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Résumé 

Le parasitisme est de plus en plus considéré comme un facteur écologique pouvant créer 

des variations dans le comportement des individus. Toutefois, la direction de causalité entre le 

comportement et le parasitisme reste incertaine. Les infections expérimentales sont le plus souvent 

réalisées en laboratoire, limitant les inférences écologiques. À l’aide d’une infection expérimentale 

semi-naturelle, nous avons infecté avec succès des crapets-soleils (Lepomis gibbosus) dans un lac 

où ils ont été exposés à une variété de vers parasites (trématodes, cestodes), permettant d’examiner 

les effets de la co-infection naturelle chez les hôtes. Nous avons mesuré la témérité, l’exploration 

et l’activité avant et après l’infection expérimentale. En utilisant une approche bayésienne, nous 

avons trouvé que les traits de comportement initiaux exercent une forte influence sur la 

susceptibilité à l’infection : les poissons les plus téméraires et/ou les moins actifs au départ ont 

acquis une plus grande densité de points noirs (c.-à-d. points noirs visibles sous la peau, les 

nageoires et dans les muscles du poisson) et de cestodes lors de l’infection. Par ailleurs, nous avons 

montré que la condition corporelle est réduite par la densité de cestodes, suggérant la débilitation 

de l’hôte. La condition corporelle était corrélée positivement avec la distance parcourue, quel que 

soit le statut d’infection individuel. Nous avons également trouvé une relation négative entre la 

distance parcourue après l’infection et la densité de trématodes, suggérant que l’infection causant 

la maladie des points noirs diminue le niveau d’activité des hôtes. La témérité et l'exploration 

n'étaient pas affectées par la densité parasitaire ou la condition corporelle. Nous suggérons que la 

diminution de l’activité est causée par une réponse adaptative de l’hôte, visant à rediriger son 

énergie pour combattre l’infection. Sachant que les points noirs ont un cycle de vie complexe et 

que le crapet-soleil est un hôte intermédiaire, ce changement dans le comportement de l’hôte 

pourrait aider le parasite à compléter sa transmission aux oiseaux-hôtes piscivores en augmentant 

la prédation sur les poissons infectés. Bien que nous ne puissions confirmer la direction de 

causalité, nos résultats montrent qu’il existe un lien étroit entre le comportement et le parasitisme. 

Nous suggérons que deux mécanismes peuvent simultanément agir : le comportement initial des 

individus influence le risque d’infection, et l’infection peut créer de la variation au niveau de la 

plasticité comportementale des individus.  

Mots clés: Comportement animal, Comportement de maladie, Hôte-parasite interactions, Indice 

K de Fulton, Poisson d’eau douce, Ténia de l’achigan, Uvulifer sp. 
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Abstract 

Parasitism is increasingly seen as an ecological factor that can create variations in 

individual behaviour. However, the direction of causality between behaviour and parasitism 

remains uncertain. Experimental infections are most often conducted in laboratories, limiting 

ecological inferences. Using a semi-natural experimental infection, we successfully infected 

pumpkinseed sunfish (Lepomis gibbosus) in a lake where they were exposed to various parasitic 

worms (trematodes, cestodes), allowing us to examine the effects of natural co-infection in hosts. 

We measured boldness, exploration, and activity before and after the experimental infection. Using 

a Bayesian approach, we found that initial behavioural traits strongly influence infection 

susceptibility: initially bolder and/or less active fish acquired a higher density of black spots (i.e., 

visible black spots under the skin, fins, and in the fish's muscles) and cestodes during the infection. 

Additionally, we found that body condition was reduced by cestode density, suggesting host 

debilitation. Body condition was positively correlated with distance swam, regardless of individual 

infection status. We also found a negative relationship between distance swam after infection and 

trematode density, suggesting that infection causing black spot disease decreases host activity 

levels. Boldness and exploration were not affected by parasite density or body condition. We 

suggest that a decrease in activity is caused by an adaptive host response to redirect its energy to 

combat the infection. However, since trematode parasites have a complex life cycle and 

pumpkinseed sunfish are intermediate hosts, decreases in activity levels following infection may 

make infected fish more susceptible to predation by piscivorous birds, which is needed for 

trematodes to complete their life cycles. While we cannot confirm the direction of causality, our 

results show a close link between behaviour and parasitism. We propose that two mechanisms may 

simultaneously operate: the initial behaviour of individuals influences their risk of infection, and 

infection can create variation in behavioural plasticity of individuals. 

Keywords: Animal behaviour, Bass tapeworm, Freshwater fish, Fulton condition index, Host-

parasite interactions, Open field test, Shelter emergence test, Sickness behaviour, Uvulifer sp.
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Chapitre 1 – Introduction générale 

La personnalité animale, soit les différences comportementales interindividuelles constantes 

dans le temps et entre les contextes (Réale et al., 2007), joue un rôle crucial dans l’écologie et 

l’évolution des espèces. Les différences comportementales interindividuelles sont d’une 

importance majeure pour prédire plusieurs processus écologiques, dont la sélection d’habitats, les 

interactions et rôles sociaux, la compétition et la relation entre prédateurs-proies (Dingemanse & 

Réale, 2005; Réale et al., 2007). La variation des comportements entre les individus a longtemps 

été sous-estimée chez les écologistes, puisque les chercheurs se sont heurtés à plusieurs défis, dont 

les définitions inconsistantes entre les études, la difficulté à réaliser des tests fiables pour quantifier 

les traits de comportement et l’interprétation de la significativité de ces traits en nature (Carter et 

al., 2013; Réale et al., 2007). Puisqu’il a été montré chez plusieurs taxons que les traits peuvent 

influencer la survie et le succès reproducteur des individus (Dingemanse & Réale, 2005), la 

personnalité animale est de plus en plus étudiée en écologie. Toutefois, il n’y a pas encore de 

consensus clair sur les facteurs écologiques influençant la variation des traits dans une population; 

la prédation et la compétition sont des facteurs qui ont souvent été étudiés (Bucklaew & 

Dochtermann, 2021; Dingemanse & Réale, 2005; Kortet et al., 2010; Tariel et al., 2020). De plus, 

il existe un manque d’approches expérimentales pour expliquer la variation des traits de 

comportement puisque la majorité des études sont corrélationnelles, ce qui limite l’interprétation 

des résultats. L’objectif de ce mémoire est d’étudier un des facteurs qui a été suggéré pour expliquer 

la variation des traits de comportement, soit le parasitisme (Barber & Dingemanse, 2010), en 

utilisant une approche expérimentale en milieu semi-naturel. Plus précisément, je m’intéresse à 

comprendre si les traits de comportement du crapet-soleil (Lepomis gibbosus) (c.-à-d. la témérité, 

l’exploration, l’activité), sont modifiés à la suite d’une co-infection parasitaire expérimentale en 

milieu semi-naturel dans un lac où la prévalence de parasite est élevée. Nous avons également 

exploré l’effet du comportement des individus sur la susceptibilité à l’infection.  

Personnalité animale  

Définitions  

Dans le cadre de mon projet, je définis la personnalité animale comme étant les différences 

comportementales interindividuelles constantes dans le temps et entre les contextes, et qui sont 
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répétables avec des tests standardisés (Réale et al., 2007; Roche et al., 2016). Les traits de 

comportement les plus communément retrouvés dans la littérature scientifique sont : 1) la témérité-

timidité, un individu téméraire aura tendance à prendre plus de risques, explorer de nouveaux objets 

ou environnements, alors qu’un individu timide sera plus vigilant face aux mêmes situations 

(Binder et al., 2016; Wilson et al., 1993); 2) l’exploration-évitement, les individus explorateurs 

seront plus rapides à explorer de nouvelles situations, alors que les individus moins explorateurs 

seront plus vigilants et auront moins tendance à explorer un nouvel environnement (Réale et al., 

2007); 3) l’activité, le niveau d’activité de l’individu dans un environnement qui n’est pas risqué 

ou nouveau (Renner, 1990); 4) l’agressivité, qui se définit comme la réaction agonistique d’un 

individu envers ses conspécifiques et finalement; 5) la sociabilité, la réaction d’un individu face à 

la présence ou l’absence de conspécifiques (Réale et al., 2007). Par ailleurs, il existe de la plasticité 

au niveau des traits de comportement (Mettke-Hofmann, 2022; O’Dea et al., 2022; Poulin, 2013; 

Stamps & Biro, 2016). En effet, les individus peuvent différer de leur comportement moyen selon 

les contextes et la variation environnementale (Dingemanse et al., 2010). Par exemple, certains 

individus sont téméraires de façon plus constante que d’autres selon les contextes (Carere & 

Maestripieri, 2013). Similairement, les souris (Mus musculus) agressives n’ajustent pas leur niveau 

d’agressivité selon le contexte social, contrairement aux souris moins agressives (Natarajan et al., 

2009). La plasticité permet de comprendre comment les traits varient selon plusieurs variations 

environnementales (p. ex. température, infection, contexte social), ce qui est pertinent pour 

l’interprétation de la significativité des traits. De plus, certains traits de comportement peuvent être 

corrélés ensemble (c.-à-d. syndrome comportemental) (Sih et al., 2004). Les syndromes peuvent 

directement influencer l’aptitude des individus, ce qui peut entraîner des conséquences écologiques 

et évolutives, et ceux-ci sont retrouvés chez une variété de taxons (Huntingford, 1976; Kelleher et 

al., 2018; Réale et al., 2010). Par exemple, il a été montré chez l’épinoche (Gasterosteus aculeatus) 

qu’il existait un syndrome comportemental entre l’agressivité, l’activité et l’exploration : les 

individus plus agressifs sont également plus explorateurs et plus actifs, mais seulement dans les 

populations à forte densité et exposées aux prédateurs (Dingemanse et al., 2007). Comme l’illustre 

cet exemple, plusieurs facteurs écologiques ont été associés avec la variation des traits et des 

syndromes comportementaux.  
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Variation des traits 

Quelques facteurs écologiques ont été associés à des différences comportementales dans 

une population. La prédation est un facteur souvent mentionné entraînant la variation des traits 

chez de nombreuses espèces (Bell & Sih, 2007; Bucklaew & Dochtermann, 2021; Dingemanse et 

al., 2007; Kortet et al., 2010; Tariel et al., 2020). Par exemple, le criquet (Gryllodes sigillatus) 

devient plus actif et moins susceptible de sortir de son refuge après une exposition à un prédateur 

(Bucklaew & Dochtermann, 2021). Par ailleurs, Réale & Festa-Bianchet (2003) suggèrent que la 

présence de prédateurs favorise les brebis (Ovis canadensis) plus audacieuses. Les brebis âgées 

sont plus dociles et vulnérables à la prédation comparativement aux jeunes brebis audacieuses, 

alors que ce trait ne semblait pas sélectionné lors des années avec peu de prédation (Réale & Festa-

Bianchet, 2003). La densité de la population est également un facteur écologique connu pour créer 

de la variation dans les traits (Cote et al., 2008; Duckworth & Badyaev, 2007; Galib et al., 2022; 

Korpela et al., 2011; Wauters et al., 2019). Par exemple, une étude de Cote et al. (2008) a montré 

qu’il existait une différence d’aptitude entre les jeunes lézards (Lacerta vivipara) asociaux et 

sociaux selon la densité de la population. Les lézards asociaux ont de meilleurs taux de survie et 

les femelles, de meilleurs taux de reproduction dans une population à faible densité (Cote et al., 

2008). Par ailleurs, le parasitisme est de plus en plus mis en lien avec les différences 

comportementales interindividuelles au sein des populations sauvages (Barber & Dingemanse, 

2010; Kortet et al., 2010). 

Le parasitisme et le comportement animal  

Le parasitisme a été mis en lien avec des différences comportementales entre les individus 

d’une population (Barber & Dingemanse, 2010). Un parasite est un organisme qui vit sur un autre 

organisme (ectoparasite), dans une cavité de l'organisme communiquant avec l’extérieur 

(mésoparasite) ou à l'intérieur de cet organisme (endoparasite) et dont il exploite les ressources, ce 

qui a pour conséquence de réduire le fitness de l’hôte (c.-à-d. l’organisme parasité) (en termes de 

survie ou de succès reproducteur) (Goater et al., 2014). Les individus parasités se comportent 

différemment des individus sains chez une variété de taxons pour une gamme de traits 

comportementaux (p. ex. activité, témérité, exploration, sociabilité, réponse anti-prédation) (Barber 

et al., 2017; Berdoy et al., 2000; Poulin, 1994; Webster et al., 1994). Par exemple, une 

augmentation de la témérité et/ou une réduction des réactions anti-prédatrices chez les individus 
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infectés ont été rapportées chez l’épinoche (Gasterosteus aculeatus) infectée par un cestode 

(Schistocephalus solidus) (Barber et al., 2004; Giles, 1983), le rat (Rattus norvegicus) infecté par 

Toxoplasma gondii (Berdoy et al., 2000; Webster et al., 1994), la souris (Mus musculus) infectée 

par un protozoaire (Eimeria vermiformis) et un nématode (Heligmosomoides polygyrus) 

respectivement (Kavaliers et al., 1997; Kavaliers & Colwell, 1995). Par ailleurs, il a été suggéré 

que le poisson killi californien (Fundulus parvipinnis) infecté par un trématode (Euhaplorchis 

californensis) est plus susceptible à la prédation aviaire, en raison d’un niveau d’activité plus élevé 

que la moyenne (Lafferty & Morris, 1996). Ainsi, plusieurs études ont montré qu’il existe une 

relation entre le comportement et le parasitisme. Toutefois, la direction de causalité dans cette 

relation dépend des systèmes et des contextes et la plupart des études sont corrélationnelles, ce qui 

empêche de confirmer si les parasites causent des changements de comportement entre les 

individus ou si les différences de comportement préexistantes chez les animaux sauvages 

influencent leur exposition aux parasites (Barber et al., 2017).  

Modification du comportement par les parasites   

Un changement de comportement à la suite d’une infection peut être dû à une réponse 

adaptative de l’hôte pour éliminer le parasite, à une modification par le parasite pour favoriser sa 

propre transmission ou à une simple réponse pathologique (Moore, 2013; Poulin, 1995). Tout 

d’abord, un exemple de réponse adaptative par l’hôte est le comportement de maladie (« sickness 

behaviour »). Les comportements de maladie sont un ensemble de changements de comportements 

caractérisé par de la léthargie et une modification des fonctions physiologiques en général (Dantzer 

& Kelley, 2007; Kelley et al., 2003; Lopes et al., 2021; Tizard, 2008). Les comportements de 

maladie sont bien connus chez les mammifères, mais peu chez les poissons (Lopes et al., 2021). 

Kirsten et al. (2018) ont montré que le poisson-zèbre (Danio rerio) réduit sa locomotion, ses 

interactions sociales et ses tendances exploratoires lorsqu’il y a une activation de son système 

immunitaire. Par ailleurs, chez les ectothermes, une des réponses immunitaires pour contrer une 

infection parasitaire est la fièvre comportementale, qui consiste à rechercher des micro-

environnements ayant des températures plus élevées pour combattre le parasite (Boltaña et al., 

2013). Une infection parasitaire peut donc modifier le comportement d’un hôte avec une activation 

du système immunitaire.  
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Par la suite, il est possible que le comportement des hôtes soit modifié à l’avantage du 

parasite avec plusieurs mécanismes (Poulin, 1994). Par exemple, il existe la manipulation 

parasitaire qui se définit comme étant la capacité d’un parasite à modifier le comportement de son 

hôte dans le but de favoriser sa propre transmission (Poulin, 1994). La manipulation parasitaire 

serait bénéfique pour les parasites ayant des cycles de vie complexes ou à transmission sexuelle, 

pour faciliter la transmission d’un hôte intermédiaire vers un hôte final (c.-à-d. augmenter le fitness 

du parasite) (Lafferty, 1999).  Un exemple bien connu de manipulation parasitaire est celui de 

Toxoplasma gondii, qui modifie le comportement du rat (Rattus norvegicus) en créant une attirance 

vers le chat (Felis catus), pour faciliter la transmission du parasite (Berdoy et al., 2000). Par 

ailleurs, les parasites peuvent affecter des traits liés à la condition physique des hôtes pour 

déclencher des réponses compensatoires et les exploiter pour leur transmission (Aeby, 1991; 

Karban & English-Loeb, 1997; Lefèvre et al., 2008; McCurdy et al., 2000). Une réponse 

compensatoire est une altération à court terme du comportement ou des traits d’histoire de vie d’un 

individu pour compenser lors de conditions environnementales difficiles (Lefèvre et al., 2008). Par 

exemple, les coraux (Porites compressa) infectés par un trématode (Plagioporus sp.) auraient 

avantage à éliminer le parasite puisque celui-ci est très coûteux énergétiquement (c.-à-d. réduit la 

croissance). Les coraux infectés sont plus vulnérables à la prédation (c.-à-d. nodules gonflés allant 

du rose vif au blanc), mais cette prédation est favorable à l’élimination du parasite pour les coraux. 

De plus, la transmission du parasite est favorisé par l’exposition des coraux infectés à la prédation 

(Aeby, 1991). Ainsi, il existe quelques mécanismes, dont la manipulation parasitaire et 

l’exploitation de la réponse compensatoire, pour expliquer les changements de comportement 

causés par le parasite pour faciliter sa transmission. 

Dans la nature, la plupart des hôtes sont infectés par plusieurs parasites différents au même 

moment (Cézilly et al., 2014; Venter et al., 2022). Lors d’une co-infection, certains parasites 

peuvent profiter de la manipulation parasitaire d’un autre parasite. Certains parasites utilisent cette 

technique appelée « Hitch-hikers ». Par exemple, le trématode Microphallus subdolum infecte des 

amphipodes comme hôte intermédiaire, mais ne modifie pas leur comportement. Toutefois, la 

présence de ce parasite a été rapportée avec la présence de M. papillorobustus, qui infecte le 

cerveau de l’amphipode et modifie son comportement pour le faire nager plus en surface, le rendant 

plus susceptible à la prédation par les oiseaux piscivores (Thomas et al., 1998).  
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Dans d’autres cas, il peut y avoir un conflit dans la manipulation d’un hôte lorsque deux 

parasites ayant des intérêts contradictoires infectent le même hôte, par exemple s’ils ont des hôtes 

finaux différents (Cézilly et al., 2000, 2014; Hafer, 2016; Miura & Chiba, 2007). Cézilly et al. 

(2000) ont montré un conflit entre deux parasites (Polymorphus minutus, Pomphorhynchus laevis) 

chez un hôte amphipode (Gammarus pulex). Dans la nature, P. minutus modifie la distribution 

verticale des amphipodes pour les rendre plus susceptibles à la prédation aviaire, alors que P. laevus 

induit une réaction accrue à la lumière et favorise la sortie des refuges pour augmenter la prédation 

par des poissons. Lorsque les amphipodes sont co-infectés, la distribution verticale est à mi-chemin 

entre les effets des deux parasites, mais P. laevis induit tout de même une réaction à la lumière en 

présence de P. minutus. Un autre exemple est un escargot (Batillaria attramentaria) co-infecté par 

deux trématodes (Cercaria batillariae, Renicolid cercaria). Lorsque infecté seulement par C. 

batillariae, les escargots ont des coquilles anormalement larges et sont distribués dans la partie 

inférieure de la zone intertidale. Lorsque infecté par R. cercaria, leur coquille est seulement un peu 

plus grosse et les escargots sont distribués dans la partie supérieure de la zone intertidale. Lorsque 

les escargots sont co-infectés par les deux parasites, ils ont une coquille de tailles intermédiaires et 

habitent une profondeur à mi-chemin, suggérant que les deux parasites peuvent affecter 

simultanément le phénotype des escargots co-infectés (Miura & Chiba, 2007). Ces résultats 

montrent les interactions possibles entre les parasites et les modifications du comportement dues à 

la co-infection.  

Finalement, il arrive que des changements de comportement soient causés par une simple 

réponse pathologique à l’infection, sans conséquences adaptatives (c.-à-d. débilitation de l’hôte) 

(Allan et al., 2020; Guitard et al., 2022; Holland & Cox, 2001). Après une infection sévère à des 

larves de nématode (Toxocara canis) dans le cerveau, les souris (Mus muculus) augmentent leur 

temps d’immobilité et diminuent leurs comportements d’exploration, ce qui est expliqué par une 

débilitation causée par le parasite (Holland & Cox, 2001). En effet, T. canis peut infecter un large 

éventail d’hôtes paraténiques qui ont des comportements différents lorsqu’ils sont infectés, 

suggérant que le parasite ne sélectionne pas un trait en particulier et donc, cette infection est 

probablement une simple réponse pathologique. Chez le crapet-soleil (Lepomis gibbosus), les 

individus extrêmement infectés par des ténias de l’achigan (Proteocephalus ambloplites) ont des 

réponses d’évitement diminuées lors d’une attaque aérienne simulée (Guitard et al., 2022). Ceci 

pourrait être expliqué par un dommage causé aux organes internes par l’infection, puisque l’hôte 
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final n’est pas un oiseau piscivore, mais bien un poisson piscivore. En bref, plusieurs mécanismes 

peuvent expliquer comment un parasite modifie les comportements interindividuels au sein d’une 

population. Toutefois, dans certains cas, il est possible que ce soient les différences 

comportementales interindividuelles initiales qui prédisent les infections d’un hôte. 

Susceptibilité aux infections parasitaires   

Quelques chercheurs se sont demandé si le comportement permet de prédire la susceptibilité 

aux infections parasitaires (Bohn et al., 2017; Boyer et al., 2010; Koprivnikar et al., 2012; 

Santicchia et al., 2019; Wilson et al., 1993). Les différences comportementales initiales des 

individus avant une infection pourraient déterminer comment ceux-ci interagissent avec leur 

environnement et ainsi, devenir plus ou moins susceptibles de rencontrer des parasites et de se faire 

infecter. Par exemple, Poulin et al. (1991) ont suggéré que les saumons de fontaine (Salvelinus 

fontinalis) plus actifs ont plus de chances d’acquérir des copépodes parasitaires (Salrnincola 

edwardsii) libres dans l’eau puisque ces ectoparasites sont attirés par les ombres et perturbations 

mécaniques de l’eau. Des niveaux élevés d’activité et d’exploration seraient plus à risque 

d’infection par l’exploration de nouveaux objets ou environnements en s’exposant potentiellement 

à un large éventail de parasites. Toutefois, les larves de la grenouille des bois (Lithobates 

sylvaticus) plus exploratrices et actives sont moins susceptibles à l’infection avec des trématodes 

(Echinoparyphium spp), ce qui est probablement attribuable aux comportements antiparasitaires 

efficaces, comme l’évasion et l’élimination des parasites (Koprivnikar et al., 2012). Une étude 

pionnière de Wilson et al. (1993) a suggéré que le parasitisme est un facteur important dans la 

variation des traits, en montrant que les comportements d’exploration des crapets-soleils sauvages 

covariaient avec les niveaux d’infection de deux espèces de trématodes. Les individus pêchés à la 

nasse, c’est-à-dire qualifiés de téméraires, avaient des charges parasitaires significativement plus 

élevées de points noirs (« black spot ») (Neascus sp.) et une charge plus faible de vers blancs 

(« white grub ») (Posthodiplostomum minimum) que les individus pêchés à la seine (mélange 

d’individus timides et téméraires) (Wilson et al., 1993). Dans ce contexte, il est peu probable que 

les points noirs enkystés dans la peau manipulent le comportement, alors qu’il serait plus probable 

que les vers blancs que l’on retrouve dans le foie ou les vers jaunes (« yellow grub ») (Clinostomum 

spp.) dans le cerveau soient à l’origine d’un mécanisme semblable (Wilson et al., 1993). Une 

interprétation alternative des résultats a été proposée : les différences comportementales entre les 
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individus seraient à l’origine de l’acquisition des parasites selon l’utilisation de l’habitat, ce qui 

suggérerait que la charge parasitaire pourrait prédire le comportement du poisson dans ce contexte 

(Wilson et al., 1993). Il s’agit de l’une des premières études à avoir suggéré qu’il existe une relation 

entre la charge parasitaire et le comportement animal.  Cependant, encore à ce jour, peu d’études 

ont investigué de plus près ces résultats en utilisant des conditions contrôlées ou semi-contrôlées. 

De plus, il est difficile de faire la distinction entre ces hypothèses concurrentes dans les études 

corrélationnelles (Barber & Dingemanse, 2010). 

 

Infection expérimentale  

Pour comprendre les changements de comportement chez les hôtes à la suite d’une infection 

parasitaire, il est essentiel de pouvoir réaliser une infection expérimentale pour obtenir des données 

d’un même individu avant et après l’infection. Les infections expérimentales sont souvent réalisées 

en laboratoire en isolant un nombre connu de parasites dans un hôte sous conditions contrôlées 

(Hua et al., 2019; Sharp et al., 1992; Sweeting, 1974; Woo, 1979). Bien que les infections 

expérimentales en laboratoire soient très informatives, elles ne permettent pas de capturer toute la 

complexité derrière les infections naturelles. En effet, les co-infections se produisent très 

régulièrement dans la nature (Venter et al., 2022) et peuvent créer de la compétition entre plusieurs 

parasites dans un même hôte (Dallas et al., 2019; Fellous & Koella, 2009; Hafer, 2016; Lello et al., 

2018; Mideo, 2009), ce qui peut modeler l’évolution des parasites (Karvonen et al., 2019) et altérer 

la transmission entre les hôtes (Lello et al., 2018; Randall et al., 2013). De plus, les infections 

expérimentales peuvent être difficiles à réaliser en laboratoire, particulièrement dans le cas où 

plusieurs hôtes sont nécessaires dans le cycle de vie du parasite (Sharp, 1990). Quelques 

expériences récentes ont tenté de contourner les problèmes associés aux infections en laboratoire 

en infectant des animaux dans des environnements semi-naturels (p. ex. des cages dans un lac) 

(Karvonen et al., 2004; Mathieu‐Bégné et al., 2022; Mauduit et al., 2022). Mauduit et al. (2022) 

ont réussi à infecter le saumon quinnat juvénile (Oncorhynchus tshawytscha) avec deux parasites 

myxozoaires en plaçant des individus dans des cages dans une rivière pour mesurer les 

conséquences de l’infection sur la santé des poissons. Par ailleurs, Karvonen et al. (2004) ont mis 

en cage des truites arc-en-ciel (Oncorhynchus mykiss) dans un lac pour être infectées par des 

trématodes (Diplostomum spathaceum) afin de déterminer l’efficacité avec laquelle la résistance 

acquise permet de protéger les poissons contre le parasite dans des conditions d’infection naturelle. 
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Malgré les défis soulevés par l’utilisation d’infections semi-naturelles (p. ex. le contrôle de 

l’exposition individuelle à l’infection), ces infections sont probablement plus représentatives de ce 

qui se produit dans la nature (c.-à-d. la co-infection) et permettent également aux individus de vivre 

des conditions environnementales fluctuantes semblables à ce qu’ils expérimentent lors d’une 

infection dans la nature. Ainsi, tester le comportement des mêmes individus avant et après une 

infection expérimentale peut aider à démêler la cause et l’effet entre le comportement et le 

parasitisme. 

 

Condition corporelle  

La condition corporelle, un indice de santé général qui repose sur la relation entre la 

longueur et la masse d’un individu (Bolger & Connolly, 1989; Sánchez et al., 2018), a souvent été 

mise en relation avec le comportement animal. Par exemple, la prise de risque covarie avec la taille 

corporelle et la condition corporelle chez la mésange charbonnière (Parus major) (Moiron et al., 

2019). Les lézards ibériques des rochers (Lacerta monticola) en mauvaise santé sont plus timides, 

suggérant une habilité moindre pour fuir les prédateurs pour les individus en mauvaise condition 

corporelle et forçant ceux-ci à prendre moins de risques (López et al., 2005). Par ailleurs, la 

condition corporelle peut être influencée par le parasitisme. La condition corporelle est souvent 

réduite en présence de parasites (Lagrue & Poulin, 2015). Chez le crapet arlequin (Lepomis 

macrochirus), il a été montré que l’infection par un trématode (Uvulifer ambloplitis) réduit 

significativement la condition corporelle des individus (Lemly & Esch, 1984). Toutefois, des hôtes 

en meilleure condition corporelle pourraient tolérer l’infection et ainsi, créer une corrélation 

positive entre la charge parasitaire et la condition corporelle au niveau de la population (Sánchez 

et al., 2018). La condition corporelle d’un animal sauvage peut donner un aperçu de la façon dont 

l’infection parasitaire affecte sa santé, ce qui peut également être lié au comportement. Par 

exemple, une étude sur le crapet-soleil a montré une relation négative entre la charge parasitaire et 

les comportements exploratoires, mais cette corrélation n’a été observée que pour les individus en 

mauvaise condition corporelle (Thelamon, 2023). Chez le chevreuil (Capreolus capreolus), la 

probabilité de dispersion est corrélée négativement par l’abondance de nématodes et positivement 

par la masse corporelle (Debeffe et al., 2014). Malgré le fait que la condition corporelle ait été mise 

en lien avec le comportement et le parasitisme dans plusieurs études, des études expérimentales 

sont nécessaires pour comprendre la direction causale entre ces relations. 
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Description de l’étude et importance  

Ce mémoire porte sur les effets d’une co-infection expérimentale par des trématodes et des 

cestodes sur la condition corporelle et les traits de comportement du crapet-soleil, soit la témérité, 

l’exploration et l’activité.   

Espèce modèle  

L’espèce modèle utilisée est le crapet-soleil, un poisson d’eau douce de la famille des 

Centrarchidae et native de l’est de l’Amérique du Nord (Miller, 1963; Wilson et al., 1993). C’est 

un poisson généraliste, consommateur d’insectes, de crustacés, de vers et de petits poissons, qui 

fait partie du régime alimentaire de plusieurs poissons piscivores, tels que l’achigan à grande et 

petite bouche (Micropterus salmoides, M. dolomieu) et d’oiseaux piscivores, comme le grand héron 

(Ardea herodias) ou le martin-pêcheur (Megaceryle alcyon)  (Wilson et al., 1993). Le crapet-soleil 

a été utilisé dans des études antérieures pour mesurer les aspects de la trappabilité, les réponses de 

fuite, la témérité, l’exploration et la cognition (Guitard et al., 2022; Thambithurai et al., 2022; 

Thelamon, 2023; Wilson et al., 1993). C’est une espèce de poissons qui tolère bien la vie en 

laboratoire et qui est facile à maintenir en aquarium. De plus, il s’agit d’un poisson chez lequel on 

retrouve plusieurs parasites différents, avec des gradients de parasitisme selon les lacs étudiés. 

Dans le cadre de mon étude, deux types d’endoparasites ont été considérés, soit des trématodes et 

des cestodes.   

 

Parasites étudiés  

Deux espèces de trématodes (Uvulifer ambloplitis et Apophallus sp) sont retrouvées 

fréquemment chez les crapets-soleils infectés au site de l’étude. Ces trématodes causent la maladie 

du point noir qui se manifeste par l’apparition de points noirs sous la peau, les nageoires et dans 

les muscles du poisson. Avec ces points noirs, il est possible d’estimer la charge parasitaire du 

poisson sans le sacrifier. Il s’agit d’un endoparasite ayant un cycle de vie complexe, c’est-à-dire 

qui nécessite plusieurs hôtes intermédiaires obligatoires pour se rendre à son hôte final. Sous leur 

forme adulte, les trématodes se reproduisent de façon sexuée dans l’intestin de leur hôte final, un 

oiseau piscivore, tel que le martin-pêcheur ou le grand héron (Fig. 1-1). Les œufs sont libérés dans 

l’eau par les excréments de l’oiseau et éclosent en miracidie après environ 21 jours sur le substrat 
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(Roberts et al., 2009). Les miracidies infectent le premier hôte intermédiaire, un escargot aquatique, 

de la famille des Planorbidae, Lymnaeidae ou Hydrodiidea. Les miracidies se multiplient de façon 

asexuée dans leur premier hôte avant d’être relâchées sous forme de cercaires (stade libre). Par la 

suite, les cercaires nagent librement dans l’eau avant d’entrer en contact avec un poisson, comme 

le crapet-soleil, l’achigan à petite bouche ou la perchaude (Perca flavescens) (Lemly & Esch, 1984; 

Margolis & Arthur, 1979). Une fois dans son hôte-poisson, le parasite se transforme en 

métacercaire. Le parasite est alors dans une forme dormante et s’enkystera sous la peau, les 

nageoires, les muscles, la queue et les branchies du poisson. Le cycle de vie recommence au 

moment où le crapet-soleil se fait prédater par un oiseau piscivore (Fig. 1-1). Les trématodes 

causant la maladie des points noirs peuvent avoir des effets sur le comportement et la physiologie 

de leurs hôtes. Chez le grand brochet (Esox lucius), les poissons infectés par la maladie des points 

noirs sont plus petits que les poissons non infectés entre l’âge d’un et quatre ans, et cette différence 

augmente avec l’âge (Harrison & Hadley, 1982). Par ailleurs, les crapets-soleils qualifiés de 

téméraires avaient deux fois plus de points noirs que les individus qualifiés plus timides (Wilson 

et al., 1993) et les crapets-soleils ayant une grande densité de points noirs et une condition 

corporelle faible avaient des tendances exploratoires moins grandes (Thelamon, 2023).   

 

Figure 1-1. Illustration du cycle de vie de Uvulifer ambloplitis, trématode causant la maladie du 

point noir. 

Les cestodes sont également des endoparasites retrouvés chez le crapet-soleil dans les lacs 

laurentiens, notamment Proteocephalus ambloplitis (« bass tapeworm »). Le cycle de vie de ce 



22 
 

parasite est complexe et peut nécessiter jusqu’à trois hôtes (Fig. 1-2). Tout d’abord, en milieu 

aquatique, les coracidiums, c’est-à-dire les œufs, sont éjectés de l’hôte final par les excréments. 

Les coracidiums sont ingérés par le premier hôte intermédiaire, un crustacé planctonique 

appartenant au groupe des copépodes, dans lequel les embryons se transforment en larves 

procercoïdes. Par la suite, le deuxième hôte intermédiaire, un petit poisson tel que le crapet-soleil, 

sera infecté par le parasite en consommant des copépodes infectés. Les larves procercoïdes migrent 

de l’intestin vers le cœlome, où elles deviennent des larves plérocercoïdes et attendent l’ingestion 

par leur hôte final (Daly et al., 2006). Les larves plérocercoïdes peuvent se retrouver dans la cavité 

cœlomique, les muscles ou les organes du poisson. Chez le crapet-soleil, les larves sont retrouvées 

majoritairement dans le foie et le tractus digestif chez les individus âgés de deux à quatre ans 

(Gradito, observations personnelles). Le cycle est complété lorsque l’achigan consomme le crapet-

soleil, et que les plérocercoïdes pénètrent dans l’intestin de l’hôte final et envahissent les organes, 

notamment les gonades (Daly et al., 2006). Les cestodes peuvent avoir plusieurs effets chez 

différents taxons. Par exemple, on observe une diminution de l’activité et de la consommation 

d’oxygène chez un hôte intermédiaire amphipode (Franceschi et al., 2007), une diminution de 

l’évitement des prédateurs et une augmentation de la nage en surface chez l’épinoche à trois épines 

(Gasterosteus aculeatus) (LoBue & Bell, 1993). Chez le crapet-soleil, l’infection par des cestodes 

diminue significativement les taux métaboliques standard et maximal et diminue la réponse 

d’évitement suite à une attaque aérienne simulée lorsqu’ils sont co-infectés avec des points noirs 

(Guitard et al., 2022).   
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Figure 1-2. Illustration du cycle de vie de Proteocephalus ambloplitis, cestode qui cause une 

pathologie du foie chez le crapet-soleil (Lepomis gibbosus). 

Objectifs et hypothèses  

L’objectif de ce mémoire était d’explorer la relation entre les traits de comportement, la densité 

de parasites et la condition corporelle de crapets-soleils (Lepomis gibbosus) sauvages. Plus 

précisément, nous avons mesuré à l’aide de tests standardisés la témérité, l’exploration et l’activité, 

ainsi que la condition corporelle, des crapets-soleils avant et après une infection expérimentale en 

milieu semi-naturel par des trématodes et cestodes. Étudier les effets d’une co-infection est 

écologiquement pertinent, puisque les crapets-soleils sont retrouvés infectés par plusieurs types de 

parasites dans les lacs laurentiens. L’utilisation de cages dans un lac où la prévalence de parasites 

est élevée a permis de co-infecter les poissons et de mieux comprendre la relation entre le 

comportement et le parasitisme. Avec cette approche expérimentale, nous avons exploré 

l’influence du comportement sur la susceptibilité à l'infection, tout en étudiant l'impact de 

l'infection sur le comportement. Plus précisément, l’étude soulevait trois questions : (i) existe-t-il 

des différences comportementales constantes (c.-à-d. personnalité) et des syndromes 

comportementaux chez le crapet-soleil? ; ii) la co-infection modifie-t-elle le comportement 

individuel et la covariance entre les traits comportementaux? ; et finalement (iii) comment la co-

infection affecte-t-elle la condition corporelle et les traits de comportement? Lorsque les poissons 

ne sont pas infectés, nous prédisions des différences de comportement individuelles constantes et 
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une corrélation positive entre la témérité, l’exploration et l’activité (Herde & Eccard, 2013; 

Monceau et al., 2015; Wilson & Godin, 2009). Chez les poissons infectés, nous prédisions que 

l’infection parasitaire réduirait la répétabilité des traits, car la réduction de la variance 

interindividuelle dans les comportements devrait aider les parasites à maximiser leur transmission 

aux hôtes finaux (Poulin, 2013). Suivant la même idée, les syndromes comportementaux devraient 

être renforcés par l’infection et nous nous attendions à une augmentation des réponses moyennes 

d’exploration, d’activité et de témérité, car les crapets-soleils sont des hôtes intermédiaires dans le 

cycle de vie des parasites, et l’augmentation de ces traits et syndromes comportementaux pourrait 

entraîner une plus grande vulnérabilité à la prédation pour faciliter la transmission parasitaire 

(Barber et al., 2004; Berdoy et al., 2000; Lafferty & Morris, 1996). Nous prévoyions que la 

condition corporelle serait réduite chez les poissons infectés expérimentalement, ce qui pourrait 

influer sur la façon dont les parasites affectent leur comportement (Lagrue & Poulin, 2015; 

Thelamon, 2023). Ainsi, nous nous attendions à trouver différentes corrélations entre la condition 

corporelle, la densité parasitaire et le comportement des poissons infectés. 

Mon projet a permis de développer une méthode d’infection expérimentale en milieu semi-

naturel dans un lac, pour des poissons d’eau douce. Pour comprendre comment une infection peut 

modifier le comportement d’un hôte et pouvoir interpréter les conséquences écologiques de ces 

résultats, il est important de pouvoir récréer les infections naturelles et les conditions que l’hôte 

expérimente dans son habitat naturel. Ce projet nous a permis d’explorer la complexité des 

changements de comportement causés par une co-infection, en soulignant la nécessité d’intégrer 

des méthodes en milieu semi-naturel.  
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Chapitre 2 – Co-infection par des trématodes et des cestodes 

diminue la condition corporelle et les niveaux d’activité chez le 

crapet-soleil (Lepomis gibbosus) 
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Résumé 

Le parasitisme est de plus en plus considéré comme un facteur écologique pouvant créer 

des variations dans la personnalité des individus. Pourtant, la direction causale de la relation entre 

la personnalité et les parasites reste incertaine. Nous avons mesuré trois traits de personnalité (i.e. 

témérité, exploration, activité) de crapets-soleils (Lepomis gibbosus) sauvages avant et après une 

infection expérimentale. À l'aide d'une expérience en milieu semi-naturel dans un lac, nous avons 

infecté avec succès les crapets-soleils avec des trématodes causant la maladie des points noirs et 

des cestodes. Malgré nos suppositions initiales (c.-à-d. que tous les individus ont le même risque 

d’infection dans une cage), nous avons constaté que les traits comportementaux initiaux 

influençaient fortement la susceptibilité à l’infection : les poissons initialement plus téméraires et 

moins actifs ont acquis une densité plus élevée de points noirs et de cestodes pendant l’infection. 

Nous avons également trouvé une diminution de la condition corporelle par la densité de cestodes, 

suggérant une débilitation de l’hôte. La condition corporelle était corrélée positivement avec la 

distance parcourue, quel que soit le statut d’infection individuel. La répétabilité des traits (c.-à-d. 

exploration et activité) et du syndrome comportemental entre l’exploration et l’activité semblait 

diminuer après l’infection expérimentale. La distance parcourue et la densité de trématodes étaient 

négativement corrélées, suggérant que l’infection par les points noirs diminue le niveau d’activité 

des hôtes. Sachant que les parasites causant la maladie des points noirs ont un cycle de vie 

complexe et que le crapet-soleil est un hôte intermédiaire, ce changement dans le comportement 

de l’hôte pourrait aider le parasite à compléter sa transmission aux oiseaux-hôtes piscivores en 

augmentant la prédation sur les poissons infectés. Bien que nous ne puissions pas confirmer la 

direction de la causalité, nos résultats montrent un lien étroit entre le comportement et le 

parasitisme. Nous proposons que deux mécanismes puissent fonctionner simultanément : le 

comportement initial des individus influence le risque d’infection, et l’infection peut créer de la 

variation au niveau de la plasticité comportementale des individus. 

Mots clés: Comportement de maladie, Hôte-parasite interactions, Indice Fulton, Comportement 

animal, Poisson d’eau douce, Ténia de l’achigan, Uvulifer sp. 
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Abstract 

Parasitism is increasingly seen as an ecological factor contributing to behavioural variation 

among individuals. Yet the causal direction of the relationship between animal behaviour and 

parasites remains unclear. We measured behavioural traits (i.e. boldness, exploration, activity) in 

pumpkinseed sunfish (Lepomis gibbosus) before and after an experimental infection using cages in 

a lake where sunfish were exposed to cestode and trematode infection for one month. Despite our 

initial assumptions (i.e. all individuals have the same risk of infection within a cage), we found that 

initial behavioural traits strongly influenced infection susceptibility: initially bolder and less active 

fish acquired a higher density of black spots and cestodes during the infection. Fish body condition 

decreased with increasing cestode density, suggesting that infection is costly to hosts. Body 

condition was positively correlated with distance swam, a measure of activity, regardless of 

individual infection status. The repeatability of exploration and activity behaviour and the strength 

of the activity-exploration correlation (i.e. behavioural syndrome) were reduced after experimental 

infection. Distance swam and trematode density were negatively correlated, suggesting that this 

infection decreases host activity levels. Since trematodes have a complex life cycle with 

piscivorous birds as a final host, a decrease in activity following infection may make infected fish 

more susceptible to bird predation, benefiting the parasite. While we cannot confirm the direction 

of causality, our results show a close link between behaviour and parasitism. We propose that two 

mechanisms may simultaneously operate: the initial behaviour of individuals influences the risk of 

infection, and infection can create variation in behavioural plasticity of individuals. 

Keywords: Endoparasitism, Bass tapeworm, Bayesian statistics, Black spot disease, Freshwater 

fish, Fulton condition index, Host-parasite interactions, Shelter emergence test, Sickness 

behaviour, Open field test.  
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1.  Introduction 

It is now well-established that inter-individual behavioural differences consistent over time 

and contexts (i.e. personality) exist within wild animal populations (Barber & Dingemanse, 2010). 

Ecological factors, including predation and resource competition, can act as drivers of behavioural 

variation in a variety of systems (Bell & Sih, 2007; Bucklaew & Dochtermann, 2021; Dingemanse 

& Réale, 2005; Kortet et al., 2010; Tariel et al., 2020). Similarly, state-dependent traits such as 

body condition can also impact behavioural traits (López et al., 2005; Moiron et al., 2019) and have 

been linked with parasite infection (Debeffe et al., 2014; Thelamon, 2023). By contrast, the overall 

importance of parasites in driving behavioural differences in wild populations remains unclear 

despite growing interest in understanding their role in contributing to inter-individual behavioural 

differences (Barber et al., 2000, 2017; Dubois & Binning, 2022). Parasites are ubiquitous 

organisms that live and use resources on (ectoparasite) or in (endoparasite) an organism (Goater et 

al., 2014), However, parasites are often overlooked in behavioural and physiological studies 

(Chrétien et al., 2023), limiting our understanding of their importance in explaining trait variation 

among individuals.  

Specifically, a growing number of studies have documented correlations between parasite 

infection and animal behaviour (Barber et al., 2017; Barber & Dingemanse, 2010; Kortet et al., 

2010) suggesting that infected individuals behave differently than uninfected ones in a range of 

behaviours (e.g. risk-taking, exploration, predator avoidance, activity) (Barber et al., 2017; Berdoy 

et al., 2000; Poulin, 1994; Webster et al., 1994). However, two competing hypotheses can explain 

these trends. First, infection with parasites may cause changes in host behaviour (Moore, 2013; 

Poulin, 1995). Direct modification of behaviour by parasites, in particular, can occur via parasite 

manipulation, a phenomenon often seen in hosts infected by parasites with complex life cycles (i.e. 

requiring several intermediate hosts) (Lafferty, 1999; Parker et al., 2009). For example, infection 

by Toxoplasma gondii changes the behaviour of host rats (Rattus norvegicus) that become attracted, 

rather than repelled, by the small of cat urine. Since cats are the final host for T. gondii, this change 

in rat behaviour makes it more likely that infected rats are predated on by cats, allowing the parasite 

to complete its life cycle (Berdoy et al., 2000). Parasites can also indirectly alter host behaviour 

through the host compensatory response (Lefèvre et al., 2008) or through adaptive responses like 

sickness behaviours (Dantzer & Kelley, 2007; Kelley et al., 2003; Lopes et al., 2021; Tizard, 2008). 
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For instance, Kirsten et al. (2018) showed that zebrafish (Danio rerio) reduce locomotion, social 

interactions, and exploratory behaviours when the fish immune system is activated. Second, pre-

existing individual behavioural differences may influence host susceptibility to infection (Bohn et 

al., 2017; Koprivnikar et al., 2012; Santicchia et al., 2019; Wilson et al., 1993). For example, 

Wilson et al. (1993) found differences in the parasite fauna from pumpkinseed sunfish (Lepomis 

gibbosus) collected with different fishing methods. They suggested that behavioural differences 

predict the parasite fauna a fish is likely to encounter, and thus, be infected with. Similarly, an 

experimental study showed that more exploratory and active tadpoles (Lithobates sylvaticus) are 

less susceptible to infection with trematodes (Echinoparyphium spp), suggesting that behavioural 

differences were strong predictors of infection intensity (Koprivnikar et al., 2012). Yet, 

distinguishing between these competing hypotheses is challenging in correlational studies (Barber 

& Dingemanse, 2010).  

Experimental infections can help disentangle the direction of the causal relationship 

between parasitism and behaviour. Experimental infections are often conducted in the laboratory 

by infecting a host with a known number and species of parasite(s) under controlled conditions 

(Hua et al., 2019; Sharp et al., 1992; Sweeting, 1974; Woo, 1979). While laboratory infections are 

informative, they do not capture the complexity of natural infections, where co-infection and 

environmental variations can alter the nature or the impact on hosts (Venter et al., 2022). For 

instance, mice (Mus musculus) co-infected with influenza-tuberculosis experience more severe 

disease than when infected with only a single pathogen (Redford et al., 2014; Walaza et al., 2020). 

Co-infection is common in nature and can create competition between parasites within a host 

(Dallas et al., 2019; Fellous & Koella, 2009; Lello et al., 2018; Mideo, 2009), which can shape 

parasite evolution (Karvonen et al., 2019) and alter between-host transmission (Lello et al., 2018; 

Randall et al., 2013). Experimental infections can also be difficult to perform, especially when 

multiple hosts are involved (Sharp, 1990). An alternative to experimental infection in laboratory 

settings involves infecting animals in semi-natural environments (Karvonen et al., 2004; Mathieu‐

Bégné et al., 2022; Mauduit et al., 2022). For instance, Mauduit et al. (2022) successfully infected 

juvenile Chinook salmon (Oncorhynchus tshawytscha) with two myxozoan parasites by placing 

individuals in cages in a river to measure the consequences of infection on fish health. Karvonen 

et al. (2004) placed rainbow trout (Oncorhynchus mykiss) in cages in a lake to be infected by 

trematodes (Diplostomum spathaceum) to determine how effectively acquired resistance protects 
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fish against the parasite. Despite the challenges presented by using semi-natural infections (e.g., 

controlling individual parasite exposure), they are likely more representative of what occurs in the 

wild (i.e. co-infection), and allows individuals to experience fluctuating environmental conditions 

similar to what they experience during natural infection. This way, we can expose all individuals 

to a similar risk of infection. In addition, measuring individual behaviour before and after an 

experimental infection can help us understand the degree to which initial behavioural traits are 

related to susceptibility to infection as well as how infection subsequently modulates behaviour. 

 Body condition, an index of general health (Bolger & Connolly 1989, Sanchez et al. 2018), 

is a state-dependent trait that influences and can be influenced by both individual behaviour and 

infection status. For instance, risk-taking covaries with body size and body condition in great tits 

(Parus major) (Moiron et al., 2019), and Iberian rock lizards (Lacerta monticola) in poor body 

condition are shyer (López et al., 2005). Furthermore, body condition is often reduced in the 

presence of parasites (Lagrue & Poulin, 2015; Sánchez et al., 2018). Conversely, hosts in better 

condition may be able to tolerate more parasites and thus, a positive correlation between body 

condition and parasite load can also exist at the population level (Sánchez et al., 2018). Either way, 

body condition can provide insight into how parasitic infection affects host health, which can also 

be linked to behaviour. For instance, Thelamon (2023) found a negative relationship between 

parasite load and exploratory behaviours in fish hosts, but only for individuals in poorer body 

condition. Assessing how body condition changes during the course of an infection is thus an 

important metric to consider when exploring relationships among behaviour and parasitism. 

Here, we explored the relationships between behaviour, parasite density and body condition in 

experimentally co-infected, wild-caught pumpkinseed sunfish (Lepomis gibbosus). Pumpkinseed 

sunfish can be infected by numerous parasitic worms including trematodes, cestodes and 

nematodes in the wild (Chapman et al., 2015). We tested the same individuals’ behavioural traits 

(i.e. boldness, exploration, activity) before and after an experimental infection in a lake where 

parasite prevalence is high. We restricted fish movement in the lake by placing them in cages to 

allow similar exposure to all individuals. Specifically, our study had three main questions: (i) are 

there consistent behavioural differences (i.e. personality) and behavioural syndromes in sunfish? 

(ii) does co-infection alter individual behaviour and covariance among behavioural traits? and (iii) 

how does co-infection affect body condition and behaviour? We were also able to test whether 



32 
 

initial behavioural traits influence susceptibility to infection while in cages. When fish are 

uninfected, we expect to find consistent individual behaviour differences and a positive correlation 

between boldness, exploration, and activity as these traits can form a behavioural syndrome in 

some fish species (Herde & Eccard, 2013; Monceau et al., 2015; Wilson & Godin, 2009). 

Following infection, we expect a reduction in the repeatability of behavioural traits because 

reducing inter-individual variance in behaviour among fish that are infected should help parasites 

maximize their transmission to final hosts (Poulin, 2013). Following the same idea, behavioural 

syndromes should be strengthened by infection and we expect an increase in mean boldness, 

exploration, and activity at the population level because sunfish are intermediate hosts in the 

parasite life cycle, and increases in these traits and syndromes could result in more vulnerability to 

predation to facilitate parasite transmission (Barber et al., 2004; Berdoy et al., 2000; Lafferty & 

Morris, 1996). We predict mean boldness, exploration, and activity at the population level to 

increase in individuals experimentally infected. Body condition should be reduced in 

experimentally infected fish, which could also influence correlations between infection and 

behaviour (Lagrue & Poulin, 2015; Thelamon, 2023). 
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2. Methods 

Study species 

Pumpkinseed sunfish (Centrarchidae: Lepomis gibbosus) (Miller, 1963; Wilson et al., 1993) 

are generalist freshwater fish native to eastern North America. They feed on insects, crustaceans, 

worms, and small fish, and are prey to several piscivorous fish and birds, including small and 

largemouth bass (Micropterus dolomieu, M. salmoides) and great blue heron (Ardea herodias) 

(Wilson et al., 1993). Pumpkinseed sunfish have been used in previous studies to measure aspects 

of trappability, boldness, exploration, and cognition (Thambithurai et al., 2022; Thelamon, 2023; 

Wilson et al., 1993). In Laurentian lakes where this study was conducted, sunfish are commonly 

infected by at least two species of trematodes (e.g. Uvulifer ambloplitis and Apophallus sp.) which 

cause visible black spots on fins and skin as well as in fish muscles (i.e. black spot disease). These 

endoparasites have a complex life cycle with multiple hosts needed for development and 

reproduction to occur: a freshwater snail (e.g. Amnicola limosa), a sunfish and a piscivorous bird 

(e.g. kingfishers, Megaceryle alcyon; great blue heron, Ardea herodias). Infection with black spot 

disease has been found to reduce host growth and survival in Northern pike (Esox lucius) (Harrison 

& Hadley, 1982), increase oxygen consumption and reduce body condition in bluegill (Lepomis 

macrochirus) (Lemly & Esch, 1984), and is associated with behavioural differences in 

pumpkinseed sunfish (Thelamon, 2023; Wilson et al., 1993). Bass tapeworms (Cestoda: 

Proteocephalus ambloplitis) are also endoparasites with a complex life cycle. This cestode requires 

a planktonic crustacean like copepods, a small fish like the pumpkinseed sunfish and a piscivorous 

fish, including small and largemouth bass to complete its life cycle. Cestode infection is linked to 

a decrease in predator avoidance and increase surface swimming in three-spined stickleback 

(Gasterosteus aculeatus) (LoBue & Bell, 1993) and decrease in standard and maximum metabolic 

rates as well as a decrease in anti-predator response in pumpkinseed sunfish (Guitard et al., 2022).   

Animal collection and husbandry 

Sampling and experiments were carried out at the Université de Montréal’s Station de 

Biologie des Laurentides (SBL) in Saint-Hippolyte, Québec (45.98898°N – 74.00013°W) between 

May and September 2022. A total of 72 pumpkinseed sunfish (Lepomis gibbosus) were collected 

by seine net in Lake Cromwell (45.59231°N, -73.59565°W) on May 30 and 31, 2022. Sub-adult 

individuals measuring between 4 and 5 cm (1-2 years of age, mean mass: 2.2±0.03 grams, mean 
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standard length: 4.3±0.02 cm) and few visible black spots (Trematoda: Apophallus sp. and Uvulifer 

sp.; min-max: 0 - 28; median: 2) were kept. Fish were transported back to the laboratory in aerated 

buckets within 2 hours of capture. For the first week following capture, fish underwent a salt bath 

(3 g/L) quarantine treatment to reduce fungal and/or bacterial infections (Lanikova et al., 2021). 

Two doses of praziquantel treatment (2 mg/L) were also administered as a bath for 24 hours to 

eliminate unencysted cestodes and trematodes (Binning et al., 2018; Norbury et al., 2022). Tanks 

were cleaned and water and salt mixtures were changed once daily one or two hours after feeding 

time.  

Following the quarantine period, fish were housed in six tanks (50,3 x 24,1 x 29 cm, 45L), 

separated with a partition to ensure group stability (n = 6 per group) and minimize aggressive 

interactions (10 experimentally infected groups; 2 control groups that stayed in the lab). Water was 

supplied via a flow-through system pumped from nearby Lac Croche (45.99003°N, -74.00567°W). 

Water was filtered on arrival with a sand filter and sterilized with ultraviolet light. Fish were fed 

10 to 12 grams of frozen bloodworms every morning. Tanks were siphoned 1 hour following 

feeding to remove uneaten food and excrement. PVC tubes and plastic plants were provided as a 

refuge. Fish were maintained in natural summer light cycle: 14 hours of light and 10 hours of 

darkness.  

All fish were weighed and measured (total length, standard length, mass) during the second 

week of acclimatization. For each individual, we quantified trematodes with a plastic bag 

containing water and counting the number of black spots on the left side of the fish's body, dorsal 

and anal fin (to avoid double counting) as well as on both sides for pelvic and pectoral fins. We 

assume infection is homogenous and doubled the number counted for the right side (excluding 

pelvic and pectoral fins). To identify individuals, a unique color code was implanted in the fish 

using a visible elastomer implant (VIE tags, Northwest Marine Technology). Fish were given a 

two-week acclimatization period following salt bath treatment before the behavioural experiments 

began. 

 

Ethical note  

Fish were collected and cared for with approval from the Université de Montréal’s animal 

care committee and the ministère de l’Environnement, de la Lutte contre les changements 
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climatiques, de la Faune et des Parcs (Comité de Déontologie de l’Expérimentation sur les 

Animaux; Permit number: 22-025, Collection permit number: 2022-05-16-1971-15-S-P). 

Behavioural experiments 

All behavioural experiments were conducted between 8:30 am and 1:00 pm to standardize 

hunger levels and other sources of diurnal variability. Four behavioural arenas were used to 

measure behavioural traits: exploration, activity, and boldness. These traits were measured twice 

before (T1 and T2) and twice after (T3 and T4) an experimental infection in a semi-natural 

environment. Two randomly selected fish from each of the 12 groups were tested each day (24 fish 

per day). Three days was necessary to test all fish for one trait. Experimental tanks were filled with 

the same water as the holding tanks. Water was changed between each fish. To reduce transport 

stress and minimize exposure to air, fish were transported from their holding tank to the test tank 

in a water-filled beaker covered with black tape. All experiments were filmed from above with a 

digital camera (Go Pro Hero 4). 

Novel environment test 

A novel environment test was used to record exploration and activity behaviour (Jones & 

Godin, 2010; Mazue et al., 2015). Before starting the trial, an individual was placed in a clear 

plastic arena (76 x 30 x 30 cm, water height 10 cm). Fish were given 1 minute to acclimate to the 

environment before behaviour was recorded. Exploration behaviour was recorded over 5 minutes 

as the percentage of surface area (%) covered by a fish in the new environment. One more minute 

was given where no behaviour was recorded. We then recorded fish activity as the distance in 

centimeters swam by a fish in the tank over the next 5 minutes (Archard & Braithwaite, 2011; 

Wilson et al., 1976). Distance swam was calculated and extracted automatically using Lolitrack 5 

software. Exploration was calculated from the X, Y coordinates provided by Lolitrack using R 

[vers. 4.2.2] (R Core Team, 2022). Percentage of surface covered (%) was calculated using the raw 

pixel position of the fish in the videos. Resolution of videos used was 100 pixels. All pixels were 

transformed into 0 (absence of the fish) and 1 (presence of the fish) to calculate surface covered. 

Shelter emergence test 

 A shelter emergence test was conducted and recorded with a Go Pro Hero 4 to assess 

behaviour along the bold-shy continuum (Brown et al., 2005; Brown & Braithwaite, 2004; Carter 
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et al., 2013). Individuals were gently transferred from the water-filled beaker into the middle of a 

16 x 35 cm shelter area behind a closed sliding door for a 15-minute habituation period (Fig. 2-1). 

Two plastic plants were fixed in the shelter area. When the habituation period was over, recording 

started, and the sliding door was opened by lifting gently the door by hand. Emergence time (in 

seconds) for the fish to leave the shelter area completely (i.e. when the fish is fully in the open 

compartment) was recorded. Emergence time in seconds was extracted from the videos (n = 288) 

by one observer. Videos were examined out of order (i.e. not following trial order nor individuals) 

to reduce observer bias.  

  

Figure 2-1. Shelter emergence test apparatus to measure boldness-shyness. Fish were placed in the 

shelter area for 15 minutes before the door was lifted and emergence time recorded. Recording 

stopped when the tip of the tail was outside shelter area. 

Experimental infection 

An experimental infection was carried out in Lake Cromwell where prevalence of parasites 

is very high (Apx. 78% black spot prevalence in similar-sized pumpkinseed sunfish; Vigneault, In 

prep.) using 10 galvanized steel cages (60 x 60 x 45 cm) with 6 fish per cage (N = 60). Since 

keeping fish in cages without risk of infection was not possible, two groups of six individuals (n = 

12) were maintained in separate tanks in the laboratory to control for effects of time and habituation 

(Mauduit et al., 2022). These groups were also used to confirm the effectiveness of the anti-parasite 

treatment at killing cestodes within the first week of capture. Shelters made of PVC tubes and 

plastic plants were attached to the bottom of the cages to reduce stress. Caged fish were fed with 

frozen bloodworms every day for the first week, and then every other day for the rest of the month 

at random times of the day to avoid anticipatory behaviour and encourage natural feeding behaviour 

on zooplankton, which is necessary for infection with cestode parasites. Control fish in the 
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laboratory were also fed with frozen bloodworms at random times of the day. Cages were placed 

near the shore of the lake, about 1.5 meters deep in the water in locations with enough water 

circulation to promote oxygenation and stable temperatures. The cages were left for 30 days in lake 

Cromwell (July 7 – August 5, 2022). Caged fish were then brought back to the lab. Both caged fish 

and control fish were again treated in a salt bath for 24 hours before being placed back in their 

holding tanks. Fish were weighed and measured again in the following days before behavioural 

trials (T3-T4), which started 7 days following their return to the lab. Post experimental infection 

trials proceeded as previously described. 

Dissections 

Following T4, fish were weighed, measured, and visible black spots were counted using 

previously described methods (Thambithurai et al., 2022). Fish were then euthanized with an 

overdose of clove oil and dissected within 2 minutes of being sacrificed. The liver, body cavity and 

digestive tract were inspected for parasites that were alive (i.e. moving). A distinction between 

alive and presumed dead parasites was made to account for any cestodes that were killed by the 

praziquantel treatment compared to those that were newly acquired during the experimental 

infection. Brain and gills were examined for parasites as well. Afterwards, muscles were crushed 

with a petri dish to quantify encysted parasites (black spots, yellow grub, or white grub). All 

dissections were performed within a week after T4. To calculate black spot density, we used the 

number of black spots acquired during the experimental infection period (i.e. the number counted 

post-infection minus the number counted pre-infection). For cestode density, we only considered 

live individuals (both procercoid and plerocercoid forms).  

Statistical analyses  

All statistical analyses were performed in R [vers. 4.2.2] (R Core Team, 2022). All variables 

were z-scaled (i.e. (𝑥 − 𝑥‾)/𝜎) before fitting the models to ease model interpretation and improve 

parameter estimation. We fitted our mixed models within a Bayesian statistical framework using 

the brms [vers. 2.18.0]  (Bürkner, 2017) package and rstan [vers. 2.26.15] (Stan development 

team., 2021). We ran four MCMC chains each with 6000 iterations, sampling every iteration. We 

discarded the first 2000 iterations as a warmup. We visually inspected chains to ensure that they 

were mixing well and that chains had converged (i.e. Rhat < 1.02) and ensured that we had an 

effective sample size >1000 for all parameters. When we refer to the variable “treatment” in our 
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models, “control before” (n = 12) are control fish from the two behavioural trials (T1 and T2) which 

were kept in the laboratory throughout the experiment; “uninfected” (n = 60) are fish from T1 and 

T2 that were later placed in cages for the infection protocol; “infected" are the same 60 fish as in 

the uninfected group following experimental infection; and “control after” are the control fish at 

T3 and T4 following 30 days in the lab.  

 

Susceptibility to infection 

To test if behaviour influences parasite infection within cages, we tested whether individual 

behaviour before experimental infection (T1-T2) for each trait was related to black spot and cestode 

density acquired during experimental infection. For each trait measured, we fitted one model with 

black spot density and one model with cestode density as the response variables, behaviour before 

(T1-T2) as a fixed effect, fish ID and cage ID as random factors (See Table A 1, model 1).  

 

Personality and behavioural syndromes  

To test for evidence of personality (i.e. traits were repeatable) and how co-infection affects 

repeatability, we built a multi-response model with emergence time, surface covered and distance 

swam as response variables (See Table A 1, model 2). Response variables were visually inspected, 

and qq-norm plots used to assess the assumptions of normality. Distanced swam and emergence 

time were log-transformed. Treatment (control before; uninfected; infected; control after) was 

included as a fixed effect for each response variable as we predicted that infection would change 

fish behaviour. Fish identity (n = 72) and cage ID (n = 12, 10 cages + 2 control groups) were 

included as random effects in the model. Given that experimental infection could also impact 

within-individual variance (i.e. residual variance) differently across treatment groups, we fitted a 

heterogenous residual variance model. Our first model included tank (i.e. experimental tanks) as a 

fixed factor. We compared models using the loo package [vers. 2.5.1] (Vehtari et al., 2023) and 

decided to remove the variable tank as the model without tank was better fitted (elpd_diff.: Δ-1.1± 

1.5).  

Repeatability (R) for each trait was calculated as: 

𝑅 =
𝜎𝐼𝐷

2
𝑡

𝜎𝐼𝐷
2

𝑡
+ 𝜎𝑐𝑎𝑔𝑒

2 + exp(𝜎𝑅)2
𝑡

  (1) 
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from Equation 1, 𝜎𝐼𝐷
2

𝑡
 is the variance among fish for t, 𝜎𝑐𝑎𝑔𝑒

2  the variance among cages and 

𝑒𝑥𝑝(𝜎𝑅)2 is the log transformed standard deviation squared for t (i.e. residual variance) where t is 

the treatment state (uninfected; infected; control). Given that we estimated separate residual 

variances for each treatment, we were able to calculate repeatability across treatments. We also 

calculated an overall (i.e. marginal repeatability) by pooling the posterior distributions of each 

exp(𝜎𝑅)2
𝑡
 and  𝜎𝐼𝐷

2
𝑡
. 

To test for the presence of behavioural syndromes (i.e. correlations between traits) and how 

co-infection affects these, we built a multi-response model with emergence time, surface covered 

and distance swam as response variables (See Table A 1, model 3). Treatment (uninfected; 

infected) was included as a fixed effect for each response variable because we wanted to compare 

behavioural syndromes between the uninfected and infected state only.  Therefore, we fitted a 

model without control fish. Fish identity (n = 60) and cage ID (n = 12) were included as random 

effects in the model. To estimate the average correlation for each trait, we pooled MCMC chains 

for the uninfected and infected state. 

To test if parasitism affects personality, we used a reaction norm approach to observe 

differences in individual slopes for each trait, before and after infection. To evaluate how trait 

changed (i.e. correlations between random slopes of each trait) and how much individuals changed 

when infected (i.e. intercept-slope comparisons between traits), we fitted a multi-response model 

with emergence time, surface covered, and distance swam as response variables (See Table A 1, 

model 4). This model estimates individual random slopes according to treatment. We compared 

this model allowing variance in intercepts and slopes for treatment to a model with variance in 

intercepts only and found that the model with random slopes was better fitted (elpd_diff.: Δ-5.2± 

3.6). Following this, we tested if individual relative ranks were maintained between the uninfected 

and infected state with bivariate models for each trait measured before and after experimental 

infection (See Table A 1, model 5). Behaviour before (T1-T2) and behaviour after (T3-T4) for 

infected fish were the response variables for each trait. Fish and cage ID were included as random 

factors.  

Body condition, parasite density and behaviour 
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To explore the relationships between body condition, parasite density and behaviour, we 

calculated body condition with the Fulton index (𝑚𝑎𝑠𝑠/𝑙𝑒𝑛𝑔𝑡ℎ3(𝑐𝑚)) (Jakob et al., 1996). As 

mass and length were recorded for each individual following each behavioural trial, we calculated 

four measures of body condition for each fish. We used adjusted fish mass (i.e. fish mass minus 

parasite mass (Lagrue & Poulin, 2015)) for the two measures (T3 and T4) of body condition after 

the experimental infection (we assumed parasite mass was negligible before the experimental 

infection). For bass tapeworm, adult parasite average mass was 0.003g and the larval form was 

0.0008g. We decided to exclude nematodes since the mass varied greatly between individuals and 

were rarely found in our fish samples (n = 4 fish). Black spot mass was considered too small to be 

subtracted from total mass (10−7𝑔). To test if body condition changed during infection, we built a 

model with body condition as a response variable, density of cestodes, density of black spots, and 

treatment (uninfected; infected; control) as fixed effects, fish identity (n = 72) and cage ID (n = 12) 

as random effects (See Table A 1, model 6).  

To test if co-infection and body condition influence behaviour, we created two models on 

different subsets of data (uninfected vs infected). We included control fish for each model. For 

trials done when fish were uninfected (T1-T2), we built a multi-response model with the three 

behavioural traits measured as response variables (See Table A 1, model 7). Body condition was 

included in the model as a fixed factor, fish identity (n = 72) and cage number (n = 12) as random 

effects. For trials done when fish were infected (T3-T4), we built a multi-response model with the 

three behavioural traits measured as response variables (See Table A 1, model 8). Cestode density, 

black spot density and body condition were included as fixed factors, fish identity (n = 72) and 

cage ID (n = 12) were included as random effects.  

We suspected an interaction between body condition and both parasite density and so we fitted 

a new model to test this. We also wanted to see if there was an interaction between the two types 

of parasites and we built a new model with that interaction. We did not find any evidence of 

interaction between these variables and so we decided not to include them in our final models (See 

table A 2). 
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3. Results 

Experimental infection 

We found no living parasites in the abdominal cavity or body tissues of control fish (i.e. 

those that stayed in the laboratory) indicating that the praziquantel treatment was effective at killing 

unencysted helminths within the first week of capture. Fish were successfully co-infected with 

parasites following one month in lake cages (Fig. 2-2). The most abundant species found in the 

experimentally infected fish were trematodes causing black spot disease (Trematoda: Apophallus 

sp. and Uvulifer sp.; min-max: 0 - 36; median: 6.5) and bass tapeworms (Cestoda: Proteocephalus 

ambloplites; min-max: 0 - 36; median: 4). Apophallus sp. were found most often on fins and body 

surfaces, Uvulifer sp. were found more frequently inside the muscles (Gradito, personal 

observations). Across all cages, experimental fish gained, on average, 8.4 black spots (Fig. 2-2). 

Bass tapeworms were mostly found in the liver, stomach, and digestive tract, occasionally around 

the spleen (n = 7 fish), and rarely on the gills (n = 2 fish) or the heart (n = 1 fish). Other unknown 

nematode species were found rarely in the fish body cavity (n = 4 fish). 
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Figure 2-2. Mean black spot (A) and bass tapeworm (B) density per cage (n = 10) places at 

different sites around Lake Cromwell, Station de Biologie des Laurentides, Québec, Canada. 

Map coordinates are expressed in decimal degrees. Black square is the water entry point (boat 

dock). 

Susceptibility to infection 

We found a strong negative relationship between black spot density and distance swam 

before experimental infection (T1-T2), and between cestode density and distance swam (T1-T2) 

(Tab. 2-1). We also found strong evidence that emergence time at T1-T2 is negatively related to 

black spot density, but low evidence that this trait is related to cestode density (Tab. 2-1). We 

A 

B 
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have no evidence that surface covered at T1-T2 is correlated with black spot or cestode density 

(Tab. 2-1). 

Table 2-1. Relationships between behaviours before (T1-T2) experimental infection and parasite 

density (black spot, cestode) following infection (T3-T4) of pumpkinseed sunfish (Lepomis 

gibbosus) and their 95% credible intervals. 

 

Differences in average behavioural responses 

         We have evidence that control fish (T1-T2) and uninfected fish (T1-T2) do not show 

different behavioural responses (Fig. 2-3). For both infected and control fish, when comparing 

before (T1-T2) and after (T3-T4) experimental infection, we have strong evidence that mean 

emergence time decreased (i.e. fish were bolder) and mean surface covered increased (i.e. fish 

were more exploratory), suggesting possible habituation to the tests for both infected and control 

fish. In contrast, mean distance swam did not change over time for control fish, suggesting no 

habituation for this measure. We also have weak evidence that infected fish decreased their mean 

distance swam (Fig. 2-3). Surface covered and emergence time were different between the 

control and infected state, but not distance swam (Fig. 2-3), meaning fish that stayed in the lab 

were more habituated to the tests measuring exploration and boldness than infected fish.  
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Figure 2-3. Contrast in the mean responses and the 95% credible intervals for emergence time 

(sec) (A), surface covered (%) (B) and distance swam (cm) (C) of pumpkinseed sunfish 

(Lepomis gibbosus) between control fish before (T1-T2, n = 12) and control fish after (T3-T4, 

n = 12); between uninfected (T1-T2- n = 60) and infected fish (T3-T4, n = 60); between control 

fish before and uninfected fish; and between control fish after and infected fish. Colored dots 

are observed data; black lines are credible intervals predicted by the model; white dot is the 

mean behaviour predicted by the model. Distance swam and emergence time are log-

transformed. 
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Personality and behavioural syndromes 

Distance swam in 5 minutes, a measure of activity level, had moderate repeatability across 

trials regardless of infection status (Tab. 2-2) Emergence time, a measure of boldness, had a low 

repeatability at 0.15 in all situations (Tab. 2-2) Percentage surface covered, a measure of 

exploration, had moderate repeatability in the uninfected state but this ratio was reduced in the 

infected state (Tab. 2-2). Repeatability estimates were not different between the uninfected and 

infected state for emergence time, surface covered, or distance swam (See Fig. A 1). Given the 

small number of control fish tested (n = 12), repeatability for all behavioural traits could not be 

precisely estimated.   

We found strong evidence for a correlation between distance swam and surface covered in 

the uninfected state (cor = 0.63, 95% CI = 0.23, 0.90), but this correlation declined in the infected 

state resulting in an overlap of the 95%CI with 0 (cor = 0.10, 95% CI = -0.48, 0.64). We found 

weak evidence of a correlation between distance swam and emergence time in the uninfected (cor 

= -0.47, 95% CI = -0.86, 0.13) and infected state (cor = -0.40, 95% CI = -0.83, 0.21). Similarly, we 

found weak evidence of a correlation between emergence time and surface explored in the 

uninfected (cor = -0.36, 95%CI = -0.82, 0.24) and infected state (cor = -0.38, 95%CI = -0.84, 0.30). 

Correlations were not different between the uninfected and infected state for these among-

individual correlations (See Fig. A 2). We found evidence of no correlation between the behaviours 

before (T1-T2) and after (T3-T4) experimental infection for emergence time (cor = 0.07,95%CI = 

Table 2-2. Repeatability (R) estimates with their 95% credible intervals (CI) for the three 

behaviours (emergence time (sec), surface covered (%) and distance swam (cm)) of pumpkinseed 

sunfish for overall (across trials regardless of infection) (trial 1-4, n = 72), uninfected (trial 1-2, n 

= 60), experimentally infected (trial 3-4, n = 60). 
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-0.93, 0.95), surface covered (cor = 0.33,95%CI = -0.76, 0.96) and distance swam (cor = 

0.09,95%CI = -0.88, 0.90).  

We found weak evidence of a correlation between an individual’s change in surface 

covered-emergence time and emergence time- distance swam, suggesting that individuals who 

increased the most in their surface covered across trials (increased exploration) also tended to have 

the strongest negative change in emergence time (increased boldness) (Fig. 2-4, A). Fish that 

tended to have a strong negative change in their emergence time (increased boldness) also tended 

to have a positive change in their distance swam (increased activity) (Fig. 2-4, B). We found that 

when a fish had a strong positive change in surface covered (increased exploration), they tended to 

have a strong positive change in their distance swam (increased activity) (Fig. 2-4, C). Although 

the correlations between fish behaviour (i.e. intercept) and how this changed across treatments (i.e. 

slope) were low, we did find that shyer fish (i.e. longer emergence time) tended to show a greater 

decrease in their emergence time after the experimental infection compared to fish that were 

initially bolder (Fig. 2-4, D). Similarly, less exploratory fish showed a larger increase in their 

surface covered after the experimental infection (Fig. 2-4, E). More active fish tended to have the 

strongest negative change in distance swam, whereas less active fish tended to have a bigger 

increase in distance swam after the experimental infection (Fig. 2-4, F). 

 



47 
 

 

Figure 2-4. Correlation of slopes of change between emergence time (sec) and surface aera covered 

(%) (A), emergence time (sec) and distance swam (cm) (B), surface aera covered (%) and distance 

swam (cm) (C) and their standard error in pumpkinseed sunfish after an experimental infection. 

Purple dots are individual slopes and intercept values (n = 60); purple lines are standard errors; red 

lines are the average behaviours. Above the red line is a positive change in the slope, below is a 

negative change. All variables are z-scaled; Correlation between the slope of change of emergence 

time (sec) and the average emergence time (D), the slope of change of surface area covered (%) 

and the average surface covered (E), and the slope of change of distance swam and the average 

distance swam (F) and their standard error in pumpkinseed sunfish after an experimental infection. 

Green dots are individual slopes and intercept values (n = 60); green lines are the standard errors; 

red lines are the intercept behaviours. On the x-axis; above the red line is above the average 

behaviour and below the red line is below average. On the y-axis; above the red line is a positive 

change in the slope of a trait, below is a negative change. All variables are z-scaled. 
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Relationship between body condition and co-infection  

         We found no evidence that body condition changed over time between uninfected and 

infected fish (𝛽 = 0.27, 95% CI = -0.06, 0.61) nor between control fish before (T1-T2) and after 

(T3-T4) (𝛽 = 0.41, 95% CI = -0.13, 0.95). However, we have moderate evidence that body 

condition is negatively correlated with cestode density (𝛽 = -0.18, 95% CI = -0.33, -0.04) and 

weak evidence of a relationship between black spot density and body condition (𝛽 = -0.13, 

95%CI = -0.29, 0.02).  

 

Relationships between behaviour, body condition and co-infection 

           Body condition was positively correlated to distance swam in the uninfected and infected 

state (Tab. 2-3), and distance swam decreased with black spot density (Fig. 2-5). We found weak 

evidence for a link between body condition and surface covered or emergence time in both 

uninfected and infected states (Tab. 2-3). No evidence of a relationship between black spot or 

cestode density with emergence time in both states was found (Fig. 2-5). We found weak 

evidence of a relationship between surface covered and cestode density, but no evidence of one 

between this trait and black spot density (Fig. 2-5). 

Table 2-3. Relationships between body condition (fixed effect) and the three behavioural traits 

when pumpkinseed sunfish (Lepomis gibbosus) were uninfected (T1-T2) and infected (T3-T4) 

and their 95% credible intervals. 
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Figure 2-5. Effect of cestode (green lines) and black spot density (purple lines) on emergence time 

(sec) (A), surface covered (%) (B) and distance swam (cm) (C) of pumpkinseed sunfish (Lepomis 

gibbosus) after an experimental infection. Control fish at T3-T4 were included. Solid line is the 

slope predicted by the model; dotted lines are the credible intervals predicted by the model; points 

are the raw data (n = 72). Distance swam and emergence time are log-transformed.   
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4. Discussion 

We successfully infected wild pumpkinseed sunfish with trematodes causing black spot disease 

(Apophallus sp. & Uvulifer sp.) and bass tapeworms (Proteocephalus ambloplites) causing liver 

disease using a semi-natural experimental infection in a lake where parasite prevalence is high. 

Surprisingly, our experimental design (i.e. restricting fish movement in cages) did not control for 

how initial behaviour influenced susceptibility to infection. Indeed, some individuals were less or 

more likely to be infected given their initial behavioural traits. Following infection, parasite density 

was also linked to behavioural traits. Thus, we suggest that behaviour and parasitism are tightly 

linked, and both mechanisms (behaviour influencing parasitism and parasitism influencing 

behaviour) could simultaneously explain relationships between infection and behaviour in wild 

animals.  

Susceptibility to infection  

Despite what we initially thought, we found strong evidence that behavioural traits were linked 

to susceptibility to parasite infection within our cages. Fish that were less active and/or bolder in 

our initial behavioural trials (at T1-T2) were more likely to be infected with both parasites (black 

spot and cestodes) following lake exposure. This suggests that infection risk was not the same 

among individuals within a cage. Bolder fish had higher black spot density than shyer fish, a result 

which is consistent with a study showing that bolder pumpkinseed sunfish had greater 

accumulation of black spot in natural settings (Wilson et al, 1993). Despite being confined to a 

cage, bold fish may nonetheless inspect more of the cage more frequently, exposing them to more 

risk of infection (Sih & Del Giudice, 2012). Boldness was also linked to cestode density. Bolder 

fish are known to forage more to support faster growth rates compared to shyer individuals (Barber 

& Dingemanse, 2010; Wilson & Krause, 2012). In our case, this may imply increased feeding on 

infected copepods and thus, greater cestode infections. Cestodes can also alter host energy 

metabolism, which may lead to increased foraging in some systems (Cunningham et al., 1994). 

Less active fish were also more susceptible to black spot and cestode infection. Individuals with 

high activity levels may have been in better condition (Koolhaas, 2008) and thus, more resistant to 

parasite infection. This is coherent with the positive relationship between body condition and 



51 
 

activity we found. Behaviour and immunity can be tightly linked and the correlations we found 

might be representative of an individual’s immune system (Capitanio, 2008; Friedman, 2008), 

which could influence infection risk. These differences in terms of immune system should be 

explored in future studies to better understand the relationship between behaviour and infection 

risk in pumpkinseed sunfish. Nonetheless, our results suggest that some behavioural traits can 

increase infection risk, even in small, confined places like our caging design. These findings should 

be considered carefully when performing an experimental infection in cages. 

Personality and behavioural syndromes in sunfish 

As expected, in a context without infection (i.e. before cage experiment), we found evidence 

of personality in pumpkinseed sunfish. Our findings suggest that sunfish have boldness, 

exploratory behaviours and activity levels that are repeatable with standardized tests. These aspects 

of animal behaviour are generally repeatable across contexts: a meta-analysis found that the 

average repeatability for a wide variety of behaviours and taxa is around 0.37 (Bell et al., 2009). 

In our case, we found moderate repeatability for exploration and activity (R range: 0.29-0.33). We 

found low repeatability for boldness (R: 0.15). This result is consistent with another study on 

pumpkinseed sunfish where boldness repeatability was low using a different emergence shelter test 

(Thelamon, 2023). When there is little variation in a trait within a population, repeatability 

estimates will necessarily be low. Indeed, as a species, pumpkinseed sunfish are known for their 

boldness: they are easily caught with hooks and in minnow traps, readily approach divers and 

snorkellers, and thrive in captivity (Thambithurai et al., 2022; Wilson et al., 1993). As such, we 

suggest that laboratory shelter tests such as ours might not be useful measures of boldness with this 

species because there is not enough natural inter-individual variation in this behaviour. It is possible 

that this test was too easy for this species and did not generate enough variation between 

individuals. Indirect measures of boldness like trappability may more accurately reflect differences 

in boldness in pumpkinseed sunfish, and should be explored in future studies (Thambithurai et al., 

2022; Wilson et al., 1993). 

When looking at changes in behavioural traits through time, we found that average 

measures of exploration and boldness increased in T3 and T4 compared to T1 and T2 for both 

infected and control fish, suggesting that habituation may have played a more important role in 

population-level changes in these behaviours than parasite infection. Habituation to novelty can 
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happen when measuring the same behaviour multiple times on the same individual, especially in 

laboratory settings (Archer, 1973; Blumstein, 2016; Groves & Thompson, 1970; Van Oers et al., 

2005). We tried to prevent this from happening by slightly modifying the environment at every 

trial (i.e. changed wall colors with colored tape between trials for the same individual). 

Nonetheless, our fish appear to have rapidly habituated to repeated tests. This shows how quickly 

habituation can occur in wild animals after spending extensive time in the lab and the difficulty of 

measuring traits such as exploration with repeated measures in laboratory settings. Despite this, 

measures of activity did not change across trials for control fish, suggesting sunfish did not 

habituate to this test. Thus, changes in activity levels following caging likely represent the 

experimental treatment rather than an effect of habituation or time. 

We found evidence of behavioural syndromes between traits when sunfish were uninfected, 

as we expected. We found strong evidence that more active fish covered more surface area (i.e. 

were more exploratory). Correlations between activity-boldness and exploration-boldness were 

low, despite the fact that these traits often form a behavioural syndrome (Kudo et al., 2021; Mazue 

et al., 2015; Wisenden et al., 2011). As noted above, we found little variation between individuals 

for boldness, which could explain the low covariance with the other traits. Activity and exploration 

were positively correlated, which is also documented in many systems (Herde & Eccard, 2013; 

Monceau et al., 2015; Wilson & Godin, 2009). Such a syndrome in pumpkinseed sunfish could 

suggest a trade-off between foraging and predation in a context without infection (Sih et al., 2004; 

Smith & Blumstein, 2008). More active, and exploratory fish could increase their fitness by 

increasing foraging rates, but this could lead to increasing predation risk. Less explorative, and less 

active individuals, on the contrary, may have reduced foraging rates, but a higher chance of 

survival. However, this syndrome might no longer be adaptative if environmental conditions and/or 

individual internal state changes.  

Personality and behavioural syndromes in the context of infection 

Few studies have investigated whether parasitism influences repeatability and behavioural 

syndromes.  Following experimental infection, we found that both repeatability and the strength of 

relationships between behavioural traits (i.e. behavioural syndromes) were slightly reduced. 

Exploration and activity became less repeatable (Exploration: R= 0.29 to 0.18; Activity: R= 0.33 

to 0.29) and the credible intervals were overlapping 0 for our behavioural syndrome between 
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activity-exploration following infection (cor = 0.63 to 0.10). We found that for both exploration 

and activity, within and among individual variance decrease after the experimental infection (See 

Fig. A 3). However, repeatability estimates and correlations between traits were not different 

between the uninfected and infected state since credible intervals were large (See Figure A 1 & A 

2). Indeed, our sample size was small and repeated measures were limited to four trials, which may 

limit our statistical power. However, using a behavioural reaction norm approach, we did not find 

any interindividual correlation between the behaviours before and after infection, suggesting that 

parasite infection changes individual ranks relative to the average behaviour (Dingemanse et al., 

2010). There is a possibility that we lack statistical power, explaining the large credible intervals. 

Nonetheless, this could suggest that individual variation in plasticity exists in sunfish in the context 

of infection.  

Increased behavioural plasticity in activity 

When looking at how behaviour affected how much individuals changed after being 

experimentally infected (i.e. intercept-slope comparisons between traits), we found a negative 

correlation between activity level and the change in activity. In simpler terms, more active fish 

tended to have the strongest reduction in activity, while less active fish tended to have the strongest 

increase in activity after experimental infection. This suggests that infection does not change the 

average activity but impacts how individuals plastically respond to parasite infection. This result 

may be explained by parasites reducing the variability among individuals such that individuals 

converge on a common mean activity level when parasitized to facilitate parasite transmission 

(Poulin, 2013), which is consistent with the reduced variance among and within individual that we 

found (Fig. A 3). Indeed, very active individuals may be able to escape predation by some predators 

(Christensen, 1996; Smith & Blumstein, 2010), while freezing may limit predation risk by avian 

predators in some species (Berger & Aubin-Horth, 2020; Ferrari et al., 2010). Although the 

correlation is moderate in magnitude, credible intervals were overlapping 0. However, estimating 

such effects is notoriously challenging given the low statistical power in many studies. In addition, 

ceiling effect could contribute to these trends: individuals with the highest activity levels have the 

highest potential to reduce the trait (Stamps & Groothuis, 2010). Despite theses limitations, this 

pattern could provide clues on the mechanism behind how co-infection impacts behaviour in 

infected sunfish and can create behavioural plasticity in this context.  
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Cestode infection reduces host body condition  

We found that fish body condition was not different before and after the experimental 

infection, suggesting that the average body condition for all fish did not vary through time. 

However, body condition was negatively correlated with cestode density for infected fish. This 

suggests that cestode infection is energetically costly to hosts and that costs increase when more 

parasites are present. Infection can impose energetic costs on hosts (Gildner et al., 2022; 

Romanyukha et al., 2006), and it was suggested that cestodes have a debilitation effect on 

pumpkinseed sunfish through tissue and liver damage (Guitard et al., 2022). Infected fish could be 

in worst condition compared to uninfected fish as cestodes can reduce their food intake 

(Cunningham et al., 1994). Heavy infections of cestode have been linked to decreased metabolic 

rates and escape responsiveness in naturally infected sunfish, which could lead to increased 

vulnerability to predators (Guitard et al., 2022). Cestode infection was also linked with decreased 

body condition in three-spined stickleback (Gasterosteus aculeatus) (Bagamian et al., 2004), which 

is consistent with what we found. Black spot infection also had a small negative effect on body 

condition. Lemly & Esch (1984) found that body condition of bluegill sunfish (Lepomis 

macrochirus) was reduced with an accumulation of more than 50 encysted black spots, which is 

more than the mean and median number of trematodes gained by our fish (mean: 8.4; median: 6.5). 

Leaving the cages in the lake for a longer period of time to allow higher infection levels may 

provide more clues as to the impacts of both types of infection on host body condition.  

Reduced activity levels with increased black spot density 

We found that activity was positively correlated with body condition in both contexts 

(uninfected vs infected), but negatively correlated with black spot density in experimentally 

infected fish. This suggests that fish which accumulated more trematodes had a greater reduction 

in activity levels, which could also be associated with reduced body condition. However, we did 

not see any interaction between body condition and black spot density (See Table A 2). 

Nonetheless, black spots could potentially reduce body condition as explained above. Activity 

levels are often positively correlated with general health (Cavigelli, 2005), metabolic (Careau et 

al., 2008), and growth (J. A. Stamps, 2007) rates, explaining why body condition was also 

positively correlated with activity in our study. We suggest that infected fish decrease their activity 

levels with increased black spot density as a response to the infection, possibly as an energy-saving 
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strategy when fighting infection (Grossberg et al., 2011). Sickness behaviours, including lethargy, 

anorexia and anxiety, occur when individuals active their immune system to fight infection 

(Dantzer & Kelley, 2007; Kelley et al., 2003; Lopes et al., 2021; Tizard, 2008). For instance, 

immune stimulation causes reduced locomotion, social interactions, and exploratory behaviours in 

zebrafish (Danio rerio) (Kirsten et al., 2018). Indeed, Lemly and Esch (1984) found that trematode 

infection resulted in increased resting metabolic rates in sunfish during the acute phase of the 

infection, suggesting that trematode encystement is energetically costly to hosts. Although this 

result does not follow our initial prediction, this decrease in activity could be important for fighting 

infection while also increasing vulnerability to avian predators. For instance, in guppies (Poecilia 

reticulata), less active individuals are more at risk of predation by piscivorous birds (Smith & 

Blumstein, 2010). Whether less active individuals are more susceptible to infection in this species 

remains to be tested.  

Conclusion  

We have shown that co-infection with trematodes and cestodes impacts sunfish behaviour 

and overall health, and that behaviour could enhance susceptibility to infection in our experimental 

design. More specifically, we found that less active and bolder individuals were more likely to be 

infected with both parasites. We also found that cestode infection decreases fish body condition, 

suggesting an energetic cost of this infection on hosts. However, parasite infection also seems to 

play a role in creating behavioural plasticity variation. We found that black spot infection decreases 

activity levels, possibly because of immune activation or tissue damage, which has implications on 

the vulnerability of infected fish to avian predators. Our experimental design allowed us to 

successfully co-infected sunfish and observe how infection can generate behavioural variation. 

Even while restricted in cages, initial behavioural traits were also strong predictors of infection 

suggesting that parasite infection can simultaneously influence and be influenced by host 

behaviour. It is important to note that environmental conditions other than parasite exposure likely 

differed between individuals kept in cages and the control fish that remained in the laboratory (i.e. 

fluctuations in temperature, dissolved oxygen, and food availability). Studies should be designed 

explicitly to test both hypotheses simultaneously: experimental infections in the lab and in natural 

settings to look at susceptibility to infection. Overall, our results contribute valuable insights into 
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the complexity of behavioural changes caused by co-infection, emphasizing the need to investigate 

animal behaviour and infection more in experimental and natural contexts. 
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Chapitre 3 – Conclusion 

Bien que le parasitisme ait occasionnellement été mentionné comme facteur associé aux 

différences comportementales interindividuelles dans les populations sauvages (Barber et al., 2000, 

2017; Dubois & Binning, 2022), l’influence des parasites sur les variations comportementales 

demeure floue. D’un côté, les parasites peuvent modifier le comportement de leurs hôtes par le 

biais de la manipulation parasitaire (Berdoy et al., 2000; Poulin, 1994), de l’exploitation de 

réponses compensatoires (Aeby, 1991; Lefèvre et al., 2008) ou de comportements de maladie 

(Dantzer & Kelley, 2007; Kelley et al., 2003; Lopes et al., 2021; Tizard, 2008). D’un autre côté, 

les différences individuelles comportementales préexistantes peuvent influencer la susceptibilité 

de l’hôte au parasitisme (Boyer et al., 2010; Koprivnikar et al., 2012; Wilson et al., 1993). Pour 

distinguer entre ces deux hypothèses alternatives, nous avons effectué une infection expérimentale 

en milieu semi-naturel, en utilisant des cages placées dans un lac où la prévalence de parasites est 

élevée. Ce protocole expérimental a permis d’infecter les poissons de façon à refléter plus 

étroitement la réalité écologique (c.-à-d. co-infection avec plusieurs types de parasites) (Karvonen 

et al., 2004; Mathieu‐Bégné et al., 2022; Mauduit et al., 2022). Plus spécifiquement, dans le cadre 

de ce projet, nous nous sommes posé trois questions : (i) existe-t-il des différences 

comportementales constantes (c.-à-d. personnalité) et des syndromes comportementaux chez le 

crapet-soleil? ii) la co-infection modifie-t-elle le comportement individuel et la covariance entre 

les traits comportementaux? ; et finalement (iii) comment la co-infection affecte-t-elle la condition 

corporelle et les traits de comportement? 

Malgré notre supposition initiale que les cages permettraient une exposition similaire aux 

parasites pour tous les individus, nous avons trouvé que certains traits de comportement initiaux 

étaient fortement liés au risque d’infection dans les cages. En effet, les individus plus téméraires et 

les individus moins actifs au départ sont ceux qui ont acquis une plus grande densité de points noirs 

et de cestodes au cours de l’infection expérimentale en milieu semi-naturel. Nous suggérons que le 

comportement pourrait être étroitement lié avec la qualité du système immunitaire (Capitanio, 

2008; Friedman, 2008), ce qui pourrait influencer la susceptibilité à l’infection parasitaire. 

Toutefois, des expériences supplémentaires sont nécessaires pour explorer le lien entre le 

comportement, le système immunitaire et la capacité de résistance aux parasites chez le crapet-

soleil.  
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Nous nous attendions à trouver des différences comportementales constantes chez les poissons 

sains ainsi qu’une corrélation positive entre la témérité, l’exploration et l’activité puisque ces traits 

forment fréquemment un syndrome comportemental (Herde & Eccard, 2013; Monceau et al., 2015; 

Wilson & Godin, 2009). Nous prédisions également que la co-infection parasitaire réduirait la 

répétabilité des traits puisque la réduction de la variance interindividuelle dans les comportements 

devrait aider les parasites à maximiser leur transmission aux hôtes finaux (Poulin, 2013). Les 

syndromes comportementaux, en revanche, devraient être renforcés après l’infection 

expérimentale. Dans les faits, nous avons observé chez les poissons sains une forte corrélation 

positive entre l’activité et l’exploration. Toutefois, l’exploration et l’activité n’étaient pas corrélées 

à la témérité, probablement dû au fait que notre test d’émergence de refuge n’a pas induit assez de 

variation comportementale entre les individus. Chez les poissons infectés, la répétabilité et la 

corrélation entre les traits semblaient être réduites après l’infection expérimentale, indiquant un 

possible impact de l’infection parasitaire sur la constance et les corrélations entre les traits. En 

effet, nous avons observé une réduction dans la variance interindividuelle et intraindividuelle après 

l’infection (Fig. A 3). Toutefois, notre pouvoir statistique et notre taille d’échantillon étant limités, 

nous ne pouvons confirmer qu’il y existe une différence entre les poissons sains et infectés en ce 

qui concerne la répétabilité et la corrélation entre les traits (Voir Fig. A 1; Fig. A 2). Cependant, 

nous avons trouvé que le modèle avec les pentes aléatoires explique plus de variance que le modèle 

sans les pentes aléatoires, suggérant que les pentes varient entre les individus. De plus, nous 

n’avons pas trouvé de corrélation interindividuelle entre les comportements avant et après 

l’infection, suggérant que l’infection change les rangs individuels par rapport à la moyenne du 

comportement (Dingemanse et al., 2010). Ces résultats suggèrent une variation individuelle au 

niveau de la plasticité du comportement. Néanmoins, nous devons rester prudent en interprétant 

ces résultats, puisque les intervalles de crédibilité étaient très larges, s’approchant de 1. Ceci 

indique possiblement un manque de puissance statistique.  

Nous avions comme prédiction que les parasites devraient augmenter la témérité, l’exploration, 

et l’activité puisque le crapet-soleil est un hôte intermédiaire du parasite, ce qui pourrait entraîner 

une plus grande vulnérabilité à la prédation pour faciliter sa transmission (Barber et al., 2004; 

Berdoy et al., 2000; Lafferty & Morris, 1996). Nous prédisions que la témérité, l’exploration et 

l’activité moyenne augmenteraient chez les individus infectés expérimentalement. En réalité, nous 

avons constaté que les mesures moyennes de témérité et d’exploration ont augmenté au T3 et T4 
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par rapport à T1 et T2 pour les poissons infectés et contrôles, ce qui suggère qu’une habituation 

pourrait avoir joué un rôle plus important dans les changements de ces comportements au niveau 

de la population que l’infection parasitaire (Archer, 1973; Blumstein, 2016; Groves & Thompson, 

1970; Van Oers et al., 2005). Malgré cela, les mesures de l’activité n’ont pas changé pour les 

poissons témoins, ce qui indique que les individus ne se sont probablement pas habitués à ce test, 

ou un manque de puissance statistique. Ainsi, les changements dans les niveaux d’activité après 

l’infection expérimentale en cage représentent probablement le traitement expérimental plutôt 

qu’un effet d’habituation aux tests ou de temps. 

En examinant comment le comportement influait sur le changement de comportement des 

individus après avoir été infectés expérimentalement, nous avons trouvé une corrélation négative 

entre le niveau d’activité avant l’infection et le changement d’activité. Cela pourrait être causé par 

le parasite afin de réduire la variabilité entre les individus pour atteindre une valeur moyenne plus 

efficace pour la transmission du parasite (Poulin, 2013). Les individus très actifs pourraient être 

moins à risque d’être capturés par des oiseaux piscivores (Christensen, 1996; Smith & Blumstein, 

2010) , tandis que les individus inactifs pourraient passer inaperçus par les prédateurs aviaires 

(Berger & Aubin-Horth, 2020; Ferrari et al., 2010). Nous suggérons que l’infection augmente la 

plasticité au niveau de l’activité des crapets-soleils. Toutefois, il est également possible que l’effet 

« plafond » soit contributoire à ces résultats (Stamps & Groothuis, 2010). Ainsi, nous sommes 

limités dans les conclusions que nous pouvons tirer de ces résultats. Cependant, ce modèle est 

intéressant et pourrait donner des indices sur le mécanisme derrière les changements de 

comportement chez le crapet-soleil co-infecté. 

Nous avions comme prédiction que la condition corporelle serait réduite chez les individus 

expérimentalement infectés, ce qui influencerait comment les parasites affectent le comportement 

(Lagrue & Poulin, 2015; Thelamon, 2023). Nous n’avons pas observé une réduction significative 

de la condition corporelle après l’infection, mais la densité de cestodes affectait négativement la 

condition corporelle des poissons infectés. Ceci suggère que les cestodes ont un impact négatif sur 

la santé des crapets-soleils, ce qui avait été suggéré dans une autre étude (Guitard et al., 2022). Nos 

résultats confirment que la condition corporelle peut être influencée par les parasites.  

En ce qui concerne l’activité, nous avons montré que la maladie du point noir causée par 

les trématodes (Uvulifer ambloplitis et Apophallus sp.) diminue la distance parcourue des crapets-
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soleils infectés, alors que la condition corporelle est corrélée positivement avec ce trait. Nous 

suggérons une réponse adaptative des hôtes, comme des comportements de maladie, pour expliquer 

ce changement dans l’activité. Les crapets-soleils pourraient réduire leur activité dans le but de 

diminuer leurs dépenses énergétiques pour combattre l’infection. Ceci serait cohérent avec la 

réduction de la condition corporelle causée par les cestodes également. Les points noirs semblaient 

également avoir un effet négatif sur la condition corporelle, mais les intervalles de crédibilité 

croisaient 0. Toutefois, bien que ce soit à l’inverse de notre prédiction initiale, une réduction de 

l’activité pourrait également rendre les crapets-soleils plus susceptibles à la prédation, permettant 

aux parasites de compléter leur cycle de vie. Le crapet-soleil est infecté par deux espèces de 

parasites qui requièrent une ingestion de ce dernier vers l’hôte final. Toute modification 

morphologique, physiologique ou comportementale qui diminue la capacité à échapper ou éviter 

la détection par les prédateurs pourrait faciliter la transmission du parasite (Guitard et al., 2022; 

Mélançon et al., 2023; Thambithurai et al., 2022; Thelamon, 2023). Toutefois, des études futures 

sont nécessaires pour comprendre les mécanismes derrière la réduction de la condition corporelle 

et de l’activité chez les crapets-soleils expérimentalement co-infectés. 

Perspective d’études 

Pour comprendre le mécanisme sous-jacent de la diminution de l’activité chez les crapets-

soleils infectés expérimentalement, il est nécessaire d’effectuer des expériences de prédation avec 

une simulation d’attaque aérienne (Demandt et al., 2021; Guitard et al., 2022; Sacco et al., 2021). 

Une étude sur des crapets-soleils naturellement infectés a montré que les individus avec des charges 

parasitaires extrêmes (>100 cestodes internes) réagissaient peu ou pas à une attaque aérienne 

simulée (Guitard et al., 2022). Toutefois, cette relation n’était pas significative en regardant 

seulement la charge de points noirs (Guitard et al., 2022). Il serait intéressant de refaire cette 

expérience pour estimer le taux de survie des crapets-soleils infectés par la maladie du point noir. 

Une fois enkysté, on s’attend à ce que les métacercaires soient très peu coûteux énergétiquement 

pour l’hôte dû à leurs faibles coûts métaboliques (Lemly & Esch, 1984). Dans notre étude, 

l’infection expérimentale en milieu semi-naturel a permis une infection récente de Apophallus sp. 

et Uvulifer ambloplitis dans la peau et les muscles des poissons. Il serait pertinent de faire une 

expérience de prédation pour mesurer le comportement d’évitement du poisson lorsque l’infection 

par les points noirs est récente. Les points noirs prennent en moyenne 21 jours pour s’enkyster dans 



61 
 

la peau du poisson (Berra & Au, 1978); il est probable que ce soit une période critique pour observer 

des changements comportementaux chez l’hôte. En effet, il a été montré qu’à court terme, le taux 

métabolique augmente avec l’infection aux points noirs, mais qu’il est peu probable qu’il s’agisse 

d’effets à long terme (Lemly & Esch, 1984). Cette expérience supplémentaire permettrait de 

confirmer si ce changement d’activité chez les crapets-soleils pourrait potentiellement rendre les 

individus infectés plus susceptibles à la prédation aviaire.  

Bien que statistiquement non significatifs, nous avons observé des effets opposés sur la 

personnalité entre les types de parasites : la densité de points noirs semblait augmenter 

l’exploration et la témérité des crapets-soleils, alors que la densité de cestodes semblait diminuer 

ces traits. Ces tendances sont semblables à celles d’autres études documentant des changements de 

comportement induits par les parasites, où les hôtes deviennent plus téméraires (c.-à-d. prennent 

plus de risques) et plus exploratifs (Barber et al., 2004; Berdoy et al., 2000; Giles, 1983; Kavaliers 

et al., 1997; Kavaliers & Colwell, 1995; Thelamon, 2023; Webster et al., 1994). D’un côté, les 

ténias de l’achigan sont connus pour réduire les taux métaboliques et diminuer les réponses de fuite 

lors d’une attaque de prédateur simulée chez le crapet-soleil (Guitard et al., 2022). Nous suggérons 

que les cestodes diminuent l’exploration et la témérité puisque ce sont des comportements coûteux 

à maintenir, ce qui pourrait également faciliter la prédation des poissons piscivores sur les crapets-

soleils. D’un autre côté, les points noirs sont coûteux énergétiquement pendant les 21 premiers 

jours de l’infection (Lemly & Esch, 1984). Pendant cette période critique de l’infection, il est 

possible qu’une augmentation de l’exploration et la témérité soit avantageuse pour le parasite pour 

compléter sa transmission vers l’hôte final. Augmenter l’exploration et la témérité pourrait être une 

façon stratégique de compenser pour les dommages causés par l’infection, dans le but d’acquérir 

plus de ressources malgré les risques de prédation (Smith & Blumstein, 2008). Il serait pertinent 

de comparer notre infection expérimentale en milieu semi-naturel avec une infection expérimentale 

en laboratoire pour comprendre les effets isolés et combinés des parasites. Actuellement, notre 

équipe de recherche travaille sur l’élaboration d’un tel protocole. Nous pouvons éliminer 

facilement les endoparasites tels que les cestodes avec un traitement antiparasitaire, et isoler avec 

une infection expérimentale les points noirs. L’infection en laboratoire avec les points noirs est 

possible en pêchant des escargots, premier hôte intermédiaire de ce parasite, et en créant un choc 

thermique pour le relâchement des cercaires dans l’eau. Puis, les poissons sont mis en contact avec 

80 cercaires dans un aquarium pour se faire infecter (Chauvette, In prep.; Levet, In prep.). 
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L’infection par les cestodes est plus complexe et n’a pas été effectuée à ce jour dans notre groupe 

de recherche, mais il s’agit d’un projet futur. Un protocole proposé pour effectuer une infection 

expérimentale avec des cestodes (Diphyllobothrium dendriticum) suggère de récolter les œufs des 

cestodes directement dans les selles des oiseaux (hôte final du parasite) et de les incuber en 

laboratoire (Sharp, 1990). Dans une autre étude, des ténias asiatiques (Bothriocephalus 

acheilognathi) ont été retirés de l’estomac de poissons infectés (Gila elegans) pour expulser les 

œufs et ceux-ci ont été incubés (Hansen et al., 2006). Par la suite, des copépodes ont été pêchés 

avec des filets à plancton, puis infectés avec les coracidies émergentes des œufs (Hansen et al., 

2006). Il s’agit d’un protocole d’infection expérimentale complexe nécessitant la récolte et le 

maintien en laboratoire de plusieurs espèces. Ainsi, il s’agit d’une avenue intéressante pour 

comprendre les effets isolés et combinés des ténias de l’achigan et des points noirs sur le 

comportement du crapet-soleil.  

 La relation parasite-hôte peut être complexe à étudier, particulièrement dans les cas où 

plusieurs parasites interagissent au sein d’un même hôte. Étant donné que les parasites sont des 

organismes omniprésents dans tous les milieux naturels et que leurs effets sur le comportement 

sont encore incertains pour plusieurs systèmes, nous croyons qu’une importance majeure devrait 

être mise sur l’élaboration de protocoles d’infection expérimentale pour les futures études 

comportementales et physiologiques. Il est important de tester des individus avant et après une 

infection expérimentale pour distinguer les causes et effets des parasites. Nous croyons que les 

infections expérimentales en milieu semi-naturel, qui permettent aux individus d’expérimenter les 

infections telles qu’ils le vivent dans la nature, devraient être utilisées d’avantage et combinées aux 

méthodes d’infections plus traditionnelles en laboratoire pour comprendre les effets des co-

infections sur le comportement et la physiologie de l’hôte. En effet, notre protocole expérimental 

a des limites, puisque les poissons témoins et infectés ont subi des différences lors de l’expérience 

en cage, puisque plusieurs facteurs (prédation, température, pH) peuvent différer entre le milieu 

naturel et en laboratoire. Par ailleurs, il faut considérer le fait que le comportement peut fortement 

influencer le risque d’infection et ce, même dans un espace restreint et les études futures devront 

prendre en compte cet élément. Dans l’ensemble, nous avons montré que les traits de comportement 

initiaux sont de forts prédicteurs de la susceptibilité à l’infection et ce, même dans un espace réduit, 

comme une cage. Toutefois, nous avons également trouvé des effets de la co-infection sur l’activité 

et la condition corporelle des hôtes. Ceci suggère que deux mécanismes peuvent possiblement agir : 
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le comportement influence la susceptibilité à l’infection et l’infection influence le comportement. 

Bien que nous n’ayons pas réussi à démêler la direction de causalité entre le comportement et la 

co-infection, ce mémoire va permettre l’élaboration de nouvelles pistes d’études expérimentales 

pour mieux comprendre comment les points noirs et les ténias de l’achigan affectent le 

comportement d’un poisson d’eau douce, le crapet-soleil.  
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Annexe 
 

Boldness is measured as emergence time (sec), activity is measured as distance swam (cm) and 

exploration as surface covered (%). Sigma is the residual variance from the model. Model 1 (number of 

observations: 120) looked at the influence of behaviour on infection risk (one model for black spot density 

and one for cestode density for each trait). Model 2 (number of observations: 288) was used to find evidence 

of personality (i.e. repeatability) and mean contrast between control fish before (n = 12, T1-T2), uninfected 

(n = 60, T1-T2), infected (n = 60, T3-T4) and control fish (n = 12, T3-T4) to see if habituation played a role 

in behavioural changes. This was a heterogenous residual variance model. Model 3 (number of 

observations: 240) was used to estimate behavioural syndromes for the uninfected (n = 60, T1-T2) and 

infected fish (n = 60, T3-T4). This was also a heterogenous residual variance model. We excluded control 

fish as we were not interested in this group and because of the group size, the model was losing statistical 

power. Model 4 (number of observations: 240) tested for how changes resulting from co-infection covary 

(i.e. correlations between random slopes of each trait) and how much individuals changed when infected 

(i.e. intercept-slope comparisons between traits). Treatment (uninfected, infected) was included as both a 

fixed and random effect. Model 5 (number of observations: 120) is a bivariate model looking at the 

correlation between the behaviours before and after infection (one model for each trait). Model 6 (number 

of observations: 288) was used to look at the effect of cestode density, black spot density and treatment 

(control before; uninfected, infected, control after) on body condition. We wanted to see if body condition 

changed during co-infection. Model 7 (number of observations: 120) was used to look at the effect of body 

condition on behaviour for uninfected individuals (n = 60, T1-T2). Model 8 (number of observations: 120) 

was used to look at the effect of cestode density, black spot density and body condition on behaviour.  

Table A 1. Detailed description of our statistical models using a Bayesian framework. 
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Figure A 1. Repeatability estimates and their 95% credible intervals for the three behavioural 

traits (emergence time (sec), surface covered (%), and distance swam (cm)) of pumpkinseed 

sunfish (Lepomis gibbosus) estimated overall and within each treatment (overall, n = 72; 

uninfected, n = 60; infected, n = 60). Uninfected are individuals before the experimental infection 

(T1-T2); infected are individuals after they were experimentally infected (T3-T4); overall 

includes all fish and looks at repeatability regardless of the treatment (trial 1-2-3-4). Black dots 

are repeatability estimates and black lines are the credible intervals from the model. Red dotted 

line represents weak evidence of repeatability. 
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Figure A 2. Correlation coefficients and their 95% credible intervals between the three 

behavioural traits (emergence time (sec), surface covered (%), and distance swam (cm)) of 

pumpkinseed sunfish (Lepomis gibbosus) estimated overall and within each treatment (overall 

and uninfected, n = 72; infected, n = 60). Uninfected are individuals before the experimental 

infection (T1-T2); infected are individuals after they were experimentally infected (T3-T4); 

overall looks at repeatability regardless of the infection status (trial 1-2-3-4). Black dots are 

correlation estimates and black lines are the credible intervals from the model. Red dotted line is 

0 in the distribution (if the credible intervals cross it, we have weak evidence of a correlation). 
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Figure A 3. Within-individual variance (grey bar) and among individual variance (white bar) of 

pumpkinseed seed sunfish (Lepomis gibbosus) before and after the experimental infection extracted 

from the posterior distribution to calculate repeatability. Repeatability is represented with the black 

dot (mean) and black lines (95% credible intervals) next to the colored bars. The black line within 

the colored bar is the mean variance and the range of the bar is the 95%CI. Variance from cages 

was not included as it was constant in the model.
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Table A 2. Multi-response models looking at interactions between variables.  
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Table A 3. Raw mean and standard deviation for all variables used in the models. 
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