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Summary

Summary

Bees rely exclusively on pollen and nectar as food source. Through
pollen collection, they act concurrently as effective pollinators and
herbivores. While the maijority of bee species are pollen-specialist, polylecty
(i.,e. pollen generalist) is widespread among social bees. Regardless of floral
specialization, bees display numerous adaptations (i.e. behavorial,
morphological and phenological features) as well as sensorial capabilities,
which allow them to discriminate among plant species and to enhance floral
rewards foraging. In response to excessive pollen harvesting, flowers have
developed complex defence systems through particular morphological
and/or chemical traits. Among chemical protections of pollen, nutritive value
may influence the pollen-host spectrum as well as the floral preferences of
bees. Although recent studies provide some empirical evidences of
physiological constraint, precise examination of pollen chemical filters is still
lacking. The aim of the present study is to determine such filters and evaluate
their impact on the development, the ecology and the evolution of bees. We
develop four particular questions: (i) Are available protocols of chemical
analyses reliable enough to evaluate pollen content? (i) Which chemicals or
combination of chemicals are involved in development of selected wild
speciese (ii) How variable are these chemicals in syntopic and congeneric
plants and how bees face this potential variability2 (iv) How does chemical

variability of pollen constraint host plant switches in clade of specialist bees?

To investigate the relationship between floral choices and pollen
quality, robust evaluations of pollen nutritive contents are essential. However
available protocols require too large amount of biological material. Therefore,
floral pollen as well as bee individual analyses are very scarce in literature. To
override this methodological barrier, micro-quantitative  chemical
methodologies were designed (Chapter 1). They allow reliable quantifications
of important nutrients in floral pollen namely sterols, amino acids and

polypeptides, as well as precise determination of sterolic profile in tissues of
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individual bee specimen.

As sterols, amino acids and polypeptides are involved in key metabolic
functions, they may impact on bee fithess and then shape subsequent bee-
flower associations. We tested their relative importance for the polylectic
bumblebee Bombus terrestris by comparing colonies fed on five pollen diets
of different nutritive value (Chapter 2.1). Our results show that pollen diets of
Cistus and Calluna have poor quality for Bombus terrestris as they decreased
the mass of reared larvae compared to the other pollens namely Cytisus
scoparius, Salix caprea and Sorbus aucuparia. These experiments reveal two
important aspects: (i) sterolic composition and polypeptide content seem
positively associated with bumblebee fitness; and (i) bumblebee workers
adapt their nectar consumption according to pollen quality. These results
strongly suggest that nuftritional quality of pollen may act as chemical filter
and that bumblebees are able to detect pollen quality. Therefore, plants
could be evolutionary selected through their pollen content. In particular, our
results strongly suggest that partficular nutritional theme in pollen might attract

and fidelize pollinators like bumblebees.

This finding of chemical themes in pollen is corroborated by our study
on Colletes cunicularius, a generalist species that preferentially exploits Salix
spp. but also collects pollen from Fabaceae (Cytfisus spp.) and Rosaceae
(Prunus spp. and Sorbus spp.) (Chapter 2.2). Analyses of pollen sterolic profiles
reveal that all alternative host plants exploited by the generalist species are
characterised by sterolic profiles similar in composition to the preferred host
plants, Salix spp. These results suggest that shared pollen sterolic profiles might
facilitate the exploitation of alternative host plants. Bee sterolic physiology
appears as conserved trait regardless of floral specialization since both
specialist Andrena vaga and generalist Colletes cunicularius display similar
sterolic requirements and molting hormone synthesis. Such conserved features
among bees (i.e. sterol physiology) and plants (i.e. sterolic pattern) could

promote generalist pollination systems.

Specialist bees are largely assumed to be physiologically adapted to

2
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their host-pollen chemistry. Nevertheless chemical filters could also occur in
specialist bee-flower interactions. This assumption is tested by investigating
variations in pollen nutritive content within the genus Salix along with
behavioral and physiological responses of the willow-specialist bee Andrena
vaga (Chapter 2.3). Chemical analyses reveal that willow-pollens clearly vary
in their polypeptide content and to a lesser extent in their sterol composition.
While wind-pollinated species offer pollen with low-polypeptide content,
pollen from insect-pollinated species display higher polypeptide content,
suggesting that this trait could be related to a pollination syndrom in the Salix
genus. Additional evidence is that A. vaga does not forage on Salix with low
polypeptide concentration even if these plants have similar scent than other
Salix species. Moreover females of A. vaga appear to be able to maintain a
given sterol profile in their tissues by physiological adjustment despite sterolic

variability in their pollen hosts.

To assess the significance of these chemical filters in an evolutionary
context, relationship between pollen quality and evolutionary shift on new
host-plant was investigated within two clades of closely related specialist
species, namely Colletes succinctus group and Melitta leporina group
(Chapter 3). Sterolic composition and polypeptide content appear to be
evolutionary conserved fraits in floral choices of C. succinctus group and shifts
in their pollen diet seem to be guided by a chemical pattern. However,
different result was found for M. leporina group as pollen contents vary
among their respective hosts. It appears more likely that host switches have

occurred according to ecological opportunities in this group.

In conclusion, the present thesis provides new evidence that particular
chemicals in pollen content (i.e. sterol composition and polypeptide content)
may guide floral choices in both oligolectic and polylectic bee species. Such
chemical filters can also drive the evolution of host-plant choices in particular
clades of specialist bees. A better understanding of nutritive requirements of
bees can provide guidelines to promote availability of adequate food

resource and therefore ensure the maintain of bee population.
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Résumeé

Les abeillles se nourrissent exclusivement de pollen et de nectar. Au
cours de leur récolte de pollen, elles jouent conjointement le réle de
pollinisatrices efficaces et d'herbivores. Bien que la majorité des especes
d'abeilles soit spécialisée sur un nombre restreint de plantes pour leur récolte
et leur consommation de pollen, le polylectisme (i.e. comportement
alimentaire généraliste) est trées répandu chez les abeilles sociales.
Indépendamment de leur degré de spécialisation, les abeilles exhibent de
nombreuses adaptations (i.e. traits comportementaux, morphologiques et
phénologiques) ainsi que des capacités sensorielles qui leur permettent de
discriminer les especes de plantes et d'en optimiser I'exploitation. En réponse
ad la récolte excessive du pollen, les fleurs ont développé des systemes
complexes de protection par I'infermédiaire de traits morphologiques et/ou
chimiques particuliers. Parmi les protections chimiques du pollen, la valeur
nutritive peut influencer le degré de spécialisation ainsi que les préférences
florales des abeilles. Bien que de récentes études fournissent des preuves
empiriques de l'existence d'une contrainte physiologique, la connaissance
des filtres chimiques polliniques demeure incomplete. Le présent travail tente
de déterminer avec précision la nature de ces filtres et d'évaluer leur impact
sur le développement, I'écologie et I'évolution des abeilles. Quatre questions
spécifiques sont abordées: (i) Les protocoles d'analyses chimiques disponibles
sont-ils suffisamment fiables pour évaluer le contenu pollinique? (i) Quels sont
les composés chimiques ou combinaisons de composés impliqués dans le
développement des abeilles? (i) Ces composés varient-ils de maniere
significative entre plantes syntopiques ou congénériques, et si oui, comment
les abeilles font-elles face & cette variabilité 2 (iv) Dans quelle mesure Ia
variabilité chimique du pollen peut-elle contraindre les changements d'hotes

au sein des clades d'abeilles spécialistes?

Pour étudier linfluence de la qualité nutritive du pollen sur les choix

floraux, il est indispensable de pouvoir dresser avec précision les profils
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chimiques de divers pollens. Cependant, les protocoles généralement utilisés
nécessitent de ftrop grandes quantités de matériel biologique. Par
conséqguent, les analyses effectuées sur le pollen floral ainsi que sur les abeilles
a échelle individuelle sont trés rares dans la littérature. Pour outrepasser cette
barriecre méthodologique, des méthodes d'analyses chimiques micro-
quantitatives ont été développées (Chapitre 1). Elles permettent de quantifier
de maniéere fiable le contenu en stérols, en acides aminés et en polypeptides
du pollen floral ainsi que d'établir avec précision le profil stérolique tissulaire

des abeilles, a échelle individuelle.

Etant donné leur implication dans de nombreuses fonctions
métaboliques clefs; les stérols, les acides aminés et les polypeptides ont
probablement une incidence sur les aptitudes des abellles et pourraient de
ce fait faconner les associations plante-abeille subséquentes. Afin de
déterminer I'importance relative de ces différents composés nutritifs pour le
bourdon polylectiqgue Bombus terrestris, des colonies élevées sur cing types
de pollen de valeur nutritive difféerente (Chapitre 2.1). Nos résultats montrent
que les larves développées sur les pollens de Cistus et de Calluna atfteignent
une masse plus faible que celles nourries sur les pollens de Cytisus scoparius,
Salix caprea et Sorbus aucuparia, ce qui suggere les pollens de Cistus et de
Calluna sont de moins bonne qualité pour Bombus terrestris. Ces expériences
d’élevage mettent en évidence deux aspects importants: (i) la composition
stérolique et la teneur en polypeptides semblent positivement associées aux
aptitudes du bourdon, et (i) les ouvrieres de bourdon adaptent leur
consommation en nectar en fonction de la qualité nutritionnelle du pollen
disponible. Ces résultats suggerent que la qualité nutritionnelle du pollen peut
agir en tant que filtre chimique et que les bourdons sont capables de
détecter la qualité du pollen. Par conséquent, la valeur nutritive du pollen
constitue probablement un facteur évolutif de sélection des plantes. En
particulier, il apparait que I'occurrence d'un theme nutritif particulier peut

attirer et fidéliser des pollinisateurs tels que les bourdons.
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Ces résultats suggérant I'existence de patterns chimiques au sein du
pollen sont corroborés par notre étude sur Colletes cunicularius, une espece
généraliste qui exploite préférentiellement Salix spp. mais collecte également
le pollen des Fabaceae (Cytisus spp.) et Rosaceae (Prunus spp. et Sorbus
spp.) (Chapitre 2.2). Les analyses stéroliques révelent que l'ensemble des
plantes-hotes alternatives exploitées par cette espece solitaire généraliste
offre du pollen dont la composition en phytostérols est similaire a celle du
pollen-héte préférentiel (Salix spp.). Ces résultats suggerent qu'un theme
stérolique commun pourrait faciliter I'exploitation de plantes hotes
alternatives. La physiologie stérolique des abeilles apparait conservée
indépendamment de leur degré de spécialisation: l'espece spécialiste
Andrena vaga et l'espece généraliste Colletes cunicularius présentent des
exigences stéroliques similaires et synthétisent les mémes hormones de mue.
La présence d'un pattern stérolique récurrent au sein du pollen des plantes &
fleurs ainsi que les exigences physiologiques similaires des abeilles pourraient

promouvoir des systemes de pollinisation généralistes.

Les abeilles spécialisées sont communément considérées comme
physiologiquement adaptées & la composition chimique de leurs pollens-
hotes. Néanmoins, des filtres chimiques peuvent également gouverner leurs
interactions avec les plantes a fleurs. Pour tenter d'élucider ce point, les
variations de la teneur nutritive du pollen produit par différentes especes au
sein du genre Salix aqinsi que les réponses comportementales et
physiologiques de I'abeille spécialiste A. vaga ont été étudiées (Chapitre 2.3).
Les analyses chimiques révelent que les pollens de saule varient sensiblement
en terme de contenu polypeptidique et dans une moindre mesure dans leur
composition en stérols. Alors que les especes de saule pollinisées par le vent
offrent du pollen pauvre en polypeptides, le pollen d'especes pollinisées par
les insectes exhibent des teneurs en polypeptides plus élevées, ce qui
suggere que ce trait pourrait étre inclus dans les syndromes de pollinisation
pour le genre Salix. En outre, les préférences florales de I'andrene semblent

influencées par la teneur en polypeptides du pollen. Andrena vaga exploite
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en effet uniqguement les pollens a haute teneur polypeptidique,
indépendamment des parfums floraux émis. Bien que les femelles semblent
limitées par leur besoin en polypeptides, elles sont manifestement capables
de maintenir un profil tissulaire stéroliue constant en dépit de la variabilité de
leurs hbotes, ce qui suggere lexistence d'un mécanisme physiologique

d'agjustement stérolique.

Afin de déterminer limportance des filtres chimiques d'un point de vue
éevolutif, linfluence de la qualité nutritionnelle sur les changement d'hdétes a
été étudiée au sein de deux clades d'espéces sceurs relativement
spécialisées, a savoir les groupes de Colletes succinctus et de Melitta leporina
(Chapitre 3). L'évolution des choix floraux au sein du groupe de C. succinctus
semble contrainte physiologiguement: les différents pollens-hétes exploités
exhibent des teneurs en polypeptides ainsi que des compositions stéroliques
similaires. Par contre, le contenu nutritif pollinique varie largement entre les
pollens-hétes exploités par les especes du groupe de M. leporina, ce qui
suggere d'autres confraintes sélectives. I semble probable que les
changements d'hétes de ce groupe au cours de I'évolution soient plutdt liés

a des opportunités écologiques.

En conclusion, le présent travail présente de nouveaux éléments
suggérant que des composés chimiques polliniques (i.e. composition en
stérols et contenu en polypeptides) peuvent guider les choix floraux aussi bien
chez les abeilles oligolectiques et polylectiques. Les filtres chimiques régissent
probablement I'évolution des choix floraux dans des clades particuliers
d'abeilles spécialisées. Une meilleure compréhension des besoins nutritifs des
abeilles peut notamment fournir de nouvelles pistes pour promouvoir la
disponibilité de ressources alimentaires adéquates et ainsi assurer le maintien

des populations d'abeilles.



