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« Le biologiste passe, la grenouille reste »
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Résumé

Ce travail s’est intéressé aux liens existant entre la stratégie d’exploitation développée par un
crustacé ectoparasite et son comportement reproductif. Le crabe Pinnotheridae Dissodactylus
primitivus exploite deux espéces Spatangidae vivant dans la Mer des Caraibes, Meoma
ventricosa et Plagiobrissus grandis. Des approches comportementales, démographiques et
génétiques ont été adoptées afin de mettre en lumiére le fonctionnement et la biologie de cette
symbiose. Par son comportement alimentaire, le crabe occasionne des lésions tégumentaires
sur ses hotes. Celles-ci affectent la fitness de M. ventricosa, au travers de son développement
gonadique. Dissodactylus primitivus exploite ses deux espéces hotes de fagon asymétrique. La
reproduction des parasites se déroule sur les deux hétes, alors que le recrutement ne s’effectue
gue sur M. ventricosa. Ce cycle vital asymétrique du crabe serait stabilisé par la qualité et la
rareté de P. grandis. En outre, Le comportement sexuel du crabe sur M. ventricosa répondrait
aux critéres de la polygynandrie a femelles mobiles. Selon ce modeéle, les maéles et les
femelles se déplacent entre les hotes a la recherche de partenaires multiples. Lors de ces
déplacements, le crabe s’aiderait de son aptitude a localiser chimiguement ses hétes.
Néanmoins, ce mécanisme s’avere plastique et pourrait refléter I’asymétrie du cycle vital. En
effet, cette différence n’a pas d’origine génétique, car les crabes vivant au sein du site d’étude
constituent la méme population quelle que soit I’espece héte considérée. Les marqueurs
moléculaires microsatellites mis au point dans ce travail permettront lors de futurs travaux
d’affiner les observations sur les modalités d’accouplement du crabe et d’estimer sa capacité

de dispersion.

Mots clés : Brachyoure, échinides, ectoparasite, mobilité, comportement reproductif, cycle

vital.



Abstract

This work aimed to highlight the relationships between the host exploitation strategy of an
ectoparasite crustacean and its mating system. The pea crab Dissodactylus primitivus exploits
two Spatangidae species living in the Caribbean Sea, Meoma ventricosa and Plagiobrissus
grandis. Behavioural, demographic and genetic approaches have been conducted to examine
the functioning and biology of this symbiosis. Owing to its feeding behaviour, the crab
wounds the host tegument. The wounds negatively affect M. ventricosa's fitness through its
gonadic development. Dissodactylus primitivus asymmetrically exploits its two host species.
The reproduction of the parasites happens on each host, but the recruitment only takes place
on M. ventricosa. The asymmetrical life cycle would be stabilised par the quality and the
scarcity of P. grandis. The mating system of crabs living on M. ventricosa would correspond
to the Pure-search polygynandry of mobile females criteria. According to this model, the
males and the females practice the host switching behaviour to find several sexual partners.
During these movements, the crab could use its chemodetection ability to locate its hosts.
However, this mechanism is plastic and presumably reflects the asymmetrical life cycle of the
crab. This difference has indeed not a genetic cause because the crabs living inside the
investigated region belong to the same population, whatever the regarded host species. In
future studies, the microsatellites markers developed for this work could be used to test the
mating system of D. primitivus and to estimate its dispersion ability.

Key words: Brachyura, echinids, ectoparasite, mobility, mating system, life cycle.
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Tableau 1. Diversité des parasites métazoaires, S : cycle vital simple, C : cycle vital complexe, M : milieu
marin, D : milieu dulcicole, T : milieu terrestre (d’aprés Poulin 2007)

Nb d'espéces

Taxa des parasites . Cyecle vital Habitat
parasites

Phylum Mesozoa +80 S M
Phylum Myxozoa +1350 C M, D
Phylum Cnidaria In C(?) D
Phylum Plathelminthes
Classe Trematoda +15000 C M,D, T
Classe Monogenea +20000 S M, D
Classe Cestoidea +5000 C M,D, T
Phylum Nemertinea +10 S M
Phylum Acanthocephala +1200 C M,D, T
Phylum Nematomorpha +350 S&C D, T
Phylum Nematoda +10500 S&C M,D. T
Phylum Mollusca
Classe Bivalvia +600 S D
Classe Gastropoda +5000 S M
Phylum Annelida
Classe Hirudinea +400 S M,D
Classe Polychaeta +20 S M
Phylum Pentastomida +100 C D, T
Phylum Arthropoda
Sous-Phylum Chelicerata
Classe Arachnida
Sous-Classe Ixodida +800 S&C T
Sous-Classe Acari +30000 S M,D, T
Sous-phylum Crustacea
Classe Branchiura +150 S M, D
Classe Copepoda +4000 S M, D
Classe Cirripedia
Sous-Classe Ascothoracida +100 S M
Sous-Classe Rhizocephala +260 S M
Classe Malacostraca
Ordre Isopoda +600 S M
Ordre Amphipoda +250 S M
Sous-Phylum Uniramia
Classe Insecta
Ordre Diptera +2300 S T
Ordre Phthiraptera +4000 S T
Ordre Siphonaptera +2500 S T
Ordre Strepsiptera +600 S T
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Introduction générale

1. Le parasitisme

Bien que les associations parasitaires soient connues depuis des décennies, leur
fonctionnement et leurs impacts écologiques sont restés longtemps ignorés. A I’exception du
domaine médical, I’étude du parasitisme ne présentait, aux yeux des scientifiques, qu’un
intérét limité. Ces associations n’étaient que le résultat isolé et spectaculaire de processus
intenses d’interactions entre deux espéces (Combes 2001). Le nombre total de parasites reste
vague et son estimation peu robuste, car elle est tributaire du nombre d’hdtes connus (Poulin
1996, Rodhe 2002). Néanmoins, on estime le nombre de parasites métazoaires a plus de
110.000 especes (Poulin 2007). Les taxons les plus représentatifs, car les plus étudiés, sont les
helminthes (plathelminthes et nématodes) et les arthropodes (Tableau 1). Cette ubiquité du
monde parasitaire, alliée a des caractéristiques propres aux systemes hotes-parasites, font que
depuis plusieurs années, les interactions hote-parasite commencent a se placer au centre des
débats relatifs aux processus écologiques et évolutifs (Brown et al 2001, Gandon 2004, Parker
et al 2003). Les parasites vivent en effet dans un environnement discret, dans I’espace et le
temps qui est assez bien défini : I’h6te qu’ils exploitent. Cette caractéristique fait des parasites

un modele biologique appréciable pour étudier des patrons généraux en écologie évolutive.

Le parasitisme se définit comme un cas particulier de symbiose. C’est en 1879 qu’Heinrich
Anton De Bary, un mycologue allemand, introduit pour la premiere fois la notion de symbiose
sous le terme « symbiosis » (du grec sun, avec, et bios, vie). Dans cette définition originelle,
cette association est définie comme « la vie en commun d’organismes de noms différents » ;
cela implique donc des organismes, au moins, d’especes différentes (Sapp 1994). Trois
catégories de symbioses sont reconnues sur base des bénéfices ou des préjudices qu’entraine
I’association pour les partenaires; il s’agit du mutualisme, du commensalisme et du
parasitisme. Le mutualisme est une symbiose a bénéfices réciproques : hotes et symbiotes
profitent de I’association. Le commensalisme (sensu lato) est une symbiose qui bénéficie au
symbiote et qui est neutre pour I’héte. Différents noms sont donnés au commensalisme selon
la nature du bénéfice obtenu par le symbiote. Ainsi on parle de commensalisme (sensu stricto)
si le bénéfice est trophique, d’épizoisme (héte animal) et d’épiphytisme (hote végétal) si
I’hote sert de support, de phorésie si I’héte sert de moyen de transport, d’inquilinisme si
I’héte sert d’abri et d’endoécisme si I'hbte partage son abri avec le symbiote. Morton (1989)

a, en outre, ajouté le terme d’aegisme qui est un commensalisme dans lequel le symbiote
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recoit une protection de la part de I’héte. L’aegisme, on le concgoit aisément, peut
éventuellement concerner toutes les associations précédentes. Le parasitisme constitue la
troisieme catégorie et sera développé ci-dessous. Notons que la limite entre les catégories
symbiotiques n’est pas toujours claire, car les effets positifs ou négatifs restent difficiles a
apprécier, et qu’ils peuvent agir en antagonisme au sein d’une méme relation symbiotique.
Une relation symbiotique donnée doit donc étre classée sur un continuum allant du

mutualisme au parasitisme, en fonction du rapport codts/bénéfices imposé a I’hote.

Afin d’éviter toute ambiguité dans la suite de ce texte, nous utiliserons la definition la plus
largement acceptée du parasitisme. Le parasite est défini comme un organisme vivant sur ou
dans un autre organisme (I’h6te), se nourrissant de ce dernier ou a ses dépens, montrant un
certain degré d’adaptation et ayant un impact négatif sur son héte (Poulin 2007). Les parasites
sont donc, par définition, nuisibles & I’hdte. La mesure de leur impact sur la fitness® de I’h6te
est, par conséquent, essentielle. Cependant, ce paramétre est généralement difficile a
déterminer, car les effets sont généralement multiples et cumulatifs. Ainsi, pris
indépendamment, certains effets peuvent étres neutres voire positifs pour I’h6te. Bien que les
parasites imposent un colt a I’hote, ils ne réduisent pas systématiquement sa fitness a zéro
(Thomas et al 2000). Par exemple, le parasite peut I’affecter au travers d’une réduction de sa
fécondité. Dans ce cas, I’impact est peu ou non visible au niveau de I’individu, mais important
au niveau de la population de I’h6te (Dobson & Hudson 1992). Enfin, afin de mieux cerner la
parasitose, il faut ajouter I’environnement dans lequel interagissent les deux partenaires. Ce
facteur peut influencer considérablement I’association symbiotique au point d’en changer la
nature. En effet, I’impact négatif du parasite peut disparaitre ou au contraire étre accru sous
certaines conditions environnementales. Dés lors, une association parasitaire est considérée
comme un systéeme dynamique dont les effets sont variables dans le temps et I’espace (Araujo
et al 2003).

Traditionnellement, les parasites sont classables en fonction de différents parametres. On peut
d’abord faire la distinction entre les microparasites, considérés comme les plus hautement
pathogénes, et les macroparasites, considérés comme moins néfastes pour I’hote. En effet, ces
derniers ne se multiplient généralement que peu ou pas apres infestation de I’héte (Combes

2001). C’est sur ce dernier type de parasites que s’est focalisé ce travail de thése. La position

! Fitness: expression de I’aptitude d’un organisme & propager ses génes d’une génération a la suivante au travers
de la sélection naturelle (Allaby 1985).

12



gu’occupe le parasite chez son hoéte peut aussi faire I’objet d’une classification. Si la
parasitose est interne, elle est qualifiée d’endoparasitisme et le parasite, d’endoparasite. Si
elle est externe, elle est qualifiée d’ectoparasitisme et le parasite, d’ectoparasite (Smith &
Douglas 1987). C’est egalement sur ce dernier type d’association qu’a porté ce travail de
these. Le parasite tire trois avantages d’une telle association : I’habitat, la nourriture et le
transport. L’habitat relativement stable qu’est I’h6te réduit les effets négatifs d’un
environnement abiotique changeant et de la prédation. Le temps de recherche de nourriture est
limité, ce qui diminue considérablement le taux de mortalité du parasite par rapport aux
formes libres. L utilisation d’un hdte comme moyen de transport réduit la quantité d’énergie
nécessaire a la dissémination des propagules. Ceci permet au parasite d’allouer une plus large
partie de ses ressources a la reproduction afin d’augmenter les chances de sa descendance de

coloniser de nouveaux hotes (Combes 2001).

Au niveau populationnel, « I’hdte » ne représente pas un environnement stable et prédictible.
La distribution des parasites au sein d’une espece hote varie en effet selon les individus ou les
populations de ce dernier. En effet, les individus d’une espéece hote sont génétiqguement et
phénotypiquement variables, ce qui influence les possibilités de colonisation. En fait,
I’apparente stabilité d’une association parasitaire cache une guerre incessante entre les deux
partenaires. Cette situation est décrite dans « I’hypothése de la reine rouge? » proposée par
Van Valen (1973), dans laquelle I’hdte s’adapte sans cesse aux attaques parasitaires (sélection
de résistances, de tolérance, etc.) et le parasite s’adapte également aux réponses de I’héte

(contournement des résistances par exemple).

Figure 1. Alice et la reine rouge dans leur course effrénée (Lewis Carroll, De I’autre c6té du miroir)

2 L’hypotheése de la reine rouge : référence au roman de Lewis Caroll “De I’autre c6té du miroir” (Figure 1).
Alice et la reine rouge se lancent dans une course effrénée pour se rendre compte qu’elles restent sur place
malgré leurs efforts. La reine lui explique qu’au Pays des Merveilles il faut courir pour rester sur place comme
c’est le cas dans de nombreux systemes hote-parasite (Van Valen 1973).

13
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Figure 2. Cycle a un hdte ou holoxene chez un monogéne (a), Cycle complexe a deux hotes ou hétéroxene chez
un cestode (b) et a trois hétes ou hétéroxene chez un digéne (c). Les adaptations liées au cycle sont indiquées a
chaque étape de la transmission d’un héte a I’autre (d’aprés Poulin 2007)
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Il est souvent admis que le parasite possede toujours « un coup d’avance » au niveau de ses
adaptations, mais est talonné par celles de I’h6te. Ce processus aboutit a une coévolution du
parasite et de son héte, ce qui peut dans certains cas conduire a des processus de co-spéciation
(Poulin 2007). Cependant, les parasites peuvent contourner ce processus de co-spéciation en
colonisant un nouvel hote (Boeger et al 2005). Ainsi, un parasite peut présenter un spectre
d’héte important. Ceci permet de définir le degré de spécificité du parasite vis-a-vis de son ou
ses hotes. Le spectre d’hote est régule par une série de mécanismes repris sous les concepts de
« filtre de rencontre » et de « filtre de compatibilité » (Euzet & Combes 1980). Le filtre de
rencontre exclut les hotes potentiels dont I’écosysteme est différent de celui du parasite et
dont le comportement permet d’éviter tout contact entre les deux protagonistes. Le filtre de
compatibilité permet d’exclure les hotes potentiels qui ne fournissent pas un environnement
viable au parasite et qui ont des moyens de défense adaptés. Si I’un de ces deux filtres est
activé, I’acquisition d’un nouvel hote est impossible. Néanmoins, I’acquisition d’un nouvel
hote n’est pas un processus rare. Dans les faits, les parasites exploitent souvent plus d’une
espece hote, individuellement (plusieurs cycles simples et indépendants, Figure 2a) ou
séquentiellement (cycle complexe, Figure 2b, c). En outre, ces cycles peuvent soit se
complexifier, soit se simplifier par I’ajout ou la suppression d’un ou plusieurs hotes (Moran &
Witham 1988, Morand et al 1995).
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Figure 3. Evolution d’un cycle holoxéne vers un cycle hétéroxéne. (a) Par incorporation en aval de I’hdte
définitif et (b) par incorporation en amont de I’hdte définitif. L’évolution se fait de la gauche vers la droite
(d’aprés Parker et al 2003). L’hdte définitif est représenté en noir et I’hdte intermédiaire en gris
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2. Changements d’hotes dans les cycles parasitaires

Au cours de I’évolution du régne animal, le parasitisme est apparu indépendamment une
soixantaine de fois chez les métazoaires. De nombreuses preuves soutiennent I’idée que la
spéciation sympatrique® est commune dans de nombreuses lignées. (Poulin & Morand 2000,
Poulin 2007). Des lors, les parasites deviennent des modeles particulierement intéressants
pour I’étude de la spécialisation écologique, des mécanismes de spéciation et de
diversification (de Meeds et al 1998).

Il est généralement admis qu’une espéce chez qui le parasitisme est une acquisition évolutive
récente n’exploite qu’une seule espéece hote (cycle holoxéne ou monoxéne). Cependant, au
cours des processus evolutifs, un ou plusieurs hétes peuvent s’ajouter a son cycle vital, le
cycle devenant hétéroxene (Poulin 2007). Dans des cycles complexes a deux hotes
successifs, I’hdte définitif est I’hote au sein duquel le parasite se reproduit sexuellement et
I’héte intermédiaire est celui qui abrite un stade du parasite qui ne peut se reproduire
sexuellement ou qui se reproduit de maniére asexuée (Combes 2001). Il existe un cas
particulier, appelé héte paraténique, qui est un hote d'attente ou de transport non obligatoire
a la finalisation du cycle parasitaire. Cet hote facultatif peut, dans certains cas, s’intégrer
pleinement au cycle du parasite et devenir un hote a part entiére au cours de I’évolution. Ce
processus d’intégration sera favorisé si cet hote améliore I’infestation, la durée de vie, la
dispersion ou la maintenance du parasite, ainsi que la récupération des stades infestant
normalement perdus (Hanelt et al 2005). Deux voies possibles de complexification d’un cycle
simple par I’ajout d’un nouvel hote sont possibles (Parker et al 2003). La premiere consiste en
I’incorporation d’un nouvel hote en aval de I’héte existant (incorporation en aval, Figure
3a). Pour que le cycle simple puisse évoluer (Figure 3a;), les formes adultes issues de I’héte
originel doivent étres capables de coloniser, de vivre et de se reproduire sur le nouvel hote
(Figure 3ay). Si le succes reproductif du parasite dans ou sur le nouvel héte est plus important
que sur I’héte originel, ce dernier deviendra I’hdte intermédiaire et le nouvel hoéte, I’héte
définitif (Figure 3as). Au final, la reproduction défavorisée sur I’hote originel disparaitra et ne
s’effectuera plus que sur le nouvel hote (Figure 3a3). La deuxiéme voie consiste en I’ajout
d’un hote en amont de I’hdte existant (incorporation en amont, Figure 3b). Cela peut se
dérouler si I’une des proies de I’h6te originel ingere les oeufs du parasite et que ce dernier

3Spéciation sympatrique : formation de nouvelles espéces en absence de toute barriere géographique ou
physique qui isolent les populations de I’espéce ancestrale. Pour les parasites, la spéciation sympatrique se
déroulant sur une méme espéce hote, est aussi appelée spéciation synxenique ou intra-héte (Huyse et al 2005).
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peut s’y développer (Figure 3b;). Cette proie infestée deviendra I’hdte intermédiaire si le colt
de survie dans cet hote est plus faible que sur I’hdte originel et si la transmission a I’hote

definitif est favorisée (Figure 3bs3).

L’hote est discontinu dans I’espace (I’ensemble des hoétes possibles correspond a un habitat
fragmenté) et le temps (I’hdte est mortel). Dés lors, quel que soit le nombre d’hétes
(particulierement aigu pour les cycles complexes), ces discontinués imposent au parasite une
optimisation de ses modes de transmission. Ce sera I’établissement des juvéniles sur un
nouvel hote qui assurera le développement d’une nouvelle infra-population et la pérennité de
la symbiose (Price 1980, Combes 2001, Poulin 2007). La transmission d’un parasite d’un hote
a I’autre peut étre verticale (Figure 4a) ou horizontale (Figure 4b). Lors de la transmission
verticale, le parasite est transmis d’un héte parent directement a sa descendance. Les autres
modes de transmission pour lesquels le parasite est transféré entre deux hdtes non parents sont
qualifiés d’horizontaux (Combes 2001, Poulin 2007).

parents enfants petits-enfants

transmission verticale

multiplication

Figure 4. Modes de transmission du parasite d’un hote a I’autre. (a) La reproductivité du parasite est directement
liée a la fitness de I’héte ce qui conduira le systéme a évoluer vers du commensalisme ou du mutualisme. (b) Le
parasite affecte son hote et peut dans certains cas le tuer si cela favorise sa reproductivité

Ces derniers sont divers et variés. Le transfert peut se faire par contact entre deux hétes, par
consommation du parasite ou de I’h6te intermédiaire, au moyen d’un vecteur ou encore par
I’intermédiaire d’un stade infestant libre et actif qui est temporaire ou permanent (Combes
2001, Poulin 2007, Harbison et al 2009). Cependant, les mouvements entre les hotes ne sont

pas toujours limités aux juvéniles ou aux formes larvaires, certaines espéces gardant a I’état
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adulte la capacité de se déplacer d’un héte a I’autre ou d’une espéce hote a I’autre (Bell 1984,
Bush 2009, Harbison et al 2009). La transmission entre les hétes a I’age adulte peut jouer un
role important dans la vie du parasite. En effet, lors de la mort éventuelle de I’h6te ou encore
lors d’une surpopulation de I’hote, cette aptitude permet au parasite d’en coloniser un
nouveau et d’assurer la survie de sa lignée (Bell 1984, Baeza & Thiel 2007). Ce mode de
transmission influence la dynamique de la population du parasite, sa virulence et la spécificité
a I’hdte (Ewald 1994, Combes 2001, Poulin 2007). Un tel changement d’héte (« host
switching » en anglais) peut s’avérer particulierement crucial chez certains parasites, lors de
la recherche d’un partenaire sexuel. Bien que les parasites aient souvent des modes de
reproduction asexués (e.g. hermaphrodisme chez de nombreux plathelminthes), les parasites
gonochoriques (a sexe separés) ne sont pas rares. En fait, les comportements reproductifs que
I’on connait chez les organismes libres se retrouvent chez les parasites gonochoriques
(Tableau 2).

Tableau 2. Comportements reproductifs chez les organismes gonochoriques (d’apres Shuster & Wade 2003)

Monogamie Reproduction d’un male avec une femelle excluant tout autre partenaire sexuel
Polyandrie Reproduction multiple des femelles
Polygynie Reproduction multiple des méles

Polygynandrie  Reproduction multiple des méles et des femelles

Ces comportements peuvent méme étre utilisés comme modéles biologiques pour I’étude des
stratégies d’appariement ou de sélection sexuelle (Shuster & Wade 2003, Beltran & Boissier
2008, Redman et al 2008, Steinauer 2009). Lorsqu’il s’agit d’endoparasites, les stratégies de
recherche de partenaire ont lieu au sein de I’héte (voir les cas de changement de partenaire
chez les schistosomes, Beltran & Boissier 2009). Pour des ectoparasites, la présence de deux
partenaire sexuels sur un méme hote peut étre due au hasard de la colonisation, et donc
beaucoup plus aléatoire. Divers patrons évolutifs ont mené a une favorisation de la rencontre
entre sexes chez de tels parasites. Par exemple, chez plusieurs familles de copépodes
parasites, le méle s’accroche de maniére permanente a la région génitale de la femelle lors de
leur premiere rencontre (Raibaut & Trilles 1993). Dans ce cas, le déterminisme
environnemental du sexe facilite la formation de couples: le sexe femelle se différencie
lorsque la larve de parasite (sexuellement indifférenciée dans sa phase libre) atteint un hote
non infecte, alors que le phénotype méle ne se différencie que lorsque la larve atteint un hote
déja infecté (donc, infecté par une femelle!) (Becheikh et al 1998, Michaud et al 2004).
Cependant, en I’absence de telles stratégies, une solution a la formation des couples reste la
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recherche d’un partenaire du sexe opposé, impliquant une exploration du milieu a sa

recherche, et donc I’exploration de différents hotes (Baeza & Thiel 2007).

Quel que soit le stade parasitaire impliqué dans un changement d’hote, I’une des grandes
difficultés pour le stade infestant est de trouver un nouvel hdte adéquat (cf. filtre de
rencontre). Comme indiqué précédemment, I’hdte est un environnement limité dans I’espace
et le temps. Chez les especes généralistes, la multiplication du nombre d’espéces hotes
augmente la probabilité de trouver un hdte compatible (cf. filtre de compatibilité). Quant aux
especes plus spécifiques, elles présentent toute une série d’adaptations, de comportements et
d’aptitudes sensorielles permettant une détection et une localisation précises (Combes 2001,
Poulin 2007, Boeger et al 2005, Bandilla et al 2008).

Afin de résoudre le probleme temporel, le parasite peut avoir un cycle vital correspondant a
celui de son hote (Perez et al 2009), ou encore, la forme infestante est libérée dans
I’environnement & un moment ou la probabilité de présence de I’héte est forte (Théron 1984).
Quant au positionnement adéquat dans I’espace, le comportement sélectionné du parasite
I’amenera a se trouver dans I’environnement de I’héte afin d’augmenter la probabilité de
rencontre (Combes 2001, Fingerut et al 2003, Zimmer et al 2009). Ces positionnements
peuvent étres régulés par différents parametres comme la lumiere, la température et la gravité
(Combes 1991). Neanmoins, ces solutions n’impliquent pas obligatoirement une recherche

spécifique de I’hote et sont souvent soumises au hasard (passage aléatoire de I’hote).

Comme les organismes « libres », les parasites peuvent présenter différents organes sensoriels
leurs permettant de s’orienter dans le milieu et de localiser I’h6te (Atema 1995, Zimmer &
Butman 2000). Ils ont acces a divers stimulus leur signalant la présence et la position de
I’h6te. Ces informations peuvent étre visuelles, mécaniques, mais sont principalement
chimiques (Bailey et al 2006, Mordue & Birkett 2009, Schurmann et al 2009, Bunk et al
2010). Les exemples les plus remarquables de ce type de localisation chimique se rencontrent
chez les arthropodes. Ceux-ci possedent des organes chimiorécepteurs complexes leur
permettant de détecter leurs hétes de fagon ciblée (Vinson 1976, Combes 2001, Pasternak et
al 2005).
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Tableau 3. Quelques crustacés symbiotiques et leurs hétes (d’apres Thiel & Baeza 2001)

Crustacés symbiotiques Groupes Hoétes macroinvertébrés Groupes
Inachus phalangium crabe Anemona sulcata anthozoaire
Polyonyx bella "crabe" porcelaine Chaetopterus variopedatus polychéte
Pinnaxodes floridensis crabe Theelothuria princeps holothurie
Dissodactylus primitivus crabe Meoma ventricosa oursin
Alpheus lottini crevette Pocillopora damicornis corail
Alpheus roquensis crevette Heteractis lucida anthozoaire
Synalpheus stimpsoni crevette Comaster spp. crinoide
Pontonia pinnophylax crevette Pinna nobilis bivalve
Anamixis cavatura amphipode Ecteinascidia turbinata ascidie
Edotea magellanica isopode Mulinia edulis bivalve
Caecognathia robusta isopode Geodia mesotriaena éponge
Maxillipius commensalis amphipode Echinogorgia sp. gorgone
Notodelphys allmani copépode Ascidiella aspersa ascidie

ENVIRONNEMENT

Abondance de I'hbte Complexité de I'hote Taille relative de I'héte Risque de prédation

Monopolisation COMPORTEMENT Changement
de ’hote DU SYMBIOTE d’hote

- —
Stratégie de reproduction des males Stratégie de reproduction des
(régulée par le milieu) femelles (régulée par le milieu)

A
Comportement de reproduction

Figure 5. Modeéle théorique des comportements sexuels chez les crustacés symbiotiques. Les caractéristiques de
I’hote et les risques de prédation promeuvent et/ou défavorisent la monopolisation de I’hdte et le changement
d’héte. La décision de garder I’h6te ou de voyager d’hote en hote est un facteur crucial dans la détermination de
la stratégie de reproduction des males et des femelles et donc du comportement reproductif des crustacés
symbiotiques (d’apres Baeza & Thiel 2007)
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3. Les ectosymbioses marines chez les crustacés comme modele pour
explorer les stratégies de changement d’hote

Quelle que soit la nature de la relation symbiotique, I’ectosymbiose est communément
observée dans les écosystemes marins. Le degré de spécificité est tres variable, certains
symbiotes sont inféodés a une seule espece hote alors que d’autres sont généralistes (Wahl &
Mark 1999, Hétérier et al 2008).

Au sein des crustacés marins, une grande variété d’especes (crevettes, crabes, amphipodes,
isopodes et copépodes) a été décrite comme des ectosymbiotes de macroinvertébrés. En effet,
la vie en symbiose est une adaptation remarquable chez les crustacés marins (Ross 1983). Ces
associations se retrouvent partout a travers le monde et incluent un trés large éventail
d’especes hotes (Tableau 3, Thiel & Baeza 2001). Ces derniers sont de natures variees et
different au niveau de leur taille, de leur morphologie, de leur habitat, de leur biologie ainsi
gue de leur écologie. Certains crustacés symbiotiques ont la capacité de pouvoir changer
d’héte a I’age adulte (Bell 1984, Baeza & Thiel 2007, Thiel et al 2003a). Ce comportement de
changement d’hote chez des parasites est aussi appelé «comportement phorétique »
(Harbison et al 2009).

La mobilité continue des crustacés ectosymbiotes est une réponse a différentes pressions
sélectives. Elle permet la recherche d’un partenaire sexuel, de déserter un hote surpeuplé ou
mort ou encore d’éviter le développement d’une résistance par I’héte (Bell 1984, Boeger et al
2005, Bandilla et al 2008). Lors des changements d’héte, la capacité du symbiote a
reconnaitre son hdte est de premiére importance. Bien qu’elle puisse étre visuelle, cette
reconnaissance est principalement chimique. Chez les crustacés symbiotiques, ce mode de
détection est un élément essentiel dans la reconnaissance, la spécificité et la fidélité a I’héte
(e.g. Bell 1984, Patton et al 1985, Brooks 1991, Brooks & Rittschof 1995, Reeves & Brooks
2001, Thiel et al 2003b). Précisons que le degré de spécificité du symbiote agira sur sa
détection chimique. Celle-ci est affectée par le nombre d’espéces hétes pouvant étre
exploitées par le symbiote (Stevens 1990c, Poulin 2007).

La mobilité et la capacité a détecter spécifiquement ses hotes font des crustacés symbiotiques
des modeles particulierement intéressants dans I’étude du systeme de reproduction au travers

de la reconnaissance de leurs hotes.

22



+ + - --- Changement d’hote

—— Monopolisation de I'héte
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Taille relative de I'héte Abondance de I'héte
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Risque de prédation Complexité de I'héte

Figure 6. Modifications prédictives du comportement changement d’hdte et de monopolisation de I’h6te chez
les crustacés symbiotiques dépendant des caractéristiques des I’h6te et des risques de prédations (d’aprés Baeza

& Thiel 2007)
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Figure 7. Comportements reproductifs prédits sur la base d'un ensemble de données environnementales. Les
interactions entre I'abondance, la taille relative et la morphologie ainsi que les risques de prédations sont vues
comme un espace tri-dimensionel dans lequel se positionnent les différents comportements reproductifs. x et y
sont, respectivement, les nombres de males (M) et de femelles (F) trouvés sur les hdtes pour chaque
comportement reproductif. (A) monopolisation exclusive de I’héte (B) changement d’hote obligatoire (d'apres
Baeza & Thiel 2007)
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Baeza et Thiel (2007) ont proposé un modéle theéorique narratif qui explique le comportement
sexuel ou de reproduction chez les crustacés symbiotiques (Figure 5). Ce modeéle suppose que
les males et les femelles ont des stratégies de reproduction propres qui les poussent soit a se
cantonner sur un héte (monopolisation), soit a en changer. En outre, I’abondance de I’hote, sa
taille relative, son comportement, ainsi que les risque de prédation influent sur la prédilection
pour I’une ou I'autre de ces deux stratégies (Figure 6). Ce modele reprend I’ensemble des
comportements reproductifs rencontres chez les organismes gonochoriques libres (Tableau 2)
et y intégre la capacité du crustacé a monopoliser I’h6te ou a en changer. Dans ce cadre

théorique, cing comportements reproductifs ont été proposés (Figure 7):

1. La monogamie : I’hdte est morphologiquement simple, de petite taille et peu
abondant. De plus, le risque de prédation est élevé. La monopolisation de I’hote est
favorisée chez les males et les femelles. On retrouve un male et une femelle ensemble

sur un hote.

2. La polygynie avec défense de I’h6te : I’hdte est morphologiquement simple et est
suffisamment grand pour permettre I’installation d’un peu plus de deux symbiotes. Les
hotes sont relativement rares et le risque de prédation est fort ou modéré. Un male
partage I’hdte avec plusieurs femelles et protege I’héte de I’intrusion d’autres

concurrents.

3. La polygynie centrée sur les femelles : I’h6te est morphologiquement complexe et
présente une taille intermédiaire ce qui augmente le colt de sa monopolisation. De ce
fait, I’h6te ne permet la présence simultanée que d’un nombre modéré d’individus.
L’abondance de I’hbte et le risque prédation restent modérés. Sous ces conditions, les
femelles devraient étre distribuées aléatoirement et auraient une densité moyenne.
Dans ce cas, la garde des femelles serait moins colteuse que la monopolisation d’un
hote. Selon ce modeéle, le méle voyage d’héte en hote. Dés qu’il trouve une femelle, il
la protege des autres males jusqu’a ce qu’elle soit réceptive a I’accouplement. Aprés la
copulation, le méle repart en quéte d’autres femelles.

4. La polygynandrie a femelles mobiles : I’h6te est morphologiquement complexe, de
grande taille, abondant et le risque de prédation est faible. Dans ce cas, tant les males

que les femelles sont a la recherche de partenaires multiples.
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5. La polygynandrie a femelles sédentaires : L’h6te est extrémement petit et soit son
abondance est faible (ou modérée) et le risque de prédation est important (ou modéré),
soit le risque de prédation est faible et I’h6te est tres (ou moyennement) abondant.
Dans ce cas, les males recherchent activement des femelles réceptives avec qui ils

s’accouplent et qu’ils abandonnent ensuite.

Notons que le synchronisme de la réceptivité des femelles favorisera uniquement le
comportement monogame. En effet, un faible synchronisme des femelles peut pousser les
male a rechercher des femelles réceptives quand la ou les siennes ne le sont pas. Par exemple,
dans le cas polygynie avec défense de I’héte, I’asynchronisme de réceptivité des femelles
pousse le male a rester aupres d’elles, ce qui stabilise le comportement sexuel. Ainsi, dans les
modeéles a partenaires multiples, des femelles gravides et non-gravides ainsi que des individus
a différents niveaux de maturité seront présents au méme moment sur les hotes

(asynchronisme de la reproduction).

Cependant, le modele de Baeza et Thiel présente plusieurs faiblesses. Premierement, il n’est
pas soutenu par un nombre suffisant d’études empiriques. Les cinq comportements sont
illustrés par dix cas d’associations symbiotiques, toutes a cycle monoxene (Baeza & Thiel
2007). De plus, méme si quelques unes de ces symbioses sont bien détaillées, la majorité est
décrite de maniére incompléte (ex: Paracerceis sculpta, Shuster & Wade 1991).
Deuxiéemement, seule I’association entre Zaops ostreum et Crassostrea virginica est bien
définie comme du parasitisme (Christensen & McDermott 1958), les autres associations
relevant plus vraisemblablement du commensalisme. Troisiemement, peu d’études génétiques
ont été réalisées afin de décrire les parametres de dispersion des crustacés symbiotiques
(Stevens 1990a, 1991, Toonen 2004, Bilodeau et al 2005). La validation du modéle passe
nécessairement par I’exploration détaillée d’autres associations parasitaires et mutualistes
pour tenter de caractériser I’influence de la nature symbiotique sur le comportement sexuel du
symbiote. Ce travail s’inscrit dans cette perspective, en proposant de decrypter le mode

d’exploitation de deux oursins hotes par un crustacé symbiotique.
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Figure 9. Pattes machoires ou maxillipedes (Cancer pagurus) et piéces buccales (Carcinus maenas) chez deux
espéces de Brachyoures (d’aprés Grassé 1994, Tixier & Gaillard 1969)
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4. Modeéles biologigques

a. Le parasite : le crabe Dissodactylus primitivus

Le groupe des Brachyoures ou « vrais crabes » compte plus de 4500 espéces et est considéré
comme le plus spécialisé morphologiquement chez les crustacés décapodes. On le retrouve
majoritairement en milieu benthique, mais aussi dulcicole et terrestre (Ruppert et al 2004). Le
corps des Brachyoures posseéde typiquement un céphalothorax de grande taille, déprimé et

abritant I’ensemble des organes (Figure 8).
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Figure 8. Le crabe Carcinus maenas (male): (a) face dorsale, P.1-5: pattes thoracique ou péréiopodes ; (b) face
ventrale, P1-5: pattes thoracique ou péréiopodes, 1 a 6: segments abdominaux (3,4 et 5 soudés), PI.1-2:
pléopodes ou gonopodes (d’apres Tixier & Gaillard 1969)

Le céphalothorax est formé de la téte (lobe préoral + quatre segments) et du péréion (huit
segments thoraciques), I’ensemble étant enveloppé d’une carapace continue. Les trois
premiers segments du péréion ont fusionné avec la téte. Leurs appendices sont les trois pattes-
machoires, ou maxillipedes, associées aux pieces buccales (les mandibules, les maxillules, les
maxilles, Figure 9). Les appendices des cing derniers segments du péréion sont les
péreiopodes. La premiére paire de ces péréiopodes correspond aux chelipédes (pinces). Les
quatre autres péréiopodes sont locomoteurs. L’abdomen (ou pléion) des crabes présente un
dimorphisme sexuel. Chez les femelles, le pléion est large et muni de tous les pléopodes ; ces
derniers servent a maintenir les ceufs entre le céphalothorax et le pléion. Chez les males, le
pléion est étroit et comporte uniquement les deux premiéres paires de pléipodes (Figure 8b) ;
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croissance par mues successives

Figure 11. Développement larvaire du crabe Dissodactylus primitivus (d’apres Pohle & Telford 1983)
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ces derniers servent de gonopodes et assurent la manipulation et I’intromission ou non du

spermatophore lors de I’accouplement (Ruppert et al 2004).

Chez de nombreuses especes de Brachyoures la fécondation interne n’est possible qu’apres la
mue de la femelle. Les ceufs fécondés restent fixés sur les pléopodes de la femelle.
L abdomen est alors « décollé » du céphalothorax et fournit un espace de protection pour le

développement des ceufs (Figure 10).

Figure 10. Abdomen d’un crabe femelle (Dissodactylus primitivus) abritant une ponte, barre d’échelle 1 mm

Les ceufs sont couvés pendant un temps qui varie selon les espéces, puis éclosent au stade
protozoé ou zoe (Figure 11). Le nombre de zoés successives varie selon les especes. Apres le
dernier stade zoé, le crabe passe par un dernier stade larvaire, lui aussi pélagique, la
mégalope; sa morphologie est intermédiaire entre la forme zoé et la forme crabe. Apres un
laps de temps, variable selon les especes, cette larve migre vers le substrat ou elle effectue sa
derniére mue larvaire qui la conduit au stade 1* crabe (Figure 11). La durée de la vie larvaire
est trés variable ; elle peut étre de 45 a 158 jours chez Cancer magister (Jamieson & Phillips
1988), ou beaucoup plus courte comme chez Tunicotheres moseri chez qui le développement

ne dure que trois a sept jours (Bolafios et al 2004).

Les Brachyoures présentent un large éventail de régimes et d’habitudes alimentaires
combinant souvent la prédation a la nécrophagie. Cependant, de nombreuses espéces de
crabes sont herbivores, omnivores ou détritivores. Chez I’ensemble de ces especes, la
nourriture est capturée et manipulée au moyen des chélipedes (Figure 8). Chez les
macrophages, la nourriture est prélevée a I’aide des chélipédes qui la transférent a la 3°™
paire de maxillipedes ; les maxillipedes poussent la nourriture plus loin vers les mandibules et
les maxilles qui la déchiquettent avant I’ingestion. Chez les microphages, le prelevement
alimentaire se fait par filtration. Elle est assuree par les peignes de soies situés au niveau de
certains appendices comme, par exemple, au niveau des maxillipédes dans le cas des
29



Tableau 4. Genres composant la famille des Pinnotheridae, De Haan 1833 (d’aprés De Grave et al 2009)

Genres Auteurs Genres Auteurs

Pinnotherinae De Haan, 1833 Pinnaxodes Heller, 1865

Abyssotheres Manning & Galil, 2000 Pinnotheres Bosc, 1801-1802
Afropinnotheres Manning, 1993 Raytheres Campos, 2004

Alain Manning, 1998 Sakaina Seréne, 1964

Alainotheres Manning, 1993 Serenotheres Ahyong & Ng, 2005
Arcotheres Manning, 1993 Scleroplax Rathbun, 1893
Austinotheres Campos, 2002 Sindheres Kazmi & Manning, 2003
Bonita Campos, 2009 Tridacnatheres Ahyong & Ng, 2005
Buergeres Ng & Manning, 2003 Tumidotheres Campos, 1989
Calyptraeotheres Campos, 1990 Tunicotheres Campos, 1996
Clypeasterophilus Campos & Griffith, 1990 Viapinnixa Schweitzer & Feldmann, 2001
Dissodactylus Smith, 1870 Viridotheres Manning, 1996
Durckheimia De Man, 1889 Visayeres Ahyong & Ng, 2007
Enigmatheres Campos, 2009 Waldotheres Manning, 1993
Epulotheres Manning, 1993 Xanthasia White, 1846
Ernestotheres Manning, 1993 Zaops Rathbun, 1900

Fabia Dana, 1851 Pinnothereliinae Alcock, 1900

Gemnotheres Campos, 1996 Alarconia Glassell, 1938

Holotheres Ng & Manning, 2003 Austinixa Heard & Manning, 1997
Holothuriophilus Nauck, 1880 Glassella Campos & Wicksten, 1997
Hospitotheres Manning, 1993 Indopinnixa Manning & Horton, 1987
Juxtafabia Campos, 1993 Pinnixa White, 1846

Limotheres Holthuis, 1975 Pinnotherelia H. Milne Edwards & Lucas, 1843
Nannotheres Manning & Felder 1996 Pseudopinnixa Ortmann, 1894
Nepinnotheres Manning, 1993 Tetrias Rathbun, 1898
Opisthopus Rathbun, 1893 Non classifiés

Orthotheres Glassell, 1936 Aphanodactylus Tesch, 1918

Ostracotheres H. Milne Edwards, 1853 Gandoa Kammerer, 2006
Parapinnixa Holmes, 1894 Uruma Naruse, Fujita & Ng, 2009
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Pinnotheridae. Les particules filtrées sont ensuite rabattues vers la bouche. La filtration est
active, due aux battements des scaphognathites® (Figure 9), ou passive, utilisant un courant

d’eau naturel ou encore générée par I’hdte, si le crabe est symbiotique (Ruppert et al 2004).
a.1 Les Pinnotheridae ou crabes « petits pois » : une famille de crabes symbiotiques

Les crustacés sont parmi les invertébrés marins les plus diversifiés et nombre d’entre eux ont
développé des relations symbiotiques complexes avec d’autres macroinvertébrés (Thiel &
Baeza 2001). Ces hotes appartiennent a différents groupes taxonomiques et varient fortement
au niveau éecologique et biologique. Ces macroinvertébrés servent principalement de refuge
contre des prédateurs, de site d’alimentation et de reproduction. L’exploitation de I’hdte se
fait principalement en couple hétérosexuel, mais parfois aussi en groupe polygame ou encore
en solitaire (Baeza & Thiel 2003). Chez les crustacés, les associations symbiotiques
impliquant des Brachyoures comme symbiote sont assez communes. Ceux-ci sont regroupes
au sein de six familles: Eumedonidae, Hapalocarcinidae, Majidae, Pinnotheridae, Portunidae
et Xanthidae (Gray 1961, Patton 1967, Rinkevich et al 1991, Ng & Jeng 1999). Dans la
majorité des cas, I’hdte n’est utilisé que comme refuge (inquilinisme) et les symbiotes sont
qualifiés de commensaux (sensu lato). A I’inverse des cing autres familles, celle des
Pinnotheridae semble ne comprendre que des espéces symbiotiques (Schmitt et al 1973,
Telford 1982, Narvarte & Saiz 2004).

La famille Pinnotheridae (De Haan, 1833) se divise en deux sous familles comprenant 287
especes (Pinnotherinae, De Haan, 1833 et Pinnothereliinae, Alcock, 1900). Celles-ci sont
réparties, en 53 (De Grave et al 2009) ou en 49 genres (Palacios-Theil et al 2009, Tableau 4).
Les trois genres principaux sont Pinnotheres (71 spp.), Pinnixa (56 spp.) et Arcotheres (20
spp.). Les autres taxons® ne comprennent pas plus de dix espéces et 23 sont qualifiés de
monotypiques®. Cette famille est considérée comme polyphylétique’ et a subi de nombreux
ré-arrangements importants depuis la synthese proposée par Schmitt et al en 1973 (Griffith
19874, b, Manning & Felder 1989, Campos 1996a, b, 2006, Ng et al 2008, Palacios-Theil et al
2009). A I’exception des régions polaires, ces crabes sont présents dans I’ensemble des mers

du globe. Bien que I’existence de certaines de ces especes soit bien connue, méme au sein du

4 Scaphognathite : longue lame fine issue de la fusion de I’exo- et de I’épipodite des maxilles créant un courant
d’eau respiratoire chez les décapodes (Grassé 1994).

> Taxon: groupe d’organisme de n’importe quel rang (ex: phylum, famille ou espéce, Allaby 1985).

® Monotypique: qualifie un taxon ne présentant qu’un seul sous taxon (Allaby 1985).

" Polyphylétique: qualifie un taxon dont les membres sont issus de plusieurs ancétres distincts (Allaby 1985).
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grand public (Pinnotheres pisum dans la moule), le fonctionnement de leurs symbioses reste
souvent spéculatif. De nombreuses especes sont ainsi qualifiées de commensales par manque

d’information.

Les hotes sont variés : anémones (1 sp.), brachiopodes (1 sp.), annélides (28 spp.), échiuriens
(5 spp.), siponculiens (?), arthropodes (6 spp.), mollusques (201 spp.), échinodermes (36
spp.), hémichordés (1 sp.), chordés (16 spp.). Selon les espéces, les Pinnotheridae sont
«endo » ou ectosymbiotiques et le nombre de symbiotes par hote varie selon le type
d’association et le rapport de taille hote/parasite (Christensen & McDermott 1958, Schmitt et
al 1973, Bell 1988, Asama & Yamaoka 2009).

Figure 12. Différents crabes Pinnotheridae. (a) Alain aff. crosnieri, (b) Fabia obtusidentata, (c) Zaops ostreum,
(d) Pinnaxodes major, (e) Tetrias fischerii, (f) Pinnixa tubicola, (g) Pinnixa sp., (Ng et al 2008)

Les membres de cette famille sont toujours petits par rapport aux autres Brachyoures avec une
largeur de céphalothorax ne dépassant pas, chez les adultes, le centimetre (Ruppert et al
2004). Les Pinnotheridae sont souvent affublés du sobriquet « crabe petit pois » ou « pea
crab » en anglais. Ceci est di a leur petite taille et a la forme arrondie de leur carapace.
Notons que la forme arrondie du céphalothorax qui leur a valu ce nom n’est pas une réegle
générale dans cette famille (Figure 12). En effet, le mode de vie d’un crabe influence
considérablement sa morphologie. Les espéces «endosymbiotiques » peuvent, au stade

adulte, présenter une cuticule molle (non-calcifiée) permanente (femelle) ou temporaire
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(méle), comme c’est le cas chez Zaops ostreum, P. pisum ou encore Pinnixa chaetopterana
(Pearse 1913, Atkins 1926, Christensen & McDermott 1958, Huard & Demeusy 1968). Quant
aux especes ectoparasites, elles présentent une cuticule bien calcifiée et, dans certains cas, des
dactyles bifides (Dissodactylus mellitae) améliorant I’accrochage a I’h6te (Bell 1984). La
forme de la carapace dépend de la nature de I’hOte. Les espéces associées aux bivalves ont
une forme globulaire (Z. ostreum, Figure 12.c) et les espéces associées aux polychetes, une

carapace aplatie antéro-postérieurement (Pinnixa sp., Figure 12.f et 12.g, Pearce 1962).

En général, ces crabes sont microphages et se nourrissent du mucus produit par I’h6te comme
c’est le cas chez de nombreuses espéces associées aux bivalves, aux polyplacophores et aux
holothuries (Takeda et al 1997). Les espéces suspensivores peuvent utiliser le courant
respiratoire entretenu par leur hote et récupérer des particules alimentaires et des
microorganismes (Ruppert et al 2004). Par contre, les espéces du complexe Dissodactylus
(incluant le genre Dissodactylus et Clypeasterophilus) qui sont des ectosymbiotes d’oursins
irreguliers, se nourrissent directement des tissus de leur héte et pourraient étre qualifiés de

parasites plutét que de commensaux (Telford 1982).

Tableau 5. Nombre maximal d’ceufs produits lors d’une ponte chez différentes especes de Brachyoures

Espéces Nombre d'ceufs  Références

Callinectes sapidus 4.500.000 Mantelatto & Fransozo 1997
Portunus sanguinolentus  2.250.000 Mantelatto & Fransozo 1997
Callinectes danae 2.190.000 Mantelatto & Fransozo 1997
Portunus pelagicus 1.312.238 Mantelatto & Fransozo 1997
Potunus spinimanus 682.992 Mantelatto & Fransozo 1997
Ovalipes punctatus 500.000 Mantelatto & Fransozo 1997
Macropipus puber 448.786 Mantelatto & Fransozo 1997
Callinectes ornatus 379.815 Mantelatto & Fransozo 1997
Ovalipes ocellatus 345.958 Mantelatto & Fransozo 1997
Liocarcinus depurator 240.000 Mantelatto & Fransozo 1997
Portunus gibbesii 206.644 Mantelatto & Fransozo 1997
Scylla serrata 200.000 Mantelatto & Fransozo 1997
Portunus spinicarpus 75.115 Mantelatto & Fransozo 1997
Portunus ordwayi 59.014 Mantelatto & Fransozo 1997
Pinnotheridae

Pinnotheres ostreum 8000 & 9500 Christensen & McDermott 1958
Pinnixa chaetopterana 1191-8826 Grove & Woodin 1996
Pinnotheres pisum 5800 Christensen & McDermott 1958
Dissodactylus primitivus 274 Telford 1978a
Dissodactylus crinitichelis 259 Telford 1978a
Dissodactylus mellitae 206 Bell & Stancyk 1983

33



Tableau 6. Investissement dans la production d’oeufs chez les Brachyoures. Le pourcentage d’investissement
est le rapport du poids sec des ceufs sur celui des femelles (Hartnoll 2006)

Espéces Investisse'mentf Couvées/année Invesiissn]amentf
couvee annce
Espéces libres
Cancridae
Cancer antennarius Stimpson 12,8 1,5 19,2
Cancer anthonyi Rathbun 14,7 2 29.4
Cancer borealis Stimpson 11,1 1 11,1
Cancer gracilis Dana 16,1 1,5 242
Cancer irroratus Say 10,8 1 10,8
Cancer magister Dana 16,8 1 16,8
Cancer oregonensis (Dana) 17,5 1 17,5
Cancer pagurus L. 134 1 134
Cancer productus Randall 18,8 1 18,8
Portunidae
Callinectes sapidus Rathbun 17,6 1,5 26,4
Ovalipes ocellatus (Herbst) 1.4 1,5 17,1
Portunus spinicarpus (Stimpson) 32 2 6,4
Xanthidae
Eurypanopeus depressus (Smith) 44 2 8
Lophepanopeus leucomanus (Lockington) 9.9 2 19,8
Menippe nodifrons Stimpson 5.1 2 10,2
Neopanope sayi (Smith) 12,2 1,5 18,3
Panopeus herbstii H. Milne Edwards 6,1 1 6,1
Rhithropanopeus harrisii (Gould) 13,3 3 40
Geryonidae
Chaceon fenneri (Manning & Holthuis) 16 1 16
Chaceon guinguedens (Smith) 21 1 21
Grapsidae
Hemigrapsus nudus (Dana) 13 1 13
Hemigrapsus oregonensis (Dana) 12,5 2 25
Metopograpsus messor (Forska » ) 11,7 14 1638
Pachygrapsus crassipes Randall 7.8 2 15,5
Sesarma ortmanni Crosnier 21 12 252
Sesarma guttatum A. Milne Edwards 7,6 10 76
Sesarma reticulata (Say) 7.5 2,5 19,8
Ocypodidae
Uca minax (Le Conte) 7 2 14
Uca pugnax (Smith) 9,5 2 19
Majidae
Hyas coarctatus Leach 9,6 1 9,6
Inachus dorsettensis (Pennant) 8.9 3,5 31,2
Libinia emarginata Leach 47 35 16,4
Loxorhynchus crispatus Stimpson 8.7 35 30,6
Loxorhynchus grandis Stimpson 5.2 35 15,5
Mimulus foliatus Stimpson 5.1 6 30,5
Pugettia producta (Randall) 8.1 7,5 60,7
Pugettia richii Dana 8.1 8 64,4
Scyra acutifrons Dana 5,6 7 393
Espéces symbiotiques
Pinnotheridae
Fabia subguadrata Dana 96,7 1,5 145.1
Pinnotheres ostreum Say 66,2 1,5 993
Cryptochiridae
Hapalocarcinus marsupialis Stimpson 59 8 472
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La distribution mondiale de cette famille rend impossible la géneralisation des périodes de
pontes et de reproduction. Les espéces de régions tempérées se reproduisent
préférentiellement durant les périodes plus chaudes (Huard & Demeusy 1968, Bell 1988,
Hsueh 2003, Asama & Yamaoka 2009), alors qu’en régions tropicales et subtropicales, elles
présentent une reproduction permanente avec neanmoins des augmentations de la production
de larves a certaines périodes de I’année (Koettker & Freire 2006). Chez les Pinnotheridae, le
nombre d’ceufs / ponte est considérablement réduit par rapport aux Brachyoures « libres »
(Tableau 5). Néanmoins, I’investissement par ponte et annuel serait plus important chez les
especes symbiotiques (Tableau 6). Cette différence s’expliquerait, en partie, par la taille des
crabes qui appartiennent aux plus petites especes de Brachyoures (Tableau 7) et par I’espace
limité de la chambre incubatrice chez les femelles (Bell & Stancyk 1983). Cependant, les
especes associées aux bivalves présentent une cuticule souple (non calcifiée) permettant a
I’abdomen de se distendre et d’augmenter sa capacité incubatrice. Le nombre de stades zoés
(trois & cing), la durée moyenne de cette vie larvaire (incluant la mégalope) et la durée
moyenne du développement larvaire (40 £ 6 jours) sont voisins de ce qui est observe chez les

Brachyoures « libres » (Tableau 6, Bolafios et al 2004).

Tableau 7. Aspect du développement et des stades larvaires de sept familles de crabes (Hines 1986). Les
dimensions sont exprimées en mm et les durées en jours. * longueur de la carapace ; ** largeur de la carapace

Pinnotheridae Grapsidae Majidae ~ Ocypodidae  Cancridae  Portunidae  Xanthidae

Taille des adultes 16 +3 27+4 51+7 27+3 139 +21 85+ 14 34+7
Temps d'incubation 61=7 517 64 +£21 206 118 +£27 19+7 27+ 11
Diamétre des ceufs 0,34+0,01 045+008 055+0,02 043+£0,14 0,40+£0,03 031+001 036=+0,02
Taille zoé 1 * 0,53+0,08 0,54+005 090+0,03 052+0,09 055+0,05 047+0,02 0,55+0,04
Taille de N zoés * 0,75+ 0,05 125+0,14 1,08+0,04 1,11+023 1,52+0,19 125+0,10 1,17+0,13
Nombre moyen de zoés  3,5+0,5 4,5+ 0,1 2+0 5+0 5+0 54+03 4,2+0,1
Taille mégalope ** 0,79+0,14 1,22+0,12 1,06+0,06 2,05+0,50 1,67+032 135+0,11 1,07+0,07
Taille premier crabe **  0,81+0,12 1,73+0,17 1,50+0,17 1,33+0,10 3,68+091 2,89+0,64 1,28+0,08
Durée zoés 22+1 31+7 18+3 17+ 10 44+ 10 27 +4 19+2
Durée larvaire totale 406 39+8 30+4 29+ 16 65+ 11 45+7 31+3
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Tableau 8. Especes formant le complexe Dissodactylus et leurs hotes respectifs

Complexe Dissodactylus

Hote(s)

Références

Dissodactylus Smith, 1870
= Echinophilus Rathbun, 1900 ;
= Dissodactylozoea Aikawa, 1933

Dissodactylus crinitichelis Moreira, 1901
(=Dissodactylus encopei Rathbun, 1901)

Dissodactylus glasselli Rioja, 1944

Dissodactylus latus Griffith, 1987
Dissodactylus lockingtoni Glassell, 1935
(=Dissodactylus smithi Rioja, 1944)

Dissodactylus mellitae (Rathbun, 1900)

Dissodactylus nitidus Smith, 1870
(=Dissodactylus meyerabichi Bott, 1955)
Dissodactylus primitivus Bouvier, 1917
(=Dissodactylus borradailei Rathbun, 1918)
Dissodactylus schmitti Griffith, 1987
Dissodactylus xantusi Glassell, 1936
?Dissodactylus pelagicus (Aikawa, 1933)
[Dissodactylozoea]

?Dissodactylus pinna (Aikawa, 1933)
[Dissodactylozoea]

?Dissodactylus singularis (Aikawa, 1933)
[Dissodactylozoea]

?Dissodactylus speciosus (Aikawa, 1933)
[Dissodactylozoea]

?Dissodactylus tokyoensis (Aikawa, 1933)
[Dissodactylozoea]

issodactylus unicornis (Aikawa, 1933)
[Dissodactylozoea]

Clypeasterophilus Campos & Griffith, 1990
Clypeasterophilus juvenilis (Bouvier, 1917)
(=Dissodactylus alcocki Rathbun, 1918)
Clypeasterophilus rugatus (Bouvier, 1917)
(=Dissodactylus calmani Rathbun, 1918)
Clypeasterophilus stebbingi (Rathbun, 1918)

Clypeasterophilus ususfructus (Griffith, 1987)

Clypeaster subdepressus, Encope michelini, E. emarginata,

Leodia sexiesperforata

Mellita longifissa, M. kanakoffi, M. granti, Encope wetmorei,

E. micropora

Clypeaster subdepressus , Encope michelini, Leodia sexiesperforata
Mellita longifissa, M. kanakoffi, M. granti, Encope grandis,

E. micropora, E. californica

Clypeaster subdepressus , Encope michelini, Mellita quinquiesperforata,
M. tenuis, M. isometra, Echinarachnius parma

Encope micropora, E. grandis, E. stokesi, E. californica,

Mellita longifissa

Meoma ventricosa, Plagiobrissus grandis

Inconnu (Meoma sp. ou autre spatangidé)
Mellita longifissa, Encope stokesi, E. grandis, E. micropora

Inconnu
Inconnu
Inconnu
Inconnu
Inconnu

Inconnu

Clypeaster subdepressus

Clypeaster rosaceus

Clypeaster subdepressus
?Clypeaster europacificus, C. speciosus

Griffith 1987a

Griffith 1987a, Pohle & Marques 1995, Campos et al 2009

Griffith 1987a

Griffith 1987a, Campos et al 1992, Pohle 1994, Pohle &
Marques 1995, Campos et al 2009

Griffith 1987a, Pohle & Marques 1995, George & Boone
2003

Griffith 1987a, Dexter 1977, Campos et al 2009

Griffith 1987a, Telford1982

Griffith 1987a
Griffith 1987a, Pohle 1994, Campos et al 2009

Schmitt et al 1973, Ng et al 2008
Schmitt et al 1973, Ng et al 2008
Schmitt et al 1973, Ng et al 2008
Schmitt et al 1973, Ng et al 2008
Schmitt et al 1973, Ng et al 2008

Schmitt et al 1973, Ng et al 2008

Griffith 1987a

Griffith 1987a

Griffith 1987a
Griffith 1987a, Hendrickx 1990
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a.2 Le complexe Dissodactylus et I’espece Dissodactylus primitivus

Le complexe Dissodactylus rassemble des crabes étroitement liés phylogénétiquement et
partageant des caractéristiques comportementales et biogéographiques (Figure 13).

Figure 13. Crabes du complexe Dissodactylus. (a) Dissodactylus lockingtoni (Campos et al 2009), (b)
Dissodactylus crinitichelis (Telford 1982), (c) et (d) Dissodactylus primitivus, barre d’échelle 1 mm

Actuellement, ce complexe comprend 13 espéeces réparties en deux genres: Dissodactylus
(neuf especes) et Clypeasterophilus (quatre especes) (Griffith 1987a, b ; Campos & Griffith
1990). En outre, six espéces de I’océan Pacifique (Dissodactylozoea) pourraient rejoindre le
genre Dissodactylus (Tableau 8), mais cette hypothese ne se base que sur la description de
larves dont I’appartenance au taxon doit encore étre vérifiée (Schmitt et al 1973, Ng et al
2008). Nous rassemblons ces deux genres en un complexe a cause du manque de cohérence
des différentes études phylogénétiques actuelles (Figure 14 a et b morphologiques, c
moléculaires) (Griffith 1987b, Marques & Pohle 1995, Palacios-Theil et al 2009).

Les especes du complexe Dissodactylus sont réparties de part et d’autre de I’isthme de
Panama. Six espéces sont localisées dans le Pacifique Est (depuis la Baie de Californie
jusqu’au Nord du Pérou) ; les sept autres étant distribuées dans I’ Atlantique Ouest, de I’état
du Massachusetts jusqu’au Brésil (Pohle 1984). Les deux genres Dissodactylus et

Clypeasterophilus comptent des espéces des deux cotés de I’isthme. Selon Griffith (1987b), la
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Figure 14. (a) Hypothese phylogénétique proposée sur base de plusieurs caractéres morphologiques de crabes
adultes (d’aprés Griffith 1987b); (b) Cladogramme proposé sur base des caractéres morphologiques combinés de
crabes adultes et juvéniles (d’aprées Marques & Pohle 1995); (c¢) Phylogénie partielle de la famille des
Pinnotheridae sur base d’ARN mitochondrial (Palacios-Theil et al 2009)
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majorité des especes seraient apparues avant le contact entre les deux Amériques. Il existe
cependant des especes soeurs situées I’'une dans le Pacifique et I’autre, dans I’ Atlantique dont
I’évolution résulte d’un processus de vicariance® lié & la mise en place de I’isthme de
Panama : Dissodactylus mellitae (Atlantiqgue) - Dissodactylus glasselli (Pacifique) et

Dissodactylus primitivus (Atlantique) - Dissodactylus schmitti (Pacifique) (Griffith 1987b).

Le complexe Dissodactylus compte exclusivement des espéces symbiotiques d’échinides
irreguliers. Ce sont en outre les seules espéeces de Pinnotheridae symbiotiques d’échinides
irréguliers. Les hdtes concernés sont en majorité des clypéastéroides appartenant a la famille
des Mellitidae (cas de sept especes de Dissodactylus) ou a celle des Clypeasteridae, et plus
particulierement au genre Clypeaster (cas des quatre espéces de Clypeasterophilus). Les
crabes presentent des adaptations morphologiques (Figure 15) liées a leur mode de vie
symbiotique et plus particulierement a « I’habitat épineux » que constitue I’oursin. Ces
adaptations concernent les dactyles (Figure 15b), les chélipédes (Figure 15a) et le
céphalothorax. Les dactyles sont bifides, ce qui facilite I’accrochage aux piquants (Bell 1984).
Les chélipedes sont a la fois coupants et broyeurs, capables de sectionner net et de broyer les
piquants (Telford 1982). Le céphalothorax est convexe et lisse, ce qui facilite le déplacement
entre les piquants de I’héte (Telford 1978a). 1l est en outre particulierement solide, ce qui lui

permet de résister a I’abrasion due au sédiment et aux piquants (Bell & Stancyk 1983).

zone broyeuse

Figure 15. Exemples de deux adaptations morphologiques au sein du complexe Dissodactylus. (a) pince du
crabe Dissodactylus primitivus, elle combine une zone broyeuse et coupante (d’aprés Telford 1982). (b) Dactyles
bifides, barre d’échelle 1 mm

8 Vicariance: scission de I’aire de répartition d’un taxon (Ridley 1997).
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La fécondité au sein du complexe Dissodactylus est nettement plus faible que chez les autres
Pinnotheridae (Tableau 5). Le développement larvaire a été étudié chez 8 des 13 especes du
complexe Dissodactylus (Marques & Pohle 1996). Le nombre de stades zoeés differe selon
I’espece et la localisation géographique. Ainsi, les espéces du Pacifique passent par quatre
stades zoés et celles de I’ Atlantique par trois, a I’exception de Clypeasterophilus stebbingi qui
présente quatre larves zoés (Marques & Pohle 1996). La métamorphose du stade mégalope en
jeune crabe est induite par la présence de I’oursin. La colonisation de I’héte se ferait donc a ce
dernier stade larvaire. Seule I’espéce D. primitivus est capable, dans certaines conditions, de
se métamorphoser en jeune crabe et de continuer son développement en absence d’héte
(Marques & Pohle 1995).

Le détail des mécanismes alimentaires n’est pas bien connu pour les membres de ce complexe
(Telford 1982). Comme d’autres especes Pinnotheridae, ces crabes pourraient combiner la
suspensivorie a d’autres mécanismes adaptés & la nature de I’hdte (Takeda et al 1997).
Certaines especes sont coprophages, comme Dissodactylus lockingtoni qui se nourrit des
feces de son hote (Telford 1982). D’autres prélevent les tissus ou les appendices de I’h6te au
moyen de leurs chélipédes; ils se nourrissent des podions, des pédicellaires, des piquants et du
tégument (Dissodactylus calmani, D. crinitichelis, D. mellitae, D. primitivus et D. nitidus), et
pourraient donc s’apparenter plus a des parasites qu’a des commensaux (Telford 1982). Parmi
les Dissodactylus, I’espece D. primitivus est la seule a étre associée a des spatangoides et plus
particulierement a deux especes, Meoma ventricosa et Plagiobrissus grandis (Telford 1978b,
Telford 1982).
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Figure 16. (a) Oursin régulier Tripneustes ventricosus (De Ridder C), (b) oursin irrégulier Echinocardium
cordatum, barre d’échelle 30 mm
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anus drain sanitaire

sédiment

___— cheminée phyllopodes
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fasciole subanal drain sanitaire
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phyllopodes
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N
; piquants podion digité drain sanitaire
phyllopodes subanal

Figure 18. Modes d’enfouissement chez les spatangoides. (a) terrier permanent, Moira atropos (d’apres Ruppert
et al 2004); (b) et (c) terrier temporaire, Spatangus purpureus (d’aprés Nichols 1959)
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b. Les hotes : les spatanques Meoma ventricosa et Plagiobrissus grandis

Les échinides irréguliers different des échinides réguliers par leur morphologie et leur mode
de vie (Figures 16, 17, 18). lls ont acquis au cours de I’évolution une symétrie bilatérale
(surimposée a la symétrie radiaire caractéristique des échinodermes) suite a la migration du

périprocte hors de I’appareil apical, puis le long de I’interambulacre 5 (Figure 17).

Face aborale Face orale

Figure 17. Oursin irrégulier spatangue Meoma ventricosa en vue aborale et orale (d’aprés Chesher 1969). Les
chiffres romains correspondent aux ambulacres et les chiffres arabes aux inter-ambulacres. Fpl: fasciole
péripétale; p: pétaloide; ga: gouttiere ambulacraire antérieure; per: péristome; Ib: labre; fsa: fasciole subanal; fa:
fasciole anal; pp: périprocte

L’anus des échinides irréguliers occupe le plus souvent une position ambitale (latérale) ou est
localisé sur la face orale. Cette migration détermine une extrémité antérieure (I’ambulacre 1)
et une extrémité postérieure (I’interambulacre 5), ainsi qu’un sens préférentiel de
déplacement, I’ambulacre 111 vers I’avant. Par contre, les échinides réguliers se déplacent en
présentant n’importe lequel de leurs ambulacres ou interambulacres en premiére position. Une
des caractéristiques remarquables des échinides irréguliers est la spécialisation
morphofonctionnelle de leurs appendices (piquants et podions) en fonction de leur
localisation sur le corps. Certains participent a la locomotion, d’autres a I’enfouissement,
d’autres encore a la nutrition ou a la respiration. Les échinides irréguliers sont tous inféodés
aux substrats meubles et sont des fouisseurs ou des laboureurs, membres de I’endofaune ou de

I’épifaune des habitats sableux a vaseux (De Ridder 1986).

Les spatangoides ont un corps de forme ovoide (Figures 16, 17); leur face aborale est convexe
et leur face orale, plane. Les piquants sont souvent longs et de morphologie trés variée en
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fonction de leur localisation sur le corps (Smith 1980). lls vivent enfouis dans les sédiments et
certains construisent un terrier (Figure 18a). Notons que la profondeur d’enfouissement
varient selon les especes (Figure 18, Nichols 1959, Smith 1980). Ces échinides font partie des
Atelostomata, c’est-a-dire des échinides dépourvus de lanterne d’Aristote. lls s’alimentent en
ingérant massivement des sédiments dont ils exploitent la fraction organique (De Ridder et al
1985). Des podions péribuccaux digités (les phyllopodes) prélevent les sédiments situés face a
la bouche. L’animal génere un courant d’eau a la surface de son corps, courant dont le réle
majeur est respiratoire (Figure 19). Le courant est crée par la ciliature des clavules (piquants a
la fois glandulaires et ciliés), groupés en bandes étroites (les fascioles), et dont les tracés
occupent des régions apicales, ambitales ou postérieures du corps de I’oursin. L’eau circule de
la surface des sediments vers I’oursin en empruntant la cheminée respiratoire, chez les
échinides formant un terrier, ou en percolant entre les grains de sable, chez les autres (Figure
18). Les courants sont centrifuges sur la face aborale ; 1a ils circulent plus particuliérement le
long des ambulacres latéraux (antérieurs et postérieurs) qui abritent les podions respiratoires.
Sur la face orale, les courants sont pour partie centripetes et pour I'autre dirigés
postérieurement (Figure 19). Nichols (1959) et Chesher (1963) suggérent que ces courants ont

un role alimentaire, en convoyant des particules alimentaires vers la bouche.

Figure 19. Mouvements de I’eau (fleches pleines) et des particules (fleches pointillées) dans le sédiment et a la
surface du corps de Meoma ventricosa. Les cercles avec un point indiquent les zones ou les courants d’eau
quittent la surface de I’oursin. (a) face aborale, (b) face orale et (c) vue latérale (Chesher 1969)
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Figure 20. (a) Plagiobrissus grandis (ses piquants sont hérissés quand il est dérangé) et (b) Meoma ventricosa
enfouis dans le sédiment la journée. (c) P. grandis et (d) M. ventricosa se déplacant la nuit a la surface du
sédiment. (e) P. grandis et (f) M. ventricosa (De Ridder C, Motreuil S, Willenz Ph), barre d’échelle 50 mm
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c. La symbiose Dissodactylus primitivus-Meoma ventricosa-Plagiobrissus grandis

Le crabe Dissodactylus primitivus vit en association symbiotique avec deux especes
sympatriques d’oursins de la famille des Brissidae, Meoma ventricosa et Plagiobrissus
grandis (Griffith 1987a, Telford 1982, Figure 20). Ces deux oursins sont de grande taille et
peuvent atteindre une vingtaine de centimetres de long. Contrairement a M. ventricosa, P.
grandis est rare et mal connu (Kier & Grant 1965, Chesher 1969). Ces deux especes vivent
enfouies sous un a deux centimetres de sédiment durant la journée (Figure 20a, b) et sont
épibenthiques la nuit (Figure 20c, d). Meoma ventricosa sort du sédiment a la tombée de la
nuit et se déplace en surface jusqu’au petit matin alors que P. grandis n’émerge que durant de
bréves périodes de I’ordre de la dizaine de minutes. Meoma ventricosa se deplace lentement
alors que P. grandis est beaucoup plus actif, mais sur de plus courtes péeriodes (Kier & Grant
1965). Les aires de distribution des hotes et de leur symbiote coincident : il s’agit d’especes
tropicales limitées a I’Arc antillais et aux cOtes américaines (du Golfe de Floride au
Honduras) (Bouvier 1917, Kier & Grant 1965, Pohle & Telford 1983). Ces deux espéeces
d’oursins vivent dans des zones de sable corrallien fin a grossier bordées d’herbiers du genre

Thalassia et de récifs coralliens (Figure 21, Kier & Grant 1965).

Figure 21. Environnement composé de zones sableuses bordées d’herbiers ou vivent Meoma ventricosa et
Plagiobrissus grandis dans le lagon de Discovery Bay a la Jamaique (De Ridder C)
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La symbiose est présentée comme une parasitose depuis les observations de Telford (1982),
qui a relevé que le crabe s’attaquait aux piquants et aux appendices de I’hote (pédicellaires et
podions) au moyen de ses chélipedes (Figure 22). Ce comportement alimentaire occasionne
des lésions visibles a la surface des hétes et pourrait affecter la fitness de I’oursin. Cet auteur
note cependant qu’une partie (40-50 %) de la nourriture de D. primitivus est composée de
diatomées et de foraminiféeres. Ceci indique que le crabe pourrait aussi pratiquer la

suspensivorie.

Figure 22. Crabes (Dissodactylus primitivus) en train de s’alimenter sur Meoma ventricosa
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BUTS DU TRAVAIL
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Buts du travail

Au début de ce travail, seuls quelques traits du régime alimentaire de Dissodactylus primitivus
étaient connus. Des lors, le fonctionnement et la biologie de sa symbiose restaient a decrire,
notamment pour comprendre les stratégies d’exploitation de cet ectosymbiote a hotes
multiples, connaitre ses modalités de monopolisation ou de changement d’hbte et ainsi
contribuer a valider ou contredire le modéle de Baeza et Thiel (2007). Plusieurs points

requéraient des éclairages supplémentaires.

Au sein du complexe Dissodactylus, il apparait que certaines espéces sont capables de
changer d’héte au stade adulte (Telford 1978b, Bell 1984, Reeves & Brooks 2001). Ce
comportement est connu chez certains parasites, mais reste mal connu chez les crustacés
parasites (Harbison et al 2009, Johnson et al 2009) alors qu’il influence considérablement les
relations du parasite avec son hote et des parasites entre eux. La mobilité chez D. primitivus a

été suggéree, mais non demontree.

Dissodactylus primitivus parasite deux especes hdtes sympatriques, qui présentent des
morphologies et des comportements assez différents. La position et le rdle joué par chacun
des hotes dans le cycle du crabe restent inconnus.

C’est dans ce contexte que s’inscrivent les cing objectifs principaux de ce travail:

Le premier est de mieux connaitre la biologie de I’association, en particulier la distribution du
crabe au sein de la population de I’hdte Meoma ventricosa, I’impact du crabe sur la fitness de
I’h6te afin de déterminer sa nature parasitaire, et enfin savoir si D. primitivus pratique le

changement d’hote. (Chapitre 1).

Le crabe colonise deux especes d’hdtes sympatriques. Le role joué par chacune d’entre elles
dans le cycle du crabe a été estimé au moyen de la comparaison des distributions du symbiote
et de sa fitness entre les espéces hotes. Des expériences de choix en aquarium ont également
été menées afin de savoir si D. primitivus était attiré de maniere équivalente par ses deux
hotes. (Chapitre 2).

Les expériences menées en (b) ont montré que le crabe exploite asymétriquement ses deux
hotes. Plusieurs séries d’expériences de chimiotactisme du crabe vis-a-vis de ses hotes ont été
effectuées dans le but de vérifier : (i) si le crabe peut discriminer ses hotes chimiquement du

reste de I’environnement, (ii) si I’exploitation asymétrique peut s’expliquer par une différence
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d’attraction et s’il existe un phénomeéne d’imprégnation, (iii) si la différence de fécondité des
crabes femelles entre les deux espéces hotes conduit a une différence dépendante du sexe dans
le choix de I’hote. (Chapitre 3).

Les suivis populationnels réalisés en (a) ayant montre la capacité des crabes a changer d’hote
fréqguemment, une série d’experience in situ et en aquarium a été menée afin de comprendre la
cause de ces déplacements. Plus spécifiqguement I’effet de la charge parasitaire et la recherche
de partenaire sexuel ont été testés. (Chapitre 4).

Les populations de parasites peuvent se subdiviser a différents niveaux hiérarchiques: entre
individus hotes (infra-populations), entre espéces hétes sympatriques et entre différentes
localités géographiques. Au moyen de marqueurs moléculaires microsatellites, développés a
I’occasion de ce travail, nous avons déterminé la proximité génétique des crabes vivant sur un
méme hote, sur différents hotes de la méme espece et d’espéces différentes, ceci au sein d’une
méme population. Les buts de cette étude étaient d’estimer (i) si les crabes trouvés sur un
individu hote présentent une plus forte proximité génétique qu’avec les individus d’autres
hotes (ii) si les crabes vivant sur M. ventricosa et sur Plagiobrissus grandis constituent la
méme population. Les marqueurs microsatellites développés au cours de ce travail

permettront une étude ultérieure a plus grande échelle. (Chapitre 5).

Les quatre premiers chapitres sont rédigés en anglais et sont précédés d’un résumé exhaustif.

Quant au cinquiéme, il est entierement éecrit en francais.
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La zone géographique étudiée : Discovery Bay

L’ensemble des récoltes, des suivis de terrain et des expériences se sont déroulées a la station
marine de Discovery Bay. Cette baie se situe le long du récif frangeant bordant la céte du
nord de la Jamaique (Figure 23). A I’exception du chenal artificiel, la majeure partie de la
baie est en zone protégee de la haute mer, ce qui limite les courants et augmente la
température de I’eau (Gayle & Woodley 1998). Cela permet I’établissement de larges zones
sableuses bordées d’herbiers de Thalassia testudinum ou d’Halimeda spp. (Figure 21) et
d’une zone de mangrove aux abords de la station. Ces herbiers servent d’habitat a de
nombreuses espéces de poissons et d’invertébrés benthiques. Meoma ventricosa et
Plagiobrissus grandis vivent de maniére sympatrique au sein de cette baie. On les retrouve
dans du sable corallien fin a grossier globalement homogéne et riche en matiere organique
(Hammond 19823, b).

Figure 23. Laboratoire marin de Discovery Bay (DBML) a la Jamaique, Western lagoon (WL) et Eastern lagoon
(EL), barre d’échelle 200 m
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Résultats

Chapitre 1. Symbiose entre le crabe Dissodactylus primitivus et son hote
échinide Meoma ventricosa : consequences possibles sur le comportement
reproductif du crabe

a. Résumeé
Bien que les symbioses impliquant des crustacés marins soient connues depuis longtemps, la

nature de ces relations et la biologie des symbiotes restent encore dans de nombreux cas mal
comprises. Toutefois, la diversité des modes de vie symbiotiques et la diversité écologique et
morphologique de leurs hoétes font de ces associations des modeéles particulierement
intéressants dans I’étude de I’évolution des comportements sociaux et reproductifs chez les
invertébrés marins (Duffy & Thiel 2007). Baeza et Thiel (2007) ont proposé un modeéle
évolutif pour les crustacés symbiotiques mettant en relation le mode d’exploitation de I’hote,
le comportement reproductif (monogamie, polygynie, polyandrie) et la structure sociale du
symbiote. Le comportement reproductif dépendrait principalement de la taille de I’héte et/ou
de sa disponibilité et de la capacité du symbiote a se déplacer entre les hotes (colt de la
prédation). Le crabe Dissodactylus primitivus est le seul membre du complexe Dissodactylus
(Dissodactylus et Clypeasterophilus) a parasiter des oursins spatangoides. Peu de choses sont
connues concernant son association avec Meoma ventricosa, a I’exception du fait que le crabe
semble parasiter cet hdte. Car a I’inverse de nombreuses autres especes de décapodes
symbiotiques (commensales), ce crabe se nourrit directement des téguments de son héte
(Telford 1982).

Le but de cette étude est d’accroitre les connaissances concernant la symbiose entre D.
primitivus et M. ventricosa (démographie et nature de la symbiose) et de tester le modéle de
Baeza et Thiel (2007) a la lumiére des résultats obtenus (cf. les ectosymbioses marines).

L’ensemble des échantillonnages et des expériences comportementales a été effectué a la
station marine de Discovery Bay en mars 2005 et 2007. Trois sites ont été échantillonnés,
deux au sein de la baie (Western lagoon et Eastern lagoon) et un troisiéme en dehors du lagon,
le long du récif (Dairy Bull, Figure 24). Les crabes et leurs hotes ont été récoltés ensemble
dans des sacs en plastique afin ne perdre aucun spécimen. La prévalence, la charge parasitaire
et la composition en parasites ont été relevées pour chacun des hotes, dans les trois sites.
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L’ensemble des lésions présentes sur les hotes a été relevé et décrit, afin de catégoriser ces
blessures selon leur état de dégradation et de régénération. En outre, le volume gonadique des
oursins a été relevé afin d’estimer I’impact de ces lésions sur la fitness de I’hote. Une série
d’expériences de recolonisation a été effectuée in situ. Ces expériences consistaient a replacer
des hétes dans I’environnement en les ayant préalablement débarrassés de leurs parasites et
marqués d’un flotteur. La présence de crabes sur les oursins a été relevée apres quatre et huit

jours.

La prévalence et la charge parasitaire sont importantes et variables entre les années et les sites
de récolte (Tableau 9). L’ensemble des stades post-larvaires a été trouvé sur les hotes et aucun
effet d’exclusion des jeunes par les adultes n’a été relevé. Bien qu’un sex ratio de 1:1 soit
observé au sein de la population, il n’existe aucune preuve de comportement de monogamie.
Les males se retrouvent plus souvent en compagnie de femelles non-gravides, ce qui suggere
gu’ils sont a la recherche de femelles aptes a la reproduction. Ceci est conforté par
I’expérience de recolonisation qui a demontré que les males se déplacent entre les hotes.
Cependant, les jeunes et les femelles sont eux aussi capables de se déplacer, indiquant que ce
comportement n’est pas le fait des seuls males et/ou n’aurait pas pour seul but la recherche
d’un partenaire sexuel (Tableau 13). Dissodactylus primitivus inflige des Iésions au tégument
de son hote M. ventricosa. Celles-ci sont classées en quatre catégories. Les trois premieres
définissent des états croissants de détérioration du test et du tégument et le quatriéme, un état
de régénération (Figure 29). Les plaies les plus sévéres (3°™ et 4°™ stades) sont associées a
des volumes gonadiques les plus faibles chez I’h6te, suggérant une réduction de la fitness de
I’h6te (Figure 30). Ceci confirme bien les observations de I’étude antérieure sur le régime
alimentaire du crabe, qui définissait cette symbiose comme une parasitose (Telford 1982). Les
résultats démographiques et de recolonisation indiquent que le comportement reproductif du
crabe correspondrait ainsi a I’un des cing modeles proposés par Baeza et Thiel (2007) : « The
pure-search polygynandry of mobiles females ». D’aprés ce modeéle, tant les males que les
femelles sont a la recherche de multiples partenaires sexuels, ce qui aboutirait a une fréquence
de déplacement importante. Notons que ce modele n’a été congu que pour des crustacés
commensaux, qui exploitent I’h6te uniqguement comme refuge. La nature parasitaire de D.
primitivus ne justifierait pas que I’on écarte cette espece du modele, mais d’éventuelles

différences sont discutées.

54
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host Meoma ventricosa: potential consequences for the crab mating system
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ABSTRACT

In many symbioses involving marine crustaceans the nature of the relationships and the
population biology remain overlooked, obscuring the understanding of their ecology and
evolution. The association between the pea crab Dissodactylus primitivus and the irregular sea
urchin Meoma ventricosa was investigated in the Caribbean Sea. The work tested the
predictions provided by an evolutionary model, in which host-switching behaviour and
polygynandry are expected for the mating system of D. primitivus. The crab prevalence
(infected sea urchins) and mean burden were high and variable between sites and/or years. All
post-metamorphic stages of crabs were found on the host, and no exclusion effect was
observed between juvenile and adult crabs. In adults, although a general 1:1 sex ratio was
stable over the years, there was no evidence for social monogamy. Adult males occurred more
often on host-harbouring non-ovigerous females, suggesting that they search for females
available for mating. This assumption was supported by a recolonization experiment showing
that the males move between hosts. However, both juveniles and females also moved between
hosts, indicating that this behaviour could occur due to causes other than mate searching. D.
primitivus inflicts external lesions on M. ventricosa teguments. The most severe lesions were
associated with a lower gonad volume during spawning, suggesting a reduction in fitness of
the host. The demography of D. primitivus and the recolonization experiments indicate that
the mating system of this crab is the ‘pure-search polygynandry of mobile females’, but the

parasitic nature of the relationship could confound this assumption.

Key words: Parasitism, Mating system, Life cycle, Brachyuran crustaceans, Spatangoids
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INTRODUCTION

The Crustacea constitute a highly diversified group displaying various morphologies and
behaviours and occupying a wide variety of habitats in the marine realm. Several groups of
crustaceans have independently evolved symbiotic relationships with other macro-
invertebrates (Thiel & Baeza 2001). Here, we consider the term symbiosis in its etymological
sense, including parasitism and mutualism (see Douglas 1994). The wide diversity of
symbiont lifestyles and the various ecologies and morphologies of the hosts make symbiotic
crustaceans particularly relevant for studying the evolution of social and mating behaviour in
marine invertebrates (Duffy & Thiel 2007). Baeza & Thiel (2007) proposed a general
framework for an evolutionary model highlighting the relationships between patterns of host
usage, mating systems (e.g. monogamy, polygyny, or polyandry) and social structure of
symbiotic crustaceans. Mating system, for instance, would depend on host size and/or host
availability (reflecting the relative costs of defending a host for “territorial” symbionts) and on
the ability of symbionts to move between hosts (reflecting a potential cost of predation
outside the shelter provided by the host). Baeza & Thiel (2007) and Baeza (2008) have
provided empirical support for the model, but they claimed that more case studies are

needed to strengthen their model.

In crustaceans, as pointed out by Thiel (2000), while many different host-symbiont
associations have been described, little is known of the population biology and the nature of
the relationship (e.g. mutualism vs. parasitism). Host exploitation will not only depend on
mating or social systems of the symbionts, but also on the nature of the symbiotic
relationship. For example, a commensal using its host mainly as a shelter or chemical
refuge will not exploit it in the same way as a parasite using its host as a food resource. In
turn, the nature of host exploitation could influence the social system of the symbiont. For
example, in the case of parasitism, host resistance could modulate the number of infecting
symbionts, whatever their mating system, and therefore drive their social structure. Thus,
knowledge on the nature of the relationship is a prerequisite for understanding symbiosis

evolution and ecology.

Within the Crustacea, symbiotic relationships involving brachyuran crabs are quite
common. Decapod symbionts belong to 7 families: Porcellanidae, Eumedonidae,
Portunidae, Xanthidae, Hapalocarcinidae, Majidae and Pinnotheridae (Gray 1961, Patton
1967, Rinkevich et al 1991, Ng & Jeng 1999). In many cases, they use their host as a
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refuge and are considered commensal. One family, the Pinnotheridae (pea crabs), seems to
exclusively comprise symbiotic species (Telford 1982, Narvarte & Saiz 2004).
Pinnotherids have developed a variety of associations. Some species inhabit burrows of
polychaetes (Gray 1961) or echiurans (Anker et al 2005). Others live inside the cloacae of
holothuroids (Takeda et al 1997), in the pharynx of urochordates (Goodbody 1960), in the
mantle cavity of molluscs (Christensen & McDermott 1958, Narvarte & Saiz 2004), or on
the integument of echinoids (Johnson 1952, Gray et al 1968, Telford 1982, Bell & Stancyk
1983, Reeves & Brooks 2001). Among pinnotherids, the species belonging to the
Dissodactylus complex live ectosymbiotically with irregular echinoids (Spatangoida and
Clypeasteroida) (Griffith 1987a, b).

Among the pea crab symbioses, that involving the crab Dissodactylus primitivus and the
host Meoma ventricosa deserves attention because of its supposed peculiar nature. D.
primitivus is the only species of the Dissodactylus complex to live on spatangoids (Chesher
1969, Telford 1978a, b, 1982, Pohle & Telford 1983). The crab has been considered to be
an ectoparasite since it browses on echinoid spines and integument, resulting in
conspicuous scars (Telford 1982). Therefore, this association contrasts with those involving
other Pinnotheridae or Porcellanidae crabs, where symbionts are considered commensal: it
seems that those latter crabs use their hosts only as refuge and mating places (Baeza &
Thiel 2000). Most of the life history of the D. primitivus-M. ventricosa association is
unknown, and the question remains open as to the degree to which this association shares
characteristics with closely related systems. This state of knowledge differs from that of
another group of decapods living on sea urchins, the Porcellanidae, whose life cycles and
life histories are better known (Haig 1960, Werding 1983, Baeza & Thiel 2000, 2003, 2007,
Toonen 2004).

The goal of the present study was to increase knowledge of the life history of D. primitivus
and to test the model of Baeza & Thiel (2007) in the light of these results. According to this
model, we predicted that monogamy is not the mating system for D. primitivus, due to the
large size of the host compared to the symbiont size. First, we investigated the population
structure of the crabs to check if the whole D. primitivus life cycle is spent on its host and
to provide insight on its mating system. This was done by analysis of samples collected
during the juvenile recruitment period. Second, we investigated the consequences of the
feeding behaviour of the crabs on host integument and spines to answer the question
whether there is a cost to the host associated with this feeding behaviour. Injuries were
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described and quantified, and host fitness (fecundity) was compared according to wound
status. Third, we investigated crab movement between hosts to test another prediction of the
model of Baeza & Thiel (2007): if not monogamous, D. primitivus males should move
between hosts with a high frequency in search of females. This was tested by a

recolonization experiment.

MATERIALS AND METHODS
Collections

Samples were collected along the reef on the north coast of Jamaica (Figure 24), during the
recruitment period of the crab life cycle (i.e. March). Two sampling sites, Western Lagoon
(WL) and Eastern Lagoon (EL) were located in Discovery Bay (180° 28' N, 77° 24' W), a
sheltered area. The third sampling site, Dairy Bull (DB), was outside the bay along the
fringing reef (18° 28' N, 77° 23' W) (Figure 24).

DB

EL

Discovery Bay

300 m A [rw

Figure 24. Sampling sites on the north coast of Jamaica. WL: Western Lagoon; EL: Eastern Lagoon; DB:
Dairy Bull

At the 3 sampling sites, the habitat was relatively homogeneous, consisting of large sandy
areas adjacent to patches of coral heads (dead or alive) and patches of the seagrass
Thalassia testudinum. Further details on the habitats are given in Hammond (1982a) and
Gayle & Woodley (1998).

Meoma ventricosa were haphazardly collected in fine muddy sediment to coarse coral
sand at depths ranging from 2 to 4 m at WL, 5 to 6 m at EL and 14 to 23 m at DB.
Collections were made by SCUBA diving in March 2005 and 2007 during the early
morning. At this time of the day, the echinoids were only lightly burrowed (under 1 to 3 cm

of sand) and easy to detect. Hosts and symbionts were collected together. Each echinoid
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was carefully placed into a plastic bag that was closed under water by an elastic band. On
board, the bags were immersed in basins kept in the shade and were opened upon arrival at
the laboratory (no more than 30 min later). Each sea urchin was measured (maximum
length and width) with dial callipers. Since these 2 measurements were highly correlated (r
= 0.95, p < 0.00001), only the maximum width was used for analysis. All associated crabs
Dissodactylus primitivus were preserved for demographic observations. In total, 211 crabs
on 94 sea urchins and 422 crabs on 131 sea urchins were collected in March 2005 and 2007,

respectively.

The demography of the crabs, prevalence and burden, were recorded for each site and for
each sampling. Prevalence is the percentage of infested hosts at each site, and the mean
burden is the mean number of crabs per infected host (Bell 1988). All crabs harvested on
each host were counted and measured (maximum cephalothorax width; following Pohle &
Telford 1982), and the gender of each individual was noted. Measurements were taken to
the nearest 0.05 mm using a calibrated ocular micrometer under a stereomicroscope. Males,
females and juveniles were counted. Identification was based on morphology: males have a
narrow abdomen with the first pair of gonopods highly developed and the second pair
reduced; females have a wide abdomen and no gonopods (ovigerous females hold bright
orange or pale yellow eggs under their abdomen); and juveniles have undeveloped sexual

characters and are generally <5 mm in width (Guinot 1979).
Impact on the host

The crabs browse the echinoid integument and appendages, causing injuries (Telford 1982).
The relationship between the area of injuries and the mean crab burden was checked in 48
individuals of Meoma ventricosa. In total, 115 injuries were measured (area), described
(position on the test) and ranked in 4 categories according to the visible damage to the host.
Observations were made under a stereomicroscope. The gonad index was used to
investigate a potential negative effect of the injuries on the fitness of M. ventricosa. This
index corresponds to the ratio between the gonad and the body volume of the sea urchin
and is indicative of the fecundity rate (Pearse & Cameron 1991). For each echinoid, the
body and gonad volumes were measured by water displacement in a graduated cylinder
(McPherson 1968, Chesher 1969). The gender and the maturity stage of the sea urchins
were determined by histological observations of the gonads. The gonads were dehydrated

in 100% ethanol, embedded in paraffin and sectioned into 7 um thick sections by a rotatory
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microtome. The sections were rehydrated and mounted with Entellan. Staining was not
necessary because of the natural colour of the gonads. Maturity stages were determined
according to the descriptions of Chesher (1969) and Nunes & Jangoux (2004).

Recolonization experiments

To test whether crabs spend some time on the sea floor (outside their sea urchin host), we

collected 13 samples of sediment. Each sample consisted of a sediment layer 2 cm thick

taken in a 1000 cm2 quadrat (a rough estimate of the total surface area of a Meoma
ventricosa). For comparison, the prevalence of Dissodactylus primitivus was measured on
13 M. ventricosa collected in close proximity to each quadrat. The mobility of the crabs
was tested at EL at 5 m water depth and at WL at 2 m water depth through recolonization
experiments following the method described by Thiel et al (2003a). Sixteen M. ventricosa
were collected at the 2 sites and brought on board. For each individual echinoid, the crabs
were removed, counted and their gender (males, females and juveniles) determined.
Following this, the echinoids were individually tagged by using an elastic band bearing a
nylon thread ending with a labelled float. The elastic band was placed around each
individual host. The echinoids devoid of their symbionts were returned to exactly the same
place. The time needed to mark each sea urchin did not exceed 10 min. Four days later (D
+ 4), the presence of crabs on the echinoids was checked in situ by SCUBA diving without
removing them from the host. Sex of the crabs was not noted. Eight days later (D + 8), the
echinoids were collected and placed into plastic bags as described above. The newly

installed crabs were identified and counted in the laboratory to determine age and sex.

All statistical tests were done using the program JMP 5.0.1.2 (SAS Institute). For
continuous data, the normality and the homogeneity of the variances were tested prior to
ANOVA or ANCOVA analyses, and were Box-Cox transformed if necessary. When
normality was impossible to meet, non-parametric tests were made. For categorical data

comparisons, logistic regression, Chi-squared tests, or Fisher exact tests were made.
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Table 9. Dissodactylus primitivus, Meoma ventricosa. Prevalence (%), with number of investigated hosts in
parentheses, and mean burden (95% confidence interval) of D. primitivus crabs living on M. ventricosa at the 3
studied sites in 2005 and 2007. p-values for comparisons between years are Fisher’s exact test for prevalence and
Wilcoxon’s test for mean burden. WL: Western Lagoon; EL: Eastern Lagoon; DB: Dairy Bull

Sites Characteristics Years p
2005 2007
WL n 46 49
Prevalence 83% 90% 0.38
Mean burden 26(1.9-3.2) 24(1.9-2.38) 0.49
EL n 34 63
Prevalence 74% 87% 0.10
Mean burden 1.0(0.7-1.2) 27(2.1-32) 0.0001
DB n 14 19
Prevalence 93% 100% 0.42
Mean burden 4.1(2.0-6.3) 7.6 (5.2-10.0) 0.03
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RESULTS
Crab populations between sites and years

Crab Dissodactylus primitivus prevalence was high at all sites ( > 74% of Meoma ventricosa
were infected), with similar values in 2005 and 2007 (Table 9). In contrast, the mean burden
(mean number of crabs per infected host) was variable between the 3 sites (Wilcoxon’s tests;
2005: p < 0.0001; 2007: p < 0.001) (Table 9). The maximum burden was 18 crabs per host.

The mean burden was also variable between years for DB and EL populations (Table 9).

All crab post-larval stages were found on the host. The youngest stage observed was the “first
crab’ (carapace width: ca. 0.7 mm) (Figure 25). This stage directly follows the
metamorphosis of the last larval stage, i.e. the 'megalopa’ (see Pohle & Telford 1983). No
megalopa stage was found. Juveniles were present at the sites, but their proportion differed
between sites and years (Table 10a, Figure 25).

Table 10. Dissodactylus primitivus. Logistic regression, testing the effects of sampling year and sampling site on

the proportion of juvenile crabs (global model: L — Ry* = 67.97, df = 5, p < 0.0001) and the proportion of gravid
female crabs (global model: L — Ry? = 22.34, df = 5, p = 0.0005) living on Meoma ventricosa

Source of variation df L-R o p
Proportion of juveniles crabs

Year 1 6.90 0.009
Site 2 43.86 <0.0001
Year*Site 2 16.81 0.0002
Proportion of adult crabs

Year 1 1.45 0.23
Site 2 18.16 0.0001
Year*Site 2 3.46 0.18
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Figure 26. Dissodactylus primitivus. Size of adult crabs (carapace width, mean + SEM) settled on Meoma
ventricosa by: (a) sampling site, (b) year of sampling and (c) sex (F: female; M: male). Levels designated by
different letters differ significantly according to Tukey honestly significant difference post hoc tests (o = 0.05).
Numbers in the bars are sample sizes (no. of crabs). Site abbreviations as in Figure 24

Table 11. Dissodactylus primitivus. ANOVA testing the effects of the year of sampling, sampling site and sex
on the size of crabs infecting Meoma ventricosa: juvenile crabs (global model: Fs 350 = 20.61, p < 0.0001) and
adult crabs (global model: Fg, 25 = 21.10, p < 0.0001). To homogenize the variances, Box—Cox transformations
of the data were made prior to analyses. The models used minimize the Akaike information criterion

Sum of
Source of variation  df Squares F p
Juvenile crabs
Year 1 20.88 24.31 <0.0001
Site 2 21.18 12.32 <0.0001
Year * Site 2 13.63 7.94 0.0004
Error 390 335.05
Adult crabs
Year 1 7.86 11.10 0.001
Site 2 23.89 16.87 <0.0001
Sex 1 28.82 40.69 < 0.0001
Error 245 173.53
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Figure 25. Dissodactylus primitivus. Demography of the crabs in the 3 local populations (WL: Western Lagoon;
EL: Eastern Lagoon; DB: Dairy Bull) in March 2005 (a,c,e) and 2007 (b,d,f)

In both years combined, the proportion of juveniles was higher at the outer station (DB)
compared to the lagoon stations (WL and EL). The proportion of ovigerous females to total
females differed between the 3 sites, but was similar between years (Table 10b). Overall,
ovigerous females were more abundant at WL (53%, n = 19 in 2005 and 64%, n = 36 in
2007) and EL (61%, n = 18 in 2005 and 37%, n = 38 in 2007) compared to DB (9%, n = 11
in 2005 and 0%, n = 7 in 2007). This observation is consistent with the higher proportion of
juveniles at DB. Adults were smaller at DB compared to WL and EL (Figure 26a), and
were smaller in 2005 than in 2007 (Figure 26Db). Juvenile sizes significantly differed
between sites and, for DB, between years (Table 11a, Figure 25). At DB, juveniles were
smaller in 2007 than in 2005 (Figures 25 & 27).
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Figure 27. Dissodactylus primitivus. Size of juvenile crabs (carapace width, mean + SEM) settled on Meoma
ventricosa by sampling site and year of sampling. Levels designated by different letters differ significantly
according to Tukey honestly significant difference post hoc tests (o= 0.05). Numbers in the bars are sample
sizes (numbers of juveniles). Site abbreviations as in Figure 24

Host size effects

The size of Meoma ventricosa (maximum width) was found to be between 67 mm (minimum
size, measured at DB) and 155 mm (maximum size, measured at WL). It differed according
to year (F1218 = 17.53, p < 0.0001) and site (F1215 = 28.44, p < 0.0001) without interaction
(F1218 = 0.62, p < 0.53) (global model: Fs 215 = 16.61, p < 0.0001). Sea urchins were larger in
2005 (ANOVA: F160 = 15.54, p = 0.0001) and at WL (ANOVA: Fy; = 12.46, p = 0.0001).
Prevalence was not related to host size, either for juveniles (logistic regression: df = 1, 112; y?
< 0.0001, p = 0.99) or for adult crabs (logistic regression: df = 1, 112; y* < 1.42, p = 0.23). In
contrast, the burden of adult crabs was positively correlated with host size (Spearman’s
correlation: Rho = 0.414, p = 0.003), but not that of juveniles (Spearman's correlation: Rho =
0.25, p =0.09).

Interactions between crabs

Males and females occurred in the 3 local populations with a constant sex ratio of 1:1,
independent of the year (logistic regression including these 2 factors and their interaction,
global model: L - RXZ =892 df =5, p = 0.11). Size of adult crabs differed significantly
between males and females (males were always smaller than females; Figure 26c), but also
between local populations and years (Table 11b, Figure 26). About half of the hosts

harboured a single adult crab (51%, total n = 156). Heterosexual couples (1 male and 1
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female) were found on 27% of the hosts, whereas other combinations (homosexual couples
or > 2 adults) occured in 22% of the hosts. The proportions of these combinations did not

differ significantly between the 3 locations (Pearson's y test: df =4, 150; p = 0.19). Considering
only the heterosexual couples, males were more often found with non-ovigerous females than
with ovigerous females (Table 12).

Table 12. Dissodactylus primitivus. Presence/absence of male crabs (at least 1 male) on Meoma ventricosa,
according to the reproductive status of female crabs present on the same host. The few cases (n = 2) where 1

gravid female was accompanied by 1 non-gravid female were counted as ‘non-gravid’. Fisher’s exact test, 2-tail:
p =0.04

Male(s) No male
Non-gravid female(s) 26 17
Gravid female(s) 12 22

There was no correlation between the number of adult and juvenile crabs (Spearman's test:
Rho = 0.08, p = 0.58). The presence of adults on the host did not impact the presence of
juveniles, i.e. there was no inter-generation exclusion effect (Fisher's exact test; 2005: df = 1,
78, p = 0.33; 2007: df = 1, 110, p = 0.10) (Figure 28). The presence of heterosexual couples

did not affect the number of juveniles either (Wilcoxon's test: p = 0.17).
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Figure 28. Meoma ventricosa. Percentage of hosts harbouring juvenile Dissodactylus primitivus crabs (means +
SEM) according to the presence or absence of adult(s) for 2005 and 2007. Numbers in the bars are sample sizes
(numbers of hosts)
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Injuries and host fitness

The injuries were categorized into 4 stages according to the degree of visible damage on
the appendages and tegument of the sea urchins. Stage 1 injuries corresponded to zones
where the spines were cut in their distal or middle part (Figure 29a). Stage 2 injuries were
characterized by more severely attacked spines that were cut at their muscular basis (Figure
29b). The broken spines were prostrate on the surface of the test or were completely
removed. Other appendages (pedicellariae, podia) were also absent from wounds most of
the time. At this stage, the epidermis was often naked and had a reddish coloration, as if an
inflammatory response had occurred. In Stage 3 (Figure 29c), the epidermis was completely
removed and the test was visible and clean. Stage 4 (Figure 29d, e) corresponded to injuries
in the process of regeneration. Epidermis and appendages regenerate underneath the
damaged layer of test. When the dead superficial layer of test is gently removed, a
depressed test area covered by a new epidermis with spines in regeneration is seen (Figure

29e). The loss of this superficial part of the test was observed in the field.

Figure 29. Meoma ventricosa. Injuries by Dissodactylus primitivus crabs: (a) Stage 1, arrows indicate cut spines;
(b) Stage 2, arrows indicate denuded tubercles; (c) Stage 3; (d,e) Stage 4, arrows indicate the loose denuded test
(d) and the regenerating tegument and spines underneath after removal of the piece of test (e). Scale bars = 3 mm
(@), 4 mm (b, ¢) and 8 mm (d, e)
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Figure 30. Meoma ventricosa. Wounds inflicted by different numbers of crabs Dissodactylus primitivus and
their effects on the fecundity of M. ventricosa. (a) Number of wounds and (b) total wound area by number of
crabs (surface of the dots is proportional to the number of data of the same value, the smallest dot representing 1
data point). (c) Gonad index of M. ventricosa according to their wound status. H + w: healthy sea urchins or
with superficial injuries of Stage 1 and/or 2; W: hosts with injuries of Stage 3 and/or 4 (ANOVA: Fy 4=7.32, p
=0.01, statistical model reduced from a model including echinoid sex and wound status as factors, echinoid size
as covariates, and their interactions)

Table 13. Dissodactylus primitivus, Meoma ventricosa. Results of the recolonization experiments at Eastern
Lagoon (EL) and Western Lagoon (WL); 15 echinoids per site were recaptured at each location. n HC: number
of M. ventricosa colonized and n C: total number of crabs found on colonized hostson D + 4 and D + 8, i.e. 4
and 8 d after the start of the experiments. The last column gives the age and sex of crabs found at D + 8. M:
male, F: female, J: juvenile

Sites D+4 D+8

nHC nC nHC nC Details for crabs
EL 9 10 8 12 5M+3F+4]
WL 2 3 4 5 O0OM+1F+4]
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The injuries occurred on both the oral and aboral sides of the sea urchins (ANOVA: F 4 =
2.16, p = 0.15). The mean number of injuries was 2.25 + 0.4 (mean = SEM) per sea urchin
(n = 47). The average (x SEM) surface area of injuries was 60 £ 17 mm” for Stage 1, 42 +

22 mm’ for Stage 2, 262 + 72 mm’ for Stage 3, and 201 + 29 mm’ for Stage 4. Neither the
number nor the surface of the injuries was correlated with crab burden (Spearman’s non-
parametric correlation: Rho = 0.01, p = 0.94 [Figure 30a] and Rho = 0.11, p = 0.45 [Figure
30b]).

The gonad index of the sea urchins was measured in 20 males and 27 females in 2007
(gender determined on the basis of histological observations). Histological observations
also revealed 2 dominant stages of maturity: the 'spent stage' (n = 17) and the ‘partly
spawned stage' (n = 26) (Nunes & Jangoux 2004). Four gonads corresponded to other stages
and were discarded from this analysis. The maturity stages indicate that the samplings
(March 2007) were done during the spawning period, corroborating Chesher's (1969)
observations. The gonad index did not differ between genders (ANOVA: F, 4 = 3.00, p =
0.09) or between maturity stages (ANOVA: F,,, = 1.57, p = 0.22). Considering only
echinoids affected by wounds of Stages 3 and/or 4 (indicative of the heaviest potential cost
for the host), the wounded echinoids had a lower gonad index compared to the healthy ones
(Figure 30c). The final model, including only wound status, minimizes the
Akaikeinformation criterion, a parameter that assesses the fit of the model (residual variance)

relative to its complexity (number of factors in the model) (Quinn & Keough 2002).

Crab mobility

The 13 sediment samples contained no crabs, whereas 12 of the 13 Meoma ventricosa
located near these samples carried crabs (Fisher's exact test: df = 1, 24; p < 0.0001). The
recolonization experiments at the 2 experimental sites (WL and EL) revealed that crabs
colonized the cleaned sea urchins. In each replicate, the number of crabs re-colonizing the
host was similar between sites, both 4 and 8 d after cleaning (Fisher's exact test: p = 0.06
and p = 0.26, respectively) (Table 13).

The colonizing crabs were both juveniles and adults. No ovigerous female crabs were
found during these experiments, while 24% (n = 63) and 14% (n = 49) of hosts harboured
ovigerous females at EL and WL, respectively (hosts sampled in 2007). The difference in

the proportion of ovigerous females between the recol onization experiment and the census
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were significantly different, independent of the site (logistic regression: global model: ¥* =
13.13, df = 3, p = 0.004; effect ‘Experiment’: y° = 12.27, df = 1, p = 0.0005; effect ‘Site’ y* =
1.19 X 10°°, df = 1, p = 0.99; interaction: ¥* = 1.19 X 10°°, df = 1, p = 0.99).

DISCUSSION
Characteristics of the host-parasite relationship

The symbiosis associating the pinnotherid crab Dissodactylus primitivus with its spatangoid
host Meoma ventricosa displayed a high prevalence ranging from 74 to 100%. The
prevalence was similar in our 2005 and 2007 collections and also comparable to that
observed 30 yr ago by Telford (1978a). The probability of infection was not influenced by
host size, but host size influenced the number of colonizing crabs: the larger the host, the
more numerous were the adult crabs, probably reflecting a carrying capacity of the host
(Baeza & Thiel 2000, Baeza et al 2001). For all 3 investigated sites, the crab sex ratio was
balanced and stable over both years. Demographic differences between sites were restricted
to juveniles and ovigerous females, reflecting slight asynchrony in reproduction.
Reproduction appears to occur earlier at the DB site, outside of the bay.

The crab causes injuries by attacking the integument and appendages of its host (Telford
1982). In vitro confirmation of this behaviour was attested by the observation of Stage 1
injuries on 2 healthy echinoids kept for 8 d in an aquarium in the presence of 5 adult crabs
(C. De Bruyn pers. obs.). Nevertheless, the number and area of these injuries were not
related to the crab burden. This lack of a relationship could be explained by considering
crab movements between hosts and therefore the high instability in time of parasite burden
per host. The 2 most advanced stages of injuries corresponded to scars showing the naked
test devoid of appendages and epidermis and to regenerating scars, respectively. These
stages can potentially induce a cost to the host, because tissue regeneration implies
energetic expenditure. Indeed, the gonad size corrected for size (i.e. the gonad index, a
proxy for fecundity) was significantly lower in wounded echinoids compared to non-
wounded echinoids. Therefore, the crab may have an impact on host fitness as the fecundity
of the sea urchin is depressed during the spawning period. These observations should be
verified through a long-term study taking into account the different reproduction stages of

the echinoid. Because of this cost, D. primitivus should be considered a parasite in an
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ecological and evolutionary sense (Combes 2001). This contrasts with most other known
symbioses involving crabs and echinoids, which are often considered commensalism. In
fact, former studies have shown that symbiotic crabs can acquire food from their hosts in
different ways, e.g. in the form of tissue, mucus and faeces (Pearse 1913, Orton 1920,
Stauber 1945, Telford 1982, Williams 1984, Valdivia & Stotz 2006), but very few
investigations have addressed the impact of feeding behaviour of the crab on the host. One
exception for the Dissodactylus complex is D. mellitae, which induces a putative fecundity

cost to its host, the sand dollar Mellita isometra (George & Boone 2003).

All post-metamorphic stages of D. primitivus were present on M. ventricosa, juveniles
being generally more abundant than adults during the season under investigation (March).
In contrast to other symbiotic crabs (Pohle & Telford 1981, Baeza & Thiel 2000), the last
larval stage of D. primitivus (megalopa) was never found on the sea urchins. The presence
of the ‘first crab’ stage on the host indicates that recruitment occurs just after
metamorphosis, supporting the hypothesis of Pohle & Telford (1983). The juvenile crab
distribution among hosts was not affected by the presence of adults. This would suggest
that there is neither attraction, nor competition for settlement between adults and juveniles
of D. primitivus. In other associations, competition and exclusion effects are known to
occur on overcrowded hosts. For example, in the D. mellitae-Mellita quinquiesperforata
system, crab growth limits the space available on the host and seems to induce some
juveniles to abandon their host for another (Bell 1988). Competition and exclusion effects
were also reported for Pinnotheres and Fabia species living in the mantle cavity of
molluscs where space is limited (Christensen & McDermott 1958). In D. primitivus, the
small size of the juveniles (10 to 14 times smaller than adults) could facilitate the co-
habitation with adults, a phenomenon also made easier by the relatively large size of the
host (see 'Results’). Taken together, these findings suggest that D. primitivus in the first

post-metamorphic stage haphazardly infect M. ventricosa.

However, the adult crab distribution was not strictly random, since males were more often
found on hosts harbouring non-ovigerous females. This highlights 2 possibilities: (1) the
sea urchin could be a mating site for the crabs (males searching females receptive to mating,
see below), similar to most symbiotic crabs studied so far (Baeza & Thiel 2007), or (2)
resources (food or space) are limited on the host, as described for other symbioses (e.g.
Baeza et al 2002), and ovigerous (large) females are not keen to share the host. However,
the large size of M. ventricosa relative to D. primitivus does not support the latter
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possibility.

The recolonization experiment revealed that 'new' crabs rapidly colonize uninfected
echinoids and are therefore able to move between hosts. However, no crabs were found in
the sediment, suggesting that the movements between hosts are restricted in time and space
and that D. primitivus does not live outside its host. Movements may occur at night, when
the host becomes epifaunal and mobile, and not during the day, when it is infaunal and has
reduced mobility (Chesher 1969, Hammond 1982a). Host-switching may be due to an
intrinsic high mobility of the crabs. Baeza & Thiel (2000) mentioned that, in the
association between the porcellanid crab Liopetrolisthes mitra and the echinoid Tetrapygus
niger, the host-switching behaviour is comparable to the mobility of non-symbiotic species
living in patchy microhabitats. Inter-host mobility behaviour has been demonstrated in
vitro for some species of crabs of the Dissodactylus complex, in which the mobile crabs
were adults (Johnson 1952, Telford 1978b). The travelling crabs observed in our
recolonization experiment were both male and female adults, but also large juveniles. This
suggests that the youngest crabs are unable to move between hosts. Ovigerous females
were not found among travelling crabs, as observed for the symbiotic crab Zebrida
adamsii living on several species of sea urchin (Yanagisawa & Hamaishi 1986). Despite the
relatively small sample size for the short-duration experiment, this observation suggests

that ovigerous females are likely to stay on their host, i.e. in a protected habitat.
Implications for the mating system of Dissodactylus primitivus

Recently, a conceptual model has been proposed to predict the mating systems of
symbiotic crustaceans (Baeza & Thiel 2007). Five mating systems could have evolved from
strict monogamy to diverse forms of polyandry or polygyny, depending on diverse
conditions such as size, complexity and abundance of the hosts and the risk of predation
during movements between hosts. For example, host rarity and high predation risk
associated with a small host size would lead to monogamy, the host being easy to defend
against competitors and an intense search for additional mating being risky for symbionts.

Our study indicates that adult crabs are not found exclusively in heterosexual pairs. Single
crabs, homosexual pairs and > 2 adults can infect an individual host. This contrasts with
porcellanid symbiotic crabs and other symbiotic crustaceans for which heterosexual
couples are the rule (Hsueh & Huang 1998, Baeza 2008). This observation rules out social
monogamy and mate-guarding as mating systems in Dissodactylus primitivus. In addition,
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both crab genders are mobile, and hosts are abundant and relatively large compared with
the crab. Taken together, these observations fit the 'pure-search polygynandry of mobile
females' model proposed by Baeza & Thiel (2007), where both adult males and females
move between hosts to find a mate, presumably practicing multiple mating behaviour via
active search. However, since the model of Baeza & Thiel (2007) was designed for
commensal relationships, slight modifications may occur due to the parasitic nature of the
D. primitivus-Meoma ventricosa relationship. Our observation of the co-occurrence of
ovigerous and non-ovigerous adult females in populations fits another prediction of this
mating system, because breeding asynchrony should reinforce its evolution (Baeza & Thiel
2007). Due to the presence of embryos hiding genital apertures, ovigerous females are not
immediately available for reproduction, while non-ovigerous females are a potential
resource for mating. This implies that males searching for a mate are able to distinguish
the female status, as proposed by Diesel (1988) for the spider crab Inachus phalangium. In

the case of our study, this hypothesis remains to be verified.

However, because of the apparent complexity of the symbiosis, the D. primitivus mating
system still requires further investigation. Our observations suggest that ovigerous female
crabs might be more sedentary and territorial than other individuals. In addition, and more
importantly, the parasitic nature of D. primitivus may confound some predictions of the
model of Baeza & Thiel (2007). Here, the host is not only a shelter or a mating place, but
also a food resource, which could have consequences for the nature of the relationship. For
example, host-change behaviour, in addition to mate searching, could also constitute a
‘damage avoidance tactic' (Combes 2001), indirectly allowing the host to recover (by tissue
regeneration). Such behaviour could stabilize the host population and, subsequently, ensure
availabilitiy of food and shelter for the parasite. Another hypothesis is that, owing to the
cost induced by the parasite, the host could react to the infection (a kind of 'immune’
response), forcing the parasites to move and change their host. Meoma ventricosa is known
to produce a dense yellow liquid, which is highly iodic and is supposed to be a toxic
repulsive against fish predation (Chesher 1969). Even though we have never observed this
liquid in natura around the sea urchins despite very high crab prevalence, we cannot rule
out the possibility that this liquid may be produced as a protection against excessive
infection. To sum up our findings, crab movement between hosts could be due to mate
searching, as proposed by Baeza & Thiel (2007), but could also be due to characteristics of

host-parasite relationships. These hypotheses should be tested experimentally. In addition,

73



and beyond the scope of the present study, D. primitivus is known to settle on another
spatangoid, Plagiobrissus grandis, sympatric to M. ventricosa but rarer (Telford 1982). It
would be important, in order to fully establish the relationship between D. primitivus and
echinoids, to understand the role played by this second host in the population dynamics and

structure of the parasitic crab.
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Chapitre 2. Exploitation asymétrique de deux hdtes échinides par un crabe
parasite et ses consequences sur le cycle parasitaire

a. Resumé
Les différences observées dans I’exploitation des hétes par des parasites illustrent bien le

phénoméne général d’adaptation biologique (Poulin 2007). L’exploitation de plus d’une
espece héte peut augmenter la fitness du parasite, mais aussi modifier la configuration de son
cycle vital. Plusieurs modeles suggerent que I’adaptation d’un parasite a plusieurs hotes peut
conduire a la sélection d’un cycle complexe dans lequel les hdétes sont exploités
séquentiellement (Brown et al 2001, Choisy et al 2003, Parker et al 2003). Le principe de ces
modeles est la complexification d’un cycle simple par I’ajout en amont ou en aval d’un hote
complémentaire. Ce nouvel hote sera favorisé et ensuite fixé dans le cycle du parasite s’il
augmente la probabilité de rencontre des partenaires sexuels, s’il facilite la transmission ou
encore s’il accroit la fitness du parasite. Durant sa vie post-métamorphique, le crabe
Dissodactylus primitivus exploite deux échinides, Meoma ventricosa et Plagiobrissus
grandis. Bien que sympatriques, ces deux hotes présentent des différences au niveau

biologique et écologique qui pourraient influencer la stratégie d’exploitation du crabe.

Le but de cette étude est de caractériser I’exploitation des deux hdtes par D. primitivus, au
travers de deux questions principales: (i) Les deux hotes sont-ils équivalents pour le crabe en
tant habitat? (ii) Les crabes montrent-ils une attraction pour chacun des deux hotes, par

rapport a d’autres refuges potentiels?

L’ensemble des échantillonnages et des expériences comportementales a été effectué a la
station de biologie marine de Discovery Bay en mars 2007. La densité des deux hotes a eté
estimée au moyen de transects. Chacune des espéces hdtes a été récoltée individuellement
avec ses symbiotes. La prévalence®, la charge parasitaire™ et la composition en stades
vitaux (males, femelles et juvéniles) du parasite ont éte relevées pour les deux échinides dans
le site de Western lagoon. La proportion en femelles gravides ainsi que le nombre d’ceufs
portés a été estimé chez les deux especes hotes. La préférence du crabe pour ses hétes a été
testée au moyen d’expeériences de choix binaire. Six crabes étaient placés au centre d’un
aquarium divisé en deux parties, contenant chacune un oursin pouvant servir de refuge. Ceux-
ci étaient soit I’une des deux espéces hdtes, soit un oursin sympatrique non-hoéte (Clypeaster

rosaceus). Différentes combinaisons ont été testées sur des crabes adultes et juvéniles.

9 Prévalence : proportion d’individus hotes infestés au sein d’une population (Combes 2001).
10 Charge parasitaire : nombre moyen de parasites par hote (Combes 2001).
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La densité moyenne de I’hdte M. ventricosa est de 2 individus / 10 m? alors qu’elle n’est que
de 0,2 individu / 10 m? pour P. grandis. Durant sa vie post-larvaire, le crabe D. primitivus se
retrouve bien sur ses deux hotes avec une prévalence et une charge parasitaire élevées
(Tableau 14). Néanmoins, P. grandis n’est infesté que par des crabes adultes, alors que M.
ventricosa est infesté par toutes les classes d’age des parasites, ce qui atteste d’une
exploitation asymétrique des hétes en fonction de I’a4ge des parasites (Figure 31). Les
caractéristiques des crabes adultes ne different pas selon I’espece héte, mais les femelles
trouvées sur P. grandis présentent une fécondité plus importante que celles de M. ventricosa
(Figure 33). Les expériences de choix révelent qu’aussi bien les adultes que les juvéniles sont
attirés, chimiguement ou visuellement, par les deux espéces hotes. Ces résultats contrastent
bien avec ceux obtenus avec un oursin sympatrique non-hote (C. rosaceus). Des lors, D.
primitivus est capable de détecter ses hétes, mais n’est pas attiré par d’autres oursin pouvant
servir de refuge alternatif (Figure 34). Plagiobrissus grandis pourrait étre un hote acquis
secondairement et son ajout au cycle vital du crabe pourrait étre adaptatif. Ce type de cycle
asymétrique, dans lequel les parasites adultes présentent des fitness différentes selon I’espece
hote considérée, ressemble a un stade transitoire d’un cycle simple vers un cycle complexe
(Parker et al 2003). Selon ce modele, le crabe vivait a I’origine exclusivement sur M.
ventricosa (Figure 35a). Il aurait ensuite colonisé un oursin sympatrique dont les
caractéristiques biologiques et écologiques auraient permis son exploitation. Dans |I’état actuel
des choses, la reproduction se déroule sur les deux hétes, mais le recrutement a uniqguement
lieu sur M. ventricosa (Figure 35b). Toujours selon ce modéle, une hypothétique évolution du
cycle de D. primitivus pourrait étre la suivante : la fitness plus élevée des crabes vivant sur P.
grandis pourrait amener les crabes a ne plus utiliser que cet oursin comme site de
reproduction et M. ventricosa comme site de recrutement et de croissance des jeunes (Figures
35¢c). Une évolution d’un cycle complexe a partir d’un cycle simple pourrait donc étre
envisagee, I’exploitation asymetrique observée étant alors un stade transitoire. Cependant, une
autre éventualité est que cette exploitation asymétrique soit stable et ce pour trois raisons.
Premierement, la fitness plus importante chez les crabes de P. grandis (17% d’oeufs en plus)
ne serait pas suffisante pour faire de cet hote le seul site de reproduction. Deuxiemement, la
rareté des specimens de P. grandis limiterait le taux d’infestation par les femelles, empéchant
que cet héte soit le seul site de reproduction. Pour finir, I’absence de préférence pour P.
grandis suggere I’absence d’une spécialisation pour la reproduction sur cet hote. Au vu de ces
remarques, le cycle serait une exploitation asymetrique de deux hétes sympatriques, stabilisée

par deux force antagonistes: la qualité et la rareté de P. grandis.
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ABSTRACT

Exploitation of more than one host species may increase fitness of parasites, but it also
shapes their life cycle and evolution. During its post-metamorphic stages, the pea crab
Dissodactylus primitivus parasitizes the echinoids Meoma ventricosa and Plagiobrissus
grandis with high prevalence. However, the present study provides evidence that P. grandis
is infected by adult crabs only, attesting to an unusual asymmetry in host exploitation.
Because of its low population densities, P. grandis could be a secondarily acquired host,
and its addition to the crab life cycle could be adaptive. The latter hypothesis is tested in
this study. Choice experiments revealed that adult and juvenile crabs were equally attracted
to and able to settle on the 2 hosts. Most adult crab characteristics were not significantly
different between the host species, but females living on P. grandis had higher fecundity.
This asymmetric life cycle, where adult parasites infecting the 2 hosts show different
relative fitnesses, looks like a transitory stage as predicted in models which predict the
evolution of parasitic complex life cycles. However, this parasite asymmetric exploitation
may also be a stable state, which occurs due to insufficient differences in crab fitness

between the 2 hosts and the absence of host preference.

Key words: Ecto-parasitism, Multiple hosts, Fecundity, Meoma ventricosa, Plagiobrissus

grandis
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INTRODUCTION

Variation in the ability of parasites to exploit different hosts is illustrative of biological
adaptation, and many parasites exploit different host species (Poulin 2007). This may have
consequences for the evolution of parasite life history traits (Gandon 2004). Patterns are not
simple, however, and parasite fitness may be increased by the exploitation of 2 or more
host species (Morand et al 1995, Choisy et al 2003) but also by the specialisation toward a
given host species (Joshi & Thompson 1995, Pedersen et al 2005). The exploitation of
different host species may also have consequences for the parasite life cycle. Several
models suggest that the adaptation of a parasite to several hosts may lead to the selection of
a complex cycle in which the parasite will exploit the hosts sequentially (Brown et al 2001,
Choisy et al 2003, Parker et al 2003). In all these models, the evolution toward complex
cycles begins with the incorporation of a new host in the parasite cycle, either by upward
incorporation (i.e. addition of a new host at the end of the parasite cycle, when parasites
reach the adult stage and reproduce) or by downward incorporation (i.e. the incorporated
host houses larval stages only) (Parker et al 2003). The addition of a new host in a parasite
cycle can be selected if it increases the probability of the parasite finding a mating partner
(Brown et al 2001, Rauch et al 2005), enhances parasite transmission (Choisy et al 2003,
Parker et al 2003), or allows higher parasite fecundity (Parker et al 2003). These models are
all constructed for trophically transmitted parasites, where the successive hosts are prey and
predators, but Parker et al (2003) noted that they could be expanded to other transmission
modes. While the evolution toward complex parasitic cycles has been investigated at the
theoretical level (Brown et al 2001, Choisy et al 2003, Parker et al 2003, Gandon 2004),
only few empirical or experimental case studies are available to support the models (Rauch
et al 2005, Loot et al 2006).

There are ecological similarities between simultaneous and sequential multiple host
exploitations. In both cases, there should be an overlap between the spatial distributions of
the hosts. In addition, the cost-benefit ratio of exploiting several hosts instead of one should
be to the advantage of the parasite. There is, however, one major difference: in the
simultaneous design, the whole parasite cycle can be completed on either of the 2 (or more)
hosts, while in the sequential design there is an asymmetric exploitation of the 2 hosts:
immature parasites infect one host while adults infect the other (Parker et al 2003, Poulin
2007). All models directly or indirectly suppose transitory stages between simultaneous and
sequential cycles. For example, during the process of upward incorporation, the first host
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should harbour the complete parasite cycle and the second host only adult parasites, while
during the downward incorporation the second host should be exploited by immature
parasites only (Parker et al 2003). To our knowledge, this kind of asymmetrical exploitation
of 2 hosts, a prerequisite for the evolution of a complex cycle, remains overlooked. Two
examples could be the parasitic copepod Lernaeocera lusci, where adults occasionally co-
occur with larvae in the intermediate host (Combes 2001), and the marine symbiotic crab
Allopetrolisthes spinifrons, where juveniles live both on the final host and a number of
other host species (Baeza & Stotz 2001).

The Pinnotheridae pea crabs have developed a variety of associations with various
invertebrates. In this family, the species of the Dissodactylus complex (comprising
Dissodactylus and Clypeasterophilus genera) exclusively colonize echinoid hosts on which
they live as ectoparasites. In about 70% of studied cases, at least 2 sympatric host species
are exploited, a phenomenon probably favoured by the host-switching behaviour of the
crabs (Telford 1978b, 1982, Griffith 1987a, b, Pohle 1989, Pohle & Marques 1995, George
& Boone 2003). Dissodactylus primitivus lives on 2 sympatric burrowing spatangoids,
Meoma ventricosa and Plagiobrissus grandis (Telford 1982, Griffith 1987a). Although
they have been found exclusively in association with echinoids, recolonization experiments
have shown that large juvenile and adult crabs crabs are able to move toward another sea
urchin (De Bruyn et al 2009). Unlike M. ventricosa, P. grandis is considered relatively
rare, and, as such, its behaviour has been poorly studied (Kier & Grant 1965). Both species
stay burrowed under 1 to 2 cm of sediment during the daytime and become epibenthic at
night. M. ventricosa is a slow-moving echinoid, while P. grandis is much more active but
during shorter periods (M. Telford, C. De Bruyn et al pers. obs.). Dissodactylus primitivus is
a parasite of its host species: it imposes a fitness cost by feeding on the host tegument and
spines (demonstrated for M. ventricosa), inducing wounds (Telford 1982, De Bruyn et al
2009). After a short series of free larval stages, the whole post-metamorphic crab cycle is
fulfilled on M. ventricosa (De Bruyn et al 2009). Contrary to observations on M. ventricosa,
reports of D. primitivus on P. grandis only mentioned adult crabs (Telford 1982). This led to
the idea that M. ventricosa is the common host for D. primitivus, and P. grandis an
alternative host. Therefore, this crab is a good example of a parasite exploiting 2 host

species asymmetrically.
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The aim of the present study was to investigate the hypothesis of an asymmetric parasitism
by addressing 3 main questions rooted in the ecological differences separating the 2 hosts:
(1) Are the 2 hosts equally suitable habitats for immature crabs? This question was
explored by comparing the population density of the 2 hosts, the proportion of juvenile vs.
adult crabs living on the 2 hosts, and using a choice experiment. (2) Are the 2 hosts equally
successful locations for the adult crabs to meet a mating partner? This was investigated by
comparing the sex ratios and the probability of finding couples on the 2 hosts. (3) Are
fitness traits of female crabs similar on the 2 hosts? This question was addressed by

comparing the female crab sizes and reproductive parameters between the 2 hosts.

MATERIALS AND METHODS
Sampling site and general sampling method

Meoma ventricosa, Plagiobrissus grandis and their parasite Dissodactylus primitivus were
collected by SCUBA diving in March 2007 in the western part of Discovery Bay lagoon,
on the north coast of Jamaica (De Bruyn et al 2009). The echinoids were collected at depths
of 1.5 to 3 m, in patches of coral sand surrounded by areas of the sea grass Thalassia
testudinum. The 2 host species are found by digging at the end of the trails created by their
movement (Kier & Grant 1965). Moreover, specimens of a non-host sympatric sea urchin
Clypeaster rosaceus were also collected to determine whether they harbored D. primitivus
and to use them in choice experiments (see 'Host choice’).

The estimation of density of the 2 host species was made simultaneously by searching the

sea urchins under the sediment in 12 transects of 10 m long x 2 m wide (20 mz), randomly
distributed in the study area. These investigations were made prior to crab collections.

The crab census was made as described in De Bruyn et al (2009). The echinoids were
collected and immediately slipped into separate bags or baskets to avoid any crab loss or
transfer between hosts. Transfer to the laboratory was made within 30 min of capture. Each
echinoid was measured to the nearest mm with a calliper rule. All crabs were removed with
thin entomological forceps, counted, measured under a stereomicroscope (maximum
cephalothorax width, nearest 0.5 mm) and sorted according to gender. The gender and the
maturity stage (juveniles vs. adults) were differentiated as described in De Bruyn et al

(2009). Several criteria were compared between host species: parasite prevalence
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(proportion of echinoid infected), parasite mean burden (mean number of crabs per host),
proportion of ovigerous female crabs, proportion of recently fertilized females (proportion
of females with embryos at early developmental stage, i.e. before segmentation), and finally
the fecundity of females corrected for their size. To test whether 1 of the 2 hosts might be a
better mating site than the other, we classified the groups of adult crabs from each echinoid
individual into 2 categories (De Bruyn et al 2009): 'mating possible' (when both sexes were
present with at least a heterosexual couple per host) or 'no mating possible’ (only one sex

was present, e.g. single crabs, couples or groups of adults of the same gender).

For continuous data, normality and homogeneity of the variances were tested prior to
analyses. Non-parametric tests were used when these conditions were not met (Wilcoxon
rank scores and Kruskal-Wallis tests for comparisons of 2 or more independent groups,
respectively, and Spearman's rank correlation for testing links between 2 variables). In
other cases, general linear models (ANOVA or ANCOVA) or t-tests were used (e.g.
comparisons of crab fecundities or sizes). Categorical data were analyzed with Fisher's
exact tests or with logistic regressions. Models including several factors or covariables and
their interactions were reduced by backward elimination of non-significant terms. The
models presented are those that minimize Akaike's information criterion (AIC) (Quinn &
Keough 2002).

Host choice

To test crab preference between host species, a binary choice design was used.
Observations were made in 60 x 30 x 30 cm aquaria filled with oxygenated seawater. Each
aquarium was divided into 2 equal compartments by a perforated translucent partition
allowing water circulation. The partition left a narrow free space (2 cm) above the floor of
the aquarium, allowing crab, but not echinoid, passage. The aquaria were filled, and the
echinoids were set in place (1 sea urchin in each compartment) with running seawater and
oxygen supply 15 min before starting each run. The air pump and the flow of water were
stopped 5 min before each run to avoid hydrodynamic disturbances. For each run, 6 crabs
(without sex distinction) were centrally placed under the partition. The position of the crabs
(i.e. on echinoid 1, on echinoid 2 or free in the aquarium) was observed 1 h later. Seven to
30 runs were made for each experiment, with new crabs and echinoids being used for each
run. The position of the different echinoid species was permuted every run. Crabs used in

these experiments were collected on Meoma ventricosa or Plagiobrissus grandis, but used
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separately. The gender of the crabs being tested was not considered since we found no
difference in sex repartition between the 2 hosts (see 'Results’). Echinoids of similar sizes

were used for all runs.

Six experiments were conducted. The first examined the behaviour of crabs when 2 M.
ventricosa were offered, to check whether the crabs tend to show a preference for 1 of the
compartments. The next 3 experiments tested preference for M. ventricosa vs. P. grandis.
Adult and juvenile crabs from M. ventricosa were tested separately to estimate potential
differences of host choice based on maturity stage. Juveniles used in the experiments were
of the same size classes as those found during the census. Only 7 runs were made with
adult crabs from P. grandis due to the scarcity of this sea urchin in the lagoon. This rarity
also prevented us from testing further preference combinations for crabs infecting P.
grandis. The fifth experiment tested host attractiveness by offering a non-host echinoid
Clypeaster rosaceus to adult crabs collected on M. ventricosa. C. rosaceus, sympatric with
M. ventricosa and P. grandis, was never found to harbor Dissodactylus primitivus (Griffith
1987a). This was confirmed by our sampling, as no D. primitivus were found on the 57 C.
rosaceus collected. Finally, design neutrality was checked by offering 2 C. rosaceus to the

crabs.

Crab choice was quantified for each run by calculating the proportion of crabs found on
echinoid 1 and on echinoid 2, excluding crabs that remained free in the aquarium (i.e. those
that made no choice at all). The proportion of these latter crabs was also recorded for
analyses. Since data did not satisfy homoscedasticity and normality conditions, non-
parametric tests were used to compare these proportions according to experimental series.
Within groups, Wilcoxon signed rank tests were used to test if the distribution of the crabs
between the 2 hosts departed from random distribution (i.e. 50% on each host). Wilcoxon
rank score tests were used for comparisons between groups. All statistical tests were made
using the program SAS JMP 5.0.1.2 (SAS Institute).

82



Table 14. Dissodactylus primitivus infecting Meoma ventricosa and Plagiobrissus grandis. Prevalence and mean
burden of D. primitivus parasitizing its 2 hosts M. ventricosa and P. grandis. Comparisons are made counting all
crabs (juveniles plus adults) and the adult crabs only. n: number of crabs; N: number of echinoids. *Fisher exact
test, "95% confidence interval, “Wilcoxon test

M. ventricosa P.grandis p

All crabs
n 116 47
Prevalence 0.90 0.68 0.02*
Mean burden 2.4 (1.9-2.8)" 1.2 (0.9-1.6)" 0.0006°
Adult crabs
n 66 43
Prevalence 0.76 0.68 0.50%
Mean burden 1.3 (1.0-1.7)° 1.2(0.9-1.6)" 0.60°
N 49 38
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Figure 31. Dissodactylus primitivus infecting Meoma ventricosa and Plagiobrissus grandis. Proportion of
juvenile crabs per individual host based on host species. Boxes and whiskers show interquartile and interdecile
ranges, respectively; bold horizontal lines show the median and means (@)
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Figure 32. Dissodactylus primitivus infecting Meoma ventricosa and Plagiobrissus grandis. Average size of
crabs (mean + SEM) based on gender and host species infected. The number of crabs is given at the bottom of
each bar. F: females; M: males; J: unsexed juveniles
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RESULTS

Relative abundance of hosts

The average density of Meoma ventricosa species was 2.0 ind. 10 m? (minimum = 0,
maximum = 10 in the 12 transects) and that of Plagiobrissus grandis species was 0.2 ind.
10 m” (minimum = 0, maximum = 2). These 2 density estimates were significantly
different (Wilcoxon rank score test: Z = -2.5; p = 0.01).

Prevalence and distribution of Dissodactylus primitivus on their hosts

A total of 116 and 47 crabs were collected on 49 Meoma ventricosa and on 38
Plagiobrissus grandis, respectively (to increase sample size, we actively searched for P.
grandis hosts; therefore the relative proportion of hosts did not reflect their actual
abundance, see 'Materials and methods: Sampling site and general sampling method'). When
juvenile crabs were included in the analysis, both prevalence and mean burden were
significantly higher on M. ventricosa than on P. grandis, but these parameters became
similar when only adult crabs were considered (Table 14). Very few juveniles were found
on P. grandis (4 crabs), and correspondingly, the proportion of juveniles was much lower
on P. grandis than on M. ventricosa (Figure 31; Wilcoxon rank score test: Z = -4.61, p <
0.0001). In addition, these juveniles were larger than those found on M. ventricosa (Figure
32; F10=9.1, p <0.004). Average cephalothorax width was more than 4 mm, close to the
limit between juveniles and adults (De Bruyn et al 2009), while all sizes of juveniles were
found on M. ventricosa (between 1.4 and 4.9 mm). The size of adult parasites was the same
between the 2 hosts (Figure 32; F;5, = 0.36, p = 0.55 for males; F, 5, = 1.63, p = 0.21 for
females). The 2 hosts were much larger than their parasites (average width + SE: 121 + 13
and 114 + 18 mm for M. ventricosa and P. grandis, respectively). In M. ventricosa, there
was a positive correlation between mean crab burden, juveniles included, and host size
(Spearman’s rank correlation:p = 041, p = 0.003), but not between prevalence and host size
(logistic regression: Maximum Likelihood Chi-Squared analysis, le,m =142,p=023). InP.
grandis neither the mean burden nor the prevalence were related to host size (p =028, p =

0.23and y%13s= 2.78, p = 0.10, respectively).
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Table 15. Dissodactylus primitivus infecting Meoma ventricosa and Plagiobrissus grandis. Number of echinoids
harboring the 2 categories of adult crab groups based on mating possibility. (a) Mating possible: group of crabs
consisted of at least 1 male and 1 female; no mating possible: single crabs, couples or groups of the same gender.
(b) Mating possible: same as (a), but couples with ovigerous females were excluded; no mating possible: same as
(a), but couples with ovigerous females were added (see ‘Prevalence and distribution of Dissodactylus primitivus
on their hosts’)

Host Mating possible No mating possible
(@) M. ventricosa 17 20
P. grandis 14 10
(b) M. ventricosa 13 24
P. grandis 14 10
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Figure 33. Dissodactylus primitivus infecting Meoma ventricosa and Plagiobrissus grandis. Number of eggs
carried by ovigerous female crabs based on crab size and host species
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Crab sex ratios were not different between the 2 host species (Fisher's exact test: p = 0.69),
and close to 1:1 (59.1% males on M. ventricosa, n = 66, and 53.5% males on P. grandis, n =
43). The proportion of hosts haboring parasites for which mating was potentially possible
did not differ between M. ventricosa and P. grandis (Table 15a; Fisher's exact test: N = 61,
p = 0.43). The result remains the same using a more conservative approach in which
ovigerous female parasites which had already mated were considered not available for
immediate mating (Table 15b, Fisher's exact test: N = 61, p = 0.11).

The proportion of adult females that were ovigerous did not differ significantly between
host species (Fisher's exact test: N = 54, p = 0.37). Neither the sizes of ovigerous females
(female width = 7.61 £ 0.16 mm SEM on M. ventricosa and 7.86 £ 0.18 mm SEM on P.
grandis) nor the proportion of females carrying developed vs. young embryos differed
significantly between host species (t;; = 1.02, p = 0.32; Fisher's exact test: N = 37, p =
0.20, respectively). However, the average number of eggs carried by ovigerous female crabs
found on P. grandis was larger than on M. ventricosa (Figure 33, ANCOVA global model:
F333=17.9, p < 0.001; effect of female size: F; 3, = 37.9, p < 0.001; effect of host species:
Fs33 = 5.2, p < 0.03; model reduced from an original model including female size as

covariate, host species and egg maturation stage as fixed factors, and all interactions).

Choice experiments

When 2 Meoma ventricosa were offered, the crabs distributed themselves equally between
the 2 sides of the aquaria (Figure 34a). Neither adult nor juvenile crabs collected on M.
ventricosa showed a significant preference for one or the other echinoid host, M. ventricosa
and Plagiobrissus grandis; there was nevertheless a slight trend for adult crabs to be more
attracted by their host of origin (p = 0.054, Figure 34a). No significant trend was observed
for the crabs taken on P. grandis. In contrast, their original host was markedly attractive for
crabs when the choice was offered between M. ventricosa and the non-host echinoid
Clypeaster rosaceus (Figure 34a). There was no bias in the experimental design, since
Dissodactylus primitivus showed no preference for one side or the other of the aquarium
when 2 C. rosaceus were provided. When at least one natural host was provided, almost no
crab was found free in the aquarium after 1 h (they were found between the spines of one

or the other echinoid) (Figure 34b). When only a non-host echinoid species of D. primitivus
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was provided in both compartments (C-C,, group, Figure 34), most crabs did not make any

choice and remained free in the aquarium (Figure 34b) (Wilcoxon rank score tests

comparing C-C,, group with others: all p < 0.0002), showing that the crabs excluded this

non-host sea urchin as potential shelters.
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Figure 34. Average distribution of crabs 1 h after the beginning of the choice experiments, based on the
experimental series. (a) Differential choice: proportion of crabs found on echinoid species 1, among crabs settled
on echinoids (see below for echinoid species order in the test). (b) Proportion of crabs (out of a total of 6) not
settled on echinoids (i.e. remaining on the aquarium floor) Experimental series are as follows: the first letter is
for species 1, the second for species 2 and subscript letters are for the host species from which the crabs being
tested were collected. M: Meoma ventricosa; P: Plagiobrissus grandis; C: Clypeaster rosaceus. All subscripts
refer to host species from which the adult crabs were collected, with the exception of M-P,,; where subscript J
refers to juvenile crabs. Shaded bars are the medians, boxes and whiskers depict the interquartile and interdecile
ranges, respectively. Significance levels after Wilcoxon signed rank tests for the deviation from balanced
distribution (dotted line) are given above the bars: ns: p > 0.05; ***p < 0.0001. Number of runs per experiment
are given in (a)
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DISCUSSION

The 2 sympatric spatangoids Meoma ventricosa and Plagiobrissus grandis are both hosts of
the crab Dissodactylus primitivus. Mean burden and prevalence were lower on P. grandis
than on M. ventricosa. The 2 hosts nevertheless harbored the same number of adult
parasites, but juveniles were much more abundant on M. ventricosa. The rare juveniles
found on P. grandis were all close to sexual maturity, and we can consider that only the
adult stages infect P. grandis, while all post-metamorphic stages occur on M. ventricosa
(see De Bruyn et al 2009). Therefore, P. grandis should be considered as a specific type of
host harbouring only adult parasites. Owing to this characteristic, and to the scarcity of P.
grandis, this echinoid may be considered as a facultative host for D. primitivus; however,
parasites reproduce on the species as well as, or even better (see below) than, on M.

ventricosa.

Although most (70%) species of the Dissodactylus complex exploit 2 or more host species,
D. primitivus is the first reported to display an asymmetric exploitation of its hosts (Telford
1978b, 1982, Griffith 1987a, b, Pohle 1989, Pohle & Marques 1995). However, since the
life cycles of this complex of crabs remain largely unstudied, further research is needed to
assess whether or not the case of D. primitivus is unique. Dissodactylus primitivus, like
many symbiotic marine crabs (Baeza & Thiel 2007), displays frequent host-switching
behavior. A previous field experiment showed that both juvenile and adult crabs rapidly
colonize uninfected M. ventricosa host within a few days (De Bruyn et al 2009). A first
hypothesis explaining asymmetry in host exploitation was that juveniles are not attracted by
P. grandis during host switching and therefore do not settle on this host. Our experimental
choice test did not support this hypothesis. The 2 host species were equally attractive to
both adult and juvenile crabs. This contrasts sharply with the choice between host and non-
host echinoids: D. primitivus is able to detect its usual hosts M. ventricosa and is not
attracted by other potential refuges. Therefore, their 2 hosts equally attract D. primitivus
crabs of all stages, either visually or chemically. This differs from other Dissodactylus
species that generally display different attractiveness according to the host species (Gray et
al 1968, Reeves & Brooks 2001). Our choice experiment nevertheless suggests that there
could be a slight imprinting for adult crabs living on M. ventricosa, since they showed a
slight trend towards the host species where they were captured (Figure 34). This suggests

that crabs spend more time on M. ventricosa than on P. grandis.
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An alternative hypothesis explaining the discrepancy between field and experimental data
could be that the free pre-metamorphic larvae are unable to settle on P. grandis. This
hypothesis can, in turn, be related to 4 non-exclusive explanations that remain to be
explored: (1) Since our choice experiments only tested short-term preference, P. grandis
might not be a suitable host for long-term settlement and survival of earliest juveniles. (2)
As P. grandis is the host where female crabs show better fitness (see below), adults may
actively remove young juveniles from this host to avoid overexploitation of this resource.
This would be different from Allopetrolisthes spinifrons where adults tolerate small recruits
on their hosts (see Baeza et al 2002). (3) A difference in host behaviour could explain a
differential accessibility. Both echinoids spend the daytime burrowed in the sediment, but
M. ventricosa moves slowly over the sediment surface throughout the night, whereas P.
grandis makes short fast runs and spends little time unburrowed (with previous authors
even suggesting it remains burrowed always; Chesher 1969, Hammond 1982). The
burrowing behavior of P. grandis could prevent larval recruitment and consequently limit
the occurrence of juvenile crabs. This last explanation supposes that the small juveniles do
not move between hosts once installed on M. ventricosa. This is supported by the
observations of De Bruyn et al (2009), who showed that only large juveniles and adults were
able to colonize new hosts. (4) Another possibility is that recruits use chemical cues, and
that P. grandis does not release chemical cues that would allow small recruits to find this
host. Chemodetection is not an exception within the Dissodactylus complex (Johnson 1952,
Gray et al 1968), but its use during recruitment has never been demonstrated. Asymmetrical
exploitation of hosts has already been shown in another marine symbiotic crab, the
porcellanid A. spinifrons. In this case, adults live only on a sea anemone, but the larvae
and the small juveniles are also found on several intermediate hosts (Baeza & Stotz 2001).
In contrast to D. primitivus, additional hosts have been observed for the juvenile stages of
A. spinifrons are for the juvenile stages. Here, the juveniles are attracted to, and try to settle
on the sea anemone, but adults can remove them (if they are too large) to preserve this

scarce resource, leading juveniles to colonize other hosts.

Why does a facultative host occur in the D. primitivus cycle? Generally, the introduction of
an additional host into the life cycle provides adaptive advantage to the parasite (Poulin
2007). A first hypothesis is that the additional host could increase the probability for the
adult parasites to find a mating partner (Brown et al 2001). However, we found no
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significant difference between the 2 hosts for several reproductive parameters (proportion
of heterosexual couples, proportion of ovigerous females, reproduction synchrony). A
supplementary argument against an ‘ideal mating site' hypothesis comes from the fact that
pinnotherid females possess 2 spermathecae, allowing sperm storage (Guinot 1979, Bell &
Stancyk 1983). This trait has not been studied in D. primitivus, but comparison with closely
related species suggests that D. primitivus also has this characteristic. Owing to the host-
switching behavior, fertilization and incubation locations can therefore be different. A
second hypothesis explaining the addition of a supplementary host is the increase of the
parasite reproductive success (Parker et al 2003). This is supported by our data, since the
ovigerous female crabs found on P. grandis produce more eggs than those living on M.
ventricosa, while no significant difference in size was found between the 2 hosts. P. grandis
could be a host providing better resources. However, according to Telford (1982), feeding
behavior and gut contents of adult crabs are similar on both hosts. This difference in
fecundity could be linked to other factors. Owing to its burrowing behavior, P. grandis may
provide a habitat less exposed to predators, and therefore a less stressful one, allowing
better resource allocation to reproduction. Alternatively, the 'best quality’ females could win
the competition, and the observed pattern of fittest females on P. grandis could result from
a competition process.

The asymmetrical host usage during the life cycle of D. primitivus displays some similarities
with the transitional stage predicted by the ‘upward incorporation' model of evolution of
complex parasite life cycles (Parker et al 2003). This model proposes that a single host life
cycle can evolve toward a 2-host life cycle if adult parasites are able to infect a new host
after the original host, the latter becoming subsequently an intermediate host. This
evolution would be possible if, during a transitional stage, adult parasites increased their
lifetime reproductive success on the second host relative to the first one. Finally,
achievement of the 2-host life cycle would be possible after the selection of a delayed
maturity on the first host. D. primitivus presents a life cycle in which only the first host is
used for larval recruitment and growth, while the 2 hosts harbor the reproduction of the
adult crabs, and in which females have a higher fecundity on the facultative host (Figure
35b). This situation could have evolved from a single-host life cycle (Figure 35a), because
M. ventricosa is the more accessible host, where the whole crab life cycle can be achieved.
Because fecundity of females living on P. grandis is higher relative to those living on M.

ventricosa, the present situation could evolve toward a 2-host life cycle, where M.
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ventricosa would be the intermediate host and P. grandis the final host (Figure 35c) (Parker
et al 2003). However, the present situation may also be quite stable for at least 3 reasons.
First, the relative fitness benefits have to be quite high to allow selection of reproductive
suppression on the first host (Parker et al 2003), and the observed fecundity benefits for
female crabs living on P. grandis are not that important (around 17% more eggs). Second,
the scarcity of P. grandis, and thus the limited opportunities females have to infect it, could
counterbalance its intrinsic quality as resource. The higher fecundity would therefore
concern too few females to lead to a fixation of reproduction on P. grandis (Loot et al 2006).
Third, the absence of crab preference for one or the other host suggests an absence of
specialization for reproduction on P. grandis, and therefore no ongoing selection toward a
2-host life cycle. In conclusion, we suggest that the observed present situation could be
illustrative of an equilibrium resulting from antagonistic driving forces: better resources on
the one hand, promoting a sequential life cycle on 2 hosts, and scarcity of the best host on
the other hand, preventing the system from evolving further. However, more information
(e.g. on temporal variation in host biology, or about the causes of crab mobility) would be

necessary to improve our understanding of this life cycle and its evolution.

P.‘agiobrfssus grandis

b
. 0 .
*% o] o @] tF
Travel o (@] o
O

in the SENd_] Travel in the sand—l o Travel in the sand
XA Meoma ventricosa kb Meoma ventricosa k%_ Meoma ventricosa
: — —

P.'ag{obrfssus grandis

= et

Water column Water column l Water column

L —— R~ — = e

Figure 35. Dissodactylus primitivus. Suggested evolution of the life cycle of D. primitivus. (a) Hypothetical
ancestral 1-host cycle: recruitment, reproduction and brooding occur on Meoma ventricosa. (b) Present life cycle
with 2 hosts: recruitment and juvenile growth occur only on M. ventricosa, while reproduction and brooding take
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hosts: recruitment and juvenile growth take place on M. ventricosa, but reproduction occurs only on P. grandis.
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depicted as small represent first juvenile stage (infective stage), larger crabs represent adults
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Chapitre 3. Détection chimique et attraction différentielle chez un crabe parasite
infectant deux especes d’échinides

a. Resumé
Les mécanismes de détection et du choix des hotes sont importants chez les parasites mobiles.

Chez de nombreux parasites, la transmission d’héte a héte est un événement ponctuel et
irreversible. Par exemple, le stade larvaire peut infecter un hote ou le stade adulte s’intallera
de facon permanente (Combes 2001, Poulin 2007). Cependant, certains parasites peuvent
infecter de nouveaux hotes tout au long de leur vie (Boeger et al 2005, Bandilla et al 2008).
La transmission continue permet, notamment, la recherche de partenaires sexuels, la désertion
d’un hote moribond ou encore I’évitement de la résistance de I’h6te. Chez les crustacés
symbiotiques, la transmission continue ou le changement d’hoéte sont courants. Nombre
d’entre eux ont développé une détection spécifique des stimuli émis par I’h6te (Combes
dernier (Bell 1984, Thiel et al 2003a, b). Cependant, plusieurs parametres, dont le nombre
d’hétes exploités, peuvent affecter la spécificité de la reconnaissance chimique. Au sein des
Pinnotheridae, le complexe Dissodactylus constitue un bon modéle d’étude de la détection de
I’hote et de sa spécificité, car il regroupe a la fois des especes spécifiques et généralistes. Le
crabe Dissodactylus primitivus se situerait a mi-chemin entre ces deux états en exploitant
deux hétes (De Bruyn et al 2010).

Le but de cette etude est d’analyser la capacité de D. primitivus a discriminer chimiquement
ses hotes au moyen d’un dispositif de tube en Y. Trois questions ont orienté ce travail : (1) Le
crabe détecte-t-il et distingue-t-il chimiqguement M. ventricosa des autres oursins irréguliers
sympatriques ? (2) D. primitivus est-il capable de distinguer chimiquement Meoma ventricosa
de Plagiobrissus grandis? (3) Le dernier hote sur lequel a vécu un crabe (c’est a dire I’hdte

sur lequel il a éteé récolté) influence-t-il son choix vis-a-vis de ces deux hotes ?

Le dispositif expérimental est un systeme de tube en Y (Figure 36, Johnson 1952). Cinq séries
expérimentales ont été effectuées avec des crabes issus de M. ventricosa pour I’étude de la
détection de cet hote (Tableau 16). A chaque série d’expériences a été associé un temps de
réaction du crabe (le temps entre le début de I’expérience et la mise en mouvement du crabe)
et un temps de choix (le temps que le crabe met a choisir une des deux branches du tube en Y
une fois arrivé a la bifurcation). Ces deux mesures ont permi d’estimer de la motivation du

crabe a rejoindre un hote. Pour finir, deux séries expérimentales ont été réalisées avec des
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crabes issus de P. grandis et de M. ventricosa afin de tester la préférence du crabe pour ses
hotes (Tableau 17).

Dissodactylus primitivus est attiré significativement par son hote M. ventricosa, si une source
alternative comme de I’eau de mer ou un oursin non hote (Clypeaster rosaceus) lui est
proposée en parallele (Tableau 16b-c). De plus, le crabe ne détecte pas chimiquement C.
rosaceus (Tableau 16d). Le temps de réaction est généralement plus long dans les séries ou
M. ventricosa est présent que dans celles ou il est absent et le temps de choix ne differe pas
entre les cing séries (Tableau 16). Les crabes provenant de M. ventricosa ont une préférence
marquée pour celui-ci (Tableau 17a). A I’inverse, ceux qui sont issus de P. grandis ne
présentent pas de préférence pour I’un des deux hétes (Tableau 34b). Pour finir, il n’existe pas
d’effet du sexe sur le choix des hotes.

Les crabes D. primitivus vivant sur M. ventricosa détectent donc chimiquement cet hote et le
préférent a d’autres sources potentielles, incluant P. grandis. En revanche, les crabes qui sont
issus de P. grandis ne font aucune distinction entre les deux especes hotes. Ainsi, le
chimiotactisme pourrait aider le crabe lors de ses changements d’héte fréquents. A I’inverse
de nos prédictions, le signal chimique de I’hdte augmente le temps de réactivité du crabe.
Pour le brachyoure, un signal fort pourrait signifier qu’il se trouve sur ou a proximiteé
immeédiate de I’hdte. En absence de signal chimique, le crabe serait plus prompt a se déplacer
a la recherche d’un nouvel héte. En effet, dans une telle situation, la meilleure stratégie serait

de se deplacer et de rechercher I’h6te le plus rapidement possible (Roitberg et al 2010).

Le crabe présente une attirance chimique asymétrique pour ses hotes. Trois hypothéses
pourraient expliquer ce phénomene. Premiérement, le symbiote serait attiré par I’héte le plus
fréquent dans la zone, qui est M. ventricosa. Deuxiemement, le signal chimique de P. grandis
serait mal détecté par le crabe. Troisiemement, les crabes adultes trouves sur M. ventricosa
pourraient étre plus attirés par cet oursin a cause d’une imprégnation innée ou acquise pour
cet hote. En effet, les juvéniles ne sont recrutés que sur ce dernier. Quelle qu’en soit la cause,
I’attraction chimique asymétrique suggére que ce mécanisme est plastique et que D.
primitivus aurait bien un état intermediaire entre symbiote généraliste et specialiste au sein du

complexe Dissodactylus.
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ABSTRACT

Mechanisms of host detection and host choice are important for mobile parasites or symbionts
that frequently move among host individuals. The parasitic pea crab Dissodactylus primitivus
is an ectoparasite exploiting asymmetrically two spatangoid echinoid hosts, Meoma
ventricosa and Plagiobrissus grandis. The entire life cycle takes place on M. ventricosa,
while only adults colonize P. grandis, the host where female’s fitness is the greatest.
Dissodactylus primitivus frequently exhibit host-switching, a behaviour that raises the
question of host detection. To test if adult crabs are able to detect potential hosts and are
attracted to the host where their fitness is greater, crab olfactory responses were investigated
using a Y-tube. We first showed that D. primitivus are attracted by olfactory cues of M.
ventricosa, versus those of a non-host echinoid species, Clypeaster rosaceus sharing the same
habitat. This attractiveness was not due to a yellowish water-soluble substance secreted by the
host. We then showed that the chemical attraction to the two hosts was different according to
the origin of the crabs. Crabs coming from M. ventricosa were more attracted to this host than
to P. grandis, a pattern compatible with an imprinting phenomenon. However, crabs collected
from P. grandis were equally attracted to both host species, as if imprinting was lost after host
change. We propose that the pattern of D. primitivus host detection could be intermediate

between the behaviour of specialist and generalist symbionts.

Key words : Parasite, Host-switching, Chemical detection, Imprinting, Echinoid, Pea crab
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INTRODUCTION

Most symbionts or parasites possess at least one free-living stage, which has to locate and
colonize a host individual to fulfill the parasitic life cycle. Therefore, many parasites have
evolved specific host detection, relying on various types of stimuli usually emitted by the host
and detected by the parasites (Combes 1991, 2001). In numerous cases, host cues are
chemical (Haas et al 1995; Combes 2001). Detection of chemical cues emitted by the host is
fundamental in host recognition, host specificity and host fidelity (e.g. Bell 1984; Patton et al
1985; Brooks 1991; Brooks & Rittschof 1995; Reeves & Brooks 2001; Thiel et al 2003a, b).
Optimizing the time of recognition of the host is also important for the symbiont, because it
allows a quick choice of its host and reduces the risk of mortality when changing host (e.g. by
predation) (Vinson 1976, VandenSpiegel et al 1998). Several parameters can influence the
process of chemical host recognition. In particular, the number of host species can affect the
specificity of the attraction. The host recognition specificity decreases with an increase in
number of host species (Stevens 1990b; Poulin 2007). However, symbionts infecting several
hosts can be individually sensitive to olfactive imprinting: they prefer the host species on
which they have already lived (Immelmann 1975). Usually, the transmission between hosts is
a punctual and irreversible event. For example, a larval stage infects a host where the adult
phase will take place permanently (Combes 2001; Poulin 2007). However, several groups of
mobile parasites are able to infect new hosts throughout their life cycle (Boeger et al 2005;
Bandilla et al 2008; De Bruyn et al 2010). This continuous transmission is a response to
different selective pressures. It allows the search for a mate, the desertion of an overcrowded
or dead host, or the avoidance of host resistance (Bell 1984; Boeger et al 2005; Bandilla et al
2008). Detection of hosts is maintained throughout the parasite life, a characteristics essential
in the continuous transmission. This characteristic can even be more pivotal in the sequential

or simultaneous exploitation of several hosts.

Marine crustacean parasites are good biological models for studying the ecology and
evolution of host switching: adult stages are often motile and host switching is common.
Particularly, members of the decapod family Pinnotheridae (pea crabs) have developed
symbiotic associations with a wide set of macro-invertebrate hosts (e.g. mollusks,
echinoderms). Most pea crabs usually infect their host during early stages (larval or first crab
stage), then metamorphose and spend their adult life on the same host individual (Christensen
& McDermott 1958; Wells & Wells 1961). Nevertheless, in some species, the crabs do not

occupy the same individual host for their entire lifetime, but may exhibit a host switching
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behaviour and therefore infect many different hosts (Gray et al 1968; Bell 1984; Griffith
1987a; Stevens 1990b; Grove & Woodin 1996, Baeza & Thiel 2007; De Bruyn et al 2009).
These switches may be motivated by conspecific factors (aggression, competion, mating), the
death and/or disease of the host, or by predation pressure (Bell 1984, Baeza & Thiel 2007).
Once a crab has started the switching process, host recognition plays a critical role in the
completion of the life cycle, allowing the selection of an appropriate new host (Gray et al
1968; Derby & Atema 1980; Stevens 1990b). Species of the Dissodactylus complex
(including the genera Dissodactylus and Clypeasterophilus) exclusively colonize irregular
echinoid hosts. These group, in particular, provide excellent opportunities to study host
detection and host specificity as they contain highly host-specific species (e.g.
Clypeasterophilus rugatus on the sea biscuit Clypeaster rosaceus) as well as generalist
species, (e.g. Dissodactylus mellitae and Dissodactylus crinitichelis) that infect between five
to seven echinoid hosts. Host chemodetection has been described for the three species cited
above (Gray et al 1968; Griffith 1987a; Reeves & Brooks 2001). Clypeasterophilus rugatus
detects and recognizes specifically its host species, and its natural preference is not changed
after artificial conditioning on a non-host species; the imprinting is stable (Reeves & Brooks
2001). In contrast, for the generalists D. mellitae and D. crinitichelis imprinting can be
temporary and modified by artificial conditioning (Gray et al 1968; Reeves & Brooks 2001).
Therefore being at the limit of the imprinting definition given by Immelman (1975). In
generalist species, this behavioural plasticity may be important if one host species becomes
less suitable than others (Reeves & Brooks 2001).

The pea crab Dissodactylus primitivus is at an intermediate state between specific and
generalist symbionts. It is associated with two sympatric spatangoids, Meoma ventricosa and
Plagiobrissus grandis (Telford 1982; Griffith 1987a), and asymmetrically exploits these hosts
(De Bruyn et al 2010). This species is a parasite that feeds on its hosts, obtaining its food by
clipping healthy spines and appendices of the echinoid, and causing extensive damage
(Telford 1982, De Bruyn et al 2009). Recruitment of juveniles and their development occurs
only on M. ventricosa. The crabs subsequently display host switching behaviour, allowing
frequent colonization of new host individuals. Adult crabs colonize both host species, where
reproduction and spawning occur (De Bruyn et al 2010). The fact that females infecting P.
grandis have a slightly higher fecundity than those infecting M. ventricosa stresses the
importance of host recognition by D. primitivus (De Bruyn et al 2010). Indeed, recognizing

and specifically seeking P. grandis could be advantageous for female crabs. In aquaria, the
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pea crabs D. primitivus detect and distinguish their two host species from a non-host echinoid
species, but they do not markedly prefer one of their two hosts (De Bruyn et al 2010).
However, the mechanisms regulating detection in D. primitivus remain unknown, mainly
because previous experimental designs did not separate olfactory cues from visual or tactile

Cues.

The aim of this study is to analyze the ability of D. primitivus to chemically recognize its two
host species at distance. We conducted choice experiments using a Y-tube design to address
the following questions: (1) Are the crabs able to chemically detect M. ventricosa and to
distinguish it from another irregular echinoid sharing the same habitat? In that context, we
hypothesize that mucus secretions produced by the echinoid integument could be a chemical
cue for the crabs. Knowing that M. ventricosa secretes a yellowish water-soluble substance
when it is disturbed, we tested if this secretion could attract D. primitivus or repel it, therefore
helping to limit the parasitic burden. (2) Are the crabs able to chemically distinguish between
their two host species, is there an imprinting, and is host choice dependent on crab sex? In
complement to the nature of the choice made by each crab, we analyzed if in the absence of
host detection crabs refrain from making searching movements (therefore optimizing their
movements) or, conversely, if the absence of host detection refrain from movements. We
therefore analyzed the reaction time (between the beginning of the experiment and the first
movement), the choosing time (between first movement and choice) and finally the

proportion of crabs making a choice.

MATERIALS AND METHOD
Sampling

Meoma ventricosa, Plagiobrissus grandis and their ectoparasites Dissodactylus primitivus
were collected in the western area of Discovery Bay (north coast of Jamaica) in March 2005,
2007 and 2009 (see details in De Bruyn et al 2009) at depths from 2 to 8 meters by scuba
diving. The echinoids were carefully placed into separate bags or baskets to avoid any loss or
exchange of crabs between individual hosts. The echinoids were transferred to the laboratory
within 30 minutes after capture and the parasites were immediately separated from the hosts.
For transfer, the echinoids were placed into a seawater tank. The sex and the maturity stage of

the crabs (juveniles versus adults) were differentiated as described in De Bruyn et al (2009).
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Ill

Figure 36. Experimental device. A: first module corresponding to the sources, B: smaller tanks acting as flow
regulators, C: glass Y glass, D: aquarium to evacuate seawater, E: movable blind tube terminated by a grid in
which a crab is placed. Gravity and taps regulate the water flow (Module A is higher than B and B is higher than

C)
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The hosts and their adult parasites were kept alive separately in open circulating marine
aquaria. Chemodetection experiments were conducted during the next 48 hours. All echinoids
were returned to the lagoon after each experimental series. The yellowish substance was
obtained by placing five M. ventricosa upside down in a 40 liter tank filled with seawater, a
disturbance inducing production of the pigmented substance. The water-pigment mixture was
used for chemodetection experiments. It was replaced every two hours with a fresh

preparation produced by new individuals to avoid oxydation.
Experimental device

A Y- tube, based on the device described by Johnson (1952), was used to study the chemical
detection of echinoid species by adult crabs (Figure 36). The device has four modules
interconnected by plastic pipes, 4 mm in diameter, and regulated by taps. The first module
(Figure 36, A) corresponds to the sources. It consists of two five litres aquaria filled with
seawater into which the echinoids were eventually placed. Their outflows go separately by
gravity to the second module (Figure 36, B) that consists of two smaller one litre tanks that
act as flow regulators. The third module (Figure 36, C) is the glass Y tube itself placed in a
perfectly horizontal position. Its diameter (15 mm) allowed the crabs to move freely. The
Left/Right (L/R) distal branches (14 cm in length) of the Y join the proximal branch (11 cm in
length). The downstream end of the proximal branch has a small removable blind tube
terminated by a grid into which a crab was placed at the beginning of each experiment (Figure
36, E). The system abuts in another aquarium connected to a sink (Figure 36, D). Water flow
in the joint branch, 300 ml / min, was regularly checked, fluorescein dye being used to ensure
laminar flow. Lighting was non-directional. The crab was unable to see the olfactive source
along the entire length of the system. In order to reinforce the chemical cue when echinoids
were placed in the first module, the aquaria containing the echinoids were filled with water
coming from a 45 litres tank containing three echinoids of the same species (“marked
seawater”). This also prevented the cue to come from a single individual. During each run,
water from the same tank was gently added to the aquarium to replace the lost volume and
maintain the outflows by gravity constant. The echinoids used as sources were not the original
hosts of the tested crabs in order to avoid potential individual recognition. Different crabs
were used for each run. When reacting, the crab moved from the blind tube into the proximal
branch of the Y-tube up to the intersection of the distal branches where it faced the flow
coming from the provided stimuli. A run was considered invalid if the crab did not choose
one of the paired branches after ten minutes. After each run, the Y tube and connecting tubes
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were rinsed using fresh seawater. Within each series, the source aquaria were randomly

swapped.
Chemodetection of Meoma ventricosa

Five experimental series were conducted using crabs from M. ventricosa. In a control series,
we first tested the lateral neutrality of the design by providing fresh seawater in both the L
and R distal branches (30 runs). The second series tested the attractiveness of M. ventricosa
versus seawater (65 runs). The third series compared the attractiveness of M. ventricosa with
that of a non-host echinoid, Clypeaster rosaceus (40 runs). A control series also tested the
chemical attraction of C. rosaceus versus seawater in a fourth set of experiments (30 runs).

Finally, we tested the attractiveness of the yellowish substance versus seawater (49 runs).
Chemical discrimination between Meoma ventricosa and Plagiobrissus grandis

Two experimental series tested the preference between M. ventricosa and P. grandis. The first
series involved crabs from M. ventricosa (40 runs). The second involved crabs from P.
grandis (37 runs). In these series, the crab sex was recorded in order to verify if males and

females differed in host recognition.
Measured parameters and analyses

In each run, we first recorded the proportion of crabs making a choice and those making no
choice (an estimate of crab motivation). We then checked the choice made by each crab (left
or right distal branch of the tube). Comparisons of binary choices between different
experimental series and between sexes were analysed using Fisher’s exact tests. Binary choice
results within each experimental series were analysed using Pearson’s Chi-Square tests. The
reaction time (the lag between the beginning of the experiment and the instant the crab moved
out of the blind tube) was also measured, to know if the perception of a host motivates the
crabs begin searching movements. Finally, the choosing time (the lag between the arrival of
the crab at the L/R junction and the moment it entered one of the distal branches) was
measured as another estimate of crab motivation. These data were analyzed using an
ANOVA, after logarithmic transformation to homogenize variances. Statistical analyses were
made using the JMP 5.0.1.2 program (SAS Institute).
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Table 16. Chemical attraction of the crab Dissodactylus primitivus captured on Meoma ventricosa in Y-tube experiments

Reaction time (s)° Choosing time (s)

Experimental series Crab choice (n)*
(Mean = SD) (Mean = SD)
A B 0 A B } p. A B F ratio P>

F =
a  Seawater  Seawater 9 10 11 0.05 0.8 89 + 30,5 81+25 5626 (1)695 0.82

. Fie =
b M.ventricosa Seawater 12 42 11 18.13 <0.0001 96 + 18,5 46+90 44+24 (1)%15 0.82
¢ M. ventricosa C.rosaceus 11 24 5 12.44 0.0004 104 £ 285 42 +8 96 + 31 F; 2371: 0.08
d C.rosaceus Seawater 3 11 16 1.00 0.3 34 +10p 23+11 368 FZ 2754: 0.05
e  Pigment Seawater 3 19 27 1.40 0.2 34+ 7, 11+3 23+5 Fi’ 1149: 0.22

A and B are the two proposed signals. Reaction time and choosing time are defined in the text (Material and Methods). The probabilities values are: P, = does crab prefer a
source? (HO: among choosing crabs, the proportion of crabs choosing A and B is 1:1) (Pearson’s Chi-Square); P, = do the choosing times differ between A and B? (HO: the
choosing times are identical) (ANOVA)

10 is the number of crabs making no choice (staying in the proximal branch of the Y-tube); A and B indicate the number of crabs having chosen the distal branch scented by
item A or B, respectively (0+A+B give the number of runs per experiment)

2Values followed by the same letter were non significantly different after a post-hoc Tukey HSD following the ANOVA (see text)
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RESULTS

In all seven series, most crabs (80 %, n = 291) entered one of the Y tube distal branches
(Tables 16 and 17). This proportion was not significantly different between series where a
host was present in the device (Table 16b-c, and Table 17a-b) and series where no host was

proposed (Table 16a, d-e) (Fisher exact test, two-tailed, p = 0.07).
Chemodetection of Meoma ventricosa

The first control series (water versus water) showed there was no asymmetry of crab choice
due to the experimental design (Table 16a). In the next two series, the crabs were significantly
attracted by M. ventricosa, whether the alternative olfactory source was seawater or the non-
host Clypeaster rosaceus (Table 16b-c). In the fourth series, the crabs did not significantly
prefer C. rosaceus from seawater (Table 16d). This is confirmed by comparing series b and c,
where crabs had choice between M. ventricosa and seawater or C. rosaceus, and where the
choice ratios of the crabs were the same, whichever the control (Fisher’s exact test two tailed:
p = 0.8). In the last series, the yellowish substance secreted by M. ventricosa had no effect
(Table 16e). The results of the water versus water, and water versus yellowish pigment
experiments did not differ (Fisher’s exact test two tailed: p = 0.6). The reaction time was
different between the five experimental series (F4171 = 4.06, p = 0.004). Post-hoc comparisons
revealed that reaction time was generally longer in series where M. ventricosa was present
than in series where it was absent (Table 16). This is confirmed by the analysis after an a
posteriori grouping of these two types of series (F1174 = 12.80, p = 0.0004). Crabs that did not
perceive the host were therefore more rapid to move upstream. Choosing times were not
significantly different according to the crab choice (Table 16). Particularly, this time was not

shorter when crabs chose their host vs. another cue (Table 16b, c).
Discrimination between Meoma ventricosa and Plagiobrissus grandis

The two experiments showed contrasting results. The crabs coming from M. ventricosa had a
marked preference for the host on which they were captured (Table 17a). Conversely, the
crabs coming from P. grandis had no preference for either host species (Table 17b). Whatever
the origin of the crabs, the reaction and the choosing times were not significantly different
(F1s6 = 0.88, p = 0.35 and Fy56 = 1.06, p = 0.31, respectively) (Table 17a-b). Among the
crabs that made a choice, 17 males and 15 females were coming from M. ventricosa and 11

males and 15 females from P. grandis. Two-tailed Fisher’s exact tests failed to find
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significant
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Table 17. Chemical attraction of the crab Dissodactylus primitivus to its two host species in Y-tube experiments

Reaction time (s) Choosing time (s)

Crab origin Experimental series Crab Choice (n)
(Mean £ SD) (Mean £ SD)
A B 0 A B /£ p A B F ratio P>
a M. ventricosa M. ventricosa P.grandis 8 23 9 6.13 0.01 53+ 10 21+6 35%£13 F;3 =129 0.26
b  P.grandis M. ventricosa P.grandis 11 13 13 0.00 1.0 94 + 23 31+11 34+8 Fy =036 055

The origin of crabs is indicated in the second column. A and B are the two proposed signals. Caption as in Table 16
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differences among sex for their host choice: males and females from M. ventricosa chose this
host at 73.33 and 70.59 %, respectively (p = 1.0), while males and females from P. grandis
chose M. ventricosa at 63.64 and 40.00 %, respectively (p = 0.43). One-tailed Fisher exact
tests testing the specific hypothesis that females could prefer P. grandis, were not significant
either (p = 0.71 and p = 0.21 for crabs coming from M. ventricosa and P. grandis,
respectively). Therefore, our relatively small sample size was unable of detect a significant

difference in host discrimination between sexes.
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DISCUSSION

Dissodactylus primitivus living on Meoma ventricosa are able to detect chemically and prefer
their main host species from other sources, including their second host species, Plagiobrissus
grandis. In contrast, the crabs coming from P. grandis do not distinguish between their two
potential hosts. These findings have several implications, first for a better understanding of
the biology of this particular association, and to a larger extent, for understanding of the

evolution of chemical attraction in link with specificity of associations.
Implications for Dissodactylus primitivus biology

For the D. primitivus — spatangoids association, we first showed that, in all experiments
including the neutral water-water series, D. primitivus preferred to move upstream in the
proximal branch rather than to stay downstream. This is likely to correspond to rheotaxy
where the animals move upstream. In brachyurans, this behaviour is generally complementary
of chemotaxis (Zhou & Rebach 1999, Grasso & Basil 2002). Indeed, our experiments showed
that D. primitivus is able to chemically detect its main host Meoma ventricosa from other
sources, but this detection is not related to the yellowish water-soluble substance produced by
this echinoid. This, at least partly, challenges the suggestion made by Chesher (1969) who
assigned to the yellowish secretion of M. ventricosa a repellent action for small fishes or
crustaceans. It has been previously attested that D. primitivus shows frequent host switching
(De Bruyn et al 2010). The causes of the host switching are still unknown. They are probably
diverse (e.g. leaving an overexploited host, searching for a mate, etc., see Baeza & Thiel
2007) but are beyond the scope of the present study. However, we can reasonably infer that a
chemical detection helps the crab to find new host, once the host switching process has
started. When crabs perceived the host, their reaction time (i.e. the time before they begin to
move upstream) was longer than when the experimental device was free of hosts. In
opposition to our initial expectations, this does not suggest that host detection prompts crabs
to move more rapidly. Instead, in the absence of chemical cues from potential hosts, crabs
might actively seek out hosts by shortening the time to begin searching movements. Such an
answer could make sense as, in the field, the absence of cues means the absence of hosts, and
would lead to a hazardous situation where the crab has to stay on the sea floor without shelter
nor food. In such a situation, the best strategy is to move and to begin a seeking activity. This
result fits the models and observations that exploration and foraging are dynamic, state

dependant processes in case of threat (Roitberg et al 2010). A corollary to this observation is
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that when a crab is on an host, the olfactive cue is maximum and the crab is prompted to stay,
and not to move. Therefore, the motivation to start a host switching must be very high to
overpass this proximal attraction. D. primitivus is attracted asymmetrically to its two hosts.
The crabs captured on M. ventricosa prefer this host to Plagiobrissus grandis while the crabs
captured on P. grandis are equally attracted to both host species. This contrasts with previous
aquaria experiments, where D. primitivus captured on M. ventricosa did not significantly
prefer one of the two host species (De Bruyn et al 2010). This difference is presumably
related to the experimental design used in these previous trials allowing crabs to detect hosts
chemically, but also visually and by direct contact. The underlying cause for this asymmetry
in host attraction according to their origin is unknown for D. primitivus. For another
symbiotic association involving a pea crab, Derby & Atema (1980) proposed that variation in
chemotaxy could be influenced by host population density, the symbionts being primarily
attracted by the most abundant host species. At Discovery Bay, the density of M. ventricosa is
about 10 times higher than that of P. grandis (De Bruyn et al 2010). Therefore, a higher
sensitivity to M. ventricosa could have been selected in D. primitivus. This hypothesis should
be tested in a place where P. grandis is more abundant than M. ventricosa (such a place is
unknown to date, however). Two alternative hypotheses could also explain the differences
observed for the D. primitivus chemodetection. First, the chemical signal of P. grandis could
be incomplete for the crabs, leading to an apparent preference for M. ventricosa
(VandenSpiegel et al 1998). Second, a difference in olfactive imprinting (or enhancement of
the attractiveness) could be a possible explanation. Both larval and adult stages of D.
primitivus colonize M. ventricosa, while only adults colonize P. grandis (De Bruyn et al
2009, 2010). Therefore, the adult crabs found on M. ventricosa could be more attracted by
this host because of the early olfactive imprinting. In case of colonization of P. grandis, the
early olfactive imprinting from M. ventricosa could disappear and individual crabs would
become equally attracted by the two hosts. Alternatively, juveniles of D. primitivus could
display an innate ability to recognize M. ventricosa, reinforced by the olfactive imprinting at
later stages of development as observed for other symbiotic associations (Immelmann 1975;
Arvedlund et al 1999). After a host change to P. grandis, there could be a conflict between
innate attraction to M. ventricosa and new olfactive imprinting on P. grandis, leading to an
absence of preference. Whatever the underlying cause, the fact that the two hosts equally
attract the crabs living on P. grandis suggests that the chemical attractiveness of D. primitivus

is plastic.
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No difference was found in host choice between male and female crabs. However, since
females display a slightly higher fecundity on P. grandis (De Bruyn et al 2010), active
selection for greater attraction to P. grandis could have been expected. Because this is not the
case, we assume that host switching from M. ventricosa to P. grandis is not currently under
selection. In this context, we can imagine two scenarios explaining the slightly higher
fecundity of female crabs on P. grandis: first when trying to infect this host, the fittest
females win the competition and settle; alternatively, the females living on P. grandis are less
disturbed by conspecifics than on M. ventricosa and could allocate more energy in
reproduction. This is supported by higher prevalence and mean burden on M. ventricosa than
on P. grandis (De Bruyn et al 2009, 2010). De Bruyn et al (2010) hypothesized that the
asymmetric exploitation of the two hosts by D. primitivus could be an evolutionary transition
in the parasitic cycle toward a complex life-cycle (see Parker et al 2003, for conditions
allowing the evolution of complex parasite life-cycles). This hypothesis supposed a selection
of an adult preference for the host where female crabs are the fittest (P. grandis). The present
results exclude this hypothesis. Rather, they suggest P.grandis could be regarded as an

alternative host for D. primitivus.
Implications for understanding host specificity

The results described here also have implications for the understanding of host specificity in
marine symbioses. This study is the first report of chemoattraction in a spatangoid —
pinnotherid symbiosis. However, chemotactic behaviour is known in other symbioses
involving crabs of the Dissodactylus complex, and the patterns differ according to the degree
of host specificity. On one side, Dissodactylus crinitichelis and Dissodactylus mellitae are
generalist symbionts living on various host species. They have a slight chemical preference
for the hosts on which they were found in the field, but they can switch their chemical
responses from one host species to another after acclimatisation (Gray et al 1968, Reeves &
Brooks 2001). On the other side, Clypeasterophilus rugatus is a crab living on a single host
species, Clypeaster rosaceus, and its chemical preference is specifically restricted to its host
species (Reeves & Brooks 2001). With two hosts, Dissodactylus primitivus is an intermediate
state between generalists and specialists. Its chemical attractiveness, with asymmetry between
the two hosts, is more plastic than that of specialist species. However, it is not at the level of
the generalist ones: C. rosaceus is as chemically non-attractive as seawater for D. primitivus,
and is not a host (De Bruyn et al 2010) despite its sympatry with Meoma ventricosa and
Plagiobrissus grandis at Discovery Bay (at micro-geographic scale, i.e. within few
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centimetres). Therefore, despite close phylogenetic proximity (Marques and Pohle 1995), all
these crabs exhibit differences in their olfactive attractiveness and host selection, which seems
to be correlated to their pattern of specificity. However, only supplementary studies involving
more pinnotherid species with contrasted levels of host specificity could firmly test the role of
olfactive plasticity in the evolution of host specificity. More broadly, comparative studies
involving other symbiotic crustaceans clades may help to test this hypothesis (Sastry &
Menzel 1962, Derby & Atema 1980, Guo et al 1996, Grove & Woodin 1996, VandenSpiegel
et al 1998).
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Chapitre 4. La charge symbiotique et la competition intra-sexuelle comme
inducteurs du changement d’héte chez un crabe parasite

a. Résumé
Une population de parasites est subdivisée en sous-groupes (infra-populations) portés par un

hote. Ces infra-populations sont éphémeres, car liées a la durée de vie de I’h6te. Dés lors, la
colonisation de nouveaux hétes permet la perpétuation de la parasitose (Poulin 2007). Le
mouvement entre les hdtes n’est pas toujours limité aux stades juvéniles et peut étre effectif
tout au long de la vie du parasite (Harbison et al 2009). Les causes du changement d’héte a
I’age adulte peuvent étre multiples : antagonisme entre les symbiotes, mauvais état de santé
de I’héte, héte surpeuplé ou encore recherche d’un partenaire sexuel. Le modéle proposé par
Baeza et Thiel en 2007 (cf. les ectosymbioses marines) lie la stratégie de reproduction du
parasite au mode d’exploitation de I’hdte (monopolisation de I’héte ou changement d’hote).
Selon ce modele, la mobilité du symbiote détermine les relations entre les partenaires sexuels
ce qui a un effet important sur leur succes reproductif. Le changement d’h6te a I’age adulte a
été observeé plusieurs fois au sein du complexe Dissodactylus (De Bruyn et al 2009). Le crabe
Dissodactylus primitivus exploite asymétriqguement deux especes hotes, Meoma ventricosa et
Plagiobrissus grandis (De Bruyn et al 2010). Le comportement reproductif proposé pour ce
crabe est de la polygynandrie a femelles mobiles, ou les crabes males et femelles sont mobiles

et recherchent des partenaires pour I’accouplement (Baeza & Thiel 2007).

Le but de cette étude est de mettre en lumiere les origines des déplacements de D. primitivus
vivant sur M. ventricosa et de tester I’hypothése selon laquelle la compétition intra-sexuelle

favorise ce comportement.

L’ensemble des expériences et des échantillonnages s’est déroulé a la station marine de
Discovery Bay en mars et avril 2009. Le mouvement des crabes a été étudié en milieu naturel
au moyen d’expériences de capture, marquage et recapture. Des oursins, ainsi que les crabes
gu’ils portaient, ont été marques et places en bindbmes dans une zone sableuse préalablement
« nettoyée » de tout oursin. Les bindmes (huit par expérience) étaient suffisamment distants
les uns des autres afin d’éviter tout échange de crabe entre eux. La composition en crabes fat
relevée apres 24 et 48h. L’origine de la mobilité liée a la recherche d’un partenaire sexuel a
été étudiée au moyen de trois séries d’experiences en aquarium cloisonné (De Bruyn et al
2009). D’un c6té de I’aquarium se trouvait un oursin sur lequel quatre crabes marqués étaient

placés (3 combinaisons, Figure 39) et de I’autre, un oursin non parasité. Le fond de
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I’aquarium était recouvert de 2 cm de sédiment. La position des crabes a été relevée apres 24
h.

Deux facteurs peuvent induire le comportement de changement d’hote chez D. primitivus, la
surpopulation et la recherche d’un partenaire sexuel. En effet, le nombre d’abandon de I’héte
est plus important in natura lorsqu’il y a plus de deux crabes sur I’hdte que lorsque les crabes
sont en couple hétérosexuel (Figure 38). Cependant, le comportement de changement d’héte
lors des expériences est faible (2 sur 39 expériences). Ce faible taux de transfert pourrait
s’expliquer par une forte prédation ou par un nombre trop faible d’hoétes présents. Les
expériences en aquarium ont revelé que, a charge parasitaire égale, la composition en crabes
sur I’h6te a un effet sur son abandon, qui est plus fréquent pour les combinaisons
homosexuelles. Ce phénomeéne est légérement plus important, mais non significatif, chez les

males que chez les femelles (Figure 39a).

Lors des expériences de recolonisation in situ, des crabes étrangers (non marqués) ont
colonise des oursins expérimentaux. Ce résultat suggere que le crabe D. primitivus est capable
de vivre libre dans le sediment. Cependant, aucun crabe n’a été trouvé dans le sable lors d’une
recherche ciblée au moyen d’une suceuse a sédiment (75 échantillons). Une prospection
insuffisante pourrait expliquer ces résultats contradictoires. Si I’on considére un échantillon
comme un hote potentiel, il est possible de calculer une fréquence maximale de présence si
aucun crabe n’a été trouvé pour un effort d’échantillonnage donné. Dans notre cas, la
fréguence maximale calculée reste de 3,91% ce qui est trop important pour considérer le crabe
comme absent du seédiment. Afin de réduire cette fréquence a 0,1% et considérer que les
crabes sont véritablement rares dans le sediment, nous aurions d0 pratiquer 3000

échantillonnages infructueux.
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Manuscrit & soumettre

ABSTRACT

Host-switching behaviour of symbiotic decapods can be related to mating strategies that in
turn are linked to host features and predation pressures. The work studies this behaviour for
the crab Dissodactylus primitivus living as an ectoparasite of the echinoid host Meoma
ventricosa and investigates more particularly the causes enhancing host desertion. We
specifically tested if the number of crabs (i.e. the burden) and if, for a controlled burden, the
sexual composition of the parasite infra-population both can induce the crabs to leave their
host. The results indicate that these factors are both inducers of host-switching, stressing the
importance of competition and intra-sex competition. Heterosexual couples appeared to
stabilize the settled individuals on the host compared to triads or homosexual combinations.
Field and laboratory experiments show that most of the crabs leaving their host seem to spend
time in the sediment while only a few crabs were observed to settle on another host. Finally,
despite D. primitivus crabs display a host-switching behaviour, no individual has been found
in the sediment. Consequently, three potential explanations are proposed and discussed: an

insufficient sampling, the cryptic behaviour of the crabs or unknown host exploitation.

Key words: Parasite, Mobility, Host-switching, Mating System, Pea crab, Echinoid
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INTRODUCTION

Parasite populations are subdivided into as many subgroups (infra-populations) as there are
infected individual hosts, and the populations are thus invariably fragmented (Poulin 2007).
An infra-population is however ephemeral as the host lifespan is limited, but the infection of
new individual hosts by parasite offspring ensures the development of new infra-populations
and the perpetuation of the symbiosis (Price 1980, Combes 2001, Poulin 2007, Harbison et al
2009). In some parasite species, movements between hosts are not limited to offspring, since
adult parasites can move from one individual host to another. This host-switching behaviour
has been well explored in ectosymbiotic crustaceans (Bell 1984, Baeza & Thiel 2003, Baeza
& Thiel 2007, Thiel & Baeza 2001, Thiel et al 2003a). A conceptual model (Baeza 2007,
Baeza & Thiel 2007), proposes that males and females display distinct mating strategies
realized by defending (“host-guarding”) or changing (“host-switching™) hosts, and that these
behaviours are limited by environmental pressure. In that context, host-switching affects the
number of interactions between potential mates, and has a determinant effect on individual
reproductive success (Baeza & Thiel 2007). The environment s. lat. modulates these
behavioural options, host-switching can be constrained or promoted by the host size and
morphology (the smaller the host the easier it is to guard against competitors, which promote
monogamy), by host population density and aggregative behaviour (high densities promotes
host switching and therefore promotes polygamy or polyandry by increasing mate search),
and by predation pressure (high predation risks would diminish host-switching). Foraging can
also motivate host-switching if food resources are decoupled from the hosts, or if food

depletion occurs on the host (due to symbiont overcrowding or host death).

Among decapods, Pinnotheridae family (pea crabs) includes exclusively symbiotic species
(Schmitt et al 1973). The symbionts infra-population structure varies with species, consisting
of single individual, heterosexual couple or groups of more than two individuals (Hsueh &
Huang 1998, Thiel & Baeza 2001, De Bruyn et al 2009). According to the species, the free
life stages are larvae and first crabs, or adults displaying host-switching behaviour (Pearce
1962, Huard & Demeusy 1968, Bolafios et al 2004). Host-switching is known for the
symbiotic crabs of the Dissodactylus complex associated with irregular echinoids (Telford
1978b, Bell 1984, Reeves & Brooks 2001, De Bruyn et al 2009). Within this complex, host-
switching behaviour varies considerably according to the species. For instance, in

Dissodactylus mellitae host-switching is frequent and induced by competition between crabs,
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while in Dissodactylus crinitichelis, host-switching is rather rare, while several crabs are
sharing the same host (Telford 1978b, Bell 1984, 1988, Reeves & Brooks 2001).

The crab Dissodactylus primitivus lives on two host species, the spatangoid echinoids, Meoma
ventricosa and Plagiobrissus grandis (Telford 1978b, 1982) and displays host-switching,
being chemically attracted by their hosts (De Bruyn et al 2009, 2010, 2011). According to the
model of Baeza and Thiel (2007), the mating system of D. primitivus would fit the “pure-
search polygynandry of mobile females” (De Bruyn et al 2009). In this dynamic system, both
females and males practice host-switching with high frequency while searching for mates.
However, host-switching inducers and frequency are unknown for D. primitivus. The “pure
search” mating system supposes that the main cause for host-switching is mate search (Baeza
& Thiel 2007). This study aims to test this hypothesis in D. primitivus by studying the
mobility of adult crabs in natural conditions through mark-recapture experiments and
sediment samplings, and by looking at the effect of the infra-population structure on this

mobility through experiments done in aquaria.

MATERIALS AND METHODS

Sampling and experiments were realized in March and April 2009, in Discovery Bay lagoon,
on the north coast of Jamaica. The environment general features are given in De Bruyn et al
(2009).

Adult mobility - Mark-recapture experiments

Echinoid hosts (Meoma ventricosa) harboring at least two adult crabs were collected (scuba
diving) in the western part of the lagoon at depths of 1.5 to 10 meters. Each host, with its
parasites, was carefully put into a plastic bag that was closed under water by a rubber band. In
the laboratory, the echinoids were measured to the nearest millimeter with a caliper rule. The
structure of the crab infra-population was recorded. The adult crabs were removed and kept
for the experiments. Hosts and their parasites were marked. The echinoids were individually
tagged with a labeled colored float attached to a rubber band placed around the echinoid body
(see De Bruyn et al 2009). The crab tag consisted in a colored plastic disk (1 mm diameter)
fixed with Super Glue Original Loctite® on the cephalothorax. The crabs from the same host
were attributed the same color, a black spot on the plastic disc distinguishing the females from

the males. Five series of eight experiments were made in the east part of the lagoon. At a
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depth of 6 meters, a sandy area of 20 x 20 meters was cleared out of all echinoids. The chosen
area was completely surrounded by seagrass beds that acted as a natural barrier avoiding the
arrival of non-experimental echinoids. For each series, sixteen tagged echinoids with their
original load of symbiotic crabs were placed in the experimental area. Sea urchins of similar
sizes were placed two by two in the area, at 30 cm from each other, the eight dyads being
regularly distributed in the area. The crab composition of each sea urchin was recorded after
24 h and 48 h, along with the distance between hosts for each dyad. During each recording,
the echinoid was turned over to check the presence of crabs and quickly put back in place.
The crabs found in the sediment right under the host were considered as on the echinoid. Host
desertion was considered when at least one crab was missing after 24 and 48 h of experiment.
The effect of crab infra-population (crab abundance and occurring genders), and the distance

between individual hosts were tested on host desertion using a logistic regression.
Adult mobility - Occurrence of crabs in the surrounding sediment

Sediments were collected using an air pipe submarine sampler of 100 mm of diameter. Three
filters of decreasing mesh size were fixed at the end of the tube, allowing collection of items
of different size. The one-centimeter mesh stopped large coral fragments and coarse
sediments, the five millimeters mesh is adequate to sample adult crabs and the one-millimeter
mesh, juvenile crabs. To allow a direct comparison of these samples with the occurrence of
crab on echinoids (Meoma ventricosa), the volume of each sample of sediment was similar to
that of an echinoid. The sediments (75 replicates) were taken over 10 cm depth using a
ballasted quadrate of 50 x 25 cm. In the western part of the lagoon, the samples were taken in
the sand at the immediate neighborhood of M. ventricosa individuals, but also in the seagrass
beds (Thalassia testudinum), which can be used as nursery by many species of the lagoon
(Gayle & Woodley 1998). The border between Thalassia bed and sand was also investigated.
Fifteen replicates were made within each of these habitats (therefore 45 samples). In the
western part of the lagoon, only the sand at the neighborhood of the echinoids was sampled
(30 replicates). The proportion of crabs found in these samples is compared to the prevalence
observed on M. ventricosa in 2007, in the same location (De Bruyn et al 2009) using a
Fisher’s exact test. Each replicate sample is considered as an “individual host” therefore

allowing the comparison of crab infecting echinoid individuals.
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Is host-switching motivated by intra-sexual competition? Laboratory experiments

The experiments were made in 60 x 30 x 30 cm aquaria filled with oxygenated seawater. Each
aquarium was divided in two equal compartments by a perforated translucent partition
allowing both water circulation and crab movements between the compartments, but not the
passage of sea urchins (experimental device described in De Bruyn et al. 2009). A 2 cm thick
layer of sand originating from the sampling site in the lagoon was poured over the bottom of
the aquaria. Prior to each run, the water was oxygenated during 10 minutes by providing
running seawater and oxygen supply. During the runs, the air pump and the flow of water
were stopped. A Meoma ventricosa individual was then installed in each compartment,
individuals from the same dyad having similar size, and being acclimated for 5 minutes
before each run. Tagged adult crabs were placed on one echinoid. A constant burden of 4
crabs was chosen because field study revealed that host-switching was more frequent when
the burden exceeded two, and because a pair digit allowed maintaining a balanced sex ratio.
Three series of infra-population structure were tested: four males (4M, 14 replicates), four
females (4F, 15 replicates) and two males/two females (2M2F, 13 replicates). New crabs and
host individuals were used for each replicate. After 24 hours experiment, the crab position
was recorded, it could stay on its original echinoid (echinoid A), move to the other echinoid
(echinoid B) or remain outside an echinoid, in the sand. The average crab numbers found on
the echinoid A, B and in the sand were compared between the three series. Since data did not
satisfy homocedasticity, even after transformation attempts, non-parametric tests (Kruskal-

Wallis or Wilcoxon) were used to analyze differences between groups.

Statistical tests are made using the programs JMP 5.0.1.2 (SAS Institute).
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RESULTS
Adult mobility - Mark-recapture experiments

The echinoids harboring 1 male and 1 female crabs were predominant (76%, n = 80). The
other infra-population structures were: 2M + 1F (13%), 1M + 2F (5%), 2M (4%), 3M (1%) or
1M + 3F (1%). Only echinoids with heterosexual combinations of crabs were used for the
mobility experiments. The distances between the dyads of echinoids did not significantly
differ during the experiment between the two recording (F1 37 = 1.7, p=0.2,24 h: 53 £ 7 cm;
48 h: 61 + 7 cm), and only the distance observed at 48 h was considered for analysis. The
logistic regression revealed that the distance between hosts did not influence the crab
departure (Likelihood-Ratio x> = 0.15, df = 3, p = 0.7). The crabs left their host less often
when they were in heterosexual couple, compared to the crabs from a triad (L-R y* = 4.70, df
=1, p =0.03, Figure 37).

It was not possible to test accurately which sex was more frequently leaving the host when
crabs were in triads, because of the small sample size. However, when there were initially 2
males and 1 female, males were leaving more frequently their host than when only a couple
was present (L-R »* = 5.07, df = 1, p = 0.02, Figure 38). Exchanges of crabs between hosts
from a dyad only occur twice (for 39 experiments), but a relatively important number of
untagged crabs (n = 12 crabs after 48 h) were found on the experimented sea urchins. The
hosts which had previously lost tagged crabs were not significantly more colonize by
untagged crabs (L-R y* =3.12, df = 1, p = 0.08).

Adult mobility - Occurrence of crabs in the surrounding sediment

Seventy five samples of sediment (corresponding globally to a total of 0.94 m®) were
collected, filtered and checked. Dissodactylus primitivus crabs were never found in the
sediment samples, although other crustacean species of similar or lower sizes were present.
This null prevalence for the sediment samples significantly differs (Fisher’s exact test: df = 1,
185; p < 0.0001) from the prevalence of 87 - 90% for Meoma ventricosa (n = 95) (measured
in De Bruyn et al 2009).

Is host-switching induced by intra-sexual competition? Laboratory experiments

The social structure of infra-population significantly influences the number of crabs that leave

their host (Kruskal-Wallis’s test: p = 0.002, Figure 39a). The proportion of crabs leaving the
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echinoid A was less important for infra-populations including two sexes compared to those
with only males or only females. The number of crabs leaving the host did not significantly

differ for the two mono-gender infra-populations (Figure 39a).
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Figure 39. Number of crabs found on the original host (host A, a) and on the initially “empty” host (host B, b)
24 h after the beginning of the experiments. The sexual compositions were two females and two males (2F 2M),
four females (4F), four males (4M). Shaded bars are the medians, boxes and whiskers depict the interquartile and
interdecile ranges, respectively. Kruskal-Wallis tests and post hoc Dunn’s test: p < 0.05, S: Significantly
different and NS: No significantly different. Number of runs per experiment is given in (b)

Most crabs leaving their hosts do not settled in the second host and consequently stay in the
sand. The proportion of crabs found in the sediment was significantly different between the
series (Kruskal-Wallis’s test: p = 0.001), and proportional to the initial infra-population
structure: few crabs occurred in the sediment for hetero-gender infra-population, more crabs
occurred in the sediment for mono-gender infra-population. The rate of transfer between the
echinoids A and B was low and identical for the three series of experiment (Kruskal-Wallis’s
test: p = 0.50, Figure 39b).
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DISCUSSION

Two factors induce host-switching in Dissodactylus primitivus when living on Meoma
ventricosa, namely its infra-population density and structure. Parasite density can induce host-
switching as a result of competition for resources. Infra-population structure can induce host-
switching through intra-gender competition prior to mate or through the search for a sexual
partner (Bell 1984, Baeza & Thiel 2000, 2003, Bandilla et al 2004, 2008). The effect of
burden is supported by field experiments, while the effect of intrasexual competition is
supported both by the field and the laboratory experiments. In all experiments, heterosexual
couples appear to have a “stabilizing” effect. This is particularly well demonstrated in
laboratory experiments: in series with an equilibrated sex ratio, only a few crabs were quitting
their host, and this, although the infra-population density (four adults) was above that
observed in the wild (De Bruyn et al 2009, this study). In parallel, for mono-gender series, the
number of crabs quitting their host was higher, a phenomenon slightly (albeit non-
significantly) more intense in males than in females. Females are displaying host-switching
even in the presence of males (cf. series with LIM+1F or 1M+ 2F in field experiments). For the

males, competition (cf. series with 2M +1F) seems to induce host-switching.

The mobility linked to the mate searching and overcrowding host is well-known in others
symbiotic crustaceans groups (Castro 1978b, Bell 1984, Patton et al 1985, Thiel et al 2003a,
Baeza & Thiel 2007). However, other parameters can affect the crustaceans mobility. For
example, among monogamous crab Trapezia ferruginea living on the colonies of coral
Pocillopora damicornis, the foraging for food could also explain the nocturnal migration
despite the high predation rate. Moreover, predation on the heterosexual couples living on the
host could favour the movement of the survivor crab (Castro 1978b). Aggressive behaviour
also plays an important role in the mobility. Among Dissodactylus mellitae, males are
aggressive toward all neighbours and seem able to force females to leave the host with them
(Bell 1984).

In the aquaria experiments, most crabs were staying in the sediments after leaving the first
host without settling on the other available host, and thus did not realize a complete host-
switching. The field results are consistent with these observations. Indeed, a number of
untagged crabs were found on the tagged hosts. The most parsimonious explanation is that
these untagged crabs must originate from the sediment, since all echinoids were removed

from the experimental zone prior to the experiment. However, there is a sharp contrast
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between these observations and the absence of crabs in the sediments collected with the air
pipe sampler. This discrepancy can be explained by several causes. First, D. primitivus could
use a still unknown host, although this hypothesis is not supported by records made so far
(Telford 1978b, 1982, Hendler et al 1995). A second explanation could be that D. primitivus
has kept a cautious ancestral behaviour (shared with the sister monophyletic group including
the genera Parapinnixa and Sakaina) taking up residence beneath any protective object when
being in the sediment (Griffith 1987b), and being thus out of reach of the sampling device
used here. This last hypothesis is not really convincing, since we showed experimentally that
D. primitivus does not use frequently abiotic shelters (e.g. stones) as refuge in aquaria (De
Bruyn et al 2010). Finally, our sampling procedure could not have been intensive enough to
detect the presence of crabs. Indeed, if the 75 sediment replicates are assimilated to 75
potential “hosts” for the crabs, and because the absence of crabs in these samples does not
necessarily means that crabs absent from sediments (they can be very rare), one can calculate
the maximal frequency of the crab presence. In our case, this maximal frequency is 3.91% at
a = 0.05 (Post & Millest 1991). Therefore our samples were not numerous enough to ensure
that no crabs can live in the sediment (one would need 3000 replicates to reduce this maximal
frequency below 0.1%). Consequently, we can hypothesize that the crabs spend some time in
the sediments, although they are obligate symbionts, relying on their host for food (Telford
1982, De Bruyn et al 2009). The crab homochromy on coral sands supports this hypothesis. In

that context, the symbiosis appears as obligatory but not permanent.
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Chapitre 5. Structure génétique d’une population de parasites exploitant deux

hotes sympatriques

Les microsatellites sont des marqueurs moléculaires (neutres), abondants dans le génome de
la plupart des organismes et hautement polymorphes. lls se composent de courtes séquences
répétées de nucléotides (1 a 6 paires de bases) dont le polymorphisme est lié a leur nombre de
répétition. lls sont devenus des outils de choix dans I’étude de la structure génétique des
populations chez les organismes libres, mais aussi chez les parasites (Monis et al 2002, Selkoe
& Toonen 2006).

Ce dernier chapitre est surtout une mise au point de I’étude du polymorphisme de marqueurs
miscrosatellites sur une petite populations de D. primitivus. Il se compose de deux parties. La
premiére constitue la mise au point des marqueurs moléculaires (article publié) et la seconde
leur utilisation dans le but de tester une différenciation génétique entre les deux espéces

d’hotes (résultats non publiés).

a. Isolation et caractérisation de 15 loci microsatellites chez le crabe
Pinnotheridae Dissodactylus primitivus

Colin De Bruyn™?, Maria Gaillard?, Christine Dubreuil?, Chantal De Ridder’, Bruno
David? Thierry Rigaud?, Rémi A Wattier?

1Laboratoire de Biologie Marine (CP 160/15), Université Libre de Bruxelles, 50 avenue F. D. Roosevelt, 1050
Brussels, Belgium
2Biogéosciences, UMR CNRS 5561, Université de Bourgogne, 6 boulevard Gabriel, 21000 Dijon, France

Permanent Genetic Resources added to Molecular Ecology. Resources Database 1 December
2009-31 January 2010, 10 : 576-579 doi: 10.1111/j.1755-0998.2010.02851.x

Dissodactylus primitivus est un ectoparasite exploitant asymétriqguement ses deux espéeces
hotes, Meoma ventricosa et Plagiobrissus grandis (De Bruyn et al 2010). Des marqueurs
génétiques sont necessaires pour mettre en lumiére trois points importants concernant cette
espece. Premiérement, le degré de diversité génétique chez D. primitivus est inconnu, ainsi
gue sa répartition spatiale. Deuxiemement, le crabe présenterait un comportement
polygynandre ou les deux sexes participeraient a la recherche des partenaires sexuels (Baeza

& Thiel 2007, De Bruyn et al 2009). Précisons que chez les Pinnotheridae les femelles
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Tableau 18. Caractérisation de 15 microsatellites polymorphes d’un crabe Pinnotheridae (Dissodactylus
primitivus) génotypés a I’aide de 20 individus issus de la Jamaique. N o = nombre d’alléles par locus. Ho and He
= hétérozygoties observée et attendue, respectivement. PE-1 et PE-2 sont les probabilités d’exclusions®*
connaissant le génotype d’un ou des deux parents, respectivement. Aucune déviation significative a I’équilibre
de Hardy-Weinberg n’a été obeservée aprés correction de Bonferroni correction pour les tests multiples (p <

0,0033)
Locus Motif répété Séquence du primer (5°-3") Genbank Gamme de Na H, H* PE-1 PE-2
Accession taille (pb)

DpAS (AC)1y F: TTTGTACTGCTGCCTATTGTAG GF102046 241-257 8 0,647 0,834 0,454 0,630
R: CCTGACTCAGAAAGCTAAATTC

DpA101 (CA)s F: CTCTCCGTCACTTTGTGTAGGT GF102047 253-275 8 0,900 0,827 0,447 0,624
R: GTGTTCTTGTGTGCGTGTATTC

DpAl13 (AC)» F: GCGTAGTTCTCCTCCCGTAG GF102048 136-152 8 0,700 0,768 0,362 0,540
R: GCGCTACCCATCAGTCTTG

DpAll5  (CA)e F: CAGGTTTACCGTCTTTACTGTG ~ GF102049 185-205 7 0,588 0,811 0,412 0,590
R: GGTGTTGTGTGTGCTTATGTAG

DpB1 (GGAT), F: GGCGTAACGATCTAATCCTTAG  GF102059 178-182 2 0,412 0,451 0,096 0,171
R: CCACCTCGCTTTACAATAATTC

DpB102 (TGGA), F: AGCAGCAAGGAGTCAAGAAG GF102050 115-131 6 0,750 0,647 0,219 0,365
R: CTCAGCCTCGCTTTACAGTC

DpB104 (TCCA)10 F: CAAACGAAGGGATGAAGG GF102051 143-171 7 0,950 0,851 0,486 0,659
R: AACAGGCTGGATGGACTG

DpC4 (CATA)s CATG CATA F: GTGGCACTCTGAAATGCTT GF102060 178-210 9 0,800 0,809 0,429 0,609

(CATG), (CATA)s

R: CGCTCACTATGTATGCTCTACC

DpC9 (TACA), F: AACCCGATAGATTTGGGA GF102052 216-240 6 0,471 0,690 0,258 0,421
R: GGGATTTCTTTCTGTTTCTTTG

DpC110  (GTAT). F: AGTGGTGGTATGTCTGTATGGA  GF102053 170-186 5 0,500 0,549 0,157 0,321
R: GTGGCTGCCTAAATATACGAGT

DpCl15 (TGTA); F: GCAAGGGTCTGTGTGGTG GF102054 186-198 3 0,600 0,465 0,103 0,226
R: CAAGGTTCGTCGCAGATG

DpCl118 (GTATC), (GTAG)s F: GAGGCATACCACGTACTACTGC  GF102055 294-310 8 0,789 0,863 0,512 0,681
R: GCTCGAACTCATGTTATGGTGT

DpD110 (TAGA); F: GAAGGGTTGCTTATAGACGTG GF102056 261-297 8 0,700 0,803 0,407 0,585
R: CCTCCTTGTTTACCGTGAGT

DpD111 (CTAC)s F: CTTGACCTGACCTGTCTATCA GF102057 284-320 9 0,611 0,816 0,436 0,614
R: CGGTGGACTACATAAGTAAAGG

DpDBI115  (GA)x F: TGCCATACATTTGCAGTTC GF102058 197-247 17 0,850 0,915 0,652 0,789
R: GATGGATGGATAGATGGAGTC

¥probabilité d’exclusion: la chance qu’a un individu d’étre rejeté comme un parent possible & cause d’un
mauvais assortiment génétique; qui dépend de la féquence allélique et augmente avec le nombre de loci et le
nombre d’alléles par locus utilisé dans I’analyse parentale (Hamilton 2009).
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présentent une spermathéque permettant la paternité multiple (Guinot 1979), ce qui pourrait
en faire un modéle intéressant pour étudier les phénomenes de sélection sexuelle. Il existe
cependant de nombreux meécanismes qui reduisent ou augmentent les phénomeénes de
paternité multiple (Price et al 1999, Brockeroff & McLay 2005) et la multitude des
parametres impliqués dans la régulation du comportement sexuel rendent I’estimation des
systémes de reproduction par observation directe souvent impossible. Troisiemement, malgré
la vie en sympatrie des deux hétes, le cycle de vie du crabe est différent selon I’héte considére
et les femelles semblent plus productives sur P. grandis (De Bruyn et al 2010). La formation
de races hotes est connue chez de nombreux parasites (ex : McCoy et al 2003) ce qui pourrait
étre le cas chez D. primitivus. Seul le développement de marqueurs génétiques polymorphes
comme les microsatellites peut permettre de répondre, avec un minimum de moyens mis en

ceuvre, a ces trois types de questions.

L’ADN ayant servi au développement des marqueurs microsatellites provenait de 20
individus issus de la méme localité (Western Lagoon, Discovery Bay Jamaique, De Bruyn et
al 2009). Cet ADN a été extrait au moyen de la méthode standard au phénol-chloroforme. La
mise au point de la banque d’ADN et la définition des amorces des loci microsatellites a été

sous-traitée par la société « Genetic Identification Service » basée au Etats-Unis.

Quinze microsatellites polymorphes ont ensuite été decrits pour le crabe Pinnotheridae D.
primitivus (Tableau 18). Ces loci présentaient une moyenne de 7,4 alleles par locus (2-17), et
I’hétérozygotie moyenne observée et [I’hétérozygotie moyenne attendue étaient,
respectivement, de 0,684 (0,41-0,90) et 0,740 (0,50-0,91). Aucun déséquilibre de liaison ni
aucun écart a la loi de Hardy-Weinberg n’ont été détectés. Les pouvoirs d’exclusions
combinés des 15 microsatellites calculés sont de 0,9992 et 0,9999 connaissant le génotype de

I’un ou des deux parents, respectivement.

Dés lors, ce jeu de loci représente un outil efficace pour I’étude de la diversité génetique, la
paternité multiple et la différenciation génétique associées a la spécialisation a I’héte pour le

crabe D. primitivus.
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b. Structure génétique au sein d’une population du crabe Dissodactylus
primitivus

INTRODUCTION

Les populations de parasites peuvent se subdiviser a différents niveaux: entre individus hotes
au sein d’une méme localité géographique (infra-populations), entre localités et entre especes
hotes (Combes 2001, McCoy et al 2003, Poulin 2007). La structuration d’une population est
lice au flux génique®®. Celui-ci peut avoir deux effets importants sur la différenciation de
populations locales. 1l peut homogenéiser les populations ou apporter de nouveaux genes dans
une population, ce qui permet la réapparition d’alléles perdus par dérive génique®™ ou
I’évolution par importation de nouveaux caracteres (Delmotte et al 1999). Price (1980)
reconnait que la structure génétique des populations a un réle central dans I’écologie et
I’évolution de la relation entre les parasites et leurs hotes. Dans les populations de parasites ou
le flux génique est quasiment nul, les populations vont s’isoler progressivement les unes des
autres et vont constituer des entités hautement structurées et isolées génétiquement.
Néanmoins, cette structuration n’est pas toujours effective. En effet, il existe différents
mécanismes qui peuvent réduire la structure genétique d’une population, comme par exemple,
des hotes tres mobiles, de nombreux hotes réservoirs, un fort pouvoir de dispersion et une

longue durée de vie du parasite (Nadler 1995).

En outre, une différenciation génétique peut apparaitre pour des parasites colonisant des
especes hotes différentes, mais sympatriques. Si une préférence pour une espéce hdte donnée
apparait au sein une population de parasite et si la reproduction des parasites est liée a ce
choix, cela peut conduire a la formation de races-hotes (c'est-a-dire a une spécialisation de
certains génotypes de la population de parasites sur un héte, et d’autres génotypes sur un autre
hote). De plus, si la sélection sur le flux génique est forte, cela peut aboutir a un processus de
spéciation sympatrique (McCoy et al 2003). Comme pour la différenciation inter-hétes, le

degré d’isolement déepend des capacités et des possibilités de dispersion du parasite.

Sur base de I’étude demographique et de la mobilité du crabe vivant sur Meoma ventricosa

nous avons suggéré que le comportement de reproduction de Dissodactylus primitivus

12 Flux génique: la représentation du mouvement des gamétes ou des individus au sein d’une population
(Hamilton 2009).

13 Dérive génique: changement aléatoire de la fréquence allélique d’une génération a la suivante (Hamilton
2009).
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correspondait a de la polygynandrie a femelles mobiles (Baeza & Thiel 2007, De Bruyn et al
2009, chapitre 4). Selon ce modele, les deux sexes changent fréquemment d’héte a la
recherche de partenaires sexuels. Cela pourrait conduire a une homogéneéisation de la
population dans le cas ou ces changements seraient importants et frequents. Cependant, D.
primitivus exploite ses deux espéces hétes M. ventricosa et Plagiobrissus grandis de fagon
asymétrique (De Bruyn et al 2010). En effet, la reproduction se déroule sur les deux oursins
avec une fitness plus élevée pour les crabes issus de P. grandis et le recrutement (c-a-d
I’infection des hdétes par des juveniles) ne s’effectuant que sur M. ventricosa. Deux
hypothéses expliqueraient la situation d’asymétrie. Premierement, ce cycle serait une
exploitation asymétrique de deux hotes sympatriques stabilisée par deux force antagonistes: la
qualité et la rareté de P. grandis (De Bruyn et al 2010). Deuxiemement, une fraction de la
population de D. primitivus serait specialisée dans I’exploitation de P. grandis au stade adulte
et constituerait une race-hote. Dans ce cas, il existerait trois hypotheses expliquant I’absence
de juvéniles sur P. grandis: (i) ces juvéniles seraient recrutés aussi sur M. ventricosa (ii) il
existerait un héte intermeédiaire inconnu comme site de recrutement pour ces crabes (iii) le

recrutement des larves s’effectuerait directement dans le sédiment.

Le but de ce travail est donc de mettre en lumiére la structure genétique du crabe D.

primitivus vivant sur M. ventricosa et P. grandis en situation de sympatrie.

MATERIEL ET METHODES
Récoltes

L’ensemble des échantillonnages s’est déroulé a la station marine de Discovery Bay a la
Jamaique en mars et avril 2009 (De Bruyn et al 2009). Les récoltes ont eu lieu dans I’ouest de
baie (Western Lagoon) ou les deux hdétes vivent en situation de sympatrie. Elles ont été
réalisées a des profondeurs de 2 a 10 métres au moyen de scaphandres autonomes. Afin de
récolter I’ensemble des parasites présents sur les hotes, Meoma ventricosa et Plagiobrissus
grandis ont éeté récoltes individuellement et placés isolément dans des sacs et des paniers en
plastique (De Bruyn et al 2010). Le recensement des crabes a été pratiqué de la méme
maniére que dans De Bruyn et al (2009).

Analyses génétiques

127



Les analyses génetiques ont porté sur 171 crabes : 25 males, 23 femelles et 41 juvéniles issus
de Meoma ventricosa (26 individus), et 37 méales et 41 femelles issus de Plagiobrissus
grandis (33 individus). Nous avons utilisé 11 des 15 amorces des marqueurs microsatellites

isolés pour Dissodactylus primitivus (Anderson et al 2010).

L’ADN a eté extrait des muscles a la base des péréiopodes pour les adultes et a partir du corps
entier pour les juvéniles (< 5mm). Avant extraction, les tissus ont été sechés sous hotte
pendant une heure, congelés pendant 10h a -20°C et broyés pendant 30 secondes a I’aide d’un
broyeur a bille (Retsch MM301). Chaque broyat a été mélangé & une solution de 100 ul de
Chelex 5% (Bio-Rad, Hercules, CA, U.S.A), rebroyé pendant 30 secondes et incubé a 95°C
pendant 90 minutes. Ensuite, les échantillons ont été centrifugés pendant 3 minutes a 12000
rotations par minute et 60 ul du surnageant de chaqueéchantillon, récupérés. L’amplification
des marqueurs microsatellites s’est faite au moyen d’un kit PCR permettant le multiplexage
(Quiagen® Multiplex PCR). Des lors, quatre mix PCR ont été utilisés pour amplifier les 11
marqueurs microsatellites. Mix A : DpC115, DpC118 ; Mix B : DpA5, DpA113, DpC4 ; Mix
C: DpAl0l1, DpAl15, DpD110, DpD111; Mix D : DpC9, DpC110 (voir Anderson et al
2010). L amplification s’est effectuée au moyen d’un thermocycleur Eppendorf Mastercycler
avec le programme d’amplification suivant : dénaturation de I’ADN pendant 15* a 95°C,
amplification sur 40 cycles (30" & 94°C, 90" a 50°C et 30’ a 72°C), finalisation de
I’extension pendant 10” a 72°C. Les marqueurs moléculaires fluorescents amplifiés ont été
visualises au moyen d’un séquenceur Applied Biosystems 3730 DNA Analyzer. La taille des
marqueurs a été estimée au moyen du standard de taille geneScan™ 500 LIZ® et du

programme Peak Scanner™ Software v1.0 .

L’ensemble des descripteurs genétiques a été estimé au moyen du logiciel Fstat v2.9.3.2
(Goudet 1995) pour trois groupes considérés (aM : adultes issus de M. ventricosa, jM :
juvéniles issus de M. ventricosa et aP : adultes issus de P. grandis).
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Tableau 19. Nombre d’alleles observés, richesse allélique, alleles privés et Fis (ou coefficient de consanguinité)
pour chacun des 10 loci pour les différents groupes considérés : aP (adultes de P. grandis), aM (adultes de M.
ventricosa) et jM (juvéniles de M. ventricosa), Total (ensemble des groupes). u correspond & la valeur moyenne
de I’ensemble des loci pour chacun des groupes et T correspond a la somme totale pour I’ensemble des loci pour

chacun des goupes

Nombre d'alléles Richesse allélique Alléles privés Fis

Loci aP aM_ jM_ Total aP aM  jM  Total aP aM jM Total aP aM iM
DpC115 6 5 6 6 557 485 598 535 0 0 0 0 -0,051 0,067 0,056
DpC118 11 9 10 11 9,85 8,94 10 9,41 1 0 0 1 0,047 0,005 -0,025

DpC4 6 7 7 8 55 67 695 621 01 1 2 -0,082 -0,019 0,111

DpAS 12 11 10 13 10,61 10,87 9,9 10,46 1 1 0 2 -0,027 -0,075 0,004
DpAll15 9 6 7 9 8,22 6 T 7.5 2 0 0 2 0,035 0,034 0,064
DpA101 19 20 16 22 16,86 19,65 158 17,99 2 2 0 4 0,12 0,035 -0,02
DpDI111 15 13 13 16 13,43 14,57 12,85 13,55 1 0 0 0 0,038 0,059 0,037
DpD110 11 12 14 14 10,21 11,39 13,75 11,43 0 1 0 1 0,084 0,048 0,078
DpC110 7 8 8 8 6,49 7,67 7,85 7 0 0 0 0 -0,112 -0,056 -0,13

DpC9 9 7 8 11 7,71 6,54 7,9 7,79 0 1 1 2 0,056 -0,016 0,247

p=10,5 p=10 p=9.9 p=11,8 p=9,5 pn=9,7 p=9.8 n=97 T=7 T=6 T=2 T=14 T=0,017 T=0,010 T=0,041

Tableau 20. Valeurs de Fg entre les trois groupes de crabes et leurs probabilités associées (en gras), test de

différenciation par paire

Groupes aP aM iM
ap 0,2 0,1667
aM  -0,0006 0,2833
M 0,0007 0,0011
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RESULTATS

Déséquilibre de liaison

Contrairement aux résultats obtenus dans Anderson et al (2010), il existe un déséquilibre de
liaison pour deux des 11 loci. Des tests de permutations (1100 fois, n aM : 48, n jM : 21, n
aP : 78) ont mis en évidence que le locus DpA113 était lié au DPAS5 (Pajustée selon Bonferroni =
0,000909 ; p = 0,00091). Le locus DpA113 a été exclu des analyses, car c’était le moins
polymorphe (DpA113: 10 alleles, DpAS5 : 14 alleles).

Comparaisons des crabes en fonction de leur origine

Le nombre d’alléles observés et la fréquence allélique obtenus selon le principe de raréfaction
(El Mousadik & Petit 1996) ont des valeurs moyennes proches entre les trois groupes analyses
(Tableau 19). Le nombre d’alléles privés (alléles présents exclusivement dans un groupe
donné) était presque équivalent entre les adultes issus de Meoma ventricosa et de
Plagiobrissus grandis, mais il semble que ce nombre soit plus faible chez les juvéniles
(Tableau 19). L’hétérozygotie varie de 0,579 a 0,872 avec comme valeur moyenne de 0,758
pour les 10 loci. Pour I’ensemble des groupes, les valeurs de Fis (ou coefficient de
consanguinité) sont proches de zéro. Des tests de permutations (600 fois, n aM : 48, n jM : 21,
n aP : 78) ont démontré qu’aucun des loci ne présente de Fis significativement différent de

Zéro.

Les F (ou indices de différenciation) calculés entre les 3 groupes sont, eux aussi, proches de
zéro (Tableau 20). Les tests de différenciations par paire (60 fois,naM: 48, njM: 21, naP:
78, Pajustée selon Bonferroni = 0,0167) ont conforté les valeurs de Fg, car aucune différence
significative n’a été observée (Tableau 20). Quant au Fy global selon Weir & Cockerham

(1984), sa valeur est égale a zéro.
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Estimation d’une différenciation des infra-populations de crabes infectant Meoma ventricosa

Seul Meoma ventricosa présentait un nombre suffisant d’individus abritant au moins quatre
crabes pour permettre une telle approche. Cette analyse a été effectuée sur un échantillon de
57 crabes (12 males, 16 femelles et 29 juvéniles) issus de 11 hotes. Les Fg calculés entre les
11 hotes étaient tous proches de zero. Les tests de différenciation par paire (1100 fois, pajustee
selon Bonferroni = 0,000909) ont confirmé ces valeurs de Fg, car aucune différence significative
n’a été observée (Tableau 21).

Tableau 21. Valeurs de Fst pour les crabes issus des 11 individus hotes (Meoma ventricosa) et leur probabilités
associées (en gras), test de différenciation par paire

Code oursin _ H1 H2 H3 H4 H5 H6 H7 HS H9  HI0  HII
HI 0,8327 04609 1 07518 0,9309 0,7446 09709 0,8109 1 0,4927
H2 -0,0138 0,5827 0,6772 0,6255 02127 0,2982 10,1882 0,8627 0,8018 0,1564
H3 0,007 -0,0016 0,33 0,418 0,2455 0,4091 0,1255 0,1527 0,6773 0,09
H4 -0,0746 -0,0084 -0,0036 0,3418 04109 0,7155 02609 0,7382 0,9518 0,5682
H5 20,0234 -0,0159 0,0225 -0,006 0,1854 0,1582 0,3127 0,3546 0,5555 0,0082
H6 -0,0354 0,0047 0,0068 -0,0137 0,0086 0,07 03391 00673 0,4409 0,0027
H7 -0,0261 0,0184 -0,0068 -0,0314 0,008 0,0128 0,0627 046 05646 0,0391
H8 0,0232 0,016 00564 00112 00067 -0,0006 0,0421 0,2146 0,6355 0,0091
HY -0,0348 -0,0122 0,0188 -0,024 -0,0016 0,0084 -0,0116 0,0243 0,95 027
H10 -0,0607 -0,0013 -0,0104 -0,0403 -0,0187 -0,009 -0,0098 -0,0038 -0,03 0,86364

Hl11 0,0178 0,048 0,0589 -0,0218 0,0639 0,0567 0,0511 0,0708 0,0207 -0,0088
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DISCUSSION

Les crabes vivant dans I’ouest de Discovery Bay constituent une seule et méme population.
En effet, ils ne se structurent pas en infra-populations sur M. ventricosa et/ou en races-hotes.
Pour les crabes vivant sur Meoma ventricosa, deux facteurs seraient susceptibles
d’homogéneiser la population : le recrutement des juvéniles (ou des mégalopes) et la mobilite
des formes crabes (Pohle & Telford 1983, De Bruyn et al 2009, chapitre 4). Premiérement, un
recrutement des juvéniles qui se ferait de facon aléatoire pourrait réduire les variabilités
géneétiques. En effet, a cette échelle géographique, la durée de vie larvaire de Dissodactylus
primitivus (maximum 15 jours) devrait pouvoir leur permettre d’infecter des hotes éloignés de
leur lieu de naissance avec la méme probabilité d’infecter I’h6te sur lequel elles sont nées
(Pohle & Telford 1983). De plus, la reproduction asynchrone et continue du crabe pourrait
étre un facteur supplémentaire d’homogénéisation (De Bruyn et al 2009). Deuxiémement, un
fort taux de mobilité des crabes, lié a la reproduction et a la surpopulation de I’héte, serait le
second facteur d’homogénéisation (chapitre 4). A priori, cet effet pourrait étre considéré
comme négligeable par rapport a celui du recrutement aléatoire. Cependant, la présence de
crabes non différenciés génétiquement sur M. ventricosa et Plagiobrissus grandis est un signe
clair que la mobilité des formes adultes de crabe est suffisamment importante pour compenser

I’absence de recrutement sur P. grandis.

Les deux especes hotes présentent de nombreuses différences morphologiques et
comportementales. Toutefois, cela n’affecte pas leur exploitation par I’ensemble de la
population des crabes. Dés lors, en situation de sympatrie des hotes, la mobilité de D.
primitivus semble suffisamment importante pour éviter tout isolement d’une frange de la
population et la formation de race-hGte. Notons que la mobilité des hdtes et leurs
comportements grégaires sont des éléments qui devraient faciliter le comportement de
changement d’h6te comme c’est le cas chez Dissodactylus mellitae (Kier & Grant 1965,
Chesher 1969, Bell 1984).

Cette partie est le résultat de la collaboration avec Quentin Jossart (2010) lors de son travail

de mémoire de Master 2 que j’ai co-encadré.
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DISCUSSION GENERALE
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Discussion générale

Les études antérieures a cette thése concernant le complexe des 13 espéces regroupées dans le
genre Dissodactylus ont porté principalement sur les caracteres morphologiques des différents
stades de développement (Griffith 1987a, b ; voir synthése dans Marques & Pohle 1996) et
sur le mode de nutrition des crabes sur leurs hotes (Telford 1982). Néanmoins, nous savions
que I’ensemble de ces especes est exclusivement symbiotique d’oursins irréguliers. Cette
exclusiviteé est une caractéristique peu commune chez les brachyoures associés aux échinides,
qui sont le plus souvent aussi associés a des hotes appartenant a d’autres taxa (bivalves, par
exemple, Schmitt et al 1973, Stevcic et al 1988). On retrouve une telle exclusivité d’hétes au
sein du genre Echinoecus, mais qui ne regroupe que trois espéces (Chia et al 1999). De plus,
comme c’est le cas pour de nombreuses especes de décapodes symbiotiques, la majorité des
associations (70%) mettant en jeu les membres du complexe Dissodactylus impliquent au
moins deux espéces hotes sympatriques (Castro 1978a, Yanagisawa & Hamaishi 1986, Baeza
& Thiel 2000, Tableau 8). Ce phénomene est probablement favorisé par le comportement de
changement d’héte (« host-switching ») courant chez les crustacés symbiotiques (Baeza &
Thiel 2007). En effet, au sein du complexe Dissodactylus, il a été démontré chez deux des 13
especes la capacité des crabes a se déplacer entre leurs hétes et a les détecter chimiquement
(Gray et al 1968, Telford 1978b, Bell & Stancyk 1983, Reeves & Brooks 2001). Cependant,
I’exploitation des hotes au cours du cycle vital et le comportement reproductif des crabes
restent mal connus au sein des Dissodactylus, mais aussi chez la majorité des décapodes
symbiotiques (Baeza & Thiel 2007).

Le crabe Dissodactylus primitivus fut décrit pour la premiére fois par Bouvier en 1917, sur
base d’échantillons obtenus lors des campagnes américaines du « Hassler » et du « Blake ».
Cette espece doit son nom au caractere « primitif » de ses maxillipédes que lui attribuait le
taxonomiste. Chesher (1969) releva la présence de D. primitivus sur Meoma ventricosa, mais
de facon anecdotique. Il faut attendre 1978 et 1982 pour que Telford s’intéresse a la relation
symbiotique du crabe avec ses hotes. Dissodactylus primitivus est alors reconnu comme
ectoparasite de deux especes d’oursins irréguliers, M. ventricosa et Plagiobrissus grandis
(Telford 1978a, b, 1982). Telford (1982) détermina que 50 a 60% du bol alimentaire du crabe
se composait des tissus tégumentaires et des appendices (piquants, pedicellaires) de ses hotes,
un comportement infligeant des lésions tégumentaires chez les deux especes d’oursins,

suggérant donc le caractére parasitaire de cette relation (Telford 1982). Toutefois, la
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démonstration du codt pour I’héte de cette exploitation, comme les caractéristiques régissant

le fonctionnement de la symbiose restaient & démontrer.

Les differentes études menees au cours de cette these ont d’abord permis d’approfondir nos
connaissances sur le caractere parasitaire de cette symbiose, en démontrant que le crabe
affecte la fitness de son héte (De Bruyn et al 2009, 2010). Des lésions ont été observées sur
M. ventricosa et leur caractérisation morphologique a permis de les classer selon quatre
catégories. Les trois premiéres traduisent I’attaque progressive du tégument par le parasite ou
les appendices (piquants, pédicellaires et podions) sont sectionnes et le test progressivement
mis a nu. La quatrieme catégorie correspond a un stade de guérison, ou les téguments et les
appendices de I’oursin sont en cours de régénération. Les plaies sévéres (catégories trois et
quatre) affectent I’hote de maniere tangible puisque le volume gonadique est réduit par
rapport a celui des oursins sains, une observation qui démontre le caractére parasitaire de la
relation et I’atteinte a la fitness de I’hdte. Le parasitisme est cependant rare chez les
Pinnotheridae et les autres brachyoures symbiotiques, qui sont généralement considérés
comme des commensaux (Schmitt et al 1973, Kruczynski 1975, Morton 1989). Il y a
malheureusement peu de travaux portant sur la nature des symbioses auxquelles participent
ces crabes et le caractéere commensal mériterait d’étre vérifié. Par exemple, au sein du
complexe Dissodactylus, Dissodactylus mellitae, Dissodactylus crinitichelis, Dissodactylus
lockingtoni, Dissodactylus nitidus et Dissodactylus xantusi occasionnent des lésions
tégumentaires semblables a celles qui sont observées ici et pourraient donc étre des parasites
au méme titre que D. primitivus ; ces observations n’ont toutefois pas fait I’objet d’études plus
ciblées (Dexter 1977, Telford 1982, Campos et al 2009). D’autres décapodes
ectosymbiotiques d’oursins sont connus pour s’attaquer aux téguments de leurs hotes, mais
des lésions similaires a celles qui sont occasionnées par les crabes Dissodactylus n’ont encore
jamais éte décrites. Par exemple, la crevette Gnathophylloides mineri se nourrit en partie du
tégument de son oursin héte, Tripneustes ventricosus , mais elle s’attaque exclusivement a ses
piquants qu’elle racle au moyen de ses chélipedes (Patton et al 1985). Quant au crabe
Echinoecus pentagonus associé a I’oursin Echinothrix calamaris, il se nourrit du tégument et
des pelotes fécales de son héte comme cela s’observe chez D. lockingtoni (Castro 1978a,
Telford 1982). Dans ces deux cas, cependant, des lésions similaires a celles qui sont
occasionnées par les crabes Dissodactylus n’ont encore jamais été décrites. Au sein des
Pinnotheridae, il existe également un parasite d’oursin n’appartenant pas au complexe

Dissodactylus. Il s’agit de Pinnaxodes chilensis qui est un «endoparasite » du rectum de
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I’oursin régulier Loxechinus albus. Cependant, sa morphologie et son comportement
alimentaire (il récupére les pelotes fécales de I’héte a I’aide de ses pinces) se rapprochent des
Pinnotheridae associés aux bivalves (Pearce 1962). Par sa présence et son comportement
alimentaire le crabe déforme et irrite le rectum de I’oursin ce qui I’affaiblit et dans certains
cas peut le tuer (Rathbun 1918, Takeda & Masahito 2000).

La prise en compte des deux hotes dans I’étude du cycle vital du crabe D. primitivus nous a
permis de mettre en évidence des éléments originaux inattendus. Ainsi, bien que la
reproduction se deroule sur les deux hétes, seul M. ventricosa accueille les formes juvéniles.
Ceci atteste d’une exploitation asymétrique des hétes en fonction du stade de développement
du parasite. Cependant, malgré cette exploitation asymétrique des hotes, les crabes trouvés sur
P. grandis et M. ventricosa semblent constituer la méme population génétique, comme nous
avons pu le mettre en évidence grace a I’emploi de marqueurs génétiques (microsatellites). La
présence de crabes adultes sur P. grandis en I’absence de recrutement suggere donc que les
adultes passent d’une espéce d’hote a I’autre, ce qui est confirmé par les observations que
nous avions faites préalablement lors d’expériences in situ. Bien que la majorité des especes
de crabes au sein du complexe Dissodactylus présente au moins deux especes hotes, c’est la
premiere fois qu’un cycle asymétrique est mis en évidence. Cependant, étant donné que les
cycles de vie de la plupart des espéces de ce complexe n’ont pas été étudiés en détail, il sera
nécessaire d’effectuer des études complémentaires chez les autres membres du complexe afin
d’estimer si le cas de D. primitivus est réellement unique. En effet, d’autres cas sont
connus dans d’autres groupes de crabes symbiotiques : le recrutement asymétrique avait déja
été observé chez le crabe anomoure Allopetrolisthes spinifrons (Porcellanidae). Chez ce
crabe, les adultes sont associés exclusivement a une anémone alors que les larves et les
juveniles se retrouvent sur plusieurs espéces d’hoétes dont I’héte définitif (Baeza & Stotz
2001).

Au vu de nos premiers résultats, basés sur I’analyse d’une cohorte de D. primitivus in situ (De
Bruyn et al 2009, 2010), nous avions proposé plusieurs hypothéses concernant le cycle
parasitaire du crabe. La premiére était que la forme actuelle du cycle vital est un état
transitoire entre un cycle a un héte principal (avec un hote secondaire) vers un cycle a deux
hotes utilisés « en série » (Parker et al 2003, voir la discussion dans De Bruyn et al (2010)
pour des arguments complets). Cependant, nous avons considéré que la différence de fitness
des crabes femelles entre les deux hotes, trop faible, et I’absence de préférence des crabes

adultes pour P. grandis permettent d’exclure I’idée de cette évolution. En effet, selon le
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modele de Parker et al (2003), une différence de fitness suffisamment importante aurait pu
favoriser la sélection de la reproduction des crabes uniquement sur P. grandis. Ceci aurait pu
conduire a I’utilisation de cet héte comme site unique de reproduction, faisant de lui I’hote
final, M. ventricosa devenant I’h6te intermédiaire ou seule la croissance des stades larvaires
aurait eu lieu. Dans notre cas, cependant, le nombre d’ceufs portés par les femelles trouvées
sur P. grandis n’était que de 17% supérieur a celui porté par les femelles trouvées sur M.
ventricosa. De plus, les crabes (et en particulier les femelles) n’ont présenté aucune
préférence significative pour P. grandis lors des expériences de choix, voire méme une
préférence pour M. ventricosa lorsqu’ils étaient prélevés sur cette espéce. Ceci suggére une
absence de spécialisation pour la reproduction de D. primitivus sur P. grandis. Par
conséquent, I’évolution vers un cycle complexe semble peu probable. La seconde hypothese
suggerait la formation de race-hote. Les races-hétes sont des groupes de population d’une
méme espéce qui sont distribués sur des especes hotes différentes (Stevens 1990a, McCoy et
al 2003, Drés & Mallet 2002, Magalhées et al 2007). Elles se composent d’individus qui
présentent une fidelité forte a leur espece hote respective. De plus, ces races-hotes coexistent,
au moins, dans une partie de I’aire de répartition de I’espece, mais sont génetiquement
différenciées sur plus d’un locus. En effet, une race-hdte A est génétiqguement plus
différenciée d’une race-hdte B qui lui est sympatrique que d’une autre population
géographiquement distante de la méme race-h6te A. Pour maintenir la différenciation
génétique entre les races-hotes il existe une corrélation entre le choix du partenaire et le choix
de I’héte. Toutefois, il existe toujours un flux génique appréciable entre ces groupes qui
permet I’hybridation et le backcrossing®. Pour finir, les symbiotes doivent présenter une
meilleure fitness sur leur hote d’origine et les formes hybrides doivent étre moins
compétitives (Dres & Mallet 2002). Dans mon travail, aucune différenciation généetique n’a
été observee entre les crabes trouvés sur P. grandis et ceux provenant de M. ventricosa.
L absence de préférence lors des expériences de choix et la forte mobilité des crabes adultes
pourraient expliquer I’nomogénéité des groupes de crabes vivant sur les deux hétes. En outre,
I’existence de races-hétes aurait pu aussi se manifester par des différences morphologiques
comme c’est le cas chez la crevette Periclimenes soror, symbiotique de plusieurs especes
d’étoiles de mer (Antokhina & Sorokin 2010). Cependant, des travaux préliminaires sur la
morphologie de la carapace du crabe D. primitivus ne relevent aucune différence de forme en

fonction de I’espece hote d’origine (Jossart 2010). Toutes ces données convergent vers la

14 Backcrossing : croisement entre un individu hybride et un individu parent ou génétiquement similaire (Drés
& Mallet 2002)
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réfutation de la formation de races-hétes chez D. primitivus. Cependant, il conviendra de
vérifier si I’abondance relative des hotes est identique a celle observée a Discovery Bay en
tout point de I’aire de répartition géographique de D. primitivus. En effet, des spécialisations
locales de certaines populations de ces crabes sur I’un des deux hotes n’est pas a exclure, car
les distributions géographiques de M. ventricosa et de P. grandis ne sont pas similaires
(Mortensen 1951, Kier & Grant 1965, Hendler et al 1995). Dans certains habitats, si M.
ventricosa devient rare et qu’il n’existe pour le crabe aucune autre alternative, on peut
imaginer les larves s’adaptant a la colonisation de P. grandis, ce qui assurerait la continuité
du cycle parasitaire. Dans ce cas, une différenciation génétique pourrait survenir avec d’autres
populations, adaptées a se reproduire sur M. ventricosa. Notons, que la formation de race-h6te
reste peu étudiée chez les Pinnotheridae et les autres crustacés symbiotiques (Stevens 1990a,
1991, Duffy 1996a, b, Sotka 2005, Antokhina & Sorokin 2010). En effet, ce type de
différenciation génétique n’a été étudié que chez une espéce de Pinnotheridae associée a des
mollusques bivalves, Pinnotheres novaezelandiae (Stevens 1990a, c). Cet « endosymbiote »
est adapté a la vie a I’intérieur de I’hé6te et présente des stades de développement dont la
morphologie exclut toute sortie. En effet, certains stades adultes possédent un céphalothorax
non calcifié trés arrondi ainsi que des pattes trop courtes et fragiles ce qui les rend vulnérables
dans I’environnement extérieur (Christensen & McDermott 1958, Huard & Demeusy 1968).
Bien que la mobilité au stade adulte entre les hotes ne soit pas nulle, elle est considérablement
réduite ce qui pourrait favoriser une différenciation en fonction de la distance et de I’espéce
hote exploitée. Pinnotheres novaezelandiae est une espéce généraliste a hdtes sympatriques
chez laquelle existent au moins trois races-hétes. Des lors, chez ce Pinnotheridae, le mode de
vie «interne » a pu favoriser la différenciation génétique et la formation de races-hotes
malgré une durée de vie larvaire pouvant atteindre plusieurs semaines (Stevens 1990b, Sotka
2005). L’équilibre des forces agissant sur la formation de ces races-hotes (mode de vie interne
et faible degré de spécificité) est subtil et peut basculer pour peu que I’'un des deux parametres
change. Pour conclure, dans I’état actuel de nos connaissances, on peut considérer que les
crabes D. primitivus vivant sur M. ventricosa et P. grandis constituent la méme population et
que ce cycle parasitaire « déséquilibré » est stabilisé par deux forces antagonistes: la qualité et
la rareté de P. grandis, combinées avec la forte mobilité des crabes adultes. En effet, la rareté
de P. grandis réduirait les possibilités de colonisation par les femelles, ce qui

contrebalancerait I’effet de la qualité de cet hote sur leur fitness.
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Comme beaucoup d’autres crustacés symbiotiques, D. primitivus est capable de localiser
chimiguement ses hétes. Le chimiotactisme a été mis en évidence chez trois especes du
complexe Dissodactylus (D. crinitichelis, D. mellitae et Clypeasterophilus rugatus, voir
chapitre 3). Néanmoins, nos travaux sont les premiers a mettre en évidence une détection d’un
oursin Spatangidae par un crabe Pinnotheridae. Dissodactylus crinitichelis et D. mellitae sont
deux espéces généralistes vivant sur plusieurs espéces hétes. Elles présentent une légere
préférence chimique pour I’héte dont elles sont issues, mais cette attraction peut changer par
acclimatation du symbiote sur une autre espece hote (Gray et al 1968, Reeves & Brooks
2001). Quant a la troisieme espéce, C. rugatus, elle ne vit que sur une espece hote et son
attraction chimique est strictement limitée a cet héte (Reeves & Brooks 2001). Chez D.
primitivus, I’asymétrie de I’attraction chimique mise en évidence suggere que ce mécanisme
est plastique. Effectivement, les crabes trouvés sur M. ventricosa le préferent a d’autres
sources potentielles, incluant P. grandis. Alors que ceux récoltés sur P. grandis ne présentent
aucune preférence pour I’'une des deux espéces hétes. De plus, cette asymétrie pourrait
refléter celle du cycle vital du crabe. Au vu de ce qui se passe chez les autres membres du
complexe, le niveau de spécificité de D. primitivus serait intermeédiaire entre généraliste et
spécialiste. Son attraction chimique asymétrique serait plus plastique que celle des especes
spécifigues, mais moins que celle des espéeces généralistes. Cette plasticité serait évidemment
a confirmer par des études complémentaires, notamment en tentant d’inverser la préférence
des crabes, par exemple en mettant en contact pendant des périodes plus ou moins longues des
crabes issus de M. ventricosa avec des P. grandis, et en testant I’attractivité de ces hotes tout
au long de ces expériences d’imprégnation. A plus large échelle, des études complémentaires
impliquant des Pinnotheridae et d’autres crustacés symbiotiques avec des niveaux de
spécificité contrastés permettraient de tester le réle de la plasticité olfactive dans I’évolution

de la spécificité a I’hdte chez les crabes symbiotiques.

L’ensemble de nos résultats a également conduit a émettre des hypothéses quant au systéme
de reproduction et au comportement reproductif de D. primitivus. Baeza et Thiel (2007) ont
proposé un modele théorique décrivant le comportement reproductif des crustacés
symbiotiques. Cinq comportements pourraient avoir évolué, de la monogamie stricte vers
diverses formes de polyandries ou de polygynies. Selon ce modéle, la trajectoire évolutive de
ces comportements reproductifs serait dépendante de plusieurs facteurs environnementaux
comme I’abondance de I’héte, sa taille relative, son comportement, ainsi que les risques de

prédation encourus par le symbiote. Les deux auteurs se basent sur la capacité des symbiotes a

139



monopoliser leur héte (c’est a dire & le défendre contre toute intrusion d’un conspécifique a
I’exception d’un partenaire sexuel) ou a en changer au cours de leur vie. En effet, de
nombreuses especes de crustacés peuvent changer plusieurs fois d’hdte au cours de leur vie,
ce qui n’est pas un comportement courant chez les organismes symbiotiques. Chez D.
primitivus, les crabes adultes ne sont pas exclusivement présents sur les hotes en couples
hétérosexuels (la distribution en couple est un indicateur de la monopolisation des hotes).
Cette observation est trés différente de celles faites chez les crabes symbiotiques porcelaines
ou d’autres crustacés symbiotiques ou la présence de couples hétérosexuels sur I’hote est la
regle, phénomene interprété comme des comportements monogames (Huber 1987, Hsueh &
Huang 1998, Chia et al 1998, Baeza 2008). Ceci exclut la monogamie et le comportement de
monopolisation de I’héte chez D. primitivus. De plus, la mobilit¢ de D. primitivus est
effectuée par les deux sexes, et non par les males seuls. Ces différents éléments correspondent
aux critéres de la polygynandrie a femelles mobiles proposé par le modele théorique narratif
de Baeza et Thiel (2007). Dans ce modele, les males et les femelles se déplacent entre les
hotes a la recherche de partenaires reproducteurs, qui peuvent étre multiples. Chez D.
primitivus, la présence simultanée sur un méme individu hote de femelles gravides, non-
gravides et de juvéniles d’ages différents souligne I’asynchronisme de la reproduction au sein
de la population, ce qui favoriserait ce comportement reproductif polygame et polygynandre.
En outre, la mobilité des hdtes et leur comportement grégaire pourraient faciliter les
changements d’hétes réalisés par les crabes comme cela a été mis en évidence chez D.
mellitae (Bell 1984).

Néanmoins, d’aprés nos expériences, il semble que les males de D. primitivus ont une
tendance a se déplacer plus fréquemment que les femelles. Cela pourrait s’expliquer par le fait
que certaines femelles se préparent a une nouvelle ponte et restent sur I’héte. En effet, les
Pinnotheridae possédent une spermathéque qui permettrait des couvées multiples sur base
d’un seul accouplement (Guinot 1979). Si I’on suit le modéle proposé par Baeza et Thiel
(2007), seul le crabe Liopetrolisthes mitra commensal de I’oursin régulier Tetrapygus niger
présenterait un comportement reproductif similaire a D. primitivus. Toutefois, si I’on se base
sur les travaux de Bell (1984, 1988), il apparait que le crabe D. mellitae parasite de I’oursin
irrégulier Mellita quinquiesperforata pourrait aussi présenter un comportement de
polygynandrie a femelles mobiles. La taille relative de I’hdte est importante et permet des
valeurs de charge parasitaire équivalente a celles qui sont observées pour D. primitivus (D.

primitivus : 1 a 2,7 crabes / héte; D. mellitae : 0,4 a 2,7 crabes / hote). De plus, les deux sexes
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sont actifs dans la recherche de partenaires et, comme chez D. primitivus, les méles ont
tendance a quitter I’héte plus fréeqguemment que les femelles (Bell 1984). Comme M.
ventricosa, M. quinquiesperforata présente une distribution agrégée ou la densité des hotes
peut étre trés importante (37 & 108 individus / m?, Moore 1956, Weihe & Gray 1968). Par
conséquent, il serait intéressant de vérifier si ce comportement reproductif (polygynandrie a
femelles mobiles) est partagé par I’ensemble des Pinnotheridae et d’autres Brachyoures
symbiotiques d’oursins (Rathbun 1918, Schmitt et al 1973, Castro 1978a, Stevcic et al 1988,
Weber & Galleguillos 1991, Chia et al 1999, Baeza & Thiel 2000).

La mobilité n’est pas un fait rare chez les crustacés symbiotiques (Baeza & Thiel 2001, Baeza
& Thiel 2007, Bell 1984). Cependant, la cause de ces changements d’hotes n’est pas toujours
bien définie et peut étre complexe (antagonisme entre les symbiotes, mauvais état de santé de
I’héte, ...). Chez D. primitivus, nous avons mis en évidence que la surpopulation sur M.
ventricosa et la compétition intra-sexuelle stimulent ce comportement. Chez les autres
crustacés symbiotiques, la compétition intra-h6te peut aussi pousser les symbiotes au
changement d’h6te comme c’est le cas chez D. mellitae et le crabe Trapezia ferruginea
associe au corail Pocillopora spp. (Castro 1978b, Bell 1984). Cependant, I’abandon de I’hote
n’est pas toujours possible, par exemple, quand la population d’hotes est trop fragmentée
et/ou lorsque que les risques de prédation sont trop importants (cf. Baeza & Thiel 2007). Par
exemple, chez les crabes Trapezia intermedia et T. digitalis le manque de place ou I’arrivée
d’un congénére sur I’héte peut conduire a des combats violents entre individus du méme sexe.
Ces crabes sont des symbiotes obligatoires de coraux Pocilloporidae et sont exclusivement
monogames (Huber 1987). Selon I’auteur, la dépendance totale du symbiote vis-a-vis de
I’hote et son incapacité a en changer, liées au risque de prédation, seraient a I’origine de cette

territorialité agressive.

Chez D. primitivus, I’abandon d’un héte ne correspond pas toujours a un changement d’héte.
Beaucoup de crabes quittent leur hoéte, mais semblent rester dans le sédiment. Des
observations personnelles, non quantifiées, suggerent que les crabes restent a proximité de
leur héte et le rejoignent aprés un certain temps, comme cela a été observé par Bell (1988)
pour le crabe D. mellitae. Il est intéressant de relever que D. primitivus est mimétique de son
environnement abiotique, tout du moins sur la zone d’étude du nord de la Jamaique. Sa
couleur blanchétre est en effet homochrome avec le sable corallien. Par contre, la couleur
claire des crabes tranche trés nettement avec la couleur brune des hdtes principaux M.

ventricosa. Par cette caractéristique, D. primitivus se démarque des autres membres du

141



complexe Dissodactylus, car le mimétisme sur I’h6te semble étre la regle au sein de ce
groupe, mais aussi chez les autres des crustacés symbiotiques (Macia & Robinson 2009).
Effectivement, les crabes du complexe Dissodactylus présentent sur le corps et les
péreiopodes des marbrures de couleur similaire a celle de I’hote, ce qui les rend presque
indétectables quand ils sont entre ses piquants (Bouvier 1917, Rathbun 1918, Campos et al
2009). On peut interpréter cette homochromie avec le milieu comme un facteur limitant les
risques de prédation lors des déplacements des crabes d’un héte a I’autre, a I’instar de ce qui
se passe chez la crevette symbiotique G. mineri parasite de deux especes d’oursins
sympatriques Tripneustes ventricosus et Lytechinus variegatus (Patton et al 1985, Macia &
Robinson 2009). Cette crevette présente un camouflage parfaitement adapté a T. ventricosus
et peu a L. variegatus. Ce dernier est moins abondant que T. ventricosus et c’est pourtant lui
que concernent les prévalences et les charges parasitaires les plus élevées. Cela s’expliquerait
par le comportement de L. variegatus qui se couvre d’un grand nombre de débris,
comportement que T. ventricosus n’adopte pas. Des lors, malgré son faible mimétisme, la
crevette peut vivre sur L. variegatus avec un risque de prédation moindre que sur T.
ventricosus. Selon les auteurs, cette situation explique que la coloration adoptée par la
crevette la rend mimétique dans I’environnement qu’elle exploite le moins, mais ou les
risques de prédation sont les plus élevés. Ce cas pourrait étre transposé a celui de
I”’homochromie de D. primitivus avec le sable corallien. On peut raisonnablement considerer
que malgré la coloration blanchatre du crabe, son risque de prédation sur M. ventricosa et sur
P. grandis est plus faible que dans le sable environnant. Ajoutons que le crabe peut
difficilement étre mimétique sur deux especes hotes aussi différentes (Figure 20). Il est
mimetique sur P. grandis et sur le sable et ne I’est pas sur M. ventricosa. Cependant, sur P.
grandis le risque de prédation ne serait pas plus important que sur M. ventricosa (pour rappel,
P. grandis passe plus de temps enfoui et est plus dissuasif que M. ventricosa). Par conséquent,
comme chez G. mineri, la coloration du crabe serait adaptée a I’environnement ou les risques
de prédation sont les plus élevés. Le mimétisme sur le sable serait co-substanciel du
comportement de changement d’héte et de la polygynandrie a femelles mobiles : il permettrait
au crabe de se déplacer dans I’environnement avec un risque limité. Remarquons qu’en
réduisant la pression de prédation et donc le stress, le mimétisme pourrait améliorer la fitness
des crabes vivant sur P. grandis, notamment la fitness des femelles. Ce mimétisme
favoriserait aussi I’acces a P. grandis, les crabes colonisant P. grandis étant des individus
post-métamorphiques se déplacant dans le sable et non des stades larvaires issus de la colonne

d’eau.
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En conclusion générale, ce travail de thése a mis en évidence plusieurs originalités dans le
cycle de vie du crabe D. primitivus : I’exploitation asymétrique de deux échinides et un
comportement sexuel ou tant les males que les femelles sont en quéte de partenaires sexuels et
se deplacent activement d’un héte a I’autre. Ce comportement reproductif peu connu chez les
crustacés symbiotiques offre des perspectives de recherches intéressantes s’inscrivant dans le
domaine encore méconnu de la compétition spermatique. En effet, le comportement sexuel de
D. primitivus permet aux femelles d’étre fécondées par plusieurs males, le sperme étant
« stocké » dans une spermathéque (Guinot 1979). Cette situation permet a son tour la mise en
jeu d’une compétition spermatique qui modulerait les traits génétiques de la descendance et
constituerait alors une pression sélective. Des lors, I’une des voies de recherches a envisager
est de vérifier s’il y a bien multipaternité au sein des pontes (analyses génétiques des ceufs
incubés par les femelles). Par ailleurs, si la recherche d’un partenaire sexuel et la
surpopulation de I’héte forcent les crabes a quitter leur hote, les signaux qui induisent le choix
des crabes pour un héte plutdt qu’un autre ne sont pas connus. Par exemple, la présence de
crabes conspécifiques sur I’oursin pourrait attirer un nouvel arrivant (attraction chimique

et/ou visuelle).

Une deuxieme perspective de recherche, découlant également des modalités du cycle vital
concerne I’étude des patrons de dispersion (a I’échelle locale et régionale) et de la
structuration des populations de D. primitivus. Stevens (1990a) suggeére que les Pinnotheridae
présentent des caractéristiques réduisant leurs capacites de dispersion des stades larvaires.
Selon lui, I’activité importante des larves, la nature symbiotique et le développement larvaire
abrégé ainsi que les populations fragmentées des hotes pourraient favoriser une
différenciation génétique entre les populations. Le développement de marqueurs

microsatellites réalisé au cours de cette thése devrait permettre de tester cette hypothese.
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