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Préface


C’est à plusieurs titres qu’il faut s’inquiéter du déclin des abeilles, des pollinisateurs, et des arthropodes en général. Le phénomène est bien sûr préoccupant en lui-même, du fait des risques qu’il fait peser sur la stabilité des écosystèmes et la productivité biologique de l’environnement, en particulier dans les paysages de basse altitude dominés par les activités humaines. Mais il inquiète aussi du fait de sa singularité épistémologique : pour la première fois, le vulgum pecus constate – c’est le fameux « syndrome du pare-brise propre » – les effets tangibles et sévères d’un grave problème environnemental avant même que l’ensemble des communautés savantes potentiellement impliquées ne s’accordent sur l’importance, les causes majeures ou même la réalité du phénomène. Depuis le milieu du XXe siècle, les grands périls environnementaux ont généralement été anticipés, détectés, analysés et attribués par la communauté scientifique avant qu’ils ne commencent à devenir clairement perceptibles par la population. Avant, en tout cas, qu’ils ne deviennent irréversibles et irréparables. Dans les années 1960, limnologistes, écologues et physico-chimistes de l’environnement établissent un lien fort entre les émissions industrielles de dioxyde de soufre et la formation des pluies acides de même que la sévérité de leurs effets. Ils ouvraient ainsi la voie à une série de mesures réglementaires et de traités internationaux pour endiguer le phénomène. Une décennie plus tard, c’est la communauté des chimistes de l’atmosphère qui met en évidence un amincissement alarmant de la couche d’ozone stratosphérique, en lien avec les chlorofluorocarbures, des gaz propulseurs et réfrigérant, pavant la voie vers le protocole de Montréal (Canada). C’est aussi à cette époque que se forme un consensus fort, au sein de la petite communauté des physiciens de l’atmosphère, sur l’inéluctabilité d’un réchauffement climatique dangereux dû aux émissions humaines de gaz à effet de serre – un constat posé plus d’une décennie avant qu’une augmentation de la température moyenne mondiale ne devienne effectivement détectable.

Dans le cas du déclin des abeilles et des pollinisateurs, l’alerte n’est pas venue du monde savant mais de la société civile. Les premiers rapports d’experts sur le sujet, en particulier ceux, dès 2003, du Comité scientifique et technique de l’étude multifactorielle des troubles des abeilles (Comité Scientifique et Technique de l’Étude Multifactorielle des Troubles des Abeilles, 2003) ont vite été oubliés et, en définitive, plus de deux décennies se sont écoulées entre les premiers signalements des apiculteurs français systémiques, et la publication du premier rapport d’autorité sur le sujet, endossé par l’ensemble des académies des sciences européennes (EASAC, 2015) et confirmant bien au-delà d’Apis mellifera les effets délétères des nouvelles générations d’insecticides. Dans les années 1990, les nouveaux usages agricoles de ces substances – utilisées en enrobage de semences, en prophylaxie, sur des millions d’hectares de grandes cultures – n’avaient fait l’objet d’aucune inquiétude ou réticences des institutions scientifiques ou des organismes d’expertise. L’explication tient pour une grande part à l’investissement historiquement faible dans la recherche sur la toxicologie de l’abeille, au hiatus entre l’évaluation standardisée des risques par les autorités et la démarche académique, à l’influence des firmes agrochimiques sur le cadrage de l’expertise réglementaire, mais aussi sur les médias et la conversation publique.

L’hyperspécialisation de la pratique scientifique et la fragmentation du savoir sont, aussi, des obstacles majeurs à la pleine compréhension du phénomène, voire à la prise de conscience qu’il existe bel et bien. Entomologistes, biologistes de la conservation, toxicologues et écotoxicologues, apidologues, chimistes, agronomes, biologistes moléculaires : chacune de ces communautés détient une part des réponses aux questions posées par le déclin des insectes et par la part qu’y prennent les produits phytosanitaires en général et les nouvelles technologies de protection des cultures en particulier. Il n’est aujourd’hui plus question d’alerter, mais de constater et d’expliquer. Or il est encore fréquent que les liens étroits entre le développement des insecticides systémiques et le déclin de différents compartiments de l’entomofaune soient ignorés ou minimisés, que ce soit dans les communications de sociétés savantes ou dans la littérature scientifique (ESA, 2015 ; van Klink et al., 2020). Comme sur d’autres sujets, l’argument de la multifactorialité – bien réelle – est toujours susceptible de diluer la perception de certains risques.

De même que l’hyperspécialisation de la pratique scientifique a retardé la prise de conscience des dangers présentés par les nouvelles générations d’insecticides systémiques, elle tend à banaliser, aujourd’hui, le recours à ces nouvelles technologies de protection des cultures. Leurs dangers sont toujours globalement sous-estimés. Des travaux récents, conduits au Japon, permettent d’en donner la pleine mesure et, incidemment, de comprendre toute l’importance du présent volume. Dans la préfecture de Shimane, l’introduction en 1993 de l’imidaclopride en traitement de semences a provoqué, à l’exclusion de tout autre facteur, un effondrement radical de la plus grande pêcherie lacustre de la région. En à peine plus d’une seule année, l’utilisation d’une centaine de kilos d’imidaclopride sur une zone administrative de 6 700 kilomètres carrés, a suffi à détruire la grande part du zooplancton du lac Shinji, entraînant un effondrement abrupt des captures de deux espèces commerciales emblématiques (soit plusieurs dizaines à plusieurs centaines de tonnes par an), inféodées à ces organismes aquatiques (Yamamuro, 2019).

Cette situation où, sur un sujet complexe en lien avec des problématiques socio-économiques, certaines communautés savantes semblent aveugles à des corpus de connaissances pourtant adjacents à ceux qu’elles contribuent à produire, n’est pas nouvelle. En 2010, devant le constat que la parole climatosceptique parvenait, hors des cercles académiques compétents, à prendre racine jusqu’aux plus hautes sphères de l’establishment scientifique français, le CNRS avait suscité la rédaction d’un ouvrage collectif, pluridisciplinaire, dont l’ambition était de détailler les instruments, les méthodes et les résultats majeurs des sciences du climat (Jeandel et Mosseri, 2011). Le pari était de convaincre de la réalité du réchauffement anthropique le lecteur armé d’une solide formation scientifique mais non nécessairement spécialiste du sujet.

De la même manière, l’ouvrage que vous tenez entre vos mains a pour ambition de synthétiser, de rassembler et de mettre en cohérence des connaissances issues de discipline éloignées, sur un sujet aux fortes implications socio-économiques. Il n’est pas surprenant qu’ils soient le fait de chercheurs français. Au cours des quinze dernières années, les instituts techniques, les universités et les organismes de recherche tricolores ont joué un rôle central dans la production de la connaissance sur le sujet. Exploration des effets synergiques entre pathogènes de l’abeille et insecticides neurotoxiques, mise en évidence de leur toxicité chronique et description de leurs effets sublétaux, mise au point de nouvelles techniques expérimentales de suivi des abeilles et de nouveaux tests d’évaluation des risques, exploration moléculaire des mécanismes d’action : c’est en France que la communauté scientifique a su le mieux mettre en place un dialogue pluridisciplinaire, et s’auto-organiser pour répondre aux questions posées par le développement des nouvelles générations d’insecticides. Et ce n’est pas un hasard si c’est en France qu’ont été prises les premières mesures d’interdiction fondées sur le mode d’action de ces substances.

Ce volume se situe dans cette continuité. Il est destiné aux étudiants, aux chercheurs et aux enseignants mais aussi aux évaluateurs et aux gestionnaires du risque, aux membres des administrations publiques impliquées dans la réglementation des toxiques. Voire, pourquoi pas, aux journalistes. Rassembler le savoir, lui donner du sens et le rendre accessible à ses pairs et à la société : ce sont parmi les nobles missions du personnel scientifique, en particulier sur une question aussi cruciale et controversée que celle abordée dans les pages qui suivent. Parce que les choix de société doivent être éclairés par la connaissance, il n’est pas exagéré de dire que cet ouvrage fait aussi œuvre démocratique.

Stéphane Foucart
Le Monde
Service Planète/Science – Environment/Science desk






Introduction

Pierre Charnet, Claude Collet et Jean-Christophe Sandoz1


Partout dans le monde, les apiculteurs envoient des signaux d’alarme. Les mortalités anormales et inexpliquées qu’ils ont identifiées dans leurs cheptels ont très tôt préfiguré le déclin généralisé des insectes, qui est maintenant scientifiquement étayé et avéré (Jactel et al., 2020). Au plus près de leurs colonies, ils ont en effet été aux premières loges pour identifier chez l’espèce semi-sauvage Apis mellifera ce qui semble être une tendance généralisée, non seulement parmi les pollinisateurs mais plus généralement chez les arthropodes.

Ce livre est focalisé sur l’une des principales menaces qui pèse sur les abeilles, à savoir les molécules neurotoxiques, très utilisées en agriculture mais aussi dans les élevages animaux et en usage domestique. Les auteurs ayant contribué à ce livre reviennent notamment sur les effets néfastes des insecticides et acaricides neurotoxiques sur le comportement des abeilles domestiques, car ces données constituent une avancée majeure de la toxicologie. Ainsi, si les tests de toxicologie classique (mesure de la mortalité après une exposition aiguë) restent la base de l’évaluation de la nocivité des insecticides sur les abeilles (sur les larves et les adultes), l’évaluateur ne peut plus occulter la nécessité d’une observation fine du comportement, qui met en évidence des effets très délétères à des niveaux d’exposition faibles et chroniques. Ce livre fait également état de la caractérisation plus récente encore des mécanismes d’action des insecticides chez Apis mellifera, donnant des perspectives pour une meilleure anticipation des symptômes d’intoxication. À ce titre, le séquençage du génome d’Apis mellifera a levé un verrou scientifique et technologique, conduisant à l’invention/mise au point de nouveaux outils de biologie moléculaire et de toxicologie cellulaire in vitro.

À l’heure où des technologies de biologie moléculaire controversées ont déjà été utilisées à l’encontre du respect de l’éthique et la déontologie humaine (des embryons humains modifiés génétiquement par la méthode CRISPR/Cas9), certains rêvent de sélectionner une « abeille domestique résistante aux insecticides ». Une telle stratégie s’avérerait désastreuse car elle n’aurait pour conséquence que de légitimer une utilisation toujours plus intense des insecticides. Utilisée à bon escient, la biologie moléculaire permet de mieux comprendre et mieux protéger les abeilles. Nous espérons que ce livre pourra sensibiliser les lecteurs du grand public à la nécessité de poursuivre les avancées toxicologiques et qu’il pourra aiguiller les évaluateurs institutionnels et les décideurs vers une meilleure caractérisation des effets des insecticides sur les insectes.

Du point de vue scientifique, l’abeille commune Apis mellifera est un insecte semi-domestique qui représente un modèle de grande valeur pour les recherches en biologie, en particulier du fait de son statut d’espèce sociale. Depuis plus d’un siècle, l’observation méticuleuse de son comportement individuel et de celui de la colonie a donné lieu à la découverte et à la caractérisation de nouveaux modes de perception de l’environnement, de processus de communication interindividuelle, de mécanismes d’orientation dans l’espace ou de capacités cognitives (Backhaus et al., 1987 ; Menzel et Mercer, 2012 ; Winston, 1987). Le décryptage récent du génome d’Apis mellifera a décuplé les possibilités d’exploration de ces processus en permettant de les approcher par une meilleure connaissance des nombreux gènes impliqués et de leurs interactions. Avec plusieurs dizaines de milliers d’abeilles produits dans chaque colonie, l’élevage de cette espèce permet d’obtenir un nombre presque illimité d’individus à toute période de l’année, ce qui facilite grandement les études scientifiques, notamment physiologiques, génétiques, éthologiques, ou toxicologiques. En particulier, la division du travail (polyéthisme) au sein de la colonie rend l’observation des comportements individuels et collectifs particulièrement attrayante. Cette espèce bénéficie de surcroît d’une aura très positive dans la population, qui apprécie le miel qu’elle fournit et le « service de pollinisation » qu’elle rend. À ce titre, du point de vue écologique, Apis mellifera est parfois qualifiée d’« espèce sentinelle de l’environnement » et c’est tout d’abord chez cette espèce que le déclin des insectes a été perçu de la manière la plus prégnante (Biesmeijer et al., 2006 ; Hallmann et al., 2017 ; Potts et al., 2010 ; Seibold et al., 2019). En France, près de 1,4 million de ruches et 55 000 apiculteurs ont été recensés (sources : France Agrimer et ADA France). Grâce à l’acuité et à l’intuition des apiculteurs, qui ont su scruter le comportement de leurs cheptels et évaluer avec précision la santé de leurs ruchers, les mortalités dans les colonies d’abeilles domestiques ont été largement relayées dans la presse ces dernières années. Les niveaux de mortalité anormalement élevés observés dans les ruchers partout dans le monde ont clairement contribué à alerter l’opinion publique sur la santé de l’environnement (Biesmeijer et al., 2006 ; Hallmann et al., 2017 ; Potts et al., 2010 ; Seibold et al., 2019). Les apiculteurs avaient tout d’abord fait intuitivement le lien entre insecticides et mortalités. Mais graduellement, les origines des mortalités dans les ruchers d’Apis mellifera ont été qualifiées de « plurifactorielles », impliquant notamment des parasites comme l’acarien varroa, des prédateurs comme le frelon asiatique, des virus, les pesticides (insecticides, fongicides, herbicides), les carences alimentaires et même le réchauffement climatique ou la compétition interspécifique pour les ressources. Cependant, force est de constater que le déclin généralisé des insectes ne peut être attribué à ces « facteurs multiples », qui pour beaucoup sont liés à la seule espèce Apis mellifera. Ainsi, l’acarien varroa ne parasite que les colonies d’abeilles domestiques car son cycle reproducteur dépend de manière exclusive de son hôte. Si le frelon asiatique fait peser une forte pression sur les colonies d’abeilles c’est en grande partie du fait de la densité de population présente dans les ruchers d’apiculture intensive, où il trouve une ressource abondante riche en protéines et en sucres. Les abeilles solitaires qui représentent la majorité des espèces d’abeilles sont quant à elles a priori beaucoup moins sujettes à ce facteur de pression. La même remarque peut être faite vis-à-vis des virus, qui se retrouvent avec une prévalence parfois forte dans les ruchers d’abeilles domestiques i) à cause de la présence du varroa qui joue le rôle de vecteur/incubateur viral et surtout ii) la promiscuité existant au sein des populations d’abeilles domestiques, qui est clairement une source d’épidémies dans tous les types d’élevages intensifs. Il faut donc retenir que le comportement et la survie d’Apis mellifera peuvent être altérés par ces bioagresseurs spécifiques, mais que la plupart des autres pollinisateurs n’y sont pas soumis. Les insecticides constituent en revanche un facteur de pression qui s’exerce autant sur les abeilles domestiques que sur les espèces d’abeilles sauvages (plus de 20 000 espèces d’abeilles dans le monde) et plus généralement sur les pollinisateurs (syrphes, lépidoptères, coléoptères…). En Europe, la base de données Eurostat comptabilise les volumes de pesticides utilisés chaque année. À titre d’exemple, la France, l’Espagne, l’Italie et l’Allemagne sont quatre pays qui consomment à eux seuls la majorité des pesticides (79 %) et qui représentent environ la moitié des surfaces agricoles (46 %) en Europe (European Commission, 2019). Si l’on s’intéresse au cas de la France, plus de 2 millions de kg d’insecticides sont utilisés annuellement sur environ la moitié des surfaces Françaises (~ 28 millions de d’hectares sont dédiées aux cultures – hors sylviculture – sur le territoire de la France métropolitaine, qui compte 54 millions d’hectares d’après la base de données Eurostat). Ainsi, même si le déclin des insectes, et en particulier des pollinisateurs, peut mettre en jeu différents facteurs, l’utilisation massive des insecticides au niveau mondial nécessite une analyse particulièrement sérieuse de leurs effets, afin de guider les choix des décideurs. Des décisions politiques fortes ont déjà été prises, avec des restrictions d’usage pour quelques insecticides en France et en Europe (Commission européenne, 2018). Cependant, dans le contexte agricole actuel, ces restrictions conduisent mécaniquement à l’augmentation d’usage d’insecticides de remplacement, potentiellement aussi nocifs pour les abeilles.

Du point de vue réglementaire, malgré l’importance de la pollution de l’environnement et les avancés scientifiques en matière de toxicologie (l’étude des effets toxiques des substances naturelles ou de synthèse), les méthodes de toxicologie officielles demeurent rudimentaires chez les abeilles domestiques. Ainsi, bien que l’on sache désormais appréhender la toxicité à des doses faibles et chroniques, les tests réglementaires effectués sur la plupart des insecticides neurotoxiques reposent pour l’essentiel sur une simple quantification de la mortalité après exposition à une dose aiguë (OCDE). A fortiori, chez la plupart des espèces d’insectes, la toxicologie reste très peu développée, voire inexistante. En observant la littérature scientifique, on s’aperçoit que le domaine de l’écotoxicologie représente seulement 5 % des publications scientifiques internationales sur les abeilles (Savajol et al., 2014). La légère inflexion qui semble cependant s’être amorcée, donne de l’espoir quant à une meilleure prise en compte de l’impact des insecticides sur la santé des abeilles à l’avenir.

La présentation qui est faite par les médias de la toxicité des insecticides est souvent parcellaire, et les mécanismes qui sont à la base de cette toxicité ne sont jamais abordés que sous le terme générique du problème des abeilles. La société civile s’est pourtant fortement impliquée dans la prise en compte de ce problème alors que les informations dont elle dispose ne sont très souvent que fragmentaires. Les auteurs de cet ouvrage pensent que leurs travaux sur les mécanismes toxicologiques par lesquels les insecticides affectent les insectes doivent pouvoir être mis à la disposition des différents acteurs du débat actuel, sous une forme synthétique. Ils ont ainsi souhaité regrouper une somme d’information aussi complète que possible sur les effets des insecticides neurotoxiques sur les abeilles.
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Figure 1 – Des capacités altérées par les insecticides, même à faible dose : la marche, le vol et l’apprentissage.


La première partie de ce livre sera dédiée à une meilleure connaissance de l’extraordinaire biologie des abeilles et décrira les divers effets connus des insecticides neurotoxiques. Le premier chapitre retrace les origines de l’éthologie expérimentale chez Apis mellifera (chapitre 1). Apis mellifera est un modèle de choix en biologie et en toxicologie, mais ce n’est qu’une espèce d’abeilles parmi les 20 000 qui ont été dénombrées dans le monde ; le deuxième chapitre fera état de cette fabuleuse diversité (chapitre 2). Dans les deux chapitres suivants, la structure sociale de la colonie d’abeilles domestiques, ses modes de communication interindividuelle et les comportements des différentes castes d’abeilles sont décrits et expliqués (chapitres 3 et 4). Le chapitre suivant évoquera la complexité du contexte environnemental biotique et abiotique pour Apis mellifera et le contexte institutionnel des recherches sur les abeilles en France (chapitre 5). Les limites actuelles des méthodes toxicologiques réglementaires seront le sujet du sixième chapitre (chapitre 6), pointant ainsi les lacunes et avancées nécessaires en matière d’étude du comportement (EFSA, 2013). Le chapitre suivant décrira les évolutions possibles de l’élevage larvaire in vitro et ses applications en toxicologie (chapitre 7). Les approches comportementales de nature à rendre les études toxicologiques sur les insecticides plus pertinentes seront ensuite explicitées (quantification des capacités locomotrices, succès de vol de retour à la ruche, conditionnement de l’extension du proboscis, etc.). De telles approches pourraient servir de base de réflexion aux instances nationales et internationales pour la mise en place de nouvelles méthodes réglementaires (chapitre 8 et chapitre 9). Enfin, il sera fait état des modes d’action des classes d’insecticides neurotoxiques les plus utilisées (chapitre 10). L’exploration in vitro de ces mécanismes d’action est désormais un élément incontournable dans la prédiction fine des symptômes d’intoxication et des altérations comportementales chez les abeilles. Les avancées récentes dans ce domaine, rendues possibles par la publication du génome de l’abeille seront détaillées plus avant dans la deuxième partie de l’ouvrage.

Le séquençage du génome de l’abeille en 2006 a ouvert de nouveaux champs d’étude pour l’analyse de l’effet des pesticides. Parmi ceux-ci on peut citer l’évaluation de leurs effets sur l’activité génique, c’est-à-dire sur la surexpression ou la répression de certains gènes grâce à des approches d’analyse de puces à ADN ou de séquençage d’ARN messager -RNA-Seq. Le séquençage a aussi permis d’identifier et de cloner les cibles moléculaires de ces pesticides, ouvrant ainsi la voie à une analyse in vitro, par expression hétérologue, des modifications qu’ils produisent sur le fonctionnement de leurs cibles.

Les insecticides neurotoxiques touchent principalement les canaux ioniques exprimés au niveau synaptique et axonal. Une centaine de gènes a été identifiée chez l’abeille domestique Apis mellifera comme codant pour des canaux ioniques ou leurs sous-unités régulatrices. Ces 100 gènes se répartissent en deux grands groupes : les canaux activés par le potentiel (VGIC ou Voltage-Gated Ion Channels), et les canaux activés par un ligand (LGIC ou Ligand-Gated Ion Channels). Chacun de ces groupes comprend plusieurs types de canaux codés par un ou plusieurs gènes. On peut noter par exemple les canaux sodiques ou calciques, cibles des pyréthrinoïdes, pour les VGIC ou les récepteurs nicotiniques ou les récepteurs GABA, cibles respectives des néonicotinoïdes et des phénylpyrazoles, pour les LGIC (Figure 2).
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Figure 2 – Dendrogramme montrant l’homologie de séquences des gènes entre les différents types de canaux ioniques. Les gènes en rouge ont été isolés chez l’abeille.


Les chapitres suivants rassemblent un ensemble de données permettant de faire le point sur les connaissances actuelles sur les effets des insecticides sur la régulation de l’activité génique (chapitre 11) et sur les gènes codant pour les principales cibles des insecticides : les canaux dépendant du voltage, que ce soient les canaux potassiques (chapitre 12), sodiques (chapitre 13) ou calciques (chapitre 14), et les récepteurs activés par un ligand : récepteurs nicotiniques à l’acétylcholine (chapitre 15) ou récepteurs GABAergiques (chapitre 16). Les récepteurs RYR, qui sont des canaux calciques intracellulaires cibles d’une nouvelle classe d’insecticides les diamides, sont aussi détaillés (chapitre 17). Cette partie ne prétend bien évidemment pas proposer une étude exhaustive de l’ensemble des canaux présents chez l’abeille, tous les gènes n’ayant pas encore été isolés et caractérisés, mais elle propose une revue des données actuellement disponibles sur les gènes des cibles identifiées des insecticides neurotoxiques les plus utilisés. Deux annexes, (annexe 1 et annexe 2) en fin d’ouvrage présentent rapidement aux lecteurs désireux d’approfondir leurs connaissances sur les méthodologies utilisées pour ces travaux les techniques de biologie moléculaire et d’électrophysiologie, techniques à l’origine des nombreuses avancées décrites dans cet ouvrage.



1. Pierre Charnet, Claude Collet et Jean-Christophe Sandoz ont bénéficié de financements émanant de l’Agence Nationale de la Recherche (Bee-channels, ANR-13-BSV7-0010 ; Bee-O-Choc, ANR-17-CE20-0003 et Synaptic-Bee (ANR-20-CE34-0017) et Pesti-Penta (ANR-21-CE11-0016), du ministère de l’Agriculture et de l’Alimentation (France Agrimer, Ecophyto 2018) et de leurs organismes scientifiques de tutelle INRAE, INSERM, CNRS et Université de Montpellier.







PARTIE 1

COMPORTEMENT DE L’ABEILLE DOMESTIQUE ET SENSIBILITÉ AUX INSECTICIDES



CHAPITRE 1

Prolégomènes à la biologie des abeilles

Stephen Baghdiguian


« Nous crûmes étudier des choses, et nous trouvâmes des âmes »

Michelet – L’insecte 1857





La science des abeilles est l’étude de l’ensemble des processus par lesquels se reconstitue, à chaque génération, la structure fonctionnelle de la ruche. L’intérêt qui s’y attache est aussi vieux que le souci humain de comprendre la nature ; il ne fait que croître constamment grâce aux progrès des études scientifiques. L’acquisition des connaissances dans ce domaine comme tout autre, a marché de pair avec l’émergence et le déclin de théories successives. Ainsi, Aristote (384 av. J.-C.-322 av. J.-C.) discute des castes sociales, décrit avec beaucoup de précision le comportement et le rôle de la reine (qu’il pensait être le roi) et la paresse du faux bourdon. Il décrit aussi très précisément les différentes étapes du travail des ouvrières et remarque qu’une butineuse qui a trouvé une source de nourriture recrute très rapidement d’autres ouvrières pour l’exploiter. De façon encore plus remarquable, Darwin et Von Frisch confirmeront les observations d’Aristote selon lesquelles une même abeille butine toujours les fleurs d’une même espèce. Cette constance nécessite une connaissance des fleurs suffisante pour les distinguer les unes des autres ce qui implique un apprentissage. C’est ainsi, qu’à partir d’une simple observation s’est construite l’une des images les plus complètes du rôle de l’apprentissage et de la mémoire dans l’élaboration de comportements sociaux complexes. Sans entrer dans le détail, cet « apprentissage de la fleur » fait intervenir la capacité des abeilles à reconnaître et mémoriser la couleur, l’odeur, la forme (les abeilles apprennent plus rapidement les formes complexes que les formes simples). Plus encore, cet apprentissage nécessite l’intégration de ces différents paramètres en une « image mentale » de la fleur suffisamment discriminante pour rendre compte de l’observation d’Aristote.
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Figure 1.1 – Page de couverture imprimée d’une des nombreuses éditions de La vie des abeilles de Maurice Maeterlinck.


Après une longue période s’étendant jusqu’au XVIIe siècle, d’interprétations imaginaires voire poétiques (nous reviendrons plus longuement sur le quatrième livre des géorgiques de Virgile), l’accumulation des notions positives a été favorisée par l’émergence de la biologie expérimentale. C’est au naturaliste hollandais Swammerdam (1637-1680) que revient le mérite des premières découvertes significatives sur la biologie de l’abeille. Maurice Maeterlinck (1862-1949) (Maeterlinck, 1922) résume parfaitement les apports du naturaliste hollandais : « Swammerdam inventa les véritables méthodes d’observation scientifique, créa le microscope, imagina les injections conservatrices, disséqua le premier les abeilles, précisa définitivement par la découverte des ovaires et de l’oviducte, le sexe de la reine qu’on avait crue roi jusqu’alors, et du coup éclaira d’un rayon inattendu toute la politique de la ruche en la fondant sur la maternité. Il traça enfin des coupes et dessina des planches si parfaites qu’elles servent encore aujourd’hui à illustrer plus d’un traité d’apiculture » (Maeterlinck, 1922, p. 14-15, Figure 1.1). Toujours grâce à la méthode expérimentale, Réaumur (1683-1757) (De Réaumur, 1740) compléta en les précisant les observations de Swammerdam. Son intérêt pour l’architecture de la ruche le pousse à demander au géomètre Koenig (1712-1757), disciple de Bernoulli (1700-1782), la résolution du problème consistant à évaluer entre toutes les structures alvéolaires possibles celle qui peut être construite avec le minimum de cire et Réaumur de conclure : « Outre l’épargne de cire, qui résulte de la disposition des cellules, outre qu’au moyen de cet arrangement les abeilles remplissent le gâteau sans qu’il y reste aucun vide, il en revient encore des avantages par rapport à la solidité de l’ouvrage. L’angle du fond de chaque cellule, le sommet de la cavité pyramidale, est arc-bouté par l’arête que font ensemble deux pans de l’hexagone d’une autre cellule. Les deux triangles ou prolongements des pans hexagones qui remplissent un des angles rentrants de la cavité renfermée par les trois rhombes forment ensemble un angle plan par côté où ils se touchent ; chacun de ces angles, qui est concave en dedans de la cellule, soutient du côté de sa convexité une des lames employées à former l’hexagone d’une autre cellule, et cette lame, qui s’appuie sur cet angle, tient contre la force qui tendrait à les pousser en dehors ; c’est ainsi que les angles se trouvent fortifiés. Tous les avantages que l’on pouvait demander par rapport à la solidité de chaque cellule lui sont procurés par sa propre figure et par la manière dont elles sont disposées les unes par rapport aux autres » (Réaumur, 1734-1742, tome 5, p. 387-388). On sait aujourd’hui qu’à 45 °C, la cire se comporte comme un liquide viscoélastique qui s’écoule lentement pour former des hexagones à partir de structures tout d’abord circulaires (Karihaloo et al., 2013), voir Figure 1.2.
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Figure 1.2 – Changement de la forme des loges au cours du temps (ici les deux formes, à base cylindrique et à base hexagonale, coexistent sur la même photographie). Photo P. Charnet.


Passionné très jeune par les expériences de Réaumur sur les abeilles, François Huber (1750-1831) (Huber et Senebier, 1801) vouera sa vie entière à l’étude de ces insectes. Avec l’aide de François Burnens (1760-1837), il réalisera des études qui resteront les fondements de la science des abeilles. L’ensemble de ses observations seront publiées dans un ouvrage intitulé « Nouvelles observations sur les abeilles, 1792 » qui fut écrit sous forme de lettres à un autre pionnier de la biologie expérimentale, Charles Bonnet (1720-1793). Ce dernier, avait découvert la parthénogenèse chez le puceron grâce à d’élégantes expériences menées entre 1739 et 1740. C’est une fois encore, Maurice Maeterlinck qui rendra un vibrant hommage aux apports de François Huber à la connaissance des abeilles : « …et j’arrive à François Huber, le maître et le classique de la science apicole d’aujourd’hui. Huber, né à Genève en 1750, devint aveugle dans sa première jeunesse. Intéressé d’abord par les expériences de Réaumur, qu’il voulait contrôler, il se passionne bientôt pour ces recherches et, avec l’aide d’un domestique intelligent et dévoué, François Burnens, il voue sa vie entière à l’étude de l’abeille. Dans les annales de la souffrance et des victoires humaines, rien n’est touchant et plein de bons conseils comme l’histoire de cette patiente collaboration de l’un, qui ne percevait qu’une lueur immatérielle, guidait, par l’esprit, les mains et les regards de l’autre qui jouissait de la lumière réelle, où celui qui, à ce qu’on assure, n’avait jamais vu de ses propres yeux un rayon de miel, à travers le voile de ces yeux morts qui doublait pour lui l’autre voile dont la nature enveloppe toute chose, surprenait les secrets les plus profonds du génie qui formait ce rayon de miel invisible, comme pour nous apprendre qu’il n’est point d’état où nous devions renoncer à espérer et à chercher la vérité. » (Maeterlinck, 1922, p. 16-17). Sans être exhaustif, les principaux apports d’Huber sont l’invention de la ruche à cadres mobiles aujourd’hui utilisée par les apiculteurs du monde entier, la découverte de la fécondation des reines qui a lieu dans les airs lors d’un vol nuptial et de l’origine de la cire elle aussi produite par les abeilles dans des glandes situées sous l’abdomen. Enfin, à la suite d’une collaboration avec le naturaliste genevois Sénebier (Huber et Senebier, 1801), il s’intéresse à la respiration des abeilles et démontre que les abeilles ventilent et renouvellent l’air à l’intérieur de la ruche. Aucune de ces observations, n’a été infirmée depuis leur publication entre 1792 et 1801 ce qui est d’autant plus remarquable qu’Huber n’a jamais vu de ses propres yeux l’objet de ses recherches !
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Figure 1.3 – Page de titre de l’édition originale de l’ouvrage de Boissier de Sauvages sur l’origine du miel.


De façon connexe, d’autres auteurs, comme Pierre-Augustin Boissier de Sauvages de La croix (1710-1795), s’intéressent à l’origine du miel. Dans ses « Observations sur l’origine du miel » (Boissier de Sauvages, 1763) Figure 1.3, Boissier de Sauvages s’appuie sur des observations d’une remarquable précision pour défendre l’hypothèse (considérée comme curieuse à l’époque) que les abeilles n’utilisent pas seulement le nectar des fleurs, mais aussi le miellat (gouttelettes sur les feuilles) excrété par les pucerons : « Les pucerons sont les seuls animaux que je connaisse qui fabrique réellement du miel : leurs viscères en sont le vrai laboratoire ; ce mixte ou une bonne partie de sa totalité, n’est que l’excédent ou le résidu de leur nourriture dont ils se déchargent comme nous l’avons dit, par les voies ordinaires. Les Abeilles à qui l’on voudrait en faire honneur n’y ont de part qu’en qualité de manœuvres dont l’emploi est de ramasser les différentes espèces de Miélées : elles la mettent, comme on sait en entrepôt dans une espèce de jabot qu’elles tiennent près de la bouche, pour la reverser de-là dans leurs alvéoles qui en sont le magasin, sans y faire d’ailleurs de changement ou d’altération qui soit au moins, sensible » (Boissier de Sauvages, 1763, p. 15-16). Quand le miellat n’est pas récolté par les fourmis, les abeilles sont également capables de le récupérer. Elles le régurgitent ensuite pour former une substance assez proche du miel, mais moins liquide et à la saveur plus marquée que l’on appelle le « miellat des sapins ». Le miellat est un produit de la ruche moins abondant que le miel classique, car sa production dépend des conditions climatiques. La récolte du miellat n’est donc pas régulière. La théorie du miellat de Boissier de Sauvages ne semble donc pas si « curieuse ».

En parallèle à ces travaux, il existe également toute une littérature sur la valeur nutritive et les propriétés thérapeutiques du miel. Par exemple, Antoine Baumé (1728-1804) (Baumé, 1795) dans son traité de chimie écrit : « Le miel est blanc ou jaune. Le premier est le plus estimé, parce qu’il est le plus pur : le meilleur est celui qui vient de Narbonne ; mais d’autres pays en fournissent qui est presque aussi bon. Celui qu’on emploie dans la plupart des médicaments est le miel de Narbonne, et le miel blanc qui nous vient de Gâtinois ; le miel jaune des environs de Paris est employé dans les lavements » (Baumé, 1790, p. 439). Le miel de Narbonne (un miel de romarin avec une très faible teneur en eau) était un des multiples constituants de la thériaque de Montpellier élaborée dès le XVIe siècle par les professeurs de la faculté de médecine et les apothicaires de cette ville (Figure 1.4). Le miel entrait également dans la composition de l’oxymel (Figure 1.4), un mélange de vinaigre et de miel préconisé pour le traitement des ophtalmies par Antoine Chaumette (15..-16..) dans son Encheiridium practicum medico-chirurgicum de 1593. Depuis et sans aller plus loin dans les considérations historiques, les vertus antibactériennes, cicatrisantes, anti-inflammatoires et antioxydantes du miel sont de mieux en mieux connues et sont aujourd’hui à la base d’une forme de médecine douce, l’apithérapie.
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Figure 1.4 – Exemples de pots à pharmacie contenant des préparations à base de miel. De gauche à droite : Chevrette portant l’inscription : « Oximel.Comp. ». Faïence stannifère à décor polychrome. Montpellier, manufacture de Jacques Ollivier, fin XVIIe-début XVIIIe siècle. Collection Morand. Photo : LA3M CNRS/CL. Marc Michalczak ; Cruche portant l’inscription : « Mielle ». Faïence stannifère à décor bleu de cobalt et brun de manganèse. Montpellier, manufacture de Jacques Ollivier, première moitié du XVIIIe siècle. Pharmacie de la Miséricorde à Montpellier. Photo : M. Kerignard, Inventaire général région Occitanie. Pot de montre portant l’inscription : « Theriaque.Fin. ». Faïence stannifère à décor polychrome. Montpellier, manufacture de Jacques Ollivier, première moitié du XVIIIe siècle. Pharmacie de la Miséricorde à Montpellier. Photo : M. Kerignard, Inventaire général région Occitanie. Pot droit cylindrique portant l’inscription : « Miel Narbonne ». Faïence stannifère avec inscription au brun de manganèse. Varages, fin du XVIIIe ou début du XIXe siècle. Collection particulière. Photo : J. L. Vayssettes, SRA-DRAC Occitanie.
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Figure 1.5 – Page de titre de la traduction française de l’édition définitive de l’origine des espèces de Charles Darwin.


La théorie de l’évolution a ensuite généré des informations toujours plus vastes sur les bases biologiques qui sous-tendent à l’émergence de « l’esprit de la ruche ». Darwin (1809-1882) (Darwin, 1992, rééd.), consacrera d’ailleurs plusieurs pages de L’Origine des Espèces, 1859 (Figure 1.5, p. 278-289) à discuter de l’instinct des abeilles. Par exemple, concernant leur aptitude à construire des structures architecturales optimales, il note qu’il existe toute une progression vers la structure « idéale » chez diverses espèces d’abeilles : « Entre les cellules si parfaites de l’abeille, et la cellule éminemment simple du bourdon, on trouve comme degré intermédiaire, la cellule de la Melipona dosmestica du Mexique… La melipone forme elle-même un degré intermédiaire entre l’abeille et le bourdon ». Par l’expérimentation, il montre ensuite que la structure alvéolaire hexagonale est celle qui nécessite le moins de cire pour sa construction et utilise cet argument pour asseoir un peu plus encore le rôle déterminant de la sélection naturelle : « la sélection naturelle n’agissant que par l’accumulation de légères modifications de conformations ou d’instinct, toutes avantageuses à l’individu par rapport à ses conditions d’existence, on peut se demander avec quelque raison comment de nombreuses modifications successives et graduelles de l’instinct constructeur, tendant toutes vers le plan de construction parfait que nous connaissons aujourd’hui, ont pu être profitables à l’abeille ? La réponse me paraît facile : les cellules construites gagnent en solidité, tout en économisant la place, le travail et les matériaux nécessaires à leur construction » (Darwin, 1992, p. 278-289).

Contemporain de Darwin, Jean-Henri Fabre (1823-1915) par ses études expérimentales sur l’instinct des insectes a ouvert la voie aux travaux de Karl Von Frisch (1886-1982). En étudiant les abeilles solitaires, il découvre la relation entre le sexe de l’œuf et la taille de la cellule. Les abeilles du genre Osmie (Osmia rufa) construisent leurs nids dans des tiges creuses qui se présentent comme de petites logettes en terre disposées en ligne qu’elles ravitaillent de pollen et de miel avant de pondre un œuf dans chacune. Ces cellules ont des tailles différentes ; les premières construites sont significativement plus grandes et munies de plus de nourriture et Fabre observe qu’il existe une stricte corrélation entre la taille de la cellule et le sexe de l’abeille qui s’y développe : dans les grandes des femelles, dans les plus petites des mâles. L’interprétation de Fabre en est que le sexe de l’œuf est « à la disposition de la mère ». On sait aujourd’hui grâce aux astucieuses expériences d’Armand Descy que la taille des cellules dépend de la présence ou de l’absence de semence dans le réceptacle séminal (Descy, 1968). Au début de la construction du nid la présence de semence permet à l’abeille de féconder les œufs et elle construit des cellules de grandes tailles. Plus tard, l’épuisement de semence ne lui permettant plus de féconder les œufs, elle construit de petites cellules. Malgré une erreur d’interprétation, c’est toutefois Fabre qui observe le fait essentiel du lien entre le type de cellule et le sexe de l’œuf. C’est donc à lui que l’on doit comme le dit Descy d’avoir nettement « posé le problème de la détermination du sexe chez les abeilles solitaires ».
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Figure 1.6 – Représentation schématique de la danse des abeilles. Dessin original de Karl Von Frisch (Aus dem Leben der Bienen, Karl von Frisch, 1927).


L’abeille domestique constituait le modèle d’étude idéal pour analyser le caractère inné et héréditaire de l’instinct. En 1973, conjointement avec Konrad Lorenz (1903-1989) et Nikolaas Timbergen (1907-1988), Karl Von Frisch obtiendra le prix Nobel de physiologie et médecine pour ses travaux sur l’abeille. Sans les énumérer toutes, les découvertes de Von Frisch ont été déterminantes pour la compréhension du sens de l’orientation et de la communication chez les abeilles (Figure 1.6).

À mi-chemin entre science et littérature La vie des abeilles publiée par Maeterlinck en 1901 va bien au-delà d’une simple compilation de ce qui était connu sur les abeilles domestiques au début du XXe siècle. Outre un style admirable, l’ouvrage fourmille d’observations précises parfois basées sur des expérimentations réalisées par Maeterlinck lui-même. Une de ses intuitions la plus remarquable concerne les capacités individuelles d’apprentissage. Elle répond à une objection « que manquent rarement de faire ceux à qui l’on découvre la police et l’industrie surprenante des abeilles. Oui, murmurent-ils, tout cela est prodigieux mais immuable. Voilà des milliers d’années qu’elles vivent sous des lois remarquables, mais voilà des milliers d’années que ces lois sont les mêmes. Voilà des milliers d’années qu’elles construisent ces rayons étonnants auxquels on ne peut rien ajouter ni retrancher, et où s’unit dans une perfection égale, la science du chimiste, à celle du géomètre, de l’architecte et de l’ingénieur, mais ces rayons sont exactement pareils à ceux qu’on retrouve dans les sarcophages ou qui sont représentés sur les pierres et les papyrus égyptiens. Citez-nous un seul fait qui marque le moindre progrès, présentez-nous un détail où elles aient innové, un point où elles aient modifié leur routine séculaire : nous nous inclinerons et nous reconnaîtrons qu’il n’y a pas seulement en elles un instinct admirable, mais une intelligence qui a droit de se rapprocher de celle de l’homme ; et d’espérer avec elle on ne sait quelle destinée plus haute que celle de la matière inconsciente et soumise » (Maeterlinck, 1992, p. 273-274). Pour répondre à cette objection, Maeterlinck cite toute une série d’exemples qui démontre sans ambiguïté les capacités d’adaptation des abeilles à des situations nouvelles (Maeterlinck, 1992, p. 275-287). Depuis, l’intelligence des abeilles a fait l’objet de nombreuses études. Pour ne citer que la dernière, des chercheurs de l’Université de Melbourne en collaboration avec des chercheurs de l’Université de Toulouse viennent de démontrer que les abeilles étaient capables d’appréhender le concept de zéro au même titre que le perroquet gris du Gabon, les primates non humains et les enfants non encore scolarisés ! (Howard et al., 2018).

Un autre aspect fascinant de la vie de la ruche concerne le mode de communication des abeilles. De très nombreux auteurs se sont intéressés à cette question avant et après les travaux de Von Frisch. À titre d’exemple, c’est le révérend Ernst Spitzner qui est un des premiers à décrire la danse des abeilles en 1788. Depuis, deux hypothèses s’affrontent afin d’expliquer comment les ouvrières sont « recrutées » pour l’exploitation d’une source de nourriture : la communication d’informations par l’odeur ou par la dance (Figure 1.6). Ainsi, dans la première alternative ce ne serait pas seulement l’odeur de la fleur qui serait transmise aux autres butineuses mais une véritable « carte olfactive » du paysage traversé par l’abeille ayant découvert une nouvelle source de nourriture (Wenner et al., 1969). En ce qui concerne la seconde alternative, il est clair aujourd’hui que la dance joue un rôle majeur dans la communication des abeilles. Tout récemment, un système entièrement automatisé (ne faisant pas intervenir d’odeur) a été mis au point afin d’indiquer aux abeilles la direction à prendre pour trouver efficacement une source de nourriture (Wario et al., 2017). D’autres études révèlent un peu plus chaque jour l’extrême complexité du langage des abeilles. Par exemple, coexistent en permanence des signaux positifs et négatifs (envoyés par des abeilles différentes) qui renseignent la colonie sur la position d’une source de nourriture mais aussi sur la présence de prédateurs dans une zone riche en nectar. Ces boucles de rétroaction positive et négative faisant intervenir de multiples acteurs ont conduit au concept de « super-organisme ». Il est en effet possible d’établir une analogie directe entre l’homéostasie cellulaire qui nécessite en permanence l’intégration par les cellules de signaux positifs et négatifs au sein d’un environnement tissulaire lui-même changeant et le travail d’équipe des abeilles qui peuvent être assimilées à des systèmes multicellulaires autonomes et connectés (Nieh, 2010). Dans un cadre plus général, le niveau de sociabilité des insectes pourrait aussi jouer un rôle déterminant dans la résistance aux stress environnementaux (ce que certains auteurs appellent la « résilience des super-organismes ») et qui peut être défini comme la capacité à tolérer la perte de cellules somatiques (= les travailleuses) tant que la lignée germinale (= reine et faux bourdons) est maintenue (Straub et al., 2015). Cette résilience est toutefois d’autant plus étonnante, que la taille de l’effectif génétique efficace est très limitée chez les hyménoptères sociaux. Pour une part, les mécanismes mis en jeux dans le phénomène de résilience sont donc encore largement inexplorés.

Conjointement aux approches en éthologie expérimentale, l’ère post-génomique permettra-t-elle de mieux comprendre encore l’organisation sociale des abeilles ?

Par exemple, dans cette organisation en « super organisme », le goût et l’odorat jouent un rôle déterminant. Sous l’impulsion de Gene Robinson et de Francis Collin, le séquençage du génome de l’abeille publié en 2006 a ainsi permis d’identifier 170 gènes impliqués dans l’odorat ce qui est le triple de la Drosophile (Weinstock et al., 2006). Dans l’ensemble, l’ère post-génomique nous aidera peut-être à mieux appréhender ce que Maeterlinck appelait « l’esprit de la ruche » et à poursuivre l’analyse de cette organisation fascinante en utilisant des approches moléculaires et cellulaires. Mais dans cette compréhension, interviennent aussi, pour une part non négligeable, à la fois la nature aléatoire de certains événements et l’intégration des processus partiels à une propriété émergente liée à l’ensemble du système. Une des caractéristiques des objets biologiques est justement leurs propriétés émergentes liées à la nature souvent non-linéaires des processus mis en jeu. C’est sans doute à ces propriétés particulières qu’il faut imputer la difficulté d’établir un lien causal direct entre génotype et phénotype (ici un comportement social et individuel extrêmement élaboré). En d’autres termes, il y a un réel danger à voir dans le génome une sorte de puissance directrice de toutes les activités de la cellule et même de l’organisme. Dans le cas des abeilles, ces considérations, sont connexes à l’influence de la dynamique spatio-temporelle du « neurogénome » sur les changements du niveau d’agressivité des abeilles consécutif à une deuxième intrusion de la ruche (Shpigler et al., 2017). Pour ces mêmes raisons, il est peu probable que le séquençage du génome de l’abeille permette à lui seul d’expliquer l’« esprit de la ruche ». Il présente toutefois l’intérêt d’avoir facilité l’identification de la plupart des récepteurs membranaires et molécules impliqués dans le fonctionnement individuel et collectif des abeilles et dont les modes d’action seront analysés plus en détail dans la suite de cet ouvrage.

C’est d’une façon assez libre que je me suis efforcé de rendre l’essentiel de ce rapide historique sur la science des abeilles. Je souhaite donc que cette analyse cursive ne remplace pas, pour ceux qui veulent se former un jugement bien fondé, la lecture des textes originaux.

Enfin, et en guise de conclusion, revenons sur le quatrième livre des Géorgiques de Virgile (70 av. J.-C.-20 av. J.-C.) consacré aux abeilles. Les Géorgiques sont un manuel d’agriculture pratique rédigé en vers et de nombreux spécialistes de Virgile s’interrogent sur l’importance accordée aux abeilles dans cette œuvre. La première partie concerne l’élevage des abeilles (vers 1 à 280), la seconde, est un véritable mythe aux articulations complexes dans lequel Aristée, un pasteur d’Arcadie, a perdu ses essaims ayant involontairement causé la mort d’Eurydice. La nymphe Cyréné conduit alors Aristée auprès de Protée qui lui raconte comment Orphée est descendu aux enfers chercher Eurydice et comment par l’imprudence d’Aristée il l’a perdu une deuxième fois. Il faut donc apaiser Orphée par un sacrifice. Aristée s’exécute et du ventre du bœuf sacrifié sort un nouvel essaim d’abeilles. Comment comprendre pourquoi Virgile conclut un traité d’agronomie pratique par un mythe ?

Tout cela n’a-t-il pour but que de distraire le lecteur et créer par son dénouement un effet de surprise ou cela a-t-il une valeur métaphorique voire prophétique plus profonde ?

Aujourd’hui, du fait de notre « imprudence », les abeilles sont malades et la mort des ruches est devenue un problème écologique planétaire. Le syndrome d’effondrement des colonies d’abeilles après avoir touché l’Europe dès 1998, s’étend maintenant aux États-Unis (depuis 2006) et des mortalités anormales ont également été signalées en Asie et en Égypte. Les causes de cette hécatombe sont sans doute multiples et variées (virus, champignons, parasites, pratiques agricoles intensives, prédation par des araignées, qualité du sperme stocké par les reines etc.) et l’utilisation de certains pesticides (e.g. l’imidaclopride (Gaucho) et d’autres néonicotinoïdes comme la clothianidine (Poncho Pro)) contribue très certainement à cette mortalité massive. Sans aller jusqu’à expier nos erreurs en sacrifiant un taureau aux dieux de la nature, espérons que la recherche et l’identification des causes physiopathologiques sous-jacentes à la mort des abeilles nous aident à les sauver…





CHAPITRE 2

Abeilles : une diversité au-delà de l’abeille mellifère

Denis Michez


Le mot « abeille » évoque pour la grande majorité des personnes des petits animaux agités passant de fleurs en fleurs, vivant en colonie dans des ruches et produisant du miel. Pourtant, ces abeilles que nous pensons si bien connaître sont loin de se résumer à l’espèce domestiquée, Apis mellifera (Michez et al., 2019). En réalité, le mot biodiversité sied tout à fait à ce groupe d’insectes. Actuellement, les abeilles sont considérées comme un groupe monophylétique (celui des Apoidea Apiformes) – c’est-à-dire descendant d’un seul et même ancêtre appartenant lui-même au groupe – et qui comprend environ 1 200 genres répartis en 20 000 espèces. Elles occupent toute la surface du globe à l’exception des déserts polaires comme les zones de pergélisol (permafrost) où le sol est pratiquement gelé en permanence (Michener, 2007). En comparaison avec les 5 000 espèces de mammifères, on peut donc dire qu’il existe quatre fois plus d’espèces d’abeilles que de nos congénères mammaliens.


2.1. Descendantes des guêpes

Nous pouvons définir les abeilles au sens large sur base de plusieurs caractères. D’abord ce sont des insectes (six pattes) Hyménoptères (quatre ailes membraneuses). À l’intérieur des Hyménoptères, les abeilles font partie du groupe des apocrites et, à l’intérieur de celui-ci, de celui des aculéates. Elles possèdent la « taille de guêpe » des apocrites et, comme chez tous les aculéates, l’ovipositeur des femelles est transformé en un dard (ou aiguillon). Celui-ci est associé à une glande de lubrification qui, au cours de l’évolution, s’est transformée en glande à venin. Enfin, ces guêpes aculéates se répartissent en trois groupes : les Chrysidoidea (guêpes dorées, béthylides…), les Vespoidea (pompiles, scolies, fourmis, guêpes sociales, guêpes potières…) et les Apoidea (abeilles et guêpes fouisseuses ; Branstetter et al., 2017). On l’aura bien compris, les abeilles sont donc des descendantes de « guêpes », le qualificatif de guêpes ne renvoyant pas à un clade.




2.2. Adaptation aux plantes à fleurs

Primitivement, les Apoidea sont des guêpes prédatrices qui se distinguent des autres aculéates par la forme particulière de leur thorax et de leurs pattes postérieures. Mais, au sein de l’un de ces groupes de guêpes (les « apoïdes sphéciformes » ou « apoïdes vespiformes »), est apparu un groupe aux mœurs particulières : les abeilles encore qualifiées d’« apoïdes apiformes » (ou d’« Anthophila »). Elles s’y distinguent par leur mode d’alimentation : elles ne chassent pas mais collectent du nectar et du pollen. Celles-ci sont donc redevenues phytophages comme l’étaient les groupes primitifs d’Hyménoptères dont elles sont issues. Les abeilles sont donc des descendantes de guêpes, nectarivores et pollinivores (Murray et al., 2018).

Michener distingue 14 caractères morphologiques et éthologiques propres aux abeilles (Michener, 2007). Deux d’entre eux, directement liés à la récolte et au transport du pollen, les soies plumeuses (ou branchues) sur tout le corps, les pattes postérieures en partie élargies, sont faciles à observer. Par ailleurs, la glosse (ou langue) dont le rôle est primordial dans la collecte du nectar est aussi généralement longue et bien visible (Lechantre et al., 2019).

Les abeilles sont probablement apparues au milieu du Crétacé (–100 à –120 millions d’années) au moment où un nouveau groupe de végétaux, les plantes à fleurs, émergeait lui aussi. Il est donc très probable que la radiation des abeilles et des plantes à fleurs se soit faite simultanément – la diversification des unes ayant favorisé celle des autres et vice versa – par un mécanisme de coévolution diffuse (Danforth et al., 1999). Des fossiles d’abeilles ont été découverts dans plusieurs gisements, notamment l’ambre de la Baltique, témoignant d’une diversification relativement rapide de ce groupe (Michez et al., 2012). Actuellement deux familles fossiles ainsi que sept familles contemporaines sont généralement reconnues. Ces familles contemporaines sont souvent réunies en deux groupes, les abeilles à langue longue et les abeilles à langue courte (Figure 2.1). Les abeilles sont maintenant divisées en sept familles : Andrenidae, Apidae, Colletidae, Halictidae, Melittidae, Megachilidae et Stenotritidae, les Melittidae constituant le groupe frère des autres abeilles. Les six premières familles sont recensées en Europe (Figure 2.1), les Stenotritidae sont endémiques d’Australie.




2.3. Écologie des abeilles

La diversité des abeilles ne se traduit pas uniquement par à un grand nombre d’espèces, elle s’exprime également dans la très grande variété de comportements, de morphologies, de couleurs, de distributions et d’habitats. Les plus petites abeilles d’Europe (Ceratina parvula ou Nomioides minutissimus par exemple) mesurent à peine trois millimètres alors que les femelles des grandes abeilles charpentières (Xylocopa violacea et X. vaga) peuvent atteindre trois centimètres (Michez et al., 2019). Les couleurs peuvent aller du jaune au roux en passant par le gris ou le blanc. Les comportements, distribution et habitats sont tout aussi variés (Figure 2.1).
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Figure 2.1 – Phylogénie des familles d’abeilles basées sur des arguments moléculaires et morphologiques (d’après (Danforth et al., 2013)). Melittidae, femelle de Dasypoda hirtipes (cliché N. Vereecken). Apidae, femelle d’Anthophora aestivalis (Cliché N. Vereecken). Megachilidae, femelle d’Osmia niveata (Cliché N. Vereecken). Andrenidae, femelle d’Andrena fulva (cliché N. Vereecken). Halictidae, femelle de Lasioglossum sexnotatum (Cliché N. Vereecken). Stenotritidae, Ctenocolletes smaragdinus (cliché Laurence Packer, Université de York University, projet « Bee Tribes of the World photographic »). Colletidae, femelle et mâle de Colletes cunicularius (cliché N. Vereecken).


Les abeilles sauvages sont pour la plupart solitaires, c’est-à-dire qu’elles ne forment pas de société hiérarchisée composée d’individus reproducteurs (reine et mâles) et d’ouvrières stériles (Danforth et al., 2019). Leur biologie est finalement assez proche de la plupart des autres insectes, puisqu’on rencontre uniquement des mâles, des femelles et leur descendance. Le cycle de vie d’une abeille sauvage solitaire est très simple. Dès l’émergence, les mâles patrouillent à la recherche des femelles et l’accouplement a lieu dans l’environnement immédiat de leur naissance. La femelle consacrera ensuite l’essentiel de sa courte existence (quelques semaines au plus) à la confection d’un nid composé d’un faible nombre de cellules larvaires dans lesquelles elle accumulera du pollen, du nectar et autres dérivés floraux qui constitueront l’alimentation exclusive de sa progéniture. Les abeilles sauvages sont capables d’exploiter toutes sortes de micro-habitats pour y installer leur nid. La plupart d’entre elles sont terricoles et creusent elles-mêmes une galerie dans le sol, d’autres sont rubicoles et installent leurs quartiers dans les tiges de végétaux (ronce, fenouil, carotte sauvage, etc.), et certaines confectionnent leurs nids dans des anfractuosités préexistantes (tiges creuses, trous d’aérations dans les fenêtres ou les façades de maisons, etc.). D’autres espèces utilisent même des coquilles vides d’escargots pour nidifier.

La diversité s’exprime aussi dans le régime alimentaire des différentes espèces. Certaines espèces d’abeilles sont inféodées à un nombre réduit d’espèces végétales et ce tout au long de leur vie, de génération en génération (Michez et al., 2008). Les femelles de ces espèces d’abeilles qui récoltent du pollen exclusivement sur certaines espèces de plantes à fleurs sont dites « spécialistes », elles ont un régime alimentaire bien caractéristique, contrairement à l’abeille mellifère et à d’autres espèces dont les choix alimentaires sont beaucoup plus variés. On compte de nombreuses espèces « spécialistes », dont certaines visitent la bryone (l’andrène de la bryone, Andrena florea), d’autres les fleurs de campanules (p. ex. les chélostomes), de saule (p. ex. de nombreux andrènes dont l’andrène vague, A. vaga), les salicaires (p. ex. la mélitte de la salicaire, Melitta nigricans), les résédas (p. ex. l’abeille masquée, Hylaeus signatus), ou encore les fleurs de lierre (p. ex. la collète du lierre, Colletes hederae).

Certaines abeilles solitaires ont troqué leur existence laborieuse pour un mode de vie strictement parasitaire : on les appelle les abeilles « coucous ». Comme l’oiseau qui squatte le nid d’autres espèces pour y pondre ses œufs, ces abeilles sont passées maîtres dans l’infiltration des nids d’autres espèces d’abeilles sauvages. Une fois au cœur du nid, elles se débarrassent rapidement des œufs de l’abeille-hôte et déposent un œuf sur les réserves nutritives accumulées avant de quitter les lieux. Elles ne récoltent donc pas de pollen et elles ne construisent aucun nid. Les Nomada et les Epeolus font partie de ces abeilles parasites au look de guêpe (Smit, 2018).

Les abeilles jouent un rôle central dans l’équilibre des écosystèmes terrestres en participant de manière prépondérante à la pollinisation et donc à la reproduction sexuée de nombreuses plantes à fleur (Ollerton et al., 2011). La valeur patrimoniale des abeilles est triple : d’abord la valeur de leur biodiversité intrinsèque et bien sûr leur beauté associée (Michener, 2007) ; ensuite, leur valeur écologique : en participant à la reproduction sexuée et à la conservation de nombreuses espèces végétales sauvages, et de manière indirecte à la conservation des autres espèces animales (granivores, frugivores, phytophages) qui dépendent de ces plantes ; enfin leur valeur économique dans la pollinisation des cultures entomophiles (Chaplin-Kramer et al., 2014). Malgré cette valeur inestimable, de nombreuses espèces d’abeilles sont en déclin. Ce déclin est un fait, et personne ne remet en question que la conservation de nos espèces d’abeilles à l’échelle européenne voire mondiale pose un sérieux problème (Potts et al., 2010). Pourtant, ce déclin est documenté de façon très inégale (Nieto et al., 2014). Celui des abeilles mellifères a été bien étudié et est même établi à l’échelle mondiale. En revanche, le déclin des abeilles sauvages est annoncé dans plusieurs régions du monde, notamment par l’évaluation sous forme de liste rouge, mais il n’a été estimé réellement au niveau populationnel que dans des pays comme les États-Unis, la Belgique, les Pays-Bas et le Royaume-Uni, pour lesquels les données sont suffisamment précises, et uniquement pour certaines espèces (Duchenne et al., 2020).








CHAPITRE 3

La colonie d’abeilles : un système complexe et fragile

Amélie Noël et Jean-Christophe Sandoz



3.1 Introduction

Lorsqu’on s’approche d’une colonie d’abeilles domestiques, on ne peut qu’être subjugué par l’activité intense qui se déroule sur la planche d’envol, par l’action apparemment coordonnée de tant d’individus vivant ensemble dans un même nid. L’abeille domestique, Apis mellifera est un insecte social qui a atteint le niveau le plus élevé d’organisation sociale, l’Eusocialité. Cette organisation, que nous allons décrire dans les pages qui suivent, est caractérisée en particulier par une division du travail entre les différents membres de la colonie, la présence d’une caste stérile et un recouvrement temporel entre différentes générations (Winston, 1987). L’abeille domestique accompagne l’Homme depuis des temps immémoriaux (Crane, 1997) de sorte que sa biologie et son comportement ont fait l’objet de nombreuses observations et études au cours des âges (voir chapitre 1). Actuellement encore, un nombre important de Laboratoires universitaires dans le monde continuent à essayer de percer les mystères de ce super-organisme complexe.

La colonie d’abeille est composée de trois types d’individus : une reine, la seule femelle reproductrice de la colonie, quelques dizaines de milliers de femelles ouvrières (non fertiles en présence de la reine) et quelques centaines de mâles, produits uniquement en période de reproduction (Winston, 1987 ; Page Jr et Peng, 2001). Ces trois castes présentent un polymorphisme très marqué. La reine est l’individu le plus grand de la colonie. Elle possède un abdomen plus allongé que celui des ouvrières et une tête plus arrondie (Figure 3.1). Les mâles, quant à eux, sont plus trapus que les femelles, et possèdent une tête ronde, marquée par des yeux très développés (Figure 3.1).
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Figure 3.1 – Présentation morphologique des trois castes de l’abeille Apis mellifera, avec l’ouvrière à gauche, la reine au milieu, le mâle à droite.


Après s’être accouplée avec 15-20 mâles en dehors de la colonie (voir plus bas), la reine revient dans sa colonie pour y passer le reste de sa vie, environ 3 à 5 ans. Durant cette période, elle va pondre des œufs fécondés qui donneront des ouvrières et à certaines périodes de l’année, des œufs non fécondés qui donneront des mâles. Ainsi, toutes les femelles de la ruche sont des individus diploïdes, c’est-à-dire portant deux paires de chromosomes dans leurs cellules. Les mâles, quant à eux, sont haploïdes (une seule série de chromosomes). La reine s’étant accouplée avec de multiples mâles, les ouvrières appartiennent par conséquent à autant de lignées génétiques différentes (appelées lignées paternelles). Chez les insectes sociaux, cette diversité génétique est considérée comme bénéfique pour la survie de la colonie, lui procurant de meilleures capacités d’adaptation, en particulier comportementale, face aux stress (Jeanson et Weidenmuller, 2014). Les ouvrières ne peuvent pas s’accoupler, mais il arrive, lorsque la reine est faible ou morte, qu’elles pondent des œufs non fécondés, haploïdes, qui donneront des mâles. Tout au long de la vie de la colonie, ce sont les ouvrières qui prennent en charge l’ensemble des tâches nécessaires au bon fonctionnement de la ruche. Lorsqu’ils sont présents, les mâles ne semblent participer à aucune tâche au sein de la ruche, mais quitteront celle-ci après 7-12 jours pour participer à des vols de fécondation (voir plus bas).




3.2 Les différents comportements au sein de la colonie


LA RÉPARTITION DES TÂCHES CHEZ LES OUVRIÈRES


Les ouvrières s’occupent de toute l’intendance de la ruche grâce à une organisation sociale basée sur un polyéthisme d’âge (Winston, 1987). Ainsi, au fur et à mesure de sa vie, chaque ouvrière va diversifier ses activités et évoluer dans les tâches qu’elle réalise, ceci aussi en fonction de son expérience, de l’âge moyen des autres abeilles de la colonie et des besoins de celle-ci (Schmickl et Crailsheim, 2004). De nombreuses études ont cherché à décrire l’ensemble des tâches réalisées par les ouvrières dans la colonie. Par exemple, sur la base de longues observations, Seeley a divisé les ouvrières en 4 sous-castes : les nettoyeuses, les bâtisseuses, les magasinières et les butineuses (Seeley, 1982). En général, une ouvrière va commencer par assurer des tâches à l’intérieur de la ruche (soin au couvain, construction du nid, magasinage) avant de passer à des activités externes au nid (gardiennage, recherche de nourriture) (Arathi et al., 2000). Cette transition de l’intérieur vers l’extérieur du nid est retrouvée chez de nombreux insectes sociaux, et s’explique par le fait que les tâches d’extérieur sont plus risquées pour les individus (froid, déshydratation, prédation, etc.) que les tâches d’intérieur. Les ouvrières ne sont pas spécialisées pour une seule activité mais plutôt pour un ensemble de tâches. Seules les ouvrières de 0-1 jour réalisent pour seule tâche le nettoyage des cellules (Seeley, 1982). La Figure 3.2 présente un exemple de répartition des tâches observées en fonction de l’âge des abeilles (Winston, 1987). Nous décrivons ci-après les différents comportements manifestés par les abeilles en lien avec les tâches qu’elles entreprennent.


Comportement hygiénique

Le nettoyage des cellules, autrement appelé comportement hygiénique, est un ensemble de comportements stéréotypés qui permet à la colonie de se protéger et d’éviter la propagation de maladies et d’infections au sein du couvain. Ce mécanisme lui permet par exemple de se défendre contre l’acarien parasite Varroa destructor (Spivak et Gilliam, 1998 ; Noël et al., 2020). Les ouvrières ayant un comportement hygiénique sont capables de détecter les larves malades, d’ouvrir les cellules operculées et d’en enlever le contenu (Arathi et al., 2000). Ce comportement permet aussi la réutilisation des cellules au cours de la vie de la ruche. En effet, les ouvrières nettoient les cellules des débris, cadavres ou larves infectées, ce qui va permettre à la reine de pondre dans des cellules propres et ainsi économiser de l’énergie sur la création de nouvelles cellules (Winston, 1987 ; Schmickl et Crailsheim, 2004). Ce comportement est très recherché par les apiculteurs afin de maximiser la résistance de leurs ruches.




Soins au couvain et à la reine

Les ouvrières deviennent nourrices lorsque leurs glandes hypopharyngiennes et mandibulaires sont complètement développées. Elles ont en général entre 5 et 16 jours (Figure 3.2). Les nourrices approvisionnent continuellement les larves en nourriture afin que celles-ci ne manquent pas des nutriments nécessaires à leur bon développement (Schmickl et Crailsheim, 2004). Pour s’assurer que le couvain a été bien nourri et qu’il n’est pas malade, il est inspecté très fréquemment (Arathi et al., 2000). Au début de la vie de la larve, les ouvrières déposent une goutte de gelée nutritive dans son alvéole. Cette gelée alimentaire, aussi appelée gelée royale, est principalement sécrétée par les glandes hypopharyngiennes résultant de la digestion du pollen par les ouvrières (Haydak, 1970). Les larves qui sont destinées à devenir des reines reçoivent de la gelée royale jusqu’à l’operculation de leur cellule tandis que les futures ouvrières n’en reçoivent que pendant les 3 premiers jours. Ces dernières sont nourries par la suite avec un mélange de gelée royale, de pollen et de miel (Haydak, 1970 ; Page Jr et Peng, 2001). En plus de nourrir le couvain, les nourrices alimentent les mâles adultes lorsqu’ils sont présents dans la colonie, ainsi que la reine, ce qui participe au « comportement de cour » : lorsque la reine se déplace dans la colonie, les ouvrières s’écartent de son passage, mais dès qu’elle s’arrête, ses filles l’entourent pour la toiletter et la nourrir (Seeley, 2010).




Construction du nid

Les rayons d’une colonie d’abeilles sont construits en cire. Les abeilles la produisent elles-mêmes grâce à des glandes cirières situées sur la face ventrale de leur abdomen (Cassier et Lensky, 1995). Après quelques jours de vie, ces glandes sont matures et les ouvrières peuvent alors participer à la construction du nid (Hepburn et al., 1991). Les bâtisseuses sécrètent de la cire pour réparer les cellules endommagées, construire de nouveaux rayons ainsi qu’operculer les cellules des larves prêtes à subir leur mue nymphale, ou contenant des réserves alimentaires. Lorsqu’elles sont bâtisseuses, les abeilles alternent souvent entre soin au couvain et construction de rayons afin de laisser le temps à leurs glandes cirières de sécréter la cire (Winston, 1987).

À la différence de la construction, l’operculation peut aussi être réalisée par de très jeunes ouvrières n’ayant pas encore de glandes matures. Dans ce cas, les bâtisseuses déposent des morceaux de cire au niveau des cellules à operculer renfermant les nymphes ou le miel (Free, 1979). Une centaine d’ouvrières vont alors se relayer pour travailler cette cire et permettre l’operculation complète de la cellule (Winston, 1987).




Magasinage

Les ouvrières manipulant les ressources au sein de la ruche ont environ 11 à 18 jours (Figure 3.2) (Seeley, 1982 ; Schmickl et Crailsheim, 2004). Ces magasinières sont chargées de stocker et de surveiller les réserves en nectar et en pollen.
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Figure 3.2 – Répartition des tâches en fonction de l’âge des ouvrières chez l’abeille domestique Apis mellifera (modifié d’après Seeley, 1982).


Les butineuses stockent le nectar qu’elles prélèvent sur les fleurs dans leur jabot, sorte de réservoir d’une contenance de 50 à 70 µl. Lorsqu’elles reviennent à la ruche, elles confient ce nectar à 2 ou 3 magasinières par trophallaxie (Abou-Shaara, 2014). Avant de l’entreposer dans une alvéole, l’ouvrière va faire évaporer l’eau contenue dans le nectar. Pour ce faire, elle ouvre et ferme plusieurs fois ses pièces buccales afin d’exposer le nectar à l’air. Si le nectar est encore trop riche en eau, il est déposé dans une cellule et déshydraté par ventilation jusqu’à ce qu’il soit à environ 18 % d’humidité (Winston, 1987).

Le pollen est déposé directement par les butineuses dans une alvéole. Il est en général stocké à proximité voire à l’intérieur de la zone de couvain. Le pollen est principalement consommé par les nourrices afin qu’elles puissent sécréter la gelée nourricière nécessaire aux autres habitants de la ruche (Crailsheim, 1992).




Ventilation

La ruche possède son propre microclimat. La température au niveau du couvain est maintenue entre 34 °C et 35 °C avec une hygrométrie élevée (Free, 1979 ; Schmickl et Crailsheim, 2004). On sait que des variations relativement faibles de cette température peuvent entraîner des défauts de développement des circuits neuronaux du cerveau des abeilles (Groh et al., 2004). Afin d’assurer une certaine homéostasie, les ouvrières sont capables de contrôler les niveaux d’humidité, de CO2 ainsi que la température grâce au comportement de ventilation. Pour cela, l’abeille se positionne au niveau de l’entrée de la ruche, relève son abdomen avec son extrémité vers le bas et bat des ailes pour créer un courant d’air (Winston, 1987). En cas de température trop élevée, cette ventilation va faire baisser la température permettant de protéger les larves, en particulier de la dessiccation. En cas d’humidité trop importante, cela va permettre de faire évaporer l’eau de la ruche plus rapidement (Abou-Shaara et al., 2017). La ventilation est un de ces exemples de comportements pour lesquels il a été montré que la diversité génétique au sein de la ruche est un atout important pour l’adaptation des abeilles à leur environnement. En effet, des colonies contenant de nombreuses lignées paternelles (voir Introduction) posséderont toute une gamme d’ouvrières plus ou moins sensibles à la température et qui commenceront à ventiler plus ou moins vite lors d’une augmentation de température. De telles colonies montrent une bien meilleure régulation thermique que des colonies ne présentant qu’une seule lignée paternelle, et assurent donc potentiellement un meilleur développement au couvain (Jones et al., 2004).




Gardiennage

Les gardiennes ont en général entre 12 et 25 jours (Figure 3.2). Elles réalisent cette tâche de surveillance de la ruche pendant un peu moins de 2 jours au cours de leur vie (Breed et al., 2004). Le risque de blessures ou de mort chez les gardiennes étant très élevé, elles sont remplacées régulièrement (Breed et al., 1992). Elles se placent au niveau de la planche d’envol, les 2 pattes postérieures relevées et les antennes vers l’avant. Chaque gardienne scrute un endroit précis à l’affût de possibles intrus (Winston, 1987). Lorsqu’une gardienne repère l’arrivée d’une autre abeille sur la planche d’envol, elle réalise des contacts antennaires avec celle-ci, afin de lire sa « carte d’identité » olfactive. Il s’agit d’un mélange d’hydrocarbures à longues chaînes, présents sur leur cuticule et qui, outre leur fonction de protection contre la dessiccation, renseignent aussi sur l’appartenance ou non à la colonie (Dani et al., 2005). Si l’individu entrant s’avère provenir de la ruche ou s’il est muni de ressources alimentaires et que la colonie est en manque de vivres, il est autorisé à rentrer dans le nid (Winston, 1987 ; Breed et al., 2004). Si, a contrario, il s’agit d’un individu inconnu (ou d’une autre espèce), l’alerte est passée grâce à l’émission de composés volatils (phéromones, voir plus bas) afin de recruter d’autres gardiennes et permettre de l’expulser. À ce stade, une autre identification peut être réalisée afin de définir s’il s’agit d’une réelle menace nécessitant une attaque massive. En effet, lors de la visite de grands prédateurs comme des oiseaux ou des mammifères, la principale stratégie adoptée par les abeilles est de recruter un maximum d’individus. Ces abeilles recrutées détectent leur cible visuellement grâce à ses mouvements, ou olfactivement par ses émissions de CO2. En plus de piquer leurs ennemis, les abeilles montrent des comportements de menace, en volant rapidement dans leur direction et en se heurtant à eux tout en bourdonnant fortement (Nouvian et al., 2016).




Recherche de nourriture

La dernière tâche dans la vie d’une ouvrière est le butinage qu’elle débutera vers 21 jours et qu’elle assurera jusqu’à la fin de sa vie (Figure 3.2). La vie de butineuse commence par des vols d’orientation. Lors de ces vols, la jeune butineuse réalise des cercles de plus en plus grands autour de la ruche (Free, 1979). Au fur et à mesure de ces vols, les abeilles parcourent une distance de plus en plus grande pour une durée de vol constante (Capaldi et al., 2000). Ainsi, avec l’expérience, elles se mettent à voler de plus en plus rapidement. Ces vols vont leur permettre d’enregistrer la position de la ruche dans son environnement.

Il existe deux types de butineuses : les abeilles éclaireuses et les abeilles recrutées. Les éclaireuses partent en premier afin de repérer l’emplacement des meilleures sources de nourriture. Lorsqu’elles retournent au nid, elles vont communiquer ces emplacements aux abeilles recrutées grâce à leurs danses (von Frisch, 1967 ; Abou-Shaara, 2014). Elles vont aussi leur procurer des informations concernant la qualité des ressources découvertes (pollen et nectar) grâce à un échange de nourriture par trophallaxie (Winston, 1987 ; Abou-Shaara, 2014). Les abeilles recrutées représentent 40 % à 90 % de la population de butineuses. Ce système de communication permet un gain de temps et une économie d’énergie importants, assurant une optimisation de la recherche de nourriture (Van Nest et Moore, 2012).


Régulation du butinage du nectar

Le but des butineuses est de ramener à la ruche les ressources nécessaires à son bon développement : pollen (source de protéines), nectar (source de sucres), propolis (résine) et eau. Le type de nourriture qu’elles vont chercher est corrélé avec leur sensibilité sensorielle envers le sucre (appelé aussi « seuil de réponse au sucre ») (Pankiw et Page Jr, 2000). En général, les individus très sensibles au sucre (i.e. ayant un seuil de réponse au sucre bas) vont chercher de l’eau et du pollen, et vont commencer à butiner plus jeune que les abeilles peu sensibles (i.e. ayant un seuil de réponse au sucre haut) qui elles s’occuperont du nectar (Pankiw, 2005 ; Abou-Shaara, 2014). En effet, ces dernières sont plus exigeantes quant à la qualité du nectar qu’elles collectent, et ne ramènent à la colonie que le plus concentré en sucre et donc le plus nutritif. Le sucre, en plus d’être impliqué dans la nutrition des abeilles, joue un rôle important de récompense dans les processus d’apprentissage au moment du butinage. En effet, les abeilles ont des capacités cognitives qui leur permettent d’apprendre les caractéristiques sensorielles des fleurs qu’elles visitent (Menzel, 1999). Elles sont donc capables d’associer la couleur ou l’odeur de ces fleurs à la récompense de sucre qu’elles obtiennent dans le nectar, de mémoriser cette information et de l’utiliser au cours de ce vol de butinage ou des prochains (Menzel, 1999 ; Giurfa, 2007 ; Sandoz, 2011).




Régulation du butinage du pollen

Les abeilles sont aussi capables d’optimiser leur recherche de nourriture en estimant le gain énergétique de chaque source de nourriture en fonction de l’énergie nécessaire pour le récupérer (Schmickl et Crailsheim, 2004). Le butinage est aussi corrélé avec les réserves de pollen présentes dans la ruche. En effet, a contrario du nectar qui leur permet d’anticiper un hiver trop long, le stock de pollen leur permet seulement d’assurer le nourrissage des larves pendant quelques jours. La qualité du pollen récolté va aussi conditionner le butinage. Si les réserves sont principalement constituées de pollen peu nutritif, le butinage s’intensifiera afin de combler ces carences (Pernal et Currie, 2001 ; Abou-Shaara, 2014). Les butineuses s’occupent elles-mêmes de stocker le pollen qu’elles rapportent, ce qui leur permet de percevoir l’état des réserves de pollen de la colonie. Cependant, aucun individu ne peut avoir connaissance de l’ensemble des réserves par ses propres contacts avec les cellules de stockage. On pense donc que même les butineuses n’ayant pas un bon accès aux réserves connaissent l’état de celles-ci. D’une part, la communication entre les individus par trophallaxie représenterait un canal d’informations important pour les butineuses, leur permettant de jauger l’état des ressources grâce à l’apport protéique de la gelée alimentaire (Weidenmüller et Tautz, 2002). D’autre part, on sait que les phéromones de couvain stimulent le butinage. À mesure que la quantité de couvain augmente, la quantité de phéromones libérée par le couvain augmente incitant les abeilles à intensifier le butinage (Schmickl et Crailsheim, 2004 ; Abou-Shaara, 2014). Ainsi, la recherche alimentaire est finement contrôlée par un ensemble de facteurs permettant la bonne survie de la colonie.








COMPORTEMENTS DES AUTRES CASTES



La reine

Le seul rôle, cependant crucial, de la reine au sein de la colonie est de produire la génération d’individus suivante. Au cours d’une seule journée, une reine peut pondre près de 1 500 œufs, dans la majorité des cas des œufs fécondés donnant des ouvrières. En période de reproduction, elle pond aussi quelques centaines d’œufs non fécondés, qui deviendront des mâles (Seeley, 2010). Grâce aux phéromones qu’elle émet, la reine contrôle totalement la reproduction de la ruche. Ses phéromones inhibent en particulier le développement des ovaires des ouvrières, et les incitent à s’occuper d’elle en la nourrissant et en la toilettant (Hoover et al., 2003 ; Pankiw, 2004). Cependant, lorsque la reine est vieillissante ou malade, ce contrôle peut se relâcher et les ouvrières se mettent alors à pondre des œufs non fécondés, produisant ainsi des mâles. Par ailleurs, lorsque l’effet des phéromones de reine se fait moins important, les ouvrières commencent aussi à construire des cellules royales (Winston, 1987). Ces cellules particulières vont permettre le renouvellement de la reine, une fois que l’ancienne reine aura disparu ou aura essaimé (voir plus bas). Lorsque la première jeune reine sort de sa cellule royale, elle prévient de sa sortie en « chantant » grâce à la vibration de son thorax sur le cadre de couvain (Seeley, 2010). Ce chant est perçu par les autres jeunes reines qui y répondent à travers la paroi de leurs cellules manifestant aussi leur présence (Hrncir et al., 2005). Cette réponse permettrait d’attirer l’attention des ouvrières vers les reines encore operculées afin que celles-ci repoussent les attaques de la première reine émergente (Hunt et Richard, 2013). En effet, cette première reine contrôle systématiquement les autres cellules royales et cherche à éliminer ses rivales, en piquant à travers les cellules. Dès qu’une autre jeune reine émerge, un combat à mort s’engage entre elles, au cours duquel chacune essaye de piquer l’autre (Butz et Dietz, 1994).

Une fois mature sexuellement (après environ 7 jours), la jeune reine commence ses vols nuptiaux. Elle peut alors parcourir jusqu’à 3 km pour trouver une aire de congrégation où se sont regroupés des milliers de mâles (Koeniger et al., 2014). La reine étant polyandre, elle va s’accoupler avec 10 à 20 mâles venant des ruches alentour (Seeley, 2010). Une fois la phase de copulation terminée, la reine stocke les différents spermes dans sa spermathèque, ce qui lui permettra de pondre des œufs toute sa vie, et de choisir entre pondre des œufs fécondés ou des œufs non fécondés. Le type d’œuf produit dépend du type d’alvéole dans lequel il est pondu, les ouvrières étant pondues dans des alvéoles de petite taille et les mâles dans des alvéoles de grande taille (Brutscher et al., 2019). Des œufs de femelles, qui se développeront en reines du fait de leur nourrissage, sont pondus dans les cellules dites « royales », plus larges et pendant souvent à l’extrémité d’un rayon (Seeley, 2010).




Les mâles

Les mâles ne sont présents dans la colonie qu’en période de reproduction et ne sont pas impliqués dans la répartition des tâches. Ils sont nourris et soignés par les ouvrières jusqu’à leur maturité sexuelle (entre 7 et 12 jours), puis ils partent à la recherche d’une reine vierge à féconder. De la même manière que les ouvrières, ils commencent par effectuer des vols d’orientation autour de la colonie, avant d’entamer de véritables vols de reproduction. Par un processus encore peu connu mais incluant possiblement la production de phéromones (Bastin et al., 2017a ; Bastin et al., 2017b ; Mariette et al., 2021), ils se regroupent avec d’autres mâles venant des ruches avoisinantes pour former des congrégations à 5-40 m du sol et jusqu’à 8 km de leurs colonies (Koeniger et Koeniger, 2000). Lorsqu’une reine vierge traverse une telle congrégation, les mâles la poursuivent afin d’essayer de l’inséminer. Cette course-poursuite va prendre la forme d’une comète dans le ciel, avec à son extrémité la reine suivie de tous les mâles (Gries et Koeniger, 1996). Lorsqu’un mâle est en position d’inséminer la reine, il sort son endophallus et peut ainsi déposer sa semence au sein de l’oviducte de la femelle. Une fois son éjaculat libéré, l’endophallus se déchire et le mâle tombe et meurt dans les minutes ou les heures qui suivent l’accouplement (Winston, 1987 ; Brutscher et al., 2019). Ce processus se reproduit entre 15 et 20 fois, avant que la jeune reine retourne dans sa colonie et commence à pondre.






COMPORTEMENT COMMUN DE LA COLONIE : L’ESSAIMAGE


L’essaimage est un des modes de reproduction des abeilles. Il a lieu en général lorsque la colonie devient trop importante pour que les phéromones de la reine actuelle puissent avoir un impact sur tous les individus. Comme évoqué plus haut, lorsque la présence phéromonale de la reine se fait moins forte, les ouvrières commencent à produire de nouvelles reines (Pankiw, 2004). Pendant le développement de ces reines, l’ancienne reine perd environ 25 % de son poids du fait d’une baisse de son nourrissage par les ouvrières et d’une constante activité. Cette perte de poids lui permet de retrouver l’aptitude de voler (Seeley, 2010). La vieille reine quitte alors le nid avec plusieurs milliers d’ouvrières. Il peut aussi se produire des essaimages secondaires après le départ de la vieille reine, qui sont constitués d’une jeune reine vierge et d’une partie des individus restant dans la colonie originelle (Seeley, 2010). Ceux-ci sont plus fragiles principalement à cause d’un nombre d’ouvrières plus faible. Néanmoins, avec assez de vivres, un essaim secondaire peut être à l’origine de colonies très populeuses (Winston, 1980). Les nouvelles colonies essaimantes vont chercher un endroit adapté à la construction d’un nouveau nid permettant le stockage de nourriture et l’élevage de nouveaux individus (Seeley, 2010). Dans un premier temps, des abeilles éclaireuses vont partir dans toutes les directions à la recherche de sites potentiels de nidification. Pour ce faire, elles peuvent partir à plusieurs kilomètres de l’essaim (Seeley et Buhrman, 1999). À leur retour, les éclaireuses dansent pour communiquer l’emplacement du site de nidification intéressant que chacune a trouvé (Seeley et Buhrman, 1999 ; Schneider et Lewis, 2004). Le choix du site de nidification par la colonie est réalisé selon un processus de quorum. Il est ainsi nécessaire qu’un certain nombre d’abeilles indique un même site pour que l’essaim prenne la décision de s’y installer. Ainsi, dès que 10-15 abeilles proposent en même temps le même site, les éclaireuses commencent à émettre des pulsations sonores caractéristiques (en anglais piping, Seeley et Visscher, 2003). Ce signal avertit les autres ouvrières qu’il est temps de réchauffer leurs muscles afin de se préparer au vol vers leur nouveau nid (Seeley et Tautz, 2001). Lorsque l’essaim est prêt pour le départ, des ouvrières vont courir en zigzag sur l’essaim en bourdonnant et le signal vibratoire va augmenter jusqu’à l’envol (Schneider et Lewis, 2004). Ce signal vibratoire est réalisé tout au long de la recherche de nid et permettrait de garder les ouvrières en activité et de coordonner le départ vers leur nouveau nid (Donahoe et al., 2003).
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