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BIOLOGIE DE IL’ABEILLE
REVUE GENERALE JUSQU’EN 1956

PAR

Rémy CHAUVIN
Station de Recherches Apicoles, Bure-sur-Yvette

Cet exposé est le premier d'une série de revues générales ayant pour
but d’exposer aux chercheurs et praticiens 'état de nos connaissances
sur la biologie de l'abeille. J'y attacherai beaucoup plus d’importance
aux travaux récents qu’aux amnciens, en ne citant ces derniers que lorsque
leur intérét est resté indéniable. D’autre part, je laisserai sciemment de
nombreuses lacunes (je ne parlerai pas par exemple du comportement de
butinage ni de la reproduction) qui seront comblées par d’autres revues
de MM. LrcoMmMTE, I,OUVEAUX, VUILLAUME, L,AVIE, DARCHEN et de
Mie PaIn.

Nous prendrons les phénomeénes dans leur ordre biologique en nous
attachant particuliérement aux données nouvelles et peu connues et en
négligeant ce qui a été exposé depuis longtemps dans tous les manuels.

Elevage et Biologie de la Reine

Une colonie vient d’étre rendue orpheline accidentellement ou par
les soins de 1’Apiculteur. Que va-t-il se passer ? Pour le comprendre, il
faut connaitre d’abord les lois qui gouvernent I'élevage du couvain. On
sait qu'en moyenne les larves sont visitées par les nourrices toutes les
deux ou trois minutes. Mais chaque visite ne correspond pas a une prise
de nourriture. Un auteur japonais, KUWABARA (1947), a étudié le phéno-
mene de plus prés ; il a constaté que les larves d’ouvriéres de 1 4 3 jours
sont nourries dans une colonie normale trois fois par heure. Lorsque la
reine vient d’étre enlevée, toutes les larves jeunes sont alors nourries dix
fois par heure. Mais, aprés 48 heures, la cadence décroit graduellement
chez les larves d’ouvriéres, alors qu’elle augmente encore pour les larves
de reines, pour atteindre son maximum au moment de la troisiéme mue
(jusqu’a 25 fois par heure). Dans les colonies orphelines, les larves d’ou-
vriéres sont d’ailleurs operculées au bout de 111 heures contre 130 dans
les colonies normales et les nymphes d’ouvriéres possédent trois fois plus
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d’ovarioles (sans doute a cause du nourrissement plus intense) ; les glandes
pharyngiennes sont aussi trés développées. I)'ailleurs, dans les groupes
de jeunes abeilles sans reine, les nourrices commencent leur office 4 un
dge plus précoce et le continuent plus longtemps que daus les colonies
normales. Fn un mot, le nourvissement excessif semble un facteuy important
dans la formation des reines. Un auteur allemand, GONTARSKI (1953),
précise les données de KuwaBara, en ajoutant que, méme dans une colo-
nie normale, les ouvriéres ne regoivent pas la méme quantité de gelée,
au début ; d’ailleurs, le nombre de visites que leur font les nourrices n’'est
pas le méme non plus (chaque visite ne correspondant pas forcément,
comme nous venons de le voir, a une distribution effective de nourriture).
La quantité de gelée donnée a chaque larve est de 3 mg environ, avec
d’importantes fluctuations, mais, aprés un orphelinage, cette quantité
peut dépasser 20 mg (voir plus loin).

Le nombre des cellules royales

I.a production de cellules royales par les ouvriéres est trés différente
suivant les colonies, la saison et le degré d’avancement de I'élevage. Il
semble que le maximum de production des cellules femelles est atteint
lorsque cesse la construction des cellules de males, phénoméne qui serait
du plus haut intérét si on pouvait I'établir plus solidement (GOETZE, 1954).

Le volume et la taille des cellules royales sont variables. KoMAROV
trouve que le volume moyen est de 824 millimétres cubes ; mais, en dehors
des périodes de miellées, il peut descendre a 728 et méme jusqu’'a 295;
ces valeurs sont aussi variables que la qualité des reines elles-mémes
(TarRANOV et BURTOV, 1949).

Lorsque l'apiculteur greffe des larves au premier stade a l'intérieur
de cupules artificielles, un certain nombre de cellules seulement sont prises
en charge par les abeilles. Une substance d’acceptation instable et vola-
tile peut imprégner les cires si on les laisse un jour ou deux al'intérieur
d'une ruche quelcongue avant la greffe. Mais une substance répulsive ou
inhibitrice de 1'acceptation se trouve déja dans les cires et vient interfé-
rer avec la premiére. I)aprés de toutes récentes recherches (CHAUVIN
et VUILLAUME) elle se confondrait avec la propolis, ou serait déposée dans
la propolis par les abeilles. Il est encore impossible de dire sil’ectohormone
de PaIN, qui se confond avec la “‘queen substance” de BUTLER (inhibitrice
de la formation des cellules royales) est incorporée telle quelle par les
abeilles a la propolis. 11 est en tout cas assez difficile de supposer que cette
propriété inhibitrice tient a la propolis elle-méme.

Laforme descupulesroyales artificielles que l'on présente aux abeilles
peut varier dansune large mesure, ainsi que 1'a montré VUILLAUME (1956).
Lesnourrices admettent des cellules rondes, hexagonales oucarrées, et méme
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des cellules de males. L,a position constitue par contre un facteur impor-
tant : ne sont bien acceptées que les cupules dont 'ouverture regarde vers
le bas. La matiére des cellules peut varier dans de larges limites : sont
acceptées toutes sortes de cires artificielles, la paraffine, les matiéres plas-
tiques et le verre. On obtient méme des résultats particuliérement régu-
liers avec cette derniére substance, ce qui tient sans doute au fait qu’elle
se trouve évidemment dépourvue de propolis et de substance inhibitrice.
Les abeilles se bornent alors a4 v ajouter un chapeau de cire qui confére a
la cellule un allongement suthsant. Pour étre acceptée dans sa cupule, la
larve doit étre vivante, et les larves mortes sont rapidement expulsées.
I.a présence de la larve est aussi nécessaire pour que les cupules artifi-
cielles solent étirées, mais il n’en est pas ainsi sans doute dans les cupules
rovales naturelles éditiées spontanément dans la ruche orpheline et
dépourvue de couvain. Des larves de mdles peuvent étre acceptées, mais
dans de faibles proportions ; des larves de fourmis sont expulsées. I,a
présence de gelée royale dans la cupule augtuiente beaucoup le pourcen-
tage d’acceptation.

Transport et introduction des reines.

Un séjour trop long des reines dans les cagettes d’expédition employées
par les éleveurs de reines risque de leur causer un préjudice a longue
échéance. Jusqu'a 2 jours et demi, il ne parait s’ensuivre aucune consé-
quence. Mais a partir de trois jours survient une période critique. Deés 3-5
jours, Dactivité de ponte est atteinte. Au-dela de cing jours la durée de
vie de la reine est fortement raccourcie (DREHER, 1954). 41 p. 100 des
reines enfermeées six jours dans les cagettes ne peuvent franchir hiver ;
17 p. 100 seulement des reines confinées cing jours meurent en hiver.

On peut introduire de vieilles reines directement dans des colonies
dont on vient juste de prélever la reine vierge (jeune ou vieille). 1,’accep-
tation est beaucoup plus facile quand la qualité des deux reines est ana-
logue (age, virginité) que lorsqu’elle differe. Les différences les plus mar-
quées et les difficultés d’introduction et de remplacement les plus grandes
se rencontrent entre reine vierge jeune et reine agée. Des reines vierges dgées
et de jeunes reines fécondes sont les plus difficiles 4 introduire directe-
ment. Lorsque pour 'introduction on utilise une cage grillagée a larges
mailles dans une colonie qui vient tout juste d’étre orphelinée, on peut
obtenir go p. 100 de succes lorsque les deux reines étaient en pleine poute
et 8o p. 100 quand elles sont vierges. Les succés varient avec les diffé-
rents mois de la belle saison et sont plus faibles dans les colonies avec cel-
lules royales. I.a meilleure cage d’introduction selon BUTLER, ne com-
porte ni nourriture ni suiveuse et se trouve fermée a une extrémité par
une seule épaisseur de papier journal. I,a reine est libérée en 1 4 6 heures
(BUTLER, 1956).
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Chant des reines. Chant d’orphelinage.

Ta reine qui va éclore fait entendre un chant particulier. e « tuttut »
des reines débute méme quand leurs sceurs, toujours enfermées dans
les cellules royales, n’émettent pas encore le « couac » caractéristique ;
il peut se prolonger un jour aprés 'enlévement des autres cellules royales.
De trés grosses différences de température, des différences d’éclairement
ou des excitations optiques ou acoustiques ne troublent pas le chant des
reines, pas plus que le transfert dans une nouvelle colonie ou le fait d’étre
entourées d’autres reines qui émettent les mémes sons. Méme aprés des
fumigations prolongées, la reine continue a chanter ; les ouvriéres voi-
sines ne paraissent préter aucune attention aux interruptions ni aux
reprises du chant. Le chant parait exprimer un état d’excitation propre
a la reine enfermée, sans qu’on en puisse rien conclure sur ses facultés
auditives (ARMBRUSTER, 1922).

L’odeur semble constituer le seul stimulus qui induise le chant. On
peut le provoquer en approchant doucement les doigts d'une reine, ou
en introduisant une reine dans une cagette olt vient de séjourner une autre
reine. Des reines élevées dans des cellules jumelles ont la méme odeur et
ne chantent pas quand on les rapproche, mais elles chanteront si on les
met 4 cdté d'une autre reine. I'intensité du chant diminue quand la dis-
tance qui sépare les reines augmente. Il cesse dans les courants d’air et
revient quand on chauffe doucement. Une lumiére brusque déclencherait
aussi le chant dans certains cas (Woobs, 1956).

ARMBRUSTER a prétendu que le chant des reines pouvait provenir
d'une vibration alaire ; mais WooDns ne le croit pas, car le son émis est
entiérement différent de celui produit par les ouvriéres battant des ailes ;
d’autant plus qu’il est trés pur et ne contient pas plus de 10 p. 100 d’har-
moniques. C'est le passage brusque de l'air a travers les spiracles qui doit
plutdt en étre rendu responsable et 'auteur a construit un modéle expé-
rimental & l'appui de ses assertions. On observe d’ailleurs une différence
entre vieilles et jeunes reines, ce qui doit étre dt a la place énorme occu-
pée par les ovaires chez les premiéres (WooDs, 1950).

Le son frémissant qu'émettent les ruches quand on les heurte, et
qui peut étre entendu méme en hiver avec une amplification convenable, lui
provient, des vibrations alaires des ouvriéres ; son intensité variable vient,
non pas de ce que les ouvriéres sont plus ou moins excitées, mais du nom-
bre variable d’ouvriéres qui le sont.l.e chant correspond a une fréquence
de 180-190 par seconde. Il constitue un indice assez certain de la bonne
santé de la ruche. En cas d’orphelinage les abeilles émettent (tout de
suite pour un petit nucléus, assez tardivement pour une forte ruche, un
chant spécial, trés variable dans le temps a4 une fréquence de 175-240
par seconde (WooODS, 1950).
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Fécondation. Les « routes de mailes ».

La reine, s’envolant pour son vol nuptial, va rencontrer les males
qui ne se dispersent point au hasard, comme on le croyait jusqu’ici. Il
existe des zones ot ils s’assemblent et volent en cercle 4 une assez grande
hauteur ; des observateurs ont pu repérer quelques-unes de ces zones
(MULLER, 1950). Siétonnants que ces faits puissent paraitre, ils se rappro-
chent de ce qui se passe chez les bourdons (Bombus) ; ici, les males pré-
sentent des vols typiques, rituels, pourrait-on dire ; par exemple, Bombus
laprdarius fréquente la cime des arbres, alors que Bombus hortorum vole
pres du sol. Les femelles se retrouvent dans les mémes biotopes et s'inté-
ressent (chez B. hypmorum) aux mémes plantes que les males. De plus,
les chemins suivis par les méles de bourdons au cours de leur vol géné-
ralement circulaire, sont trés stables et jalonnés par des repéres fixes
et odorants (Haas, 1949 ; KRUGER, IQ5I).

Ceci tendrait 4 faire croire que les méles s’orientent mieux qu’on ne
l'avait cru jusqu’a présent et, en effet, d’aprés LIveENETZ (1951), les males
d’abeilles reconnaissent mieux leur propre ruche qu’on ne le pensait ;
des statistiques russes prouvent que le pourcentage de maéles qui se trom-
pent de ruches ne dépasse pas un & deux p. 100. Ce sont surtout les colo-
nies faibles qui perdent leurs males, qui rejoignent de préférence les plus
fortes ; mais les males ne sont attirés spécialement ni par les ruches orphe-
lines, ni par celles qui possédent des reines vierges.

Comportement de la reine fécondée.

1 ’age auquel commence la ponte a été étudié par CRANE (1949) ea
Angleterre, sur 44 jeunes reines. Elle débute du 5¢ au 21¢ jour aprés la
fécondation, avec une moyenne de 10,4 jours. Un quart des reines pond
aprés 7 jours, la moitié aprés 10, trois quarts 12 jours aprés. Les reines
obtenues par supersédure pondent plus vite et celles des petites colonies
un peu plus tard que celles des grosses. La quantité de miel présent, la
présence des males, la fréquence des examens par I’Apiculteur n’ont pas
d’effet sur le début de la ponte. Les reines noires pondent un peu plus tard,
mais paraissent un peu moins sensibles au mauvais temps.

La reine qui vient de commencer & pondre est accompagnée d'une
« cour » de 10 a 12 abeilles nourrices, qui peut s’élever 4 15/18 ou, occasion-
nellement, tomber 4 8 ; cette « cour » change si la reine passe surl’autre
face d’'un cadre ; les abeilles de la premiére face 'abandonnent et la cour
se reforme aux dépens des ouvriéres de la face suivante ; quand la reine
se déplace au-dessus du miel ou du couvain operculé, elle peut perdre
toute sa cour ; de méme, lorsqu’elle se trouve au milien des butineuses,
elles ne font aucune attention a elle (a I'opposé des nourrices) et la bous-
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culent volontiers, méme parfois quand elle est en train de pondre : c'est
pourquoi, sans doute, elle ne pond pas facilement sur des cadres exclusi-
vement occupés par des butineuses.

Ia « cour » de la reine lui donne de la nourriture 4,8 fois par heure en
moyvenne. Mais pendant la préparation de 'essaimage, comme ont vu les
Russes, le nombre des distributions de nourriture décroit. Une ou deux
abeilles, cing au maximum, fournissent de la nourriture 4 la reine ; 'age
de celles qui caressent la reine de leurs antennes varie de quelques heures
a 36 jours. La reine est léchée par des abeilles de 1 a 30 jours, nourrie
par des ouvriéres de 1 a 11 jours. Mais quand des cellules royales sont en
construction la reine regoit surtout de la nourriture d’ouvriéres plus jeunes.
Chaque prise de nourriture dure environ 47 secondes (ALLEN, 1955).

11 n’existe aucun ordre dans la ponte. [,a reine peut parcourir jus-
qu’a 60 cm a la recherche d’une cellule vide ; au cours d'une observation,
on I'a vue parcourir 193 cm et pondre 12 ceufs. Si elle ne peut trouver de
cellules vides, elle laisse parfois tomber un ceuf, que les ouvriéres dévorent
aussitét (Taraxov et IvaNova, 1946). J'al eu 'occasion de suivre jour-
nellement la ponte d’une reine, a 'aide d'une technique spéciale, qui con-
siste a faire batir un ravoun sur une plaque de verre et a observer les ceufs
par transparence ; la ponte présente des fluctuations importantes suivant
les jours, et il m’a été impossible de les rattacher avec certitude a la miel-
lée, au pollen récolté ou a la température extérieure (CHAUVIN, 1950).
J’ai observé au maximum 8oo ceufs pondus par jour, alors que beaucoup
d’auteurs (ARMBRUSTER, 1925) parlent de I 500 (mais il s’agissait, dans
mon cas, d'un petit nucléus correspondant a la surface de deux cadres
(Dapant). D’autre part, tous les auteurs, jusqu'a ce que j'aie décrit ma
technique de mesure sur ruche a une face, partaient de mesures indi-
rectes, le nombre d’ceufs étant calculé d’aprés les cellules a couvain oper-
culé. Outre I'inconvénient de la trés forte perturbation imposée 4 la ruche,
on ne tenait point assez compte du rendement de la transformation
ceufs-larves et larves-nymphes. Or, si le premier est excellent et avoisine
100 p. 100, le second est beaucoup moins bon et ne dépasse guére 70 a
8o p. 100, comme je l'ai démontré.

Biologie des larves

NELSON, STURTEVANT et LINEBURG (1924) se sont livrés 4 une étude
minutieuse du développement des larves, en marquant des cellules dont
ils retiraient périodiquement ceufs et larves pour les peser. l.es ceufs de
I'abeille pésent au début 0,132 mg et n’atteignent plus que 0,08 a 0,1
prés de Véclosion.

Le développement larvaire jusqu’'a 'operculation est de 4 jours 1/2
a 3 jours 1/2. le premier jour, le poids moyen est 0,65 mg; 4,687 le
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deuxiéme, 24,64 le troisiéme, 94,6 le quatriéme et, le cinquieme, de 157,60 ;
aprés quoi, le couvain est operculé et, au cours des jours suivants, les
poids atteignent successivement 141, 137, 133 mg (nymphose). I.a crois-
sance mesurée en p. 100 atteint son maximum a la fin du deuxiéme jour
et décline ensuite. Il existe, comme GONTARSKI 'a signalé, de trés grosses
différences entre des lots du méme age et méme entre individus dans
chaque lot.

La durée du développement du couvain n’est pas tout a fait la méme
dans toutes les colonies, ni dans foutes les races. SOOSE éléve des nucléi
au thermostat a 32° et 48 p. 100 ’humidité et observe des temps de déve-
loppement allant de 19 jours (jusqu'a l’éclosion) pour une souche Pes-
chetz, a4 33 jours pour une Troiseck. A 34° et 37°, le développement se
raccourcit, mais les grandes différences persistent. Ajoutons que les indices
biométriques alaires et la coloration varient avec la température. Les
températures les plus basses donnent les indices les plus bas. Tes tempé-
ratures moyennes, agissant pendant tout le développement, et les tem-
pératures élevées, agissant un peu avant la nymphose, provoquent un
éclaircissement pigmentaire considérable ; les fortes températures, si
laction en est plus prolongée, fournissent au contraire des abeilles foncées ;
il en est de méme pour les températures basses (SOOSE, 1954).

A la fin de la nymphose la larve dans sa cellule n’occupe pas une
position quelconque. Comme on le voit facilement dans la ruche uniface
a fond transparent (voir plus haut) toutes les larves reposent sur le dos
et sur l'angle inférieur de l'hexagone cellulaire. Lorsqu'on fait tourner
le plan du fond de fagon a placer les angles 4 gauche et a droite, elle se
refuse & reposer sur une des faces planes, mais se place de travers, sur
un des deux angles, comme si elle ne pouvait supporter d’excitations tac-
tiles sur la ligne dorsale médiane. I.orsqu’on soumet le rayon a la force
centrifuge, la larve se place sur 'angle qui correspond a la résultante
pesanteur-force centrifuge (GONTARSKI, 1957).

Les larves ne restent pas aussi immobiles qu’on le croit et 'on observe
surtout chez les larves de mailes provenant d’ouvriéres pondeuses ou de
reines bourdonneuses, des mouvements assez étendus. La larve peut alors
franchir la limite entre deux cellules ou crever la paroi de une ou deux
cellules voisines. Si une cellule voisine est du type cellule d’ouvriére,
les abeilles la recouvriront alors d'un opercule bombé de male ; si elle
renfermait une larve, la migrante se place au-dessus et accomplit seule sa
nymphose, alors que l'autre périt. Phénoméne intéressant, la nymphe
ne file pas de cocon, sans doute parce qu’elle a émis par la bouche, au
cours de sa traversée de la paroi cellulaire, une sécrétion lubrifiante qui
doit renfermer de la soie ; elle y épuise sans doute ses glandes séricigénes
(Oros1 Par, 1932).

Au cours du développement, I'irradiation avec une lanipe a vapeur de
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mercure ne donne pas de résultats bien nets (ST17z et BERGER, 1927 ;
TANNICH, 1020).

Soins nourriciers

D’aprés NELSON et STURTEVANT, les nourrices visitent les larves a
peu prés I 300 fois par jour, soit plus d'une fois par minute, si 'on compte
les journées de 12 heures (c’est la un chiffre trés supérieur a celui des
auteurs allemands). Pendant les deux premiers jours, la quantité de nour-
riture qui devra suffire 4 la larve est déposée en une seule fois, peu aprés
I'éclosion. Peu apres le second jour, les larves recoivent, au fur et 4 mesure
de leur consommation, une nourriture mélangée d'un grand nombre de
grains de pollen non digérés. I.a nourriture parait changée plusieurs fois
sans raisons apparentes et les nourrices passent beaucoup plus de temps
avec les larves agées : elles restent avec elles jusqu’a 4 heures trois quarts
le dernier jour qui précéde l'operculation. Ceci a fait supposer qu’il
existait un échange de nourriture (trophallaxie) entre les nourrices et les
larves ; mais on n’a jamais pu 1'observer clairement. Il arrive enfin que
les larves recoivent une quantité de nourriture au-dessus de la moyenne ;
a la distribution suivante, on observe alors une compensation et la quan-
tité distribuée alors tombe au-dessous de la moyenne.

Les larves d’ouvriéres sont loin de recevoir la méme quantité de
gelée ou de nourriture larvaire. Aprés un orphelinage, les larves peuvent
recevoir jusqu'a 20 mg de gelée, quantité trés supérieure a4 la moyenne.
Ies ouvriéres sont alors trés lourdes (jusqu'a 156 mg, alors que dans
d’autres circonstances leur poids peut descendre a 83 mg). D’ailleurs,
les différences sont aussi trés grandes au cours de l'élevage normal et
toutes les larves ne recoivent pas le méme nombre de visites, sans (ue
chaque visite corresponde obligatoirement a une distribution de nourri-
ture (GONTARSKI, 1953).

La mue des larves d abeilles.

(’est un phénomeéne encore assez mal connu. KOEHLER (1923) essaie
de mesurer le nombre des mues eun prenant comme étalon la largeur de
la capsule céphalique des larves et celle du premier stigmate thoracique ;
il trouve que ces grandeurs suivent une progression géométrique ; BEk-
THOLF évalue a cing, comme KOEHLER, le nombre des mues ; il a eu d’ail-
leurs la bonne fortune d’observer le phénomeéne sous le binoculaire : il
dure 4 peu prés trente minutes, mais cette durée n’a peut-étre aucun
rapport avec la réalité étant données les conditions trés particulieres de
I'expérience. Ia mue se produirait 12-18 heures — I jour 1/2-2 jours 1/2 —
3 jours I.2 — aprés 'éclosion. PrELL (1924) distingue des larves a peau
lisse et des larves a peau ridée qui gonflent daus l'eau ; et les larves ont
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ciny Tois de suite la peau ridée. Il est vrai que Korarer admet en plus
trois mues nymphales, en distinguant la prépupe de trois jours, la nymphe
pendant les trois jours suivants et méme le subimago (2 derniers jours) —
Poperculation se situant au 8-g¢ jour. La cinquié¢me mue surviendrait,
d’aprés ZANDER et HIMMER, au I0-II¢ jour, et, d’aprés BERITHOLF, au
11-12¢ jour. ZANDER distingue la nymphe (du11® au 14¢ jour) et la pupe
(du 15¢ au 20°¢ jour). Les excréments seraient rejetés, d’apres lui, entre
la fin du filage et la pupaison. Suzuki YUKaTA (1944) trouve que Uina-
nition accélére la nymphose des larves de males ; les nymphes prématurées
sont alors un peu plus petites que la normale. Torsqu’on empéche le rejet
des excréments, en ligaturant la partie anale, la nymphose est inhibée.
Le centre de la nymphose se trouverait non loin du 3¢ segment abdominal
et la période critique d’induction du phénomeéne, un jour apres le début
du jeline pré-exuvial. Mais Yuxara distingue aussi un « centre imaginal »
dans le thorax, avec une période critique au 3¢ jour de la nymphose. Les
stigmates auraient une certaine importance et, si on les ferme avec de la
vaseline, I'imago n’éclot pas. Plus tard, I'Hrrias (1951) prouve par des
ligatures que les organes capables d’émettre l'hormone de la mue se
trouvent dans la téte, mais I,UKOSCHUS (1952) note que la zone céphalique
doit obligatoirement, pour que la mue s’accomplisse, agir par l'intermé-
diaire d’une glande prothoracique (celle de Yukrara ?), semblable A celle
des autres insectes. Cette glande subit d’ailleurs, a la fin de I'avant-der-
nier stade, des modifications différentes, suivant la caste ; chez la reine,
par exemple, ses noyaux sont dix fois plus gros que chez l'ouvriére et on
observe un canal sécréteur et une vésicule terminale, absents chez 1'ou-
vriére. SCHALLER (1952) reprend les expériences de ligature et trouve ue,
chez les larves ainsi traitées, I’ensemble de U'anatomie se rapproche beau-
coup plus d'une nymphe préte a se transformer en imago que d’une pré-
nymphe devant subir la mue nymphale : le stade nymphal proprement
dit parait alors sauter et la larve d’ouvriére ligaturée passerait directe-
ment du stade larvaire au stade imaginal. De plus, le développement est
raccourci de quatre jours, ce qui le rapproche de la durée de celui de la
reine ; les caractéres de caste (brosse a pollen) sont néanmoins présents,

Le cocon de l'abeille

Le cocon de Tabeille a été Tobjet d’études minutieuses (WiIrrL,
ARNHARDT, 1939). Sa paroi est épaisse de 0,005-0,008 mm, ne laissant
voir qu’au fort grossissement une structure fibreuse. Ce cocon est présent
48 heures apreés V'operculation. Le cocon des reines est un cylindre, dont
les parois sont dix fois plus épaisses que chez les ouvriéres. Les excréments
sont incorporés a la soie au fond du cocon ; pendant la confection du cocon,
les grosses larves gardent une certaine mobilité, maisleur partie antérieure

Anuales de PAbellle. — 19353, 4
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1'a qu'une excursion assez réduite ct, si on les transvase comme l'a fait
I'rancois HUBER, dans un tube de verre suthsamment large, le cocon n’est
pas operculé et ressemble alors a celui d’une reine. Chez les Guépes et les
Y'relons, le cocon est operculé par lalarve et les ouvriéres ne s’en occupent
pas, ala différence des abeilles ; mais, lorsque la jeune abeille éclot, elle
nest nullement aidée par les ouvriéres comme on l'a dit longtemps, et, si
par hasard elle se trouve collée au fond de sa cellule, celles-ci la laissent périr
saus secours (WEIPrL). I/ opercule peut étre fait de cire pure, quand
Pessain éleve pour la premiére fois. Ce n'est qu'ultérieurement qu’il ren-
ferme des débris variés (pollen, emprunts a la vieille cire disponible ;
WerrrL, 1934).

Rapports entre la masse du couvain et ’ensemble de la ruche

D’aprés Taranov (1940), le nombre des larves Elevées au prewier
printemps est en corrélation positive avec le nombre des abeilles hiver-
nantes de automne précédent. Pendant les premicres semaines de 1'éle-
vage, le nombre des nourrices décroit uelque peu, mais reste en corréla-
tion avec le couvain. Des que Uélevage a pris de Uextension, on peut avoir
3,85 larves par abeille adulte ; mais, quand le poids des abeilles atteint
un kg, Uélevage décroit ; quand il atteint 3-4 kg, il baisse de deux a
trois fois ; dans les colonies qui out dépassé un kg, on trouve des abeilles
e excédent ui ne nourrissent pas et dont 'enlévement ne compromet
pas Uélevage. On peut alors les enlever et les affecter a la formation de
nouvelles colonies.

D’autre part, en ramenant au printemps dauns les colonies faibles {espa-
cement des cadres a 8,5 min, on obtient une augmentation de la surface
d’élevage de 27 a 37 p. 100. Dans les colonies fortes ou moyennes, ce
rapprochement n’augmente la rapidité d’extension du couvain que dans
la premiére partie de la saison ; ensuite, c’est 'espacement de 12 mm
(ui donne les meilleurs résultats (PEREPELOVA, 1947).

Jai déja fait allusion aux mesures de la surface du couvain. Brun-
NICH (1922) se servait de papier millimétré et pointait dessus, a l'aide
d’un cadre de référence, les surfaces couvertes. Cette méthode, employée
également par ARMBRUSTER, est extrémement longue et pénible et pro-
voque dans la ruche une perturbation formidable. MUusALEWSKY (1935)
préconise Uemploi de la table de Porrew, qui permet de calculer la sur-
face couverte d’aprés une simple mesure des axes de Uellipse de couvain.
Cette table, employée pendant unte longue série de recherches par une éléve
de MusaLwsKy, DENISSOVA, redonmne les résultats déja indiqués par TARA-
Nov, & savoir que l'élevage le plus intense s’effectue dans les essaims de
moins de 1 kg. Il s’agit 1a d’une méthode de choix, pratique et suflisam-
ment précise.
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On peut aussi photographier des séries de cadres, en pesant a chaque
fois les abeilles qui se trouvent dessus. On arrive, avec un peu d’habitude,
et en s’aidant d’'une série de photos de références, a estimer le nombre
d’abeilles avec une bonne précision (JEFFREE, IgQ5I).

Développement de la ruche et nourrissement stimulant.

Les Anglais ont réalisé une grande expérience sur le nourrissement
stimulant de printemps ; 262 ruches, dont la population avait été contréo-
lée, avaient été réparties a travers toute 1'Angleterre. Elles ont toutes
été soumises au nourrissement de printemps et on les a examinées dans la
premiére semaine de mai. Toutes possédaient des provisions d hiver com-
parables. Le nourrissement a un effet d’autant plus favorable que la colonie
est plus faible ; sur celles qui se trouvent sur 8 cadres ou moins, on
peut observer une augmentation de 36 p. 100 du nombre d’abeilles et 55
p- 100 du couvain. Mais, pour les tres fortes colonies, le nourrissement est
inutile. De plus, s’il ne se trouve pas d’eaun a proximité immédiate, 1'eau
du sirop présente un effet stimulant considérable et, si I’'eau se trouve a
proximité, le nourrissement a moins d’effet (CRANE, 1950). Enfin, Gon-
TARSKI pense que le nourrissement de printemps exalterait la nosémose,
quoique les colonies se développent plus vite.

BIOILOGIE DE IABEILLE ADULTE

Durée de vie de I'abeille

Llle a été l'objet de bien des controverses. Une trés bonne technique,
employée notamment par NICKEL (1937-38), consiste & marquer un grand
nombre d’abeilles dans une ruche normale ; des prélévements de temps a
autre renseignent sur leur durée de vie. Entre décembre et mars, la mor-
talité des abeilles d'hiver est quasi nulle, mais ces ouvriéres sont nées
en septembre-octobre de 'année précédente. Elles commencent 4 mourir
dés avril, En été, la longévité est bien moins grande ; elle n’excéde pas
48 jours en juin et peut ne pas dépasser une vingtaine de jours en juillet,
Un fait trés curieux est la présence constante, dans chaque ruche, d'un
petit nombre d’abeilles qui peut vivre neuf mois et plus.

MauRrIZio trouve aussi (aprés marquage), dans des colonies ouvertes
en avril et mai, des ouvriéres agées de 215 a 233 jours. Mais un facteur
racial vient compliquer les données relatives a la longévité ; ainsi, les
abeilles d'hiver vivent plus longtemps chez les Italiennes que chez les
Caucasiennes et surtout chez les Carnioliennes. En été, la longévité suit
I'ordre inverse ; mais ce sont les Italiennes qui élevent le plus de couvain et
si elles vivent moins longtemps en été, c’est peut-étre parce qu’elles tra-
vaillent davantage (EL DEEB, 1952).

4*
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Une autre technique, trés employée elle aussi, consiste 4 entermer
des lots d’abeilles (une centaine au maximum) dans des cagettes a I'étuve
(30°-35°) et a estimer la mortalité dans ces conditions parfaitement défi-
nies. BERTHOLF (1942) trouve ainsi que les abeilles d’hiver vivent un peu
plus longtemps que celles d’été ; celles d’automne ou de printemps pré-
sentent une longévité intermédiaire. La plupart des lots ne manifestent
qu’une mortalité trés faible jusqu’a 30 jours ; mais a partir de ce moment,
elle augmente brusquement. MaURIZIO (1946) effectue une revue générale
des travaux sur la longévité des abeilles en cagettes et trouve de grandes
différences suivant les auteurs, qui n’ont pas opéré a la méme tempéra-
ture ; ses propres expériences, exécutées avec beaucoup de soin, mani-
festent des différences importantes entre les abeilles d’été et d’hiver, puis-
que les premiéres vivraient en moyenne 24 a 25 jours, et les secondes, 36
a 37 jours.

I1 est permis de penser que la seconde technique (élevage en cagette
a I'étuve), bien que trés commode, est fort éloignée des conditions natu-
relles, puisque, méme dans les conditions les plus favorables, la longévité
des abeilles d'hiver n’approche pas de celle qui s’observe dans les ruches.
I1 est vrai qu'on n’a pas tenté de les élever a basse température.

Principaux facteurs expérimentaux actifs sur la durée de la vie

D’aprés Maurizio, lapprovisionnement en eau (les abeilles privées
d’eau vivent trois ou quatre fois moins longtemps que les témoins bien
abreuvés) et, naturellement, la température sont des facteurs capitaux ;
Uhumidité de U'air parait aussi un facteur important quant a la longévité
des abeilles en cagettes (200 par cagette, nourries au sirop). La survie
n’excéde pas 8,4 jours & g7 p. 100 d’humidité, pour atteindre 35,2 jours
a 25 p. 100 ; I'abeille ne doit pas pouvoir, aux fortes hygrométries, élimi-
ner par transpiration I’'eau en exces dans les aliments (Wooprow, 1g935).

De peu d’importance sont, au contraire : la forme sous laquelle on
administre 'aliment sucré, miel ou candi, I'dge de 'abeille au début de
I'expérience, entre certaines limites. C’est seulement en mai que les jeunes
abeilles introduites en cagettes vivent plus longtemps que les butineuses ;
aux autres époques de 'année, on y voit peu de différence (ce qui est assez
bizarre). J'ajouterai a ces facteurs [l'effet du groupement, trés important.
Comme je 'ai déja signalé avec Grassg, Ueffet de groupe est particuliére-
ment net chez les abeilles. 1,’abeille isolée meurt, trés rapidement en huit
jours au plus, méme maintenue dans des conditions identiques a celles
des groupes (étuve a 300, bonne nourriture). Pour obtenir une bonne survie,
il faut dépasser le chiffre de 30 abeilles dans des cages de 11 X 8 X 2,5
cm. Les isolées subsistent trés longtemps si elles peuvent échanger de la
nourriture avec un groupe d’abeilles ; leur survie est également prolongée
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lorsqu’en les maintenantisolées, ou qu’on leur distribue des vitamines (acide
panthoténique, thiamine, lactoflavine) qui se trouvent normalement dans
la gelée royale. I,'effet de groupe parait dépendre d’'une sorte de circula-
tion sociale de diverses substances, notamment des vitamines. Rappelons
d’ailleurs que, d’aprés HavDAK, les jeunes abeilles en contiennent beau-
coup plus que les vieilles, surtout celles du groupe B (HAYDAK et VIVINO,
1942). Les échanges continuels de nourriture entre abeilles ont sans doute
pour effet d’égaliser le taux des vitamines entre jeunes et vieilles ouvriéres.

Les abeilles isolées et soumises a une baisse de température entrent
en catalepsie a frigore plus tét que les groupées ; entre 0,59 et -29, les grou-
pées crévent plus vite que les isolées ; la différence entre les deux tend a
diminuer entre + 8° et | 120. Lorsque les groupées meurent plus vite,
c’est qu'elles entrent en catalepsie plus tard que les isolées et que leur
déperdition de glucose est beaucoup plus forte, comme le montrent les
dosages (KALABUCHOV, 1933).

Des abeilles captives nourries au pollen vivent plus longtemps ;
leurs glandes pharyngiennes, leurs corps adipeux et leurs ovaires sont
bien développés ; mais le pollen récolté a la main est moins efficace que
celui que les abeilles ont déja entreposé et les pollens anémophiles (d’ail-
leurs peu ou pas du tout récoltés par les abeilles) ne provoquent aucun
développement des organes. Ia conservation 4 sec ou 'exposition 2 la
lumiére directe du soleil diminuent lefficacité du pollen ; d’aprés les
expériences de MAURIZIO, les protéines seraient responsables de 1'action
du pollen sur la sur vie et le développement des glandes ; les vitamines
n'auraient qu’une importance réduite. Pourtant, la fragilité du principe
actif, et sa facile destruction par les rayons solaires évoquent la présence
de composés plus fragiles que des protéines.

Quand on nourrit, dés 1’éclosion, de jeunes abeilles sur un régime
dépourvu d’azote, on observe un fort accroissement de la mortalité (6o
p- 100 au lieu de 12,7 p. 100, pendant 21 jours). Mais, aprés un jefine azoté
prolongé, elles sont encore capables d’élever du couvain normalement,
grace a leurs réserves protidiques. Ia teneur en azote de la téte et de I'ab-
domen (non compris le tube digestif) baisse, pendant le jefine, de 30 p. 100
et seulement de 6,8 p. 100 dans le thorax ; lorsqu’on redonne de 1'azote,
la teneur de ce corps augmente trés rapidement et redevient normale en
moins de 6 jours (HAYDAK, 1937).

Influence de Yactivité.

On peut supposer que l'usure rapide des butineuses vient de leur
grande activité. MAUERMAYER a voulu essayer cette hypothése, en lais-
sant une colonie voler tout le jour et, 'autre, la moitié seulement de la
journée. Mais, il n’a pas trouvé de différences significatives entre la durée
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de vie des deux colonies. Par contre, dans des ruchettes d’observation,
la vie est beaucoup plus longue que dans des ruches normales et peut
atteindre 68 jours. Cela doit provenir de la restriction de I'élevage dans
les ruchettes par rapport aux ruches normales. La durée de vie dépendrait
plutét des suppléments en pollen et en sucre et de 1'état des réserves de
I'animal que de lactivité (MAUERMAYER, I1034).

Ajoutons, d’aprés PHILIrS, que les abeilles vivraient moins long-
temps en lumiére continue, a cause de leur plus grande activité.

Pendant les mois d’été, si les abeilles de colonies normales vivent
au plus 60 jours, elles vivent 187 jours au moins dans les colonies orphe-
lines ; dans les premiéres, les glandes pharyngiennes sont épuisées en
30-40 jours au plus tard, le corps adipeux n’atteint pas son plein dévelop-
pement et les ovaires restent rudimentaires, alors que, dans la colonie
orpheline, les abeilles réalisent le type « abeilles d’hiver », avec glandes
pharyngiennes développées au maximum, ainsi que le corps gras et les
ovaires, au bout de 4 4 6 semaines ; toutefois, leurs ovaires sont beaucoup
plus développés que ceux des abeilles d’hiver, qui sont plutét petits (Mat-
RIZIO).

L’activité des abeilles

1 activité des abeilles ne peut guére se préter a des mesures précises
a lintérieur de la ruche ; elle se rattache a I'importante question de la
division du travail, que je vais examiner tout a 'heure.

1. — L'activité de butinage. — 1/activité de butinage a étél'objet de
" mesures par LUNDIE et FABERGE a l'aide d’appareils trés compliqués.
Il s’agissait de faire déclencher par les abeilles sortant de la ruche un
contact électrique qu’actionnait un appareil de comptage. Malheureu-
sement, les butineuses ne sortent pas toujours franchement de la ruche ;
elles hésitent 4 I'entrée, surtout par mauvais temps, et ceci améne des
erreurs qui peuvent dépasser 20 p. 100. Au cours de la miellée, une bour-
rasque d'une heure réduit de 7 a g9 p. 100 seulement l'activité de vol au
cours de la journée. Un vent de 16-21 milles a’heure, entre g et 6 heures
du soir, cause une réduction beaucoup plus importante (28 p. 100). En
mars, les vols commencent dés que la température atteint 169, en avril, &
12-14° et, par temps couvert, deux degrés plus haut. I.a température a
partir de laquelle, le soir, la courbe d’activité s’effondre est de 1° & g°
plus haute que celle correspondant au début des vols matinaux.

On a soutenu parfois que les abeilles sortaient davantage lorsque le
soleil brille dans un ciel sans nuages ; mais l'activité solaire n’intervient
pas seule et lintensité du rayonnement ultra-violet n’en constitue pas
forcément, comme on le croyvait, la partie la plus importante pour I'abeille
(BUTLER et FINNEY, 1042).

On n’a pas de preuve que la grande miellée provoque un début d’acti-
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vité 4 une température plus basse qu’en dehors de la miellée. Mais, lorsque
le nectar est abondant, l'activité globale est deux a trois fois supérieure a la
normale. I1 s’établit, vers le milieu de la journée, un équilibre, le nombre
des rentrées étant égal & celui des sorties. Ies vols du matin et du soir sont
bien plus courts qu’au milieu du jour ; leur durée peut varier au cours d’une
journée entre 15 minutes et I heure 43 minutes. Au cours de la grande
miellée, toutefois, il semble que les abeilles passent plus de temps dans la
ruche que dans le voyage lui-méme (une abeille exécute en moyenne 3I-
65 voyages avant de mourir (LUNDIE, 1925). Une abeille peut visiter
12 fleurs par minute et il faut a peu prés 70 000 voyages pour la collecte
d’un kg de nectar. En Allemagne, au cours d'un mois de juin médiocre-
ment ensoleillé, beaucoup d’abeilles ne font que 5 a 6 voyages par jour
et une butineuse szrait usée, d’aprés WEIPPL et ARMBRUSTER, au bout de
35 voyages, chiffre trés voisin de celui de I,uNDIE ; chaque butineuse
pourrait donc rapporter 1,33 g de miel environ et chaque kilog de miel
coliterait mille abeilles. Mais le rendement dépend du nombre total
d’abeilles dans la ruche. I'ARRAR (1937) trouve que des colonies comp-
tant 30 000, 45000, 60 000 aheilles, produisent, par millier d’abeilles,
1,36, 1,48, 1,54 fois autant de miel gqu'une colonie de 15 000 abeilles.
FARRAR et SCHARMA (1950) ont retrouvé ces résultats sur Apisindica ;
les colonies de 1z 000 abeilles n’assurent méme pas leur ravitaillement.
Celles de 18 000 y arrivent tout juste ; celles de 20 000 donnent une récolte.

Dans un grand rucher, oit les ruches sont disposées trés réguliére-
ment, les abeilles peuvent s’égarer. Au cours du premier vol de printemps,
les ruches du centre récoltent davantage d’ouvriéres égarées que celles de
la périphérie (5 p. 100 d’abeilles égarées environ). Pendant la miellée,
ce sont les ruches les plus proches de la ligne de vol qui augmentent leur
population (de 3 a 42 p. 100}) ; les grandes variations du pourcentage
proviennent de ce que le butinage s’effectue dans une seule direction ou
dans plusieurs. Ia moitié des abeilles égarées environ restent dans leur
nouvelle ruche ; les autres peuvent s’'égarer a nouveau. Il est donc bou de
disposer les ruches irréguliérement, avec des repéres bien visibles (NEx-
RASOV, 1949).

2. — A Uintérienr de la ruche, on sait, depuis RoscH que les abeilles
se partagent le travail. Elles seraient d’abord nettoyeuses, puis batis-
seuses, nourrices et butineuses. Les vieilles butineuses ont leurs glandes
nourriciéres atrophiées, mais si, a 'aide d'un dispositif ingénieux di a
Rosch, on exclut les jeunes abeilles, une partie des butineuss=s restera
au nid pour soigner le couvain et leurs glandes se développent a nouveau.
Inversement, si toutes les butineuses sont enlevées, les glandes d'une
partie des nourrices subissent une dégénérescence précoce et ces abeilles
s’en vont récolter le nectar et le pollen bien avant la date normale. NICKEL
a remarqué cependant qu’une forte miellée produit le méme résultat,
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des jeunes ouvriéres sortant avant la date normale des butineuses. I,IN-
DAUER (1952) a repris le probléme de la division du travail, a 'aide de
ruchettes d’observation, ot des rayons sont accolés par la tranche 4 une
paroi de verre, ce qui permet de ne pas quitter des yeux les ouvrieres qui
travaillent dans les cellules coupées.

D’abord, les périodes d’inactivité surpassent de beaucoup les autres
et, comme VoN FRISCH l'a remarqué avec humour, beaucoup d’abeilles
sont essentiellement occupées a ne rien faire a l'intérieur de la ruche, 4
moins qu’elles n’aient un role 4 jouer dans la régulation thermique. Les
types d’activité signalés par ROSCH se retrouvent, mais n’ont pas la fixité
qu’admettait ce biologiste : certaines activités trés différentes, comme les
soins aux jeunes et la construction, sont généralement exécutées ensemble
par les mémes abeilles. Les glandes ciriéres et les glandes nourriciéres pré-
sentent d’ailleurs souvent un développement égal chez des abeilles d'age
différent. TARANOV {1950) note aussi que les nourrices peuvent trés bien
remplir 'office de ciriéres ; d’autre part, les petits essaims peuvent cons-
truire bien plus que les gros (NATSIN, Ig5I).

I1 n’existe pas de rythme nycthéméral de l'activité. Lorsqu'on intro-
duit une abeille dans une petite colonie ot elle ne peut trouver un travail
correspondant a son age, elle ne reste pas inactive, mais cherche 4 empié-
ter sur d’autres activités. Les exploratrices, qui découvrent de nouvelles
sources de nectar et les signalent par leurs danses a leurs compagnes,
sont exclusivement de jeunes butineuses, passées tres tot du service inté-
rieur & lextérieur. Mais la division du travail dépend beaucoup moins
en définitive des classes d’age que des besoins de la colonie. Par exemple,
une étude suivie des pourvoyeuses en eau dans une colonie montre que
leur nombre varie énormément ; toutefois, certaines sont restées fidéles
a cette activité pendant plusieurs semaines. Il est est de méme pour les
gardiennes. LINDAUER n’a pu vérifier I'assertion de RoscH suivant laquelle
les nourrices donnaient d’abord de la nourriture aux vieilles larves, puis,
au bout d'un certain vieillissement, aux jeunes. Il pense que les types
d’activité proviennent d’interactions sociales complexes et dépendent
chacun d'un évocateur précis au sens de I,ORENZ.

Citons aussi des expériences curieuses de MILOJTEVIC (1930), qui méri-
teraient d’étre reprises. Cet auteur enferme des abeilles marquées de o a
6 jours, par groupes de 6, dans des boites de 15 X 11 X 6 cm, divisées en
deux par une cloison percée d’un trou. Une des moitiés restait obscure et
renfermait un morceau de rayon vide ; U'autre était éclairée et 'on y dé-
posait quelques gouttes de miel ; le tout a I’étuve a 31-32° On vit appa-
raitre alors une véritable division du travail, certaines ouvriéres, foujours
les mémes, allant chercher le miel et le repassant aux autres qui restaient
collées au rayon. Cette vie en colonies ultra-réduites fait aussi 1'objet
d’observations de ROUBAUD (1951) sur deux abeilles enfermées dans une
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cagette avec accés a l'extérieur. Or, U'une d’entre elles, pendant plusieurs
semaines, se livre exclusivenment au butinage, 'autre, en parfaite santé,
restant a l'intérieur.

Un éléve de MILOJEVIC, MOSKOVLJEVIC, place 800 ouvriéres marquées
de 2 & 3 jours dans une ruchette a trois cadres, garnis de couvain, miel et
pollen. Deés que tout le couvain est operculé, on 'enléve et le remplace
par des cadres vides, avec du pollen. Au bout de 75 jours, les abeilles
n'étaient plus que 177 et avaient élevé 7 0oo larves. 70 p. 100 montraient
des glandes nourriciéres bien développées, 18 p. 100 des glandes réduites
mais fonctionnelles ; 11 p. 100 des glandes atrophiées. Dans uue seconde
expérience, MOSKOVLJEVIC attendit 22 jours avant de donner du couvain
aux abeilles, mais cela n’empécha pas les larves élevées ultérieurement
d’achever leur évolution (voir plus haut exp. de GOETZE) ; et ces vieilles
butineuses réactivérent leurs glandes ciriéres pour ébaucher une construc-
tion. RoscH soutenait cependant que, passé un certain age, elles se trou-
vaient irrémédiablement fixées comme butineuses.

Dans une petite colonie composée exclusivement d’abeilles agées de
I jour, les premiéres butineuses sortirent 4 jours aprés et récoltérent
du pollen ; ce n'est qu'aprés 14 jours qu'elles commencérent a élever ;
elles opérajent donc leur évolution a rebours (GONTARSKI, 1949). I faut
décidément apporter plus de souplesse aux théories de RoscH.

3. — Les danses. — Il est permis de signaler qu’'a c6té des danses des
butineuses, bien connues depuis les travaux immortels de von FRISCH,
différents types de comportement, assez analogues a des danses ou a des
« parades » ont été signalés par divers auteurs. Une sorte d’agitation laté-
rale du corps, pendant que la seconde paire de pattes remonte le long
du thorax et frole les poils comme un peigne semble constituer une
« invitation au nettoyage », qui est alors opéré par une congénére ; la
nettoveuse monte sur le dos de la nettoyée, et fourre ses mandi-
bules a la naissance des ailes et au niveau de la constriction thora-
cique. Les nettoyeuses sont en général plus dgées que les nettoyées, mais
n'ont pas encore quitté la ruche ; quant aux butineuses, elles se font
nettoyer rarement et la plupart du temps le font elles-mémes. Mais il
existe peut-étre des « nettoyeuses spécialisées » qui peuvent faire profiter
de leurs services 20 ou 23 abeilles peundant une demi-heure. I.e role de ce
nettoyage n'est pas connu. Il existe aussi un cérémonial de « massage » ;
une abeille courbe alors la téte d’une fagon qui semble exciter les autres :
alors elles frottent les antennes et les pattes antérieures de la requérante
pendant que celle-ci maintient sa langue en pleine extension. Enfin, au
cours de la danse « D-VAV » de Milum, qui correspond sans doute aux
““Schiittelbewegungen’” de von I'RISCH, une abeille en agrippe une autre
avec ses pattes antérieures et fait vibrer rapidement son abdomen de
haut en bas; cela ne se produit pas au plus fort de la miellée, et rarement
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vis-a-vis de la reine ; les abeilles qui se livrent & ce manége sont assez
agées pour butiner (MiLum, 1955)(1).

Transport d’ ceufs

Mais les abeilles semblent capables de transporter des ceufs d’'une
cellule & I'autre. HasLaM (1940) remére une colonie hollandaise noire
avec une reine italienne jaune. Ies compagnes de la reine furent tuées,
mais elle ne fut pas délivrée ; pourtant, vingt-deux jours plus tard, de
jeunes abeilles jaunes étaient présentes et continuaient a éclore. I’ obser-
vateur vit méme une ouvriére transportant dans ses mandibules comme
le font couramment les fourmis, un ceuf que la reine avait laissé tomber.
Ces ceufs étaient ensuite collés trés irrégulierement dans les cellules.

Echange de nourriture

On peut étudier commodément ’échange de nourriture entre abeilles,
en en séparant quelques-unes, sans nourriture, de I'ensemble de la colonie,
par une toile métallique ; en l'absence compléte de nourriture, les ou-
vrieres vivent trente heures seulement; mais beaucoup plus longtemps
lorsque leurs congéneéres s'occupent d’elles. Ies males sont plus aisément
nourris par les abeilles de 7 jours, mais aussi quelque peu par les tres
jeunes mourrices ; a partir de 20 jours, les ouvriéres ne donnent plus de
nourriture aux mdles. Apis mellifica nourrit ainsi indica, mais pas tres
volontiers ; indica nourrit encore plus malaisément mellifica (Arparov
et SAFYONOVA, 1950). On peut aussi distribuer aux ouvrieres du sirop
contenant du carbone radioactif. De l'autre c6té de la toile métallique,
les males deviennent aussi radioactifs au bout de trois heures (OERTEL,
EMERSON, WHEELER, 10353).

Activités diverses

La construction des rayons parait sous linfluence d'un détermi-
nisme complexe, oll la pesanteur entre pour une part; GONTARSKI a
placé une ruchette sur une plateforme tournant dans un plan vertical,
a raison de un tour par minute (le trou de vol se trouvait prés du centre
de la plateforme). Dans ce cas, la construction du rayon s'opére norma-
lement ; toutefois, le pollen, le miel et le couvain sont déposés trés irré-
guli¢trtement et on ne voit pas de chaine ciriére. Dans une deuxiéme
série d’expériences, le rayon se trouve sur une plateforme horizontale
circulaire tangentiellement & la circonférence ; la force centrifuge tend
donc a déporter les abeilles vers U'extérieur et la cloison médiane, entre
les cellules, se trouve en effet déplacée dans ce sens. Torsque la ruchette
est disposée le long d’un des rayons de la circonférence, la construction

(*) Les problémes du comportement des abeilles dans la ruche et a intérieur seront repris avec
beaucoup plus de détails par LECoMTE, dans une prochaine revue.
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est déportée aussi vers lintérieur ; mais, chose curieuse, l'inclinaison
normale des cellules est inversée : elles regardent vers le bas au lieu de
regarder vers le haut ; pourtant, I’élevage n’est pas empéché, ni méme
emmagasinage du nectar. Le miel se trouve au-dessus du pollen et celui-
ci au-dessus du couvain, comme dans la normale, 4 cela prés que le coun-
vain est déporté vers la périphérie (dans le sens de la force centrifuge),
le pollen un peu moins et le miel moins encore, si bien qu'ils se trouvent
tous les trois sur une ligne oblique. D’autre part, un essaim, soumis a
la rotation pendant six semaines et qu'on arréte tout a coup, se met
a construire des cellules complétement aberrantes, 4 cing pans au lieu
de six, & angle aigu avec la verticale, etc... Sur des rayons immobiles, les
abeilles s’apergoivent d'une inclinaison de 20° minimum et cherchent a
la compenser dans leur construction. Leur sens gravimétrique est donc
trés fin (GONTARSKI, 1949) ; il n’est toutefois pas seul en cause et des
facteurs sociaux bien plus complexes doivent intervenir, comme I'a
montré DARCHEN (1951-1952), surtout dans le maintien de I'écartement
des rayons. Si 'on place une lame de cire anormalement prés d'un ravon,
elle est étirée et écartée de ce rayon par les ciriéres, de fagon a le rappro-
cher de l'écartement habituel ; mais, si le rayon le plus rapproché est
recouvert (méme seulement partiellement), d'une feuille de carton, les
abeilles rattachent alors la cire gaufrée au carton, au lieu de 1’écarter
de cette paroi trop proche ; il est facile de montrer que c’est la cire elle-
meéme qui doit intervenir dans cette régulation, mais que 'abeille isolée
ne peut guére percevoir 4 elle seule I'écartement de deux parois recou-
vertes du manteau grouillant de ses congénéres ; il y faut vraisembla-
blement l'intervention d’une unité sociale plus vaste, sans doute la
chaine ciriére.

Peu d’auteurs se sont intéressés jusqu’a présent au dépot de propolis.
IY’aprés GONTARSKI (1955) V'activité propolisatrice n’est pas déclenchée
par des stimuli thermiques ou climatiques mais plutot par un changement
des conditions climatiques, quel que soit son sens. A 30° en étuve, les
abeilles de printemps ne propolisent guére, alors que celles de la fin
de I'été emplissent de propolis et de cire toutes les fentes qu’elles peu-
vent rencontrer. Alors des excitations tactiles provoquées par les fentes
doivent constituer le stimulus nécessaire ; mais les parties supérieures
de la cage sont propolisées d’abord, ce qui montre que la géonégativité
doit jouer aussi.

Le nombre d’abeilles joue d’ailleurs un role capital dans les diverses
activités sociales ; I'abeille isolée ne récolte pas, ne batit pas, ne nourrit
pas le couvain (GONTARSKI, 1949) ; la régularisation thermique n’appa-
rait d'une maniére embryonnaire que lorsqu’une dizaine d’abeilles au
moins sont réunies (LAVIE et RoTH, 1952), la survie n’est quasi normale
que pour des groupes d’'une cinquantaine d’abeilles au moins (CHAUVIN,
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1951) ; lagressivité, la « défense » de la cagette d’¢levage n’apparait
qu'avec une vingtaine d’abeilles (ILECOMTE, 1950-51) ; la récolte du miel
par abeille augmente suivant le nombre d’individus dans la ruche (voir
plus haut IFARRAR et SHARMA).

L’essaimage

Mais la colonie s'est trés développée : l'essaimage approche. Ies
ouvrieres commencent a construire les cellules royales et la reine va
v pondre, ce qui pose un probléme délicat. On a recherché, en effet,
quels étaient les stimuli qui induisaient la reine & pondre des ceufs
fécondés ou non dans les cellules ; on pense que le diameétre des cellules
constitue le facteur principal, la reine pondant des ceufs non fécondés dans
les cellules les plus larges : mais comment expliquer la ponte d'un ceuf
fécondé dans la trés large cellule rovale ? Il semble que les ouvriéres, un
peu avant que la reine vienne y pondre, en rétrécissent l'ouverture a .
l'aide d'un bourrelet de cire (bourrelet de fécondation-Befriichtungsring,
IFREUDEUSTEIN, 1938). Mais MICHAILOFF (I1927) arrive a faire gainir
une ruchette de couvain d’ouvriéres, en fournissant exclusivement a la
reine des rayons batis en cellules de male (). Si bien qu’il reste encore bien
des obscurités dans le déterminisme de la ponte de la reine. ¥in tout cas,
I'YG (1943) a recherché la voie nerveuse suivie par les excitations venues
du bord des cellules. Des sections de la chaine nerveuse abdominale
inhibent completement la ponte. Des sections des antennes aussi, mais
elles traumatisent la reine a I'excés, si bien que d’autres expériences sont
nécessaires.

Dans une colonie gui prépare l'essaimage, la ponte est d’abord
augmentée, la reine pouvant déposer 52 ceufs en 45 minutes ; au début
de la construction des cellules royales, la reine a une cour de plus de
20 abeilles trés excitées, qui essaient continuellement de la nourrir et la
bousculent fréquemment, si bien qu’elle trouve difficilement le loisir
de pondre, d’autant plus que les cellules vides sont en trés petit nombre
(Taraxov et Ivanova, 1946). D’autre part, pendant la saison d’activité,
le nombre des abeilles par unité de surface est constant ; les jeunes frai-
chement écloses restant sur le rayon, les vieilles doivent donc le quitter,
se réfugient sur les cadres voisins du nid a couvain et en nettoient les
cellules ; si celles-ci ne sont pas parfaitenent nettoyées, la reine n’y vient
pas ou 1’y reste pas. Mais, dans une forte colonie, la place manque bien-
tot pour les vieilles abeilles, dont l'activité devient trés grande ; d’autre
part, quand les larves de reine sont développées, les suivantes de la reine
cessent peu a peu de la nourrir et elle commence a4 prendre elle-méme

(1) Le probltme a ¢ résolu au cours des recherches de DARCHEN, VIZIER et VUILLAUME (C. R.
Acad. Se. 1937).
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un peu de miel ; les ceufs pondus sont alors de moins en moins nombreux ;
alors que I'éclosion du couvain augmente encore l'agitation, 35 4 50 p. 100
des abeilles présentent des ovaires trés développés qui en font anatomi-
quement des ouvriéres pondeuses. Iinalement, on assiste a la sortie
en masse des abeilles, qui poussent littéralement la reine vers la sortie.
I.es ouvriéres de l'essaim sont dgées de 3 4 21 jours (TARANOV, 1047).
Beaucoup d’abeilles de l'essaim volent pour la premiére fois et ne se sont
jamais orientées (ARMBRUSTER, 1937).

Ia théorie des auteurs russes que je viens d’exposer attribuerait
donc lessaimage a lencombrement de la ruche, qui provoquerait un
trouble de plus en plus profond de la ponte de la reine et, finalement, la
sortie en masse. Il est permis de penser que cette théorie n’est pas entie-
rement satisfaisante. HOOPER (1940) en a imaginé une autre, assez
voisine : Y'essaimage viendrait d'une perturbation, ce terme s’entendant
au sens le plus général : manque de place dans le nid 4 couvain, maladies,
reine mal acceptée, orphelinage précoce au printemps, abeilles étrangeres
dont le rythme vital ne s’accorde pas au pays dans lequel on les a trans-
plantées, 1ésion du nid & couvain par des manipulations intempestives de
I'Apiculteur, etc. Maissi des perturbations paraissent en effet dans certains
cas en liaison avec essaimage, le fait n’est nullement général. D’autres
auteurs, comme SNELGROVE, voudrajent que la surabondance de gelée
royale produite par les jeunes abeilles induise l'agitation et finalement
l'essaimage... Toutes ces théories n'ont pas grand intérét et on peut leur
faire le méme reproche : elles ne s’appuient pas sur des expériences. Tant
que nous ne saurons pas déclencher l'essaimage 4 volonté, nous n’en
connaitrons pas le déterminisme. Il est d’ailleurs plus complexe que les
auteurs cités plus haut n'ont 'air de le supposer. Comment expliquer
les essaimages & répétition qui vident parfois complétement une ruche
déja fort dégarnie ? Pourquoi, si une partie des abeilles de tous ages
sortent, 'autre partie reste-t-elle au logis ? D’autant plus que, d’aprés
SENDLER (1940), la population se sépare alors en deux parties d'un
poids égal, & quelques grammes prés ?

Quoiqu’il en soit, considérons 'essaim qui vient de sortir de la ruche.
Il présente un comportement global trés particulier. Il est nettement
géonégatif et s’accroche toujours au point le plus haut d'une cage a
degrés ot on l'a enfermé, & moins que les degrés ne différent entre eux
que de 2 cm, auquel cas I'essaim ne les distingue pas les uns des autres.
I.a reine n'est d’ailleurs nullement indispensable a la manifestation
de la géonégativité. Toutefois, elle exerce sur l'essaim une influence
indubitable et 'essaim viendra s’agglomérer autour d’une cagette o elle
est enfermée. Mais cette attraction n’est pas assez forte pour surmonter
la géonégativité. Si, par exemple, I'essaim est accroché au sommet de la
cage et qu’on dispose la cagette 4 reine sur le plancher, I'essaim va émettre
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une sorte de tentacule vers cette cagette, mais sans abandonner son
perchoir. I attraction de la reine ne se fait pas sentir toutefois au-dela
de 48 cm. Dans le choix de U'endroit précis ot il ira s’accrocher, les abeilles
donneront la préférence :

1° aux zones enduites de cire, qu’elles sauront bien distinguer de
la paraffine ;

20 au bois poli ou non ;

3° au plan horizontal plutdét qu'a un plan incliné (sauf si son incli-
nation ne dépasse pas 10°, auquel cas il n’est pas distingué de I'horizon-
tal).

11 est instructif, comme V'a fait SENDLER, de mettre en compétition
plusieurs de ces stimuli. Placons, dans une cage a degrés ofl les abeilles
s’accrochent au point le plus élevé, une cage a reine sous le degré le plus
bas : I'essaim se déplace et va s’y fixer - de méme, si le plus bas est enduit
de cire. S'il est de bois rugueux et, le supérieur de bois poli, elles iront
a 'un ou l'autre : la rugosité est parfois capable d’entrer en compétition
avec la géonégativité. Si le degré supérieur est fortement incliné, elles
préfereront U'inférieur, horizontal. Si, dans une cage carrée, le toit est
formé de verre et de cire, les abeilles s’accrochent a la cire. S’il l'est de
bois rugueux et de cire, la reine étant fixée au premier, c’est 1la que les
abeilles iront s’accrocher (SENDLER, 1940).

Tout le monde sait que la grappe des abeilles se forme avec ou sans
reine. LECOMTE (1951-52) a recherché les stimuli qui font que les ouvrieres
s’agrippent les unes aux autres. Dans une grande caisse, d’une dimen-
sion & peu prés analogue A celle d'une ruche, il place deux cagettes de
toile métallique, l'une vide, lautre pleine d’abeilles. Puis, a l'intérieur
de la caisse, une centaine d’abeilles sont introduites. Elles commencent
anssitOt a se regrouper en petits amas qui confluent bientét en un seul ;
il se dirige alors en bloc vers la cagette contenant les abeilles et dédaigne
la cagette témoin vide. I.e phénomeéne ne se produit plus si la cagette
attractive est suspendue 4 un fil qui 'empéche de toucher le sol ou si elle
repose sur un lit d’ouate. Il semble done qu'un stimulus vibratoire trans-
mis du plancher soit 4 invoquer ici ; on peut méme prouver qu’il se situe
dans la zone de 30 Hz. Mais, si la cagette attractive est enfermée dans
une boite métallique bien close, il ne se produit plus rien, alors que les
vibrations continuent a se transmettre au plancher. Cest qu'un autre
stimulus, olfactif celui-1a, entre en action. On peut le prouver en déposant
sur la boite métallique des abeilles fraichement tuées : on opére ainsi la
resyntheéss des deux stimuli, vibratoire et olfactif et le phénoméne de
T'attraction peut s’observer a nouveau. Ajoutons que les abeilles tuées,
a elles seules, n'attirent aucunement leurs congénéres. I, ’attraction bien
connue vers la reine est strictement olfactive ; tout le monde sait d’ail-
leurs 4 quel point les ouvriéres visitent une cagette a reine vide, a laquelle
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I'odeur de la reine s’est attachée. Seul, 'abdomen de la reine, méme séparé
du corps, est attractif, mais ni sa téte, ni son thorax. Les reines fécondées
sont seules attractives ; il faut au moins 75 ouvriéres enfermées dans une
cagette pour contrebalancer T'attraction d'une reine enfermée dans
Pautre ; mais la reine n’est pas sensiblement attirée par les ouvriéres
(LECOMTE, 1950).

Quant au guidage de I'essaim vers un nouveau gite, il se fait a 1'aide
d’exploratrices qui exécutent, dés leur retour, des danses a la surface
de l'essaim ; ces danses paraissent analogues a celles qui signalent le
nectar.

Comportement des essaims conservés en cage

A 120 les essaims laissés dans une cage 4 essaim perdent environ
40 p. 100 de leur poids avant qu'une mortalité grave, atteignant 100 g
d’abeilles par jour apparaisse. Il s’agit d'une perte de poids réelle car
dans cette période préliminaire, la mortalité est trés faible ; on peut
maintenir un essaim de 12 4 28 jours sans nourriture dans ces conditions,
les morts ne dépassant 8,7 p. 100 du poids. La perte par kg est en moyenne
de 16,76 g par jour (DALMATOV, 1928).

Repos hivernal

Est-il indispensable aux abeilles ? Il n’en est rien, la ponte peut
reprendre dés qu’on le veut ; mais il faut ajouter que les conséquences
pour la colonie sont généralement fatales. Les auteurs russes, tels que
PrziL,urskr et DRABATY (1927) ont prouvé depuis longtemps qu’il est
facile de remettre une ruche en activité en l'introduisant dans une piéce
chauffée et éclairée. L’activité est énorme, mais beaucoup de butineuses
n’arrivent pas a retrouver la ruche, méme si, aprés avoir éteint la grosse
lampe centrale qui les attire trés fortement, on n'en laisse qu'une trés
faible prés de l'entrée de la ruche. Ia ponte de la reine reprend pres-
qu’aussitot et I'on arrive a faire garnir deux ou trois cadres datant de
couvain operculé. Mais la perte énorme et journaliére en butineuses ne
tarde pas a stopper la ruche. J'ai repris les expériences de DRABATY,
en variant beaucoup les dispositifs et jamais je n’ai pu empécher un grand
nombre de butineuses de s’égarer ni obtenir une survie en bon état de
la colonie dépassant deux mois. Il semble que les abeilles ne soient capables
de retrouver leur colonie qu'en s’orientant d’aprés une source placée
a l'infini, comme le soleil, et non d’aprés une source rapprochée, ni méme
d’aprés la lumiére diffuse. Finalement, le repos hivernal est-il indispen-
sable a la reine ? N’obtient-on pas, par la réactivation, un sursaut pas-
sager dont les suites sont mortelles ? I,a question reste ouverte. J'ai
toutefois obtenu le développement sans hibernation des petites fourmis
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du genre Leplothorax. Mais, quand vient la belle saison, malgré que
les conditions dans l'étuve d’élevage soient restées évidemment les mémes,
la fécondité de la reine se réduit progressivement, elle ne peut plus pro-
créer de sexués et la colonie s’éteint.

Il semble toutefois que, dans une serre, on ait pu employer des ruches
a la fécondation des fleurs avec un plein succeés.

Enfin, tout récemment (1955) RENNER a réussi 4 maintenir une
ruche en parfaite condition pendant plusieurs mois dans une piece com-
pletement fermée, en ne lui fournissant que du sirop de sucre et du pollen
en poudre, que les ouvriéres venaient butiner librement. Le facteur
essentiel dans le retour des butineuses A la ruche, découvrit RENNER,
est 'homogénéité de I'éclairement. Ies murs doivent étre blanchis et
fréquemment nettoyés, 1'éclairage étant fourni par un plafond lumineux.,
Au-dessus du sol 4 un meétre, 'éclairement doit atteindre 1 200 lux.
Les dimensions de la piéce jouent aussi un grand réle, et 'optimum est
4,5 de long sur 2,5 meétres de large et 2,5 de haut. Les vieilles butineuses
meurent toutes, car elles ne parviennent pas a retourner a la ruche,
mais les nouvelles écloses v parviennent parfaitement. RENNER ne dit

J

pas si la conservation frés prolongée de la colonie dans ces conditions
ne fait point apparaitre une diapause.
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