OSMIA n°3 - 2009

L'inquilinisme chez les bourdons

Par Patrick LHOMME *

Abstract. In social insects, severe brood care costs have favoured the evolution of cheaters that exploit workers
services of conspecifics or heterospecifics. In Bumblebees, a lot of species use hosts facultatively as an
alternative to care for their own brood, while Psithyrus species have lost their worker caste and are completely
dependant on hosts to produce their sexuals. Here is an overview of the adaptations and strategies used by
bumblebees inquilines to successfully enter and exploit host social systems.

Résumeé. Chez les insectes sociaux, le cott important des soins donnés aux couvains a favorisé, au cours de

I'évolution, l'apparition d'espéces tricheuses capable d'exploiter la force de travail des colonies pour faire élever

leur progéniture. Chez les bourdons, de nombreuses especes usurpent des colonies de manicre facultative.

Toutefois les especes du sous-genre Psithyrus ne produisent pas de caste ouvriere et sont totalement dépendantes

de leurs hoétes pour la survie de leurs sexués. L'auteur présente ici une revue des différentes adaptations et

stratégies utilisées par ces bourdons inquilines pour pénétrer et exploiter le systéme social de leurs hotes.

Mots-clés. Inquilinisme, bourdons, Psithyrus, parasites sociaux.

Introduction

Les bourdons (Hymenoptera : Apinae : Bombini)
sont des insectes eusociaux primitifs, avec un cycle de
vie annuel. Au début du printemps, les reines émergent
de leur hibernation et se mettent a la recherche d'un site
de nidification pour fonder leur colonie. On peut voir
assez régulicrement, chez les reines tardives, des
comportements d'usurpation d'une colonie déja
existante. L'intruse supplante hiérarchiquement ou
méme tue la reine de la colonie hote pour en prendre le
controle. Ces individus exploitent ainsi non seulement
les ressources alimentaires de leur hote mais également
la force de travail des ouvriéres qui prendront soin de
leur descendance. Ce type de comportement est
particulicrement fréquent dans les milicux ou les sites de
nidification sont en nombre restreints comparés au
nombre de futures reines (Sladen 1912). Voveikov (1953)
et Bohart (1970) ont méme observés plusieurs cas de
multiples successions de reines au sein d'un méme nid.
Ces cas d'inquilinisme facultatif s'observent aussi bien
au sein de la méme espéce qu'entre especes différentes
(Voveikov 1953; Alford 1975).

Certaines especes ont méme perdu toute capacité de
fonder une colonie autonome. Elles sont devenues des
inquilines obligatoires, on parle aussi de parasites
sociaux. Le parasitisme social est apparu au moins a
trois reprises de facon indépendante au cours de
l'évolution des bourdons : (1) chez les Psithyrus, groupe
constitué exclusivement d'espéces inquilines; (2) chez les
Thoracobombus, avec B. inexspectatus (Yarrow 1970); (3)
chez les Alpinobombus, avec B. hyperboreus (Richards K.W.
1973).
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L’explication généralement proposée sur 'origine de
ce type de relations inquilines repose largement sur la
regle d’Emery (1909). Cette regle explique 'apparition
des parasites sociaux par un phénomene de spéciation
sympatrique a partir d’'une population d'un héte social.
Cette spéciation «parasitaire» expliquerait alors la co-
évolution entre 1'hote et son parasite (Schmid-Hempel
1998; Lowe et al. 2002). Ce principe se confirme chez
de nombreux hyménopteres sociaux, surtout chez les
fourmis (Lenoir et al. 2001), mais également chez
certains bourdons. Les relations inquilines entre, par
exemple, B. hyperboreus et B. polaris respectent
étroitement cette regle. En revanche les Psithyrus la
contredisent, puisqu’ils constituent un clade
monophylétique au sein du genre Bombus (Cameron et

al. 2007).

Se pose alors la question de la reconnaissance et de
'acceptation des Psithyrus par des hotes éloignés d'un
point de vue phylogénétique ? D'autant que les Psithyrus
sont dépourvues de corbeilles a pollen et ne produisent
pas de caste ouvricre. Ils sont de ce fait totalement
dépendants de leurs hotes pour la survie de leur
progéniture.

Repérage du nid de I’héte

Les femelles Psithyrus émergent de leur hibernation
un peu plus tard que leurs hotes. Elles passent d'abord
la plupart de leur temps a butiner, se nourrissant de
nectar et de pollen. Puis, une fois leurs ovaires
développés, elles se mettent a la recherche des nids de
leurs hotes (Alford 1975). Une femelle inquiline
distingue une colonie héte a partir de l'odeur des
individus qui la compose (Fisher 1983a, 1985).
Cederberg (1979, 1983) et Van Honk et al. (1981) ont
montré que B. rupesiris (Figure 1) et B. vestalis (Figure 2)
trouvent l'entrée du nid en suivant les traces odorantes
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Figure 1. Femelle de Bombus rupestris armeniacus (Photo P Rasmont)

laissées par les ouvricres. Ces indices chimiques sont
produits par la glande de Dufour au niveau du dernier
tergite abdominal et sont reconnus de maniere
spécifique par les Psithyrus (Fisher et al. 1993). En regle
générale, une espece de Psithyrus ne parasite qu'une
seule espeéce, ou un petit groupe d'especes proches
appartenant au méme sous-genre (Tableau 1).

Pénétration dans la colonie

Une fois le nid repéré, le Psithyrus évalue dans un
premier temps la taille de la colonie hote (Sramkova &
Ayasse 2009). Si celle-ci est trop grande, I'intruse serait
rapidement éliminée par les ouvrieres hotes. Si la
colonie est trop petite, il n'y aura pas assez d'ouvrieres
pour s'occuper des futures larves. Apres avoir choisi la
bonne colonie (10 a 15 individus), le Psithyrus doit
ensuite étre capable de détourner les signaux de
reconnaissance de son hote pour se faire accepter dans
la colonie. Ce probleme se retrouve a deux niveaux du
cycle de vie des bourdons, (1) pour la reine qui doit
envahir le nid de I'hote et se faire accepter, mais aussi (i1)
pour les jeunes sexués qui doivent vivre dans le nid
jusqu'a leur émancipation.

Chez les bourdons, comme chez la plupart des
hyménopteres sociaux, ce systtme de reconnaissance est
basé sur la détection de composés chimiques lipidiques
(hydrocarbures) recouvrant la cuticule (Singer 1998;
1999). Les individus de la colonie
comparent les signaux pergus a un modele de référence

Lenoir et al.

(ou «template») et attaquent tout individu rencontré si
celui-ci dévie trop de ce standard. Ce template est le
résultat de l'apprentissage d'un mélange d'odeurs
partagées par tous les membres de la colonie et
résultant d'un transfert réciproque de signaux chimiques
entre les congéneres (Dronnet et al. 2005). Le Psithyrus
doit donc pouvoir contourner cette barriére chimique
pour simmiscer a l'intériecur du fonctionnement social

de son hote.

L’accueil qu’une femelle inquiline regoit lorsqu’elle
pénetre dans un nid héte dépend de son propre
comportement mais surtout de la taille de la colonie
usurpée (Pouvreau 1973). C’est en général apres la
production de la premiere génération d’ouvricres que
les bourdons inquilines usurpent une colonie. Les

Figure 2. Male de Bombus vestalis (Photo P Rasmont)

premicres ouvrieres, qui n'ont pas encore de couvain a
protéger, sont moins agressives envers les envahisseurs et
sont également peu nombreuses, ce qui facilite
l'usurpation des colonies (Alford 1975).

Généralement, une fois dans la colonie, les Psithyrus
évitent tout contact avec leurs hotes. Ils se dissimulent
sous les matériaux du nid ou du couvain pendant
quelque temps. Les Psithyrus s'impreégnent ainsi de
lodeur de la colonie, ce qui a pour effet de supprimer
toute hostilité de la part des ouvricres (Fischer 1988;
Kiipper & Schwammberger 1995). Ces inquilines
emploient en fait une stratégie discrete : ils ne sont pas
agressifs et ne possedent aucune signature chimique sur
leur cuticule, ce qui leur permet de ne pas étres
discriminés comme étrangers par leurs hotes (Dronnet
et al. 2005). Cette quasi-absence d'hydrocarbures
cuticulaires leur permet également d'adopter
rapidement l'odeur de la colonie. Certains Psithyrus,
comme par exemple Bombus norvegicus (Figure 3), se
protegent des attaques des ouvrieres hotes en sécrétant
des allomones (substances de défense) produites par leur
glande de Dufour (Zimma et al. 2003).

Dans d'autres cas, certaines femelles inquilines
manifestent des comportements agressifs des leur
intrusion dans le nid, allant parfois jusqu’a la mise a
mort de certains individus, notamment de la reine
(Fisher 1984, 1988). Ces Psithyrus adoptent aussi des
comportements de domination permettant d'inhiber
I'agressivité des ouvrieres : 1ils étreignent chaque
ouvricre une a une ecn agitant leur dard («mauling
behavior»). Ce comportement a été observé chez
plusieurs especes de Psithyrus ayant un mode
d'usurpation agressif, notamment chez B. vestalis (Van
Honk et al. 1981), B. bohemicus (Figure 4) (Fisher 1988) et
les espéces américaines B. ashtoni (Fisher 1983b, 1987a)
et B. citrinus (Fisher 1984). Les Psithyrus qui ont un mode
d'usurpation plus pacifique comme B. campestris (figure
5) et B. sylvestris (Figure 6) ne présentent pas de tel
1988; Kipper &
Schwammberger 1995). Enfin plusieurs observations
montrent que certains inquilines sont capable de vivre

comportement (Fisher

en apparente harmonie avec la reine hote. Ce type de
cohabitation a notamment été décrit chez B. campestris et
B. sylvestris (Hoffer 1882, 1889; Alford 1975; Kupper &
Schwammberger 1995).
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Figures 3 a 6. Quelques bourdons inquilines. 3. Méale de Bombus norvegicus (Photo JC Schou); 4. Femelle de Bombus bohemicus (Photo P Rasmont); 5.

Femelle de Bombus campestris (Photo P Rasmont); 6. Male de Bombus sylvestris (Photo A Pauly)

Le degré d'agressivité d'un inquiline semble
dépendre de sa capacité a imiter les signaux chimiques
des hétes ou a produire les allomones spécifiques.

Dans tous les cas, il est assez rare que les femelles de
Psithyrus soient tuées par les membres d’une colonie de
bourdons. Ces véritables «machines de guerre»
possedent des caractéres anatomiques leur permettant
cuticule plus épaisse,
membranes intersegmentaires plus résistantes (surtout

de résister aux attaques

dans les régions vulnérables comme le cou ou le
propodeum), mandibules plus acérées, dard plus
puissant.

Controéle parental

Une fois la reine remplacée, l'intruse détruit les oeufs
et les larves de son hote (Fisher 1987a) et se nourrit des
provisions du nid. Dans les colonies ou les deux reines
cohabitent, seuls les ceufs de la reine héte pondus apres
les premiers ceufs du Psithyrus sont détruits par
l'inquiline. La nouvelle reine inhibe également le
développement ovarien des ouvricres (Fisher 1984,
1987b; Vergara et al. 2003). Son action inhibitrice ne
semble cependant pas aussi efficace que celle exercée
par la reine héte. Apres quelques jours, la femelle
Psithyrus dépose sa premicre ponte dans une cellule
cireuse qu’elle édifie elle-méme a partir des débris de
cocons. Dans un premier temps, elle incube, nourrit et
protege ses propres larves contre les ouvrieres (Fisher

1987b, 1988; Kiipper & Schwammberger 1995). En fin
de cycle, seules les ouvrieres approvisionnent les larves
et les adultes de Psithyrus en miel et pollen.

Aucune étude ne montre quelles stratégies les larves
adoptent pour se faire accepter et méme nourrir par les
ouvrieres. Une étude récente de Cervo et al. (2008)
montre que les larves du parasite social Polistes sulcifer
(Hymenoptera : Vespidae) adoptent une stratégie de
camouflage différente de celle de leur mere.
Contrairement aux adultes, les larves sont obligées
d'avoir un taux d'hydrocarbures important sur leur
cuticule pour les prévenir de la dessiccation. A la
différence de leur mere, dont la stratégie est de n'avoir
aucune signature chimique («odorless hypothesis»), les
larves naissent avec une identité chimique propre mais
qui n'est pas reconnue par l'hdte («neutral odor
hypothesis»). On pourrait imaginer qu'il en soit de
méme pour les larves de Psithyrus. L'hypothése reste a
tester.

Le nombre de futurs sexués produits par une femelle
Psithyrus dépend de son potentiel de ponte!, mais aussi
du nombre et de l'age des ouvrieres (Pouvreau 1973;
Van Honk et al. 1981). Plus le Psithyrus usurpe une
colonie tardivement, plus le nombre d'ouvrieres
pondeuses en fin de cycle est important et donc plus le
contrdle parental est difficile. Apres intrusion dans une
colonie, les Psithyrus sont d'ailleurs capables de tuer
sélectivement les ouvricres les plus agées, qui risquent

! Les femelles Psithyrus présentent 6 a 18 ovarioles par ovaires (grande variabilité) contre 4 chez les femelles des autres Bombus (Cumber 1949)
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Tableau 1. Relations hotes-inquilines entre les espéces de Bombus et de Psithyrus présentes en France. Les astérisques (¥) indiquent des hotes occasionnels.

Psithyrus Bombus hotes Principales références bibliographiques
Allopsithyrus
B. barbutellus  B. (Megabombus) hortorum Sladen 1912; Ball 1914; Miiller 1936; Cumber 1949; Postner 1952; Loken 1984
B. (Megabombus) ruderatus* Westrich 1989; Peeters et al. 1999
B. (Pyrobombus) hypnorum* Pouvreau 1973; Loken 1984
B. maxillosus  B. (Megabombus) ruderatus Reinig 1935; Pittioni & Schmidt 1942; Ornosa 1984; Rasmont & Adamski 1996
B. (Megabombus) argillaceus* Reinig 1935; Pittioni & Schmidt 1942
Ashtonipsithyrus
B. bohemicus B. (Bombus) lucorum Sladen 1912; Reinig 1935; Cumber 1949; Pouvreau 1973; Loken 1984
B. perezi B. (Bombus) terrestris xanthopus Ferton 1901; Rasmont & Adamski 1986
B. vestalis B. (Bombus) terrestris Sladen 1912; Reinig 1935; Pouvreau 1973; Van Konk et al. 1981; Loken 1984
Fernaldaepsithyrus
B. flavidus B. (Pyrobombus) jonellus Brinck & Wingstrand 1951
B. (Pyrobombus) monticola* Richards O.W. 1928; Pittioni 1942, 1943; Tkalcu 1969; Lundberg & Svensson
1977; Pekkarinen et al. 1981
B. norvegicus  B. (Pyrobombus) hypnorum Stoeckhert 1954; Roseler 1972; Cederberg 1976; Loken 1984
B. (Pyrobombus) jonellus* Brinck & Wingstrand 1951
B. quadricolor B. (Kallobombus) soroeensis Hoffer 1889; Reinig 1935; Loken 1984
B. sylvestris B. (Pyrobombus) pratorum Hoffer 1889; Richards O.W. 1928; Pouvreau 1973; Alford 1975; Leken 1984
B. (Pyrobombus) jonellus* Richards O.W. 1928; Reinig 1935; Loken 1984
Metapsithyrus
B. campestris  B. (Thoracobombus) pascuorum  Hoffer 1889; Cumber 1949; Pouvreau 1973; Alford 1975; Loken 1984
B. (Thoracobombus) humilis Hoffer 1889; Loken 1984
B. (Pyrobombus) pratorum Pouvreau 1973; Loken 1984
B. (Rhodobombus) pomorum May 1937; Leken 1984
Psithyrus

B. rupestris B. (Melanobombus) lapidarius
B. (Melanobombus) sichelii* Bullman 1953; Méczar 1977
B. (Thoracobombus) sylvarum*  Hoppner 1901; May 1959

B. (Thoracobombus) pascuorum* Haeseler 1970

Hoffer 1889; Sladen 1912; Reinig 1935; Bols 1939; Pouvreau 1973; Alford 1975

d'entrer en compétition avec la reine pour la - Premier stade (les inquilines facultatifs)

reproduction (Sramkova & Ayasse 2009). Ils
reconnaissent les ouvrieres dominantes grace aux
signaux de fertilit¢ qu'elles sécrétent (Sramkova et al.
2008). IIs maximisent ainsi leur succes reproducteur.

Une fois le développement larvaire terminé, les
males sortent les premiers du nid au bout d'environ une
semaine, suivis par les femelles quelques jours plus tard.
Apres leur envol, les jeunes femelles s'accouplent dans
des territoires marqués par les males (Svensson 1980),
puis recherchent un lieu d’hibernation.

Origine du parasitisme social chez les
bourdons

L'évolution vers la vie inquiline ne parait pas tres
étonnante au regard de la biologie des bourdons. On
passe de comportements occasionnels imposés par les
conditions climatiques (bivouac) a I'hébergement forcé,
voire a l'élimination de la reine hoéte. Cette grande
diversité des comportements d'usurpation permet de
retracer un chemin évolutif vers l'apparition du
parasitisme social :

-20 -

l'usurpatrice tue la reine héte. II n'y a pas
d'interaction initiale entre l'intruse et les
ouvrieres, scules les larves sont présentes au
moment de l'invasion. L'usurpatrice récolte du
pollen et nourrit ses larves. Elle produit des
ouvrieres et des sexués;

Second stade (les inquilines obligatoires B.
nexspectatus et B. hyperboreus) : l'usurpatrice ne
produit pas d'ouvricres, mais semble toujours
capable de le faire dans des milicux favorables.
Elle possede des corbeilles a pollen, mais qui sont
non fonctionnelles. L'intruse ne récolte pas de

pollen pour ses larves;

Troisieme stade (les parasites sociaux du sous-
genre  Psithyrus)
¢limine la reine hoéte. Elle ne produit pas

: lintruse détruit le couvain et

d'ouvricres, ses glandes cirieres sont atrophiées et
les corbeilles a pollen sont absentes. Le soin
donné au couvain est rudimentaire ou inexistant.
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Comment expliquer cette évolution vers le
parasitisme social chez les bourdons ? On peut imaginer
qu'au cours de I'évolution, les cotits important des soins
donnés aux couvains (incubation, nourrissage,
protection des larves) aient engendré l'apparition de
stratégies «tricheuses» chez certaines especes de
bourdons, facilitant leur capacité d'usurpation de
colonies déja existantes. La sélection a pu alors conduire
a la fixation de ces espéces tricheuses dans les
populations et mener a la dérive de l'interaction vers du
parasitisme obligatoire.
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