Xyleborus monographus femelles (3 a 3,5 mm de long) dans leurs galeries - Cliché Hervé Bouyon

Par Christophe Bouget

Les scolytes xylebores
jardiniers consanguins...

Les scolytes (Col. Curculionidés) de la tribu des Xyleborini, cultivateurs
de champignons dans le bois depuis 30 millions d’années, figurent parmi
les plus anciens agriculteurs sur Terre. Avec 1200 espéces réparties en
30 genres, dont celui des Xyleborus riche de 500 espéces, c’est aujourd’hui
le groupe d’insectes jardiniers le plus diversifié. Plusieurs espéces sont en
nette expansion géographique, certaines sont méme invasives. Leur mode

de vie est extraordinaire a de nombreux égards. Dans leurs galeries, ils entre-
tiennent des jardins de champignons, dans le cadre d’une symbiose obliga-
toire aux 2 partenaires. Les femelles y dominent outrageusement, les fréres
s’y reproduisent incestueusement avec leurs sceurs, tandis que mére et filles
coopérent a la gestion du jardin, en signe d’une eusocialité émergente.

B SYMBIOSE ET JARDINS A CHAMPIGNONS
Les xylébores sont de faux xylo-
phages. Chez la plupart d’entre
eux, le cycle est le suivant. Au
printemps, une femelle seule
creuse un tunnel d’entrée verti-
cal de 1 a 3 cm de profondeur
dans 1’aubier d’une piéce de

bois, puis fore un réseau de ga-
leries perpendiculaires, dans les-
quelles elle ensemence un jardin
de champignons et pond une
quarantaine d'ceufs.

Le développement des larves
dure 1 a 2 mois. Elles se
nourrissent d’un champignon
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consommateur de bois dénommé
« Ambrosia », que la femelle
cultive dans ces galeries noircies
par le mycélium. Si la femelle
fondatrice disparait avant
I’éclosion de la premicre ponte,
les larves meurent et le jardin
décrépit. Le cycle de reproduction
est annuel. Aprés la nymphose,
les adultes restent immobiles
dans les galeries pendant
l'automne et I'hiver. Au printemps
suivant, les males d’abord, puis
les femelles, émergent dans une
chambre natale commune. Seules
les femelles sortiront finalement
de la piece de bois.

A la différence de nombreux in-
sectes xylophages, qui digérent
le bois grace a des partenaires
symbiotiques internes a leur
tube digestif (bactéries, cham-
pignons, protozoaires), les xy-
Iébores entretiennent une sym-
biose nutritionnelle externe avec
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des champignons mutualistes
(Raffaelea, Ambrosiella...). La
femelle ensemence initialement
les parois des galeries en proje-
tant des spores fongiques prove-
nant de ses mycanges (ou my-
cangia), des fossettes ceinturées
de poils dans la cuticule, situées
sur le thorax ou a proximité des
mandibules. Ces mycanges sont
souvent associés a des glandes
qui sécrétent des substances fa-
vorables aux spores. Le mycé-
lium tapisse le bois et fructifie
par endroits en grappes de spores
sans fonction reproductrice, les
conidiospores, riches en nutri-
ments et avidement broutés par
les adultes et les larves de xy-
Iébores. La symbiose est obli-
gatoire pour l’insecte, qui se
nourrit exclusivement du cham-
pignon, et pour le champignon,
qui a perdu son mode de repro-
duction autonome et se propage
grace a I’insecte. Apres le départ
des scolytes, le champignon
symbiotique Ambrosia décroit
dans la galerie au profit d’autres
champignons opportunistes.

Les femelles xylébores opti-

1. C’est le cas aussi chez les Platypes. A
relire : « Prendre soin des jeunes (2¢ par-
tie), par Alain Fraval, Insectes n°153,
2009(2), en ligne a www?7.inra.fr/opie-in-
sectes/pdf/i153-fraval2.pdf
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misent les conditions de déve-
loppement du champignon, en
creusant et nettoyant les gale-
ries, en expulsant les déchets, en
fertilisant le substrat avec leurs
déjections, en régulant le micro-
climat par obturation/ouverture
des tunnels. Les larves parti-
cipent a ces taches, ce qui est ex-
ceptionnel chez les insectes ho-
lométaboles'. Elles ¢largissent
les galeries en larges chambres,
nettoient les autres membres de
la colonie ou les parois pour évi-
ter les moisissures indésirables
et éliminent les déchets des ga-
leries.

L’intervention du scolyte sur le
cortege des autres champignons,
levures et bactéries présents
dans les jardins est méconnue.
Un rdle antibiotique de certaines
bactéries contre les champi-
gnons filamenteux concurrents
est présumé sans avoir été dé-
montré.

A I’issue de leur développement
larvaire et de leur nymphose,
les femelles quittent leur galerie
natale aprés avoir rempli leurs
mycanges de spores de cham-
pignons. Cette transmission du
symbiote, maternelle et verti-
cale, a favorisé la co-évolution
et la spécificité de ’association
entre I’insecte et le champignon.
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Les communautés de champi-
gnons associés aux xylébores ne
sont connues que pour quelques
especes de scolytes. Leurs inte-
ractions demeurent intriguantes.
Le schéma simple d’une inocu-
lation de monocultures clonales
d’un champignon sélectionné
est probablement plus complexe
dans la nature. Chez Xyleborinus
saxesenii d’Europe, on a détecté
deux espéces mutualistes, plu-
sieurs espéces commensales et
1 ou 2 de champignons patho-
genes dans les galeries actives.
Chez les xylébores du genre
Diuncus d’Asie, les femelles
n’ont pas de mycanges et ne
transportent donc pas les spores
du champignon mutualiste : elles
le volent a une autre espece ! En
fait, elles creusent leur galerie a
proximité de celle d’une autre
espece et profitent de la colo-
nisation du champignon voisin
pour ensemencer leur jardin.
Cette stratégie leur évite d’avoir
a sélectionner un bois idoine, en
profitant directement d’une im-
plantation déja réussie.

B CLONAGE,

CONSANGUINITE ET SOCIALITE
Comme nous 1’avons précisé
précédemment, les rares males
émergent quelques jours plus tot
que leurs sceurs dans la chambre
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Mycanges de Premnobius sp. (en rouge) vus
au scanner. En bas et en blanc, les mandibules
Cliché Craig Bateman and Jiri Hulcr



familiale. En fait, ils les y at-

tendent impatiemment pour
s’accoupler. Les femelles fé-
condées essaiment ensuite hors
de la piece de bois pour aller
creuser une galerie de ponte ail-
leurs. Moins de 3% des femelles
ne sont pas fécondées par I'un
de leurs fréres, mais par un male
d’une autre famille qui a traver-
s¢ la piece de bois pour rejoindre
une autre cellule familiale que la
sienne. Le taux de consanguinité
est par conséquent tres fort.

Chez les xylébores, le dimor-
phisme sexuel est accentué ; les
males sont beaucoup plus petits,
leurs ailes sont tronquées ou ab-
sentes et leur vie courte est can-
tonnée a la piece de bois qui les a
vu naitre, tandis que les femelles
sont plus grandes et ailé¢es, donc
capables de voler.

La proportion des sexes est tres
biaisée en faveur des femelles :
1 male pour 5 a 30 femelles, se-
lon les especes.

Cette configuration est en partie
liée au systeme d’appariement
familial clos. En effet, d’aprées
I’hypothése de « Local Mate
Competition » (LMC) formulée
par Hamilton des 1967, comme
les fréres sont en compétition
pour la fécondation de leurs

sceurs, seuls quelques males suf-
fisent. La femelle fait donc une
économie de males, en ne pro-
duisant que quelques fils. Un cas
de figure analogue a été obser-
vé chez les guépes Blastopha-
ga (Hym. Agaonidés) qui polli-
nisent les figuiers.

La reproduction des xylébores
présente une autre particularité
majeure. Comme chez les Hy-
ménopteres sociaux (fourmis,
abeilles, guépes), la femelle
contrdle le sexe de sa progéni-
ture en régulant la fécondation
de ses ovules. Un ovule fécondé
se développera en femelle, alors
qu’un ovule non fécondé donne-
raun individu male. Dans ce sys-
téeme « haplodiploide », le male
provient donc d’une parthéno-
génese dite « arrhénotoque ».
Le coefficient d’apparentement
de ce « fils @ maman » avec sa
génitrice est de 100%. En cas
d’accouplement unique pour la
mere, et donc de fécondation par
un lot de spermatozoides prove-
nant d’un seul male, I’apparen-
tement est de 50% entre mere et
fille, et de 75% entre sceurs (fig.
ci-contre).

Ces constats ont permis a Hamil-
ton d’émettre en 1964 sa théorie

2. On peut traduire fitness par succes reproducteur. C’est le nombre de descendants viables
et reproducteurs d’un individu, ou plus globalement le nombre de copies d’'un gene porté
par un individu dans I'ensemble de sa descendance. La fitness inclusive est la somme
de la fitness propre de I'individu et de la fitness indirecte obtenue a travers les individus

apparentés.
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de la fitness inclusive® pour ex-
pliquer I’émergence de compor-
tements altruistes et coopérants
entre les individus apparentés
d’Hyménopteéres sociaux. Ces
comportements favorisent en ef-
fet la propagation des génes d’un
individu a travers ses proches
plutdt que ses descendants. En
d’autres termes, une fille assure
ici une plus grande transmission
de ses génes en aidant sa mere
a produire davantage de sceurs
qu’en ayant elle-méme des filles.

C’est ce qu’on remarque dans
les nids de fourmis, d’abeilles
ou de bourdons sociaux, ou les
ouvricres cooperent a 1’élevage
de leurs sceurs plutot qu’elles
ne quittent leur nid natal pour se
reproduire. Chez les xylébores,
de tels comportements sociaux
entre individus apparentés ont
¢galement été observés, une ex-

Coefficients d’apparentement entre parents
et descendants, dans le systéme de repro-
duction haplodiploide des scolytes Xylé-
bores, dont les males proviennent d’ceufs
non fécondés, et les femelles d’ceufs fé-
condés
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Emergence de Xylosandrus germanus sur un tronc - Cliché Louis-Michel
Nageleisen, Département de la Santé des Foréts, Bugwood.org, licence

CC-A3.0

ception chez les Coléopteres !
En effet, chez Xyleborinus
saxesenii par €x., une proportion
des filles qui se sont déja accou-
plées avec un de leurs fréres, re-
tardent leur dispersion pendant
plusieurs semaines et aident leur
mere a la culture du champignon
et au soin des autres larves (leurs
sceurs...). On assiste alors a un
cas unique chez les insectes a
métamorphose compléte : des
générations d’adultes cohabitent
(on les dit « philopatriques ») et
des larves cooperent a I’entretien
des jardins vivriers familiaux
et a la protection des galeries.
Seuls les males ne participent
pas a ces taches. Ce comporte-
ment a un colt sur la reproduc-
tion directe des xylébores filles.
Chez X. affinis, on a mesuré que
les filles qui avaient essaimé ra-
pidement sans stationner dans
leur galerie natale produisaient
davantage d’ceufs que celles qui
avaient participé a la gestion du
nid natal avant de partir. Mais les
bénéfices indirects d’avoir aidé
a produire davantage de sceurs
doivent étre intégrés au bilan re-
producteur global des secondes.

Ces comportements de solidari-
té inter-générationnelle peuvent
aussi contribuer a expliquer la
sur-représentation des femelles
dans les populations, via 1’hy-
pothése de « Local Resource
Enhancement » (LRE) formulée

par Taylor en 1981, en complé-
ment de I’hypothése de LMC.
En d’autres termes, comme il y
a un gain indirect de fitness pour
les filles a aider — au moins tem-
porairement — leur meére a pro-
duire d’autres sceurs, la mére a
intérét a produire davantage de
filles coopérantes que de fils.

B LES XYLEBORES

A LA CONQUETE DE LA TERRE

Le mode de reproduction des
xylébores facilite la colonisa-
tion de nouveaux habitats. Une
seule femelle fécondée suffit en
effet pour implanter une nou-
velle population, favorisée par
la production clonale de males
et par les accouplements en fa-
mille. Il parait évident que ce
systetme de reproduction tres
consanguin et partiellement

clonal est peu adaptatif en bras-

Rejets de sciure de galeries de Xyleborus glabratus sur un tronc
d’avocatier de Caroline - Cliché Albert (Bud) Mayfield, USDA Forest Service,
Bugwood.org, licence CC-A 3.0

sant peu les génomes. Les géné-
ticiens estiment toutefois que,
chez ces espéces a forte consan-
guinité, les alleles déleteres
ou les combinaisons de geénes
défavorables ont été éliminés
du génome par une forte pres-
sion de sélection au cours de
la longue histoire des lignages.
Ce déficit de brassage géné-
tique ne semble donc pas ra-
lentir la capacité des xylébores
a conquérir des milieux variés.
De plus, leurs champignons
symbiotiques sont souvent gé-
néralistes et aptes a croitre sur de
nombreuses essences d’arbres
hotes. Certains Xyleborus sem-
blent méme capables d’acqué-
rir les champignons symbio-
tiques des xylébores indigeénes.
Les xylébores sont donc sou-
vent polyphages et colonisent
des arbres d’essences variées.

| Femelle de Xyleborus glabratus (environ 2 mm de long) - Cliché © Stephen Ausmus, USDA-ARS
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L’élevage des Xylébores en tubes
au laboratoire

Depuis les années 1970, les Xylébores
sont élevés en tubes dans un substrat
artificiel composé de sciure et de gélose
d’agar-agar (photo ci-contre), préalable-
ment stérilisée a I'autoclave. Apres leur
introduction dans le tube, les scolytes
forent des galeries visibles par transpa-
rence et permettant I'observation. L'éle-
vage de plusieurs especes (Xylosandrus
germanus, Xyleborinus saxeseni, Xyle-
borus ferrugineus...) a ainsi été conduit
avec succes, si bien que les xylébores
constituent un intrigant modele de labo-
ratoire pour étudier la symbiose entre
insectes et champignons ou I'’émergence
des relations sociales.

Ces insectes sont généralement
des ravageurs secondaires
ils occupent de préférence les
troncs d’arbre  fraichement
morts, les souches fraiches et les
arbres affaiblis. Ils causent des
dommages importants sur les
grumes récemment abattues, en
affectant la qualit¢ du bois par
une piqure noire. En cas de forte
pullulation, ils infestent aussi les
arbres sains et certaines especes
causent des dégats en arboricul-
ture (cf ci-apres).

Certains  xylébores figurent
parmi les insectes les plus lar-
gement répandus sur Terre.
Xyleborus affinis, X. perforans,
et X. compactus peuvent Etre
trouvés dans toutes les régions
tropicales, y compris sur des
iles 1solées comme Hawai ou la
Nouvelle-Calédonie.

Cette ample distribution est
souvent antérieure a I’influence
de I’homme. En revanche, le

Elevage de scolytes (Xyleborinus saxesenii) en tube, au laboratoire. Les galeries avec les
larves, les nymphes et les femelles adultes sont bien visibles - Cliché Peter Biedermann

commerce de bois a récemment
favorisé 1’expansion d’especes
autostoppeuses invasives sur
différents continents. Les trois
quarts des scolytes exotiques
implantés en Amérique du Nord
sont des xylébores introduits, au
premier rang desquels les inva-
sifs asiatiques Xylosandrus ger-
manus et X. crassiusculus. Ces
deux especes ont été respec-
tivement détectées en France
depuis 1984 et 2014. Xyleborus
glabratus, récemment introduit
avec son champignon symbio-
tique Raffaelea lauricola dans
le Sud des Etats-Unis, dévaste
les plantations d’avocat de Flo-
ride depuis 2009 et menace les
foréts californiennes. A 1’in-
verse, les deux especes eura-
siatiques Anisandrus dispar et
Xyleborinus saxesenii ont ¢été
accidentellement introduites en
Amérique du Nord depuis plu-

sieurs décennies sans adopter
un tempérament invasif.

Les xylébores sont d’¢légants
modeles d’étude, dont 1’obser-
vation attentive, grace a des
techniques d’¢élevage simples
mais performantes, permet de
mieux comprendre de nombreux
concepts de la biologie évolutive
appliqués aux insectes. ®
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