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Les bourdons (genre Bombus Latreille, 1802) sont des pollinisateurs majeurs des zones tempérées. Ce
sont des abeilles généralistes, ¢’est-a-dire qu’ils exploitent les ressources florales — pollen, nectar, etc. —
d’un grand nombre d’espéces de plantes a fleurs, appartenant & de familles variées. Si certaines de ces
especes produisent du pollen de haute qualité pour les bourdons, d’autres ne devraient pas représenter
une trop grande fraction de leur diete, car elles soutiennent mal leur développement. La qualité de la
diéte est donc un facteur crucial pour le maintien des populations de bourdons.

De nombreuses especes de bourdons sont en nette régression partout dans le Monde. Ce déclin est d0 a
de nombreux facteurs, dont la plupart sont liés aux activités humaines. En Europe, la fragmentation des
habitats, la simplification du paysage et le manque de ressources florales de qualité semblent étre les
principales causes de déclin des abeilles sauvages. Cependant, des études expérimentales en conditions
contrdlées sont encore nécessaires pour confirmer la qualité des différentes diétes disponibles pour les
bourdons.

Une mesure répandue pour atténuer ce syndrome de déclin est de promouvoir des ressources florales de
qualité dans ces écosystemes modifiés par les activités humaines. Alors que les prairies fleuries sont
couramment conseillées, la plantation d’arbres pourrait étre une alternative plus efficace. L’objet de ce
travail est d’établir si certaines espéces ligneuses ne constitueraient pas aussi des ressources de qualité,
a privilégier dans certains cas pour soutenir les communautés d’abeilles. Nous avons realisé des élevages
de Bombus terrestris nourris avec 18 dictes différentes, certaines issues d’espéces végétales herbacées
et d’autres d’espéces ligneuses. Différents paramétres de développement ont été mesurés et calculés afin
de quantifier I’impact de ces diétes sur la croissance des bourdons. En paralléle, des analyses de la
composition chimique en acides aminés des pollens de ces 18 mémes dietes ont été effectuées, afin
d’étudier la variabilité de la qualité chimique chez ces espéces. Notre hypothese est que les espéces
ligneuses pourraient globalement mieux soutenir le développement de Bombus terrestris, et étre plus
riches en acides aminés que les espéces herbacées.

Toutes les espéces ligneuses testées (sauf Cistus sp.) ont permis un développement important des micro-
colonies de Bombus terrestris, de méme qu’une minorité des espéces herbacées étudiées dans ce travail.
Les bourdons nourris avec du pollen d’espéce ligneuse ont produit significativement plus de
descendance, en particulier au niveau des stades de croissance les plus avanceés, révélant une dynamique
de développement plus rapide. Pourtant, ces especes ligneuses ne sont pas significativement plus riches
en acides aminées que les espéces herbacées auxquelles elles ont été comparées, suggérant 1’influence
d’autres critéres de qualité du pollen, tels que la composition en stérols, la présence de métabolites
secondaires, ou la digestibilité du grain de pollen.

Ce travail indique que des especes ligneuses devraient également étre incluses dans les programmes de
restauration des habitats, puisqu’elles représentent des ressources de qualité, et souvent produites en
grande quantité. Leur complémentarité avec les especes herbacées - souvent promues sous forme de
prairies fleuries dans ce contexte de conservation des pollinisateurs - en termes d’exploitation des
ressources par les bourdons est discutée, ainsi que les éventuelles restrictions les concernant en termes
de gestion des espaces naturels.
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1. Introduction

1.1. Introduction géneérale
La biodiversité caractérise la variabilité existant au sein des organismes vivants (Mayer 2006).

Cette diversité biologique s’étend de la diversité génétique des especes a la diversité des
écosystemes présents sur le Globe, et est a la base de nombreux services rendus par ces
écosystémes, desquels le bien-étre humain dépend (Daily 1997; Costanza et al. 1997). La
pollinisation est un de ces services, et les abeilles en constituent des agents majeurs ; c’est
pourquoi leur déclin actuel souléve des questions cruciales de gestion environnementale
(Roulston & Goodell 2011). Les bourdons sont couramment utilisés comme modeéles pour
I’étude des besoins alimentaires des abeilles. Ces espéces sociales sont dans pollinisateurs les
plus efficaces, de par leur morphologie (Velthuis & Van Doorn 2006), leur comportement
(Sapir et al. 2017) et leur habilité a exploiter les ressources dispensées par une trés large gamme
de plantes de familles différentes (Michener 2007; Kleijn et al. 2008; Somme et al. 2015). Les
bourdons sont néanmoins sensibles a la qualité chimique de la diete utilisée pour leur
développement, les ouvrieres n’en modifiant pas la composition pour nourrir le couvain, comme
c’est par exemple le cas de ’abeille mellifére (Pereboom 2000). Le présent travail explore les
mesures de conservation a prendre pour préserver les bourdons, et tente de déterminer si
promouvoir des rangées d’arbres comme ressource de pollen pour les abeilles ne serait pas

encore plus profitable que les prairies fleuries.

1.2. Les abeilles

1.2.1. Généralités
Les abeilles appartiennent a la superfamille des Apoidea, de I’ordre des Hyménoptéres. Celui-

ci est un ordre majeur parmi les Hexapodes, avec plus de 150 000 espéces décrites dans le
monde, et de nombreuses autres sans doute encore a découvrir (Michener 2007). La
superfamille des Apoidea compte environ 25 000 espéces décrites (Danforth et al. 2013). On'y
distingue les Sphéciformes ou Sphégiens, appelés couramment guépes fouisseuses, et les
Apiformes ou Anthophila, les abeilles au sens large (Michener 2007). Ces derniéres se
distinguent de la plupart des autres Hyménoptéres par leur régime strictement phytophage
depuis I’éclosion jusqu’a la mort (Winfree et al. 2011). Les abeilles dépendent pour cela des
ressources florales, le nectar comme source de sucres, et le pollen ayant remplacé les proies,

insectes et araignées chassés par les espéces carnivores, comme source de proteines et de lipides



(O’Toole & Raw 1999 ; Michener 2007). Les Anthophiles sont réparties en 7 familles et 25

sous-familles (Danforth et al. 2013) (voir Figure 1).
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Figure 1 : phylogénie des Apiformes (d'aprés Danforth et al. 2013)



Les premieres observations entomologiques concernant les Hyménopteres ont été faites sur
Apis mellifera, 1’abeille domestique (Michez 2007). Ses relations privilégiées avec I’Homme
expliquent ce biais d’étude (Michez 2007), et cette espéce unique occulte encore aujourd’hui a
elle seule I’idée que le grand public se fait des abeilles. Contrairement au genre Apis, la plupart
des abeilles de nos régions n’établissent pas de colonies survivant aux rigueurs de I’hiver. La
grande majorité des abeilles sont solitaires (Goulson 2010). Chaque femelle s’occupe donc de
sa propre progéniture sans se soucier de celle des autres, et leurs comportements de nidification
sont trés proches de ceux des guépes, a partir desquelles les abeilles auraient évolué (Goulson
2010). Souvent, ces abeilles meurent ou quittent le nid bien avant la fin de la croissance de leur
descendance, ayant accumulé préalablement les réserves alimentaires nécessaires a leur
développement (Michener 2007). Néanmoins, une minorité d’especes — dites eusociales —
s’organisent en colonies distinguant des véritables castes de générations différentes. Ces castes
sont alors morphologiquement distinctes, et on en compte généralement trois : la reine, seule
femelle en charge de la reproduction; les ouvriéres, femelles stériles en charge de la
pollinisation, des soins du couvain, de la défense et de I’entretien du nid ; et les males, au réle

reproducteur éphémeére (Michener 2007).

Sur le plan alimentaire, il existe deux stratégies extrémes chez les pollinisateurs : le
polylectisme et 1’oligolectisme. Les espéces oligolectiques — dites « spécialistes » —
n’exploitent que peu de taxa végétaux pour combler leurs besoins alimentaires (Biesmeijer et
al. 2006) tandis que les espéces polylectiques — dites « généralistes » — tirent leurs ressources
de plantes appartenant a plusieurs familles différentes (Mdiller & Kuhlmann 2008). Au sein de
ces deux grandes tendances, des sous-catégories peuvent étre décrites — par exemples, le
monolectisme, 1’oligolectisme stricte ou large, le polylectisme avec préférence, le mésolectisme
et le polylectisme s.l. ou s.s. (Miller & Kuhlmann 2008) — mais ces séparations sont des vues
de I’esprit, discutables et variables selon 1’auteur et visant seulement a approcher, de maniére
synthétique et la plus fidele possible, une reéalité continue. L’oligolectisme était sans doute la

stratégie de pollinisation initialement développée par les abeilles (Danforth et al. 2006).

1.2.2. Cycle de vie et reproduction des bourdons
Les bourdons sont des especes eusociales primitives, ce qui signifie que les colonies ne

survivent pas a la mauvaise saison, mais sont fondées chaque printemps a partir d’un individu

solitaire (Ponchau et al. 2006).
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Figure 2 : cycle de vie d'une colonie de bourdons (d’aprés Prys-Jones & Corbet, 1991)

La rencontre entre les reines vierges et les jeunes males est médiée par des phéromones
(Djegham et al. 1994; Coppée et al. 2008). Les reines ainsi fécondées stockent les
spermatozoides dans une spermatheque (Hamilton 1964), leur permettant de produire des ceufs
fécondés pendant toute la bonne saison. Chacune d’elles cherche un refuge, souvent un ancien
terrier de rongeur, pour y passer ’hiver puis y €lever sa progéniture au début du printemps.
Dans un premier temps, la reine assure elle-méme 1’approvisionnement en ressources florales,
nectar et pollen, pour élever ses premicres larves jusqu’au stade adulte. Ces ouvrieres prendront
ensuite le relais des collectes et autres taches du nid, la reine se contentant alors de produire des
ceufs de maniére réguliere. En fin de saison, les derniéres larves étant nourries par un nombre
maximal d’ouvriéres recoivent le plus de nourriture, et donneront des reines vierges. Lorsque
la spermatheque de la reine est vide, celle-ci continue alors a pondre des ceufs non-fécondés,
haploides, qui se développent individus males par parthénogenése (dite « arrhénotoque », car
ne produisant que des males). Ici s’installe alors une phase de compétition : les ouvriéres tentent
leur ultime chance de se reproduire et d’élever leurs fils plutot que leurs fréres, avec qui leur
parenté est moins élevée (Estoup et al. 1995; Beekman & van Stratum 1998). La reine va
activement s’opposer a ce phénomeéne, notamment par oophagie et destruction précoce de

cellules a ceufs construites par les ouvriéres. Mais lorsque le nombre d’ouvriéres entrant en



reproduction devient trop élevé, la reine est alors incapable de toutes les controler. A ce stade-
ci, le nid dégénére et la reine peut parfois étre tuées. Les ouvriéres arrivent en fin de vie, et
seules les nouvelles reines fécondées accumuleront des ressources pour survivre a I’hiver (Prys-
Jones & Corbet, 1991) (voir Figure 2).

1.2.3. Services rendus par les abeilles
Les relations existant entre 1’espéce humaine et les abeilles peuvent étre variées, mais sont

souvent au bénéfice de ’Homme. Bien siir, les abeilles sont connues pour pouvoir infliger une
pigdre défensive douloureuse, avec injection de venin. Ce venin agit comme anticoagulant et
peut provoquer une inflammation locale (Zolfagharian et al. 2015) ainsi que, chez certaines
personnes, une réaction allergique (Hirata et al. 2016). Néanmoins, les apports des abeilles a
I’Homme et aux écosystémes sont souvent sous-évalues ou peu considerés par le grand public.
Les écosystemes eux-mémes remplissent des fonctions qui assurent en partie le bien-étre de
I’Homme (Weiner 2016) (voir Figure 3).

Figure 3 : vue d'ensemble des services rendus par les écosystemes (d'aprés Weiner 2016).



La pollinisation fait partie de ces services rendus par la nature, et est basee sur des agents
mobiles — en anglais MABES, mobile agent-based ecosystem services (Kremen et al. 2007). Les
abeilles sont de ces agents. Parmi celles-ci, I’abeille mellifere Apis mellifera est la premiére a
avoir été domestiquée par I’Homme. Les produits de la ruches sont maintenant répandus, et
leurs bienfaits sont bien documentés (Habryka et al. 2016). Méme le venin d’abeille peut servir
a des fins médicales (Oztiirk & Selguk 2016). Mais ces denrées et matériaux n’ont qu’une valeur
insignifiante comparée aux services de pollinisation rendus par les abeilles (Michener 2007), et
pas seulement Apis mellifera. Au contraire, celle-ci est parfois considérée comme un
pollinisateur de faible efficacité comparée aux especes sauvages (Cane 1997; Garibaldi et al.
2013; Hausmann et al. 2016; Osman et al. 2016). De nombreuses espéces végétales dépendent
des abeilles pour leur assurer une reproduction efficace (Biesmeijer et al. 2006; Potts et al.
2010). Et puisque de nombreuses espéces des autres regnes du vivant dépendent de ces especes
vegétales pour subsister, ceci implique finalement une dépendance vis-a-vis des abeilles de la
part de beaucoup d’organismes vivants, dont I’Homme fait assurément partie. Les plantes sont
a la base des réseaux alimentaires de tous les écosystemes terrestres, d’elles dépendent les
especes herbivores et certains décomposeurs, mais aussi les especes carnivores et nécrophages
se nourrissant de ces consommateurs primaires. De nombreux végétaux sont également des
sources de matériaux, pour se cacher, se protéger, nidifier, etc. Certaines plantes jouent en outre
un role dans la qualité du sol, en fixant de 1’azote par exemple (Brinjes et al. 2016).
L’importance de cette fraction d’espéces végétales dépendant partiellement ou totalement des
pollinisateurs est donc énorme. En plus d’influencer considérablement 1’allure du paysage et la
structure de la plupart des écosystémes terrestres, les abeilles représentent des pollinisateurs
importants pour les cultures (Michener 2007; Klein et al. 2007; Potts et al. 2010; Ricketts et al.
2008; Calderone 2012). De ce point de vue, le sort des abeilles sauvages devrait nous
préoccuper au moins autant que celui de ’abeille domestique (Cane 1997; Klein et al. 2007;
Bosch et al. 2002; Breeze et al. 2011). Certains cas de baisses des récoltes peuvent étre
notamment associés a des diminutions de 1’abondance des pollinisateurs (Allen-Wardell et al.
1998). De plus, le besoin en pollinisateurs des cultures se fait de plus en plus ressentir, du fait
de I’augmentation rapide des surfaces cultivées (Aizen & Harder 2009). La valeur économique
des pollinisateurs est également considérable (Lebuhn et al. 2012), les denrées en dépendant
étant en moyenne plus couteuses que les denrées pollinisées par le vent (Gallai et al. 2009), ces

denrées constituant plus d’un tiers de I’alimentation humaine globale (Klein et al. 2007).
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Puisque tous les pollinisateurs ne sont pas équivalents et peuvent étre complémentaires a de
nombreux niveaux, une plus grande richesse spécifique en pollinisateurs est susceptible
d’augmenter I’efficacité de la pollinisation apportée, et donc d’améliorer le succes reproducteur

de la flore (Fontaine et al. 2006; Blithgen & Klein 2011; Albrecht et al. 2012).

1.2.4. Le déclin des abeilles

1.2.4.1. Causes principales
Parmi les abeilles, les cas de déclin les mieux connus car les plus étudiés sont ceux de 1’abeilles

domestiques (van Engelsdorp et al. 2008; Williams et al. 2010; Goulson et al. 2015) et des
bourdons (Williams 1986; Rasmont & Mersch 1988; Goulson et al. 2005; Carvell et al. 2006;
Kosior et al. 2007; Fitzpatrick et al. 2007; Hanley et al. 2008; Williams & Osborne 2009;
Cameron et al. 2011; K&mper et al. 2016). Mais le cas des autres abeilles sauvages n’est pas
plus enviable, comme le démontre un nombre croissant d’études a ce sujet (Foley et al. 2005;
Steffan-Dewenter et al. 2005; Biesmeijer et al. 2006; Patiny et al. 2009; Potts et al. 2010; Jauker
et al. 2013; Carvalheiro et al. 2013; Ollerton et al. 2014; Nieto et al. 2014; Barbir et al. 2015;
De Palma et al. 2016; Hausmann et al. 2016) (voir Figure 4). Cependant, toutes les espéces ne
montrent pas les mémes tendances dans 1’évolution de leurs populations. Assez logiquement,
les pollinisateurs spécialistes sont souvent les plus vulnérables en cas d’extinctions végétales
(Winfree et al. 2011; Leonhardt & Bluthgen 2012). Puisque les études menées concernaient le
plus souvent des especes généralistes, il se pourrait méme que I’ampleur du déclin des abeilles
ne soit sous-estimée (De Palma et al. 2016). Plusieurs facteurs sont maintenant reconnus pour

affecter de maniere globale la biodiversité en abeilles :

Altération de [’habitat et des ressources
Les modifications anthropiques du paysage ont souvent un impact négatif pour la faune et la

flore locale (Czech et al. 2000; Foley et al. 2005). Elles peuvent se faire selon trois processus
principaux : (1) I’intensification des pratiques agricoles ; (2) la fragmentation des habitats ; (3)

I’urbanisation des paysages.

L’homogénéisation du paysage peut étre considérée comme 1’un des principaux facteurs de
déclin des abeilles sauvages (Jauker et al. 2013). Les parcelles de terre consacrées a
I’agriculture et au bétail peuvent étre considérées comme autant de pertes en biodiversité
végétale et en ressources alimentaires pour les abeilles. Nos monocultures réduisent
considérablement 1’espace exploitable par la flore sauvage, et donc les sources de pollen et de
nectar qu’elles représentent pour tous les pollinisateurs (Kearns & Inouye 1997; Carvell et al.
2006; Carvalheiro et al. 2013).
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Figure 4 : statut IUCN des abeilles d'Europe (d'apres Nieto et al. 2014)

Ces cultures elles-mémes ne couvrent en aucun cas les besoins de tous les pollinisateurs
sauvages, autant en terme de variabilité des ressources qu’en terme de qualité et de phénologie
(Goulson et al. 2005; Nicolson & Human 2013; Williams et al. 2015). Dans certains cas,
I’agriculture peut étre favorable a 1I’expansion d’espéces liées aux denrées cultivées (LOpez-
Uribe et al. 2016) mais les exemples de ce type n’abondent pas. Dans d’autres cas, nos denrées
sont profitables en apparence aux populations d’abeilles sauvages (Westphal et al. 2003), mais
ont des effets secondaires néfastes pour les communautés sauvages de plantes et pollinisateurs
(Diekotter et al. 2010). En outre, de nombreuses espéces d’abeilles nécessitent non pas un mais
plusieurs types d’habitats précis pour survenir a leurs besoins vitaux (Jauker et al. 2013;
Mallinger et al. 2016). Toute simplification de 1’habitat représente donc une contrainte pour la

biodiversité.

De I’agriculture intensive et de 1’élevage résultent aussi une fragmentation de 1’habitat. Cette
isolation en petites populations de plus en plus difficilement liées entre elles réduit également
le succes reproducteur des abeilles comme des plantes, dans ce qu’on appelle des « pieges
écologiques ». Dans ces isolats, le risque d’extinction de chaque espéce augmente tandis que le
taux d’immigration diminue (Jauker et al. 2013). Puisque le succés reproducteur des

pollinisateurs dépend notamment du succés de leurs plantes associées et vice-versa, tout
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phénomene défavorisant un seul des membres de cette symbiose réduit également 1’aptitude
des espéces lui étant liées, et ce phénomeéne délétere est ainsi auto-entretenu (Biesmeijer et al.
2006). En effet, les pollinisateurs évoluant dans un habitat fragmenté souffrent déja d’une
disparition de ressources alimentaires, et les plantes qui restent a leur disposition voient
¢galement leur succes reproducteur diminuer, pour la méme cause d’une part, et de par cette
conséquence d’autre part. Les plantes entomophiles présentes en habitats fragmentés
bénéficient d’un taux de visite par des pollinisateurs trois fois moindre qu’en habitat continu,
non seulement parce que les populations d’insectes anthophiles sont plus petites et moins
diversifiées (Kearns & Inouye 1997), mais en plus parce que celles-ci se concentrent plus
facilement sur les ressources florales les plus abondantes, et seraient susceptibles de négliger
partiellement les petites populations de plantes (Mayer et al. 2012; Harrison & Winfree 2015).

Le troisiéme grand processus artificiel de modification des paysages est [’urbanisation. Ce
processus est en expansion mondialement (Matteson & Langellotto 2010) et a un impact varié
sur les communautés de pollinisateurs, dépendant principalement de [I’intensité de
I’urbanisation, de la stratégie alimentaire (généraliste ou spécialiste), des méthodes de
nidification, et du groupe taxonomique considéré (Zanette et al. 2005; McKinney 2008; Somme
etal. 2016). L’urbanisation est une des modifications humaines les plus durables et irréversibles
(McKinney 2002) et est également une cause d’homogénéisation du paysage (McKinney 2006).
De nombreuses études ont mis en évidence une diminution de la diversité et de I’abondance des
pollinisateurs face a un gradient croissant d’urbanisation (MclIntyre & Hostetler 2001;
Eremeeva & Sushchev 2005; Zanette et al. 2005; Ahrné et al. 2009; Hernandez et al. 2009;
Bates et al. 2011; Tonietto et al. 2011; Wojcik & McBride 2012; Hausmann et al. 2016). Cette
régression est due dans beaucoup de cas a la réduction des ressources florales au profil des
batiments, constructions et surfaces couvertes, telles les routes (McKinney 2002; Zanette et al.
2005; Matteson & Langellotto 2010; Wojcik & McBride 2012). Mais ce phénomeéne n’est pas
absolu et ne concerne pas toutes les espéces. Si les conditions locales sont favorables, les villes
peuvent dans certains cas soutenir des communautés de pollinisateurs (Bates et al. 2011). La
richesse specifique (i.e., le nombre d’espéces) peut dans certains cas étre supérieure en milieu
urbain par rapport a un milieu agricole (Baldock et al. 2015) ou forestier (Winfree et al. 2007).
Dans une ville en Angleterre, une diversité et abondance supérieure a ce que 1’on retrouve dans
une réserve naturelle & proximité a été répertorié, avec la présence d’une espéce rare en ville
(Sirohi et al. 2015). La présence de ces communautés en villes est souvent attribuée a la

présence de ressources locales, dispensées notamment par les jardins et les parcs (Goulson et
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al. 2002; Wojcik & McBride 2012; Baldock et al. 2015). Certains arbres d’ornements, souvent
tres nombreux en villes, représentent également d’abondantes ressources pour les abeilles
(Hausmann et al. 2016; Somme et al. 2016). Le processus d’urbanisation, s’il impacte le
développement de certaines especes, est néanmoins compatible avec le mode de vie de plusieurs

pollinisateurs, souvent les espéces généralistes (Hernandez et al. 2009; Baldock et al. 2015).

Utilisation de pesticides et de fertilisants
A la réduction des ressources florales en termes d’abondance, de diversité et de qualité, vient

s’ajouter un probléme de nature chimique : les pesticides. Méme si des problemes locaux suite
a I’utilisation de pesticides avaient déja été répertoriés auparavant, ce n’est un probléme global
que depuis I’aprés-guerre, ou leur utilisation a augmenté considérablement (Kearns & Inouye
1997). Les substances chimiques toxiques utilisées pour enrayer la prolifération d’especes
animales ou végeétales jugées nuisibles ou indésirables n’impactent pas seulement les especes
visées. lls infligent aussi des dommages aux populations d’espéces neutres voire auxiliaires de
I’Homme, tels que les pollinisateurs. L’utilisation croissante d’insecticides dans les cultures est
aujourd’hui reconnue comme étant un des facteurs majeurs de déclins des abeilles sauvages et
domestiques (Danner et al. 2014). Ces substances interviennent des le début de la croissance
des plantes, et se retrouvent finalement dans toutes les parties de la plante, y compris le nectar
et le pollen que consomment les abeilles (Godfray et al. 2014). Au-dela de la consommation
directe, les voies d’exposition aux pesticides sont multiples pour les abeilles (Krupke et al.
2012 ; Godfray et al. 2014). En plus de la mortalité directe, ces toxines impactent fortement le
développement (Pettis et al. 2004), affaiblissent encore les défenses immunologiques des
abeilles face aux pathogenes (Pettis et al. 2012; Pettis et al. 2013) et perturbent les voies de
communication des espéces eusociales (Kearns & Inouye 1997) ainsi que les relations plantes-
pollinisateurs (Gill & Raine 2014; Stanley et al. 2016). Ces substances déléteres peuvent méme
interagir, I’'une augmentant la toxicité de 1’autre (Pilling & Jepson 1993; Goulson et al. 2015)
(voir Figure 5). Les herbicides utilisés détruisent également les plantes sauvages dont dépendent
les abeilles, contribuant la encore a leur déclin (Biesmeijer et al. 2006).
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Figure 5 : impact des pesticides a plusieurs niveaux (d'aprés Goulson et al. 2015)

Par ailleurs, I’utilisation grandissante de fertilisants permet aux especes végétales a croissance
rapide de surpasser les especes a croissance lente, réduisant la diversité botanique (Goulson
2010). Un enrichissement en azote du sol peut aussi favoriser des plantes anémophiles — telles
les Poaceae ou les orties —impactant négativement les interactions plantes-pollinisateurs
(Harrison & Winfree 2015). Ces fertilisants ont en outre remplacé 1’utilisation de rotation des
cultures avec des Fabaceae bénéfiques aux bourdons (Goulson 2010). L’abandon de ces
cultures de légumineuses et la perte en diversité florale sont les facteurs de déclin majeurs des

especes de bourdons de Belgique (Rasmont & Mersch 1988).

Introduction d’espéces invasives, parasites ou compétitives
Un autre aspect de 'influence de ’'Homme sur I’environnement réside dans 1’introduction,

volontaires ou non, d’espéces non natives dans un écosysteme donné. Dans de nombreux pays,
la présence d’Apis mellifera — introduite dans le cadre de la pollinisation des cultures —
représente une concurrence rude pour les espéces sauvages (O’Toole & Raw 1999; Michener

2007; Bosch et al. 2002; Barbir et al. 2015). Une seule colonie d’abeilles domestiques collecte
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autant de pollen en trois mois qu’il n’en faudrait pour nourrir environ 110 000 fois la
progéniture d’une abeille solitaire de taille moyenne (Cane & Tepedino 2016). Outre la
concurrence directe pour les ressources florales, d’autres facteurs de déclin des abeilles
sauvages sont favorisés par la présence d’abeilles melliféres (Cane & Tepedino 2016), telle que
la transmission de pathogenes véhiculés par les especes domestiques aux especes sauvages. La
propagation de ces pathogenes est hautement favorisée par les espéces d’élevage envoyées
partout dans le monde pour la pollinisation des cultures (Furst et al. 2014; Harrison & Winfree
2015), d’autant plus que les especes de bourdons sont élevées avec du pollen collecté par Apis
mellifera, augmentant encore les risques de transferts de parasites (Goulson et al. 2015). Une
autre espéece invasive commence également a se faire connaitre en Asie et en Amérique du Sud,
parfois au méme titre qu’Apis mellifera : il s’agit de Bombus terrestris (Esterio et al. 2013;
Goulson & Hughes 2015; Harrison & Winfree 2015). L’impact de cette espéce sur la faune
sauvage est augmenté du fait qu’elle passe plus de temps sur les plantes sauvages aux alentours
que sur les cultures pour lesquelles elle est importée (Foulis & Goulson 2014). Il est néanmoins
intéressant de noter qu’en dépit de leur mauvaise influence sur les communautés d’abeilles
natives, ces pollinisateurs introduits peuvent aussi étre bénéfiques : en tant que pollinisateurs
tres généralistes, ils apportent des services de pollinisation non-négligeables aux écosystémes,
et peuvent contribuer a la reproduction de plantes natives dont les pollinisateurs habituels sont
en déclin (Harrison et Winfree 2015). Toutefois, cet apport peut étre limité dans certains cas,
ou I’espece introduite n’a pas les adaptations morphologiques ou éthologiques requises pour
une pollinisation efficace, et ou ’envahisseur est peu utile comparé aux espéces natives (Cane

1997; Michener 2007; Esterio et al. 2013; Garibaldi et al. 2013; Osman et al. 2016).

Au niveau végétal, les plantes d’ornement et les plantes cultivées peuvent également étre
considérées comme des especes compeétitives dans le cadre des relations plantes-abeilles. Ces
espéces peuvent favoriser certaines abeilles sauvages (principalement les espéces généralistes),
en leurs fournissant des ressources alimentaires profitables (Kleijn et al. 2008) ; mais c’est sans
compter I’impact négatif qu’elles peuvent avoir sur le succes reproducteur des plantes
entomophiles natives, dont les abeilles sauvages dépendent toujours (Harrison & Winfree
2015). Typiquement, les espéces ornementales sont sélectionnées par I’Homme pour avoir de
belles fleurs, grandes et bien visibles, et avec une longue période de floraison ; ces traits les
rendent trés attractives pour les pollinisateurs, qui risquent alors de s’affranchir des fleurs
natives, précipitant leur déclin (Potts et al. 2010). De plus, on note que la présence de fleurs

particuliérement attractives, comme le sont certaines plantes d’ornement, n’augmente pas
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forcement la biodiversité, mais a seulement une influence sur le taux de visite du pollinisateur
(Ebeling et al. 2008).

Changements climatiques
Alors que les preuves d’un réchauffement climatique global sont avérées et renseignées aupres

du grand public, d’autres changements sont observables, telle qu’une augmentation des
événements climatiques extrémes : canicules et températures inhabituelles, précipitations
intenses, tempétes, etc. (Easterling et al. 2000). Ces modifications du climat peuvent agir de
différentes maniéres sur les communautés d’abeilles. Que ce soit une mortalité directe des
abeilles, une mortalité de certaines especes de plantes, un décalage de phénologie entre plantes
et pollinisateurs, les impacts envisageables sont nombreux (Memmott et al. 2010 ; Harrison &
Winfree 2015). Ces contraintes sont susceptibles d’agir a tous les niveaux, de I’individu a la
communauté d’especes (Potts et al. 2010). Le cas des bourdons a été étudié en profondeur :
ceux-ci étant généralement adaptés au froid, un réchauffement global les impacte
particulierement (Rasmont et al. 2015). Les aires de répartition de nombreuses especes risquent
de se trouver modifiées suite a un réchauffement global, que ce soit en latitude ou en altitude,

et ce indépendamment des autres facteurs de déclins agissant sur les bourdons (Kerr et al. 2015).

Synergies entre stress
Pour conclure, il est évident qu’aucun de ces facteurs de déclin n’agit seul. Des interactions

existent bel et bien entre ces différents stress, les espéces pouvant étre affaiblies par 1’un et
achevées par un autre (Vanbergen et al. 2013) (voir Figure 6). Les exemples dans ce sens ne
manquent pas, notamment sur les actions conjuguée d’un parasite avec un pathogéne (van
Engelsdorp & Meixner 2010; Nazzi et al. 2012), d’un pathogéne avec une exposition a des
doses sub-létales d’un insecticide (Cédric Alaux et al. 2010; Pettis et al. 2012; Pettis et al. 2013;
Goulson & Hughes 2015), combinés avec un manque de ressources florales (Goulson et al.
2015). Sur le plan alimentaire, une infection parasitaire augmente certains besoins spécifiques,
tandis qu’une pauvre alimentation augmente la sensibilité des abeilles aux parasites (Mayack
& Naug 2009; Alaux et al. 2010; Vanbergen et al. 2013). De plus, ces stress peuvent aussi agir
avec des stress naturels du milieu, comme I’hivernage par exemple (Amdam et al. 2004). Les
facteurs de declin peuvent méme interagir entre eux ; par exemple 1’urbanisation et les pratiques
agricoles modernes peuvent localement influencer les changements climatiques (Karl &
Trenberth 2003). De méme, des changements climatiques peuvent modifier la zone de
répartition de certains compétiteurs ou parasites, et les mener a rencontrer des especes qui ne

souffraient pas cette compétition ou maladie auparavant (Le Conte & Navajas 2008). La
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fragmentation de [’habitat serait ¢galement susceptible d’aggraver les conséquences du
changement climatique, si les espéces ne savent pas migrer correctement vers des zones plus
propices (Vanbergen et al. 2013). Le déclin des abeilles ne peut donc pas étre attribué a un
unique facteur. Mais si les études sur la régression des populations peuvent — et doivent —
considérer plusieurs facteurs de déclin en méme temps, les mesures environnementales a
prendre pour atténuer cette régression ne s’adressent généralement qu’a un seul facteur

specifique a la fois.

Changements climatiques

Fragmentation et Décalage
altération de spatial et
I’habitat, pesticides phénologique
et urbanisation

Infections et maladies

Parasites et pathogénes, ' Transmission accrue de
co-infections maladies et compétition

Figure 6 : interactions entre les principaux facteurs de déclin des bourdons (d’aprés Vanbergen et al. 2013)

1.2.4.2. Stratégies d’atténuation
Diverses mesures peuvent étre prises pour promouvoir la diversité et I’abondance des abeilles,

notamment en privilégiant les ressources alimentaires et les sites de nidifications. Certains
résultats évaluant I’efficacité globale des mesures de conservation prises durant ces derniéres
décennies sont encourageants, et incitent a continuer dans ce sens (Kleijn & Sutherland 2003;
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Carvalheiro et al. 2013). Du point de vue agronomique, de nombreuses mesures dans les
champs ou en bordure de ceux-ci seraient susceptibles d’améliorer et de stabiliser les
rendements des cultures en privilégiant les pollinisateurs sauvages (Garibaldi et al. 2014),
générant un retour sur 1’investissement (voir Figure 7). Il faut toutefois souligner que dans la
plupart des cas, ces mesures permettent surtout de privilégier des especes généralistes et
communes, qui subsistent de toute fagon en milieux perturbés (Kleijn et al. 2015). Dans certains
cas, ’aménagement de haies a proximité des champs peut favoriser la présence d’espéces
d’abeilles rares en milieux agricoles (Hannon & Sisk 2009; Morandin & Kremen 2013) mais
ceci ne fait pas une généralité. Les mesures a prendre pour préserver les espéces en déclin
devraient donc étre plus ciblées et spécifiques que les mesures prises pour favoriser la présence
d’espéces généralistes servant a restaurer les services écosystémiques (Kleijn et al. 2015;
Senapathi et al. 2015).

Pratiques

Profit Abondance et richesse
a court et long terme des ressources

Quantité et qualité
des fruits ou graines

Abondance et richesse
des pollinisateurs

Quantité et qualité
de la pollinisation

Figure 7 : cycle de génération de profit suite aux pratiques environnementales (d’aprés Garibaldi et al. 2014)

Les communautés d’abeilles nécessitent souvent une matrice paysagere hétérogéne pour
subsister ; leurs divers besoins alimentaires et reproducteurs sont souvent comblés par divers
¢léments de leur écosystéme, présent dans des types d’habitats distincts (Jauker et al. 2013).

Cette matrice complexe peut étre construite a partir d’habitats semi-naturels aux alentours des
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habitats naturels abritant des populations d’abeilles, et certaines installations humaines telles
que les parcs, les jardins, les plantes d’ornements et certaines cultures fleuries pourraient
soutenir ces communautés (Westphal et al. 2003; Winfree et al. 2007; Jauker et al. 2013;
Hilsmann et al. 2015). Une des stratégies d’atténuation les plus efficaces dans I’immédiat est
sans doute de privilégier la présence de ressources florales adaptées a un maximum d’espéces
(Isaacs et al. 2009). L’aménagement de ces ressources a proximité de cultures a pollinisation
entomophile permet également d’améliorer la reproduction des especes concernées, et donc
d’augmenter le rendement agricole (Blaauw & Isaacs 2014; Garibaldi et al. 2014). Idéalement,
ces ressources doivent étre adaptées aux besoins des pollinisateurs, elles doivent étre attractives
et facile a aménager (Barbir et al. 2015). De nombreux auteurs (Fitzpatrick et al. 2007 et
références citées) soutiendraient la mise en place de prairies riches en Fabaceae a proximité des
populations subsistantes d’abeilles sauvages, avec des aménagements particuliers pour subvenir
aux besoins des especes tardives. Mais le role d’autres familles végétales au sein d’une prairie
fleurie n’est pas a négliger, les légumineuses n’étant pas les seules visitées (Foulis & Goulson
2014; Kriesell et al. 2016; Liolios et al. 2015). L’hétérogénéité spatiale et la richesse spécifique
des plantes a fleurs sont des facteurs influencant positivement la biodiversité en pollinisateurs
et la stabilité de leurs communautés (Ebeling et al. 2008). Certaines études plus récentes
montrent aussi I’importance des arbres comme ressources pour les abeilles sauvages,
notamment les bourdons (Dubois 2015; Hausmann et al. 2016; Kéamper et al. 2016; Somme et
al. 2016). Des plantations d’arbres en milieux urbains soutiendraient les populations d’abeilles
sauvages qui y sont présentes (Hausmann et al. 2016). Ces plantations permettraient aussi
d’aménager des zones de sol nu, sans construction ni tarmac, fournissant des zones de
nidifications aux especes fouisseuses, un facteur limitant pour ces espéces en ville (Hausmann
et al. 2016 et références citées). Mais il serait également possible d’envisager des plantations
d’arbres en campagnes, aux abords des champs et autres, et des semis de prairies fleuries en
ville, en fonction des besoins spécifiques des espéces présentes dans chaque site. Une autre
difficulté serait de fournir des ressources profitables pour les espéces oligolectiques, qui
composent environ 30% des espéces d’abeilles (Hausmann et al. 2016). Cette mesure consistant
a multiplier les ressources alimentaires disponibles semble donc simple en apparence, mais elle
nécessiterait assurément une meilleure compréhension des besoins des abeilles sauvages pour
une efficacité optimale de leur conservation (Isaacs et al. 2009). L’acquisition de données
expérimentales supplémentaires est indispensable pour cerner au mieux ces besoins, tant en

termes de qualité que de quantité des ressources.
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Figure 8 : exemple de bande fleurie en bordure de champ, utile en conservation des pollinisateurs (Goulson et al. 2015).

1.3. Variabilité des ressources florales

1.3.1. Généralités sur I’interaction plantes-abeilles
L’étroite relation existant entre les abeilles et leurs plantes hotes a un role capital pour la survie

et le succeés reproducteur des deux parties. L’incroyable abondance spécifique de chacun des
deux clades, les Angiospermes d’une part et les Insectes d’autre part, est souvent vue comme
une conséquence des interactions plantes-insectes (Anderson 2012). Pour les plantes, la
pollinisation par les insectes (entomophilie) est nettement moins hasardeuse que la pollinisation
par le vent (anémophilie), puisque le vecteur cible les fleurs. La pollinisation entomophile
pourrait bien étre un caractére ancestral : les adaptions qui en découlent ne seraient pas
forcément toutes des caractéres ancestraux, ou plésiomorphies, mais elles seraient apparues
assez tot dans I’expansion des Angiospermes, alors que la pollinisation anémophile se serait
développée plus tardivement, au Crétacé Moyen (Taylor & Hu 2010). Pour les insectes, les
ressources florales représentent une alimentation complete, facilement accessible et
potentiellement abondante. Chaque partie a développé les adaptations nécessaires pour profiter

des services offerts par 1’autre, méme cela doit se faire au détriment de 1’autre.

De toute évidence, les pollinisateurs n’assurent pas intentionnellement la pollinisation des
fleurs qu’ils visitent (Darwin 1876 ; Chittka & Thomson 2004). Ces visites ont lieu dans leur

intérét, en quéte de nourriture ou d’un partenaire, et la pollinisation n’est qu’une simple
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conséquence de ces comportements, qui n’est bien str pas due au hasard mais bien favorisée au
maximum par la plante. Outre la morphologie florale, la composition du pollen peut elle-méme
représenter un facteur de sélection des pollinisateurs les plus efficaces.

1.3.2. Influence de I’origine des ressources
Les deux ressources florales principales dont dépendent les abeilles sont le pollen (Figure 9),

pour les protéines et les lipides ; et le nectar, pour les glucides et en tant que source d’énergie
principale (Beekman et al. 2015). Le développement des abeilles est sérieusement influencé par
la qualité du pollen qu’elles consomment (Ribeiro et al. 1996; Génissel et al. 2002; Di Pasquale
2014) et plus particulierement par la composition chimique de leur diéte (Vanderplanck,
Moerman, et al. 2014; Loper & Cohen 1987). Celle-ci varie grandement selon 1’espéce
considérée (Roulston et al. 2000; Roulston & Cane 2000; Rasmont et al. 2005; Somerville &
Nicol 2006; Hanley et al. 2008; Vanderplanck, Moerman, et al. 2014) et méme si des especes
apparentées ont des pollens a profils chimiques similaires, la composition n’est pas forcément

déterminée par la phylogénie, ni par les interactions plantes-insectes (Roulston et al. 2000).

Figure 9 : pollen sous forme de pelotes, comme il est collecté par les abeilles (d’aprés Di Pasquale 2014 ; échelle=1mm)
Alors que les abeilles domestiques semblent incapables d’associer un indice de qualité du pollen
aux especes florales (Beekman et al. 2015), d’autres espéces polylectiques telles les bourdons
semblent ajuster leurs choix floraux en fonction du contenu en protéines (Hanley et al. 2008;
Leonhardt & Blithgen 2012; Vanderplanck, Moerman, et al. 2014; Vaudo et al. 2016). Le
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contenu du pollen en lipides est également un facteur déterminant et plus exactement le ratio

protéines/lipides semble étre un bon indicateur de 1’attractivité d’un pollen (Vaudo et al. 2016).

Le pollen peut contenir plus de 60% de protéines (Roulston et al. 2000; Tasei & Aupinel 2008a)
et jusqu’a 20% de lipides (Di Pasquale 2014), mais il représente également une source
d’amidons, de sucres, de phosphates (James & Pitts-Singer 2008) et de hydrophiles (Roulston
& Cane 2000). L’abondance de protéines contenue dans le pollen est donc un facteur important
pour la croissance et reproduction des abeilles, et la disponibilité en protéines issues d’un pollen
riche semble étre un des facteurs limitants principaux (Duchateau & Velthuis 1989; Roulston
& Goodell 2011; Cane & Tepedino 2016). Le profil en acides aminés est également
déterminant, les abeilles ayant 10 acides aminés essentiels, ceux-ci doivent étre presents dans

le pollen qu’elles consomment (De Groot 1953).

Le nectar peut contenir jusqu’a 75% de sucre, mais d’autres éléments entrent souvent dans sa
composition, tels que certaines protéines, des acides organiques, des enzymes, des vitamines et
du phosphate (James & Pitts-Singer 2008). Le nectar est utilis¢é comme source d’énergie
(Heinrich 1979). Une plus grande consommation en nectar peut également servir a compenser
une diete a base de pollen de pauvre qualité (Vanderplanck, Moerman, et al. 2014). Le nectar
est consommé immédiatement lors de sa collecte, permettant au butineur d’ajuster son choix
sur place. A noter que certains acides aminés telle la proline peuvent également servir de source
d’énergie lors du vol (Micheu et al. 2000).

Les plantes n’ont pas toujours un intérét écologique a produire un pollen attractif pour tous
pollinisateurs. C’est pourquoi certains pollens peuvent étre chimiquement protégés contre
certains visiteurs. Puisque les pollinisateurs généralistes font souvent preuve d’une efficacité
moindre comparés aux pollinisateurs spécialistes, ces protections chimiques permettent aux
plantes de diminuer la quantité de pollen perdue pour la fécondation (Sedivy et al. 2011). Seuls
les pollinisateurs spécialistes auront acquis, par sélection naturelle, ’habilité a se développer
uniquement a partir de pollen toxique pour les autres especes (Haider et al. 2013). Ceci permet
une fidelisation du pollinisateur, celui-ci devenant entierement dépendant des ressources qu’il

est adapté a exploiter (Praz et al. 2008).

Cette contrainte alimentaire a des implications écologiques. Méme les especes genéralistes ne
sont pas capables de se développer a partir de n’importe quel pollen de plante entomophile
(Vanderplanck et al. 2016). Le maintien de ces especes implique donc une restauration des

habitats en y incluant des ressources florales étudiées, et non aléatoires.
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2. Objectifs

L’objectif central de ce mémoire est de déterminer si les pratiques de restauration des ressources
végetales dans le cadre de la conservation des bourdons devraient se concentrer idéalement sur
des especes ligneuses, organisees par exemple en rangées d’arbres, ou sur des espéces
herbacées, organisées en prairies fleuries. La question sera traitée selon deux grands axes

complémentaires :

La comparaison du développement de micro-colonies nourries de pollen de plantes herbacées

et de plantes ligneuses

Des élevages de Bombus terrestris sur différentes diétes ont été réalisés en conditions d’élevage
standardisé. Le nombre et la masse des descendants ont été mesurés a partir des couvains
produits afin de quantifier I’'impact des diétes proposées sur le développement d’abeilles
généralistes. Ces résultats ont été comparés entre plantes herbacées et ligneuses, afin d’en

dégager une éventuelle tendance.

La comparaison des compositions chimiques des pollens de plantes herbacées et de plantes
ligneuses

Pour définir la variabilité de la qualité chimique des pollens, les compositions en acides aminés
essentiels et totaux ont été analysées pour 18 plantes herbacées et ligneuses. Les profils
chimiques des pollens des espéces étudiées pour ces composés ont été comparés, et les résultats

discutés en termes d’avantage de conservation des espéces.

3. Matériel et méthodes

3.1. Modeéles biologiques

3.1.1. Abeille généraliste
Le modeéle de bourdon utilisé dans le présent travail est Bombus terrestris. Cette espéce est

élevée avec succes depuis de nombreuses années, tant a des fins agronomiques qu’a des fins
scientifiques (Velthuis & Van Doorn 2006). Il s’agit d’une des espéces de bourdons les plus
géneralistes, exploitant donc les ressources alimentaires dispensées par une tres large gamme
de plantes de familles différentes (Kleijn et al. 2008; Somme et al. 2015). De plus, I’impact de
la qualité sur le développement des bourdons a été étudié sur cette espece par de nombreux
auteurs (Regali & Rasmont 1995; Ribeiro et al. 1996; Génissel et al. 2002; Tasei & Aupinel
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2008a; Tasei & Aupinel 2008b; Rehot et al. 2014; Vanderplanck, Moerman, et al. 2014;
Moerman et al. 2015; Roger, Michez, et al. 2017).

Les bourdons utilisés dans cette étude sont des ouvrieres issues de colonies achetées a la firme

Biobest (Westerlo, Belgique).

3.1.2. Ressources en pollen
Nous avons considéré 18 dietes différentes dans ce travail (voir Table 1). Ces tests alimentaires

ont été effectués sur 3 années consécutives, au moyen de tous les pollens disponibles en quantité
suffisante pour des élevages de bourdons (i.e., environ 300g). Ces espéces ont été classées en
deux groupes en fonction de leur type biologique, une simplification de la classification de
Raunkiaer. Cette classification distingue notamment les espéces géophytes (espéces herbacées
ou seules les racines modifiées en organes de stockage d’énergie survivent aux mauvaises
conditions), thérophytes (espéces herbacées annuelles ou seules les graines passent la mauvaise
saison), hémicryptophytes (espéces herbacées vivaces ou les bourgeons subsistent a la surface
du sol), chaméphytes (especes ligneuses a bourgeons persistants moins de 25 cm au-dessus de
la surface du sol) et phanérophytes (espéces ligneuses a bourgeons persistants plus de 25 cm
au-dessus de la surface du sol). Le présent travail distingue les espéces herbacées et les especes
ligneuses, incluant donc dans ces deux groupes plusieurs catégories de cette classification de

Raunkiaer.

Les différentes especes de pollen utilisés lors de cette expérience ont été collectées par des
abeilles domestiques (Apis mellifera) et récupérés via des trappes a pollen posées a I’entrée des
ruches. Trois espéces (Trifolium repens, Salix fragilis et Cirsium sp.) ont été collectées a Mons,
a I’aide de ruches prétées par un apiculteur belge, Albert Michez ; d’autres (Helianthus annuus,
Papaver rhoeas, Zea mays, Rhamnus frangula, Quercus spp. ainsi que les trois mélanges) ont
été achetées a un apiculteur francais, Francgois Dittlo ; d’autres enfin sont des pollens issus de
mélanges commerciaux : Crataegus monogyna, Castanea sativa, Prunus cerasus et Cistus sp.
viennent de Pollenergie (Saint-Hilaire-de-Lusignan, France) tandis que les pollens de
Taraxacum sp. et Salix caprea viennent des Ruchers de Lorraine (Nancy, France). Un triage est
souvent nécessaire pour obtenir un pollen le plus pur possible, puisque les abeilles melliféeres
exploitent diverses especes végétales. Ce triage est basé sur la couleur des pelotes, puisqu’il
n’est pas envisageable d’analyser chaque pelote individuellement. Une analyse plus
approfondie realisée au CARI asbl (Louvain-La-Neuve, Belgique) aura permis de déterminer
la purete réelle obtenue apres tris (voir Table 1). Les pelotes de pollen ainsi selectionnées sont

d’abord broyées et mélangées a 30% de leurs masses de sirop commercial (Biogluc® également
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produit par Biobest) pour obtenir une pate plus maniable avant d’étre utilisées comme dicte

pour les bourdons expérimentaux. Tous les élevages ont été réalisés suivant le méme protocole

(voir section suivante) par Sylvain Decleves (Decleves 2014), Aurore Dubois (Dubois 2015),

et moi-méme en juillet 2016 (voir Table 1).

Table 1 : récapitulatif des diétes étudiées

Type biologique Organisation Espeéces Dominance Origine du Année
simplifiée dominantes (%) pollen d’élevage
Hémicryptophyte Herbacée Cirsium sp. 92 Belgique 2014
Thérophyte Herbacée Helianthus France 2016
annuus 80
Thérophyte Herbacée Papaver rhoeas 99 France 2016
Hémicryptophyte Herbacée Taraxacum sp. 94 France 2016
Hémicryptophyte Herbacée Trifolium repens 94 Belgique 2014
Thérophyte Herbacée Zea mays 71 France 2016
Hémicryptophyte Herbacees Aster sp. 52 France 2016
Géophytes (Mélange 1) Amaryllidaceae* 42
Hémicryptophyte Herbacées Taraxacum sp. 24 France 2016
Hémicryptophyte (Mélange 2) Centaurea sp. 21
Hémicryptophyte Aster sp. 16
Chaméphyte Ligneuse Cistus sp. 94 France 2015
Phanérophyte Ligneuse Crataegus France 2015
monogyna 91
Phanérophyte Ligneuse Castanea sativa 95 France 2015
Phanérophyte Ligneuse Prunus cerasus 94 France 2015
Phanérophyte Ligneuse Quercus sp. 1 90 France 2015
Phanérophyte Ligneuse Quercus sp. 2 94 France 2016
Phanérophyte Ligneuse Rhamnus frangula France 2015
78
Phanérophyte Ligneuse Salix caprea 72 France 2014
Phanérophyte Ligneuse Salix fragilis 98 Belgique 2015
Phanérophyte Ligneuses Rosaceae s.l.** 69 France 2015
Phanérophyte (Mélange) Robina
pseudoacacia 25

*Genre non-identifié **Pollen identifié comme un fruitier du genre Prunus, Pyrus ou Malus
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3.2. Développement des micro-colonies

3.2.1. Dispositif expérimental
Les ouvriéres ont été isolées par cing pour un réplicat technique, appelé micro-colonie. Chaque

groupe de 5 ouvriéres a été placé dans une cage en plastique de 16x16x10cm (voir Figure 10),
a fond grillagé donnant accés a une réserve ad libidum de Biogluc®, une solution de sucre
inverti commercialisée par Biobest sprl dans le cadre de 1’¢élevage de bourdons. Une fois séparée
de sa reine, une ouvriére prend le dessus sur les autres et commence & pondre au bout de
quelques jours. Pour chaque diete, dix micro-colonies ont été utilisées, sauf lorsque la quantité
de pollen était limitante (cas du Salix fragilis, n=8). Les élevages ont été suivis durant 19 jours
en conditions standardisées (température de 26-28°C et humidité relative de 65%). Le pollen a
été fourni ad libidum (i.e., environ 1 a 2g tous les deux jours, en quantité croissante avec le
développement du couvain), sous forme de pate aprés mélange avec le sirop, et a été remplacé
tous les deux jours pour éviter une perte d’attractivité et de valeur nutritive. La collecte de

pollen par les ouvrieres au bout de ces deux jours a été quantifiée tout le long de I’expérience a

I’aide d’une balance de précision (au mg pres).

Figure 10 : dispositif d'élevage de bourdons utilisé dans le cadre des tests alimentaires (photo : Vastrade M ; échelle=4cm)
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3.2.2. Parameétres d’étude
Différents parameétres ont été mesurés ou calculés pour chaque micro-colonie afin de quantifier

le fitness des bourdons en fonction de la diéte regue, et donc la qualité des pollens étudiés en

tant que ressources alimentaires de Bombus terrestris.

Ces parametres sont : (i) nombre et masse des ceufs produits ; (ii) nombre et masse des larves
non-isolées (i.e. larves aux premiers stades maintenues dans des cellules communes) ; (iii)
nombre et masse des larves isolées pre-defecating (i.e. larves au stade plus avancé, maintenues
par les ouvriéres dans des cellules individuelles, avant évacuation du bolus alimentaire) ; (iv)
nombre et masse des larves isolées post-defecating (i.e. larves au stade plus avancé, maintenues
par les ouvriéres dans des cellules individuelles, au tube digestif vidé en vue de la nymphose) ;
(v) nombre et masse des pupes produites ; (vi) nombre et proportion de larves éjectées ; (vii)
masse totale de couvain produit (ceufs, larves et pupes confondus) ; (viii) collecte totale de
pollen ; (ix) collecte totale de sirop ; (x) dilution pollinique (i.e. collecte de sirop divisée par la
collecte totale de pollen) ; (xi) efficacite pollinique (i.e. masse du couvain divisée par la collecte

totale en pollen).

La collecte en pollen a été mesurée durant 1’expérimentation, de méme que le nombre de larves
éjectées et la collecte en sirop a été déterminé par pesée des bacs a sirop en début et en fin
d’expérience. Quant aux parameétres de quantification du couvain, ils ont ét¢ mesurés par
dénombrements et pesées de chaque stade a I’aide d’un balance analytique précise au dixieme
de mg, suite a une dissection des couvains au 19° jour d’élevage. Ces parametres ont été
standardisés par la masse totale des cinq ouvrieres pour chaque réplicat, afin de s’assurer que
la variation interindividuelle des ouvriéres n’impacte pas les résultats observés. En effet, la
taille des individus semble influencer le développement et la résistance a un stress alimentaire
chez les bourdons (Couvillon & Dornhaus 2010; Shpigler et al. 2013).

3.3. Composition chimique des pollens
Le contenu en acides aminés a été analysé pour les 18 diétes utilisées pour les tests alimentaires

sur Bombus terrestris (voir la section 3.2 et la Table 1). Ces analyses ont été réalisees a la
Faculté Universitaire des Sciences Agronomiques de Gembloux, dans le laboratoire de Chimie
Biologique et Industrielle du Prof. Wathelet, sur base d’un protocole préétabli (Vanderplanck,
Leroy, et al. 2014). Ce protocole permet d’extraire les 17 acides aminés généralement étudiés
dans le cadre de 1’évaluation des ressources alimentaires de abeilles. En effet, asparagine et

glutamine ne sont souvent pas considérées, de méme que le tryptophane, pourtant essentiel pour

28



les abeilles mais pratiquement jamais en quantité limitante dans leur alimentation (Standifer et
al. 1980).

Ces extractions se font & partir de 3 & 5 mg de matiére séche de pollen. A cet échantillon est
ajouté 1 mL d’une solution d’hydrolyse, a base d’HCI 6N, de 0.1% de phénol et de 500uM de
norleucine. L’échantillon est placé sous azote pendant 1 minute, puis incubé a 110°C pendant
24h. La fraction résultante est ensuite évaporée jusqu’a séchage complet (sous vide, a 100°C)
puis remise en solution dans 1 mL d’un tampon de citrate de sodium a pH 2.2. Cette solution
homogénéisée est ensuite versée dans une fiole a HPLC apreés filtration a 0.2um. Chaque acide
aminé est quantifié séparément par chromatographie sur échangeurs d’ions (Biochrom 20 Plus
Amino Acid analyzer). Une réaction a la ninhydrine prépare ensuite a la détection UV des

dérivés produits. Lors de cette extraction, la norleucine sert de standard interne.

3.4. Analyses statistiques

Tous les tests statistiques ont été effectués avec le logiciel R, version 1.14.2.

3.3.1. Développement des micro-colonies
Les parametres d’études des données d’élevages ont été analysés au moyen d’un modele mixte

linéaire généralisé (GLMM). Ce test permet de prendre en compte 1’influence d’un facteur de
blocage (facteur aléatoire, dont on ne maitrise pas I’évolution mais dont on soupconne qu’elle
peut avoir un impact sur le résultat). Ce facteur aléatoire est ’année d’¢élevage (facteur a trois
niveaux : 2014, 2015 ou 2016). Pour les paramétres non significativement impactés par ce
facteur, des analyses de variances (ANOVA) ont été réalisées a la place du GLMM. Les données
ont préalablement été testées pour la normalité des résidus (vérifiée par test de Shapiro-Wilk,
Ho = distribution normale) et pour I’homoscédasticité (vérifiée par test de Bartlett, Ho = égalité
des variances) et transformées (log ou rank) le cas échéant pour respecter les conditions
d’application de ces tests. Des transformations arcsin ont également été appliquées aux données
relatives (e.g., le taux de larves éjectées) afin d’en faire aussi des variables continues non-
limitées (i.e., non strictement comprises entre 0 et 100). Lorsque ces tests d’hypothéses ont
détecté des différences significatives au sein d’un paramétre donné, un test post hoc (effectuant
des comparaisons multiples paire par paire) a permis de structurer les données en précisant ou
résidaient ces différences. Les résultats ont été visualisés au moyen de boites a dispersion
(boxplots). Les résultats des comparaisons paire par paire y ont été compilés au moyen d’indices
lettrés placés au-dessus des boites par ordre alphabétique, la lettre A ayant éteé associée par
convention a la valeur la plus basse d’une variable donnée. Deux boites partageant un indice

lettré en commun ne sont pas significativement différentes (a=0.05).
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La dynamique de croissance des micro-colonies a été comparée, entre les dictes d’une part et
les types biologiques de I’autre, au moyen d’une analyse multivariée de la variance par
permutations (perMANOVA) aprés vérification de 1’homoscédasticité (fonction betadisper),
les permutations rendant ce test plus robuste a la non-normalité des donneées. Cette analyse
prend en compte les proportions, en termes d’individus produits, de chaque stade (i.e., ceufs,
larves non-isolées, larves isolées et pupes). Des analyses de la variance (ANOVA) ont
également été réalisées sur chacun de ces stades de croissance, suivi de tests post hoc en cas de
rejet de I’hypothese nulle. Les vérifications des conditions d’application et transformation de
données (log, rank et arcsin) ont été faites suivant les modalités décrites précédemment. Les
données ont été visualisés par la construction d’un graphique en barres empilées, avec les quatre
stades ordonnés du bas vers haut dans le sens du développement des bourdons (i.e., ceufs ->
larves non-isolées -> larves isolées -> pupes). Une fois encore, les résultats des tests post hoc y
ont été compilés au moyen d’indices lettrés placés dans les barres correspondantes (ou au-
dessus, si le stade concerné n’a pas été produit) par ordre alphabétique, la lettre A ayant été
associée par convention a la valeur la plus basse d’une variable donnée. Deux boites partageant

un indice lettré en commun ne sont pas significativement différentes (¢=0.05).

3.3.2. Composition chimique des pollens
Les contenus absolus en acides aminés totaux et essentiels (en mg/g) ainsi que les compositions

relatives en acides aminés essentiels (en %) ont été comparés entre les différents pollens au
moyen d’une analyse de variance (ANOVA), apres transformation des données (log ou rank)
pour les parametres ne rencontrant pas les conditions d’application de ce test (normalité des
résidus, vérifiée par test de Shapiro-Wilk et homoscédasticite, vérifiee par test de Bartlett).
Lorsque des différences significatives ont été détectées, un test post hoc (test de Tukey) a
permis, par comparaisons multiples, de déterminer plus précisément quelles diétes différaient
entre elles. Un dendrogramme a été construit pour illustrer ces résultats, en utilisant la méthode
UPGMA avec les liens moyens des distances de Bray-Curtis et 999 permutations. Les diétes
ont ensuite été groupées en fonction de leur type biologique simplifié (i.e., especes herbacées
ou ligneuses) et un test-t de Student a permis de déterminer si ces deux groupes différaient
significativement 1’un de I’autre. Une attention particuliere a été accordée a la proline, cet acide
aminé étant également utilisé par les abeilles comme source d’énergie durant le vol (Micheu et
al. 2000).

L’enti¢reté des profils chimiques des pollens, en prenant en compte les contenus individuels de

chaque acide aminé, ont été comparés au moyen d’une analyse multivariée de la variance par
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permutations (perMANOVA) aprés vérification de 1’homoscédasticité (fonction betadisper),
les permutations rendant ce test plus robuste a la non-normalité des données. Une analyse des
composés indicateurs a été effectuée sur I’ensemble des profils chimiques de chaque espéce.

Cette analyse a été faite au moyen de la fonction Indval du package labdsv (Roberts 2016).

4. Résultats

4.1. Développement des micro-colonies
Les résultats de développement de Bombus terrestris ont été résumés dans la Table 2, et les

descriptions de résultats ci-dessous y renvoient toutes, en dehors de ceux qui concernent les
dynamiques de croissance. Les principaux parameétres de développement étudiés ont tous été
significativement impactés par 1’origine de la diete (GLMM ou ANOVA, p<0.001). Une
différence significative réside en outre entre 1’ensemble des espéces ligneuses et I’ensemble des
espéces herbacées étudiées pour tous ces parametres excepté la collecte de sirop (GLMM ou
ANOVA, p<0.05) (voir Table 2).

Les micro-colonies nourries avec du pollen de Trifolium repens et de Salix caprea ont collecté
significativement plus de cette ressource par rapport aux micro-colonies élevées sur toutes les
autres pollens, a I’exception de Quercus sp.2 qui n’a pas été détecté significativement différent
de Trifolium repens pour ce paramétre. En outre, les colonies nourries avec le Mélange Herbes1
ont aussi collecté significativement moins de pollen que celles nourries aux pollens des deux

espéces de Quercus.

La collecte de sirop était significativement plus élevée pour les micro-colonies nourries avec
Castanea sativa et Prunus cerasus comparés aux especes herbacées (excepté le Mélange
Herbes?) et a deux espéces ligneuses (i.e., Quercus sp.2 et Salix caprea).

Ces deux parameétres de collectes sont pris en considération dans le calcul de la dilution
pollinique, qui était significativement plus faible pour les diétes Trifolium repens et Salix
caprea comparés a la plupart des autres dietes (excepté Cirsium sp., Papaver rhoeas et Quercus
sp.2 dans le cas de T. repens). En outre, la diéte Salix fragilis montre une dilution
particulierement élevée et significativement différente de ces cing espéces (i.e., S. caprea, T.
repens, Cirsium sp., P. rhoeas et Quercus sp.2) (voir Table 2 et Figure 11).

La masse totale du couvain était significativement inférieure pour les micro-colonies nourries
avec le Mélange Herbesl et les pollens d’Helianthus annuus et Taraxacum sp. comparé a

Papaver rhoeas, Trifolium repens, ainsi que toutes les especes ligneuses (Cistus sp. excepté).
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En outre, les micro-colonies nourries avec du pollen de T. repens ont produit significativement
plus de couvain que toutes les autres especes herbacées et que la plupart des espéces ligneuses,
excepté pour les diétes a base du Mélange Arbres, de Quercus sp.1 et de Salix caprea. Par
ailleurs, cette derniere diete a produit significativement plus de couvain que toutes les autres

dietes en dehors de Trifolium repens.

Ce parametre de développement majeur est pris en considération dans le calcul de I’efficacité
pollinique, en méme temps que le principal paramétre de collecte de ce travail (i.e., la collecte
de pollen). Les pollens ayant montré 1’efficacité la plus élevée sont les pollens de Salix caprea
et de Trifolium repens, tous deux significativement différents de toutes les autres especes
herbacées en dehors de Papaver rhoeas. De nombreuses espéces ligneuses (i.e., Castanea
sativa, Crataegus monogyna, Prunus cerasus, Quercus sp.1, ainsi que le Mélange Arbres) ont
en outre montrés une efficacité pollinique significativement supérieure aux especes herbacées
les moins efficaces (i.e., Helianthus annuus, Taraxacum sp. et le Mélange Herbes 1). Pour les
espéces a efficacité intermédiaire (Papaver rhoeas en espéces herbacées ; Cistus sp., Rhamnus
frangula, Quercus sp.2 et Salix fragilis en especes ligneuses), aucune différence significative

avec les autres dietes n’a pu étre mise en évidence (voir Table 2 et Figure 11).

Les micro-colonies nourries avec du pollen de Cirsium sp. et de Taraxacum sp. ont éjecté
significativement plus de larves que les micro-colonies nourries avec les autres diétes, en dehors

de Salix caprea et Helianthus annuus montrant des résultats intermédiaires (voir Figure 12).
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Table 2 : résultats des principaux parameétres d’élevage de micro-colonies en fonction de la diéte (n=10 sauf indication contraire). Les résultats sont présentés
sous la forme minimum-maximum (médiane). Dans chaque colonne, les données partageant le méme indice lettré ne sont pas significativement différentes (tests
post hoc, a=0.05).

Type Espece Collecte de pollen Collecte de sirop (g) Dilution pollinique Masse totale du Efficacité Taux de mortalité
(9) (9/9) couvain (g) pollinigue (g/9) larvaire (%)

H Cirsium sp. 2.81-9.29 (3.74) ab 31.39-38.92 (35.50) a 4.07-12.57 (9.26) bed 0.07-5.63 (0.57) abcde  0.02-0.61 (0.17) ab  18.2-66.7 (26.3) b

H Helianthus annuus ~ 2.62-3.64 (3.01) ab 32.69-48.66 (38.21) ab 9.49-16.85 (12.10) cde  0.00-0.33 (0.04) ab 0.00-0.13 (0.01)a  0.0-33.3(8.7) ab

H Papaver rhoeas 2.86-7.47 (4.20) ab 27.46-47.05 (38.24) ab 5.36-18.26 (8.47) bcd 0.02-4.89 (2.26) efg 0.01-0.77 (0.53) abc  0.0-16.7 (1.9) a

H Taraxacum sp. 2.56-3.90 (3.52) ab 32.15-39.57 (35.64) a 8.91-12.64 (9.97) cde 0.00-0.42 (0.07) ab 0.00-0.12 (0.02) a 0.0-100.0 (12.5) b

H Trifolium repens 3.84-10.98 (7.08) cd 32.46-47.87 (39.00) ab 3.67-10.07 (5.52) ab 1.93-9.10 (5.82) hi 0.50-1.00 (0.74) ¢ 0.0-28.0 (13.2) a

H Zea mays 2.44-5.08 (3.97) ab 32.21-45.30 (36.17) ab 6.53-14.67 (9.50) cde 0.02-2.35 (0.27) abcd  0.01-0.48 (0.07)ab  0.0-37.5 (5.0) a

H MélangeHerbes 1 2.38-3.71 (2.74) a 22.97-49.03 (37.03) a 9.65-17.47 (12.06) cde  0.00-0.10 (0.00) ab 0.00-0.03 (0.00)a  0.0-0.0 (0.0) a

H MélangeHerbes 2 2.75-4.68 (3.04) ab 35.82-44.09 (39.75) abc 9.32-16.53 (12.86) cde 0.00-1.43 (0.13) abc 0.00-0.31 (0.04) ab  0.0-35.7 (0.0) a

L Castanea sativa 3.04-6.67 (4.09) ab 41.35-56.52 (52.53) ¢ 7.46-18.31 (12.47) cde 1.08-3.35 (2.08) efg 0.30-0.73 (0.48) bc  0.0-7.1 (0.0) a

L Cistus sp. 2.27-4.15 (3.14) ab 33.48-61.54 (52.65) bc 10.54-26.03 (15.25) de 0.17-1.66 (0.96) bcdef 0.08-0.48 (0.31) abc  0.0-5.6 (0.0) a

L ggitgggﬁz 2.91-5.07 (3.92) ab 42.97-62.99 (50.88) bc 8.48-17.95 (13.98) de 0.13-4.04 (2.24) cdef 0.05-0.80 (0.62) bc  0.0-8.7 (0.0) a

L Prunus cerasus 2.73-4.42 (3.52) ab 34.99-64.79 (58.01) ¢ 7.91-21.72 (15.76) de  0.29-3.27 (2.19) efg 0.11-0.79 (0.62) bc  0.0-8.9 (0.0) a

L Quercus sp. 1 3.57-5.57 (4.71) b 38.22-70.30 (48.43) bc 6.69-19-66 (9.84) cde 0.94-4.84 (2.69) gh 0.26-0.90 (0.55) bc  0.0-0.0 (0.0) a

L Quercus sp. 2 2.69-6.68 (5.44) bc 30.79-43.32 (37.67) a 4.61-15.83 (6.78) bc 0.00-4.36 (2.60) defg 0.00-0.65 (0.52) abc  0.0-12.5(3.6) a

L Rhamnus frangula  1.96-5.61 (4.30) ab 35.28-70.85 (43.61) abc 7.24-23.33 (9.90) cde 0.26-3.02 (2.04) defg 0.13-0.66 (0.50) abc  0.0-0.0 (0.0) a

L Salix caprea 5.23-12.99 (9.73) d 32.84-42.89 (39.06) ab 3.07-7.32 (3.62) a 2.94-10.23 (7.00) i 0.52-1.03 (0.71) ¢ 2.1-29.3 (7.7) ab

L Salix fragilis (n=8)  1.46-4.50 (3.39) ab 31.07-69.20 (49.72) bc 8.44-30.96 (15.77) e 0.02-3.94 (1.81) cdefg ~ 0.01-1.07 (0.41) abc  0.0-9.1 (0.0) a

L MélangeArbres 2.39-5.70 (4.42) ab 32.41-60.24 (46.87) abc 6.17-17.27 (12.69) cde  0.53-4.46 (2.54) fgh 0.22-0.78 (0.62) bc  0.0-16.7 (7.2) a
;Zitiztiques F17,160=12-87 F17,1eo=7.257 F17,1eo=10.29 F17,160=21-05 F17,1eo=121.87 F17,143=6.54
affectubs p<0.001 p<0.001 p<0.001 p<0.001 p<0.001 p<0.001
Comparaison
espéces F1,175_ge=35.1433 F1,153,23=0.1676 F1,175,99=20.1961 F1,173_48=33.285 F1,150,96=21.7165 F1,112,49=5.6909
ligneuses et p<0.001 p=0.6828 p<0.001 p<0.001 p<0.001 p<0.05
herbacées
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Figure 11 : efficacité et dilution pollinique en fonction de I'origine spécifique de la diete (partie inférieure, n=10 sauf pour S. fragilis, n=8) et en fonction du type biologique (partie supérieure).
Les boites partageant un indice lettré commun (minuscule pour les espéces, majuscule pour les types biologiques, italique pour la dilution) ne différent pas significativement.
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Figure 12 : taux de larves éjectées en fonction de I'origine spécifique de la diéte (partie inférieure, n=10 sauf pour S. fragilis,
n==8) et en fonction du type biologique (partie supérieure). Les boites partageant un indice lettré commun (minuscule pour les
especes, majuscule pour les types biologiques) ne différent pas significativement.
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Figure 13 : dynamique de développement des micro-colonies en fonction de ['origine spécifique de la diéte (n=10 sauf pour S.fragilis, n=8). Pour un stade donné, les batons partageant un indice
lettré commun ne sont pas significativement différents, ces indices étant organisés de maniére croissance par rapport au développement du bourdons pour toutes les diétes.
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Les dynamiques globales de développement (représentées en Figure 13) ont été
significativement influencées par 1’origine de la diéte fournie aux micro-colonies
(perMANOVA, F17,160=0.2699, p<0.001). Plus particulierement, les proportions d’ceufs
produits varient significativement en fonction de la diete (ANOVA, F17,160=2.435, p<0.01),
de méme que les proportions de larves non-isolées (ANOVA, F17,160=1.817, p<0.01), celles
de larves isolées (ANOVA, F17,160=10.63, p<0.001) et celles de pupes (ANOVA,
F17,160=3.473, p<0.001). Les micro-colonies nourries au pollen de Taraxacum sp. ont
significativement une plus grande proportion d’ceufs dans leur couvain que les micro-colonies
nourries avec Quercus sp.1 et Rhamnus frangula, les autres dietes montrant des résultats
intermédiaires. De maniére inattendue, les comparaisons multiples n’ont pas détecté de
différence significative dans la production de larves non-isolées. Par ailleurs, les diétes a base
de pollen d’Helianthus annuus, du Mélange Herbesl et de Taraxacum sp. n’ont pas permis la
production de larves isolées, et les dietes a base de Cirsium sp., Mélange Herbes2, Zea mays,
Cistus sp. et Salix fragilis n’en différent pas significativement. Toutes les autres diétes ont une
plus grande proportion de larves isolées dans leur couvain. Les diétes a base de Trifolium repens
et de Salix caprea ont en outre un plus grande proportion de pupes dans leur progéniture que la
majorité des autres diétes, tandis que les micro-colonies nourries de pollen de Papaver rhoeas,
Castanea sativa, Crataegus monogyna, Mélange Arbres et Salix fragilis ont des proportions

intermédiaires (voir Figure 13).

La dynamique de croissance des micro-colonies a également été significativement impactée par
le type biologique des espéces servant de sources de pollen (perMANOVA, F1176=14.755,
p<0.001). Plus particuliérement, les proportions d’ceufs produits varient significativement en
fonction du type biologique (p<0.01), de méme que les proportions de larves isolées (p<0.001).
En revanche, les pourcentages de larves non-isolées (p=0.1019) et de pupes (p=0.7408) n’ont
globalement pas montré de différence significativement entre 1’ensemble des especes herbacées

et I’ensemble des especes ligneuses considérées dans ce travail.

4.2. Composition chimique des pollens

Les résultats des analyses chimiques ont été résumés dans la Table 3.

Le contenu en acides aminés totaux varie significativement en fonction de 1’espéce végétale
(F17.36=139.7, p<0.001). Les especes aux pollens les moins riches en acides aminés sont

Helianthus annuus, Taraxacum sp., Zea mays, Mélange Herbes1, Mélange Herbes2, Castanea

sativa, Cistus sp., Quercus sp.1 et Quercus sp.2 dans une moindre mesure. L’espéce la plus
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concentrée en acide aminés est Crataegus monogyna, dont le contenu en acides aminés totaux
est significativement supérieur a celui de tous les autres pollens. Aprés viennent Trifolium
repens et Prunus cerasus, aux contenus en acides aminés totaux significativement supérieurs
aux autres dietes en dehors de C. monogyna. Les pollens de Cirsium sp., Papaver rhoeas,
Rhamnus frangula, Salix caprea, Salix fragilis et le Mélange Arbres ont des contenus
intermédiaires. Ces grandes tendances ont été confirmées par I’analyse de dissimilarité de Bray-
Curtis (voir Figure 14). Aucune différence significative n’a été détectée en comparant le
contenu total en acides aminés entre 1’ensemble des espéces herbacées et ’ensemble des
espéces ligneuses (test de Student, t=-1.9175, df=43.186, p=0.06181) (voir Table 3). En accord
avec ceci, le dendrogramme (Figure 14) ne sépare aucunement les especes ligneuses des especes

herbacées.

Le contenu en acides aminés essentiels est également dépendant de ’espéce (F17.36=99.66,
p<0.001). Les pollens les plus pauvres en acides aminés essentiels sont ceux d’Helianthus
annuus, Taraxacum sp., Zea mays, Mélange Herbes1, Mélange Herbes2, Cistus sp., Quercus
sp.1 et dans une moindre mesure Castanea sativa. L’espéce la plus concentrée en acide aminés
essentiels est Crataegus monogyna, dont le contenu est significativement supérieur a celui de
tous les autres pollens. Apreés viennent Trifolium repens et Prunus cerasus, ce dernier pollen ne
différant cependant pas significativement de ceux de Papaver rhoeas, Salix caprea et du
Mélange Arbres, aux contenus élevés également. Le contenu en acides aminés essentiels de ces
deux derniers pollens n’est pas significativement différent de celui des pollens de Cirsium sp.,
Rhamnus frangula, Quercus sp.2 et Salix fragilis, aux contenus intermédiaires. Aucune
différence significative n’a été détectée en comparant le contenu en acides aminés essentiels de
I’ensemble des especes herbacées avec celui de ’ensemble des especes ligneuses (test de

Student, t=-1.9247, df=49.099, p=0.06007) (voir Table 3).

Plus particulierement, la composition en proline montre des différences significatives (Kruskal-
Wallis, chi?=51.494, df=17, p<0.001) pour les comparaisons Crataegus-Helianthus,
Crataegus-S.fragilis et Trifolium-S.fragilis. Le type biologique simplifié ne semble pas
influencer significativement le contenu du pollen en proline (test de Student, t=0.78303,
df=51.635, p=0.4372).

Le pourcentage d’acides aminés essentiels par rapport aux acides aminés totaux varie également

en fonction de I’espece (F17.36=12.38, p<0.001) et aussi en fonction du type biologique (test de
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Student, t = -2.0759, df = 52, p <0.05) (voir Table 3), la proportion en acides aminés essentiels

étant significativement plus élevée chez les especes ligneuses.

Enfin, les profils chimiques en acides aminés sont significativement différents d’une espéce a

I’autre (perMANOVA, F1753=38.579, p<0.001) mais sans tendance significative entre les

espéces herbacées et les especes ligneuses (perMANOVA, F153=3.2243, p=0.06). En outre,

aucun composé indicateur n’a pu étre mis en évidence.

Table 3 : contenu en acides aminés des diétes d’élevages. Chaque espéce a été analysée en triplicat. Les

résultats sont présentés sous la forme moyenne + écart-type. Dans chaque colonne, les données

partageant le méme indice lettré ne sont pas significativement différentes (tests post hoc, a=0.05).

Type Espéce Acides aminés Acides aminés Acides aminés
totaux (mg/qg) essentiels (mg/g) essentiels (%)
H Cirsium sp. 141,96 +8.45¢c 57.82+4.71c 40.70+1.12 ab
H Helianthus annuus 86.46 + 15.62 a 38.75+8.87 ab 44,52 + 2.47 cd
H Papaver rhoeas 150.82+3.51¢ 70.59+2.37d 46.80 +0.52 cd
H Taraxacum sp. 8790+ 1.85a 38.73+0.41 ab 44.07 £ 0.65 cd
H Trifolium repens 192.73+11.43d 84.01+527e 43.59 £ 0.80 bc
H Zea mays 98.20 £ 5.02 ab 40.88 + 1.52 ab 41.66 +1.01 ab
H Mélange Herbes 1 82.52+6.22a 33.70+3.60 a 40.77 +1.54 ab
H Mélange Herbes 2 99.78 £9.96 ab 42.89 +4.78 ab 42.95+0.52 ab
L Castanea sativa 99.89 + 1.75 ab 45.64+1.56 b 45.69 + 1.05 cd
L Cistus sp. 87.68 £5.64 a 35.21+1.48 ab 40.20+1.08 a
L Crataegus monogyna 271.28+8.28 ¢ 116.88 + 4.13 f 43.08 + 0.24 abc
L Prunus cerasus 174.03+7.30d 75.56 + 3.12 de 43.42 + 0.09 abc
L Quercus sp. 1 101.42 £ 1.63 ab 43.93 +0.98 ab 43.31 £ 0.27 abc
L Quercus sp. 2 110.10£5.07 b 48.64 + 2.90 bc 44,18 +1.65 cd
L Rhamnus frangula 122.33 +3.26 bc 57.05+1.88c¢c 46.63 + 0.30 cd
L Salix caprea 137.09 + 4.68 c 64.62 + 2.44 cd 47.13+0.37d
L Salix fragilis 116.67 + 2.64 bc 55.19 + 1.03 bc 47.31+0.23d
L Mélange Arbres 14463 +£537¢c 62.48 + 3.64 cd 43.18 £ 1.04 abc
Tests statistiques F1736=139.7 F1736=99.66 F1736=12.38
effectués p<0.001 p<0.001 p<0.001
Comparaison espéces  t=-1.9175, t=-1.9247, t=-2.0759,
ligneuses et herbacées  df=43.186, df=49.099, df =52,
p=0.06181 p=0.06007 p <0.05
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Figure 14 : dendrogramme représentant les dissimilarités de compositions en acides aminés totaux des diétes d’élevages
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5. Discussion

5.1. Développement des micro-colonies

Ce travail a montré que le développement de Bombus terrestris est impacté par ’origine

veégétale du pollen. Ceci concorde avec de nombreuses études.

En particulier, la plupart des especes herbacées testées dans cette eétude ont donné d’assez
mauvais résultats en termes de développement de Bombus terrestris, avec une plus faible
production de couvain, un taux d’¢jection larvaire plus élevé et une dynamique de croissance
plus lente. Le pollen de tournesol (Helianthus annuus) a déja été reporté comme soutenant peu
la croissance des bourdons (Regali & Rasmont 1995; Tasei & Aupinel 2008a). De méme, les
pollens de pissenlit (Taraxacum sp.) et de cirse (Cirsium sp.) sont bien renseignés comme étant
des ressources de pollen de mauvaise qualité, et sont méme utilisés comme contrdles négatifs
dans certains tests alimentaires (Génissel et al. 2002; Vanderplanck et al. 2016; Roger, Michez,
et al. 2017). Ces especes, si elles représentent une fraction majeure de 1’alimentation en pollen
des bourdons, semblent diminuer leur capacité de développement, ayant pour conséquences la
formation de colonies plus petites et une production non-optimale des individus sexués, autant
en termes de nombre qu’en termes de taille de ceux-ci, les individus plus petits ayant une
probabilité de survie et de reproduction moins élevée (Ribeiro et al. 1996; Tasei & Aupinel
2008a; Vanderplanck, Moerman, et al. 2014).

D’autre part, la plupart des especes ligneuses étudiées se sont révélées comme étant des
ressources de pollen profitables pour le développement de Bombus terrestris. Le pollen de saule
marsault (Salix caprea) est reconnu pour étre une ressource de tres bonne qualité pour les
bourdons (Génissel et al. 2002; Vanderplanck, Moerman, et al. 2014; Moerman et al. 2015;
Vanderplanck et al. 2016; Moerman et al. 2016; Roger, Moerman, et al. 2017; Roger, Michez,
et al. 2017). 1l est fréquemment utilisé comme contréle positif de développement lors de tests
alimentaires et représenterait une des seules ressources disponibles en début de saison, lors de
I’émergence des reines apres la diapause hivernale (Moquet et al. 2015). Le pollen du genre
Prunus a été reporté comme étant encore meilleur que le celui du saule (Génissel et al. 2002)
et le pollen du genre Castanea est également renseigné comme un bon support alimentaire a la
croissance des bourdons (Tasei & Aupinel 2008a). De méme, le pollen de fruitiers (majoritaire
dans le Mélange Arbres) est reporté comme une bonne ressource (Ribeiro et al. 1996). Les

pollens d’aubépine (Crataegus monogyna), des deux espéces de chénes (genre Quercus), de

41



bourdaine (Rhamnus frangula) et de saule fragile (Salix fragilis) ont montré dans cette étude
des efficacités similaires (bien que plus variable dans le cas de Quercus sp.2, Rhamnus frangula
et Salix fragilis) et semblent donc soutenir le développement de Bombus terrestris aussi bien
que les trois essences déja renseignées dans la littérature (i.e., Salix, Prunus et Castanea). Une
efficacité pollinique similaire signifie que les bourdons sont aptes a produire une progéniture
équivalente a partir d’une quantité de pollen donnée. Ces ligneux devraient donc étre considerés
comme des ressources de pollen de qualité pour les bourdons. En outre, d’autres espéces
ligneuses tels le genét a balais (Cytisus scoparius, Fabaceae) ou le sorbier des oiseleurs (Sorbus
aucuparia, Malaceae) produisent également du pollen de qualité pour les bourdons
(Vanderplanck, Moerman, et al. 2014; Moerman et al. 2017).

Néanmoins, certaines especes herbacées représentent aussi de bonnes ressources pour Bombus
terrestris. Les pollens de tréfle rampant (Trifolium repens) et du grand coquelicot (Papaver
rhoeas) se sont démarqués des autres especes herbacées de ce travail, leurs efficacités
polliniques respectives égalant celles des espéces ligneuses susmentionnées. Le tréfle peut étre
qualifié de ressource en pollen de haute qualité (Vanderplanck et al. 2016; Roger, Moerman, et
al. 2017), les especes de la famille des Fabaceae représentant souvent d’excellentes sources de
pollen pour les bourdons (Rasmont & Mersch 1988; Goulson et al. 2005). De méme, I’efficacité
du genre Papaver a été confirmée par plusieurs études, et semble comparable a celle de
Castanea par exemple (Tasei & Aupinel 2008a; Baloglu & Gurel 2015). Par ailleurs, toutes les
especes ligneuses ne sont pas des ressources idéales. C’est notamment le cas du ciste (Cistus
sp.). Cette espece est I’espece ligneuse la moins efficace de ce travail, ce qui est cohérent avec
les observations de nombreux études (Tasei & Aupinel 2008a; Vanderplanck, Moerman, et al.
2014; Baloglu & Gurel 2015; Moerman et al. 2015; Moerman et al. 2016; Vanderplanck et al.
2016; Roger, Moerman, et al. 2017; Roger, Michez, et al. 2017).

En plus de la quantité de progéniture produite et de 1’efficacité pollinique, les parametres de
collecte des ressources sont aussi de bons indicateurs de développement des micro-colonies.
Au niveau du pollen, les micro-colonies nourries avec Trifolium repens, Salix caprea et
Quercus spp. ont collecté significativement plus de ressources que les autres diétes. Ces micro-
colonies sont aussi celles qui ont produit la progéniture la plus abondante, et sont donc
susceptibles de devoir nourrir plus d’individus. Cette hypothese serait confirmée par le fait que
les bourdons n’augmentent pas individuellement leur consommation en pollen pour compenser
sa qualité (Vanderplanck, Moerman, et al. 2014). En outre, une augmentation de la

consommation en pollen a I’échelle de la micro-colonie pour une diéte de bonne qualité par
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rapport a une diéte plus pauvre a déja été observée entre le colza et le tournesol (Regali &
Rasmont 1995). Au niveau du sirop en revanche, ces micro-colonies nourries avec Trifolium
repens, Salix caprea et Quercus spp. n’ont pas effectué de collectes exceptionnelles, alors que
les micro-colonies nourries au pollen de Prunus cerasus et de Castanea sativa ont collecté

significativement plus de ressources.

En conséquence, la dilution pollinique est tres faible pour les dietes a base de Salix caprea,
Trifolium repens, et Quercus sp.2 dans une moindre mesure. Par ailleurs, la dilution pollinique
des autres espéces ligneuses (e.g., Cistus sp., Crataegus monogyna, Prunus cerasus, Salix
fragilis...) est significativement plus €élevée, pour une production de couvain équivalente voire
inférieure. Or la dilution pollinique est souvent attribuée a un stress alimentaire, puisque les
bourdons peuvent compenser une diete a base de pollen de pauvre qualité par une augmentation
de la consommation en sirop (Vanderplanck, Moerman, et al. 2014). Tandis que les dietes a
base de Salix caprea, de Trifolium repens et de Quercus sp. semblent donc optimales
(production de couvain importante en regard de la consommation en pollen et consommation
en pollen importante en regard de la consommation en sirop), plusieurs espéces ligneuses
semblent sub-optimales (production de couvain importante mais collecte de sirop augmentée).
Ici réside d’ailleurs une différence significative au sein d’'un méme genre, la dilution sous Salix
fragilis et bien supérieure a celle calculée sous Salix caprea. Néanmoins, méme si la dilution
pollinique est globalement supérieure pour 1’ensemble des especes ligneuses comparées aux
espéces herbacées étudiées, ceci pourrait, dans ce cas-ci, étre attribué a la consommation des
larves, puisque leur abondance est également significativement supérieure dans les micro-
colonies nourries aux pollens d’espéces ligneuses. En effet, si le nectar est un carburant majeur
des adultes lors du vol (Heinrich 1979), les larves en nécessitent également pour leur croissance
(Rehot et al. 2014).

Les dynamiques de croissance globales de Bombus terrestris ont été significativement
impactées par 1’origine de la diete fournie. Une étude sur le méme modele n’a pas pu mettre en
évidence de différence de développement entre (notamment) 10 micro-colonies nourries au
pollen de ciste et 10 micro-colonies nourries au pollen de saule (Moerman et al. 2016). Mais
cette étude n’a pas distingué les larves isolées des larves non-isolées dans son analyse, or il
apparait dans le présent travail que, si les proportions d’ceufs et de larves non-isolées different
peu d’une diete a I’autre, les proportions de larves isolées et de pupes sont discriminatoires, les
micro-colonies a dynamique lente ayant produit peu ou pas de ces stades au bout des 19 jours

d’expérimentation. De surcroit, la proportion de larves isolées semble aussi étre un facteur de
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discrimination entre les espéces ligneuses et les espéces herbacées, puisqu’elle représente plus
de 20% de la progéniture de la plupart des ligneux testés, tandis qu’elle ne dépasse pas 10%
pour la majorité des especes herbacées. L’atténuation de ce critére de variation par un stade

relativement stable aurait pu masquer en partie le signal dans cette étude.

5.2. Composition chimique des pollens

Les résultats de cette étude montrent que les contenus en acides aminés totaux et essentiels
présentent des variations interspécifiques significatives. Plusieurs hypothéses ont été avancees
pour expliquer cette variabilité : le syndrome de pollinisation et I’impact de la relation plante-
pollinisateur ; le r6le reproducteur du pollen et I’impact de la longueur du style ; et le lien de
parenté entre les plantes, avec 1’impact de la phylogénie (Roulston et al. 2000). Il apparait que
le pollen médié par un vecteur oligolectique (spécialiste) contient moins d’acides aminés
essentiels que le pollen des plantes dont la reproduction sexuée n’est assurée que par des
pollinisateurs polylectiques (généralistes) (Weiner et al. 2010). Ceci irait en faveur de la
premiere hypothese. Mais cette relation plantes-pollinisateurs n’explique pas tout. Par exemple,
le pollen de mai's (Zea mays), espece pollinisée par le vent, a une composition en acides aminés
totaux et essentiels similaire a celle de plusieurs espéces entomophiles (e.g., Helianthus annuus,
Taraxacum sp., Cistus sp.) (voir Table 3). Comme discuté précédemment, ces essences sont des
ressources de pauvre qualité pour les bourdons, et certains auteurs font un lien direct entre une
faible abondance de protéines dans un pollen et un faible développement de bourdons nourris
avec ce pollen (Regali & Rasmont 1995; Moerman et al. 2015). Uniquement sur base de leur
contenu en protéines, le pollen de Trifolium repens est considéré comme une diete de bonne
qualité alors que les pollens de Cirsium vulgare, Salix fragilis, Zea mays et Helianthus annuus
sont vus comme des mauvaises ressources (Somerville & Nicol 2006). Ceci concorde avec le
fait que la plupart des espéces du présent travail a contenus en acides aminés importants sont
aussi les especes ayant permis une importante production de couvain et une haute dynamique
de croissance de Bombus terrestris (e.g., Crataegus monogyna, Trifolium repens, Papaver
rhoeas, Prunus cerasus, Mélange Arbres, Salix caprea...). Un pollen profitable pour les
abeilles contient leurs acides aminés essentiels en quantité importante (Cook et al. 2003), or les
especes ligneuses de cette étude contiennent globalement une plus grande proportion d’acides
aminés essentiels que les espéces herbacées, suggérant pour les espéces entomophiles un
meilleur investissement de la plante pour son pollinisateur. Alors que le pollen brut de pissenlit

soutient mal la croissance des abeilles, ce méme pollen supplémenté avec des acides aminés
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spécifiques permet le développement du couvain chez Apis mellifera (Herbert et al. 1970). Ceci

démontre I’importance des acides aminés dans la caractérisation de la qualité d’un pollen donné.

Mais cette tendance est discutable sur plusieurs aspects. Tout d’abord, le pollen de Crataegus
monogyna a été révélé dans cette étude comme un pollen exceptionnellement riche en acides
aminés totaux et essentiels ; néanmoins, ce n’est pas une ressource exceptionnelle comparée a
d’autres pollens moins riches en acides aminés. Ensuite, le pollen de Cirsium sp. apparait plus
riche en acides aminés totaux et essentiels que plusieurs pollens d’espéces ligneuses (e.g.,
Castanea sativa, Quercus spp., Rhamnus frangula...) pourtant renseignés comme étant des
diétes de meilleure qualité. Enfin, aucune tendance en termes de profil chimique et de contenu
absolu en acides aminés n’a été détectée entre les espéces ligneuses et les espéces herbacées de
cette étude, ce qui va a I’encontre de la plupart des parameétres de développement. Il apparait
donc d’une part, que la relation plante-insecte n’est pas le principal facteur influencant le
contenu en protéines d’un pollen donné : les besoins physiologiques liés au role reproductif du
pollen priment sur cette interaction (Roulston et al. 2000), conférant au régne végétal une
certaine homogénéité dans la composition en acides aminés des pollens de chaque espéce. Et
d’autre part, que le contenu en acides aminés n’est pas le seul facteur de qualité d’un pollen,
permettant donc & un pollen plus pauvre en acides aminés de représenter une ressource plus
profitable qu’un autre pollen, pourtant plus riches en acides aminés. En outre, la forme sous
laquelle ces acides aminés se présentent est également importante, les acides aminés libres étant
souvent associées a un moins bon développement des bourdons (Vanderplanck, Moerman, et
al. 2014).

La qualité des stérols présents dans le pollen joue également un réle sur sa qualité chimique.
Certains, comme le B-sitostérol ou le 24-méthylénecholéstérol, sont positivement associés au
développement des bourdons (Rasmont et al. 2005; Vanderplanck, Moerman, et al. 2014) alors
que d’autres, comme les 87-stérols, sont potentiellement toxiques pour les insectes (Behmer &
Nes 2003). Les pollens de nombreuses espéces de la famille des Asteraceae contiennent de forte
quantité de ces stérols délétéres (Vanderplanck 2013), mais des analyses approfondies de la
teneur en sterols des dietes étudiées dans le présent travail apporteraient plus de précisions sur

ce facteur crucial de qualité chimique.

Au-dela de la qualité nutritionnelle, certains pollens peuvent étre protégés chimiquement ou
mécaniquement ; ces traits permettent aux plantes de limiter la consommation de pollen par les

pollinisateurs (Praz et al. 2008; Sedivy et al. 2011). Ces protections permettent aux especes
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végétales d’allouer moins d’énergie a la production de pollen sans compromettre leur propre
reproduction sexuée. Ceci suggere que les especes produisant de larges quantités de pollen,
comme c’est le cas de plusieurs ligneux (Baude et al. 2016; Somme et al. 2016) devraient

produire un pollen plus digeste.

Par ailleurs, la présence de composés secondaires dans un pollen peut représenter un facteur
limitant la croissance des bourdons s’en nourrissant. Plusieurs familles d’ Angiospermes sont
reconnues pour en synthétiser, notamment les Asteraceae, Fabaceae et Ranunculaceae
(Hartmann & Ober 2000; Anke et al. 2004) et certains ligneux (Ugale & Tidke 2017). Ces
molécules peuvent étre de natures trés variables et mettre en ceuvre des voies métaboliques

complexes.

Un autre facteur de développement est la digestibilité du pollen : le contenu en nutriments peut
étre de bonne qualité, si les abeilles ne savent le récupérer, leur développement n’en profitera
pas. Le pollen de pissenlit, par exemple, a été reporté comme partiellement indigeste pour
I’abeille mellifére (Peng et al. 1985; Roulston & Cane 2000). Les nutriments d’un grain de
pollen sont pour la plupart confinés dans le protoplasme, derriére deux couches protectrices,
I’intine et I’exine (Suarez-Cervera et al. 1994). Pour extraire ces nutriments par les pores du
grain, les abeilles doivent dégrader I’intine, alors I’exine reste souvent inchangée apres
digestion (Suérez-Cervera et al. 1994). Ce critere de digestibilité n’explique pas tous les
résultats de cette étude. Par exemple, les pollens de Quercus et de Prunus sont reportés comme
arborant une paroi épaisse, difficile a digérer comparé au pollen de Cistus et de Sonchus
(Suarez-Cervera et al. 1994). Or ces deux ressources soutiennent mieux le développement de

Bombus terrestris que le pollen de ciste ou d’Asteraceae.

Si des protections chimiques et physiques du pollen ont été soulignées chez de nombreuses
especes herbacées, notamment des Asteraceae (Miller & Kuhlmann 2008), ce genre de
protections se retrouve donc également chez certaines espéces ligneuses. Des études
supplémentaires sur les diétes testées dans ce travail sont nécessaires pour en qualifier la
digestibilité et en déterminer les éventuelles compositions en alcaloides, saponines, lactones

sesquiterpéniques, etc.

5.3. Implications en conservation des espéces

Les pollens testés étaient des essences végétales collectées en abondance par des abeilles
melliferes en milieux naturels, ils refletent donc partiellement les ressources disponibles dans

I’environnement. Sur cet échantillonnage non aléatoire - puisque sélectionné par des
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pollinisateurs - la majeure partie des especes herbacées représentées produit un pollen de pauvre
qualité nutritive pour Bombus terrestris. Dans ces milieux, I’obtention de pollen de qualité a

partir d’espéces ligneuses semble donc plus probable.

L’aménagement de ressources en pollen disponibles pour les bourdons ne serait vraiment
profitable que si le pollen fournit peut soutenir le développement des especes ciblées (Sutter et
al. 2017). Il apparait que, si les espéces végetales sont judicieusement choisies, plusieurs
objectifs distincts de la restauration des habitats - notamment, la restauration des services
écosystémiques d’une part, et le soutien des populations d’espéces rares d’autre part - pourraient
étre remplis simultanément (Pywell et al. 2012; Scheper et al. 2015; Sutter et al. 2017).
Jusqu’ici, la plupart des études sur le sujet se sont concentré sur des plantations d’espéces
herbacées, les especes ligneuses n’étant méme pas abordées (Blaauw & Isaacs 2014; Barbir et
al. 2015; Williams et al. 2015; Grass et al. 2016; Hicks et al. 2016; Pérez-Marcos et al. 2017).
Cette étude, tout comme d’autres (Dubois 2015; Hausmann et al. 2016; Somme et al. 2016),
tente de mettre en évidence 1’intérét de toute une série d’especes ligneuses dans ce contexte de

conservation des pollinisateurs.

Néanmoins, une composition chimique favorable du pollen et un bon soutien du développement
de Bombus terrestris ne fait pas nécessairement d’une espéce un candidat idéal pour ce genre
de mesure. D’autres paramétres sont a prendre en compte in natura, telle que Iattractivité,
I’accessibilité, la phénologie et la quantité des ressources florales. D’autres ressources que le
pollen seraient aussi a prendre en compte, tel que la production de nectar et 1’apport de sites de

nidification.

L’attractivité, dans le cadre de la collecte du pollen, est liée en partie & sa composition
chimique : les abeilles peuvent détecter la qualité chimique des pollens, et ajustent leur butinage
en fonction de leurs besoins en protéines et en lipides (Vaudo et al. 2016). Mais cette attractivité
varie d’une espece a ’autre, et certaines especes peuvent porter préjudice aux abeilles sauvages

en étant seulement attractives pour les abeilles domestiques (Sutter et al. 2017).

L’accessibilité des ressources dépend majoritairement de la morphologie florale, les especes
zygomorphes étant plus difficiles a manipuler. Méme si les bourdons sont adaptés a I’extraction
de ressources depuis des fleurs a morphologie complexe, cette manipulation peut s’avérer plus
couteuse en énergie que I’exploitation de fleurs simples (Heinrich 1979). La densité florale peut
étre mise en parallele avec I’accessibilité des ressources, puisque la distance a franchir entre

deux unités florales augmente également le codt énergétique de la collecte (Heinrich 1979). La
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plupart des fleurs des espéeces ligneuses étudiées ici sont des fleurs simples, et un seul individu
en comporte souvent beaucoup (Somme et al. 2016), résultant en une concentration de

ressources faciles a exploiter pour les abeilles.

Les questions de phénologie et de disponibilité en nectar requiérent une attention particuliere.
Les especes considérées dans cette étude, méme lorsqu’elles ne différent pas en termes de
qualité chimique ou de soutien au développement de Bombus terrestris, ne sont pas
équivalentes, et sont potentiellement complémentaires en termes d’exploitation des ressources
(e.g., Salix et Trifolium ne fleurissent pas en méme temps). De méme, il ne serait pas toujours
intéressant, au niveau de la gestion des espaces, de remplacer une espece produisant un pollen
de faible qualité par une autre espece, produisant un pollen de haute qualité. La raison en est
simple : si certaines espéeces - et ¢’est le cas de nombreuses Asteraceae - ne representent pas
des sources en pollen viables, elles peuvent représenter des sources en nectar non négligeable,
et leur exploitation par les pollinisateurs se fait donc en paralléle avec leur exploitation des
especes a pollen riches en acides aminés. Cette complémentarité fonctionnelle agit a plusieurs
niveaux, de la communauté a 1’individus, et concerne autant les plantes que les pollinisateurs
(Blithgen & Klein 2011). Par ailleurs, ces derniers ont tendance & melanger dans leur
alimentation les ressources disponibles en pollen, ce qui permet en outre d’atténuer 1’effet
délétere des pollens toxiques et de complémenter les pollens les plus pauvres, tout en permettant
néanmoins I’exploitation de ces ressources de moins bonne qualité (Eckhardt et al. 2014). Ceci
illustre donc I’importance de la biodiversité végétale pour le maintien des pollinisateurs. De
surcroit, les résultats d’élevage de micro-colonies sur dictes d’origine ligneuse a révélé que,
dans beaucoup de cas, la consommation en sirop était importante en comparaison de la
consommation en pollen de ces arbres. Puisque le sirop est un équivalent artificiel du nectar
fourni par les plantes, I’occurrence de ces arbres, sources abondantes de pollen soutenant bien
le développement des bourdons, devrait idéalement se faire en cooccurrence avec des sources

abondantes de nectar, comme c’est le cas de nombreuses especes herbacées.

Un autre aspect important a prendre en compte est la réalité du terrain : les zones pouvant étre
consacrées a des mesures de stratégie d’atténuation consistant a y agencer des ressources
florales ne sont pas toujours appropriées pour des espéces ligneuses atteignant des tailles
potentiellement importantes et nécessitant un espace non négligeable. De nombreuses marges
de champs ou bordures de routes sont en fait assez étroites, parfois inclinées et/ou creusées par
un ravin (observation personnelle). Ces zones ne peuvent donc accueillir n’importe quelle

espéce végétale. La qualité du sol et les conditions d’ensoleillement devraient également étre
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prises en compte. De plus, les especes choisies dans le cadre de la restauration des habitats
devraient idealement avoir bonnes capacités de dispersion et de colonisation, ainsi que de
régénération végétative rapide et un caractéere compétitif envers les autres especes (Pywell et
al. 2003). Certaines especes étudiées dans ce travail (e.g., Quercus spp.) sont loin d’étre des
especes pionniéres, nécessitent beaucoup d’espace et ont une croissance lente, impliquant qu’ils
ne seront valorisables que plusieurs années apres leur agencement. Ces traits n’en font pas
forcément des especes de choix en termes de restauration des habitats. Néanmoins, plusieurs
especes d’ornement - parfois de grandes tailles - abondent réellement en ville (Somme et al.

2016), suggérant donc que leur mise en place n’est pas du tout inconcevable.

Ce travail ne prétend pas vouloir faire remplacer toutes les bandes fleuries par des rangées
d’arbres. Ces ressources jouent trés probablement des roles complémentaires, et la perte d’une
espéce au profit d’une autre est sans doute moins profitable que I’ajout d’espéces a la matrice
paysagére. |l serait donc intéressant d’aménager ces espéces ligneuses sur seulement une partie
du territoire, et d’augmenter ainsi la biodiversité végétale et la variabilité des ressources
disponibles pour les pollinisateurs. Les contraintes associées a l’espace requis pour
I’aménagement de ces espéces ne posent donc pas de probléme majeur : les zones adéquates
pourraient accueillir des espéces ligneuses judicieusement choisies, alors que les zones plus
restreintes pourraient supporter des espéces herbacées annuelles et/ou vivaces, qui requiérent

moins d’espace pour leur développement.

Conclusion

Cette étude confirme, si cela était encore nécessaire, 1’existence d’une variabilité
interspécifique de la qualité des pollens, autant sur le plan du soutien au développement de

Bombus terrestris que sur le plan chimique.

Toutes les especes ligneuses testées (excepté Cistus sp.) représentent des ressources en pollen
de bonne qualité, permettant une croissance normale d’un pollinisateur généraliste, au prix
cependant d’une augmentation de la consommation en sirop pour certaines d’entre elles. Ces
ressources ont permis une dynamique de croissance normale des micro-colonies de Bombus
terrestris, avec une proportion élevée de larves en fin de croissance au bout des 19 jours
d’¢levage. En revanche, le pollen de la plupart des especes herbacées étudiées dans ce travail
n’a mené qu’a un faible développement du couvain, combiné a un taux de mortalité larvaire
significativement supérieur pour les micro-colonies nourries aux pollens de Cirsium sp. et de

Taraxacum sp. Méme si certaines espéces herbacées (a savoir, Trifolium repens et Papaver
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rhoeas) ont révélé des performances similaires a celles des ressources ligneuses, ces derniéres
ont globalement mieux soutenu la croissance de Bombus terrestris. En effet, les micro-colonies
nourries avec du pollen d’origine ligneuse ont produit un couvain significativement plus
important en regard de la consommation en pollen que les micro-colonies nourries avec du

pollen produit par des herbacées.

En paralléle, les analyses des contenus en acides aminés totaux et essentiels n’ont pas révélé de
tendance aussi claire entre les especes ligneuses et les especes herbacées. Le pollen de
Crataegus monogyna a été détecté comme bien plus riche en acides aminés que celui de toutes
les autres dietes testées. En outre, un contenu éleve en acides aminés a été relevé, dans une
moindre mesure, pour la plupart des pollens ayant permis un bon développement de Bombus
terrestris, c’est-a-dire deux especes herbacées et cing especes ligneuses. Certains pollens font
néanmoins exception a cette regle, notamment le pollen de Cirsium sp., au contenu en acides
aminés ¢levé mais a ’efficacité pollinique faible. Ce résultat peut sans doute étre attribué a
d’autres composantes du pollen, telles la composition en stérols, la présence de métabolites
secondaires, ou la digestibilité des grains de pollens. En conséquence, le type biologique des
especes ¢tudiées n’a eu une influence significative que sur le contenu relatif en acides aminés
essentiels, qui suggere une composition plus favorable du pollen des espéces ligneuses mais un
profil en acides aminés assez stable dans le pollen des especes testées, suggérant que la fonction

reproductrice du pollen prime a ce niveau-ci sur le syndrome de pollinisation.

Ces résultats permettent sans doute d’affirmer que les pollens de plusieurs especes ligneuses
seraient susceptibles de représenter des ressources valorisables pour les espéces d’abeilles
généralistes. Ceci devrait étre pris en compte dans le contexte de la restauration des ressources
en écosystemes perturbés par les activités humaines. La présence d’arbres d’ornement
judicieusement sélectionnés pourrait favoriser 1’abondance et la richesse de certains

pollinisateurs sauvages a proximité des champs, prairies, routes et villes.

Perspectives

De nombreux aspects de la question posée pourraient encore étre explorés.

Les extractions des contenus en stérols des 18 diétes polliniques ont été réalisées, mais les
résultats n’ont pas pu étre présentés dans le présent travail. L’étude d’autres nutriments et de
composés secondaires, en méme temps qu’'une analyse de digestibilit¢ des pollens,

augmenterait notre caractérisation de la qualité de ces pollens.
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Il serait également intéressant de tester d’autres modeéles de plantes et d’abeilles, en vue de

représenter au mieux les conditions naturelles en termes de biodiversité.

Le pollen est une ressource majeure pour les abeilles, mais d’autres ressources mériteraient
aussi d’étre étudiées, séparément dans un premier temps, puis en relation avec les résultats
présentés dans cette étude. La qualité des nectar, huiles, parfums, résines et autres matériaux de
nidification pourrait étre évaluée pour chaque espece, puis comparée pour chaque type
biologique. La phénologie des espéces et leurs exigences en termes d’ensoleillement et de
qualit¢ du sol pourraient également étre explorés. Des études plus poussées sur la
complémentarité des ressources pourrait alors étre tracées. En ressortirait des combinaisons

d’espéeces complémentaires pour les visiteurs floraux et compatibles dans un méme milieu.

La derniére étape serait 1’inventoriage et la caractérisation a plusieurs niveaux des zones a
aménager. Idéalement, la faune locale déja présente devrait étre considérée, avec une attention
particuliére allouée aux besoins de ces especes. Tous ceci permettrait la mise en place concréte
de ressources avisées, qui viendraient atténuer 1’impact des activités anthropiques sur les

populations d’abeilles.
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