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Analyse des courbes de survie de nkmatodes 
phytoparasites selon le mod+le de Teissier 

Analysis of some survival curves of plant parasitic nematodes 
by the Teissier’s model 

Georges REVERSAT'*, Jean-Pierre ROSSI', Pierre BERNHARD' 

Quatre courbes de survie de nematodes phytoparasites sont analyskes selon un modkle bask 
sur l’hypothkse de Teissier, d’une dkroissance exponentielle avec le temps de l’espkrance de 
vie. A partir de cette premikre relation. entre I. I’espCrance de vie au temps t et le temps t. 
I = E,,exp(-at) (avec E,, I’espkance de vie au temps z&o, et a, un coefficient de dkcrois- 
sance), on Ctablit par intkgration la relation entre s(t). le nombre de survivants au temps t, et 
le temps t. en fonction de s,, . nombre d’individus au temps z&o. et des deux paramgtres E,, et 
cx : s(r) = SoexpIcrr- (exp(orr) - I )/IX,, 1 Le paramktre s,, n’ktant qu’un facteur d’kchelle. 
relatif a l’effectif initial, la forme de la courbe n’est dCterminCe que par les deux paramktres 
E,, et c( , d’une interprktation biologique aisCe. Ces paramktres E,, et CY des quatre courbes ont 
et6 d&erminCs par une rkgression non IinCaire appliquCe aux donnkes expkrimentales. L’ajus- 
tement du modgle aux points expkrimentaux est hautement significatif, dkmontrant I’aptitude 
du modkle de Teissier j dkcrire la survie des nkmatodes phytoparasites. Les rksultats sont 
discutes et l’hypothkse de Teissier est cornparke avec des hypothkses voisines. 

Mots cl& : courbes de survie, n@matodes phytoparasites, mod&e de Teissier 

ABSTRACT 
Four survival curves ofplantparasitic ~lematodes are analysed with Teissier? model. The modeel is bnsed 
upon the assumption ofan exponentialdecrease with time oftbe lzye expertanry, E(r) = Eoexp(-crt) , 

with E,, the life expectancy at time 0 aild a a decay coefficient. By integrating this jbrmula 
we obtain an expression for the number of survivors at time t, S(t), as a function of the time, t, 

and s,,, the trumber of indiuiduah at time 0, and the parameters El, and u: 
s(t) = ~,,exp[ur - (exp(ur) ~ I )/‘uE,, 1 s,, is a scalingparameter, related to the initial number qf 
individuals iFi the populatioF1, thus the form of the curve depends only on the parameters E,, and CI , 
which are readily understandable in a biological model. These parameters E,, and u are estimated by 

jtting the model to experimental data using a non-linear regression based on a least squares procedure. 
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The results show a highly sigm&antJ;t of the model to the data indicating the ability of the model to 

describe tbeplantparasitic nematodes survival curve. Results are discussedand the hypothesis oj’Teissier 
is compared with other related hypotheses. 

Key words: survival curves, plant parasitic nematodes, Teissier’s model 

Abridged version (see p. 265) 

Introduction 

La courbe de survie d’une espPce animale constitue une 
donnPe physiologique de base, caractgristique des quali- 
t& intrinskques principales comme I’espPce, le sexe ou la 
race, mais kgalement des conditions externes, comme la 
temp&ature ou I’effet de groupe Ill. La comparaison de 
courbes de survie appartenant 2 plusieurs espPces, ou a la 
meme espPce Ptudiee dans des conditions diffgrentes (de 
tempkrature par exemple), parart difficile a realiser sur les 
courbes elles-memes. II semble alors prGf&able d’ajuster 
aux don&es de survie un modele de courbe reposant sur 
un nombre rkduit de parametres, dont la signification bio- 
logique est simple, puis de comparer les valeurs estimees 
de ces parametres. 

C’est ainsi qu’lnagaki en 1977 121 a pu montrer que la 
courbe de survie du DiptPre Musca domestica L, analysge 
par la loi de senescence de Teissier (1934) 131, comportait 
deux parties, correspondant 2 deux Gtapes physiologiques 
successives. Toutefois, les formulations obtenues aussi 
bien par lnagaki que par Teissier 2 partir de cette loi pr& 
sentent I’inconvPnient de ne pas faire apparaitre litterale- 
ment les deux paramPtres biologiques essentiels dans ce 
modPIe, I’esp&ance de vie au temps zgro et le coefficient 
de decroissance. L’interpr&ation d’lnagaki introduit de 
plus un paramittre apparemment difficile 2 interprkter et 2 
manipuler, le temps biologique. Enfin, I’ajustement du 
mod&le aux don&es avait M fait par Inagaki, selon les 
moyens de I’epoque, par des calculs non automatis&, 
done avec un degrP d’optimisation indetermine, et le con- 
tr8le de la validit de I’ajustement avait et6 v&if@ par un 
critPre &abli arbitrairement par l’auteur, saris reference 2 
une loi statistique. 

Aussi, au moment de traiter des don&es de survie de 
nematodes phytoparasites selon une approche similaire, 
avons nous p&f&k que la demarche mathkmatique bstie 
sur I’hypothPse de Teissier soit complPtement reprise par 
l’un de nous (P.B.), afin d’en deduire une relation math& 
matique impliquant clairement l’esp&ance de vie au 
temps z&o et le coefficient de d&roissance. Vis-a-vis de 
ces don&es, le choix de ce modille nous a semble justifie 
pour deux raisons. D’une part avec certaines combinai- 
sons de valeurs numPriques des deux paramPtres, les 
courbes obtenues sont nettement sigmoi’dales, comme le 
sont les courbes de survie tracees point par point 2 partir 
de ces mGmes don&es, mais aussi d’autres courbes de 
survie connues de n@matodes phytoparasites 141, ce qui 
permettait de pr&oir un bon ajustement. D’autre part, les 
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deux paramPtres impliqu&, I’esp&ance de vie au temps 
z&o, E, , et le coefficient de dbcroissance, a, sont simples 
2 intkgrer dans une hypothitse de m&anisme biologique 
de la survie. Nous avons eu recours, pour I’ajustement du 
modele aux don&es et le calcul des deux paramiltres, 2 
un logiciel specifique d’ajustement de courbes, fonction- 
nant sur un ordinateur individuel, avec un calcul d’erreur 
classique, has@ sur le test de Fisher. 

Don&es biologiques 

Nous avons utilisc? les don&es publiees de quatre 
courbes de survie de nematodes phytoparasites tropicaux 
[5-71. Deux sont relatives aux juvkniles infestants du 
second stade de deux nematodes endoparasites sedentai- 
res Heterodera oryzae Luc & Berdon-Brizuela, 1961 et 
Meloidogyne javanica (Treub, 1885) Chitwood, 1949, 
tandis que les deux autres correspondent aux mdles et aux 
femelles d’un ngmatode endoparasite migrateur, Hirsch- 
manniella spinicaudata (Schuurmans Stekhoven, 1944) 
Luc & Goodey, 1964. Le rappel de la mkthodologie suivie 
lors de ces dgterminations permet d’app&cier dans quelle 
mesure les lots d’animaux &udi& constituent bien des 
cohortes (groupe d’animaux de stade et d’sge homog+- 
nes), au sens strict ou au sens etendu de la dkfinition, con- 
dition indispensable ?I ce type d’&ude [I 1. 

Dans le cas des juveniles du second stade, des masses 
d’ceufs (groupant chacune plusieurs centaines d’ceufs 
pondus par la m&me femelle) sont recueillies par tri 
manuel 2 partir de racines de plantes infestees et les ani- 
maux sont obtenus par &losion directe de ces ceufs pen- 
dant 3 j pour H. oryzae et 2 j pour M javanica. Dans le cas 
de la premiere espPce, la dispersion autour de I’dge 
moyen est ainsi de 1,5 j et la du&e de vie maximale Gtant 
de 6 semaines, la dispersion relative est de 3,6 %. Pour la 
seconde espPce le chiffre correspondant est de 2,9 %. II 
s’agit done bien de cohortes, au sens strict de la d@finition 
111, et leur effectif initial (s,) est de 32 000 pour H. 

oryzae et de plusieurs millions pour M. javanica. Le test 
de survie est pratique sur plusieurs parties aliquotes con- 
tenant chacune plusieurs milliers d’individus dont on 
mesure I’aptitude 2 migrer verticalement vers le bas pen- 
dant 24 h 2 travers un obstacle mail16 qui ne laisse passer 
que les animaux actifs (reponse par tout ou rien). L’expe- 
rience montre que ce delai intitgre le passage de la quasi- 
totalit@ des survivants. Le test est renouvele chaque 
semaine jusqu’a ce qu’il n’y ait plus aucun passage. Entre 
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deux tests, les animaux sont gardes dans de l’eau demine- 
ralisee pour H. oryzae ou du tampon phosphate pH 7-4 

mM pour M. javanica, sous une epaisseur maximale de 4 

mm, afin d’optimiser I’aeration, dans une etuve a 28 “C, 
a I’obscurite. 

Dans ces conditions, la proportion de juveniles survi- 

vants de H. oryzae est de 1 au temps 0, de 0,864 apres 

une semaine, de 0,632 apres 2 semaines, de 0,348 apres 
3 semaines, de 0,148 apres 4 semaines, de 0,015 apres 
5 semaines et de 0 apres 6 semaines IS]. De la meme 

facon la proportion de survivants chez hf. javanica est de 
1 au temps zero, de 0,785 apres 1 semaine, de 0,370 

apres 2 semaines, de 0,l 11 apres 3 semaines, de 0,018 
apres 4 semaines et de 0 apres 5 semaines 161. 

Pour H. spinicaudata, les femelles et les males sont 
recueillis par tri manuel a partir d’une population fraiche- 

ment extraite des racines d’une plante infestee. 11s sont 
done purs du point de vue du stade mais sont susceptibles 

d’appartenir a plusieurs generations. En fait dans les con- 
ditions d’elevage pratiquees, I’extraction des racines a 

lieu au moment le plus favorable d’une dynamique des 
populations particulierement rapide, au sommet de la 
courbe logistique 181. Ainsi la proportion des animaux 

ayant atteint le stade adulte, femelle ou male, a cette date 

doit etre tres importante par rapport aux survivants des 
memes stades des &&rations precedentes. Un deuxieme 

facteur d’homogeneisation de ces animaux est le contact 
nutritionnel avec la plank hate, qui se poursuit jusqu’au 

moment de I’extraction. Cela &pond assez bien a la defi- 
nition etendue 111 de la cohorte, a savoir un groupe 

d’individus ayant v&u un meme evenement important 
(en l’occurrence le contact nutritionnel) durant la meme 

p&ode de temps. De plus le tri manuel sous la loupe 
binoculaire a permis I’elimination de beaucoup des ani- 
maux ages, reconnaissables a leur activite spontanee 

reduite (au temps zero cette difference est tres sensible) et 

a des anomalies caracteristiques de I’epaisseur de la cuti- 
cule icouche hyaline plus importante) et de I’opacite du 

tractus digestif. La survie est etudiee sur une cohorte de 
300 individus de chaque sexe, maintenus dans de I’Are- 
tan (Antifongique organomercuriquer a 4 ppm dans du 

tampon phosphate pH 7-4 mM, a 28 “C, jusqu’?r extinc- 

tion complete. Le test de survie est pratique toutes les 
3 semaines, individu par individu, en fonction de son 

activite soit spontanee, soit declenchee par un contact 
Ieger avec un fil metallique fin et souple au niveau de 
I’cesophage. 

Dans ces conditions la proportion de femelles survivan- 

tes est de 1 au temps zero, de 0,950 a la 3? semaine, de 
0,770ala6’,de0,G03ala9e,de0,476~la12’,de0,310 

2 la 1 SE, de 0,193 a la IBe, de 0,123 a la 21e, de 0,073 ;1 
la 24’, de 0,033 a la 27’, de 0,013 a la 30’et de 0 a la 33’. 

De la memc faGon la proportion de males survivants est 
de 1 au temps zero, de 0,970 a la 3?emaine, de 0,863 a 
la 6e, de 0,720 a la 9’. de 0,533 a la 12’, de 0,383 a la 

15e, de 0,263 a la 18’, de 0,167 a la 21’, de 0,110 a la 

24e, de 0,060 a la 27’, de 0,030 a la 30’, de 0,010 a la 

33” et de 0 a la 36’. 

Calculs et modtile 

Relation g&&ale entre I’espCrance de vie et la survie 

On s’interesse aux relations entre la courbe de survie s(t) 
donnant l’effectif survivant a I’instant t sur une cohorte 

d’effectif s,, a I’instant initial t = 0 et la courbe d’espe- 
rance de vie I des individus vivants a I’instant t. 

On se placera dans le cas oti i l n’y a pas d’effet de masse 

de l’effectif total de la cohorte sur I’esperance de vie de 
chaque individu (pas d’effet de groupe : tous les individus 

sont independants) de sorte que la fonction I sera tou- 
jours proportionnelle a S,, 

Nous supposerons que la fonction s(r) a un moment du 
premier ordre, ce qui implique en pratique qu’elle tende 

vers zero quand t tend vers I’infini, au moins aussi vite 
que t”avec n > 2. D’apres I’hypothese d’independance 

des individus, sur une population s(t) vivant a l’instant t, 
la probabilite pour chaque individu de mourir a I’instant 

T > t est -d.S(t)/S(t), et ces individus auront vecu un temps 
t - t apres I’instant t. L’esperance de vie se traduit done 

par : 

Cette formule s’inverse facilement. Nous pouvons en 

effet I’ecrire 

am = ~ I ,(G ~)c/s(T) soit en derivant en t 

&s(t) + E(r)SO) = Jy?S(T) = -S(r) 

La derniere egalite utilise le fait que I + D quand 

t+m. Soit encore 

S/S = -E/E- l/E qui s’integre en 

,“S(‘) = ,““- 
S,, E(f) 

soit finalement la formule recherchee, donnant la survie 
en fonction de I’esgerance de vie : 

Eo dT 
S(r) = SoE(t)rxp ~ (>E(t) !f :i 121 

Calcul de la survie pour le modPIe de Teissier 

L’hypothtse de Teissier 131 consiste a poser une relation 
de decroissance exponentielle de l’esperance de vie, 

E(f), a partir de sa valeur au temps zero, f,, en fonction 
du temps t et d’un coefficient de decroissance a : 

E(r) = Eoexp(-arl 131 

C’est un calcul elementaire d’introduiro cette loi dans la 

formule 2 qui donne alors 

S(t) = Soexp 
[ 

at- &xp(cu-I) 
%, I 

141 

Cette formule 4 am&e plusieurs remarques : 

- Le parametre S,, , egal a l’effectii initial de la population, 
n’est qu’un facteur d’echelle dont on s’affranchit en con- 

siderant le rapport s(~)/s,,, qui varie de 1 (temps zero) a 
0 t,date d’extinction) et que nous appellerons par conven- 

tion survie dans la suite du texte. 
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- La forme de la courbe de survie ne depend done plus 
que des deux seuls coefficients CI et E, dont I’interpreta- 
tion biologique est aisle. 

- La courbe de survie etant strictement decroissante et la 
pente a I’origine etant egale a c( - l/E,,, il faut que 
I’expression a/?, I I soit verifiee. 

-On montre en outre que la courbe a un point d’inflexion 
en at = tn](3+J)cxE0/2], de sorte que le point 
d’inflexion n’est reellement present que si 
aEo>2/(3+ J5)=0.38 

- La valeur admissible du produit CIE,, se situe done entre 
0,38 et 1. On se rend alors compte que la courbe s(t) 
tend tres vite vers 0 d&s que ctt depasse 2. La forme biex- 
ponentielle assurant qu’elle est alors rapidement prati- 
quement &ale a 0. 

Ajustement du modPIe aux donnkes 

L’ajustement du modele de Teissier aux donnees et le cal- 
cul des parametres E, et CI correspondants de la formule 
4 ont et6 realis& a I’aide du logiciel MacCurveFit deve- 
loppe par Kevin Raner Software (1991-I 995) [91. La pro- 
cedure est basee sur la methode des moindres carres : le 
logiciel minimise la somme des car& des &arts (SCE) 
entre les valeurs des survies observees et les valeurs des 
survies calculees par la formule 4, en modifiant progres- 
sivement les valeurs d’Eo et CI a partir de deux valeurs de 
depart arbitraires. A I’issue de la procedure d’ajustement, 
on dispose de la meilleure estimation des deux parame- 
tres du modele, E, et CX, ainsi que de la valeur de la SCE. 
Le rapport du car@ moyen de la regression au car6 
moyen des residus est compare a la valeur theorique du F 
de Fisher ]I 0] , afin de tester la regression. 

Rhltats 

Le tableau I donne les valeurs des deux parametres du 
modele de Teissier, E,, et a, calcules par ajustement du 
modele aux points experimentaux don&s pour chaque 
cas etudie. De plus, les valeurs de la SCE et du car& du 
coefficient de correlation r’, egalement mention&es 
dans ce tableau, apportent des informations sur la qualite 
des ajustements realis& Les tests, effect&s suivant la 
methode explicitee plus haut, indiquent un ajustement 
hautement significatif pour les quatre cas etudiees 
(p < 1 O-4). 

Les courbes tracees selon la formule 4 avec les valeurs 
des parametres E,, et c( calculees, donnees dans le 
tableau I, sont repartees sur des graphiques oti figurent les 
don&es experimentales de survie pour chaque esptce 
(figure 1 J. 

Discussion 

La survie des nkmatodes phytoparasites 

Comparees aux don&es de survie disponibles pour des 
groupes tres etudies sous ce rapport, comme les insectes 
et les mammiferes, celles relatives aux nematodes phyto- 
parasites presentent la particularite d’intkgrer les pheno- 
menes de mortalite dus au vieillissement et au jetine. 
Dans le cas des insectes et des mammiferes au contraire, 
les don&es correspondantes ont et6 determinees, dans la 
plupart des cas, sur des animaux nourris, et la mortalite 
n’est due qu’au phenomene de vieillissement. 

Cette originalite est due au fait que ces nematodes sont 
strictement phytoparasites et qu’il ne leur est pas possible 
de se nourrir en dehors de la presence d’une plante h6te. 
Actuellement, aucun element ne permet d’evaluer les 

0 I 2 3 4 5 

Hirschmannieila 
spinicaudara 

(femelles) 

6 I? IX 24 30 

Temps : semaines 

Figure 1. Courbes de survie des juv&niles 

de second stade d’Heterodera oryzae et 
de Meloidogyne javanica et des ad&es 
d’Hirschmanniella spinicaudata. 

0 I I I 1 Q 
0 1 2 3 4 5 Cercles blancs : pomts exp&imentaux. 

12 IX 23 30 36 

Tcmps : semaines 

Trait : courbes tra;Ces 2 pa&jr de la for- 
mule 4 et des valeurs numkiques des pa- 

ramPtres Er, ef c( estimees par /a methode 
des moindres car& (tableau /I. 
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Tableau I. Estimation des parametres E,, et CL des courbes de survie, calcuk par ajustement du modtile de Teiseier aux donnkes expkimentales. 

1,760 0,470 0,827 0.00074 0,99918 2,84 

to,0241 10,022) 

?,Sl9 0.3 12 0,8.36 o,ooos i 0.99Y47 2,38 

~O,OLLI l0,0091 

11,oi 0,0567 0,677 0,00371 O.Y9755 2,76 

10,l 61 !0,003 I) 

13,s; 0,059-l 0,805 0,00395 0.99715 2,65 

!O.liil IO,OO28l 

Pour les quatre crli &dies, 1~s ,>justemenls sent signliicatlfs rlu seuil dtx prolAilit@ p < 1 O-3 : ~VCC SCE somme des c-ark des &arts, et r’, 
IF carrb CILI coefficient de corr4latlon ~1 IJ tl,lte d’extinctlon de Ia cohorte, en uniti. E,,. 

parts respectives des deux processus, vieillissement et 
jefine, dans les courbes de survie obtenues. Aussi pour- 

rait-on s’interrogcr sur I’inttr& de l’&ablissement de telles 

courbcs pour ces animaux. En fait cette situation en appa- 
rence artificielle correspond au cas bien concret d’une 

population de nematodes phytoparasites pr&ente dans un 
sol oti ne croit pas de plante h6te cowenable, capable de 
permettre leur d&eloppement. Cela se produit notam- 

ment, et d’une faGon volontaire, lors d’une rotation cultu- 

rale avec une plante non-h6te ou d’une jachPre nue, 
pratiques culturales qui sont utilisdes comme moyen de 

lutte, justement dans le but d’6liminer c-es parasites des 

cultures. Done ces courbes dc survie obtenues in vitro 
dans le C~S des n6matodes phytoparasites constituent une 

premigre approche de la mesure de l’efficacit6 du facteur 

commun 2 ces deux m@thodes de lutte culturale, alterna- 
tives 2 la lutte chimique : I’abscnce de plante h6te. Des 

approches plus &ol&es devront tenir compte d’une part 
des Gclosions qui se produisent continuellement j partir 
du stock d’ceufs du sol, crPant ainsi de nouvelles cohor- 

tes, et d’autre part de I’existence dans le sol de microsites, 
dont les propri6tPs physiques particuliPres (anaerobiose 

par exemple) soustraient une fraction des animaux au sort 
commun, en diminuant consid&ablement leur metabo- 

lisme et en retarclant ainsi leur vieillissement. 

L’examen des courbes de survie chez les 63res vivants a 
fait I’objet, depuis longtemps dGj& d’une @flexion appro- 

fondie et les circonstances dans lesquelles ces etudes doi- 
vent Ptre 2 pr6sent conduites sont devenues, de ce fait, 

assez codifiees 11 I L’idhal est de travailler sur des cohor- 
tes definies par un effectif important et homogitnes des 

points de vue du stade et de I’sge, condition remplie ici, 
comme nous l’avons vu plus haut. Cette question de la 

superposition de la contrainte du jetine 5 celle du vieillis- 

i 
1 i -- 
; I a=0.3 

Temps 
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Tableau II. Diffkents modhies de dkcroissance de I’espkrance de vie et la relation de survie correspondante. 

Esperance de vie 
en fonction du temps 

Survie 
en fonction du temps 

, _ 

Remarques 

E(r) = E,, 

constante demi-vie au temps T = (ln2)E0 

T 

E(f) = E,,( I -t/T) 
dkroissance linkaire 

s, 
f E,I 

.s(t) = 
i 1 

I - T avec T2Eo,rIT 

S(t) = So( I -r/T) 

E(t) = E,,exp(-ar) 
dkroissance exponentielle 

S(r) = Soexp al-&exp(ar- I) 
0 1 

E(r) = E,,/( I + Cl?)‘! 
dkroissance en I /(t”) S(r) = S,( 1 + at)“exp 

E(t) = E,,/[l + In( I +a?)] P 
dkroissance en l/lnt 

(1 +a#+‘- I - 
(n + I)aE, 

I +a, 

S(t) = z[ I + In( 1 + ar)]( I + at) % 
EO 

cf: dksintkgration radioactive 

si T=2Eo, la survie est lineaire 

modele de Teissier 

.I considker d’abord le cas oti n = I 

sement, dont nous venons de montrer le caract6re i&luc- 
table, mais egalement I’int&&t dans le cas des nkmatodes 
phytoparasites du sol, caracterise en fait la physiologie de 
tous les organismes parasites obligatoires. 

La reprPsentation des courbes de survie est t+ali&e 
habituellement en coordonnees semi-logarithmiques 
(logarithme de la survie en ordon&e) et l’allure des cour- 
bes ainsi tracees a conduit ZI une classification [l] Repla- 
&es dans ce systeme de coordonn@es, les courbes des 
quatre exemples trait& ici sont intermhdiaires entre celles 
du premier groupe, de type convexe et celles du 
deuxiPme groupe, de type diagonal. 

Type et variations possibles du modtile de Teissier 

Ainsi, le modPIe de Teissier apparait comme convenant 
particuliPrement bien aux n6matodes Studies ici. Si la 
forme sigmoi’dale caracteristique des courbes p&sent@es 
dans la figure 1 avait et6 d6ja bien observee chez les 
nkmatodes [4-71 mais aussi chez d’autres animaux [l 1] , 

elle n’avait pas don& lieu, jusqu’a present, 2 une analyse 
mathematique spkcifique. L’application de ce mod&le a 
I’etude d’un plus grand nombre de cas de courbes de sur- 
vie de nematodes est actuellement en tours. 

Une formalisation plus pouss6e du modGle peut @tre 
obtenue en portant en abscisses les unit& de temps en 
multiples de E,, I’espPrance de vie au temps z&o. Pour 
cela on remplace E, par 1 dans la formule 4 et on affecte 
les mesures de temps sur les abscisses de I’unit6 E,. On 
peut alors tracer differentes courbes qui ne d6pendent 
plus que de la valeur du paramGtre a. Quatre valeurs de 
ce paramPtre ont M appliq&es pour tracer les quatre 
courbes de la figure 2, permettant ainsi I’exploration de 
I’ensemble des variations offertes par le modPIe de Teis- 
sier. 
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Courbe type 

La courbe A correspond 2 une valeur du produit aE, 
fix6e 2 0,8, proche des valeurs observkes sur les cas 6tu- 
di& (tableau I). La forme est typiquement sigmo’idale avec 
un point d’inflexion pour une survie voisine de 0,5. La 
survie est de 0,481 au temps E,, de 0,035 au temps 2 E, 
et de 4.1 Om5 au temps 3 E,. Par comparaison, lorsqu’on 
Gvalue la date d’extinction des cohortes sur la base d’uni- 
t6s @gales 2 E,, (tableau I), on obtient des valeurs variant 
de 2,38 pour H. oryzae ZI 2,84 pour M. javanica, les deux 
autres cas pr6sentant des valeurs intermediaires. A condi- 
tion d’exprimer les don&es de temps en unit& E,, les 
quatre courbes p&sent&es dans la figure 1 sont t&s pro- 
ches de cette courbe A, que I’on peut done considerer 
comme la courbe de survie type d’un nematode phytopa- 
rasite. Notons que par le biais de ce changement d’unit6 
de temps (E, ), on retrouve la notion du temps biologique 
propos6e par lnagaki 121. 

Cow-be limite maxima/e 

La courbe B correspond au cas extreme pour lequel le 
produit aEo est 6gal 2 1. La tangente 2 la courbe au point 
zero est horizontale. C’est la valeur maximale de ce pro- 
duit aE, pour une courbe de survie, puisque, pour une 
valeur superieure, la courbe n’est plus strictement 
decroissante. 

Courbe sans point d’inflexion 

La courbe C de la figure 2 est la courbe de survie obtenue 
en fixant le produit aE, 2 0,3. Nous avons vu prMdem- 
ment que le point d’inflexion n’existe que si le produit 
aE, est sup&ieur h 0,38. 
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Courbe //mite minima/e 

Dans le cas ou a = 0, l’esperance de vie reste constante : 
il s’agit d’un phenomene identique au processus de 
decomposition d’un element radioactif. A chaque instant, 
quelle que soit la date de I’observation, un individu (ou 
un atome) a une probabilite constante de mourir (ou de se 
desintegrer). Ce resultat peut etre obtenu par un calcul 
aux limites de la formule 4. Cette formule tend alors vers 
s(t) = ~~exp(-t/~,) , ce qui est semblable a la formule 
classique de la d&integration d’une substance radioac- 
tive, I = Naexp(-hr) , avec la constante de desintegra- 
tion, hegale a 1 i E, (courbe D sur la figure 2). Le modele 
de Teissier a done pour limite extreme cette decomposi- 
tion exponentielle, lorsque le parametre c( tend vers zero. 
Notons que ce modele, avec une esperance de vie cons- 
tante, est souvent inclus dans les etudes de modelisation 
des dynamiques de population pour tenir compte de la 
mortalite [I 21 et qu’i] constitue le troisieme groupe de la 
classification evoquee plus haut, c’est le type a esperance 
de vie constante [l]. 

Autres modPIes d’espkance de vie 

L’accord rencontre entre le modele choisi et les resultats 
experimentaux se mesure par la fiabilite de I’ajustement 
(p < 1 O-“). Si un bon accord a et6 trouve entre le modele 
de Teissier et les quatre courbes de survie etudiees, on 
peut penser que d’autres modeles pourraient mieux con- 
venir a d’autres groupes zoologiques ou meme a d’autres 
especes de nematodes. La formule 2 permet de passer 
d’une formule donnant I’esperance de vie en fonction du 
temps a la formule donnant la survie en fonction du 
temps. Les termes de cette formule 2 montrent qu’elle est 
totalement independante de celle donnant I’esperance de 
vie. II semble done tout a fait approprie de &server le 
terme de modele a la relation qui lie I’esperance de vie et 
le temps, puisque aussi bien c’est a ce niveau de la 
reflexion que la plupart des auteurs emettent une theorie 
sur le vieillissement 11-3, 121. Dans la plupart des cas 
d’ailleurs, il s’agit egalement d’une relation exponen- 
tielle, mais introduite differemment. D’autres relations 
sont toutefois imaginables et le tableau II propose quel- 
ques formules differentes avec la formule de survie corres- 
pondante, calculee a I’aide de la formule 2. 

Ces variations incluent une decroissance nulle, lineaire, 
en l/t et en lllnt. On peut en proposer d’autres formes a 
I’infini. Le logiciel d’ajustement etant precis et d’un 
emploi tres rapide, on pourrait imaginer cette fois que ce 

soit en fonction de la iormule de survie qui permet le 
meilleur ajustement quc l’on soit conduit a la formule la 
plus probable de I’expression de I’esperance de vie en 
fonction du temps. L’hypothese biologique la plus adap- 
tee a cette expression mathematique serait done directe- 
ment imposee par les don&es de survie. Cette demarche, 
inverse de celle qui est habituellement suivie dans ce 
domaine, quoique parfois recommandee ]I 31, pourrait 
contribuer a enrichir le debat sur les mecanismes du 
vieillissement, qui est maintenant solidement argu- 
mente [I I]. 

Conclusion 

Les ajustements hautement significatifs observes entre les 
valeurs experimentales et le modele montrent que I’hypo- 
these de Teissier, d’une decroissance exponentielle avec 
le temps de l’esperance de vie, rend bien compte de ces 
quatre courbes de survie de nematodes phytoparasites. 
On dispose done maintenant pour ce groupe d’animaux 
d’un outil qui permettra de preciser I’influence d’un cer- 
tain nombre de facteurs internes ou externes sur les para- 
metres de ce modele de survie. On pourrait par exemple 
tenter de mettle en relation les effets de la temperature sur 
ces deux parametres et sur I’intensite du metabolisme. On 
preferera sans doute utiliser comme modeles des especes 
a vieillissement rapide comme H. oryzde ou M. javanica 
plutot que des especes a vieillissement lent comme 
H. spinicaudata. Par ailleurs il n’est peut etre pas certain 
que I’etablissement de la courbe complete, jusqu’a 
l’extinction complete de la cohorte, soit necessaire a une 
determination suffisamment precise des parametres E, et 
a, qui permette d’evaluer leurs variations en fonction du 
facteur etudie. II serait en revanche alors necessaire 
d’augmenter le nombre des observations en realisant une 
mesure supplementaire au tours de chaque semaine 
d’observation. 

II conviendrait maintenant d’apprecier dans quelle 
mesure ce modele s’adapte egalement a d’autres groupes 
zoologiques en utilisant les tables de mortalite disponi- 
bles pour de nombreuses especes. En cas d’ecarts impor- 
tants lors de I’application du modele de Teissier, on 
pourrait alors avoir recours a une des autres formules pro- 
posees (tableau II), afin de determiner le modele s’ajustant 
le mieux aux donnees. 

ABRIDGED VERSION 

Survival curves of plant parasitic nematodes exhibit a typical- with E,, , the life expectancy at the time f = 0, and ct, 
ly sigmoidal form. Among several models of mathematical the rate of decrease. The relation between the survival 
expression of survival as a function of time, the model of at time f, S(t), and t is obtained by integration: 
Teissier seems to fit this kind of curve rather conveniently. s(t) = S,,exp[ar- (exp(cct)-I )/cIE,,] The studyofthe lat- 
This model starts with the hypothesis of an exponential de- ter expression shows several features: i) since a survival curve 
crease with time of the life expectancy: I = Eoexp(-crr) , must be strictly decreasing, the relation E~CX < 1 must be ob- 
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served; ii) the sigmoidal form of the curve depends on the 
presence of an inflexion point which exists only if the product 
&,a > 638 ; iii) S, is a scaling parameter, related to the initial 
number of individuals in the population, thus the form of the 
curve depends only on the parameters E,, and a, which are 
readily understandable in a biological model. Data from four 
already published survival curves have been used as experi- 
mental basis: second stage juveniles of Heterodera oryzae and 
Meloidogynejavanica and females and males of Hirschmannil- 
la spinicaudata. Th e model was fitted to the data using the 
software MacCurveFit developed by Raner. The model pa- 
rameters E,, and a (table I) were estimated by performing 
curve fitting using a least squares procedure. Table I also gives 
the sum of the square residuals, SSE, and r’ , the squared cor- 
relation coefficient. The statistical significance of the non- 
linear regressions was tested with a F test, which showed that 
they were highly significant (P < lo-*). The life expectancy at 
the time zero, E,, , varies from 1. 47 weeks for M. javanica to 
13.55 weeks for males of H. spinicaudata. The product of E, 
times a varies from 0.677 to 0.836, thus leading to strictly 
decreasing curves with an inflexion point. The shape of the 
curves defined by the Teissier’s model for several numerical 
values of a with a time basis with multiples of E,, have been 
studied. A typical survival curve of a plant parasitic nematode 
(curve A) can be traced for a = 0.8. On curve A, the survival 
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