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INTRODUCTION

Les abeilles domestiques ont fait 'objet d’études détaillées depuis I'époque des
philosophes et naturalistes de I'Antiquité jusqu’'a nos jours, ol les recherches ne
cessent de nous apporter multitudes de nouveautés plus surprenantes les unes que
les autres.

Dans cet immense domaine, un point fort important nous semble avoir été un
peu négligé : celui de 'origine de la chaleur produite dans la ruche.

De nombreuses expériences ont été réalisées pour mesurer la température interne
des ruches et ses variations nvcthémeérales et ses variations saisonniéres. VON I'RISCH,
entre autres, a constaté, sans trop approfondir, que la température de la ruche avoi-
sinait pendant la belle saison 35 4 36°C prés des rayons a couvain. Il a vu que, par
temps froid, les ouvriéres se rassemblaient sur ces rayons a couvain « pour leur faire
comme un lit de plume ».

I1 est bien évident (u’un tel processus de protection thermique serait fort peu
efficace s’il n’existait pas une possibilité de production de chaleur chez ’abeille domes-
tique et c’est I'étude de ce phénomeéne qui n’avait pas été jusqu’ici entreprise de facon
directe et systématique.

Beaucoup de chercheurs se sont intéressés a ces problémes de température. En
ce qui concerne la température des rayons a couvain, citons les travaux de GATES
(1914), PHILIPS et DEMUTH (1914), HEss (1926), HIMMER (1931, 1933), LINDAUER
(1951, 1952, 1954}, WOHLGEMUTH (Ig57), etc.

En ce qui concerne les travaux plus particuliérement relatifs a la température
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de la grappe d’hiver, citons ceux d’ARMBRUSTER (1922), HIMMER (1925), HESs (1926),
HERAN (1952).

PArHON (1909), FREE et BOTH (1958) se sont respectivement intéressés au bilan
respiratoire et a la régulation thermique, nous avons fait a ces derniers de nombreux
emprunts dans le cours de cette étude.

Citons enfin les travaux de BRUNNICH (1922) et la remarquable étude de IiscH
(1960) sur la température interne du corps des abeilles et & laquelle nous aurons
T'occasion de nous référer plusieurs fois au cours de cet exposé.

En 1953, R. CHAUVIN nous avait demandé de reprendre les études faites par
HERAX sur le thermopréférendum des abeilles. Nous avions donc utilisé le « tempera-
turorgel » construit par notre camarade LavieE d’aprés des plans de HERTER, plans
trés améliorés par CHAUVIN. L'orgue de température originel se composait d’une
rampe de cuivre chauffée 4 I'une de ses extrémités, refroidie a 'autre, de facon a
réaliser un gradient thermique continu. Les abeilles sont posées sur ce trottoir et se
fixent théoriquement au point de température recherchée. CHAUVIX perfectionne
Pappareil en lui adjoignant une votite de rhodoid rouge qui élimine la nécessité de
travailler dans I'obscurité, les abeilles restant tout aussi tranquilles dans ces condi-
tions. Il lui adjoint également une votite chauffante, montrant alors que la direction
des radiations est infiniment plus importante encore 4 considérer que la température
du substrat. Les essais que nous avons faits avec cet appareil, nous ont permis de
retrouver, a trés peu de chose pres, les résultats de HERaN. Nous avons pu recueillir
des séries de choix de températures comprises entre 20 et 40°C. Si I'on reporte ces
chiffres sur un graphique indiquant en abscisse le nombre d’abeilles qui se sont fixées
en un point de température donnée et en ordonnée ces températures, on obtient une
courbe de Gauss trés aplatie.

Les caractéristiques de cette courbe sont donc telles que les résultats ne pouvaient
étre donnés que dans des limites trés larges, ce qui était loin de nous satisfaire.

Supposant que les abeilles sont capables de produire de la chaleur, retrouvant
ainsi 'hypotheése de CIESIELSKY et BRUNNICH (1922), nous avons enfermé une grappe
d’abeilles dans une enceinte et plongé au milieu un thermomeétre. Dans ces conditions,
nous avons pu constater que, systématiquement, la température au coeur de la masse
d’abeilles se stabilise assez rapidement au voisinage de 32°C, quelle que soit la tempé-
rature initiale de U'enceinte. Nous en avons conclu (ue cette température devait
correspondre au thermopréférendum ou tout au moins a sa limite inférieure. Il v a
évidemment certaines précautions a prendre pour obtenir ces résultats, il ne faut pas
par exemple enfermer un trop petit nombre d’abeilles dans une enceinte trop vaste
et trop froide. Si l'on prend soin de veiller ainsi & ne pas demander aux insectes en
expérience une production de chaleur qui excéde leurs possiblités, on obtient trés
facilement le thermopréférendum ou tout au moins la température ui parait lui
correspondre.

Ce chiffre corrobore les travaux de Herax. Il est inférieur aux 33, 360 habituelle-
ment cités par les auteurs, mais ces chiffres correspondent, comme nous 'avons dit,
a la température exigée par le couvain et non par les ouvriéres.

Cette méthode de mesure est donc basée sur le fait que les abeilles peuvent pro-
duire des quantités de chaleur trés appréciables, C’est pourquoi nous avons complété
nos expériences par des essais de calorimétrie (ui ont mis cette production en évi-
dence.






CHAPITRE PREMIER

PRINCIPES EXPERIMENTAUX — APPAREILLAGE —
FTABLISSEMENT DES RESULTATS

§ 1. Principes expérimentaix

Il existe divers procédés pour apprécier une production animale de chaleur ; nous pouvons les
classer en deux groupes : les méthodes directes, les méthodes indirectes.

A. Méthodes directes.

Elles consistent a placer dans des calorimetres les insectes 4 tester et & mesurer directement
les quantités de chaleur produites. Ce sont ces méthodes ue nous avons essentiellement utilisées.
H existe de trés nombreux modeéles de calorimetres : & eau, a glace, électriques... simples ou différen-
tiels, etc., on peut les classer en deux types : a) les calorimetres adiabaliques qui isolent aussi bien
que possible le milieu interne du milieu externe et emmagasinent la chaleur produite que I'on mesure,
et b) les calorimétres zsothermigues dont le milieu interne est maintenu & une température déterminée ;
on mesure alors I'importance du phénoméne phvsique qui est responsable de ce maintien de tempé-
rature (fonte de la glace, effet PELTIER, etc.).

Nous traiterons dans le paragraphe «appareillage » des techniques calorimétriques utilisées lors
de nos travaux,

B. Mdthodes indireces.

On peut, comme U'a fait Fiscu (1960), mesurer lu température interne des abeilles et observer
ses variations suivant les circonstances expérimentales. Compte tenu de la déperdition de chaleur
que subit le corps des abeilles, il est possible d’évaluer les quantités de chaleur produites, mais ce
procédé est trés imprécis car il faut apprécier la différence entre la température interne et la tempé-
rature ambiante, I'état de repos ou I'agitation, 'importance des pertes par évaporation, etc.

La méthode indirecte la plus aisément utilisable consiste 2 mesurer la consommation en oxygéne
et a établir le quotient respiratoire de 'insecte. C’est ce ue PARHON a entrepris de faire en 1909.
Ces travaux ont été repris par FREE et BOTHl en 1938 ; citons également SOTAVALTA (1954), ALLEN
(1939), JONGBLED ct WIERSMA (1935). BEUTLER (1936).

Les résultats obtenus ont été souvent contradictoires et nous pensons i ce propos (ue ces diverses
expérimentations ont sans doute été faites, sinon avec des appareils insuffisamment précis, mais tout
au moins qui ne permettaient pas de faire face & toutes les conditions expérimentales nécessaires a la
compréhension du probléme,

Nous avons repris ces études en collaboration avec HEUSNER au laboratoire de Physiologie de
M. le Pr KAYSER de la Faculté de Médecine de Strasbourg.

Il ne nous appartient pas de décrire ici les appareils mis au point par IIEUSNER, nous en donne-
rons cependant le principe fondamental décrit par KEHREN (1953-54) et RUNLAND et HHEUSNER (1959).

Les insectes a tester sont placés dans un récipient étanche contenant de la chaux sodée ou barytée
et communiquant, d’une part avec un générateur d’oxygeéne (voltametre & sulfate de cuivre), d’autre
part avec un manometre contacteur. Ce dernier est lui-méme relié & un vase compensateur, ce qui
permet d’éliminer les variations de pression dues & la température (voir fig. 1).

L’ensemble est par ailleurs placé dans une enceinte maintenue 4 température constante.

Lorsque 'insecte consomme de 'oxygeéne et rejette du CO,, ce dernier est immédiatement absorbé
par la chaux et une dépression se produit dans le manométre,

Le circuit est alors fermé.
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Périodiquement (toutes les 2 ou 3 minutes par exemple), on laisse passer un courant électrique
dans ce circuit ; il se produit alors un dégagement d’oxygéne qui diffuse vers le vase ol est placée
Pabeille. Torsque cet apport d’oxygéne a compensé trés exactement la consommation de Uinsecte,
le manometre revient 4 sa position d’équilibre et le circuit est rompu.

11 suffit donc de mesurer le temps de passage du courant électrique pendant la reconstitution
de 'atmosphere originelle et de calculer la production d’oxygéne correspondante dans le voltamétre
pour connaitre la quantité de gaz absorbée par l'insecte pendant la période de temps choisic (dégage-

1 224

ment gazeux d'un voltametre : v = e 1),
Enregistreur Vase compensateur
S—

Manomeétre

@L_//Abei//e
Cu — Pt
SO4Cu xxxxxxoxk—— Chaux sodée
Voltamétre

T16. 1. — Principe du respirométre de 1EUSNER.

Nous donnons ci-dessous I'une des courbes obtenue lors de nos expériences.

Chaque batonnet de cet histogramme représente la consommation d’oxygéne en 3 minutes. A la
longuecur en millimetres, on fait correspondre un temps {, de passage du courant, d’aprés des para-
meétres établis expérimentalement, par étalonnage, et ui varient avec les appareils.

On peut alors calculer Ia consommation d’oxygzéne grace o la formule ci-dessus citée.

Ces calculs sont évidemment assez complexes, on peut cependant les réaliser avec une précision
trés satisfaisante,

Pour transposer les résultats obtenus en calories
équivaut environ a 5,00 kilocalories.

Nous devons faire observer :

19 que ce chiffre de 3.06 kilocalories est un chiffre expérimental moven et ne valant d’ailleurs
que pour les glucides (7).

20 que la quantité de calories trouvée par ce caleul est valable au sens physiologique du terme,
mats ne correspond pas obligatoirement, dans le moment de Vexpérience, & un réel dégagement de
chaleur.

Ainsi, dans son travail sur la température du corps des abeilles, H. EscH, reprenant des mesures
de JONGBLED et WIERSMA, expose les caleuls sulvants :

Au moment de P'envol, la consommation d’oxygene est de 1,450 ml par minute et par gramme
d’abeille, ce qui correspond & :

. 1l suffit de considérer qu’un litre d’oxygene

5,06 X 1,45 = 7.34 calorics

soit environ 0,734 calories par abeille et par minute.

Escr déduit alors du chiffre obtenu 0,013 calories nécessaires aux « échanges organiques », puis
344 p. roo du reste sont comptés comme étant absorbés par 'énergie du vol.

11 reste alors 0,69 calories effectivement transformées en chaleur,

(*) Lipides : 4,7 — protides : 4,5.
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Ce chiffre, comme nous le verrons plus loin, est trés fort par rapport & ceux gue nous avons trou-
vés par nos diverses méthodes, mais constatons qu’il est lié au cas particulier qu’est envol, cas que
nous n'avons pas étudié, en ce sens que nos essais intéressent essentiellement la régulation thermique
de la ruche.

Remarquons & ce propos que ce calcul fait intervenir le poids moyen d’une abeille, considéré ici
comme étant o,10 g. Ce chiffre nous parait un peu faible. Beaucoup d’abeilles que nous avons pesées
lors de nos essais accusaient le plus souvent un poids de 0,115 2 0,135 g. Il est vrai que nous avons
pesé des abeilles en bon état physiologique, fraichement tirées de la ruche. Signalons toutefois
qu’aprés quelques jours passés en cagettes de 100 a 200 individus, & 'étuve, abondamment pourvues
en sucre ct en cau, le poids moyen des abeilles peut tomber en 4 4 5 jours, 4 0,90, 0,100 g, mais
cec est un probléme sur lequel nous reviendrons au chapitre I11.

Esci poursuit Ie calcul de la production de chaleur en évaluant la déperdition occasionnée par
la circulation de ’hémolymphe du thorax vers 'abdomen (le thorax étant considéré comme le
siége de la thermogenese).

Volume moyen d’hémolymphe circulant chez une abeille : 0,01 mm?® (BEUTLER, 1930).
Vitesse de circulation : 2 minutes pour un circuit total.

1l passe donc, par minute, 0,005 mm?® d’hémolymphe, ce qui correspondrait 4 un échange de
0,005 calories par minute et par degré thermique de différence de température entre thorax et ab-
domen.

11 nous semble finalement que, quoique infiniment plus délicate, la méthode directe, éliminant
les diverses évaluations ci-dessus décrites, est en définitive plus valable pour obtenir Pexact dégage-
ment de chaleur chez 'abeille domestique.

§ 2. Appareillage

A. Le calorimétre électrique de CALVET ef PRAT.

Le calorimétre CALVET-PRAT est un calorimétre isothermique de conception trés particuliére.
A linverse des calorimétres classiques chez lesquels on recherche un isolement thermique aussi parfait
que possible, on permet ici le déplacement de la chaleur produite de 'enceinte interne vers une en-
ceinte externe, et c’est ce flux de chaleur que 'on mesure par des procédés thermoélectriques.

Le procédé habituel pour effectuer de telles mesures consiste & disposer de deux calorimétres
jumelés ; dans 'un est placé le corps & tester et dans P'autre un systeme d’équilibrage, par exemple
une résistance chautfante. Sur chaque enceinte est fixé un thermocouple et ces éléments sont en oppo-
sition et reliés & un galvanometre (voir fig. 3).

Corps a tester Flément chauffant

I R m
I /\"‘ Thermocouple
!

Fic. 3. — Principe de la calorimétrie électvique

Si Ion place un corps chaud dans le premier calorimétre, 'aiguille du galvanometre dévie. On la
rameéne au 0 en chauffant le deuxi¢me calorimétre 4 I'aide de la résistance et les quantités de chaleur
alors mises en jeu sont rigoureusement égales si 'on a soin de maintenir le galvanomeétre au point mort.
On peut alors calculer, d’aprés la quantité de courant envoyée dans la résistance, la quantité de cha-
leur produite,

Dans le calorimétre CALVET-PRAT, le role de ces deux éléments est tenu par l'enceinte interne
et Ienceinte externe, cette derniére étant maintenue &4 une température constante. Le phénoméne
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Canne.
Gaine d’introduction

‘} / de la cellule

g . LTI T Dl et
Pile i effet Peltier = Pile détectrice

T g T

3 Fnceinte externe
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] ] ',;»' _ Cellule
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- Enceinte interne
S i —1 /V///
N dE
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TG, 4. — Elément calorimétrigue Tian

Production
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]
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¥16. 5. — Un enregistrement oblenu avec un calorimétre CALVET
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électrique compensateur est ici inverse ; en effet, si le phénomene mesuré est exothermique, I'enceinte
externe doit étre refroidie (CALVET utilise ici Peffet Peltier), si le phénoméne est endothermique.
I’enceinte externe est réchauffée par Ueffet Joule. CALVET et PRAT n'ont d’ailleurs pas cherché a
obtenir une compensation rigoureuse du phénoméne mesuré, mais une compensation approchée,
constante et bien mesurable ; la partie non compensée (généralement 1o p. 100) est enregistrée et
mesurée ; erreur finale n"atteint pas le 1/1 ooo de I'énergie totale mise en jeu.

Nous donnons ci-apres le schéma trés simplifié (fig. 4) d’'un élément microcalorimétrique du
type Tian, c’est sur ce principe que sont construits les calorimétres CALVET, avec de trés nombreux
perfectionnements (signalons par exemple que la liaison entre les deux enceintes et qui sert de pas-
sage au flux thermique se fait par Uintermédiaire de 8oo 4 1 0oo couples thermoélectriques, reliés sott
4 une pile détectrice, soit a la pile d’équilibrage (effet Peltier).

Iensemble du calorimetre est placé dans un bloc & température réglable, et le tout dans une
piéce climatisée. Précisons que ces calorimeétres comprennent toujours au moins deux ensembles
calorimétriques en opposition ; ce montage différentiel permet de compenser les variations éventuelles
du zéro expérimental, on ne produit en effet jamais d’effets thermiques dans I'enceinte témoin.

Ces calorimeétres sont d’une précision vraiment remarquable et d'une trés grande sensibilité de
mesures. Les déviations galvanométriques sont d’ailleurs amplifiées par I'utilisation d’un faisceau
lumineux qui se réfléchit sur le miroir du galvanometre et est recueilli par des cellules photoélectriques
mobtles et qui suivent le spot dans ses déplacements. Un déplacement de 1/1o0 de mm est enre-
gistré.

Signalons enfin que U'enceinte interne étant presque totalement recouverte par les thermocou-
ples, il s’opére une véritable intégration du flux thermique et il n’est pas nécessaire d’homogénéiser
les températures & 'intérieur de Pappareil comme avec les calorimetres classicues.

Nous avons pu utiliser un tel calorimetre grace & 'amabilité de MM. les P8 LEGAY et N1GON de
la Faculté des Sciences de Lyon.

B. Les caloriméives Berthelot.

Il nous est apparu que les chaleurs mises en jeu dans la thermométrie des abeilles étaient telles
qu’il n’était pas nécessaire (tout au moins pour les groupes supérieurs & 5 ou 6 insectes) de disposer
de calorimétres extrémement sensibles. Il reste bien entendu que I'étanchéité thermique devait en
étre aussi parfaite que possible pour que les erreurs soient bien inférieures aux variations individuelles
de productlon de chaleur des insectes mis en expérience.

Il n’existait pas dans le commerce de calorimetres simples dont la taille convienne & nos travaux,
aussi les avons-nous réalisés au laboratoire.

Nos appareils sont du tvpe Berthelot. 1ls se composent d’un petit bac en matiere plastique conte-
nu dans un deuxiéme bac plus grand ; entre les deux est placé du coton cardé. Plusieurs thermometres
A tige fine, type grain d’orge, traversent ces deux enceintes, 'un aboutissant dans la masse liquide
placée au fond du bac i interne, les autres soit dans 'atmosphere du compartiment réservé aux abeilles,
soit dans atmosphére des autres chambres. Le bac interne est en effet cloisonné par des parois
métalliques qui ont pour but de conduire, aussi vite que possible et aussi uniformément que possible,
la chaleur produite vers 'eau du bac interne.

Nous avons été amenés, en raison de la variabilité du nombre des abeilles & tester, & construire
des calorimétres de deux tailles différentes ; nous en indiquons les cotes ci-dessous

Désicnati | Calorimétre pour | Calorimétre pour
ésignation T - . o
; 10 a 50 abeilles | 1 4 10 abeilles
[
! mm mm
Profondeur du bacinterne ........... 50 40
Diameétre du bacinterne . ...... e 40 30
Profondeur du bacexterne ........... 30 30
Diamétre du bac externe ....... P : 65 65
Profondeur du compartiment & insectes. | 25 20
Distance maximum entre la paroi métal- %
lique et la paroi du bacinterne .....1i 26 20
Quantité d'eau placée dans le bac in- ‘
terne ......... e 10 cc 546 cc
|
‘
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Il est indispensable d’adapter la taille du calorimétre au nombre des abeilles i tester car plusieurs
précautions doivent étre prises :
— il faut mettre le moins d’eau possible a U'intérieur pour que les variations de sa température

Cloison verticale

Plancher grillagé

e
TR
s
Y o
LSOO

Jambes de force

Fi16. 6. — Dispositif métallique conduclenr de chaleur

solent plus appréciables, mais il est bon que sa hauteur soit aussi grande que possible afin d’augmenter
les contacts entre la masse liquide et le dispositif métallique thermoconducteur,

— il faut éviter 'asphyxie et autoriser une certaine liberté de mouvements mais il est cependant
nécessaire que le calorimétre ne soit pas trop grand ; on a en effet intérét a limiter la valeur en eau

N
\ nD

=]

Qx
|
[
|
@.

Fi16. 7. — Calorimétre de 1y pe Berthelot
¢+ 1 ~— Bac externe, 2 — Bac interne, 3 — Isolant thermique,
4 — Thermometre indiquant la température de l'eau interne, 5 — Dispositif métallique conducteur (voir
fig. 6), 6 — Thermométre indiquant la température dans la chambre des insectes, 7 — couvercle isolant,
8 — Isolant thermique, g — Agitateur, 10 — Résistances chauffantes.
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propre & 'appareil car les températures finales n’v sont pas homogeénes, et cect occasionne des calculs
de correction assez complexes. Enfin, si 'on veut pouvoir apprécier la température au sein d’une
grappe d’abeilles, pendant 'expérimentation, il faut que la taille de la chambre soit telle que les in-
sectes ne puissent pas trop se disperser.

Tin ce (ui concerne les dispositifs métalliques thermoconducteurs, ils nous ont donné entiére
satisfaction.

Tls se composent d'une plaque rectangulaire formant une cloison verticale. Cette cloison est
soudée a4 une rondelle métallique (qui épouse le fond du bac interne) et porte une grille semi-circulaire
horizontale formant le plancher de la chambre aéricnne réservée aux abeilles. Elle porte également
des jambes de force qui rejoignent la plaque basale et qui ont pour but de conduire les calories dans
une direction perpendiculaire i celle de la cloison verticale,

Ainsi, la chaleur produite par les abeilles est rapidement conduite vers 'eau du calorimétre et
équitablement répartie dans la masse liquide.

Sil’on place un corps chaud dans le compartiment réservé aux insectes, on voit la température
de eau interne s’élever instantanément et d’une facon uniforme en différents poiats de la masse
liquide, ainsi que nous avons pu le constater grace a différents thermometres.

Cette disposition permet d’éviter d’agiter I'eau dans le calorimétre ; les mouvements de brassage
ayant pour effet de perturber les abeilles ().

Nous avons toutefois effectué plusieurs essais en agitant 'eau du calorimetre et nous n’avons
pas observé de différences significatives entre les résultats de ces expériences et nos mesures habituelle.

Comme nous 'avons vu, les températures sont lues & Paide de simples thermometres. En prin-
cipe, il suffit d’une légére correction de lecture pour obtenir la température réelle, correction qui
reléve de la profondeur d’enfoncement du thermomeétre dans le corps étudié et qui est donnée par la

formule :
x =T 4+ n-o0000156 (I — )

Il nous est apparu trés rapidement, que cette correction était négligeable surtout par rapport
aux erreurs apportées par la présence méme des thermometres, le verre se révélant relativement
bon conducteur de la chaleur pour des excés de température assez grands.

(Pest pourquoi, apreés avolr analysé dans le détail, lors de nos premiers essais, 'évolution des
températures a I'intérieur de nos calorimetres, nous avons par la suite, supprimé la plus grande partie
des thermometres, ne laissant subsister que ceux indiquant la température dans la masse liquide et
au sein de la grappe d’abeilles.

De plus, nous avons placé le calorimétre dans une masse d’eau dont la température est maintenue
constamment au méine degré que celle de la masse liquide interne. Ceci implique bien entendu un
systeme d’échauffement doux et continu de cette premiére masse. Un excellent moyen consiste a
reprendre le principe des dispositifs thermoélectriques utilisés par TAYLOR et CRESCITELLI (1937)
pour leur microcalorimetre et dont nous donnons ci-dessous un schéma trés simplifié (fig. 8).

2 e e -
r f’qu/lbh)qej entre \ Enceinte conditionnée
enceinte et les vases /
i Couples thermoélectiiques
N
1 /\
Equilibrage entre 7 [ J
les vases ( — = — ﬁ_}
N

¥16. 8. — Principe du microcalorimétre différentiel de TAYLOR et CRESCITELLI

Ces calorimmétres se composent de deux vases aussi semblables que possible. Chacun d’eux contient
une sonde thermoélectrique et une résistance chauffante suivant le principe habituel de la mesure
des flux thermiques par couples thermoélectriques ainsi que nous I'avons exposé plus avant. Un
dispositif électrique équilibre en permanence la température des deux vases et un semblable dispo-
sitif est prévu pour équilibrer les températures des vases et de 'enceinte. En ce qui nous concerne,

(*) Ajoutons que I'agitation de 'eau produit par elle-méme de la chaleur, mais cela ne peut perturber que
des mesures de grandeurs extrémement petites.
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il s’agit simplement d’équilibrer la température de 'eau d’environnement et de celle contenue dans
le bac interne. Nous nous sommes donc contenté de placer dans cette eau d’environnement, des
résistances électriques dont le contact est fermé ou rompu au gré de I'expérimentateur, celui-ci lisant
directement sur les thermomeétres A et B (voir fig. 7) les températures & équilibrer.

Nous avons pu constater d’ailleurs qu’il n’v avait pas d’échanges thermiques appréciables, par
I'intermédiaire des thermomeétres, lorsque la différence des températures entre les masses interne
et externe n’excede pas 1°C.

Nous avons tenté de pallier ces difficultés d’une autre fagon par lutilisation de sondes thermo-
résistantes de trés petite taille. Ces piéces métalliques sont Intégralement plongées dans le milieu
testé et ne communiquent avec 'extérieur que par des fils gainés de caoutchouc, imperméables 4 toute
influence externe. Cependant, 'emploi de ces sondes ne nous a pas donné satisfaction car les fils
métalliques conducteurs apportent des perturbations en libérant dans I’eau interne des calories en
quantités incontrélables. Il faut veiller également & ce que les ponts de Wheatstone ou les mégohmetres
utilisés pour les mesures soient de qualité suffisante pour étre fideles.

Ces calorimetres Berthelot présentent I'avantage d'étre d’'un maniement aisé et peuvent étre
facilement réalisés au laboratoire, comme nous Pavens indiqué. On peut leur faire quelques critiques :

19 la température est variable au cours de P'expérimentation et les insectes testés ne se trouvent
pas dans des conditions rigoureusement constantes,

20 les corrections calorimétriques sont délicates et apportent incontestablement un pourcentage
d’erreurs trés supérieur & ce qu'on peut obtenir avec un calorimétre électrique.

Quoi qu’il en soit, eu égard aux quantités de chaleur mises en jeu et la brieveté relative des
expérimentations, ils nous ont permis des résultats d’une précision satisfaisante.

Nous avons essayé d’utiliser un autre type de calorimeétre, adiabatique également, construit &
partir d’un vase de Dewar.

n Thermométre

Agitateur

o Tube étanche

L Vase de Dewar

|| Enceinte isolante

Fic. 9. — Caloriméire i vase de Dewar

Il se compose donc d’un vase & double paroi argentée entre lesquelles est réalisé un vide poussé.

Ce vase est placé dans un épais manchon de coton cardé ou de laine de verre et obturé par un
bouchon, lui-méme recouvert d’un tampon thermo-isolant.

L’ensemble de ce couvercle étanche est percé par une tige de bois et un thermométre A tige fine
type grain d’orge.

Les abeilles sont placées dans un tube métallique d’un diamétre un peu inférieur & celui du vase
de Dewar (30 mm) qui est rempli d’eau.

Ainsi la production de chaleur, dont la diffusion se fait dans toutes les directions, peut étre
absorbée sans aucune latence 4 I'inverse de ce qu’on pourrait reprocher & nos calorimétres de type
Berthelot. Comme la température est prise seulement & la partie supérieure de l'eau, il faut, cette
fois, brasser cette derniére. On le fait simplement et sans trop perturber les abeilles en enfoncant le
tube métallique dans Peau & I’aide de la tige de bois puis en le laissant remonter sous la poussée du
liquide plusieurs fois de suite.

Aprés quelques brassages, les températures s’équilibrent trés bien.

Annales de 'Abeille. — 1965. 2
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Nous avons effectué, avec ce calorimetre, des mesures comparatives avec les calorimétres Ber-
thelot, sur des lots d’abeilles aussi semblables que possible (50 abeilles sont prélevées dans un groupe
de 150 0u 200 insectes, 25 sont placées dans le Dewar, 25 dans le Berthelot).

Mais lors des essals que nous avons effectués, nous n’avons pas trouvé de chiftres comparables
et les résultats obtenus avec le vase de Dewar sont en moyenne 3 fois plus faibles.

En effet, en ce qui concerne ce calorimétre, nous avons été contraints de placer les insectes a
tester dans un petit récipient étanche. Dans ces conditions, les abeilles ne disposent plus d’une quan-
tité d’oxygene sutlisante, cela n’entrave pas leur production thermique, comme nous le verrons au
chapitre IV, mais la diminue cependant d’une facon tres nette (%).

Indiquons enfin que nous n’avons pas voulu utiliser des calorimetres tvpe Bunsen. Ces calori-
metres dont le principe est basé sur la fonte de la glace sont peu précis quant a P’évaluation de la
quantité d’eau de fusion recueillie, en outre ils ne permettent d’expérimenter qu’a 0°C et, dans ces
conditions, les abeilles sont paralysées.

§ 3. Pratique de Uexpérimentation — Etablissement des résullats

En ce qui concerne 'expérimentation avec le CALVET-PRAT. les conditions de travail sont déli-
cates malis parfaitement précises et nous ne nous étendrons pas sur ces techniques. Signalons cepen-
dant un inconvénient de cet appareil qui réside dans le fait qu'on ne peut commencer la mesure dés
Pintroduction des insectes dans le vase interne. Lin effet, I'appareil étant trés sensible, la seule mise
en place du vase interne suffit & produire un dégagement de chaleur qui fausse les mesures. 11 faut
donc attendre 20 & 3o minutes avant de brancher 'appareil sur le galvanomeétre, et c’est précisément
pendant ce laps de temps qu'il serait intéressant d’enregistrer la production thermique des abeilles.

Nous avons pu heureusement pallier cet inconvénient dans le cas de nos expériences. Les déga-
gements thermiques étaient tels que nous avons dua placer des résistances de plusieurs milliers d’ohms
en série avec le galvanometre ; cela a ramené le temps de latence au départ a quelques 5 a 7 minutes.

En ce qui concerne nos calorimétres Berthelot, leur exploitation nécessite des précautions parti-
culiéres.

Pour effectuer une mesure, on place, dans le calorimetre. une certaine masse d’eau de volume
bien précisé grace & I'emploi d’une pipette a tige fine.

On remplit le cristallisoir d'eau 4 une température aussi voisine que possible de celle du calori-
métre, et ’on attend la stabilisation, c’est-a-dire que tous les thermometres indiquent exactement
la méme température, ce qui se réalise, en général, en quelque trente minutes.

On prépare alors le lot d’insectes a tester, ce peut ¢tre un groupe d’abeilles mortes (tuées au
cyanure ou autres produits) ou mise en contention de diverses fagons, dans ce cas le probléme est
simple. Par contre, si 'on veut introduire un lot d’abeilles libres et bien vivantes, il est nécessaire de
les anesthésier trés légérement au CO, avant de les introduire dans le calorimeétre. Nous avons pu
réaliser des essais sans cette anesthésie et les résultats n’ont pas été ditférents (par contre, les produc-
tions de chaleur deviennent faibles ou aberrantes apres trois ou quatre anesthésies successives).

Pour placer les insectes dans le calorimetre, on souléve légérement la rondelle de carton, on
glisse prestement le lot d’insectes et on place sur 'assemblage de carton et de coton formant cou-
vercle, la plaquette de plomb qui en assure le maintien de son seul poids. Avec un peu d’habitude,
on arrive 4 opérer sans introduire de quantité de chaleur parasite, quelle que soit la température de la
piece o1 'on opére.

Il reste 4 lire les températures résultantes, soit d’une fagon continue sil’on veut suivre évolution
du processus thermogeéne, soit en fin d’expérience sil’on veut simplement apprécier la quantité de
chaleur produite dans le temps de I'essai.

Pour fixer la durée des mesures, il nous a été nécessaire de faire de nombreuses expériences
préalables en lisant les températures aériennes d’une facon continue. afin de pouvoir bien préciser
pendant combien de temps les abeilles peuvent effectivement produire de la chaleur.

Il est bien évident que quelques abeilles (et surtout une seule abeille) ne peuvent maintenir une
méme température de l'air ambiant, qu’un groupe plus important de ces insectes.

Comme nos résultats sont en général exprimés en quantité de chaleur par abeille et par minute,
il est donc nécessaire de savoir pendant combien de temps les abeilles peuvent faire face au froid que
nous leur imposons.

Nous avons pu observer divers phénomenes thermiques sur lesquels nous reviendrons d’ailleurs,
disons simplement qu’une abeille isolée ou un petit nombre d’abeilles résistent peu de temps au froid
de 'atmosphére dans laquelle ils sont placés.

Il est donc indispensable de suivre, sur le thermomeétre aérien, les variations de la température,

() Remarquons en outre que la capacité calorifique d’un vase Dewar est mal définie car elle dépend
de la durée de 'expdrience.
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La température de I'air s’éléve, se maintient plus ou moins uniformément (le plus souvent en effet,
elle monte et descend par saccades bréves) puis finit par décroitre rapidement.

On peut admettre que les abeilles cessent de produire de la chaleur au moment ott la courbe des
températures de I'air amorce sa descente. On pourrait donc prendre comme temps d’expérience la
durée qui sépare le début de 1’essai de cet instant ol Ja température commence 4 décroitre.

Cependant, il est facile de constater que la pente de cette portion de courbe est moins forte qu’elle
ne devrait I’étre en considérant la latence du passage des calories de P'air a I'eau et au refroidissement
du corps des insectes ; donc, les abeilles produisent encore un peu de chaleur pendant cette période.
On peut mesurer la pente de la courbe imputable 2 la latence et au simple refroidissement des corps
gréce a des mesures sur insectes morts.

On constate donc que les courbes obtenues ont une pente environ deux fois moins forte que cette
pente théorique. Il est donc valable et trés simple de prendre pour temps d’expérimentation :

Ly
L=t + =

2

1, étant le temps compris entre le début de 1’essai et le début de chute définitive de la courbe, et ¢, le
temps compris entre ce début de la chute et le moment ol cette courbe des températures de Iair
rejoint celle des température de I’eau. Cette jonction ne s’opére théoriquement qu’exponentiellement ;
dans la réalité, eu égard a l'imperfection des appareils et... de 'expérimentateur, on observe un
moment ot 'on peut estimer que la pente de la courbe est devenue nulle (voir fig. 10).

Température T

16°<I >
|
]
\

Température de |air

Température de |'eau

100
Temps

T
1/2 heure

F1G. 10. — Courbes obtenues au calorimétre Berthelol avec 2 abeilles

Dans le cas olt on expérimente avec assez grand nombre d’abeilles, comme c’est le cas dans la
grande majorité de nos mesures, celles-ci sont susceptibles de maintenir une forte température de
'air pendant des heures (jusqu'a 14 et 15 heures).

Dans ces conditions, 1l est nécessaire de fixer une limite a la durée des expérimentations ; nous
avons choisi celle-ci égale a une demi-heure.

En effet, la chaleur produite peut étre le résultat de deux phases bien distinctes et dont nous
reparlerons au chapitre II, et cette durée que nous avons adoptée permet la mise en évidence de ces
deux processus. Une durée moindre évincerait le dernier, une durée supérieure ne présenterait aucun
intérét supplémentaire comme nous avons pu le constater au cours d’essais de plus longue durée
(voir fig. 11).

De plus, 'atmosphére ol sont logées les abeilles étant confinée, la raréfaction de 'oxygéne faus-
serait a la longue les résultats, Comme nous 'avons remarqué avec HEUSNER, 100 abeilles consom-
ment a peu pres autant d’oxygene qu’un rat blanc au repos (& température égale).

En ce qui concerne le critére adopté dans cette étude, nous avons symbolisé cette valeur sous
le sigle :

Q/t/a (nombre de calories produit par abeille et par minute).
On appelle T, la température initiale en °C, T, la température de l'eau interne en fin
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d’expérience, T les températures des diverses parties du calorimetre toujours en fin d’expérience,
t le temps de l'essal en minutes, 1 le nombre d’abeilles, ¢ la quantité d’eau interne en cm® et m les
valeurs en eau des différentes parties du calorimetre dont on repere les températures en fin d’essai,
ona:

(T — 1)) g + S (I —"Ty) m
n-t

Qitia = =

NN

Température
25094
Température de |'air

200_
1504

Température de |’eau
100

‘-‘ T
1/2 heure Temps
Fic. 11. — Courbes oblenues au caloriméive Berthelot avec un groupe de 25 abeilles

(Cest trés exactement la quantité moyenne de calories que peut produire une abeille, par minute,
avant épuisement ou raréfaction de ses réserves énergétiques et dans les conditions de expérience.

Ce calcul est cependant tres difficile & réaliser et admet vraisemblablement un pourcentage
d’erreur assez important.

En effet, en fin d’expérience, les températures dans le calorimetre ne sont pas homogénes puisque
le lot des insectes testés continue d’étre chaud et de dégager des calories.

Ainsi par exemple, le bas du calorimétre et 'eau interne peuvent étre & 13 ou 14°C, et la
chambre des abeilles 4 25 ou 260C, De plus, comme nous sommes obligés de placer une cloison métal-
lique verticale conductrice de chaleur, le compartiment réservé aux insectes n’occupe que la moitié
de la lumiére du bac interne, on a donc, dans le haut du calorimétre, deux zones thermiques, l'une
chaude ol sont les abeilles, 'autre plus tiede de Iautre coté de la cloison verticale.

On est alors en présence de deux gradients thermiques issus de la chambre des insectes, 'un ver-
tical, 'autre horizontal.

On peut établir une valeur en eau théorique du calorimétre qui tienne compte de ces phénomenes.
Il existe cependant un moyen plus rigoureux de calculer cette valeur et qui consiste & étalonner 'appa-
reil en remplagant le groupe d’insectes par un corps chaud, de poids, de température et de capacité
thermique connus.

Ce corps est placé duns la logette & insectes et cede immédiatement des calories & 'ensemble du
dispositif. In fin d’expérience, on reléve les élévations de température du calorimétre, Connaissant
Pexacte quantité de calories cédées par le corps, on peut calculer la valeur en cau effective du calori-
metre.

La logette étant petite, le corps utilisé pour cet étalonnage ne peut étre trés volumineux ; comme
il est nécessaire pour une bonne précision de mettre en jeu une assez notable quantité de calories,
il faut utiliser un corps de forte capacité thermique. La méthode qui nous a donné enticre satisfaction
consiste & utiliser un petit récipient contenant 4 cm? d’eau chaude ; de plus, la température d’un
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liquide peut se mesurer d’une fagon trés précise, ce qui n’est pas toujours le cas avec un solide dans
lequel un éventuel gradient thermique n’est pas aisément décelable.

Nous avons tenté de remplacer ce corps chaud par une résistance de valeur connue dans laquelle
nous faisions passer un courant électrique d’intensité connue. Nous avons dii cependant abandonner
ce dispositif car, de la méme facon qu’avec les sondes thermorésistantes de mesure des températures,
il nous a été impossible d’apprécier trés exactement la perturbation thermique due aux fils conduc-
teurs.

Précisons enfin que la quantité de chaleur mesurée pendant nos expériences releve de deux ori-
gines :

— la production de chaleur proprement dite, et

— Papport originel dil au fait que le corps des insectes introduits dans le calorimétre est & une
certaine température.

Pour évaluer cet apport parasite de nos mesures, nous avons réalisé plusieurs expériences &
partir de lots d’abeilles fraichement tuées au cyanure de potassium. La quantité de chaleur Qm obte-
nue avec ces insectes morts est a déduire de la quantité totale Q que 'on mesure au cours des expé-
riences. Nous avons effectué un certain nombre de mesures a partir desquelles nous avons calculé un
Qm moyen que nous avons soustrait systématiquement de toutes nos mesures (précisons que Qun est
toujours assez petit par rapport a Q — résultats chiffrés au paragraphe suivant). Il est nécessaire,
avec ce principe, de toujours tester les abeilles mortes ou vivantes aprés les avoir fait séjourner dans
une enceinte a température déterminée, température que nous avons choisie a 320C (thermoprefé-
rendum déduit de nos travaux antérieurs).

Signalons que V'apport de chaleur parasite éventuellement di aux manipulations entre également
dans cette valeur Qg et se trouve du méme coup déduit du résultat global.

Dans certaines conditions expérimentales, cette correction est impossible (mesures sur des abeilles
ayant séjourné une heure par exemple dans une enceinte froide afin d’épuiser leurs réserves calori-
ques) ; il est alors nécessaire de calculer un nouveau Qy mais, dans ces conditions, on peut le considé-
rer comme négligeable si la température de enceinte froide de séjour est voisine de la température
initiale dans le calorimétre (10°C dans la généralité de nos expériences).

§ 4. Correction concernant Uapport de calories
dii a la température propre du corps des abeilles

Nous avons donc procédé & des essais pour déterminer ce que nous avons appelé le ), moyen
quantité de chaleur qu'il nous faut déduire de ) total calculée, pour obtenir la véritable production:
thermique dans le temps de expérience.

Nous avons d’abord procédé & des essais portant sur des lots d’abeilles dont la téte avait été
écrasée. Sachant que le thorax de ces insectes est le siége principal de la production de chaleur et
qu'un insecte décérébré peut continuer 4 vivre végétativement, nous avons rapidement abandonné
ce procédé par lequel il nous arrivait d’ailleurs de trouver des productions de chaleur équivalentes &
celles d’abeilles intactes (remarquons qu’avec des abeilles décapitées les Qft/a trouvés sont trés faibles,
c’est donc que le simple écrasement de la téte ne privait pas les insectes de toutes leurs possibilités
motrices).

Nous avons donc, avant essai, placé nos abeilles un certain temps (d’r/2 h a quelques heures
suivant les besoins en abeilles mortes) dans des flacons de cyanure de potassium. La mort est ainsi
réelle pour presque tous les tissus. Pour avoir des résultats comparatifs, nous avons toujours placé
les flacons en étuve & 32°C, température a laquelle sont soumises avant essai toutes les abeilles testées
vivantes ou non.

Pour calculer le Qm, on note les températures de début et de fin d’expérience. Les calorimétres
étant thermiquement bien étanches, on peut relever la température finale aprés un temps aussi long
que l'on veut, on peut cependant la noter dés le moment ot la température aérienne rejoint, & peu de
chose prés, la température de Pcau.

On a alors :

(T, — THM

Hn

Qm par abeille =

T, étant la température de début, T, la température en fin d’expérimentation, M la valeur en
eau de calorimétre et de son contenu et #” le nombre des abeilles mortes.

Les résultats sont assez variables ; nous les avons calculés pour des lots de 23 abeilles, nous avons
obtenu des Q, variant de 10 4 14 calories.

11 est apparemment génant de vouloir en tirer un Qm moyen apte & se soustraire automatique-
ment de la quantité Q résultante d’une expérience quelconque.

Mais, dans la trés grande généralité des cas, les Q trouvés, sont de 10,8 calories et ce chiffre
expérimental n’est statistiquement pas arbitraire.
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Ajoutons que ces quantités de chaleur sont assez faibles eu égard aux quantités réellement
produites dans le temps d’une expérience.

Par exemple, examinons un essai choisi au hasard :

— Essai n° 72 sur 20 abeilles libres et vivantes : Q = 210 calories en 30 minutes,

210

soit un Qft/a fictif de : =% 3 = 0,350.
25
Correction : Q %no == an x 20 = 8,64
25 ’
Q réel = 210 — 8,64 = 201,36
, 20 X 30
Q/t/a réel = —;5732— = 0,335

Nous voyons que la correction au niveau du Q/t/a est relativement faible (ici 4,31 p. 100) et
que surtout Derreur relative sur le Qu utilisé est de ce fait rendu assez négligeable par rapport aux
variations individuelles.

Remarque : Les tissus d’un insecte mort asphyxié dans la cellule d’un calorimétre électrique
continuent de dégager de la chaleur, « probablement conclut PRAT (1960) par le fait de réactions
enzymatiques ». Cela se produit & un degré moindre dans le cas de nos expériences, car les abeilles sont
tuées au CNK qui bloque aprés un temps assez bref, une grande partie des activités cellulaires.

§ 5. Précision des mesures

En ce qui concerne les appareils électriques que nous avons utilisés, nous nous contenterons d’in-
diquer que le respirometre HEUSNER a une précision de Pordre de 3 p. 100 ; quant au calorimétre
CALVET, on admet couramment que sa précision attteint le 1/1 ooo de Iénergie totale mise en jeu.

Les calorimétres du type Berthelot sont évidemment moins précis et nous avons établi quelle
pouvait étre I'erreur maximum possible avec ces appareils.

Les causes d’erreurs sont de plusieurs sortes :

— erreur de mesure sur le volume d’eau introduit dans le calorimétre,
— erreurs de lecture concernant les températures de début et de fin d’expérimentation,
— erreur sur la valeur en eau, M, du calorimétre et de son contenu.

En ce qui concerne les premiéres sources d’erreurs, on peut faire un calcul classique, mais il nous
a fallu procéder de fagon différente en ce qui concerne M.

Nous avons procédé & un étalonnage des calorimétres en y introduisant, comme nous I'avons
exposé précédeminent, des corps de poids, température et capacité thermique connus. A partir de
chaque expérience, il a été calculé une valeur M de ’ensemble calorimétrique et ces valeurs ont été
reportées sur un graphique indiquant, en ordonnée, ces valeurs en eau et, en abscisse, les températures
finales de chaque essai.

Ces points se sont trouvés répartis dans des ellipsoides & grand axe horizontal, ce qui prouve que
la valeur en eau de nos calorimétres ne variait pas quelle que soit la valeur de la température de
travail.

Une série de points a été établie pour chacun des deux calorimétres utilisés lors de nos expériences
et dont les cotes ont été définies précédemment.

Nous avons pu alors calculer statistiquement les moyennes et les écarts-types de ces deux popu-
lations de résultats,

Ce sont :

— pour le calorimétre 1 (grande taille)

MOYENNE. v vvnreeennnn .. 36,2
écart-type...cooviieaaa.n 1,744
coefficient de variation ... 48 9%

— pour le calorimétre 2 (petite taille)

IMOYENNE . «tvvvvnrrennens 13,9
écart-type....... s . 1,314
coefficient de variation ... 0,4

7/
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Grace a ce procédé, toutes les erreurs coninises en cours d’étalonnage se trouvent incluses dans
ces coefficients, ainsi d’ailleurs que erreur que 'on peut commettre lorsqu’on introduit le volume
d’eau choisi dans le calorimetre.

La formule utilisée pour le calcul de la production de chaleur est : Q = (t, — ¢,) M ; il faut donc
connaitre également le coefficient de variation de ({, — ;). L’écart-type en a été déterminé expéri-
mentalement au moyen d’une série de mesures faites dans un milieu a température constante (glace
fondante) a I'aide des thermometres habituellement utilisés pour nos mesures. On a trouvé pour
cette série de mesures :

2

2
s} = 0,008

(&

3

N

soit 5(2,1 gy =2X 0,008 555 2 et Sy, — 1) = 0,130 8I.

On peut adopter, dans le cas de nos expériences, comme valeur movenne de (f, — 1) : 12°C, ce
qui donne un coefficient de variation de : 1.1 p. 100.

On sait que le coefhicient de variation d’un produit P = N.Y est donné par la formule :

Co de P = (CoX)? + (CoY)?, aux termes du 4¢ degré prés. On obtient alors :

pour le calorimétre 1, CoP = 0,0394 soit une précision de 3 p. 100,
pour le calorimeétre 2, CoP = 0,0951 soit une précision de 10 p. 100.

Le calorimétre de plus grande taille s’est donc révélé étre d’une précision trés suffisante ; celul
de petite taille a fourni des mesures plus approximatives, ceci nous a précisément conduits 4 utiliser
le calorimeétre électrique CALVET pour expérimenter avec des abeilles isolées ou en trés petit nombre.






CHAPITRE II

ETUDE QUALITATIVE DES COURBES THERMIQUES OBTENUES
CHALEUR STATIQUE — CHALEUR PULSEE
MECANISME DE LA THERMOGENFSE

Avant d’entreprendre 1'examen des résultats chiffrés relatifs aux diverses moda-
lités de nos expériences, examinons d’abord ce que 'on peut déduire de 'étude des
courbes de température ou de production thermique enregistrées.

§ 1. Différents aspects de la production thermique

Examinons 'évolution des températures a l'intérieur d’un de nos calorimétres
Berthelot, lors d'une mesure de production thermique.

a) Dés la mise en place d'un lot d’abeilles dans le calorimétre, nous observons
une élévation brutale de la température de 1'air dans la logette des insectes, due a
I'apport de chaleur effectué par l'introduction des insectes chauds.

La courbe des températures de l'eau amorce également une montée, plus lente
évidemment, mais avec un retard trés faible grice au dispositif distributeur de calo-
ries placé dans le calorimétre (fig. 6), voir fig. 12, partie A.

b) Dans un deuxiéme temps, nous observons (ue la température de Uair, aprés
avoir parfois légérement décru, se maintient ou méme augmente généralement par
saccades bréves (fig. 12, partie B).

Cette période dure généralement une douzaine de minutes dans le cas de nos
expériences (température au départ : 10°C, 25 abeilles groupées).

¢) Dans une troisieme phase, (ui suit une chute parfois assez importante de la
température de l'air, cette derniére augmente brutalement, fortement, pour redes-
cendre, remonter, redescendre encore, ete. (fig. 12, partie C).

Si nous effectuons ces expériences non plus dans des calorimétres mais dans une
enceinte vitrée refroidie, nous pouvons observer le comportement des abeilles en
expérience.

Nous constatons alors que, dans les débuts de l'expérience (correspondant a la
partie B de la courbe 12), les abeilles restent parfaitement immobiles, réagissant au
déficit thermique de U'enceinte par un processus de production de chaleur apparem-
ment purement métabolique (nous reparlerons de ce probléme a la fin de ce chapitre,
au § 2z).

Dans certains cas (commnie dans 'exemple choisi représenté par la figure 12),
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ce processus se révélant insuffisant, les abeilles se mettent & s’agiter. Cette période
correspond 4 la partie C de la courbe 12, dans laquelle nous observons des sautes
brusques de la température de air.

Température

Température de lair
230 CH

22+
21

204

16

154

114 .~

w
e e ———— o R

.
10 mm. 20 minutes Temps

¥1G. 12. — Courbes de tempéralures oblennes uvec un calorimétre Berthelot

Si nous examinons, lors de cette période, la courbe de température de 'eau, nous
pouvons constater que celle-ci n’augmente guére plus rapidement qu’au moment
de la période précédente. Dong, si dans ce deuxiéme temps, les poussées thermiques
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sont plus brusques et plus fortes, la production de chaleur moyenne n’est en défini-
tive guére plus élevée que pendant la phase ot les abeilles restent calmes.
L’agitation que nous observons pendant la derniére phase de I'expérience n’a

Calfh
204
10
: -
1/2 heure Temps
Fi16. 13. — Thermogramme d’une abeille agilée

donc pas pour effet de suppléer, par un travail musculaire, & une insuffisance du pou-
voir de thermogenése des abeilles, mais traduit simplement un trouble provoqué par
le froid ambiant.

Cal/h

T
1/2 heure Temps
¥i16. 14. — Thermogramme d'une abeille immobile
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Ces différents aspects du comportemerit peuvent d’ailleurs étre observés al’aide
du calorimeétre électrique CALVET. Nous indiquons a la figure 13 quel peut étre 1'as-
pect d’un thermogramme obtenu avec une abeille agitée et 4 la figure 14 I’'aspect d’une
courbe obtenue avec une abeille produisant de la chaleur sans mouvement apparent.

Il ressort de ces expériences (ue les abeilles sont capables de maintenir, dans une
enceinte appropriée a leur nombre, une température convenable grice a un processus
de production de chaleur que nous avons qualifiée de chaleur statique.

C’est ce processus de chauffage qui est utilisé normalement par les abeilles. On
peut observer, en effet, qu'un groupe d’abeilles, placé par exemple a 20°C, s’agite
peu ou pas du tout, bien que sa consommation d’oxygéne et sa production ther-
mique soient tres importantes. Ce méme groupe, a 30°C, est souvent trés agité alors

Température
210 (4
20 —
empérature
400 C— 19
35 18
30 17 4
25 16
Temps Tem
0 T 7 T T T T
0 1 2 3 4 minutes 10 mm. 20 minutes

Fic. 15 et 16. — Courbes de refroidissement

que sa consommation d’oxygéne et le dégagement de chaleur produit sont trois ou
quatre fois plus faibles.

D’ailleurs, comme nous 'avons vu, les abeilles utilisent ce processus « statique»
des le début de nos expériences bien qu’a ce moment la vitesse de refroidissement
soit maximum comme l'indique la formule de DuLoNG et PETIT : V = g-He.T?
olt b = 1,233, ¢ = 0,45 avec l'air, H « I'élasticité » de l'air en meétres de mercure,
T I'excés de température en °C et g un coefficient 1ié a 'air et a la nature du corps
qui se refroidit. ‘

T correspond d’ailleurs ici approximativement 2 la différence entre les indications
des thermomeétres A et C (voir fig. 7).

FscH confirme d’ailleurs ce point particulier lorsqu’il écrit : « la courbe de refroi-
dissement du corps d’une abeille est conforme aux principes newtoniens du refroi-
dissement ».

Nous indiquons ci-dessous deux aspects de courbes de refroidissement d’aprés
EscH (fig. 15) et d’aprés 'une de nos expérience (fig. 16).
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Remarquons enfin que ce processus thermique présente un aspect de chaleur
pulsée, c’est-a-dire que le dégagement thermique n’est pas continu mais émis par
« boufiées » successives.

La courbe représentée a la fig. 17 le montre clairement. Cette courbe est d’ail-

Température
240 (-

23+

22—J

Température de ["air

21 -

20

18 4

\

- +
v .-77 Température de |'eau
e

124

Temps

¥iG. 17. — Courbes de températures oblenues avec un caloriméire Berthelot
(aspect de « chaleur pulsée ».)

leurs assez exceptionnelle parmi toutes celles recueillies, néanmoins cette notion de
« chaleur pulsée » est constamment bien visible sinon aussi spectaculaire.

Nous en donnons d’autres exemples aux figures 18 et 19 qui représentent des
thermogrammes obtenus au calorimétre CALVET avec 2 abeilles et 4 abeilles.

EscH, dans son étude sur les températures du corps des abeilles, écrit d’ailleurs :
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« la température du thorax s’éléve de quelques degrés au-dessus de celle des rayons
a couvain par nombreux petits bonds, puis retombe ... ».

Ceci n’en confirme pas pour autant la réalité du « cycle de LAMMERT » dont le
rythme est d’ailleurs bien plus lent.

Rappelons donc succinctement ,4 ce propos, ce que sont le cycle de LAMMERT

et la théorie d’ARMBRUSTER.
Au cours de mesures faites dans des « grappes » d’hiver, ARMBRUSTER avait
observé que, lorsque les abeilles sont placées a une température d’au moins 13°C

A

Dégagement
de chaleur

{en Cal/h

Paraboloide de

refroidissement

B
) hanr
1/2 heure / Temps
¥i6. 18. — Thermogramme, 2 abeilles, 30°C

(température de stimulation), elles éléevent la température de leur corps. 1l notait
des élévations allant jusqu’a 20° et méme 30°C, puis des abaissements jusqu'a 13°,
des remontées, etc.

Cet auteur avait cru observer ainsi une sorte de cycle thermique qui se dérou-
lait sur 22 heures.

Ultérieurement, ces données n’ont pu étre confirmées : HEss et HIMMER, en
particulier, n’ont pu que constater l'existence d’un nucleus chaud au cceur de la
grappe et dont la température variait mais de fagon tout a fait acyclique.

Pour que le cycle de LAMMERT soit réel, il faudrait donc que toutes les abeilles
produisent de la chaleur en méme temps, cessent en méme temps.

Or, sicela se trouve parfois réalisé, pour un lot d’abeilles, comme on peut le consta-
ter par exemple sur les figures 17 et 18, cela ne se produit pas en général et les courbes
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montrent le plus souvent une interférence des poussées thermiques, comme on peut
le voir & la fig. 20. Il n’est pas douteux que le stimulus de la production thermique
est le froid ambiant et ce facteur ne peut agir au méme instant sur la totalité des
abeilles de la ruche.

Signalons enfin une derniére particularité qualitative que nous avons pu mettre
en évidence grice aux enregistrements avec le calorimétre CALVET : les abeilles placées

Cal/h

10-}

T
1/2 heure Temps

¥16. 19. — Thermogramme, 4 abeilles, 30°C

dans un milieu relativement froid (20°C par exemple) ont tendance a utiliser assez
rapidement leurs réserves calorifiques et sont rapidement épuisées, ce qui ne se
produit pas par exemple 4 30°C (comparer les courbes, figures 18 et 20). Cependant,
cet aspect du comportement est en partie inhibé par un effet de groupe dont nous
parlerons au chapitre III.

§ 2. Le mécanisme de la thermogenése

Le mécanisme de la thermogenése chez A. mellifica L. n’est pas actuellement
connu dans le détail, cependant parmi les hypothéses les plus récentes, il s’en trouve
une qui donne entiére satisfaction et attribue au travail des muscles thoraciques le
dégagement de chaleur observé.

Certains auteurs, jugeant invraisemblable que des étres aussi fréles puissent
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réchauffer une assez grande enceinte, ont attribué 'excés de température des ruches
par rapport 4 ambiance & une réaction chimique du miel, appuyant méme d'un
calcul audacieux leurs assertions.

Certes, le miel fixe de 'oxygéne, il n'est pas, comme on {'a cru longtemps, une
substance inerte et nous avons pu le vérifier au respiromeétre.

Mais ce phénomeéne est de faible intensité et ne peut étre comparé a 'extraor-

dinaire capacité thermogeéne des abeilles.

Callh

204

-

T
]/2 heure TemP‘

TiG. 20. -— Aspect d'un thermogranime obleni avec 2 abeilles
dont les périodes de thermogenése sont décalées dans le temps (20°C)

Snarpsox, dans le Traité de Biologie de I’ A beille (4 paraitre) signale d’ailleurs que
la consommation d’oxygéne d’une abeille au repos correspond a celle d’un homme
effectuant un rude travail manuel, et EscH (1960) exprime l'idée que « vu la grande
capacité de réchauffement de certaines abeilles, il est permis de penser que les tem-
pératures des « nids » ne sont maintenues que par un nombre relativement faible
d’abeilles ».

11 faut bien entendu considérer le terme « au repos » avec beaucoup de circons-
pection, nous avons vu en effet qu'une abeille parfaitement immobile peut dégager
une forte chaleur et consommer une quantité correspondante d’oxygéne lorsqu’elle
ne se trouve pas dans une ambiance thermique satisfaisante.

11 importait en tout premier lieu, de chercher si une partie précise du corps de
Iabeille est le siége du dégagement de chaleur.



PRODUCTION DE CHALEUR CHEZ A. MELLIFICA 33

Plusieurs auteurs l'ont fait en approchant des diverses parties du corps de Uin-
secte des thermomeétres fins montrant alors que la chaleur est surtout issue du thorax.
{scH (1960) ayant effectué I'étude de la chaleur interne des abeilles & 'aide de
microsondes thermoélectriques démontre ces phénomeénes avec beaucoup de précision.
I1 a mis en évidence que la température du thorax égale celle de 'abdomen pendant
les périodes d’inactivité (il s’agit ici d’un repos vrai) et que dans tous les autres cas,
elle lui est toujours trés nettement supérieure (de 10 4 15°C par exemple).

Le thorax est donc bien le siége de la thermogenése.

Comme il n’existe dans le thorax, pratiquement que des muscles, on peut estimer
que, comme dauns le cas général, I'activité musculaire est ici encore la source de chaleur.

Des 1953, nous avions tenté de vérifier cette hypothése en plantant dans le
thorax d’abeilles placées dans une atmosphére assez froide (15°C par exemple) de
longues et fines aiguilles, portant a leur extrémité un petit miroir réfléchissant un
spot lumineux, mais il nous avait été impossible de déceler la moindre vibration.

Ce probléme fut repris par la suite par BURKHARDT (1954). Unthermoélément
est planté dans le thorax, en mesure la température et sert en outre d’électrode.

Une deuxieme électrode est également plantée dans le thorax, elle est faite d'un
fil d’acier sur lequel on soude un mince fil de cuivre de 0,01 mm de diameétre. Le
point de soudure et la plus grande partie de la pointe sont isolés avec du vernis.

L’activité musculaire crée un flux électrique qui est repris et amplifié pour étre
rendu audible.

* On entend alors grésiller le haut-parleur pendant les périodes ot le thermoélé-
ment indique une augmentation de la température du thorax.

Le dégagement de chaleur observé est donc bien le résultat de microvibrations
des muscles thoraciques.

Les expériences de respirométrie que nous avons effectuées montrent d’ailleurs
que la thermogenese chez I'abeille suit, dans les cas d’oxygénation normale, les mémes
régles que celles observées chez d’autres espéces animales dont la production de
chaleur est le résultat d’une activité musculaire, & savoir que, un litre d’oxygéne est
consommé lorsqu’est produite une kilocalorie.

Cette hypothése est également corroborée par des essais au calorimeétre que
nous avons fait avec des abeilles décapitées. Les productions thermiques ont oscillé
de 0,021 a 0,024 calorie par abeille et par minute (en conditions normales : 0,26 en
moyenie).

Il n’y a donc guére eu de production de chaleur bien que les tissus aient continué
de vivre (quand on ouvre le calorimétre, aprés une demi-heure d’expérimentation, les
abeilles décapitées en sortent sans aide).

Cela semble bien prouver que si la thermogenése est le fait d’organes qui sont
sous la dépendance des ncurones moteurs (ici les muscles), elle ne dépend pas unique-
ment des ganglions thoraciques comme beaucoup de réflexes et que le cerveau y
participe d'une fagon prépondérante.

On peut remarquer que les abeilles décapitées sont privées d’organes thermoré-
cepteurs localisés dans les antennes et qui pourraient étre a lorigine du réflexe de
vibration des muscles thoraciques. Nous ne savons cependant pas si les antennes
sont les seuls organes portant des thermorécepteurs, en conséquence nous avons
expérimenté avec des abeilles a antennes sectionnées (pendant quelque temps, une
demi-heure au moins en tout cas, la blessure ne semble pas perturber I'insecte}.

Annales de I'Abcille. — 1963. 3
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Dans ces conditions, nous avons observé des productions thermiques de 'ordre
de 0,10 calorie par abeille et par minute, donc trés supérieures a ce qu’elles sont avec
des abeilles décapitées mais tres inférieures d’autre part a la normale (prés de trois
fois plus faibles). Cela semble donc confirmer un réle des antennes dansla thermo-
genése, mais démontre que, dans le cas précédent de la décapitation, ce n’était pas
la seule privation de ces organes qui annulait ou presque la production de chaleur.

Certaines expériences cependant paraissent aller a I'encontre de ces résultats
qui démontrent 1'origine musculaire thoracique de la production de chaleur. En effet,
nous avons placé dans nos calorimétres des lots de 25 abdomens isolés d’abeilles.
Les productions de chaleur observées (toujours en une demi-heure d’expérimentation)
ont été de l'ordre de 0,045 calorie par abeille et par minute, ce qui est relativement
important. Par contre, des abeilles privées d’abdomen (téte et thorax seuls) ont pro-
duit, dans les mémes conditions, des dégagements thermiques qui peuvent étre consi-
dérés comme parfaitement nuls lorsqu’on en retranche 'apport originel dii 4 la tempé-
rature propre de ces organes au moment de leur mise en calorimeétre.

Ceci prouve qu'il ne faut pas négliger U'intervention de I'abdomen dans la ther-
mogenése comme cela a été fait jusqu'a présent.

Le manque d’efficacité thermique des ensembles téte-et-thorax peut s’expliquer
par le fait que I'abdomen, avec ses nombreux stigmates et son aptitude a pomper
I'air, intervient bien plus dans la réoxygénation des tissus que les stigmates thoraci-
ques. Cependant, on sait que, chez I'abeille, les stigmates thoraciques sont inspirateurs
et les abdominaux expirateurs ; on peut donc penser que I’abdomen intervient surtout
dans la thermogenése grice aux abondantes véserves de glvcogéne qui se trouvent dans le
corps adipeux de ce tagme.

Pour en revenir au mécanisnie propre a la production de chaleur, ¢’est-a-dire
au travail des muscles, nous pouvons dire qu’il s’agit en quelque sorte d’un véritable
phénomeéne de « frisson », invisible a l'observation directe, suffisamment efficace
cependant pour pallier d’'importants déficits de température.

Cette origine musculaire de la production de chaleur est confirmée trés simple-
ment par le fait, plusieurs fois observé (BEUTLER 1936, SOTAVALTA I954, ESCH 1960)
que, pendant le vol et 4 'envol surtout, une abeille consomme beaucoup plus d’oxy-
géne et tout particuliérement « produit peut-étre cent fois plus de chaleur qu’au repos »
(SimpsoxN, in litteris) (I).

HEUSNER (1963) a d’ailleurs tenté de comparer ces productions de chaleur a
celles d’homéothermes, dans son étude respirométrique du métabolisme del’abeille
isolée.

D’aprés cet auteur, l'abeille consomme 540 ml d’oxygéne par jour, a 35°C, ce qui
correspond a 64,8 calories en 24 heures.

A 370, du fait que :

log qar = log qas + 3/"_’;——033 log Qgo,
on obtient : g;; = 75,8 calories en 24 heures, ce qui est trés comparable a la chaleur
dégagée par un embryon de poulet d'un poids sensiblement égal a celui d’une abeille

(77 cal. & 379).

() Pendant la préparation de 'envol, la température du thorax peut croitre de 20° & 36°C; elle baisse
ensuite pendant le vol mais reste couramment supérieure de 10° a la température ambiante (ESCH, 1960).
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Ce calcul est malheureusement erronné car HEUSNER considére donc que le
métabolisme de I'abeille augmente avec la température ambiante. Ceci est vrai chez
les poikilothermes mais comme nous le verrons plus loin et comme le relate d’aillears
HEUSNER quelques pages avant, c’est exactement le contraire qui se produit chez
I’abeille, tout au moins pendant le jour.

Le métabolisme diurne étant dix fois supérieur au nocturne, sil’'on veut extrapoler
ce qu’'aurait étéla production de chaleura 37°, ¢’est moins de 64,8 calories que 1'on doit
trouver, car on ne peut compter ensemble les moyennes du jour et celles de la nuit.

Quoiqu’il en soit cette production de chaleur est tout & fait remarquable pour
un insecte, il ne faut pas oublier de plus qu’elle a été obtenue dans la zone du ther-
mopreferendum et qu’elle est de beaucoup supérieure si 'on abaisse la température
d’expérimentation (voir chapitre III).

Ceci a d’ailleurs conduit HEUSNER 4 une autre erreur d’interprétation concer-
nant lorigine de cette production de chaleur. Cet auteur a superposé des histo-
grammes respirométriques a des actogrammes et a observé qu’il n’y avait consomma-
tion d’oxygéne importante que lorsqu’il v avait mouvement. Ces données sont
tout a fait contraires a la réalité, mais les résultats obtenus par HEUSNER ne sont
pas surprenants si 'on remarque qu’il a placé les abeilles a leur thermopréférendum,
il n’y avait alors aucune raison pour que ces insectes utilisent le processus de produc-
tion de chaleur si particulier qui consiste, comme nous 'avons vu, en une microvi-
bration des muscles thoraciques.

HEUSNER a donc purement et simplement enregistré des consommationsd’oxygéne
relatives a des déplacements quelconques des insectes et les véritables processus de
« chauffage » intervenant dans la thermorégulation de la ruche lui ont totalement
échappé.

Quant i apprécier la véritable importance de ces phénomeénes, eu égard a leur
variabilité, nous nous contenterons de citer un exemple choisi parmi nos résultats :

Prenons le cas de 25 abeilles soumises, en calorimétre, 4 une température de
20°C ; la production de chaleur observée est de 0,18 calories par abeille et par minute.

Si ces insectes pouvaient maintenir ce niveau de production thermique pendant
une journée, on obtiendrait 259 calories en 24 heures. Cest une intensité énergétique
qui, compte tenu du poids des animaux, surclasse de beaucoup les productions de
chaleur habituellement trouvées chez les homéothermes.

De telles possibilités thermiques existent-elles chez d’autres insectes ? A notre con-
naissance, celan’a jamais été observé. Nous reproduisons ci-dessous, a titre d’exemple,
quelquesenregistrementsaucalorimétre CALVET, effectués par PrRaTavecdiversinsectes

Cal/h

04 1 1 1 1 -
5 10 15 20h.  Temps

FiG. 21. — Thermogramme de Periplaneta americana, pesant 0,95 g (37,3°C)
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Cal/h }
5
0 | 1 L -
5 10 15h.  Temps
¥i1c. 22. — Thermogramme de P. americana, pesant 1,004 g (26,5°C)
Cal/h
0,3
0,2
0,1
0 ') X 'l 1 -
' 5 10 15h.  Temps
Fic. 23. — Thermogramme de Musca domestica, pesant 0,014 g (31,4°C)

Nous avons également effectué, au calorimétre CALVET, quelques enregistre-
ments avec des Hyménoptéres aussi comparables que possible, par la taille, aux
abeilles domestiques, & savoir :

Polistes gallicus (Hyménoptéres, Vespidae) 0,050g.
Anthophora parietina (Hyménopteres Apidae) o,121 g.
Megachile sp. (Hyménopteéres Megachilidae) 0,072 g.

Nous reproduisons ci-dessous quelques enregistrements étalonnés.

On voit que, en conditions de nourriture normales, l'insecte ayant été pris dans
la nature et testé, la vespide n’a pas beaucoup produit de chaleur sinon vraisembla-
blement, la quantité obligatoirement liée a ses mouvenents. On voit d’ailleurs, sur
la partie détaillée, que 'enregistrement traduit une grande agitation.

Par contre, les courbes enregistrées avec les Apoides montrent une production
thermique appréciable, la courbe obtenue avec la Megachile ressemble méme beau-
coup a un enregistrement d’Apis mellifica, simplement 1o fois plus faible.

Les productions thermiques que nous avons enregistrées sont, pour ces divers
Hyménopteres, a 30°C :

Polistes 0,003 calorie/minute
Anthophora 0,017  calorie/minute
Megachile 0,008 calorie/minute (1).

Compte tenu du poids, d’ailleurs, la Megachile et I Anthophora ont révélé des
possibilités thermiques a peu prés équivalentes.
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Calfh Cal/h
Détail
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0,50 ( )
0,25
54
24
14
0 -
Temps
Fic. 24. — Thermogramme de Vespidac a 20°C

Nous regrettons de n’avoir pu effectuer ces mesuresd des températures plus
basses car, §'il est certain qu’a 300 une Apis n’est pas a son thermopréférendum et
produit donc de la chaleur, nous ne savons pas si I'dnthophora et la Megachile ne se
trouvent pas aux leurs. Dans un tel cas, les productions de chaleur enregistrées de
ces insectes, correspondraient uniquement 4 une activité musculaire normale et ne
seraient pas comparables & celles de 1'abeille. Cependant, le tracé des courbes étant
assez régulier, il semble bien que nous ayons 14 également affaire & un processus ther-
morégulateur. De semblables expériences sur les insectes sociaux ou subsociaux méri-
teraient d’étre entreprises dans cette direction.

Résumé du chapitre I

I’examen des courbes obtenues soit par lecture continue des thermometres des
calorimeétres Berthelot, soit par enregistrement direct dans le cas des calori-
metres CALVET, permet les constatations suivantes :

— Le dégagement de chaleur produite par des abeilles placées a une tempéra-
ture inférieure au thermopréférendum s’effectue sans mouvements apparents de ces
insectes.

— Si, malgré ce dégagement de chaleur, le froid ambiant persiste, les abeilles
s’agitent. I apport de chaleur di 4 ces mouvements est si faible par rapport au déga-
gement thermique sans mouvement extérieur, que les résultats obtenus ne sont prati-
quement pas différents des précédents. I agitation traduit donc simplement un
trouble des abeilles,

() Apis mellifica a 30° : 0,090 calorie/minute.



38

M. ROTH
Cal/ ha
5-
—_/_/_\’_M
0 1
1/2 heure Temps
Fi6. 25. -—— Thermogramme d’Anthophora (30 °C).

',--\\
’ S

/I' “\“

Calfh ! -

1

1/2 heure

Temps
F16. 26. — Thermogramme de Megachile (30 °C)
(en pointillé un thermogramme d’dpis mellifica).



PRODUCTION DE CHALEUR CHEZ A. MELLIFICA 39

— Le dégagement de chaleur n’est pas continu et se fait par périodes. Cet
aspect de la production de chaleur est évidemment rarement perceptible lorsqu’on
expérimente avec des groupes d’abeilles, car celles-ci n'effectuent pas toutes aux
mémes moments leurs périodes de production de chaleur ou de repos. Ce phénomeéne
que nous avons qualifié de production de « chaleur pulsée » est bien visible dans le
cas d’'une ou deux abeilles.

— La production de chaleur a son origine dans une activité des muscles du
thorax mais il n'y a pas de mouvements apparents pour un observateur. Des expé-
riences effectuées avec un appareillage électronique ont montré que les abeilles réa-
gissent au froid par des microvibrations des muscles thoraciques, analogues en quelque
sorte au frisson des mammiféres.

— Des abeilles privées d’abdomen ne peuvent pas produire de chaleur appré-
ciable, sans nul doute parce que les réserves de glvcogéne nécessaire aux muscles se
trouvent surtout dans le corps adipeux de ce tagme.

— Une production de chaleur aussi importante que celle que nous avons observée
chez les abeilles domestiques, n1’a jamais pu, & notre connaissance, étre retrouvée chez
d’autres espéces d’insectes. Seule, parmi toutes les mesures effectuées avec diverses
especes entomologiques, celle relative a la production de chaleur d'un Mégachile
(Hyménoptére, Apoidea) se rapproche des résultats obtenus avec .dpis mellifica,
quoique quantitativement beaucoup plus faible.






CHAPITRE IIT

VARIATIONS DE I,A THERMOGENESE

§ 1. Abeilles en diverses conditions physiologiques

A. Possibilités theymiques des abeilles d’hiver

Dans le but de vérifier si, pendant I'hiver, la capacité de production de chaleur
des abeilles est identique a celle mesurée 4 la belle saison, nous avons étudié la pro-
duction thermique de ces insectes pendant le mois de janvier. Nous les avons prélevés
de préférence a des périodes ensoleillées affn de pouvoir provoquer leur sortie par le
trou du couvre-cadre plutdt que d’avoir 4 ouvrir la ruche pour en capturer.

Apres le bref passage dans I'enceinte habituelle 4 320 et I'anesthésie, nous avons
placé les insectes en calorimétre. Les Q/i/a obtenus au cours de ces essais se sont
(sauf trés rares exceptions) toujours maintenus entre 0,10 et 0,12 calorie par minute
et par abeille. La capacité thermique est donc plus faible qu’en été ; cependant, nous
pouvons considérer, qu’en égard A la faible activité déployée et 4 la formation en
« grappe » des insectes, ces médiocres possibilités suffisent 4 maintenir une tempéra-
ture convenable dans la ruche. EcH estime d’ailleurs qu’un petit nombre d’individus
seulement doit contribuer i 'entretien de la chaleur du centre de la grappe (il est
vrai que cet auteur n’avait pas connaissance de cette diminution des possibilités
thermiques des abeilles hivernantes).

I1 faut se rappeler également, qu'il n’y a plus, en hiver, de couvain et que c’est
a l'intention de ce dernier que les abeilles déploient normalement leur activité ther-
mique.

11 suffit donc, I'hiver, que ces insectes obtiennent une température qui leur évite
la mort et ne les laisse pas aller au-deld d'un simple engourdissement.

Nous estimons que cette baisse de potentiel thermique des abeilles est imputable
a un déficit alimentaire, tout au moins 4 un rationnement de la nourriture ; ces abeilles
d’hiver consomment donc bien moins qu’en été. Si la consommation hivernale d’un
essaim est bien connue, on ne peut préjuger de ce qu’elle est a la belle saison, car on
ne peut mesurer que I'excés de la récolte. Nos résultats tendent a prouver que cette
consommation estivale est plus importante qu’on ne pouvait le penser jusqu’alors, car
rares sont dans nos régions les jours otiles abeilles n’ont pas a réchauffer leur ruche.

Nous avons pensé que le déficit alimentaire pouvait étre quantitatif et qualitatif.

Nous avons pu mettre trés simplement en évidence I'existence d’un déficit quan-
titatif. Au point de vue qualitatif, s’il existe d’autres carences que la carence en miel,
celles-ci n’interviennent pas dans la perte de possibilités caloriques.
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En effet, silon place des abeilles d'hiver, dans des cagettes mises en étuve a 32°
et bien pourvues en candi et en eau, on constate les faits suivants :

— au début de l'essai, on obtient des Q/¢/a variant de 0,10 & 0,12 calorie par
abeille et par minute.

— aprés 24 heures en cagette, les Q/¢/a se stabilisent entre 0,14 et 0,18 calorie
par abeille et par minute.

— enfin aprés 48 heures, ils redeviennent normaux méme forts, avec des valeurs
oscillant autour de 0,34 petite calorie par abeille et par minute.

Nous voyons donc qu’il suffit, pendant quelque temps, d’assurer aux abeilles
une alimentation satisfaisante et une température supérieure au seuil d’engourdis-
sement (13°C) pour que les insectes retrouvent leur potentialité thermogéne
printaniére.

B. Abeilles testées en période de sécheresse.

En ce qui concerne les tests sur abeilles effectués pendant des périodes de séche-
resse ol la nourriture est rare (tout particuliérement le mois d’aolit par exemple},
nous constatons une baisse sensible de la thermogenése.

Plusieurs essais effectués vers cette époque nous ont donné une moyenne de
production thermique de 0,16 calorie par abeille et par minute, avec une fréquence
prépondérante pour des valeurs de 0,15 4 0,17.

11 faut signaler en tout cas, a ce propos, une hétérogénéité qui n’existe pas avec
les abeilles d'hiver, les conditions écologiques étant ici beaucoup plus variées (pluies,
floraison peut-étre d'une espéce végétale, découverte d’un butin...). Ainsi, nos mesures
ont varié de 0,12 a 0,26 calorie par abeille et par minute. Quoi qu’il en soit, il est
presque toujours nécessaire, dans ces périodes, de nourrir les abeilles en cagette,
24 h avant de les tester, si l'on veut que les résultats soient comparables a ceux obte-
nus pendant les saisons favorables. Ceci corrobore donc les conclusions du précédent
paragraphe, et nous retrouverons ce phénomeéne en ce qui concerne la production
thermique des butineuses.

En tout cas, cette baisse de potentialité thermogéne n’est pas liée a4 un
cycle interne, car au cours du mois d’aolit 1963, qui a été particuliérement pluvieux,
elle ne s’est pas produite.

C. Posstbilités de perte de poids et de potentialité thermique en cagetles.

La plupart du temps, pour faciliter les études sur les abeilles, on a coutume de
conserver des lots d’ouvriéres en cagettes, a I'étuve. Ces cagettes sont munies d’un
abreuvoir et d’une petite auge contenant du candi (mélange de sucre a glacer et de
miel).

Nous nous sommes apergus que cette méthode n’était pas parfaite et que les
qualités physiologiques des insectes peuvent étre modifiées.

Ce probléme est extrémement important en ce qui concerne notre présente étude
car il ne nous a pas toujours été possible de ne tester que des abeilles fraichement
tirées de la ruche ; il nous importait donc beaucoup de savoir quelles perturbations
il pouvait résulter des élevages en cagettes, en particulier bien entendu en ce qui
concernait la thermogenése.

Nous avons donc placé, en cagettes, & I'étuve 4 32°C, des lots de 250 4 300
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vriéres, mesurant tous les jours leurs possibilités thermogéne, leurs poids frais
et leurs poids secs. Chaque jour, 25 abeilles sont extraites d’'une cagette et pesées.
Elles sont ensuite placées dans le calorimétre et, comme pour tous nos essais, nous
enregistrons la quantité de calories produites en une demi-heure. Les abeilles sont
ensuite déshydratées et pesées.

I1 est évident que, dans ces conditions, le poids sec n’est pas tout a fait compa-
rable au poids frais, en ce sens qu’un passage en enceinte froidesépare les deux mesures
et que, pendant ces 30 minutes, il y a consommation de matiéres énergétiques. Ce
procédé cependant, autorise des mesures qui ne visent qu’a étre comparatives tout
en réalisant une économie de matériel-insectes.

Notre but a été ici de comparer I'évolution du poids de I'insecte a ses facultés
thermogeénes. Fn effet, WiERsMA et JONGBL®ED (1935) ont écrit que, pendant le vol,
la perte de poids était égale a la quantité de sucre brilé. Nous pouvions alors penser
que le pouvoir de thermogenése des abeilles était 1ié 3 ’'abondance de leurs réserves.
Pour le vérifier, il fallait éliminer le poids de 'eau ingérée ou incluse et faire la mesure
du poids sec.

Nous avons utilisé deux méthodes pour déshydrater les abeilles :

— Dans la premiére méthode, nous avons placé les insectes dans de petits
récipients a 1'étuve, 2 40°C. Les insectes meurent, on enléve alors le couvercle et
on les laisse se déshydrater. La déshydration peut durer plusieurs jours, et il est
absolument indispensable de peser les lots d’abeilles aprés les avoir laissées 4 I'étuve
exactement le méme temps. Quarante-huit heures trés précises suffisent pour atteindre
la constance du poids.

Cette méthode n’assure pas une déshydration parfaite car on ne peut se per-
mettre de chauffer trop sans risquer de transformer les matiéres organiques (les lipides-
par exemple).

— La deuxiéme méthode permet une déshydration plus effective, elle consiste
a passer les insectes a l'alcool absolu puis au xyléne. Cette 22 fagon de procéder a
aussi ses inconvénients : elle enléve une partie des corps gras. Elle donne cependant,
a notre avis, des résultats plus siirs, si I’on prend soin de rajouter au poids de U'insecte
déshydraté celui de l'extrait sec.

On constate alors que les abeilles d'un lot en bon état physiologique initial per-
dent du poids (sec ou frais) et une partie de leur potentialité thermique aprés quel-
que temps passé en cagettes.

Aprés 4 ou 5 jours, le poids remonte 4 un niveau normal, la potentialité ther-
mique également, I jour aprés en général.

Les courbes obtenues (poids et Q/i/a )ne sont pas absolument superposables,
mais il y a entre elles une trés bonne corrélation surtout entre Q/t/a et poids sec.
Nous en donnons deux exemples aux figures 27 et 28.

Remarquons d’ailleurs que I'on peut assister & de nouvelles chutes de ces valeurs,
comme on le voit sur la figure 27, il est donc important de faire trés attention aux
résultats obtenus avec ces méthodes d’élevage en cagettes.

Il serait préférable évidemment de ne tester que des abeilles fraichement tirées
de la ruche. Cependant, nous avons déja vu, dans les premiers paragraphes de ce
chapitre, que les abeilles prélevées en début d’hivernage ou pendant un été trés sec
n’offrant pas assez de nourriture, donnent des chiffres trés bas. Si I'on veut donc
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continuer certaines expériences avec de tels insectes, il est nécessaire de les nourrir
en cagettes avant essai.

Ces études nous ont permis de recouper des résultats de SPEXCER, BooTH et FREE
qui ont étudié le rapport existant entre la consommation d’eau par les abeilles et la
température ambiante.

Nous extrayons de leurs travaux le tableau suivant :

Consommation d’eau par jour et par abeille en mm?® pour

leml()(;c(rgture 10 abeilles 25 abeilles 50 abeilles 100 abeilles 200 abeilles
10 0,3 0,0 0,0 0,0
15 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
2 0,0 0,0 0,0 0,0 0,3
25 0,5 0,5 0,5 0,3 0,3
3 0,0 0,0 0,5 0,5 0,8
35 5,8 9,8 10,9 10,1 11,4
40 10,1 20,4 29,7 16,7 ; 21,7

Remarque : L’absorption d’eau suit d’ailleurs le processus inverse de la
consommation en matiéres sucrées, cette dernmiére tendant vers des valeurs trés
faibles au-dessus de 30°C (voir au § 3 de ce méme chapitre).

Nous pouvons retrouver ces données, grice a nos expériences, si nous comparons
la capacité thermogéne non plus au poids sec, mais a la valeur: poids frais moins
poids sec. Nous voyons ue, cette fois, les courbes de production de chaleur et de
quantité d’eau libre et de constitution s’opposent nettement (voir fig. 29).

On peut se demander, & propos de cette variabilité trés importante du poids
et de la physiologie générale, si la cause n’en est pas la perturbation d’'un phénomeéne
social : la réduction du growpe, la privation de reine surtout, perturbent vraisembla-
blement 'appétit des abeilles.

D) Production de chalewr suivant I'dge des abeilles.

Nous avons pensé que la possibilité de production de chaleur chez les abeilles
pouvait étre lide au role qu’elles jouent dans la ruche et par conséquent se dévelop-
per particuliérement chez les abeilles dites « nourrices » et « domestiques », ¢’est-a-dire
agées d'un a vingt jours environ.

Quelques mesures effectuées avec des butineuses, entrant ou sortant de la ruche,
semblaient devoir confirmer cette opinion ; en effet, les résultats obtenus, trés hété-
rogenes d’ailleurs, étaient toujours inférieurs aux quantités de calories produites
par les abeilles jeunes demeurant en permanence sur les rayons.

Mais il ne s’agit 14, en réalité, comme dans le cas des abeilles hivernantes, que
d'un déficit de matiéres énergétiques. Placées en cagettes, a I’étuve, pourvues d’eau
et de « candi », ces mémes butineuses peuvent, aprés quelque quinze a vingt minutes,
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produire autant et méme plus de calories que les abeilles d’dge moyen. Nous avons
ainsi obtenu, en moyenne, des Q/t/a de 0,36 calorie par abeille et par minute (0,26 en
moyenne avec les abeilles jeunes).

Nous avons alors étudié la capacité thermogéne de lots d’abeilles nées au
laboratoire, en effectuant chaque jour des mesures au calorimétre. Nous avons pu
constater que, contrairement a notre hypothése premiére, le maximum de possi-
bilités thermiques des abeilles n’est pas l'apanage des ouvriéres responsables du
couvain. La quantité de calories que peuvent produire de jeunes abeilles est faible ;
cette quantité augmente en méme temps que I'dge en suivant d’ailleurs une fonction
apparemment linéaire, comme le montre fort bien la figure 30, ci-avant.

Nous voyons donc qu’il faut, aux abeilles, vivre une quinzaine de jours, avant
d’acquérir la capacité de production de chaleur habituellement mesurée lors de nos
expériences sur des lots d’abeilles d’Age varié. Les butineuses, abeilles les plus agées
de l'essaim, aprés avoir été bien nourries, produisent une quantité de chaleur supé-
rieure a ces moyennes ; ce résultat n’est pas, en définitive, déconcertant si I'on se
rappelle que la production de chaleur a son origine dans une activité des muscles
thoraciques et que ces organes ne peuvent sans doute que se renforcer progressive-

A

ment avec 1'Age, jusqu’a acquérir leur maximum de puissance chez les butineuses.

§ 2 — Influence sur la thermogeneése et effet d’économie thermique du groupe.

I1 est bien connu que 1'activité des abeilles n’est normale qu’en groupe.

En ce qui concerne l'étude du phénomeéne de la production de chaleur, comme
pour tous autres, il nous a paru indispensable de définir le nombre d’individus qu’il
était nécessaire de rassembler pour obtenir un comportement cohérent.

Etant surtout intéressé par les possibilités de chauffage de la ruche par ses
hotes, la plupart de nos mesures ont été faites avec des abeilles d’ages divers, ce qui
représente les conditions normales de population de la ruche.

Pour obtenir un échantillonnage aussi satisfaisant que possible, nous avons
prélevé les abeilles par le trou du couvre-cadre, récoltant ainsi des insectes de tous
dges, et méme parfois des butineuses.

Au cours d’essais antérieurs, nous avions prélevé les insectes sur la planche de
vol, c’est-a-dire surtout des butineuses ce qui, d'une part, n’était pas représentatif
de la population totale, et d’autre part donnait des résultats assez peu homogénes.

Immeédiatement aprés leur sortie de la ruche, les abeilles sont placées dans une
enceinte 4 32 °C puis anesthésiées et glissées dans le calorimétre.

Les expériences ont été faites avec des lots d’abeilles variant de 1 4 50 individus
avec des répétitions pour chaque nombre et les résultats ont été portés sur un gra-
phique qui exprime le Q/t/a en fonction du nombre d’abeilles testées (voir fig. 31).

a) L’effet de groupe.

On distingue immédiatement une extraordinaire variabilité dans les valeurs
du Qft/a pour des lots de faible importance numérique. La valeur enregistrée la
plus forte est de 0,98 calorie pour 1 abeille seule, ce qui est considérable, la plus faible
valeur est de 0,1 environ.
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Cette variabilité se maintient pour des lots d’abeilles inférieurs & 15 a 20 insectes,
mais elle est déja moins importante dés le nombre de 15 abeilles et devient ensuite
trés faible.

Les quantités de chaleur produites par abeille et par minute restent alors presque
toujours comprises entre 0,20 et 0,28 calorie.

Remarque : Signalons d’ailleurs que malgré cette grande dispersion des valeurs
du Qjt/a pour des nombres d’abeilles inférieurs a 2o, la majorité d’entre elles se
groupe néanmoins dans cette zone 0,20-0,28 calorie.

Cette régulation que I'on observe de la production thermique par abeille a vrai-
semblablement deux causes principales.

1° Il est bien évident que la production de chaleur de chaque abeille n’est pas
rigoureusement déterminée et s’écarte plus ou moins des productions moyennes cal-
culées et indiquées sur le graphique 3I. Plus les lots d’abeilles sont importants et
plus il est normal que les productions thermiques « se tamponnent » et que les résultats
moyens calculés deviennent moins dispersés.

En bref, Ueffet de compensation arithmétique est d’autant plus efficace que le
lot d’abeilles testées est plus important.

20 Cependant, le « phénomeéne arithmétique » n’est pas seul en cause. En effet,
si nous observons a la figure 39 les productions thermiques obtenues pour une seule
abeille A différentes températures, nous voyons que celles-ci sont également moins
dispersées lorsque la température ambiante est plus forte.

Or, un des premiers effets du groupe est précisément d’augmenter cette tempé-
rature ambiante par formation d'une grappe tiéde au sein de laquelle les abeilles
sont 4 une température assez satisfaisante.

I1 est donc fort possible que ce phénoméne de régulation de la production ther-
mique joue également ici, lorsque les groupes sont suthsamment importants, ajoutant
donc son effet 4 celui de compensation purement arithmétique signalé plus haut.

Mais le phénomeéne le plus important que traduit le graphique 31 est la décrois-
sance extrémement nette que l'on observe dans les valeurs des QJf/a, lorsque les
groupes d’abeilles mis en expérience deviennent plus importants.

Nous verrons, au § 3 de ce chapitre, que l'augmentation de la température
ambiante jusqu'aux environs du thermopreferendum a pour effet de réduire les
QJtja. Nous savons d’autre part que, lorsqu'un groupe d’abeilles est suffisamment
important, celles-ci peuvent former une grappe au sein de laquelle la température
devient assez proche de ce thermopreferendum. Mais cela ne peut se produire avec
des petits groupes d’abeilles ; la véduction des Q[tja observée pour des lots de T @ 10 abeilles
ne peut donc dépendre que d'un effet dépresseur du métabolisme imputable aw groupe-
ment.

Afin d’entériner mathématiquement ces résultats, nous avons tenté l'analyse
globale des catégories 1, 2, 5 et 10 abeilles et les comparaisons classiques de moyennes
deux a deux. Malheureusement, sauf pour le cas des abeilles isolées, les points indi-
quant les productions de chaleur par abeille et par minute représentent déja des
moyennes et les données étudiées A travers ces chiffres sont suffisamment hétéro=
génes pour que l'on puisse douter des comparaisons effectuées.

Ces comparaisons paramétriques classiques n’apportant donc rien, nous avons
utilisé le coefficient de corrélation des rangs de Spearman.

Annales de I’Abeille. — 1965. 4
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On s’apergoit alors que, si 'on range les moyennes d’aprés le nombre d’abeilles
utilisées, elles ne se classent pas d’une facon aléatoire :

4 catégories (1, 2, 5 et I0) ......... rs = — 1,000 (significatif) ;
5 catégories (1, 2, 5, 10 et 25)...... 7s = — 0,900 (significatif) ;
toutes (21 catégories) ......... 7: = — 0,060 (hautement significatif).

¥n conclusion, la production de chaleur par abeille est liée & I'importance du
groupe mis en expérience.

Cet effet de groupe, dépresseur du métabolisme, apparait également dans cer-
taines expériences réalisées au calorimétre CALVET.

Nous avons réalisé deux séries d’expériences, d’abord & 30°C, ensuite & 20°C,
avec des lots de 1, 2, 4 et 8§ abeilles.

Nous avons pu constater que, dans le premier cas (30°C), les productions fofales
des 1, 2, 4 ou 8 abeilles étaient sensiblement identiques et que, par conséquent, les Qftla
étaient d’autant plus faibles que les groupes étaient plus importants.

Ceci pouvait étre imputé au fait que, la température de 30°C n’étant guere
éloignée du thermopreferendum, la production thermique des abeilles s’arrétait
dés que celui-ci était atteint pour reprendre seulement lorsque suffisamment de
calories produites avaient pu diffuser & travers les couples thermoélectriques de
Lappareil.

Mais nous avons repris ces expériences a la température ambiante de 20°C et,
cette fois encore, les productions thermiques totales des différents groupes étaient
assez semblables donc les Q/t/a d’autant diminués.

Ceci confirmait bien lexistence d'un facteur social dépresseur du métabo-
lisme.

Nous avons pu l'observer d’ailleurs dés la mise en présence de deux insectes
seulement.

1° Si 'on place I puis 2 abeilles, dans le calorimétre CALVET, 4 30°C, on obtient
des courbes assez semblables (voir fig. 32, I et II).

20 Si U'on place dans le calorimeétre, 1 puis 2 abeilles, & 20°C, on observe égale-
ment des résultats trés semblables (voir fig. 32, III et IV).

Si, de méme, on expérimente, & 20°C, avec 2 abeilles séparées par un tampon
de coton dans la cellule du calorimétre, la courbe obtenue est identique aux deux pre-
miéres (voir fig. 32, V). Mais nous voyons, qu'a cette température, les courbes ne
sont plus cycliques comme dans le cas précédent ; elles présentent un pic important
en début d’expérience et s’abaissent trés rapidement, ce qui montre que les abeilles
placées dans de mauvaises conditions de température utilisent assez rapidement
leurs réserves énergétiques.

3% Nous avons donc utilisé des abeilles sous-alimentées.

Une seule a été placée, a 20°C, dans le calorimétre CarveT. Nous observons
que la courbe enregistrée présente toujours un pic a son début, mais elle tend ensuite
rapidement vers zéro et ne se maintient pas comme précédemment (voir fig. 32, VI).

Si nous placons dans le calorimétre 2 abeilles sous-alimentées, a 20°C, on obtient
une courbe trés comparable a celles obtenues avec des abeilles normales, c¢’est-a-dire
que le pic est suivi d'une courbe d’aspect cyclique et qui se maintient a des valeurs
moyennes de la production thermique (fig. 32, VIII).
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Par contre, si, dans les mémes conditions, nous plagons 2 abeilles sous-alimentées,
séparées par un tampon de coton, on envegistre une courbe typigue d’abeille isolée.
{voir fig. 32, VII).

Cal/h Callh
1 abeille (30~ C)
104 104 2 abeilles (30" C)
5 5
] t i !
4
Cal/h Callh Callh

20 20 4 204
2 abeilles (20" C) 2 abeilles isolées
1 abeille (20" C) 20°C)
10+ 10
m ' v ' V. !
Callh Cal/h Callh
20 20 204
2 abeilles
2 abeilles isolées sous-alimentées
10 1 sbei 104 sous-alimentées 104 20°C)
.abellle (20°C)
sous-alimentée (20° C) \
t t -
Vi vl Vil
Fi16. 32. — Courbes de production de chaleur enregistrées au calorimétre élecirique CALVET

avec 1 el 2 abeilles dans difféventes conditions expérimentales

1 effet de groupe joue donc dés que 1'on place deux abeilles en présence.

Dans un travail récent sur le métabolisme de I'abeille, mesuré par respirométrie
(1963), HEUSNER n’a pas vu cet effet de groupe.

La raison en est dans le fait que cet auteur a expérimenté en plagant les abeilles
4 leur thermopreferendum. La consommation d’oxygéne qu’il observe est alors due
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uniquement au métabolisme basal et aux quelconques mouvements des insectes. 11
est bien évident que dans de telles conditions, il y a peu de chances d’observer un
effet de groupe.

I1 fallait, pour trouver ce phénomene, obliger les insectes a utiliser le processus
de chauffage trés spécial qui leur est propre et pour cela, évidemment, éviter de se
placer au thermopreferendum.

Remargue ; 11 faut reconnaitre que nous n’avons pas systématiquement obtenu
ces résultats, plusieurs abeilles que nous aurions pu croire sous-alimentées ayant
parfois gardé des ressources suffisantes pour que la courbe ne tende pas aussirapi-

Cal/h ,
2 B C
i B!
T T T T 1 >
1h. 5 10 15 20h. Temps
Cal/h
4
3 C
2
14 B2 D
t T T T >
1h 5 10 20 h. Temps
Cal/h
3
-2
2 L
B B 1
D \
T AN T
5 10 15 20 h.
¥16. 33. — Thermogramme de Veriplaneta americana, nymphe apres la 6% mue, de 0,54 g d 371,4°C
(d’aprés PraT, 1934).
Fi6. 34. — Thermogramme de Melanoplus bivittatus @ de 0,838 g d@ 24,9°C
(d'aprés PRAT, 1954)
Fic. 35. — Thermogramme de Periplaneta americana, de 0,56 g d 24,9°C

(d’aprés PRAT, 1954)

dement vers zéro que dans les exemples présentés, mais nous retombions alors tout
simplement dans le cas précédent ol l'effet de groupe se trouvait masqué.

Pour en terminer avec cette étude de l'effet de groupe, reprenons 'examen du
graphique 31I. Nous voyons que, lorsque les lots d’abeilles mis en expériences dépas-
sent le nombre de 10 insectes, les Q/f/a se maintiennent & un niveau sensiblement
constant ; nous avons d’ailleurs trouvé des valeurs moyennes identiques pour les
lots de 10 et 25 abeilles (0,26 calorie environ).

Cependant, d’aprés I'aspect général de la courbe, on peut distinguer une baisse
moyenne assez lente mais nette au niveau des groupes les plus populeux. On ne peut
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cette fois conclure & un effet dépresseur proportionnel au nombre des abeilles mises
en présence. Il ne faut pas oublicr, en effet, que les abeilles en période de production
thermique consomment beaucoup d’oxygéne, et c’'est sans nul doute la raréfaction
de lair interne du calorimétre qui entraine cette chute du Q/ft/a pour des groupes
importants d’abeilles.

Nous avons pu d’ailleurs étudier ce phénomeéne en insufilant de air dans nos
calorimeétres (par exemple 2 insufllations, I'une aprés 10 mn, Pautre aprés 20 mn
au cours de nos expériences qui durent 30 mn en conditions normales).

Les Qft/a a trouver sont alors légérement plus forts, mais il est certain que ce
procédé perturbe la mesure, pas tant d’ailleurs par Papport d’air dont la capacité
calorique est faible, que par l'excitation résultante des insectes. Il est donc diffi-
cile, dans ces conditions, d’avancer des chiffres valables, mais il semble bien que
Ton peut conclure que, seul ici, dans le cas des groupes importants, le manque d’oxy-
géne est responsable de la chute légére des valeurs du Q/t/a.

' Ce qui est justement le plus surprenant, c’est que cette chute ne soit pas plus
rapide, la capacité respiratoire des insectes testés dépassant, pour des groupes impor-
tants, la contenance de nos calorimétres.

Nous reviendrons sur ce probléme au chapitre 1V, disons simplement ici que
les abeilles sont capables de produire de la chaleur en anaérobiose, donc de réfuter
le classi _ consommation en litres O,
€ classique rapport : “v_’kﬂacéls}le‘s—‘— ==

Nous reproduisons d’ailleurs ici quelques thermogrammes obtenus par
PraT au calorimeétre CALVET, avec des insectes en état d’asphyxie. Nous voyons que
les possibilités de thermogenése de ces insectes dépassent largement les ressources
en oxygéne offertes par I'habitacle du calorimeétre utilisé.

Cal/h
5
4
34

1 Ann P

1-4

0 T T T

5 10 15 heures

Fi6. 36. — Thermogranume de Melanoplus differentialis, de 0,008 g d 26,500
(d’aprés PRAT, 1934)

b) Formation de la « grappe ».

Ce comportement social jouant un réle dans nos mesures calorimétriques, nous
en dirons ici quelques mots.

On considére en général que l'inter-attraction entre individus provoque la
formation de la « grappe », ¢’est-a-dire que les abeilles s’accolent assez étroitement
en une masse confuse. Il faut bien noter que, pour des températures inférieures au
thermopreferendum (et c’est le cas le plus fréquent), l'attraction thermique est
certainement beaucoup plus importante que ce phénoméne d’inter-attraction.
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Nous empruntons 4 SPENCER-BoOTH et FREE des résultats qui le démontrent
bien.

Pourcentage des abeilles formant la grappe pour des lots de :

Température ‘ 10 ! % I 200 abeilles
€O | i \ |
X ‘ I o L
| | | |
10 ‘ — — : 99 ‘ 99 ; 98
15 ‘ 70 81 | 73 | 78 ‘ 81
20 : 1 2 1 40 18 48
25 0 1 : 20 | 47 64
30 1 2 i 2 46 57
35 ST % | 2% 55
40 ‘ 0 0 | 11 n ‘ 56

N.B. — Nous estimons que les chiffres les plus faibles, inférieurs ici a 11, sont
sans signification. ) :

Nous avons pu d’ailleurs mettre ce phénomeéne en évidence griace a 'appareil
représenté a la figure 37.

A l B
Thermométres
Tﬁ
| . ] P Tétons de cuivre -
:7; 7 VX277 % 4 -
? - ;*_: / — -1 tau fraiche
Résistance || | Abeilles vivantes —
chauffante 7; o T o
Thermostat - - -
U S
Eau chaudef - Lot d'abeill T
s Z4.360 < - ] ot d abeilles L -o-
2345 " [ /] x

Eau fraiche

FI6. 37. — Dispositif permeltant de démontrer la prépondérance du stimulus thermique sur Uinter-aliraction
dans la formation de la « grappe » chez les abeilles domesliques

Il se compose d’'un bac en matiére plastique posé dans une cuvette contenant de
T'eau froide, de facon 4 ce que le fond de ce bac soit & une température non satis-
faisante pour les abeilles.

Deux tétons de cuivre traversent le bac de fagon a ce que leur téte dépasse 2
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Iintérieur. Quant aux extrémités de ces piéces métalliques, elles sont plongées res-
pectivement dans une cuve chaude (A) et une cuve froide (B).

On peut, grice a des thermostats, régler les températures des tétes métalliques
dépassant a U'intérieur du bac et les températures sont indiquées par les thermomeétres
a et b ; on peut choisir par exemple 35°C pour a et 20°C pour b.

Sil’on place un lot d’abeilles dans le bac en matiére plastique, 4 une température
assez fraiche (20°C par exemple), une grappe ne tarde pas a se former, et elle se forme
sur le téton chaud, ce qui est assez prévisible.

Si, ensuite, on colle sur le téton froid, 3 ou 4 abeilles vivantes, la grappe se forme
quand méme sur le téton chaud. Dans de telles conditions de température, les abeilles
ont donc été attirées davantage par la chaleur que par le petit groupe d’insectes
déja formé.

Ceci montre toute 'importance de la température dans la formation de la grappe.
Nous voyons d’ailleurs, d’aprés les résultats de SPENCER-BooTH et FREE, que, si
cette formation est réguliére pour des groupes de plus de 100 abeilles, 1a encore la
température joue pour déterminer 'importance du groupe.

Remarquons que la grappe se dissocie si 'on introduit un petit cristal de glace
en son centre ou si I'on refroidit progressivement le téton chaud, la grappe se rompt
alors au moment oit la température de ce téton rejoint la température ambiante.

La grappe se serre ou se desserre d’ailleurs suivant cette température ambiante,
le resserrement diminue la surface de refroidissement et aussi, probablement, les
courants internes de conduction (COrRKINS, 1930).

c) Effet d’économie thermique du groupe.

La formation du groupe diminuant le Q/¢/a, il est évident que ce comportement
conduit & une remarquable économie de matiéres alimentaires. Nous avons tenté
de 1a confirmer de la fagon suivante.

Avant de tester des abeilles au calorimétre, nous avons pensé les placer au froid
afin d’épuiser tout ou partie de leurs réserves. Nous avons ainsi voulu retrouver les
résultats obtenus avec des abeilles sous-alimentées, voir pendant combien de temps
une abeille privée de nourriture peut effectuer sa thermogenése.

Nous avons donc placé au froid les abeilles en cagettes, groupées ou isolées. Nous
avons également placé des abeilles isolées dans de petits tubes en verre. Ces petits
tubes sont mis en groupes de 25 & 100 dans une boite de matiére plastique, au frigi-
daire.

Boites ou cagettes sont laissées au frigidaire 4 11-12°C pendant 1/4 d’heure,
1/2 heure ou I heure, puis les insectes, rapidement, sont extraits et placés dans le
calorimétre.

Les résultats sont assez inégaux au point que, dans certains cas, les productions
thermiques ont été plus fortes aprés 1 heure passée au froid qu’aprés 1/2 heure
mais, si nous faisons les moyennes, nous observons une décroissance des Q/t/a,
faible sans doute, néanmoins réelle.

Le plus important est de constater la trés grande différence qui existe entre les
abeilles groupées et les abeilles isolées.

Le tableau ci-dessous ainsi que la figure 38, indiquent clairement 'importance de
I’économiie de substances énergétiques due a la formation de la grappe et qui a permis
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aux insectes placés en groupe au frigidaire, de conserver une assez bonne capacité
de thermogenése.

Qftla moxven
Temps d'exposition au froid ‘ - .

Abeilles 1solées ¢+ Abeilles groupées
17 dheure ooooovaioiiiiin 0,128 ! 0,243
1/2 heure ...l 0,010 : 0,125
1 heure ..ooveiniiiiinenennn. \ 0,009 ‘ 0,121

La grappe a sans doute eu un effet d’isolation thermique, mais il y a eu égale-
ment intervention d’'un stimulus sensoriel de groupe qui a déterminé les abeilles a
produire moins de chaleur par unité de temps, ainsi que nous avons vu au début
de ce chapitre. Les insectes groupés ont pu ainsi conserver plus de réserves caloriques
que les isolés.

Q/t/a A

0,2 —
abeilles groupées
0,1 -
abeilles isolées
—
T T T °
1/4 1/2 1 heure
Fic. 38. — Courbes de productions thermiques compurées J'abeilles exposées au froid 1] d'heure,

1/2 hewre ou 1 heure, soit isolées, soll par groupes de 25 d 100

§ 3 Adaptation de la production de chaleur a la température ambiante.

Nous verrons au chapitre IV, concernant les résultats de nos études respiro-
métriques, comment les abeilles adaptent leur consommation d’oxygeéne a la tempé-
rature ambiante.

Ces phénomeénes avaient été observés par PARHON (190g), mais EscH (1950),
n’admettait pas cette relation entre température et thermogenése, estimant que les
abeilles réagissent au maximum de leurs possibilités jusqu’a satisfaction de leur
thermopreferendum.

Les expériences que nous avons faites ne peuvent trancher ce probléme de fagon
absolue. En effet, lorsqu’un lot de 25 abeilles est placé dans ’enceinte calorimétrique,
il y a thermogenése immédiate, mais aussi formation de la « grappe ». Comme nous
P’avons vu dans les paragraphes précédents, on peut considérer ce phénoméne comme
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dépresseur du métabolisme ; de plus, il est bien évident que les abeilles situées en
profondeur dans la grappe sont rapidement dans une ambiance thermique plus
élevée et réagissent moins. Ainsi, la moyenne de production de chaleur du groupe
est-elle tout naturellement inférieure 4 celle des insectes isolés. De plus, les abeilles
réchauffant trés vite U'atmosphére dans laquelle elles sont placées, la température

t/a
1,0
[
0,94 o abeilles seules
@® abeilles seules :
0,8 moyenne des valeurs pour 10 C°
& groupe de 25 abeilles
. o
0,71
.
/\\
’
0,6 1 e 7/ \\ .
’ \
& N
0,51
[
*
0,4 :
+,
0,31 +
, o
+ *4
0,2 4
0,1 1
T T T T T T >
0 10 5 20 25 30 35 Tend°
¥I16. 39. — Production de chaleur par insecte et par minute, pour des abeilles isolées ou des abeilles groupées,

sutvant la tempéralure ambiante

devient rapidement plus forte dans 'enceinte aérienne et les conditions ambiantes
en quelque sorte moins stimulantes.

Néanmoins, la cuaticule des abeilles étant peu thermo-isolante, la chaleur du
groupe est trés rapidement conduite, par le systéme métallique prévu a cet effet, vers
I'eau froide du fond du calorimeétre. Il y a donc une perpétuelle « demande » de calo-
ries et qui est d’autant plus grande que I'écart de température est plus important
entre la température du groupe d’abeilles et celle de 'eau.
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Donc, si nos mesures sont génées en valeur absolue par la formation de la
«grappe » qui modifie 'ambiance et le fait que nos calorimétres Berthelot sont adiaba-
tiques et non isothermiques (1), il existe cependant, suivant la température initiale
offerte, un gradient du stimulus inducteur de la thermogenése.

Nous avons pu le mettre en évidence en effectuant des mesures de production
de chaleur a différentes températures initiales, avec des groupes de 25 abeilles et des
abeilles seules.

Les résultats ont été reportés sur un graphique (fig. 39) qui indique ces produc-
tions de chaleur en calories par abeille et par minute.

On remarquera la chute de la movenne des Q/f/a pour les abeilles isolées, a
moins de 13°C; c’est que nous expérimentions alors & une température inférieure
a la température de « stimulation », les abeilles s’engourdissent et réagissent moins
bien, quoique le stimulus soit théoriquement plus fort. Ce phénoméne ne peut s’ob-
server avec les groupes d’abeilles qui, réchauffant leur logette, ne se trouvent jamais
a une températﬁre inférieure a ce seuil.

Nous verrons au chapitre IV que ces courbes s’apparentent trés bien aux résul-
_ tats acquis par respirométrie.

Cette adaptation de la thermogenése a la température ambiante est assez sur-
prenante, nous aurions plutdt pensé, avec ESCH, que, surtout isolées ou en petits
groupes, les abeilles feraient tout leur possible pour atteindre au plus vite leur ther-
mopreferendum.

Nous sommes donc obligés de constater, aprés les expériences faites au respi-
rométre et au calorimétre, que les abeilles dosent leur effort thermique au prorata de
Vintensité du stimulus, c’est-a-dire que leur production de chaleur est fonction de
I'écart qui existe entre la température ambiante et le thermopreferendum. Il existe
un autre moyen d’apprécier cette adaptation thermogéne au froid, c’est de
mesurer la quantité de matiére sucrée consommeée par des groupes d’abeilles suivant
la température a laquelle ils sont placés. Ces valeurs devraient s’amoindrir quand
la température augmente.

Ces expériences ont été faites par SPENCER-BOOTH et FREE, en 1957, aussi
extrayons-nous de leur travail le tableau ci-aprés.

Consommation de sucve/abeille[jour en mm?® de sivop.

!
Température ‘ 10 ‘ 25 1 50 | 100 200 abeilles
10 o — 39,9 50,2 50,2 50,8
15 o i) | 52,4 1 38,4 34,6 55,7
20 oC l 39,9 | 45,9 ‘ 38,2 37,7 37,7
25 9C i 30,0 | 30,6 3 27,8 2,3 29,4
30 °C | 32,8 | 23,5 i 13,6 11,5 17,5
35 o 22,9 15,3 ‘ 13,0 18,6 14,2
40 0C 3,3 l 1,6 ‘ 6,0 5,5 11,5

(1) Le calorimétre CALVET est isothermique mais ne permet pas, vu la petitesse de la ce llule expérimentale
de tester des groupes importants d’abeilles.
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Nous constatons effectivement une chute de la consommation de matiére sucrée
lorsque la température ambiante augmente (voir fig 40).

Remarquons que toutes ces expériences ont été réalisées en périodes diurnes.
Nous verrons, au chapitre IV, que nous avons pu effectuer, au respirométre des
expériences de longue durée couvrant au moins une période diurne et une
nocturne.

On observe alors deux phénoménes inverses ; si, pendant le jour, le métabolisme
thermique des abeilles diminue quand la température augmente, il varie, par contre la
nuit dans le méme sens qu’elle. Les abeilles se comportent donc normalement comme
des poikilothermes en période nocturne, alors qu’elles réagissent a la fagon des homéo-
thermes le jour.

mm? sucre/abeilles/jour

50
25 abeilles
40 — 100 sabeilles
30+
20
10~
0 T T T T T T T —
10 15 0 25 30 35 40 Tend® C
Fi6. 40. — Consommalion de jus sucré par des abeilles en fonction de la température ambiante

(d’apres des chiffres de SPENCER-BoorH et FREE, 1953).

On peut voir sur les graphiques ci-aprés (d’aprés HEUSNER, 1963) toute I'impor-
tance de ce phénomeéne (fig. 41 et 42).

On notera d’ailleurs que le métabolisme diurne est dix fois supérieur au
mocturne.
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§$ 4 Abeilles en conditions anormales

a) Abeilles en atmospheére de gaz carbonique.

Pour réaliser ces conditions expérimentales, nous avons balayé l'atmosphére
interne du calorimétre avec un jet de CO,. Les abeilles sont anesthésiées avec ce
méme gaz et glissées dans le calorimetre. La fermeture de ce dernier s'effectue tou-
jours sous jet de CO,. Si l'opération est correctement réalisée, & l'ouverture du
calorimeétre, 1 /2 heure plus tard, les abeilles doivent étre toujours inertes.

Dans ces conditions, nous avons obtenu des productions de chaleur appréciables
de 'ordre de 0,07 & 0,09 calorie par abeille et par minute (en moyvenne : 0,085).

I’anesthésie au CO, n’a donc pas supprimé toute thermogenése et la diminution
des productions thermiques par rapport a la normale est sans nul doute imputable
2 une diminution de la consommation d’oxygéne, soit a cause de sa raréfaction, soit
par perturbation du rythme respiratoire.

Comme nous le verrons au chapitre IV, la privation totale d’oxvgéne n’entraine
d’ailleurs pas l'arrét de la production de chaleur et, dans de telles conditions, les
abeilles peuvent encore avoir une thermogenése de cet ordre et qui ne peut s’expliquer
par les faibles réserves des sacs aériens.

Ceci montre que l'accumulation de CO, qui se produit dans la ruche ne géne
guére le métaholisme général des insectes, en particulier la régulation thermique
-de l'essaim.

b) Abeilles anesthésiées au chlovoforme.

Nous avons expérimenté cette fois avec une atmosphére normalement oxygénée
mais en placant une certaine quantité de chloroforme en surface de Peau du calo-
rimétre.

Avec deux ou trois gouttes de chloroforme seulement, qui anesthésient néan-
moins les insectes, on obtient des productions de chaleur absolument normales :
0,25 4 0,30 calorie par abeille et par minute.

Si U'on introduit, dans le calorimétre, de plus fortes doses de produit (1/2 cc
par ex.), on observe une baisse de la thermogenése jusqu'a des valeurs oscillant entre
0,07 et 0,I3 calorie par abeille et par minute (en moyenne 0,09} mais en réalité on
assiste ici d un début d’empoisonnement des insectes, car a ces fortes doses, un grand
nombre d’abeilles meurt pendant ou aprés 'expérience.

) Abeilles en contention étrote.

11 existe un procédé qui permet de priver les abeilles d’une oxvgénation suffti-
sante sans modifier les conditions normales de l'expérimentation et qui consiste
les serrer étroitement en grappe. Nous avons pris & cet effet, comme dans la plupart
de nos essais, 25 abeilles. Nous les avons placées dans un petit morceau de tulle que
T'on replie et on ligote assez fermement le tout avec un fil & coudre enroulé en tous
sens.

I1 est bien connu que, chez I’abeille comme chez beaucoup d’autres insectes, ’abdo-
men joue un grand réle dans la re-oxygénation en « pompant » littéralement 1'air
dans les trachées. Ces mouvements abdominaux sont particuliérement nets au
moment de 'envol par exemple.
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Ainsi, trés étroitement ligotées, les abeilles accomplissent sans doute plus dif-
ficilement ces mouvements. On enregistre alors des Q/f /a variant de 0,06 4 0,16 calorie
par abeille et par minute (0,09 en moyenne).

Nous retrouvons donc a peu prés exactement les résultats obtenus en atmos-
sphére de CO, (en moyenne 0,085 calorie par abeille et par minute). Cela semble
confirmer ce que nous avions déja supposé : 'accumulation de CO,, anesthésiant les
abeilles, n’a pas supprimé la thermogenése, mais a probablement perturbé le rythme
respiratoire et amoindri 'apport d’oxygéne.

Ceci nous a conduit a effectuer des mesures en atmosphére d’azote pur.

d) Abeilles en atmosphére d’azote (voir chapitre IV.)

Résumé du chapitre 111

La quantité de chaleur produite par les abeilles présente des variations trés
importantes suivant les conditions physiologiques ou écologiques expérimentales.

— Les abeilles en hivernage ont une production thermique plus faible, dans
des conditions identiques (groupes de 25 insectes placés a 10°C), que les abeilles testées
a la belle saison, soit 0,11 calorie par abeille et par minute en moyenne au lieu de 0,26.

Ramenés au laboratoire, ces insectes, correctement nourris et abreuvés, retrou-
vent rapidement (48 h) une possibilité de production thermique normale.

— Les possibilités thermogénes des abeilles recueillies en périodes de
grande sécheresse sont également faibles : 0,12 4 0,26 calorie par abeille et par minute.

— La capacité de production de chaleur d’une abeille varie suivant son 4ge.
Elle est faible a la naissance (0,05 calorie par abeille et par minute environ) et croit
réguliérement par la suite : 0,28 calorie par abeille et par minute pour des abeilles
agées d’environ 15 jours, 0,36 pour des butineuses nourries et abreuvées avant expé-
rimentation.

— La production de chaleur est trés forte et trés hétérogéne pour des abeilles
isolées (0,I & 0,98 calorie par abeille et par minute dans le cas de nos expériences).
Lorsqu’on augmente le nombre des abeilles placées ensemble dans la chambre calo-
rimétrique, I'hétérogénéité des résultats diminue par simple compensation arith-
métique d’une part, mais aussi sous Uinfluence d’un effet de groupe régulateur. Cet
effet de groupe est également dépresseur du métabolisme et les moyennes de produc-
tion de chaleur s’abaissent progressivement pour se stabiliser aux environs de 0,26
calorie par abeille et par minute, & partir d’une importance numérique de 20 insectes
environ par lot d’abeilles testé.

— Cet abaissement, d’origine sociale, du métabolisme, occasionne pour l'es-
saim une remarquable économie de matiéres énergétiques.

— L’intensité de la thermogenése est fonction de la température ambiante ;
le dégagement de chaleur par unité de temps est d’autant plus faible que la tempé-
rature ambiante se rapproche du thermopreferendum. Ce comportement i tendance
homéotherme ne se réalise qu’en période diurne. La nuit, le phénomeéne est inversé ;
comme tous les poikilothermes, les abeilles présentent alors un métabolisme variant
dans le méme sens que la température ambiante. Cette énergie mise en jeu en période
nocturne est dix fois plus faible qu’en période diurne.

— Anesthésiées, les abeilles conservent une possibilité de thermogenése environ
trois fois plus faible que la normale.



CHAPITRE IV

§ T Résultats obtenus par respiroméirie.

On peut, 4 bien des points de vue, considérer P'abeille isolée comme un insecte
a réactions aberrantes, par rapport aux insectes non sociaux du moins.

Nous avons cependant, avec HEUSNER, testé au respiromeétre des abeilles isolées,
afin d’observer quelles peuvent étre les possibilités thermiques de « l'unité-
abeille ».

Nous avons pu tracer le tableau suivant :

Consommation moyenne d'oxygéne
Températ. | Nombred’a- | Poids moyen (en ml/abeille/heure)
pendant I'ex-|beilles testées| des insectes en ‘ :
.. - 1 < |
périence (en |(une par une)| début d’expér. pendant toute | ‘ | .
oC) (en mg) " pendantla1re | pendant la | pendantla 2¢
la durée de ‘ .
Pexp . phase diurne jphase nocturne! phase dirune
xp. : |
. . | I
20 7 125 & 23 11,60 £ 0,12%% 3,05 = 0401 | 0,246 — 0,05 | 1,73 ~ 0,50
30 7 135 — 15 0,09 — 0,11 1,69 — 0,17 0,313 0,013 0,96 = 0,09
35 7 C 119 = 16 10,54 - 0,06 063 = 0,10 7 0,46 - 0,06 | 0,53 - 0005
‘ ! i
* Tcart-type. ** Lrreur-type.

Ces expériences ont été réalisées dans de petits récipients 4 température cons-
tante et dans lesquels I'abeille avait a sa disposition un petit tube de miel. Les essais
ont donc pu étre de longue durée et nous ont apporté ainsi deux faits nouveaux.

Ainsi que nous l'avons signalé au chapitre précédent, nous vovons tout d’abord
qu’il existe une différence de la thermogenése entre le jour et la nuit, l'abeille se
comportant i la fagon d’un homéotherme le jour, d’un poikilotherme la nuit, avec,
pendant cette derniére période, un métabolisme beaucoup plus faible.

La courbe que P'on peut en déduire présente donc un aspect cvclique avec des
valeurs rapidement décroissantes d’ailleurs car, ainsi isolée, la physiologie de 'abeille
est assez perturbée aprés quelques 24 heures.

Remarquons également que, tout au moins pour des températures assez élevées,
30°C par exemple, les insectes sont susceptibles de conserver une thermogenése
importante pendant des temps trés longs.

Nous indiquons ci-dessous les consommations enregistrées au cours d’'une expé-
rience effectuée a une température de 30°C pour un groupe de 100 abeilles. Chaque
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chiffre représente le résultat obtenu au cours d’une mesure de 3 minutes et indique
la consommation moyenne en millilitres de O, par abeille et par heure, pendant cette
période.

| |
. . Movenne | Movenne
Heures Période de trois minutes 0}{11'11(, ‘ Iovenne
delad/2h | par heure
i
—— ; : e
10-10-30 2,23 | 2,151 2,15 1,95 1 L72 | 136 LA | LAS 1,56 K LRe Lo
10-30-11 L9111 J 1,56 114,36 | 1,04 | 116 L1270 108 132! 1,52 ; m=
110 | Las | nos |16 !0 o,n:l 0,03 001 1,23 2031 163 120 | 16
11-30-12 1,55 | 132 ] 1,19 | 1,07 | 1,16 | 0,991 1,08, 1,081 1,04 | 0,84 1,13 ' ’
12-12-30 0,76 1 0,8% 0,91;’ 1,:1‘ 211 ‘ 1,’.:;} 1,16, 1,1)’.} ,2“ 1,20 1,20 | 198
12-30-13 16,0 | 1,001 1,10 1 0,96 ‘ LOS | 0,88 Lox 11,99 | 187 183 136 =
J ! ! i I i I
13-13-30 1,40 ‘ 1560 o2 L0 an 1AR LRt L ‘ Lan | 2,00 1,40 ‘ 147
18-30-14 | 1,361 1,10 ] 1,95 | L79 | L6 1720 1,60 1,64 1120 14 5% e
14-14-30 | '1,;1,‘ 1,36 | 1,43‘ 1,68 | 1,40 ¢ 1,20 1A | 1,20‘ 1,36 1,48 1,53 L s
14-30-15 | 1,56 1 1,60 | 1,72 1,56 |,u:‘ 1,64 1 1,56 1,56‘ 1,52 1,60 1,42 N
\ | i | | ‘

Nous avons pu maintenir ainsi des lots de 100 abeilles en parfait état de produc-
tivité thermique pendant plus de 24 heures. Mais cela n'a pas été le cas général et,
en particulier pour une ambiance de 20°C, nous sommes parvenus a épuiser les
insectes qui, ayant sans doute utilisé leurs réserves thermogénes, ne consommaient
presque plus d’oxygeéne aprés 2 a 3 heures.

Les courbes ci-dessus (fig. 43 et 44) traduisent bien ces différences de compor-
tement.

D’autre part, ces expériences de respirométrie nous ont permis de recouper les
résultats qualitatifs et quantitatifs obtenus en calorimétrie directe.

a) Effet de groupe.

Nous retrouvons I'effet dépresseur du métabolisme occasionné par le groupement.

En effet, si nous comparons les essais effectués avec des groupes de 100 abeilles
et les expériences réalisées avec des abeilles seules, nous pouvons dresser le tableau
suivant ;

Consommation moyenne d’(),

Température en ml par abeille et par heure
(°C) - e
' Abeille seule 100 abeilles
- ———
‘ i
L 305 = 0,41 22 = 0,37
1 R e N N REE L
N. B. — Nous sommes ici en 17 phase diurne, les expériences avec des groupes

de 100 abeilles n’ayant été réalisées (ue dans ces conditions.

Annales de 'Abeille. — 1963. 5
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b) Adaptation de la thermogenése a la température ambiante.

Nous pouvons comparer les productions de chaleur obtenues a 10, 20 et 30°C
par les deux méthodes, soit pour des groupes d’abeilles, soit pour des abeilles seules.

Traduisons donc en calories par abeille et par minute, les résultats volumétriques
obtenus par respirométrie.

Température 2000 ‘ 300C

|
Abeilles groupées............ ... ! 0,18 0,11
Abeilles solées ..ooviiiiiiinns | 0,25 0,14
!

Nous comparons, dans le tableau ci-dessous, ces résultats avec ceux obtenus
par les méthodes calorimétriques :

. [ calorimétrie Qftla moven =

| 0,09
‘} A 300°C i respirométrie Q/tla moyven = \ 0,11
a) Abeilles groupées, :
calorimétrie Qftla moven = 0,18
A 200C
i | respirométrie Qftfa moven = ‘ 0,13
. — —
| |
calorimétrie Qftfa moven = [ 0,14
[ : — —
' A 30oC respirométrie . Qftja moyen = ‘ 0,14
by Abeilles seules .
i calorimétrie ¢ Qifa moven = | 0,36
; A 200C ‘ — ‘
" i respiromeétrie Q/tla moyven = ‘\ 0,25

I n’y a donc guére que pour les deux derniéres valeurs que I'on observe une diffé-
rence notable entre les mesures respirométriques et les mesures calorimétriques.
Mais lors d’essais ultérieurs, HEUSNER a trouvé, pour 25°C, une comsommation
d’oxygéne correspondant a un Q /¢ /a de 0,27. Donc en supposant que, dans les condi-
tions les plus simples, I'augmentation du métabolisme soit simplement linéaire, ¢’est
un Q/tja de: 0,27 -+ (0,27 — 0,14) = 0,40 qui aurait di1 étre trouvé. Il ne peut donc
s’agir ici que d'une erreur dans les mesures respirométriques.

c) Aspect qualitatif de la thermogenése.

Si nous observons les courbes (fig. 43 et 44), nous retrouvons les données
fournies par le calorimétre électrique CALVET. Nous retrouvons par exemple pour
une température de 30°C, un aspect approximativement cyclique et des valeurs
moyennes. Pour 20°C, nous observons également un pic assez fort en début de me-
sure, suivi d’'une courbe approximativement cyclique mais de valeurs plus faibles.
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L’épuisement des insectes est d’ailleurs tel que, replacés & 300C, ils ne peuvent
alors fournir la production thermique habituelle a cette température.

En ce qui concerne la notion de « chaleur statique » et de « chaleur avec mouve-
ments » nous avons pu cette fois, observer directement le phénoméne car les réci-
pients dans lesquels les groupes étaient mis en expérience étaient en verre.

Ainsi, on peut constater qu'a 30°C, les abeilles s’agitent beaucoup, vont et
viennent, tentent de voler... et ceci se traduit par une consommation d’oxygéne de
l'ordre de 1,13 — 1,15 m! par abeille et par heure. Par contre, & 20°C, les abeilles se
groupent et la plupart sont parfaitement immobiles ; la consommation d’oxygéne est
alors fréquemment de Uordre de 2,25 a 2,40 ml par abeille et par heure.

On voit ainsi toute I'importance du phénomeéne de régulation thermique spécial
a ces insectes qui ainsi, sans mouvements apparents, sont susceptibles d’une telle
production de chaleur.

§ 2 Production de chaleur en anaérobiose

I1 est trés important de savoir s'il est possible de considérer comme valable la
transposition : volume d’oxygéne consommé = dégagement calorique.

Certaines écoles de physiologie énergétique considérent qu’il y a liaison absolue
entre volume d’oxygéne consommé et dégagement de chaleur. De 14, on passe trés
facilement a l'idée que la calorimétrie directe, si fastidieuse et délicate, se trouve
périmée devant la respirométrie. Il suffit de mesurer le volume d’oxvgéne absorbé
et de transposer grice 4 la relation :

I litre O, = 5 kilocalories.

Il n'en est cependant rien, et cette trop facile équation ne doit étre utilisée
qu’'avec prudence. Il est normal d’admettre que toute la production calorique d'un
animal trouve sa source dans une absorption originelle d’oxygéne, mais les processus
d’absorption de O, et de production de chaleur peuvent ne pas étre concomitants et
étre méme trés décalés dans le temps (1),

Mises dans des respiromeétres pourvus d'un appareil annexe producteur d’oxy-
géne, les abeilles réagissent d’une fagon telle que 'on peut, sans doute, transposer
les résultats et établir des chiffres de production thermique calculée. La concordance
des résultats que nous avons obtenus au calorimeétre et au respirométre, semblent
le prouver, mais en est-il de méme dans la ruche a 'atmosphére si confinée ? Il semble
en tout cas que ce n'est pas le cas de certaines de nos expériences dans lesquelles la
quantité d’oxygéne était trés réduite ou nulle.

Comme l'ont montré des expériences en atmosphére d’azote, il semble exister
chez 1'abeille, une possibilité d’utilisation de réactions diastasiques en anaérobiose.
Les processus de glycolyse sont d’ailleurs maintenant assez bien connus et nous rap-
pelons ci-aprés, d’une fagon trés résumée, le schéma de EMBDEN-MEVERHOF, chez les
insectes.

Chez les mammiféres et zn vitro, on arriveen fin de cycle a 'acide lactique. Chez

(1) De plus, cette équation ne vaut que pour les glucides et il ne faut pas oublier que le Qp varie suivant
la température.
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les insectes, la réaction est souvent plus limitée et on aboutit plutét a I'a-glycéro-
phosphate comme le montre le tableau ci-aprés extrait du traité « The biochemistry
of insects » de Darcy GILMOUR.

GLYCOGENE

ATP GLUCOSE
. % -
ADP
FRUCTOSE 1,6 DIPHOSPHATE
A

/\

GLYCERALDEHYDE - 3 - PHOSPHATE DIHYDROXY - ACETONE . PHOSPHATE
DPN*
g X .
DPNH + H
1,3 DIPHOSPHOGLYCERATE
2 ADP
DPNH+HT  DPNT (
2 ATP
t PYRUVATE

LACTATE

Fic. 45. —— Schéma de EMBDEN-MEYERIOF

Tablean extrait du traité « The biochemistry of insects » de DARCY GILMOUR

Activité dans les muscles thoraciques:

| Activité de Va-gly- | Activité de la lacti-
i cérophosphate dé- i que déhydrogénase

Genres . .
i hydrogénase en uni-
L tés arbitraires |
i H
| | |
Phormia ............ . oo 613 | 4
APiseco i ] 800 3
Bombus ..o | 2% i 3
Melanoplus .........ooooiin. 313 : 40

Ceci est également démontré par le fait que la quantité d’acide lactique trouvée
n’équilibre jamais celle du glycogéne disparu ; mais d’autres inconnues jouent cer-
tainement encore dans ce domaine.

11 faut donc, a propos de ces processus, parler « d’oxygénation » mais dans un
sens trés large : oxygénation vraie ou déhydrogénation ou méme simplement peut-
étre transfert de charges électroniques. De ce fait, il peut se produire des réactions
métaboliques en anaérobiose totale.
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C’est ce que nous avons pu montrer en plagant du pvrogallol dans la chambre
aérienne et dans 'eau de nos calorimétres.

Dans ces conditions, nous avons observé que la production de chaleur persis-
tait, plus faible, un peu supérieure i la moitié de ce qu'elle est normalement, c’est-
a-dire 0,15 a 0,19 calorie par aheille et par minute au lieu de 0,26 en moyenne (pour
des groupes de 23 abeilles placés dans une chambre & 10°C).

On peut penser (ue ce procédé de déoxvgénation n’est pas suffisamment efficace :
d’ailleurs, en absence totale d’oxvgéne, les abeilles sont inertes, ce qui n’était pas le
cas au cours de ces expériences.

Aussi avons-nous repris ces essals en atmospheére d’azote pur, le critére d'une
parfaite étanchéité de nos calorimétres étant précisément la parfaite immobilité
des insectes durant tout le temps de U'expérience.

Nous avons alors trouvé des Q/f/a variant de 0,020 & 0,035 avec une moyenie
de 0,029 calorie par abeille et par minute (1), toujours dans les conditions expérimen-
tales définies ci-dessus.

Rappelons qu'un Q/t/a normal moyen est de 0,26.

Mais dans les conditions normales, les abeilles sont éveillées.

I1 serait donc plus logique de comparer ces Q/t/a obtenus en azote a des Qft/a
obtenus en atmosphére normale avec des insectes anesthésiés.

Si nous considérons done la production thermique moyenne obtenue avec anes-
thésie au chlorofornie, soit 0,09 et la production en atmosphére d’azote, on peut

. . . 0,029
calculer que la production thermique en absence d’oxvgéne est de 07,(7)")72 soit 32 p. 100

envivon de ce qu’elle est en présence d’oxygéne.

Or, si nous considérons le cvcle A’ TeMBDEN-MEVYERHOF, nous vovons (ue ['énergie
est issue du substrat & 2 échelons, d’abord lors de la déhydrogénation du glvcéral-
dehyde-3-phosphate et dans la déshyvdratation de l'acide-z-phosphoglycérique.

On peut calculer alors que 30 p. 100 enviroir de I'énergie mise en jeu dans la gly-
colyse est conservée sous une forme capable de produire du travail dans l'organisme
(d’aprés ). GIILMOUR).

Ces calculs recoupent donc d’'une fagon assez satisfaisante nos résultats expéri-
mentaux qui montrent les extraordinaires possibilités de production d’énergie que
peuvent utiliser les insectes en cas de manque ou de raréfaction de 'oxvgéne.

Ajoutons que 'on a proposé également un cycle des pentoses (HORECKER) mais
il reste hypothétique, on pense également qu’il existe chez les insectes des «lipido-
lyses » car les corps gras sont une des plus importantes réserves de leur organisme.

L’abeille et 1a drosophile ont un quotient respiratoire Q, = 1 et consomment du
glycogéne, elles peuvent maintenir leur vol tant que le taux des réserves de ce carbo-
hydrate n’atteint pas un seuil inférieur critique. Les graisses ne semblent pas inter-
venir ici, mais s’il en est de méme chez Culex celui-ci peut, pendant des périodes de
repos, reconstituer un « carburant » efficace et cela aux dépens des graisses.

Enfin criquets et papillons, pendant leur vol, « briilent » leurs graisses et consom-
ment peu d'oxygéne (Q, Schistocerca = 0,75 4 0,82 ; Q. Lépidoptéres = 0,73),
méme s’ils sont gorgés de glucose.

(1) On peut admettre que les abeilles ¢taient pourvues d'une certaine réserve dair. cmmagasinde dans les
sacs adriens fort importants chez ces inscctes, malgré cela une sommaire estimation du volume d’air ainsi

utilisable permet de constater que I'on ne peut expliquer de cette facon une aussi forte uctivité thermique
(25 abeilles totalisent un volume corporel ¢lobal de 3 cm?®).
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11 v a donc de multiples possibilités pour les insectes de produire de I'énergie et
toutes ces réactions sont susceptibles de se réaliser en anaérobiose.

L’intervention de I'oxygene aurait surtout bour effet de limiter ces réactions, d’arré-
ter par exemple la glycolyse au niveau des diphospho- ou glycérophosphates, sans
aller jusqu’a I'acide lactique. L’action de 'oxygéne peut donc ¢tre, chez les insectes,
sporadique et nos expériences ont montré que cela est trés naturel chez les abeilles.
I1 serait donc vain de relier impérativement production de chaleur et consommation
d’oxygéne si 'on ne prend pas soin de bien préciser les conditions expérimentales.

Résumé du chapitre 1V

Les expériences de respirométrie que nous avons effectuées avec des abeilles
placées dans de bonnes conditions d’oxygénation, nous out permis de confirmer
tous les résultats, tant qualitatifs que quantitatifs, obtenus avec les calorimétres
Berthelot et le calorimétre électrique CALVET.

Les expériences faites en anaérobiose, en l'occurrence en atmosphére d’azote
pur, ont montré que les abeilles conservent, dans ces conditions, de remarquables
possibilités de thermogeneése. Si l'on compare ces productions de chaleur a celles
d’abeilles en parfaite condition d’oxygénation (et également anesthésiées), on
constate qu’elles représentent en moyenne environ 32 p. 100 de ces derniéres. Ceci
correspond trés bien a la théorie sur les réactions de glycolyse enzymatiques, pour
lesquelles on peut calculer que 30 p. 100 de I’énergie totale mise en jeu peuvent étre
utilisés a des fins effectivement énergétiques.

CONCLUSION GENERALE

Nous ne reviendrons pas, dans cette conclusion, sur les variations du pouvoir
thermogéne des abeilles en rapport avec les diverses contingences physiologiques
étudiées, nous insisterons seulement sur I'aspect social du phénomeéne et sur son type
homeéotherme.

Ce processus thermogéne si particulier est avant tout un phénomeéne social.
Une abeille isolée produit de la chaleur, elle n’en produit pas d’une fagon désordonnée,
I'intensité de cette production est lide a la température ambiante, mais le dégagement
de chaleur est trés intense : trés rapidement, U'insecte épuise ses réserves énergétiques
et finit par mourir si on le laisse exposé au froid.

Dans le cas de I'essaim, le phénoméne se présente d’'une fagon tout a fait diffé-
rente et qui assure la survie de la colonie d’abeilles.

En effet, il existe un effet de groupe dépresseur du métabolisme qui fait (ue
chaque insecte produit moins de calories qu’a 'état isolé dans le méme temps et dans
les mémes conditions ambiantes. Ce phénomeéne dépresseur est compensé par le
fait que les abeilles exposées au froid forment ce que 'on appelle en termes d’api-
culture « la grappe ». L’ensemble des abeilles constitue alors une masse thermique-
ment isolée de 'air ambiant par la couche externe des insectes et une faible produc-
tion thermique suffit alors 4 entretenir, au sein de ce groupe, une température
vitale.



PRODUCTION DE CHALEUR CHEZ A, MELLIFICA 71

On sait d’ailleurs que, I'hiver, un lent mouvement de brassage ameéne les insectes
situés a la périphérie vers 'intérieur et réciproguement.

Ces phénomeénes sociaux concourent donc a réaliser une remarquable économie
de matiére alimentaire et 4 entretenir dans la masse d’insectes, une température
suffisante pour que 'essaim survive a 'hivernage.

Mais le phénoméne le plus inattendu que nous ayons pu mettre en évidence est
que les abeilles se comportent 4 la fagon d’homéothermes (tout au moins pendant
les périodes diurnes, comme nous l'avons vu au chapitre IIT).

On peut cependant observer que, comine tous les insectes, les abeilles s’agitent
beaucoup quand la température augmente et tendent a devenir immobiles quand
elle diminue. Le métabolisme lié aux mouvements musculaires suit les régles générales
des poikilothermes.

C’est donc uniquement le processus thermogéne spécial a ces insectes et qui
consiste en une microvibration des muscles thoraciques qui les situe dans le type

homéotherme.

Cette considération n’est d’ailleurs pas absolument rigoureuse. Si1’on place une
abeille suffisamment longtemps dans une atmosphére de température suffisamment
froide, aprés quelque temps l'insecte est incapable de surmonter cette épreuve, sa
température interne s’abaisse rapidement et la mort peut survenir.

Il faut considérer qu’a l'inverse de la fourrure des mammiféres ou du plumage
des oiseaux, la cuticule de I'abeille n'est guére thermo-isolante ; aussi les réserves
énergétiques de l'insecte sont-elles vite épuisées.

Aussi proposerons-nous, avec HIMMER, de classer les abeilles dans les Aétéro-
thermes, suivant la définition de WEINLAXND : « les hétérothermes sont des animaux
dont la température interne est soumise & d’importantes variations, mais qui sont
en mesure d’engendrer de la chaleur au point que leur propre température peut s’éle-
ver, suivant les circonstances et les besoins, a différents degrés ».

La température qui régne dans une ruche d'abeilles domestiques, toujours plus élevée que
celle de I'air ambiant, est le résultat d’une production thermicue de ces insectes.

Cette production thermique a son origine dans une activité musculaire des abeilles, mais cette
activité est extrémement particuliére : elle consiste en une microvibration des muscles thoraciques,
indécelable par des moyens mécaniques ordinaires et qui serait, en quelque sorte, 'homologue du
frisson des mammiféres. Une abeille parfaitement immobile peut ainsi produire un fort dégagement
de chaleur.

Nous avons mesuré cette production thermique dans différentes conditions expérimentales tant
écologiques que physiologiques.

Nous avons utilisé, pour ce faire, des méthodes calorimétriques (calorimetre adiabatique de
BERTHELOT, calorimétre isothermique électrique de CALVET) et des méthodes respirométriques.

Une abeille isolée, en conditions normales de satiété et d’oxygénation, placée & une tempéra-
ture légérement supérieure & la température de stimulation (13°C), peut produire, en moyenne,
pendant un laps de temps de quelque vingt minutes, une quantité de calories égale & 0,65 calorie
par minute.
~ Des abeilles groupées ont une production thermique individuelle moins importante, car ces
insectes, placés & basse température, se groupent étroitement, créant au sein de la « grappe » ainsi
formée une température plus élevée, moins stimulante. La production thermique est alors en moyenne
de 0,26 calorie par abeille et par minute.
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11 est en effet remarquable de constater que ce dégagement de chaleur est lié & la température
ambiante et d’autant plus faible que celle-ci est plus proche du thermopreferendum (35 — 36° C).

Comme lont montré certaines expériences récentes de respirométrie, cette réaction de type
homéothernie se produit le jour, le phénoméne est inversé la nuit, le métabolisme décroissant alors
avec la température ambiante comme chez tous les poikilothermes.

Il intervient d’ailleurs, dans ces phénomenes, en effet de groupe. dépresseur du métabolisme
perceptible dés que I'on place deux abeilles en présence. Le dégagement thermique individuel d’abeilles
groupées est donc plus faible que celui d’abeilles isolées du fait a la fois de cet effet de groupe et de la
température plus clémente qui existe au sein d'une grappe comme nous 'avons vu précédemment.
Tl nous a été impossible d’expérimenter avec des groupes d’abeilles 4 une températures inférieure
a la température de stimulation en raison précisément de la chaleur produite. Cela nous a cependant
été possible avec des insectes isolés : nous avons constaté alors que la production thermique est,
cette fois, tres faible ; ’abeille est engourdie et ne réagit guére au stimulus thermique.

Cette production thermique peut également étre modifié par des conditions physiologiques.
Tes résultats que nous allons indiquer ci-dessous sont tous relatifs & des groupes d’abeilles placés
A une température ambilante & peine supéricure 4 la température de stimulation.

Les abeilles en hivernage produisent moins de chaleur que les abeilles mises en expérience a la
belle saison (0,10 & 0,12 calorie par abeille et par minute). Ceci est lié uniquement a un déficit de
réserves énergéticjues dans I'organisme ; ramenées au laboratoire et bien approvisionnées en « candi »,
ces abeilles retrouvent rapidement (48 heures) une production normale (0,26 calorie par abeille et par
minute).

De la méme fagon, des abeilles mises en expérience en période de forte chaleur et sécheresse ont
produit beaucoup moins de calories (0,12 &4 0,26 calorie par abeille et par minute), mais retrouvent
également leur pouvoir thermogéne normal apres avoir été nourries et abreuvées.

Cette capacité thermogene n’est pas I'apanage des « nourrices » comme on pourrait le penser. Elle
est trés faible & la naissance et croit lentement, pour prendre sa valcur habituelle (0,26 calorie par
abeille et par minute) apres le 15 jour.

On peut constater cependant que les butineuses mises en expérience produisent moins de chaleur,
toujours dans les conditions définies ci-dessus, que les jeunes abeilles prélevées au caeur de la ruche.
11 $’agit cette fois encore d’un déficit de réserves énergétiques, placées en cagettes, bien nourries ne
serait-ce que 15 & 20 minutes, ces butineuses remises en expérience ont montré un pouvoir thermo-
géne normal, méme un peu supérieur & la moyenne, soit : 0,36 calorie par abeille et par minute.

Des abeilles décapitées ont une production thermique extrémement faible : 0,021 4 0,024 calorie
par abeille et par minute, le réflexe thermogéne n’est donc pas sous la dépendance unique des
ganglions thoraciques, le cerveau v participe d’une facon prépondérante (dans les mémes conditions,
les réflexes locomoteurs persistent).

Des abeilles anesthésiées conservent une production thermique appréciable : 0,074 0,09 calorie
par abeille et par minute avec du gaz carbonique, 0,07 & 0,13 avec du chloroforme.

Enfin, en anaérobiose (atmosphére d’azote) et toujours dans les mémes conditions expérimen-
tales définies ci-dessus, les abeilles sont parfaitement capables de produire de la chaleur. Cette pro-
duction représente habituellement 32 p. 100 de ce qu’elle est en conditions normales d’oxygénation.
Ce chiffre correspond 4 ce quc 'on peut attendre d’une réaction de glycolyse diastasique ; d’apres le
cycle ’EMBDEN-MEYEROIFF, on peut en effet calculer qu'une telle réaction peimet de conserver
a des fins effectivement énergétiques, 30 p. 100 de 'énergie totale mise en jeu, et qui serait presque
intégralement utilisable en présence d’oxygene.

SUMMARY

THE PRODUCTION OF HEAT BY Apis mellifica L.

The temperature prevailing in a bee-hive is always higher than that of the ambient air as a
result of heat production by the insects. This heat is due to an extremely specific muscular activity
of the bees. It consists of microvibration of the thoracic muscles, which cannot be detected by ordi-
nary mechanical means and which is to some extent analogous to the shivering of mammals. A
completely immobile bee can in this way liberate a great deal of heat.

We have measured the heat produced under different experimental conditions. In order to do
this, we used calorimetric methods (Berthelot’s adiabatic calorimeter, CALVET’s electric isothermal
calorimeter) and respirometric methods.
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An isolated bee in normal conditions of satiety and oxvgen supply, placed in a temperature
slightly higher than the stimulation temperature (13°0), can produce on average o0.65 calorie per
minute over a period of some twenty minutes. The heat produced by one of a group of bees ix however
smaller, for these insects cluster together when placed v o low temperature, creating in the middle
of the cluster a higher, less stimulating temperature. In this case the heat produced is on average
0.26 calorie per bee per minute. It is remarkable that this heat liberation is related to the ambient
temperature, declining when the thermal optimum (335-36°C) s approached.

Certain recent respirometric experiments have shown that this homeothermice reaction occurs
during the day, while at night the metabolic rate decreases with the ambient temperature, as with
all poikilothermic animals,

Added to these phenomena, there is a group effect, which is a metabolic depressant, perceptible
as soon as one places two bees together. The heat liberated by individuals in a cluster is thus smaller
than that liberated by isolated bees, owing both to the group effect and to the more clement tem-
perature that exists in the middle of the cluster. It has been impossible for us to experiment with
groups of bees at a temperature lower than the stimulation temperature, because of the heat produced.
This was however possible with isolated insccts, when the heat production was found to be very
weak ; the bees were torpid and hardly reacted to the thermal stimulus.

This heat production can also be modified by physiological tactors. (The results given below
all relate to groups of bees placed in an ambient temperature only slightly greater than the stimu-
lation temperature.) For examnple. wintering bees produce less heat than the bees experimented with
in fine weather (o.10 to o.12 calorie per bee per minute). This is linked solely to the delicit of energy
reserves in the organism ; re-established in the laboratory and well provisioned with « candy »,
these bees in 48 hours recovered their normal heat production of 0.26 calories per bee per minute,
In the same way, at high temperatures and low humidity, bees produced far fewer calories (0.12 to
0.26 calories per bee per minute), but recovered their normal thermogencetic power when provided
with food and water.

This thermogenetic power is not, as might be thought, the natural accompaniment of nourish-
ment. It is very weak at emergence, and increases slowly, reaching its usual value (0.26 calorie per
bee per minute) after the 15th day. It can however be stated that foraging bees produced less heat
(always under the conditions defined above) than the voung brought up in the heart of the hive.
This is again explained by a deficit of the energy reserves. When placed in small cages, well nourished
if only for 15 to 20 minutes, these foraging bees again showed a normal thermogenetic capacity, even
a little greater than average, i. e. 0.36 calorie per bee per minute.

Decapitated bees have an extremely weak heat production — o.021 to o.024 caloric per bee
per minute. The thermogenetic reflex does not therefore depend solely on the thoracic ganglions,
the participation of the brain being predominant (under the same conditions, the motor reflexes
persist.)

Anasthetised bees retain appreciable heat production : 0.07 to o.09 calorie per bee per minute
in carbon dioxide, 0.07 to o.13 in chloroform,

Finally, under anaerobiosis (in an atmosphere of nitrogen) and always under the experimental
conditions defined above, the bees were perfectly capable of producing heat. This production usually
represented 32 9 of its value under normal oxygen supply. This figure corresponds to what one
would expect from a diastasic glycolysis reaction ; from the FKmbden-Meyerhoff cycle, it is possible
to calculate that such a reaction allows the conservation, for effectively energetic ends, of 30 p. 100
of the total cnergy involved, which would be almost entirely utilisable in the presence of oxygen.
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