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Depuis son introduction en France il y a 10 ans, le frelon asiatique a pattes jaunes Vespa
velutina s’est rapidement propagé dans les pays voisins (Espagne, Portugal, Belgique, Italie et
Allemagne). Ce prédateur qui chasse les abeilles en vol devant les ruches constitue une
nouvelle menace pour l'apiculture européenne.

Si les espéces exotiques sont souvent introduites dans un nouvel environnement sans leurs
ennemis naturels, ce qui favorise leur multiplication, elles peuvent aussi subir I’attaque de
nouveaux ennemis naturels d’origine locale.

Trois jeunes adultes de la famille des mermithidés ont été obtenus en 2012 d’adultes de V.
velutina, dans deux localités francaises. Ces vers parasites sont les seuls observés jusqu’a ce
jour en Europe sur le frelon invasif, malgré le grand nombre de nids détruits chaque année et
une étude récente portant sur de plus de 30 000 frelons adultes. Ceci laisse a penser que
I'infection de V. velutina par ces nématodes demeure exceptionnelle.

Les spécimens ont été rattachés au genre Pheromermis par leurs caractéres morphologiques
mais seulement a la famille des Mermithidae par les données moléculaires (séquences du gene
18S), du fait de l'absence de séquences de Pheromermis spp. dans GenBank. Les vers
appartiennent probablement a I’espéce Pheromermis vesparum, un parasitoide de guépes
sociales en Europe. Ce nématode est le deuxieme ennemi autochtone de Vespa velutina
observé en France, apres une mouche Conopidae dont les larves se développent en
parasitoides internes des adultes de guépes sociales et de bourdons. Cet article démontre que
le nématode parasite est nécessairement d'origine locale et que son impact sur la survie des
colonies de guépes sociales demeure trés limité. Nous présentons également des arguments
expliquant pourquoi ces parasitoides (mermithidés et conopidés) n’ont aucune chance
d’entraver l'invasion du frelon asiatique et ne peuvent donc €tre des auxiliaires efficaces pour
un programme de lutte biologique contre cette espece envahissante.
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L'introduction récente du frelon asiatique Vespa velutina en France constitue le premier cas
d’invasion d'un Vespidae exotique en Europe (Rasplus et al., 2010 ; Beggs et al., 2011). Cette
espece envahissante préoccupe fortement les apiculteurs et les pouvoirs publics a cause de sa
multiplication rapide et de son impact sur I'apiculture (Perrard et al., 2009) ; ce frelon est non
seulement un prédateur d’abeilles mais sa présence en vol stationnaire devant les ruches
perturbe ’activité des colonies (Rortais et al., 2010 ; Monceau et al., 2013 ; Arca et al., 2014).
L’espéce a été observée pour la premiere fois en 2004 dans le sud-ouest de la France
(Villemant et al., 2011) et s’est propagée depuis a travers 67 départements francais (soit
environ 360 000 km? ; Fig. 1) (Rome et al., 2013 ; INPN, 2015) ; elle est parvenue en Espagne
en 2010, au Portugal et en Belgique en 2011 (Rome et al., 2013), en Italie en 2012
(Demichelis et al., 2014) et en Allemagne en 2014 (R. Witt. Pers. comm., 2014). Elle risque
de se propager dans toute I'Europe (Villemant et al., 2011) et les récents scénarios de
changement climatique font craindre une expansion future encore plus rapide que celle des
dix dernieres années (Barbet-Massin et al., 2013).

e Nematodes
® First nest record (2004)
Districts colonised
Failed to acclimate
[ | Without data / Probably absent |

Figure 1. Cartographie de I’invasion du frelon asiatique & pattes jaunes Vespa velutina en

Europe en 2014. Cercle noir: premier signalement de V. velutina en Europe. Cercles rouges: localités
ou les nématodes ont été trouvés.

De multiples facteurs biotiques, comme les ressources nutritives, la compétition
interspecifique ou les ennemis naturels peuvent intervenir, indépendamment ou non, sur la
démographie d’une espéce envahissante et influencer ainsi son devenir. Beaucoup d’especes
exotiques sont introduites dans un nouvel environnement sans leurs ennemis naturels, ce qui
accroit leurs capacités de reproduction et de compétition (Holway, Suarez & Case, 1998 ;
Colautti et al., 2004 ; Torchin & Mitchell, 2004 ; Lee & Klasing, 2004 ; Roy et al., 2011).
Mais de nouveaux ennemis naturels d’origine autochtone peuvent aussi étre recrutés dans
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I’aire d’invasion et, en se multipliant sur ce nouvel hote, affecter non seulement les
populations de 1’envahisseur mais aussi celles des hotes autochtones (Prenter et al., 2004 ;
Girardoz, Kenis & Quicke, 2006 ; Dunn, 2009 ; Kenis et al., 2009 ; Péré et al, 2011).

Le premier ennemi autochtone de Vespa velutina signalé en Europe est une mouche de
la famille des Conopidae, dont les larves se développent en parasitoides internes de guépes et
de bourdons adultes (Darrouzet, Gévar & Dupont, 2014). Nous signalons ici la découverte en
France d’un nouveau parasite, un nématode Mermithidae du genre Pheromermis qui a été
obtenu en 2012 d’adultes de V. velutina capturés dans deux localités relativement éloignées
I’'une de I’autre. A notre connaissance, aucun autre nématode parasite de V. velutina n’a été
jusqu’a ce jour signalé en Europe.

Dans cet article, nous nous interrogeons sur les potentialités de ces parasites a limiter la
multiplication du frelon asiatique et sur leur éventuelle utilisation comme auxiliaires dans des
programmes de lutte biologique contre cette espece envahissante.

Origine des spécimens
La progression de I’invasion de Vespa velutina (Figure 1) est suivie depuis 2006 gréce a une
base de données en ligne sur la biodiversité gérée par le Muséum National d'Histoire
Naturelle (MNHN) et régulierement mise a jour par I'un de nous, QR (Rome et al., 2013 ;
INPN, 2015). Les données de plus de 7 000 nids ont été enregistrées entre 2006 et 2014. Les
nids sont principalement observés en automne, apreés la chute des feuilles, lorsque les colonies
ont atteint leur maturité et contiennent de plusieurs centaines adeux mille frelons adultes
(Rome et al., 2015). Ce suivi a permis d’acquérir beaucoup d’informations utiles sur la
localisation des nids et la progression de I’invasion, mais n’a fourni aucune donnée sur la
présence de parasites au sein des colonies. Cependant, une étude récente sur 1’évolution
saisonniére des colonies de V. velutina nous a conduit entre 2007 et 2011 a disséquer 77 nids,
provenant de quatre départements francais (Dordogne et Gironde principalement) envahis
depuis longtemps (Rome et al., 2015). Ces nids, conservés au congélateur a -25°C, ont été
décongelés pour la dissection et quelques 33 000 frelons adultes en ont été extraits pour étre
triés et pesés. Au cours de cette manipulation, aucun individu susceptible d’étre parasité par
un nématode, ¢’est-a-dire ayant I’abdomen distendu, flasque ou éclaté, n’a été observé. Aucun
frelon n’a été disséqué mais si 1’un d'entre eux avait été infecté, la presence d’un nématode
n’aurait pu nous échapper. En effet, a la fin de son développement le nématode parasite est
pelotonné a I’intérieur de I'abdomen de son hdte, dont les segments se détachent facilement
les uns des autres aprés avoir subi une congélation suivie d’une décongélation. Cela a été le
cas pour le seul frelon parasité que nous ayons pu observer et qui contenait une nymphe de
Conopidae, restée non identifiée (Villemant et al., 2008).

La présence de frelons parasités par des Mermithidae a éte signalée par des particuliers
a deux reprises : en novembre 2012, un nématode a été observé lors de la dissection de dix
frelons adultes issus d'un nid détruit a Dompierre-sur-Besbre, Allier (Ph. Noireterre. comm.
pers., 2012) ; en janvier 2013, deux autres nématodes ont été obtenus de frelons adultes dans
un état de décomposition avancee, provenant d'un nid détruit a Issigeac, Dordogne (P.
Doumenjou-Larroque. comm. pers., 2013). Ces parasites ont été envoyés au MNHN pour
identification.
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Figure 2. Photographie d’un des nématodes mermithidés étudiés (spécimen de Dompierre-sur-
Bresbe - MNHN JL50). A : ver entier, B : Téte ; C : queue.

Morphologie

Le mermithidé de Dompierre-sur-Besbre (Allier) a été photographié (Figure 2) et mesuré
(longueur, largeur), puis une partie du ver a été prélevée pour étude moléculaire tandis que le
reste était envoyé a I'un des auteurs (GOP) pour une identification plus poussée. A maturité, la
taille des nématodes mermithidés, y compris ’espéce concernée par cette étude, dépasse
souvent largement celle de leur hote. Le spécimen extrait du frelon asiatique est un juvénile
en phase postparasitiaire dont les caracteres morphologiques sont ceux du genre Pheromermis
Poinar, Lane et Thomas, 1976. Les échantillons ont été déposés dans la collection du MNHN
sous les reférences suivantes : MNHN JL50 (Dompierre-sur-Besbre) et MNHN JL51A et
JL51B (Issigeac).

Identification moléculaire

L'ADN génomique total a été extrait a partir d'un segment de 5 mm de chacun des
individus, a I’aide du kit Qiagen DNA Mini et du protocole fourni par le fabricant. Trois
génes candidats ont été sélectionnés pour I'amplification par PCR : un géne mitochondrial, la
cytochrome oxydase (COl), et des genes nucléaires, la grande et la petite sous-unité de 'ARN
ribosomal (28S-rRNA et 18S-rRNA). Ce choix devait permettre de faire des comparaisons
avec le grand nombre de séquences de nématodes déja disponibles dans GenBank.

Les génes ont été amplifiés en utilisant des amorces et des profils damplification
standards (Tableau 1). Les PCR ont eté effectuees dans un volume de réaction de 20 ul, avec
1 a 5ng dADN et a une concentration finale de 1X tampon réactionnel, 2,5 mM MgCI2,
0,26 nM dNTP, 0,3 uM de chaque amorce, 5% de DMSO et 1,5 unités de Qiagen Taq
polymérase. Pour toutes les combinaisons de paires d'amorces, le profil d'amplification était le
suivant : 5 min de denaturation initiale a 94 °C, 40 cycles de 40s a 94°C, 40s a la
température d’hybridation des amorces (cf. Tableau 1) et 60 s & 72 °C, suivis d’une extension
finale de 5 min a 72 °C. Les produits de PCR ont été révélés sur un gel d'agarose a 1,5 %
coloré au bromure d'éthidium et les PCR positives ont été séquencées dans les deux directions
a l'aide de la méthode de Sanger.
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Tableau 1. Paires d'amorces utilisées dans cette étude avec leurs températures d’hybridation. Le
18S a eté amplifié en deux fragments chevauchants.

Gene  Amorce T d’hybridation Référence

18S 18S-1F TACCTGGTTGATCCTGCCAGTAG 51 Giribet et al. 1996
18S-5R CTTGCAAAGCTGCTTTCGC
18S-3F GTTCGATTCCGGAGAGGGA 51
18S-Bi GAGTCTCGTTCGTTATCGGA

28S 28S-C1 ACCCGCTGAATTTAAGCAT 55 Dayrat et al 2001
28S-D2 TCCGTGTTTCAAGACGGG

COl AnCO1-F ATTTGGTCTTTGATCTGGTATGG 48 Cross et al 2006
AnCO1-R TGGCAGAAATAACATCCAAACTAG
LCO1490 GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG 48 Folmer et al. 1994

HCO2198 TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA

Une recherche BLAST préliminaire suggere que les séquences 18S et 28S obtenues a partir
des échantillons étaient similaires a celles des Mermithidae présents dans GenBank.
Toutefois, seulement deux des douze sequences 28S enregistrées dans GenBank
chevauchaient de facon significative les séquences obtenues; c’est pourquoi les autres
comparaisons ont été limitées au géne 18S. Toutes les séquences 18S de Mermithidae
disponibles dans GenBank ont été téléchargées et alignées avec les séquences obtenues dans
cette étude, ce qui a abouti a un alignement de 1322 pb. Les séquences 18S disponibles dans
GenBank étaient de longueur variable, et certaines présentaient un chevauchement minimal
avec la région amplifiée a partir de nos amorces. Le jeu de données a donc été réduit, pour ne
retenir que les séquences de plus de 400 pb. Les nouvelles séquences ont été enregistrées dans
GenBank sous les numéros KR029620 and KR029622 (MNHN JL50) and KR029621 and
KR029623 (MNHN JL51A).

La matrice finale, qui inclut 26 sequences pour le groupe interne (Mermithidae) et cing
pour le groupe externe (Aulolaimidae : Aulolaimus et Isolaimiidae : Isolaimium) a été
analysée selon le critéere de maximum de vraisemblance, avec RAXML v. 7.0.3 (Stamatakis,
2006), en sélectionnant un modele GTR+I'+I et un arbre initial aléatoire, avec des fréquences
de base empiriques, des parameétres a-shape et GTR-rates. Le support des nceuds a été estimé
a partir d’un bootstrap de 100 réplicats.

Morphologie

Seul le spécimen de Dompierre-sur-Besbre (un juvénile de 81 mm de long et 1,3 mm de
diametre) a pu étre étudié d’un point de vue morphologique (Figure 2), les deux spécimens
d’Issigeac étant en effet trop endommagés par la putréfaction. Les caractéristiques de cet
unique spécimen sont compatibles avec celles d’un juvénile de Pheromermis vesparum
Kaiser, 1987, un mermithidé parasite de guépes sociales européennes.

Le genre Pheromermis se caractérise par : quatre papilles céphaliques submédianes, des
amphides antérieures grandes et en forme de coupe, un vagin en forme de S non replié
transversalement par rapport au corps, six cordons hypodermiques, des spicules pairs, courts
et distincts, une cuticule avec des fibres transversales et des ceufs dépourvus de processus
(Poinar, Lane et Thomas, 1976). Cependant, ces caracteres sont ceux des adultes de
Pheromermis alors que les individus provenant du frelon asiatique sont des juvéniles
postparasitaires ; il est donc possible que tous les spécimens étudiés n’appartiennent pas a la
méme espece de Pheromermis.
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Identification moléculaire

Parmi les trois spécimens analyses, 1’un des individus d'Issigeac était probablement trop
décomposé et son ADN trop dégradé pour que 1’amplification ait lieu. Par contre, les génes
18S et 28S des deux autres spécimens provenant de localités distantes ont pu étre sequences.
Les séquences 18S des deux spécimens sont identiques, alors que celles du 28S ne différent
que de 1,6 %, toutes les positions variables étant concentrées dans les boucles. Malgre
plusieurs tentatives, I'amplification du gene COI a échoué, ce qui suggére que les amorces
standards ne permettent pas d’amplifier le gene COI de cette espéce.

Dans 1’arbre obtenu par maximum de vraisemblance, les deux séquences 18S de nos
spécimens les placent dans la famille des Mermithidae (Fig. 3) et comme espéces-sceurs de
trois spécimens identifiés comme Mermis nigrescens, un parasite de sauterelles (Baker &
Capinera, 1997). Ces résultats confortent I'identification morphologique, bien qu'aucune
donnée moléculaire de Pheromermis ne soit actuellement disponible pour comparaison. Ne
pouvant identifier ces spécimens a 1’espéce, nous les considérons comme des Pheromermis
sp. Toutefois, les juvéniles infestant V. velutina appartiennent tres probablement a
Pheromermis vesparum Kaiser, 1987, un parasite bien connu des guépes sociales. Il a été
signalé en effet comme parasite de Vespa crabro, Vespula vulgaris, V. germanica,
Dolichovespula saxonica et Polistes sp. (Kaiser, 1987).

AY552971 [solaimium sp. 2.PM.2004
£KJ636356 Isolaimium multistriatum
1001k 1636343 isolaimium multistriatum
KJ636344 Aulolaimus oxycephalus
_100:Y284724 Aulolaimus oxycephalus
FJ973464 Mermis sp. K.06 from Diptera
MNHN JL51a from Vespa velutina
100 MNHN JL50 from Vespa velutina
rAF036641 Mermis nigrescens from Orthoptera
97|_|KF583883 Mermis nigrescens M1812F from Orthoptera
1001kF583882 Mermis nigrescens Mjuv from Orthoptera
r— ABGA4 7218 Mermithidae sp. KW.2011.M1 from Orthoptera
100 b AB 647219 Mermithidae sp. KW.2011.M1 from Orthoptera
AB647224 Mermithidae sp. Kw.2011.M1 from Orthoptera
ABB47223 Mermithidae sp. KW.2011.M1 from Orthoptera
ABB47222 Mermithidae sp. KW.2011.M1 from Orthoptera
AY 284743 Mermithid sp. JH.2004
1FJ040480 Mermithidae sp. MHMH.2008
100kKJ636371 Limnomermis sp. 1 JH.2014 from Diptera

AB647220 Mermithidae sp. KWW.2011.M1 from Orthoptera
ABB47221 Mermithidae sp. KW.2011.M1 from Orthoptera
68 e KJ636328 Mermithidae sp. 2 JH.2014

FN400895 [somermis lairdi from Diptera

FN400897 Isomermis fairdi from Diptera

FN400896 fsomermis lairdi from Diptera

FN400894 Isomermis lairdi from Diptera

FN400893 [somermis lairdi from Diptera

FN400892 jsomermis lairdifrom Diptera
51 |FN400898 Isomermis fairdi from Diptera

FN400900 /somermis lairdi from Diptera
84LFN400899 [somermis lairdi from Diptera

100

HIIND

56

98

0.0

Figure 3. Arbre phylogénétique obtenu selon la méthode du maximum de vraisemblance & partir
de sequences 18S de nématodes mermithidés. Il montre les relations de parenté entre les nématodes
parasites infectant Vespa velutina (en rouge) et d'autres especes de mermithidés. Lorsqu’ils sont connus, les
insectes hétes sont indiqués aprés le nom de chaque parasite. Les valeurs de bootstrap sont indiquées au niveau
des nceuds.
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En dix ans, seulement 3 nématodes ont eté obtenus de frelons collectés dans deux localités
francaises relativement éloignées. Or, les colonies de V. velutina sont tres populeuses et
chaque année un tres grand nombre de nids sont détruits, puis détachés des hautes branches
des arbres de sorte que leur contenu se répand sur le sol ; nombreux sont les frelons morts qui
sont écrasés au cours de I’opération. Pourtant malgré le nombre considérable de nids détruits
et de frelons manipulés, seuls un tres petit nombre de nématodes parasites ont été observés,
malgré leur grande taille (prés de 10 cm). Ceci suggére que I’infection de V. velutina par ces
nématodes demeure exceptionnelle.

Le cycle de développement des Pheromermis est unique au sein des Mermithidae car il
implique I’intervention d’un hote secondaire, appelé hote paraténique ou hdte de transport
(Poinar, Lane & Thomas, 1976 ; Kaiser, 1987 ; Martin, 2004). Les nématodes adultes pondent
dans I’eau ou dans les sols saturés en eau des ceufs dont I’embryon a déja achevé son
développement. Les ceufs éclosent dans le tube digestif de divers insectes aquatiques ou semi-
aquatiques puis les stades juvéniles infectieux du nématode traversent I’épithélium digestif de
leur héte pour entrer en quiescence dans ses tissus périphériques, méme si 1I’hdte est en train
de subir sa métamorphose imaginale. Les larves de frelons sont infectées lorsqu’elles sont
nourries avec la chair des hotes paraténiques capturés par des ouvrieres. Les larves de
nématodes reprennent alors leur activité et consomment les tissus non vitaux des larves de
frelons en cours de croissance. L’infection par les nématodes coincide chez les guépes
sociales avec la période de développement de la génération sexuée (Kaiser, 1987). L’hote
infecté est rarement tué avant sa métamorphose de sorte que, ayant atteint le stade adulte, il
renferme dans son abdomen un long ver proche de la maturité, ce qui le rend stérile ou
sexuellement inactif. Dés que le frelon parasité s’approche de I’eau en automne (avant que les
futures reines n’entrent en hivernation), le nématode quitte son héte et le tue, puis il subit sa
mue imaginale et boucle son cycle en s’accouplant et déposant ses ceufs dans 1’eau. On ne sait
pas encore si les frelons sexués adultes s’approchent naturellement des points d’eau ou si, au
contraire, c’est le fait d’étre parasités par un nématode qui les conduit a se jeter a 1’eau
(Poinar, 1976).

Deux hypothéses peuvent étre évoquées pour expliquer la présence de nématodes
parasites chez des adultes de V. velutina. Le parasite (1) peut avoir été introduit dans 1’aire
d’invasion par I'envahisseur lui-méme, ou (2) peut provenir de la faune locale. La premiére
hypothése est peu vraisemblable car si des reines de frelons parasitées avaient été introduites,
elles seraient mortes avant d’avoir produit des descendants. Une étude genétique récente
(Arca et al., 2015) a par ailleurs montré que I’introduction de V. velutina en France s’est faite
a partir d’un trés petit nombre de reines, voire méme d’une seule, ce qui rend encore moins
probable I'idée qu'un parasite exotique ait pu étre introduit avec son héte. Il aurait fallu en
outre que ce parasite soit capable de s’adapter a une ou plusieurs especes d'insectes aquatiques
locales susceptible de jouer le role d’hotes paraténiques. La seconde hypothése semble la plus
probable. L'espéce invasive a été infestée par un nématode autochtone dont les hotes
paraténiques sont divers insectes aquatiques autochtones et les hdtes principaux des guépes
sociales européennes. Les espéces de Pheromermis qui attaquent les guépes sociales en
Europe ont un large éventail d'hétes (Molloy, Vinikour & Anderson, 1999) et sont donc plus
aptes a infecter une nouvelle espece de guépe sociale que des nématodes dont le spectre
d’hotes est plus restreint.

Les hotes paraténiques connus des Pheromermis parasites de guépes sociales
comprennent notamment des larves de trichoptéres (Trichoptera), de perles (Plecoptera), de
tipules (Diptera Tipulidae) et d’éphémeéres (Ephemeroptera), ainsi que diverses larves de
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coléopteres (Poinar, Lane et Thomas, 1976 ; Poinar, 1981 ; Molloy, Vinikour & Anderson,
1999). Une étude en cours sur le régime alimentaire de V. velutina nous a permis de recueillir
plus de 2 000 boulettes de proies au moment ou elles sont rapportées au nid par les ouvriéres.
L’identification des proies a montré que, parmi les hotes paraténiques potentiels du nématode,
seuls les trichoptéres sont des proies pour V. velutina et seulement en trés faible proportion
(0,2 %) par rapport aux autres insectes captures (données non publiées des auteurs).

Le recrutement local d’ennemis naturels tels que les nématodes mermithidés conduit
évidemment a poser la question suivante : ces parasites sont-ils en mesure de controler les
populations du frelon ? Le fait que les Pheromermis tuent leurs hoétes, fait de ces nématodes
d’important auxiliaires potentiels pour la lutte biologique contre les guépes sociales.
Cependant, Martin (2004) note que, contrairement au taux (50 %) évoqué par Poinar, Lane et
Thomas (1976) et par Moller et al. (1991), les taux d'infection des colonies de guépes sociales
par Pheromermis spp. sont généralement plus faibles et varient de 0 a 7 % pour les ouvrieres
et les males, et de 8 a 35 % pour les futures reines (Blackith & Stevenson, 1958 ; Kaiser,
1987). Fox-Wilson (1946) signale par ailleurs qu’en 1893, tous les males d’un grand nid de
Vespula sp. étaient infectés par les vers de Gordius sp. (les especes de ce genre appartiennent
aux Nematomorpha, un phylum distinct de celui des Nematoda dont font partie les
Mermithidae, mais elles ont un cycle de développement similaire). Les dissections effectuées
par différents chercheurs sur des milliers de guépes adultes provenant de centaines de nids de
Vespula et Vespa montrent cependant que de tels niveaux d'infection sont extrémement rares
(Martin, 2004). Notre étude portant sur 77 nids et 30 000 adultes (Rome et al., 2015) nous
meéne a la méme conclusion.

Le niveau d’infection d’une colonie donnée dépend aussi de la distance séparant le nid
de guépes sociales d’une source d’hotes paraténiques suffisamment abondante (Rose, Harris
& Glare, 1999 ; Martin, 2004). Kaiser (1987) a constaté qu’un tiers des nids de Vespula spp.
sont infectés par Pheromermis sp., quand et uniquement quand ces derniers étaient installés a
moins de 200 m d’un point d’eau. La rareté des hotes paraténiques potentiels dans le spectre
de proies de V. velutina ne permet pas non plus au nématode d’infester fortement une colonie,
méme si une ouvriere de frelon nourrit généralement plusieurs larves avec la chair d’une seule
boulette de proie rapportée au nid (Janet, 1903 ; Spradbery, 1973). Enfin, la mort de
nombreux frelons n’est pas suffisante pour entrainer la destruction totale d’une colonie ; elle
peut en effet survivre méme apres la disparition de 75 % de ses individus (Gambino, Pierluisi
& Poinar, 1992 ; Toft & Harris, 2004 ; Gouge, 2005). La reine qui a fondé la colonie ne peut
pas non plus étre infectée puisque le nématode infeste son hote a 1’état larvaire et le tue
lorsqu’il a atteint le stade adulte en automne ; si de futures reines sont infectées, elles meurent
donc avant de fonder une colonie. Le nématode occupe a maturité tout I’abdomen de son hote,
ce qui limite considérablement la capacité des reines infectées a accumuler des réserves de
graisse (Martin, 2004). Enfin, contrairement a de nombreux autres nématodes
entomopathogénes, les Pheromermis spp. ne sont pas vecteurs de bactéries symbiotiques
pathogenes pour les insectes (Poinar, 1979), dont la présence pourrait accroitre la virulence du
parasite (Lacey et al., 2001).

L’efficacité potentielle des Pheromermis spp. comme auxiliaires de lutte biologique
contre les guépes sociales a été testée a partir du modeéle de Martin (2014) qui prédit que la
production de sexués est réduite lorsque les colonies subissent précocement de forts niveaux
d’infection. Cependant, méme les colonies infectées a 80 % produisent encore quelques
descendants sexues, ce qui montre qu’elles sont résilientes face a I’infection. De plus,
I’augmentation du niveau d’infestation accroit aussi le rapport entre larves et ouvriéres (les
larves sont alors moins bien nourries) de sorte que les larves de la génération sexuée
produisent des femelles de moins bonne qualité, qui sont donc moins aptes a hiverner et
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fonder une nouvelle colonie (Harris & Beggs, 1995). Curieusement, la mauvaise qualité de
certaines femelles reproductrices peut favoriser localement la fondation d’un plus grand
nombre de colonies via un phénomeéne de compensation densité-dépendant. En effet, les
femelles en bonne santé (seules capables de fonder un nid) sont moins nombreuses et meurent
moins du fait de la compétition intraspécifique, que ce soit en automne lors de I’acquisition de
réserves de graisse (Harris & Beggs, 1995) ou au printemps lors des tentatives répétées
d’usurpation des nids (Spradbery, 1991 ; Martin, 1991, 2004 ; Archer, 2012).

La réduction de la compétition intraspécifique, qui provoque habituellement la mort
d’un trés grand nombre de fondatrices au printemps, explique aussi pourquoi les mouches
Conopidae ne peuvent étre des antagonistes efficaces des guépes sociales, méme si elles sont
capables de parasiter directement les jeunes reines au printemps. Le fait que I’espéce
autochthone Conops vesicularis puisse parasiter Vespa velutina en France (Darrouzet, Gévar
& Dupont, 2014) n’en fait donc pas un auxiliaire de choix pour lutter contre le frelon invasif.
De plus, les Conopidae volent surtout en €té, entre juin et septembre (Schmid-Hempel et al.,
1990) et s’attaquent donc plus aux ouvriéres de frelon qu’aux jeunes reines car ces dernieres
ne quittent plus leur nid dés que leurs premiéres ouvrieres ont émergé au printemps (Matsuura
& Yamane, 1990 ; Rome et al., 2015).

A T’instar de Pheromermis spp., de hombreux parasitoides de guépes sociales, comme
les Ichneumonidae Sphecophaga spp. (Donovan et al., 2002 ; Beggs et al., 2008), les
Stylopidae Xenos spp. (Matsuura & Yamane, 1990), ou des Conopidae tels que C. vesicularis,
attaquent seulement des individus isolés au sein d’une colonie. En revanche, d'autres parasites
tels que I’acarien Varroa destructor peuvent tuer une colonie d’abeilles melliféres de plus de
30 000 individus en transmettant des virus pathogenes qui se dispersent au sein de la ruche et
infectent un tres grand nombre d’abeilles (Sumpter & Martin, 2004). Dans le cas des parasites
attaquant un hote unique, le taux d'infection au sein de la colonie doit étre tres éleve (> 50 %)
pour provoquer sa destruction ou réduire de maniere significative sa productivité (Matsuura &
Yamane, 1990 ; Barlow, Beggs et Barron, 2002), parce que les populations de guépes sociales
possedent de grandes capacités de reproduction et une forte résilience due aux phénomenes de
compensation densité-dépendants (Martin, 1991, 2004).

Au lieu de diluer les effets d'un parasite, la présence d’un hote alternatif (et envahissant)
peut créer un réservoir d'infection, d’autant plus important que I’héte invasif est abondant.
L'arrivée d'un nouvel hote dans une région donnée peut ainsi favoriser la multiplication du
parasite indigene, qui peut alors devenir plus dangereux pour des populations sensibles
d’hotes locaux (Holt & Lawton, 1993). Cette concurrence indirecte entre les hotes d’un méme
ennemi naturel peut conduire a I'extinction de I'hote le plus parasité (Prenter et al., 2004 ;
Dunn, 2009). Les nématodes sont considérés comme peu nuisibles aux guépes sociales
(Gouge, 2005) alors que les mouches conopides, qui attaquent rarement les guépes sociales
(Spradbery, 1973 ; Matsuura & Yamane, 1990), peuvent par contre étre localement trés
nuisibles aux colonies de bourdons en Europe (Schmid-Hempel 2001). Les effets négatifs des
parasites sur leurs hdtes ne sont cependant pas toujours evidents ni immédiatement
perceptibles ; ils dépendent souvent de 1’état de santé de 1’hote et ne deviennent
dommageables que lorsque la population de 1’héte est affaiblie (Schmid-Hempel, 2001), une
situation qui concerne aujourd'hui davantage les bourdons, dont les populations sont en déclin
(Gillespie, 2010), que les guépes sociales.
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