentes ont montré que les parasites viraux, bactériens ou eucaryotiques peu-
vent avoir un impact signifi catif sur leurs hôtes phytoplanctoniques (Erard-Le Denn et al., 2000 ; 
Brugerolle et al., 2002 ; Johanson et Coats, 2002 ; Park et al., 2002 ; Ibelings et al., 2004 ; Brussaard, 
2004 ; Park et al., 2004 ; Mayali et Azam, 2004 ; Kagami et al., 2004 ; Lefèvre et al., 2007a et b, 
Chambouvet et al., 2008). Leur action dans les écosystèmes aquatiques (dans les chaînes alimen-
taires, par la connectance augmentée, sur l’effi cacité des transferts, etc.) complexifi e l’approche 
des réseaux trophiques notamment parce que ces parasites sont caractérisés par des cycles de vie 
relativement complexes et sont susceptibles de parasiter des hôtes appartenant à différents niveaux 
trophiques (Arias-Gonzales et Morand, 2006). Les modèles de fonctionnement des écosystèmes 
aquatiques s’en trouvent modifi és sur le plan qualitatif comme sur le plan quantitatif, car l’impréci-
sion diminuant, une modélisation réaliste devient possible.

Les parasites eucaryotes
De nombreuses espèces phytoplanctoniques sont susceptibles d’être infectées par des parasites 
eucaryotes. Les impacts de ce parasitisme sont à la fois directs, par la mortalité des cellules hôtes, et 
indirects  : effets en cascade, compétition, redistribution et recyclage de la matière organique et des 
nutriments, etc. Par exemple, l’infection d’une espèce de phytoplancton peut favoriser le dévelop-
pement d’une autre espèce. Ce processus peut donc être un facteur important dans le contrôle des 
successions saisonnières. Une infection peut également aboutir à la suppression ou au retardement 
de « blooms » du phytoplancton (Chambouvet et al., 2008). Plus globalement, le parasitisme peut 
expliquer des changements dans la structuration planctonique des écosystèmes aquatiques. Quelques 
groupes taxonomiques sont régulièrement cités comme des parasites eucaryotes du phytoplancton. 
Il s’agit de champignons, en particulier des Chytrides, d’alvéolés (dinofl agellés, Perkinsozoa, col-
podes) et de Cercozoa. 
▪ Champignons
Les champignons peuvent parasiter de nombreux groupes phytoplanctoniques parmi les microal-
gues (diatomées, dinofl agellés, chrysophytes, chlorophycées, etc.) que ce soit dans les lacs ou bien 
en milieu marin (Ibelings et al., 2004 ; Gleason et al., 2008 ; Lefèvre et al., 2007 ; Rasconi et al., 
2009). Les champignons sont souvent hôte-spécifi ques, hautement infectieux et peuvent être extrê-
mement virulents. Ainsi, lors de certaines phases infectieuses, plus de 90 % des cellules hôtes d’une 

Encadré 2. Qu’est-ce que le parasitisme ?

Le parasitisme selon Crofton (1971) doit satisfaire
à l’ensemble des critères suivants  :  

– une relation écologique entre deux individus de taille diffé-
rente [l’hôte étant plus grand que le parasite] ; 

– le parasite est physiologiquement dépendant de l’hôte ; 
– les hôtes trop infectés sont tués par les parasites [qui sont 
donc des pathogènes] ;     

–  les parasites possèdent un potentiel reproductif
[ou fi tness] supérieur à celui de l’hôte ;  

– une agrégation de la population des parasites est
observable chez les hôtes.   
On estime aujourd’hui que près de 50 % de la biodiversité totale 
de la planète est à porter au crédit (c’est-à-dire doit son exis-
tence) aux espèces parasites (Windsor, 1998 ; Toft, 1986). Leur 
faible contribution apparente en termes de biomasse a fait que 
leur rôle dans le fonctionnement des écosystèmes a longtemps 
été négligé. Aujourd’hui la question est posée de savoir si un 
écosystème sain est celui qui est riche en parasites (Hudson et 
al., 2006) et de l’importance d’intégrer le rôle fonctionnel de ces 
parasites dans les modèles des réseaux trophiques microbiens.
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population peuvent être infectées. Sachant qu’une infection conduit théoriquement dans un premier 
temps à un ralentissement du métabolisme de la cellule hôte, et la plupart du temps à sa mort, on 
comprend que les Chytrides puissent avoir un rôle clé sur le fonctionnement des réseaux trophi-
ques aquatiques. Les Chytrides se caractérisent par la production de zoospores fl agellées mesurant 
entre 2 et 5 μm. Ils semblent avoir un effet plus particulièrement sur les algues résistantes au brou-
tage par le zooplancton (Asterionella, Staurastrum). Avec les Chytrides, une fraction de la matière 
algale est remise en circulation par l’intermédiaire des zoospores du parasite qui sont broutées par 
le zooplancton (Kagami et al., 2007 ; Lefèvre et al., 2007). Les Chytrides ont à la fois un impact 
sur le contrôle des successions algales et donc altèrent les fl ux d’énergie et de matière via les lyses 
cellulaires, mais également via la ressource nutritive qu’ils représentent en termes de zoospores. Le 
concept de « mycoloop » a d’ailleurs été proposé par Kagami et al. (2007) afi n de représenter ces 
interactions dans les modèles de réseaux trophiques (voir aussi Montagnes et al., 2008). 
▪ Alveolata1

Le phylum des Alveolata renferme de nombreux parasites affectant notamment les organismes ver-
tébrés non aquatiques. On peut citer l’agent de la malaria, Plasmodium falciparum, qui fait partie 
des Apicomplexa. Selon des études portant sur l’identifi cation génétique des organismes du planc-
ton marin et lacustre, qui permettent la co-détection des hôtes et de leur(s) parasite(s) respectif(s), 
les Alveolata contiendraient de nombreux autres parasites spécialisés dans l’infection de nombreux 
hôtes planctoniques (Cavalier Smith et Chao, 2004 ; Brugerolle, 2002). La plupart de ces travaux 
révèlent une forte proportion de séquences d’ADN dans l’environnement affi liées au phylum des 
Alveolata et proches de parasites connus ou soupçonnés (voir plus loin). 
Dans les lacs mésotrophes et eutrophes, les séquences génétiques de Perkinsozoa peuvent dominer 
les librairies génétiques jusqu’à représenter près de 60 % des séquences eucaryotes récupérées à 
partir de la fraction planctonique de taille < 5 μm (Lefranc et al., 2005). Actuellement deux clades 
distincts de Perkinsozoa ont été repérés en milieu lacustre (Lepère et al., 2006 et 2008 ; Mangot 
et al., 2010). Les protistologues considèrent qu’il s’agit d’un groupe phylogénétique uniquement 
parasite dont tous les hôtes ne sont pas encore connus (Noren et al, 1999 ; Leander et Keeling, 
2003 ; Mangot et al., 2009 et 2010). Ce groupe est également caractérisé par la production de zoos-
pores au cours du stade libre (infectieux) de son cycle de vie (Dungan et Reece, 2006). Les genres 
Parvilucifera et Perkinsus sont connus en milieu marin. Parvilucifera infecte certaines espèces de 
microalgues susceptibles de produire des effl orescences toxiques (Figueroa et al., 2008). Seuls des 
taxa proches phylogénétiquement ont été rapportés dans les banques de données moléculaires issues 
d’échantillons lacustres et une seule infection a été observée en eau douce. Il s’agit de l’espèce 
Cryptophagus subtilis, parasite du Cryptophyte Chilomonas paramaecium (Brugerolle, 2002). 
Les dinofl agellés, dans leur stade végétatif, sont caractérisés par la présence de deux fl agelles, l’un 
formant une ceinture permettant à la cellule de tourner sur elle-même, l’autre en forme de fouet 
positionné à l’arrière lui permettant d’avancer. De nombreuses espèces de dinofl agellés sont parasi-
tes, et leurs hôtes sont multiples, depuis les algues fi lamenteuses jusqu’à des crustacés ou des œufs 
de poissons. C’est donc l’ensemble du réseau trophique qui subit les attaques de ces parasites. L’un 
des plus connus est Amoebophrya ceratii, du groupe des Syndiniales abondant dans les librairies 
génétiques en milieu marin, qui infecte en particulier d’autres espèces de dinofl agellés. L’ADN de 
cette espèce a été retrouvé dans de nombreux écosystèmes marins, depuis la surface des océans 
jusqu’aux sources hydrothermales profondes (Guillou et al., 2008). 
Récemment, il a été démontré que ces parasites étaient capables de réguler très spécifi quement 
leur population hôte dinofl agellé, y compris des espèces toxiques, et d’en empêcher la fl oraison. 
Une aubaine pour les aquacultures en Baie de Penzé, qui, pendant près de dix ans, ont souffert de 
la présence invasive d’Alexandrium minutum, un dinofl agellé produisant des toxines paralysantes 
et qui entraînait l’arrêt de la production d’huîtres et de bivalves tous les étés. À partir de 2001, les 
parasites de cette espèce se sont défi nitivement et naturellement installés aux côtés de leur hôte et 

1.  Le groupe des alvéolés (Alveolata) est constitué d’organismes vivants unicellulaires de formes assez diverses. 
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ont joué leur rôle de régulateur naturel à la perfection  : plus aucune effl orescence toxique n’a été 
enregistrée, alors qu’Alexandrium minutum est toujours détectable à de faibles concentrations cel-
lulaires (Chambouvet et al., 2008). 
L’autre atout intéressant de ces parasites est leur spécifi cité, le même pathogène infectant le même 
hôte d’une année sur l’autre. Ils sont ainsi capables de diminuer, voire d’empêcher l’apparition de 
blooms phytoplanctoniques. De là à imaginer leur utilisation dans la lutte biologique contre certai-
nes effl orescences algales toxiques, il n’y aurait qu’un pas… mais toutes les conséquences écologi-
ques sont encore loin d’être évaluées. 
▪ Cercozoa
Les Cercozoa appartenant au super-groupe des Rhizaria regroupent des espèces fl agellées et ami-
bes. Ils sont connus pour jouer un rôle important dans les réseaux trophiques, notamment par leur 
activité bactérivore. Certaines espèces ingèrent des algues de petite taille mais d’autres, comme le 
genre Chryothecomonas, sont capables de parasiter des espèces de diatomées de bien plus grande 
taille en phagocytant progressivement le cytoplasme de leur hôte ou en s’attachant par exemple à 
leur frustule (enveloppe) (Schnepf et Kuhn, 2000). 

Les parasites viraux
De nombreuses études ont décrit le processus d’infection et ses conséquences pour certaines popula-
tions phytoplanctoniques naturelles marines (pour un résumé, voir Brussaard, 2004). La lyse virale 
peut être l’une des principales causes du déclin des effl orescences lorsque l’état physiologique des 
cellules est en baisse et/ou quand les populations atteignent de très fortes concentrations (Jacquet et 
al., 2002). Si le milieu marin a été largement étudié, il n’existe cependant presque aucune donnée 
concernant l’importance de la lyse virale sur le phytoplancton lacustre (Tijdens et al., 2008).

Fig. 1. Boucles parasitaires dans 
les réseaux trophiques marins. 
Schéma de C. Alves de Souza 
in Laure Guillou et al., 2010, re-
produit avec l’aimable permission 
de l’éditeur, Microbiology Today.
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Dans les milieux aquatiques, on estime entre 106 et 109 le nombre de virus par millilitre. Ces 
virus sont majoritairement des bactériophages susceptibles d’infecter l’ensemble des procaryotes 
(Bactéries et Archées) présents au sein des écosystèmes (Wommack et Colwell, 2000). 
Depuis le début des années 1990, on sait aussi que 
les virus peuvent infecter différentes classes phyto-
planctoniques eucaryotiques – diatomées, dinofl agel-
lés, cryptophycées, prasinophycées – sans oublier les 
procaryotes photosynthétiques représentés majoritai-
rement par les cyanobactéries (Suttle, 2000).  À ce 
jour, seulement quelques dizaines de virus infectant 
des microalgues eucaryotiques ont été isolés et carac-
térisés, ce qui est relativement faible (0,01 % d’après 
Suttle, 2000) en comparaison des milliers d’espèces 
phytoplanctoniques répertoriées ! 
Lors des effl orescences phytoplanctoniques, ces virus 
sont souvent capables de lyser jusqu’à 95 voire 99 % 
(78 % en moyenne) de la population. Ils sont alors les 
principaux agents de la mortalité algale, empêchant 
toute surpopulation phytoplanctonique tout en favori-
sant une redistribution effi cace de la matière organi-
que dissoute et particulaire dans le milieu (Wilhelm 
et Suttle, 1999). Cela est bénéfi que à l’écosystème 
aquatique. 
En fait, les virus du phytoplancton pourraient jouer un 
rôle clé à la fois dans l’écologie et la bio-géochimie des 
écosystèmes puisqu’ils impactent la dynamique des 
blooms algaux, le recyclage des nutriments (Furhman, 
1999), la structure de la communauté phytoplancto-
nique, la modulation de la concentration de certains 
gaz atmosphériques, et probablement les transferts de 
gènes entre micro-organismes, mais paradoxalement, 
l’écologie de ces virus est encore très mal connue. La 
mortalité phytoplanctonique imputable aux virus d’un 
point de vue quantitatif comparativement à d’autres 
processus comme le broutage (sans parler d’autres 
parasites) n’est toujours pas établie. Bien qu’il ait été 
montré que les virus puissent réduire considérable-
ment la production primaire (Suttle, 1990) et causer 
le déclin de populations algales (Bratbak et al., 1993 ; 
Nagasaki et al., 1994 ; Brussaard et al., 1996 ; Castberg 
et al., 2001 ; Jacquet et al., 2002, voir fi g. 2), il n’y a 
pas encore à ce jour de mesures directes de la mortalité 
de populations phytoplanctoniques naturelles dues aux 
virus et ce, en raison d’un manque de méthodes adé-
quates. Encore aujourd’hui, on ne peut prédire qui des 
brouteurs zooplanctoniques ou des virus participent le 
plus au déclin de la production primaire ou, à défaut, 
au contrôle de leur population, et ce d’autant moins 
que ces processus sont fortement variables dans le 
temps et l’espace. 

Fig. 2. Cellule diploïde d’Emiliana huxleyi 
infectée et lysée par un de ses virus spécifi -
ques, EhV, en quelques jours (Jacquet et al., 
2002. Avec l’aimable autorisation d’Aquatic 
Microbial Ecology).
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Cependant, l’étude du contrôle des effl orescences algales par les virus Eh-EhV (virus d’Emiliana 
huxleyi) ou encore Ha-HaV (virus d’Heterosigma akashiwo) révèle que l’infection est à la fois 
quantitative et qualitative. En effet, il y a une grande diversité clonale au sein des populations hôtes 
comme des populations virales qui se succèdent lors d’une effl orescence, avec différents stades de 
sensibilité ou de résistance du couple virus-hôte engagé dans une véritable « course à l’armement 
génétique ». Les virus contrôlent la biomasse algale mais aussi la composition clonale de la popu-
lation qui prolifère (Tomaru et al., 2008), et de ce fait, jouent un rôle dans le contrôle de l’intensité 
du bloom. C’est la raison pour laquelle il y a encore et toujours des effl orescences et c’est pourquoi 
les espèces hôtes ne s’éteignent pas défi nitivement malgré les attaques virales. C’est aussi pourquoi 
il reste diffi cile de proposer un contrôle biologique de ces effl orescences en utilisant l’action lytique 
des virus. 
Il existe d’autres explications des effl orescences, telles que l’enkystement de certaines espèces et 
leur passage dans le sédiment (Heterosigma akashiwo), ou encore le changement de ploïdie de cer-
taines autres les rendant « invisibles » (Emiliana huxleyi) (Tomaru et al., 2008 ; Frada et al., 2008). 
C’est ce qu’on a appelé la stratégie du « Cheshire cat », en référence au roman de Lewis Caroll, 
Alice au pays des merveilles, où le chat du Cheshire, malin et philosophe, échappe à l’ordre de déca-
pitation de la Reine de cœur en rendant son corps transparent. Si les cellules diploïdes d’Emiliania 
huxleyi produisent des écailles calcaires et forment des populations gigantesques visibles depuis 
l’espace, sous l’attaque des virus marins, elles se transforment en cellules haploïdes, qui ne possè-
dent plus qu’un seul exemplaire de chromosome. Ces cellules haploïdes, non-calcifi antes et néan-
moins très actives, sont totalement invisibles aux virus ! Cet exemple, s’il pouvait être généralisé, 
pourrait vouloir dire que la sexualité a permis aux eucaryotes d’échapper aux attaques permanentes 
des virus, et d’évoluer vers des organismes plus complexes et performants.
La liste des microalgues planctoniques marines connues et susceptibles d’infection virale s’élève 
à quelques dizaines  ; 150 virus infectant ces algues ont été formellement identifi és (Wilson et al., 
2005). Bien que fortement assujetties, de par le monde, à des effl orescences potentiellement nui-
sibles d’un point de vue écologique ou économique (Sime-Ngando et al., 2003), les eaux douces 
ont paradoxalement reçu beaucoup moins d’attention. De nombreux virus à cyanobactéries ont été 
détectés, isolés, décrits ou mis en culture mais presque aucun de ceux qui infectent le phytoplanc-
ton lacustre eucaryote, exception faite des virus des espèces Chlorella. Ceux-ci ont été caractérisés 
(structure du virion, identifi cation et fonctionnalité des gènes, synthèse protéique, transcription, 
réplication de l’ADN, cycle de vie, etc.) (van Etten et al., 2000). Les chlorovirus sont ubiquistes et 
ont été isolés dans une grande variété de milieux d’eau douce dans le monde. Les cinq autres genres 
connus parmi les phycoDNAviridae2 – Coccolithovirus, Phaeovirus, Prymnesiovirus, Prasinovirus, 
Raphydovirus – proviennent d’études en milieux marins. 
Il ne fait aucun doute que les écosystèmes aquatiques constituent un fantastique réservoir de diver-
sité de ces virus, ce que la métagénomique a d’ailleurs commencé à laisser entrevoir (Breitbart 
et al., 2002). Chaque cellule infectée peut libérer jusqu’à plusieurs centaines de virus à chaque 
évènement de lyse, quelques heures seulement après que cellules et parasites se soient rencontrés. 
Cependant, on ne sait quasiment rien de la lysogénie, processus par lequel le virus est intégré en 
tout ou en partie dans le génome de l’hôte dans l’attente de conditions favorables pour un dévelop-
pement lytique, chez les virus de microalgues. 
À Thonon-les-Bains, un projet de recherche débute pour caractériser la diversité virale phytoplanc-
tonique au moyen de cytométrie en fl ux, PFGE, PCR-DGGE, séquençage, etc., et pour déterminer 
le rôle fonctionnel de ces virus, ce qui place le projet au cœur des débats scientifi ques actuels sur 
les services rendus par la biodiversité et l’impact des changements locaux et globaux sur l’évolu-
tion des écosystèmes. Notre objectif est d’élucider l’écologie fonctionnelle de la diversité des virus 
phytoplanctoniques et d’éclairer leur rôle en tant que facteurs de régulation de leurs hôtes algaux en 
milieu lacustre, plus particulièrement dans les grands lacs péri-alpins français.

2. Virus à ADN double brin infectant le phytoplancton.
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Les associations entre bactéries et phytoplancton  : la phycosphère 
De nouvelles interactions microbiennes étroites et des relations trophiques ont été mises en évi-
dence entre phytoplancton et bactéries hétérotrophes3. La succession saisonnière de divers groupes 
bactériens semble être liée à l’évolution de la biomasse phytoplanctonique et inversement  :
Lindström (2001) avait ainsi observé un lien entre les bactéries hétérotrophes et des chrysophycées 
et cryptophycées. Jardillier et al. (2004) ont révélé une relation entre la croissance et la production 
des groupes des alpha-protéobactéries et des Bacteroidetes avec la biomasse et la production des 
principaux groupes phytoplanctoniques. Ces relations spécifi ques entre bactéries et phytoplancton 
ont tout d’abord été observées et analysées in vitro, comme entre Alexandrium et Roseobacter avec 
des cellules maintenues en culture et provenant de différentes régions géographiques (Jasti et al., 
2005). 
Par la suite, des bactéries viables ont été observées à l’intérieur même de cellules eucaryotes phy-
toplanctoniques in situ (Biegala et al., 2005), ce qui suggère un couplage étroit entre bactéries 
et microalgues au niveau de la phycosphère (c’est-à-dire l’environnement immédiat des cellules 
phytoplanctoniques) où les bactéries peuvent être à l’état libre, attachées à la surface des cellules 
algales, ou être intracellulaires. Du fait de la complexité des communautés phytoplanctoniques, il 
n’a pas encore été possible de déterminer si les liens entre leur dynamique, leur diversité et leur 
fonctionnement respectifs résultent de ces interactions spécifi ques entre les bactéries et le phyto-
plancton et, si tel est le cas, quelles bactéries sont associées avec quel phytoplancton. 
Or, il est fondamental de mieux comprendre ces interactions. Les relations très particulières qui 
peuvent exister entre bactéries hétérotrophes et cyanobactéries en sont un exemple, puisque les 
cyanobactéries peuvent requérir la présence des bactéries hétérotrophes pour croître et former des 
effl orescences (en profi tant de la minéralisation de la matière et du recyclage des nutriments assu-
rés par les bactéries typiquement au profi t des autotrophes), ce qui suggère une association de type 
mutualiste (Paerl, 1996). Mais l’inverse est aussi vrai (Manage et al., 2000) ! 
Parmi toutes les interactions possibles entre bactéries et phytoplancton, le caractère pathogène ou 
pouvoir algicide des bactéries vis-à-vis des microalgues a été mis en évidence, notamment dans 
des études portant sur les effl orescences phytoplanctoniques (Mayali et Azam, 2004). Déterminer 
si une ou plusieurs bactéries au sein de la communauté bactérioplanctonique sont potentiellement 
ou strictement algicides nécessite de les cultiver et de réaliser des expériences en laboratoire, ce 
qui est impossible dans la plupart des cas – plus de 99 % des bactéries aquatiques ne sont pas culti-
vables. Toutefois, il a été possible d’isoler des bactéries à caractère algicide dans les eaux côtières 
japonaises et américaines où ont lieu de nombreuses et régulières effl orescences algales. Nombre de 
ces pathogènes ont ainsi révélé en laboratoire leur capacité à réduire le développement, voire à faire 
disparaître des espèces comme les dinofl agellés Karenia brevis, Gymnodinium nagasakiense et 
Heterosigma akashiwo, la raphydophycée Chattonella antiqua, ou encore la diatomée Skeletonema 
costatum dès lors que ces algues atteignent une certaine concentration dans le milieu (Ishida et 
Sugahara, 1984 ; Fukami et al., 1992 ; Sakata, 2000). Ces bactéries parasites du phytoplancton 
peuvent, à certaines occasions, infl uencer la dynamique des populations et contribuer au déclin des 
effl orescences (Kim et al., 1998 ; Imai et al., 2001 ; Mayali et Azam, 2004 ; Liu et al., 2008). Elles 
appartiennent aux genres Alteromonas, Pseudomonas, Flavobacterium, Saprospira, Cytophaga ou 
Cellulophaga, Pseudo-alteromonas, Vibrio, etc. Leur mode d’action peut être soit direct par contact 
(parasitisme vrai) soit indirect par libération de molécules toxiques algicides. Elles seraient suscep-
tibles de s’attaquer à une grande variété de microalgues, telles que les chlorophycées, les rhodophy-
cées, les bacillariophycées, les dinophycées, les haptophycées et les raphidophycées. Chaque genre 
bactérien semblerait avoir une large gamme d’hôtes potentiels. Cependant, ces effets algicides sem-

3. Dans cet article, il n’est fait mention que du rôle du bactérioplancton en tant que parasite, mais les bactéries et archées con-
stituent aussi un élément majeur de la zone pélagique des écosystèmes aquatiques, par leur biomasse et par leur action comme 
principal agent de recyclage des nutriments et de décomposition de la matière organique. Elles représentent une importante 
source de nourriture pour le zooplancton unicellulaire et multicellulaire, et sont la cible d’une intense activité lytique virale. 
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blent être spécifi ques puisque par exemple une souche de Flavobacterium a un effet algicide sur 
Gymnodinium nagasakiense mais aucun sur Chattonella antiqua (Jasti et al., 2005). 
Cela pourrait s’expliquer en partie par une stratégie de défense qui met ces microalgues à l’abri 
d’une infection bactérienne. Ainsi, certains dinofl agellés peuvent réagir face aux bactéries algi-
cides par la production de kystes temporaires, une forme de résistance bien connue dans ce groupe 
d’algues en cas de stress de l’environnement, qu’il soit de nature chimique ou biologique. C’est par 
exemple le cas des dinofl agellés Lingulodinium polyedrum (Mayali et al., 2007) et Heterocapsa 
circularisquama (Nagasaki et al., 2000) qui sont capables de faire des effl orescences. Cependant, 
l’interaction entre les genres bactériens et divers genres phytoplanctoniques reste mystérieuse. Ces 
bactéries apparemment pathogènes ont-elles des propriétés métaboliques qui leur sont propres ? 
Est-ce commun à toutes les bactéries qui, dans certaines situations, deviennent pathogènes ? Leur 
mode de vie est-il donc obligatoire ou facultatif ? Certaines microalgues sont-elles plus susceptibles 
de développer ces infections bactériennes ? Les algues picoplanctoniques (< 3 μm) peuvent-elles 
être parasitées ? Le rôle de ces bactéries pathogènes est-il signifi cativement important dans les éco-
systèmes aquatiques, comparativement à l’action des autres parasites (virus et eucaryotes) et à la 
prédation exercée par le zooplancton ?
Les relations entre bactéries et phytoplancton au niveau de la phycosphère semblent donc multiples 
et complexes. Elles sont cependant très peu étudiées contrairement aux relations existant entre plan-
tes et bactéries au niveau de la rhizosphère. 

Conclusions et perspectives
Il apparaît très clairement que les effl orescences phytoplanctoniques mais également la structure des 
peuplements et la succession des différentes populations, sont régulées par les ressources nutritives 
et par différents facteurs biotiques dont la prédation et le parasitisme. Les espèces les plus com-
pétitives pour la ou les ressources et les plus résistantes à la prédation et au parasitisme devraient 
être les plus abondantes. Aujourd’hui, la question se pose de savoir quelles sont ces espèces, et 
comment, pourquoi et dans quelles circonstances elles dominent. Nous pouvons poser différentes 
hypothèses, sur la base de ce que l’on sait des virus, des parasites eucaryotes, et des connaissances 
acquises, le plus souvent en milieu marin.
Le contrôle parasitaire doit être particulièrement effi cace sur les espèces capables d’atteindre de 
fortes concentrations. De manière analogue au broutage sélectif, il doit être important dans le main-
tien de la diversité et des patrons de succession des différentes espèces. Cette hypothèse répond à 
la théorie « que le meilleur perde » (traduction de l’anglais « killing the winner ») selon laquelle les 
espèces les plus compétitives et dominantes fi nissent toujours par être contrôlées par une attaque 
virale qui in fi ne régule leur biomasse et permet aussi le maintien de la biodiversité, en favorisant 
les espèces les moins compétitives pour les ressources disponibles (Thingstad et Lignell, 1997). Le 
maintien de la biodiversité spécifi que et infraspécifi que par les parasites spécialistes est donc expli-
qué par des considérations de densité des espèces hôtes. Cela peut avoir un intérêt pratique pour 
des organismes phytoplanctoniques comme les cyanobactéries et certains dinofl agellés susceptibles 
d’effl orescences qui peuvent provoquer de graves nuisances écologiques et sanitaires. 
Si certaines espèces ne prolifèrent pas, c’est qu’elles sont fortement contrôlées et la question de la 
part relative du parasitisme dans ce contrôle reste entière. 
Si les espèces prolifèrent, c’est que la prédation, au même titre que le parasitisme, est ineffi cace. 
Certains modèles semblent déjà valider cette hypothèse (Montagnes et al., 2008), ce qui implique 
une spécifi cité des facteurs de bio-contrôle des effl orescences. Cette déconnection temporaire entre 
parasites et hôtes permettrait d’expliquer par exemple la recrudescence des marées colorées, sans 
occulter le déplacement de souches par ballast ou le déplacement de coquillages ni les effets du 
changement climatique, etc.
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