Ann, Abeille, 1962, 5 (3), 181-199

CONTRIBUTION A L’ETUDE DE SPHAERULARIA BOMBI
(NEMATODA, TYLENCHIDA),
PARASITE DES REINES DE BOURDONS

A, POUVREAU
Station de Recherches sur I Abeitlle et les Insecies sociaux, Buves-sur-Yveite (Setne-et-01sé)

SOMMAIRE

Les tentatives de domestication des Bourdons, en vue de leur utilisation pour la pollinisation
des plantes d’intérét agricole s> heurtent, en I‘rance, & un grave probléme de parasitisme.

Le présent mémoire constitue une étude de svntheése sur un Nématode, Sphaerularia bombi
parasite des reines de Bourdons.

Les principales fonctions organiques du ver sont dominées par une étonnante faculté de repro-
duction.

Les effets du parasitisme se traduiraient par une perturbation de la production d*hormone des
corpora allata, provoquée par la décharge de substances toxiques du parasite. L'inhibition de I'hor-
mone conduit a la castration parasitaire, empéchant les reines de Bourdons d'assurer la pérennité
de Pespéce.

INTRODUCTION

Lors d’un récent symposium international sur la pollinisation, tenu au Danemark
et en Sueéde (aofit 1960), I'une des questions les plus importantes a certainement été
celle concernant la domestication des Bourdons. L’importance des rapports et le
nombre des communications présentés ont fait ressortir la carence des recherches en
France, ainsi que le souligne J. LEcoMTE dans la conclusion d'un compte rendu (*) de
ce symposium : « Le retard de la France en ce domaine parait indiscutable ; et il est
d’autant plus regrettable, qu’étant donné l'importance des facteurs écologiques et
éthologiques, il est impossible de se baser sur les recherches étrangéres pour résoudre
nos problémes ».

Les spécialistes ont depuis longtemps reconnu I'importance des Bourdons comme
agents pollinisateurs de plantes d’intérét agricole.

On a coutume de considérer I’Abeille domestique (A pis mellifica) comme le plus
important et le plus actif de tous les insectes pollinisateurs. Toutefois, si les Bourdons

(%) Annales de I Abeille, vol. 4, n° 1, 1961.



182 A, POUVREAU

présentent l'inconvénient de vivre en sociétés moins nombreuses que les Abeilles,
ils offrent 'avantage, grice & la morphologie de leur appareil buccal, de pouvoir
procéder plus facilement & la pollinisation de certaines plantes, notamment des
Tréfles. Certains Tréfles, comme T7ifolium vepens, ont des nectaires relativement
courts et peuvent étre aisément fécondés par I'Abeille, tandis que le Tréfle violet
(Trifolium pratense) qui posséde une fleur plus longue est spécialement bien fécondé
par les Bourdons.

Pour donner une idée de I'importance des Bourdons dans la pollinisation du
tréfle violet (Twifolium pratense L.), PEDERSEN (1G45) a montré que 70 p. 100 des
fleurs pollinisées 'avaient été par des Bourdons, et 30 p. 100 par les Abeilles. Des
observations faites sur la Luzerne (Medicago sativa L) ont permis de mettre en évi-
dence des différences encore plus nettes; en effet, les Abeilles répugnent & provoquer
le « tripping », mécanisme nécessaire & la fécondation de la Luzerne.

Les colonies de Bourdons peuvent étre élevées avec succés en vue de la pollini-
sation croisée, ainsi que 'ont montré des études de G. NorrcGAARD HoLm au Dane-
mark (1960).

Les problémes de l1a pollinisation ne pourront étre résolus d’'une maniére satis-
faisante que par des élevages contrélés de colonies de Bourdons, et une parfaite
connaissance de la biologie et de 'écologie des différentes espéces.

Des élevages entrepris (1g61) & la Station de Recherches sur 'Abeille et les
Insectes sociaux (Bures-sur-Yvette) avec différentes especes de Bourdons, ont donné
un trés faible pourcentage de colonies. I,e comportement des reines et 1'absence de
descendance au cours d’une période tardive (mai-juin) ont révélé, dans la plupart
des cas, une atteinte parasitaire par des Nématodes.

I’un des Nématodes parasites d’insectes les plus remarquables est certainement
Sphaerularia bombi, forme vivant dans la cavité abdominale des reines de Bourdons.
Leur découverte fut I'ccuvre de Léon Durour (1837) chez les deux espéces : Bombus
tervestris et Bombus hortulorum.

Apres la reconnaissance, par SIEBOLD (1938), de larves typiques de Nématodes,
SCHNEIDER (1866) révéla que des appendices, considérés pendant longtemps comme
méles nains, étaient en réalité des gonades femelles hypertrophiées.

LevuckarT (1887) donna une description détaillée de I'anatomie et de 1’écologie
du parasite.

Une contribution aux connaissances concernant Sphaerularia fut apportée par
WACHEK (1955), HATTINGEN (1955) et STEIN (1g50).

METHODES EXPERIMENTALES ET MATERIEL, UTILISE

Mes recherches ont porté sur des reines de Bourdons élevées en serre, et sur des animaux cap-
turés dans la nature. Le matériel vivant était examiné aussitot.

Aprés dissection des reines de Bourdons, les Nématodes sont prélevés et fixés selon la méthode
de Looss : les vers sont plongés dans I'alcool & 700 chauffé jusqu’s une température voisine de 50°C.
Cette température doit permettre une inclusion éventuelle dans la paraffine, en évitant le durcisse-
ment des tissus,

Le montage des Nématodes « in toto » en vue d’une détermination a été réalisé selon la technique
suivante : les Nématodes sont tués par la chaleur (chauffage pendant quelques secondes & 80°C).
1ls sont ensuite fixés durant quelques heures dans une solution de formol acétique (formol a 40 p. 100 :
10 p. 100 ; acide acétique : 10 p. 100). On les transfere ensuite dans du lactophénol d’Amann conte-
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nant 0,05 p. 100 de bleu coton. Ces opérations sont effectuées a chaud, 8o°C environ, pour éviter
les distorsions, pendant quelques secondes. Les spécimens sont alors montés dans du lactophénol
contenant une trace de bleu coton ; on dispose quelques fragments de laine de verre entre lame et
lamelle, pour éviter une compression des Nématodes, susceptible de modifier leurs mensurations.

Les ovaires de reines de Bourdons sont prélevés, apres dissection de I'abdomen dans le liquide
de Ringer, fixés dans 'A. F. A.(}) et montés « in toto » aprés coloration au carmin aluné, ou 4 I’héma-
lun-éosine de Mayer.

Des coupes longitudinales d’ovaires nous ont permis une étude histologique plus approfondie ;
nous avons eu recours a 'inclusion mixte gélose-paraftine, méthode due i (HATTON,

Des examens de spermathéques ont montré que toutes les reines prélevées pour expérience
€talent fécondées avant d’entrer en hibernation, La technique utilisée, décrite par C. PLATEAUX-
QUENU (1960), était la suivante :

— On créve la spermathéque sur une lame dans une petite goutte d'cau ; on laisse sécher;
— On verse une goutte de Giemsa R. ;

— Au bout d’une minute on ajoute une goutte d’eau;

— Au bout d’une demi-heure on lave par un jet et on observe au microscope.

On peut déja noter la présence ou ’absence de sperme i la loupe binoculaire. Une spermatheque
Templie de sperme apparait plus réfringente, une spermathéque vierge plus transparente.

DIAGNOSE DU PARASITE

Sans entrer dans les détails d’'une nomenclature trop souvent controver-
sée (%), nous nous bornerons a exposer les caractéres particuliers permettant la recon-
naissance morphologique et biologique du parasite.

D’aprés le tableau synoptique des ordres et sous-ordres des Nématodes adultes,
comprenant les formes libres et parasites, on reléve, parmi les caractéres communs
des représentants de chaque groupe, les annotations suivantes :

— Absence de glandes caudales et hypodermiques ;

— Présence d’un conduit excréteur terminal ;

— Organes céphaliques sensoriels papilloides ;

— Absence de papilles et de soies somatiques ;

— Male pourvu d'une paire de papilles génitales ;

— Glandes cesophagiennes subventrales jamais ouvertes & 'extrémité antérieure
de I'cesophage ;

— sous-classe : PHASMIDIA CHITWOOD et CHITWOOD, 1933.

— Présence d'un stylet ;

— (Esophage composé d’'un précorpus, d'un métacorpus, d'un isthme et d'une
région glandulaire ;

— Cellules intestinales plurinucléées ;

— Absence de glandes rectales.

— ordre : TYLENCHIDA THORNE, 1949.

THORNE (1949) a rassemblé dans cet ordre les Nématodes munis d'un stylet,
par opposition aux Rhabditida, qui en sont dépourvus.

(M) L’A. F. A. s’obtient par un mélange des proportions suivantes :

Alcool g5 °.......... 6 vol.
Formol ............ . 3 vol.
Acide acétique cristal. 1 vol.

(® VAN ZWALUWENBURG (1928) avait donné une classification biologique des Nématodes parasites
d’Insectes, classification qui ne respectait pas I'ordre systémati?ue et qui avait, de plus, le désavantage de ne
pas préciser le cas des espéces qui sont parasites A certains de leurs stades et phorétiques ou commensales 2
d’autres.
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La glande cesophagienne dorsale s’ouvrant dans le précorpus, prés de la base
du stylet, permet d’identifier la super-famille des TVYILENCHOIDEA, CHITWOOD et.
CHrrwoob, 1937. :

La famille des Allantonematidae CHITWOOD et CHITWOOD, 1937 présente les.
caracteres identifiables suivants :

— Stylet fin ;

— Précorpus et Métacorpus sans délimitation nette ; -

— Musculature cesophagienne peu évidente ;

— Femelle gravide complétement transformée en un « sac reproducteur »;

— Un ovaire ;

— Male avec appendices caudaux subterminaux,

FiieJev (1929) établit la sous-famille des Sphaerulariinae en considération
de Nématodes vivant dans la cavité de certains Insectes.

L. DurouR (1837) créa le genre Sphaerularia pour S. bombi récolté dans la cavité
abdominale de reines de Bourdons.

ORGANISATION GENERALE ET REPRODUCTION DES PARASITES

A. — CARACTERES MORPHOLOGIQUES ET ANATOMIQUES DES PARASITES

Les larves, les males et les femelles juvéniles ont un aspect vermiforme normal,.
une forme générale cylindrique, avec une partie postérieure effilée et une région.
antérieure légérement renflée (fig. 1).

Le dimorphisme sexuel est peu prononcé, ainsi qu’en témoignent les mensura-
tions suivantes (1) :

| Males Femelles

i (mm) (mm)
Longueur® ...l ' 0,770-0,932 0,840-1,138
Grosseur*.. ... . i o | 0,024-0,027 0,021-0,028
Styvlet* ... 0,012-0,01% 0,015-0,017
Queue™ ...l 0,027-0,032 0,026-0,03%
Spicule ...l : 0,016-0,019

Le corps est revétu d’une cuticule finement annelée, souple mais inextensible ;
cette inextensibilité explique que la croissance s’effectue par mues. Cette annulation
est surtout visible dans la région cervicale.

Chez le mile, un examen superficiel permet de mettre en évidence dans la région
caudale, des crétes longitudinales subterminales permettant le maintien de la femelle
pendant la copulation.

Le tube digestif s’étend linéairement dans I'axe du corps entre une bouche termi-
nale et un anus subterminal. Il se compose de quatre éléments principaux :

(!) Les mensurations que j'ai effectudes, marquées d’un astérisque, P'ont été avec une précision allant:
jusqu’au 1/100 de millimétre. Les autres mesures sont dues 3 WACHEK.®
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Ch

16, 1. — Sphaerularia bombi : aspect général de la femelle

A = anus, Ch = cheilostome, In = intestin, (E = esophage, Ov = ovaire, P.ex. = pore
excréteur, St = stylet, Ut = utérus, V = vagin.
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a) Bouche et capsule buccale

La bouche est entourée de levres dont la fusion donne a cette région un aspect
uniforme légérement arrondi (fig. 2 A).

A B

F16. 2. — Sphaerularia bombi

A = Région antérieure de la femelle.
B = Région postérieure de la femelle.

La sclérotisation de la partie antérieure du tube digestif, qui représente proba-
blement le chéilostome, et un stylet buccal (fig. 3), sont les 'seules ‘caractéristiques
identifiables de cette région.

Fi6. 3. — Sphaerularia bombi
Stylet buccal.
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Le développement du stylet, dans la famille des Allantonematidae, semble dépendre
essentiellement du cycle biologique. Ie stylet, bien développé chez les trés jeunes
larves, subit une dégénérescence partielle — au niveau de la protubérance — dans
I'organisme de I'hote. Le stylet est vestigial chez les méles adultes, tandis qu’il atteint
un grand développement chez les femelles non gravides. Aprés la copulation, qui
s’effectue au cours de la phase libre du cycle des parasites, le male meurt, tandis que
la femelle, ayant pénétré dans un hote, laisse voir une dégénérescence du stylet.

b) Esophage

Cet élément, également appelé pharynx, est constitué d'un précorpus fin, d'un
corpus légérement plus renflé, suivi d'un isthme étroit débouchant dans un bulbe
basal bien développé.

11 n’existe pas de valve entre I'cesophage et l'intestin.

Tes muscles radiaires de I'cesophage apparaissent dégénérés, sourtout au niveau
de la région bulbaire. Cette dégénérescence de la musculature serait en corrélation
avec l'augmentation de volume des glandes cesophagiennes.

Chez les femelles, les glandes cesophagiennes sont nettement reconnaissables
au moment de la puberté.

c) Intestin

I/intestin apparait comme une masse opaque de globules plus ou moins volumi-
neux, de nature lipidique. Un examen plus approfondi de I'intestin de la femelle nous
a permis de constater la présence de globules graisseux dans de grandes cellules peu
nombreuses. La couche bacillaire n’a pas été repérable avec les moyens dont nous dis-
posions.

La lumiére intestinale est trés étroite chez les miles.

d) Rectum

La limite de l'intestin et de la partie terminale du tube digestif est marquée par
un petit sphincter.

Tes glandes rectales semblent étre completement absentes.

Chez le male, les canaux déférents de 'appareil génital débouchent ventralement
dans le rectum, encore appelé cloaque, et dont les parois développent divers appen-
dices copulateurs.

Le systéme alimentaire est peu visible chez les femelles au cours de la repro-
duction. Cette anomalie est liée 4 I"énorme développement de I'appareil génital.

B. — REPRODUCIION D¥ Sphaerulavia bowmbi

Les Sphaerularia sont gonochoriques.

Le dimorphisme sexuel est limité aux caractéres de l'appareil reproducteur,
bien qu’il se manifeste, d’une fagon peu nette, par une légére différence de taille, les
males étant plus courts que les femelles.

L’emplacement des orifices sexuels est différent : les spermiductes débouchent
dans la partie terminale du rectum, tandis que P'orifice génital femelle s’ouvre en
avant de I'anus et est indépendant du tube digestif (fig. 2 B).
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I4 €x trenllte POSterleure du Corps du IIlale est legerement I'eCOllI'bee Ventralenlent
(ﬁ " 4)‘
5

Y16, 4. — Sphaerularia bonibi

Région postérieure du male (vue ventrale)
S = Spicules.

Le maéle posséde deux crochets chitineux, les spicules (fig. 5), évaginations de la
paroi rectale, qui servent & maintenir la vulve de la femelle ouverte et joueraient
également un role dans le cheminement du sperme. Les spicules sont symétriques et
ont une forme légérement ondulée. On note également la présence d’'un gubernacu-
lum, plaque cuticulaire, dans les cannelures duquel se déplacent les spicules. Le
gubernaculum joue un réle de guide dans les mouvements des spicules, et de pro-
tection pour la paroi de la « poche » spiculaire.

I'16. 3. — Sphaerularia bombi
Spicule du male.

Chez le male, il existe un seul testicule, duquel part un canal, le vas efferens
qui s'élargit en une vésicule séminale, organe d’accumulation du sperme. Un second
canal, le vas deferens, permet I'évacuation du sperme.

Le testicule a une forme allongée, atteignant environ les 2/3 de la longueur du ver.

SEURAT a reconnu que I'appareil reproducteur femelle augmentait en complexité
avec le degré de parasitisme. Cette tendance est particuliérement nette dans le groupe
des Tvienchoidea.



ETUDE DE SPHAERULARIA BOMBI 189

Chez la femelle, 'appareil génital ne compte qu’'un seul ovaire, sorte de sac
tubulaire, dans lequel se développent les cellules germinales. Les différents éléments
de T'appareil génital femelle (oviducte, utérus, vagin) ne sont différenciés que trés
difficilement ; seuls la partie terminale du tractus génital et un long sac utérin post-
vulvaire sont visibles.

Les distances entre 'anus et la vulve varient entre 0,06 mm et 0,074 mmj
La vulve est localisée a une distance comprise entre 120 et 150 microns de U'extré-
mité caudale.

En période de reproduction, la femelle de Sphaerularia présente des modifica-
tions sexuelles considérables. Aprés la copulation, les femelles pénétrent dans un

16, 6. — Sphaerularia bomb:
M = corps maternel
O = organes génitaux dévaginés (d’aprés LEUCKART, 1887).

hote. I appareil reproducteur du parasite subit alors un accroissement gigantesque,
et la gonade se trouve entierement dévaginée. Il se forme une sorte d’outre, compre-
nant I'ovaire et I'utérus, et dont la croissance s’effectue par «allongement » des cellules
de T'utérus et non par multiplication de celles-ci. Poursuivant son développement a
I'intérieur de l'organisme maternel, la gonade hypertrophiée (fig. 6) peut atteindre
un volume disproportionné par rapport au corps de la femelle (15 ooo a 2o ooo fois
plus volumineuse selon certains auteurs). En fin de développement, il arrive que le
sac utérin se détache du corps maternel.

Annale de I'Abeille. — 1962. 2



I90 A. POUVREAU

Contrairement a la plupart des parasites, il n'y a pas, chez la femelle de Sphaeru-
laria bombi, de mécanismes spécialisés permettant I'expulsion des ceufs, mais le plus
souvent il se produit une dégénérescence et méme parfois une atrophie de la vulve
et du vagin.

DEVELOPPEMENT DU PARASITE

Aprés fécondation dans I'utérus, 'incubation des ceufs de Sphacrularia s’effectue
a l'intérieur de « Uoutre », et ceux-ci sont déposés dans le corps de leur héte.

Le développement embryonnaire a été étudié de fagon détaillée par R. HATTIN-
GEN (1955). Tandis que chez les Nématodes on constate généralement un développe-
ment eutélique, la segmentation de Sphaerularia bombi présente deés les premiers
stades, des irrégularités.

Puisque les ceufs de Sphaerularia se développent normalement dans I'hémocoele
du Bourdon, on peut supposer que les anomalies observées sont des artefacts, pro-
voqués par des conditions défavorables du développement hors de l'organisme de
I'hote, ou bien qu’ils sont la conséquence d’influences expérimentales externes.
Toutefois, ces mémes formes divergentes ont été observées dans la cavité abdominale
de Bourdons fralchement disséqués. I,a question s’est donc posée de savoir quels
étaient les facteurs responsables de variations au cours de la segmentation.

HATTINGEN a supposé gue ces modifications étaient provoquées par des influen-
ces du milieu : 1° pression exercée par 'enveloppe de I'ceuf(?), 20 chocs et frottements
produits sur I'ceuf par les larves déja écloses.

Des ceufs enlevés prématurément de « 'outre », dépourvus d’enveloppe, présen-
taient cependant une segmentation normale. L’influence de la membrane de l'ceuf
n’est donc pas en cause.

L’influence de secousses éprouvées par 'ceuf de la part de larves en mouvement
a retenu plus longtemps I'attention, sans toutefois fournir une explication satisfai-
sante. Les ceufs subissent des déformations a tel point que la configuration des blas-
toméres s’en trouve modifiée. Des ceufs n’ayant subi aucun effet mécanique montrent
également des premiers stades de segmentation aberrants.

Ces mécanismes de segmentation anormale seraient dus, en derniére analyse,
aux changements de place du fuseau, a la suite de mouvements du cytoplasme.

Le développement postembryonnaire s'effectue par mues successives. Les
conditions de survie des larves, extrémement difficiles a réaliser en conditions expé-
rimentales, ont rendu impossible, jusqu’a présent, la détermination des différents
stades larvaires.

Apres éclosion, les larves de Sphaerularia bombi ne séjournent que peu de temps
dans la cavité abdominale du Bourdon (10 a 20 jours).

Il semble que les larves quittent I'héte juste avant la mue imaginale. Ce n’est
qu’apres la derniére mue qu'est atteinte la maturité génitale. Les stades préadultes
sont visibles dans les deux sexes. Les larves femelles montrent les positions de la vulve
et du vagin et I'ébauche de I'utérus. Chez les miles, le testicule est visible, mais aucune
évidence des spicules et du gubernaculum.

() Aprés la fécondation, I'ceuf s’entoure d’une membrane protidique sécrétée par Pépithélium utérin,
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Cycle :

La forme parasite, ou infestante, est constituée par la femelle. Celle-ci pénétre
dans 1'hote-reine de Bourdon en état d’hibernation — aprés la fertilisation. Les orga-
nes génitaux du Nématode ressortent par la vulve, formant un énorme appendice,
sorte de sac utérin qui peut se détacher ultérieurement du corps maternel. Les ceufs
éclosent dans la cavité hémocoelienne de I'héte, et les larves demeurent la quelque
temps. Les larves perforent la paroi intestinale du Bourdon et pénétrent dans la
lumiére de l'intestin ; elles sont soit éliminées avec les excréments, ou quittent 'hote
par 'anus. HATTINGEN (1956) a démontré que les larves émigraient du vivant de leur
hote, et non de Bourdons morts.

La forme libre est représentée par les larves, mais nos connaissances sur leur sort
sont vagues. Aprés avoir abandonné la reine de Bourdon, les larves vivent pendant
plusieurs mois dans le sol. Certains auteurs (BAvLISS et DAUBNEY) ont supposé que
les larves vivaient sans prendre de nourriture, leur bouche étant complétement fermée.
A la fin de 1'été, les animaux devenus matures s’accouplent. Puis les males périssent,
tandis que les femelles vont procéder a un nouveau phénomeéne d’infestation.

RELATIONS ENTRE HOTE ET PARASITE

I. — SPECIFICITE PARASITAIRE

L’adaptation de Sphaerularia bombi ne concerne pas exclusivement les reines de
Bourdouns.

La présence du parasite a été signalée chez les guépes et les osmies (SCHNEIDER,
1866 ; STAMMER, 1934), mais cette observation n'a jamais été vérifiée positivement.

Nous avons pu constater l'infestation par Sphaerularia parmi toutes les espéces
de Bourdons récoltées dans la région parisienne : Bombus terresivis, B. lucorum, B.
lapidarius, B. pratorum, B. hypnorum, B. agrorum ; ainsi que chez Psithyrus vestalis
et Psithyrus campestris.

Les reines d’Abeilles semblent échapper a cette contamination par Sphaerularia,
ce qui s’explique aisément par I'absence de phase terrestre chez Apis.

II. — INTENSITY D’INFESTATION

Les reines de Bourdons infestées le sont avec une intensité variable seion I'année
et la saison.

LEUCKART (1887) avait dénombré 32 « outres » de Sphaerularia dans une reine
de Bombus terrestris ; HATTINGEN en a compté 34 chez une reine de la méme espéce (1).

(") Dans le Wisconsin, MEDLER (1957) & montré que 1o 9% des reines de Bourdons étaient atteintes
par Sphaevularia bombi.
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Apres dissection d’insectes infestés, j’ai pu constater, en régle générale, la pré-
sence d'une seule femelle parasite, parfois deux, mais trés rarement trois ou plus

(fig. 7).

¥16. 7. — Coupe sagittale d'une reine de Bourdon infesiée monirant la position des parasites
G = Gonade.
[ = Intestin
0. S. = «outres » de Sphaerularia (d’aprés HATTINGEN).

Des observations en serre et dans la nature nous ont permis de constater des
modifications importantes du comportement des reines de Bourdons parasitées.

Les degrés d’infestation s’accentuent au fur et 4 mesure du développement des para-
sites.

Les expériences en serre ont porté essentiellement sur trois espéces de Bourdons.
Les résultats sont rapportés dans le tableau suivant :

TABLEAU I

Intensité dinfestation en fonction de la péricde d’examen

. . S Pourcentage des reines infestées

Nombre de reines examindes (1) . . .

Périodes par Sphaerularia bombi

ér

d’examen (1961 B N e
(1961) B.terres- | B.lapida- | B. agro-

. : B. levrestris B.lapidarius B. agrorum
tris rius rinz

Du 24 avril au 15 mai 19 9 16 7=237Y 7 =544 Y 7 =44 9%

Du 16 maiau 5juin . 31 11 23 == TT Y 9 =81 9% 19 = 82 9,

Du 6 juin au 1°7 juil. 22 7 [ 14 19 = 86 Y, 6 =85 9% | 13=93 %

(1) Toutes les reines examinées ont été captures entre laur sortiz d’hibernation et 12 24 avril de la
méme année.

Iexamen de ce tableau montre que pour chaque espéce les pourcentages d'in-

festation sont différemment élevés, ce qui est en rapport avec les modalités d’hiber-
nation,
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I’importance de Uinfestation est en relation étroite avec les variations locales
ou saisonniéres, mais il ne fait aucun doute que cette inhibition des fonctions repro-
ductrices de la reine de Bourdon est d’autant plus marquée qu'elle se situe a une
période plus avancée de 'année.

Dés leur sortie d’hibernation (mars-avril), toutes les reines de Bourdons s’affai-
rent avec empressement 2 la recherche de nourriture, visitant les fleurs pour la récolte
du pollen et du nectar. Elles ne manifestent aucun signe extérieur d’atteinte para-
sitaire. Ce n’est que plus tard, au printemps, que certaines différences peuvent appa-
raitre dans le comportement entre reines saines et reines infestées.

ILes reines normales font preuve d’une grande activité dans la recherche et 'amé-
nagement d’un gite, en vue de la fondation d'une colonie. Au cours de cette période
les Bourdons infestés survivent mais, affaiblis, ils volent plus lourdement, sans but
précis, et montrent peu de vivacité. Ces vols troublés sont caractéristiques, a cette
époque tardive, des reines de Bourdons parasitées.

Dans la nature, les Bourdons infestés volent au ras du sol, pénétrent dans un
trou, une fissure, ou se dissimulent sous un tas de feuilles. Dans la voliére, ils se heur-
tent aux cloisons vitrées, incapables de diriger leur vol.

En aucun cas, je n’ai observé de nidification par des reines infestées ; toute ten-
tative de procéder a I'élaboration d'un nid semble complétement annihilée.

III. — FACTEURS D INFESTATION

Ie degré d’infestation des reines de Bourdons par Sphaerularia bombi dépend
essentiellement de 3 catégories de facteurs.

a) Facteurs propres au parvasite

La fécondité de Sphaerularia bombi constitue 'une des caractéristiques les plus
importantes dans le domaine du parasitisme. I hypertrophie des organes génitaux
femelles rend compte de la prolifération considérable des parasites, et demeure
T'une des causes de I'intensité d’infestation.

Il n’a pas été possible, jusqu’a présent, de définir avec précision les limites de
résistance de Sphaerularia bombi aux températures basses ou élevées. Il ressort des
travaux de HATTINGEN (1956) que des températures modérées seraient favorables
aux Sphaerularia, tandis que les basses températures les feraient périr. Il existe une
relation entre la nature de l'infestation et les conditions météorologiques de la saison
froide.

Le fait d’atteindre I’h6te ne constitue qu'une étape de l'infestation ; celle-ci ne
peut se maintenir que s’il y a adaptation a I'héte.

I éclosion des larves de Sphacrularvia s'effectue généralement dans la caviteé
hémocoelienne de I'hote. Toutefois, les parasites peuvent perforer les parois et séjour-
ner dans le tractus intestinal et les gonades, ainsi que nous avons pu le constater.

b) Facteurs propres a U'hite :

Ies facteurs écologiques et éthologiques sont importants & considérer, car U'infes-
tation ne peut avoir lieu que si 'écologie et I'éthologie du Bourdon lui permettent
de rencontrer le parasite.
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A lautomne, les femelles fertilisées de Sphaerularia pénétrent dans la reine de
Bourdon au moment ot celle-ci, enfouie dans le sol, se trouve en état d’hibernation.
Je n’ai jamais trouvé de parasites dans les femelles ouvrieéres ni dans les méles de
Bourdons ; en effet, ceux-ci disparaissent dés les premiers froids, et ne peuvent hiver-
ner dans la terre.

Certains caractéres morphologiques peuvent également favoriser l'infestation.
Le mécanisme de pénétration des femelles parasites dans leur hote n’est pas parfaite-
ment déterminé. SCHNEIDER (1866) supposait que les parasites pénétraient par I'ap-
pareil buccal du Bourdon. Il semble qu’il y ait aussi immigration par la membrane
intersegmentaire, par le systéme trachéen et par l'orifice anal. I,’abondance de poils
et le fait que le segment pygidial ne soit pas hermétiquement fermé constituent des
voies de pénétration plus faciles. Il est également possible que les reines soient para-
sitées au stade larvaire.

IV. — RAPPORTS BIOGEOGRAPHIQUES

La modalité de la répartition géographique de Sphaerularia par rapport a celle
de son hote est délicate a établir, car elle nécessite 'examen d’un grand nombre
d’exemplaires de Bourdons, provenant de diverses régions de son aire de répartition.

L’infestation a une localisation trés étroite. A lintérieur d'un territoire (1) de
capture de Bourdons, situé entre Gif-sur-Yvette et Bures-sur-Yvette et comprenant
le Bois des Plants du Moulon, le Chéne vert, le Bois de Courbeville, il a été possible
de délimiter deux zones distantes de 1,5 km 4 2 km. Dans 'une de ces zones, les reines
de Bourdons capturées au printemps ont, soit fondé une colonie, ou n’ont montré
aucune atteinte parasitaire par Sphaerularia. Dans l'autre zone, toutes les reines
capturées ont témoigné d’une infestation importante.

T.a cause probable de cette localisation serait le faible rayon d’action des
reines de Bourdons. Les possibilités d’infestation d’une aire supposée saine par des
Bourdons parasités seraient ainsi limitées. Ces possibilités sont d’autant plus rédui-
tes que les deux régions, dépourvue de Sphaerularia et parasitée, sont éloignées
T'une de l'autre, ou comportent, du moins, une discontinuité de la flore visitée par
les Bourdons.

Il semble donc que le parasite occupe une aire de répartition plus restreinte que
celle de son hote. Peut-étre y a-t-il lieu de considérer que les conditions écologiques
ne conviennent pas au parasite dans I'ensemble de laire de répartition des Bourdons.

V. — ACIIOXS DES PARASITES SUR I ORGANISME DE L 'HOTE

Les premiers symptomes de U'infestation parasitaire se manifestent d’abord sur
le comportement des reines. Les reines parasitées continuent de voler jusqu’'a une

période avancée de l'année (juin-juillet), dit & ce fait qu’elles ne fondent pas de
colonies.

() Coteaux boisés contenant des feuillus et des Coniféres et dont le tapis végétal était essentiellement
composé de Graminées, de Jacinthes des bois (Endymion nutans, Liliacées) de Pissenlits (Taraxacum Dens
leonis, Composées) et de Polygonatum vulgare.
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Aucune nidification n'a été observée par des femelles parasitées. Cette consta-
tation est bien la conséquence de lésions au niveau de 'appareil reproducteur des
reines de Bourdons.

Au début de la période d’envol des Bourdons, il n'y a, la plupart du temps, aucune
différence morphologique entre les gonades des reines saines et celles des reines infes-
tées. Le Nématode n'exercerait donc pas de préjudices sur 'organisme de son hote
au cours du repos hivernal.

Pary (1948) et HATTINGEN (19350) ont remarqué que non seulement les ovocytes
et les cellules nourriciéres, mais également la chambre terminale de Vovariole de
femelles parasitées, étaient prodondément modifiées.

Un examen histologique montre non seulement un arrét du développement
ovarien, mais encore une dégénérescence des divers éléments de 'ovaire. La trau-
matisation affecte d'abord les ovocytes et les cellules nourriciéres. I,/ovocyte dégé-
nére et se trouve résorbé par I'épithélium folliculaire qui I'entoure ; cet épithélium
se transforme alors en une structure assez semblable & celle du corpus luteum de
Tovaire normal. Plus tard, les cellules nourriciéres se désagrégent également et sont
résorbées. Dans quelques cas, les troubles du développement ovocytaire peuvent ne
se manifester qu’assez tard, ¢’est-a-dire aprés la formation du chorion.

Des dissections de reines parasitées m’ont permis d’observer I'état de dévelop-
pement ovarien, en fonction de la période ou les insectes ont péri.

Les résultats du tableau 2 corroborent ceux du tableau 1 ; autrement dit I'inhi-
bition des fonctions reproductrices, d’autant plus accentuée que la saison est plus
avancée, est en correlation étroite avec 'action traumatique provoquée au niveau
des ovaires.

Ovocytes et cellules nourriciéres montrent une dégénérescence progressive qui
s'achéve par la liquéfaction du vitellus. La chambre terminale de I'ovariole ne produit
plus d’ovocytes. Les ovocyvtes dégénérés ne sont pas remplacés. La résorption de la
masse vitelline domnne alors aux gonades un aspect lacunaire caractéristique. Les
chambres d’ovocytes vides constituent le stade final de la dégénérescence ; elles conti-
ennent parfois encore quelques particules incohérentes — fragments de chromatine.

Les modifications dues au parasitisme ne sont pas restreintes a la castration
parasitaire. Un examen attentif des corpora allata a montré que ceux-ci subissaient
aussi un arrét de développement ; des différences parfois importantes apparaissent
entre les glandes des reines parasitées et celles des reines saines, les corpora allata des
animaux infestés se trouvant réduits. Les modifications histologiques ne sont pas
toujours trés distinctes.

La véritable nature des effets causés par le parasitisme s’avére complexe. On
considére que les effets sont généralement dus a une privation de nourriture de I'hote,
provoqués par la suppression de quantités considérables de substances nécessaires.
Cependant, I'inanition est d’'une importance minime dans le cas de l'infestation par
Sphaerularia.

Le ver serait un véritable organisme pathogéne, déchargeant une substance
toxique qui est responsable de la plupart des troubles chez les femelles parasitées.
Pary en a donné les raisons suivantes

— un examen du corps adipeux de reines infestées et de reines saines a montré
qu’aucune différence appréciable n’intervenait dans le volume et la teneur du corps
adipeux ;
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TABLEAU 2

Espices de Bombus parasitees Date de la mort Etat ovarien (1)
par Sphaerularia
Bombus terresiris ... oo 12 avril 1961 C 4
— e 17 — D 4
— e 20— D4
— e 24 — D4
— i 28 — D4
— i 28 — E 3
— 2 mai 1961 E3
— e 1 5 - ! D4
e L R R R T T ! 9  — E 3
Bombus fervestris ... ... ... ... 12 mai 1961 X3
— e 15 — D
— 17 — i E 3
e 17 — E 3
e T R R 25 — I 2
T 25 — I
e 2% — L3
— 8 juin 1961 G1
e T s 12 — Fea
e R R R R 12 — ¥ 2
e 1% — G1
e 20 — F 2
T, 29 — F 2
Bombus agrovunt.................. 21 avril 1961 D4
e e 21 — C 4
e T 24 — D4
e 25— D4
— e . 23 — D4
e T U, 23 — L3
— e e e 3 mai 1961 I3
— e 10 — E 3
— e e 10 — D 4
— e 17 — 3
e T s 25 — E 3
— e 29 — F 2
e T 29 — F 2
|
Bombus agrorum.................. 1et juin 1961 E 3
T 5 — F 2
T 12 — E3
e T 13 — F 2
T R R T R R R 16 — F 2
e T I, 16 — G1
e T 20 — I 2
— i e 20 — G 1

(1 Lettres et chiffres correspondent & ceux attribués par G. HIEss (« Ueber den Einfluss der Wisellosig-
keit und des Fruchtbarkeitsvitamins E auf die Ovarien der Bienenarbeiterin » 1942. p. 54) pour caractériser
I'état de développement ovarien d’ Apis mellifica (fig. 8).
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F16. 8. — Tableaw montrant le développement ovarien
(d’aprés G. HEss).

— les troubles provoqués sont indépendants du nombre de parasites présents
dans la cavité de I'hote ;

— la croissance de I'appendice génital du parasite a lieu pendant I’hiver, mais
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les ovaires ne commencent leur croissance qu’'aprés la sortie au printemps. Pendant
cette période, les Bourdons ne semblent pas avoir de difficultés dans l'accumulation
de leur nourriture.

Bien qu’aucune connexion entre les corpora allata et les organes reproducteurs
n’ait été démontrée expérimentalement chez les Apides, il n'v a aucune raison de
douter de son existence.

Pendant I'hiver, les cellules épithéliales des corpora allata des reines s’accrois-
sent normalement, et produisent une hormone gonadotrope qui favorise la croissance
des ovocytes et des structures annexes des ovaires.

I'interruption de la croissance des corpora allata chez les Bourdons infestés
par Sphaerularia s’est déja produite avant la réapparition de la reine au printemps ;
c’est pourquoi on peut conclure que cette insuffisance des corpora allata est en rapport
avec le manque de développement des ovaires. Ces insectes présenteraient une insuffi-
sance d’hormone gonadotrope, qui est la cause directe de l'arrét du développement
ovarien conduisant & la castration parasitaire, tandis que les perturbations des corpora
allata constitueraient les effets essentiels du parasitisme.

CONCLUSION

Parmi les Nématodes parasites d’insectes, le genre Sphaerularia est digne d’atten-
tion a4 cause des caractéristiques particuliéres de la femelle, de laquelle les organes
reproducteurs fertilisés sont complétement ressortis. L 'utérus gravide se développe
considérablement et le reste du corps diminue jusqu’a ce qu’il n’apparaisse plus que
comme un appendice de I'utérus hypertrophié. Le Nématode, non seulement préléve
sa nourriture aux dépens de I'hdte, mais aussi constitue un obstacle a la croissance
et aux fonctions organiques primordiales de la reine de Bourdon.

Sphaerularia joue un role économique important. Sa présence chez les reines
de Bourdons inhibe la croissance des ovaires, empéche la ponte et la fondation de
nouvelles colonies. Ceci a pour résultat de réduire les populations de Bourdons,
nécessaires a la pollinisation de plantes d'un intérét agricole extrémement important.

Si la domestication des Bourdons nécessite une connaissance compléte de leur
biologie, certaines conditions peuvent étre réalisées en vue d’une utilisation pratique,
notamment la capture des reines en début de saison, dés leur sortie d’hibernation,
ce qui éliminerait en majeure partie, les risques d’obtenir des reines de Bourdons
parasitées par Sphaerularia bombi.

Recu pour publication en mat 1962

SUMMARY

A CONTRIBUTION TO THE STUDY OF Sphaerudaria bombi (Nematoda, Tylenchida),
A PARASITE OF BOMBUS QUEENS

No study of synthesis had been given to nematoda Sphaerularia bombi.

At the beginning of this work, we expose the used experimental methods for the determination,
and the anatomic and biological studies of the parasite, as well as the technics of taking and study
of ovaries and appendages of Bombus queen.
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After we had recalled and specified the systematic position of Sphaerularia bombi, we have
undertaken a study of the morphology and of the main organic functions of the worm, dominated,
in fact, by a wonderful property of reproduction.

Then the development and life cycle of Sphaerularia bombi are looked at.

Finally, we have considered the relations bztween the parasites and their host ; the specificity
and the intensity of infestation, particularly for B. terrestris, lapidarius and agrorum.

The biogeographic relations show that the parasite has a more restricted distribution than
that of its host.

The effects of the parasite on Bombus queens result in a disturbance in the hormone production
from the corpora allata, caused by the discharge of toxic products by the parasite. The lack of cor-
pora allata hormone causes the parasitic castration, and this is a secondary effect of the parasita-
tion.
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