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SUMMARY

VARIABILITY OF THE HONEY YIELD OF THE BLACK HONEYBEE

tApis mellifica mellifica L.) AND SOME INTERRACIAL HYBRIDS

Heterozygotes and interracial hybrids are usually less variable with respect to their
biometric characters than pure strain individuals. These homeostasis phenomena may also
affect the features of organism’s products (weight of eggs of the japanese quail, for instance).
It seemed interesting to confirm the hypothesis of developmental homeostasis for the honey
yield of hybrid honeybee or pure strain honeybee colonies. Tests were carried out during six
years (from 1965 to 1972) at the Station exp6rimentale d’apiculture of the LN.R.A. Apis
mellifica mellifica, Apis mellifica ligustica, Apis mellifica caucasica were studied, as well as
various crossings of these races.

The heterosis effect among hybrids was found but it does not appear in every genetic
combination. A very important decrease of the coefficient of variation of honey yield among
hydrids is present. Every time when the honey yield increases, the coefficient of variation de-
creases. The phenomenon affects colonies whose queen is hybrid herself as well as those
whose queen is of pure strain but fertilized by drones from another race. The difference in

honey yield between control individuals and hybrids is reduced as honey flow conditions
become more favorable.



The decrease in the honey yield variability among hybrid honeybees, which was made
obvious by the described experiments, seems to be very comparable with some phenomena
assigned to homeostasis among other animals.

The experiment therefore implies that a beekeeper must be alert to improve his profit-
earning capacity by using hybrids.

RÉSUMÉ

En règle générale, les individus hétérozygotes et les hybrides inter-raciaux sont moins
variables pour leurs caractères biométriques ou pour différents caractères physiologiques que
les individus de « race pure ». Ces phénomènes d’homéostase peuvent également intéresser les
caractéristiques des produits des organismes (poids des &oelig;ufs chez la caille japonaise par exem-
ple). Il a semblé intéressant de vérifier l’hypothèse de l’homéostase de développement pour le
rendement en miel de colonies d’abeilles hybrides ou de race pure. Les essais ont été réalisés au
cours de six années (entre 1965 et 1972) à la Station expérimentale d’apiculture de l’LN.R.A.
On a étudié Apis mellifica mellifeca, Apis mellifica ligustica, Apis mellifica caucasica ainsi que
divers croisements de ces races.

L’effet d’hétérosis chez les hybrides a été retrouvé mais il n’apparaît pas dans toutes les
combinaisons génétiques. On note une diminution très importante du coefficient de variation
du rendement en miel chez les hybrides. Dans tous les cas où le rendement en miel augmente le
coefficient de variation diminue. Le phénomène intéresse aussi bien les colonies dont la reine
est elle-même hybride que celles où elle est de race pure mais fécondée par des mâles d’une race
différente. Plus les conditions de miellée sont favorables plus la différence entre témoins et
hybrides s’atténue en ce qui concerne le rendement en miel.

La diminution de la variabilité de la production de miel chez les abeilles hybrides mise en
évidence par les expériences décrites semble très comparable à certains phénomènes attribués
à l’homéostase chez d’autres animaux.

Si l’utilisation des hybrides permet d’améliorer la rentabilité de l’apiculture elle suppose
cependant de nombreuses précautions.

INTRODUCTION

Pendant de longs siècles, zoologistes et botanistes avaient considéré les
espèces comme des entités très homogènes et immuables. LaMaxcm, plus tard
DARWIN et d’autres évolutionnistes avaient insisté sur la variabilité intraspé-
cifique qui permet les innovations évolutives des espèces.

Les nombreuses études approfondies de la structure génétique de popu-
lations naturelles d’animaux et de plantes, effectuées au cours des dernières
décennies prouvent que la variabilité intraspécifique est beaucoup plus impor-
tante qu’on ne le pensa antérieurement. On a mis en évidence dans beaucoup
d’espèces des polymorphismes, la coexistence dans la même population de diffé-
rents nombres de chromosomes, d’aberrations chromosomiques, de différents
groupes sanguins, de différents comportements, etc... (DoBZHArrsmy et

BOESIGER, 1968 - BOESIGER, 1967, 1969 a). L’étude des variantes biochi-
miques, notamment des systèmes enzymatiques, permet de conclure que non
seulement la variation biologique déterminée par les conditions de milieu mais
aussi l’hétérogénéité génétique est totale puisqu’on ne trouvera pas, au moins



dans une espèce diploïde à reproduction sexuée, deux fois exactement le même
génotype.

La polygénotypie totale semble être en contradiction avec le fait que les
individus d’une population de même espèce sont habituellement assez simi-
laires, à l’exception des polychromatismes ou des polymorphismes, dans le vrai
sens de ce mot, ainsi que des variations biométriques.

L’opposition paradoxale entre la production continuelle et considérable
de nouvelles variantes génétiques par la mutation et par la recombinaison

génétique et un certain degré de similarité des individus de même espèce,
ainsi qu’une certaine stabilité des espèces au cours des temps, laissent supposer
l’existence de mécanismes de régulation physiologique, morphologique et

évolutive.

Nous présentons dans cette note une manifestation assez inattendue de la
différence du degré de régulation de la production de miel dans des populations
comportant une seule race d’abeilles et dans le cas d’hybrides interraciaux.
Le mécanisme de régulation en cause est celui de l’homéostase de développe-
ment (LERNER, 1954. - BOESIGER, 1969).

Homéostase de développement

Le plus grand physiologiste du xlxe siècle, Claude BERNARD (1878), avait
génialement saisi et prouvé avec sa méthode expérimentale, révolutionnaire
à l’époque, l’importance du maintien de la fixité du milieu intérieur des orga-
nismes, qui est la condition de la vie libre indépendante. Il avait montré la

nécessité pour l’animal d’être en étroite relation avec le monde extérieur, de
telle façon que son équilibre résulte d’une continuelle et délicate compensation
établie comme la plus sensible des balances. CANNON (1932) a proposé pour ces
mécanismes d’autorégulation le terme d’homéostase physiologique. Par la

suite, l’idée de l’homéostase a été appliquée à la psychologie, à la sociologie,
à l’écologie et à l’embryologie. Mais ce n’est qu’au milieu de notre siècle que
des généticiens ont essayé d’éclaircir les facteurs génétiques responsables des
phénomènes d’homéostase.
MATHER (1943) et WADDI1VGTO1V (1948) ont montré que le développement

embryonnaire a une forte tendance à se dérouler dans certaines voies onto-
génétiques. Un embryon lésé ou perturbé dans sa morphogénèse procèdera
à une régulation au cours d’un stade postérieur.
MATHER (1943) discute le rôle des systèmes polygéniques dans le tam-

ponnement du développement embryonnaire. Il insiste sur l’interaction entre

oligogènes et systèmes polygéniques.
LERNER postule, à côté de l’homéostase de développement, une homéo-



stase génétique qui a tendance à maintenir dans les populations au cours des
générations les pools de génotypes qui assurent la meilleure adaptation et il

présente une interprétation génétique de l’homéostase de développement, et
par voie de conséquence de l’homéostase génétique, fondée partiellement sur
un postulat de HALnANE (1949, 1956). Les organismes possédant un degré
élevé d’hétérozygotie disposent d’un grand nombre d’outils biochimiques.
Ils sont, de ce fait, bien armés pour pallier aux diverses conditions de milieu.
Ils sont mieux tamponnés que les organismes homozygotes. Puisque les indi-
vidus hétérozygotes ont, en plus, une vigueur élevée, la sélection naturelle
les favorisera. Ainsi s’accomplit dans les populations naturelles, par la sélection
naturelle, le maintien de la vigueur et le maintien des normes homéostatiques.

Modalités de l’homéostase de développement chez les animaux

Bien que l’homéostase de développement soit encore peu étudiée, il y a

déjà trop de résultats pour que nous puissions les résumer tous ici. Il semble

pourtant utile d’en présenter quelques modalités.
Les individus hétérozygotes et les hybrides interraciaux sont, en règle

générale, moins variables pour leurs caractères biométriques que ne le sont
les individus issus de croisements consanguins ou les individus d’une race
« pure ». Voyons maintenant quelques exemples.

Le poids d’embryons de cailles (Coturnix c. japonica) du sixième jour
est plus faible chez les homozygotes de deuxième génération de croisement
en stricte consanguinité que chez des hétérozygotes et la variance du poids
est beaucoup plus élevée. La moyenne du poids passe de 340,7 mg dans la souche
de référence « P », non consanguine, à 295,5 mg chez les consanguins F2. Le
coefficient de variation passe de 12,11 en P à 24,62 en F2. Pour des embryons
du 12e jour le poids moyen passe de 3.121 mg à 2.627 mg et le coefficient de
variation de 8,48 à 26,23 (BOESIGER, 1969).

Pour le poids de cailles adultes de 8 semaines on constate le même phéno-
mène : poids plus faible et coefficient de variation plus élevé chez les consan-
guins (BOESIGER, 1969).

La loi de l’homéostase de développement vaut également pour des organes
ou pour des mesures partielles d’un élément de la morphologie des organismes.
Nous citerons à titre d’exemple le poids d’organes de cailles comme le c&oelig;ur,
les testicules, les intestins, le foie ou encore d’une série de muscles de la caille
(BOESIGER E. et BOESIGER B., non publié). Pour tous ces organes on constate
un coefficient de variation beaucoup plus élevé chez des groupes d’individus
homozygotes que chez des individus hétérozygotes. Des observations préli-
minaires que nous avons effectuées récemment nous permettent de penser
qu’il en est de même chez l’abeille (FRESNAYE J., non publié).



L’homéostase de développement se manifeste également sur différents

types de caractères physiologiques qui dépendent de la conformation génétique
de l’organisme. Ainsi, par exemple, le nombre de descendants engendrés après
une seule copulation chez Drosophila melanogaster est beaucoup plus variable

pour des femelles et des mâles homozygotes que pour des femelles et des mâles

hétérozygotes (BOESIGER, 1963).
Chez la caille japonaise, le taux de fécondation des &oelig;ufs donne un coeffl-

cient de variation de 25 chez des femelles hétérozygotes alors que ce coefficient
est de 40 chez des femelles homozygotes après deux générations de croisements

consanguins.
On trouve une situation analogue pour le taux d’éclosion des &oelig;ufs chez

la caille japonaise. Le coefficient de variation est de 10 pour les embryons hété-
rozygotes et de 25 pour des embryons homozygotes de deuxième génération
(BOESIGER, 1969).

Il convient de mentionner encore un autre aspect de l’homéostase de déve-

loppement.

Quand des organismes hétérozygotes sont placés expérimentalement dans
de mauvaises conditions, leur résistance contre ces conditions délétères du

milieu est plus élevée que celle des homozygotes et la variabilité de caractères

physiologiques mesurée dans ces conditions délétères est beaucoup plus faible
que celle des homozygotes.

Prenons à titre d’exemple la résistance d’embryons homozygotes et hété-

rozygotes de la caille japonaise à une surélévation de la température d’incu-
bation.

Dans ces mauvaises conditions d’incubation le taux d’éclosion est 1,31 fois

plus faible chez des embryons hétérozygotes et 3,90 fois plus faible chez des

embryons homozygotes de deuxième génération. Le coefficient de variation
de ces taux d’éclosion est de 13,32 chez les embryons hétérozygotes alors qu’il
est de 20,85 chez les embryons homozygotes de deuxième génération (BOESIGER,
1970).

On trouve une situation tout-à-fait analogue quand la température d’in-
cubation chez la caille japonaise est abaissée de 2° C par rapport à la tempé-
rature optimale (BOESIGER, non publié).

DoBZHANSKY et LEVENE (1955) ont étudié l’homéostase de développe-
ment dans des populations naturelles de Drosophila pseudoobscura. Par des
croisements appropriés ils ont constitué des souches qui étaient, ou bien homo-

zygotes, ou bien hétérozygotes, pour un chromosome N° 2 provenant d’une

population naturelle. Les souches ainsi obtenues ont été élevées à différentes
températures et nourries avec différentes souches de levures. Les moyennes
de la variance du nombre des descendants obtenus dans des combinaisons



homozygotes ou dans des combinaisons hétérozygotes pour les chromosomes 2
sont de 3 à 6 fois plus élevées chez les homozygotes que chez les hétérozygotes.

On constate le phénomène de l’homéostase, non seulement pour des carac-
tères biométriques ou physiologiques, mais aussi pour les caractéristiques de
produits d’organismes homozygotes et hétérozygotes. Citons, encore une fois,
un exemple pris chez la caille japonaise.

Pour les oeufs pondus par une femelle hétérozygote, le coefficient de varia-
tion du poids est de 7,25. Pour les oeufs des filles de cette femelle obtenues

par croisements consanguins, le coefficient de variation varie entre 8 et 13,90.
Cette différence de la variation du produit d’un organisme, en l’occurrence
des &oelig;ufs de cailles, qui a été retrouvée chez un grand nombre de cailles homo-
zygotes et hétérozygotes, est particulièrement intéressante lorsque l’on consi-
dère le problème du rendement en miel de colonies d’abeilles qui nous occupe
ici.

Existe-t-il un phénomène d’homéostase pour le rendement en miel de

populations d’abeilles selon qu’il s’agit de colonies dont les reines sont hybrides
de races ou de colonies dont les reines sont d’une seule race ? Il a semblé inté-

ressant de vérifier l’hypothèse de l’homéostase de développement dans ces

différents cas en y ajoutant celui de colonies ayant une reine d’une seule race,
fécondée par des mâles d’une autre race, et dont seules les ouvrières sont

hybrides.

La chaîne de phénomènes qui interviennent entre le moment de la cons-
titution du zygote d’une reine hybride, ou d’une ouvrière hybride, et la récolte
de miel est particulièrement complexe.

Le génotype de l’oeuf qui donnera naissance à une femelle représente
un programme, ou une norme, de développement. Avec un même génotype
l’individu finalement réalisé pourra être assez différent selon les conditions
du milieu qui existent pendant le développement embryonnaire et post-
embryonnaire. Dans le cas de la reine, celle-ci produit des ouvrières et nous
retrouvons pour chacune d’elles cette interaction entre le programme géné-
tique et les conditions du milieu qui interviennent dans la conformation de
l’ouvrière. En plus, les génotypes des ouvrières, filles de la même reine, sont
différents selon le hasard de la combinaison des chromosomes maternels et

paternels, d’autant plus qu’une reine est fécondée en moyenne par six mâles,
ce qui multiplie l’hétérogénéité de la descendance.

Chez l’abeille, une particularité génétique rend plus complexe encore la
physiologie de la reproduction. Les travaux de WoYmE (1963, 1972) ainsi que
ceux de MAUL (1972) montrent que la consanguinité, lorsque les allèles sexuels
de la femelle sont les mêmes que ceux des mâles, provoque l’apparition de
mâles diploïdes non viables dans les conditions naturelles. De ce fait, un pour-



centage variable mais non négligeable du potentiel de ponte est perdu, ce qui
ne risque pas de se produire lorsque les abeilles sont hétérozygotes.

De nombreux facteurs extérieurs interviennent encore dans le rendement

en miel de la population créée par la reine; ils peuvent être d’ordre écologique,
sanitaire ou zootechnique.

Tenant compte de la complexité de cette chaîne de phénomènes, située
entre le génotype de la reine étudiée ou de ses ouvrières, et le résultat final
que représente le rendement en miel, il nous a semblé intéressant de vérifier

l’hypothèse de l’homéostase de développement dans ce cas particulier. Il est

satisfaisant de constater que les résultats de l’expérience confirment le phéno-
mène d’homéostase.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Tous les essais dont il sera question ci-après ont été réalisés au cours de six années (1965,
1968 à 1972) à la Station expérimentale d’apiculture de l’LN.R.A.

Les ruchers expérimentaux hivernent dans les Alpilles ou dans la Crau. On effectue ensuite
une ou plusieurs transhumances après le mois de mai afin de profiter de diverses miellées dont
la plus importante est celle de lavande dans la région située entre le plateau du Vaucluse et le
Massif du Ventoux. Toutefois nos conditions d’expérimentation ne nous permettent pas
d’effectuer autant de transhumances que les apiculteurs professionnels. De ce fait, une partie
des récoltes annuelles possibles nous échappe.

Toutes les colonies subissent les mêmes déplacements. Elles se trouvent donc dans des
conditions de milieu identiques. Des précautions sont prises pour éviter la « dérive n des buti-
neuses, susceptible d’entraîner de grossières erreurs dans le calcul du rendement en miel

(FRESNAYE, 1963). Toutes les interventions susceptibles de modifier le rendement, notamment
les nourrissements spéculatifs, sont strictement évitées.

Dans ces conditions particulières de travail les résultats obtenus sont beaucoup plus fonc-
tion des qualités propres aux abeilles que des techniques apicoles, ce qui est essentiel dans des
expériences dont l’objet est de comparer des colonies génétiquement différentes.

Les comparaisons entre les lots de colonies expérimentales portent sur le rendement en
miel. Celui-ci est exprimé en kg et calculé selon la formule suivante :

R = (R! + R, + R, -f- ...... + H,) - (H, + N)
où R,, R&dquo; R!, ... représentent le miel extrait des ruches au moment des différentes récoltes
de l’année, H, le poids de la ruche avant l’hivernage précédant l’année de l’expérience, H! le
poids de la ruche à la fin de l’année de l’expérience, N le poids du sucre donné en nourrissement
en cas d’absolue nécessité.

On calcule sur les rendements :

- l’écart-type a = 6z

6
- l’erreur-type de la moyenne E = !=

B n

- le coefficient de variation V % = a X 100,0 m

(x = les données - m = la moyenne des données de chaque série - n = le nombre des
données de chaque série).

Les mesures de couvain sont effectuées selon la méthode de FRESNAYE (1962) et exprimées
en « points ». Un « point » vaut 40 em2 soit 150 cellules d’ouvrières: un corps de ruche Dadant
10 cadres tel que ceux qui sont utilisés représente un maximum de 500 points.



Les mesures de couvain n’intéressent qu’un nombre limité d’essais.
Aucune mesure de contrôle n’est effectuée au cours de l’année de création des colonies, du

moins jusqu’à la mise en hivernage. En effet, durant cette période, les colonies nouvellement
créées et dont les reines proviennent d’élevages échelonnés ne sont pas encore suffisamment
homogènes. Elles le deviennent à la fin de l’été.

Chaque essai est ensuite poursuivi pendant deux années consécutives avec les mêmes
colonies. Le nombre de ruches de la seconde année est généralement inférieur à celui de la
première année en raison des pertes hivernales inévitables.

Les races géographiques utilisées dans les expériences sont les suivantes :
- Apis mellifica mellifica L., abeille noire commune originaire de Provence. Elle sera

désignée, lorsqu’elle est pure, par le symbole (M X M) dans le texte et par le symbole M dans
les tableaux, dans un but de simplification.

- Apis mellifica ligustica Spinola, abeille italienne originaire de Bologne. Son symbole
est (L X L) ou L.

- Apis mellifica caucasica Gorbatschev, abeille caucasienne originaire des montagnes
du Caucase. Son symbole est (C X C) ou C.

Tous les lots de colonies subissent un contrôle biométrique selon les méthodes décrites
par FRESNAYE (1965) et ToMassorrE et FaESUaYE (1971). On considère qu’une colonie est de
race « pure n lorsque, pour l’ensemble des caractères morphologiques pris en considération, on
reste dans les limites des normes fixées pour la race. Ces contrôles biométriques garantissent
l’homogénéité du matériel utilisé en ce qui concerne la race géographique, ce qui, bien entendu,
n’implique pas une homogénéité génétique totale 1.

Les lots peuvent être constitués de colonies possédant des reines s&oelig;urs (c’est-à-dire filles
de la même reine) ou des reines sans lien de parenté connu mais appartenant à la même race
géographique.

Les reines soeurs proviennent d’élevages artificiels réalisés selon nos méthodes habituelles,
c’est-à-dire avec double transfert de la très jeune larve (FRESNAYE, non publié). Les tableaux
précisent toujours les caractères génétiques, l’âge de la reine et son mode d’élevage et de
fécondation, soit naturelle, soit par insémination artificielle.

On distingue toujours clairement les reines qui, étant elles-mêmes de « race pure n, ont
été fécondées par des mâles d’une autre race et les reines dont les parents appartiennent à deux
races différentes. Dans le premier cas seules les ouvrières sont hybrides; dans le second cas la
reine l’est également. C’est le cas le plus fréquent puisque seule la souche No 56 est du premier
type.

Les souches de race noire (M X M) servant de témoins (T) portent les numéros 24, 44,
53, 66, 61, 39.

1. De nombreux travaux récents prouvent qu’il n’existe pas chez les organismes diploïdes à repro-
duction sexuée deux individus génétiquement identiques. Même les jumeaux monozygotiques peuvent être
différents à cause de mutations somatiques. L’homogénéité génétique totale est donc exclue puisqu’on
constate au contraire une hétérogénéité génétique totale. Par voie de conséquence, il est impossible qu’il
existe des « races pures ».

Cette situation n’empêche pas de créer et ensuite de maintenir par une sélection continuelle des lignées
ou des « races » qu’on peut rendre homozygotes pour certains locus, ou maintenir à l’intérieur des normes
fixées pour des traits biométriques, ce qui permet de disposer de lignées ou de races différentes entre elles
mais dont chacune reste pourtant hétérogène.

L’évolution naturelle des espèces aboutit d’ailleurs toujours à ce résultat sans aucune intervention de
l’homme, en formant des races géographiques.

A l’intérieur de chaque population locale d’une espèce, on constate une hétérogénéité mais on trouve
également des différences caractéristiques entre les pools de génotypes de différentes populations locales.
Dans ce sens là, on pourrait parler de races locales qui se distinguent habituellement de plus en plus lorsque
les distances entre deux populations locales sont grandes et quand l’échange de gènes entre ces populations
ne se fait plus.

Avant l’intervention de l’homme il existait des différences entre les populations locales d’abeilles qui
ont finalement abouti à la race italienne, la race caucasienne, etc...



RÉSULTATS

1. - Hétérosis

Différents auteurs (CALE et GOWEN, 1956 - TARANOV, 1956 - RUTTNER
F., 1957 - SOLODKOVA et GUBA, 1960 - Frère ADAM, 1961 - FRESNAYE,
1966) ont montré qu’il existe chez l’abeille un effet d’hétérosis très net, per-
ceptible sur le rendement en miel, l’effet le plus important étant obtenu avec
des hybrides doubles. Cette particularité est utilisée en apiculture pratique
quoique de façon généralement très empirique et, de ce fait, avec des résultats
variables.

RUTTNER F. (1968) a signalé par ailleurs que l’hétérosis ne s’observe pas
dans tous les croisements de races géographiques et que les différentes souches
d’une même race montrent des différences dans leur aptitude à fournir de bons
hybrides, fait que nous avons constaté nous-mêmes. D’après F. RUTTNER les

croisements cypria X carnica, cypria X mellifica et ligustica X carnica n’ap-
portent aucune augmentation du rendement en miel; dans de nombreux cas
les effets du croisement sont plutôt néfastes.

Quand on croise des individus de deux lignées ou souches qui ont atteint
un certain degré de consanguinité et qui ont, de ce fait, subi une dépression
de leur vigueur, ce croisement entre des individus de deux souches consan-
guines différentes aboutit toujours à une augmentation de la vigueur par un
effet d’hétérosis.

Mais quand on croise des individus de deux races ou populations locales
différentes qui n’ont pas subi une dépression de vigueur par consanguinité,
les hybrides peuvent manifester une valeur sélective inférieure, égale ou supé-
rieure à celle de l’une ou des deux souches ou populations parentales. C’est une
affaire de coadaptation des chromosomes homologues provenant des deux

populations ou souches. A l’exception des croisements entre souches très con-
sanguines où l’avantage des hétérozygotes est la règle par effet de dominance,
les croisements entre des souches différentes et non consanguines ne donnent
pas nécessairement des effets d’hétérosis ou des avantages des hétérozygotes.

Pour cette raison, il serait dangereux d’introduire de façon anarchique
n’importe quel type d’abeilles pour faire des hybridations au hasard parce
que celles-ci pourraient avoir des effets désastreux avant que la sélection

naturelle n’ait rétabli un nouvel équilibre, ce qui demanderait de nombreuses
années.

Remarquons toutefois qu’aucun des auteurs cités n’a souligné le fait que,
dans les cas où l’hybridation se révèle favorable, la variabilité des rendements
diminue lorsque ceux-ci augmentent.



2. - Diminution de la variabilité des rendements

La diminution de la variabilité du rendement en miel des abeilles hybrides
nous est apparue clairement dès 1965 et 1966 au début de l’exécution d’un

programme de recherches sur l’hétérosis chez l’abeille. Ces premiers résultats
ont d’ailleurs fait l’objet d’un exposé par l’un de nous (LAVIE P.) lors d’une

Journée d’étude organisée en janvier 1967 à la Station de recherches sur

l’abeille et les insectes sociaux (LOUVEAUX, 1967). Nous avions alors comparé
les rendements de deux groupes de colonies, les unes hybrides (souche N° 23,
mellifica X ligustica) les autres de race noire pure (M X M), souche N° 24.
Les résultats (Tableau 1) font apparaître une diminution très importante
du coefficient de variation du rendement en miel chez les hybrides. Ce fait
nous a intéressés en raison de son importance théorique et pratique mais la
réduction de la variabilité chez les hybrides semblait pouvoir provenir d’un
certain nombre de facteurs plus favorables aux hybrides qu’aux témoins :
effet d’hétérosis, reines soeurs issues d’un même élevage artificiel. Les témoins,
de leur côté, paraissaient cumuler des facteurs défavorables à une bonne

homogénéité des rendements en miel : absence d’hétérosis, reines sans lien
de parenté connu, élevage naturel dans des colonies banales.

Dans les expériences ultérieures nous avons pu faire la part des différents
facteurs susceptibles d’intervenir. Les résultats obtenus sont condensés

dans les tableaux 1 et 2. Pour plus de clarté nous prenons pour chaque essai
la valeur 100 pour le rendement en miel des témoins. Pour chaque groupe
les rendements en miel sont exprimés en valeur absolue suivie de l’erreur type
de la moyenne et en valeur relative par rapport aux témoins.

Les résultats obtenus lorsque les colonies hybrides résultent de combinai-
sons hétérotiques (Tableau 1 et 2 A) sont bien en accord avec ceux qui ont
été obtenus jusqu’ici par d’autres auteurs en ce qui concerne l’augmentation
du rendement. On notera que cette augmentation peut atteindre des valeurs
considérables et qu’elle ne doit rien à des techniques apicoles particulières
puisque toutes les ruches sont conduites de la façon la plus simple possible.

Mais on constate en outre que dans tous les cas où le rendement moyen en

miel augmente le coeflicient de variation diminue et ceci dans des proportions
également importantes.

Le phénomène intéresse aussi bien les colonies dont la reine est elle-même

hybride que celles où elle est de race pure mais fécondée par des mâles d’une
race différente (Tableau 2 A).

Dans la limite des deux années que dure chaque essai on peut dire que
l’âge de la reine est sans influence aussi bien sur le rendement que sur sa

variabilité.





Nous avons, par ailleurs, la possibilité de comparer des reines de même
race (M X M) afin d’estimer l’influence de leur mode d’élevage (naturel ou
artificiel) et de leur degré de parenté (reines s&oelig;urs ou non). La souche 49
possède des reines soeurs élevées artificiellement et la souche 53 des reines

élevées naturellement et sans parenté connue. Nous constatons, aussi bien en
1970 qu’en 1971 qu’il n’existe pas de différences notables entre ces deux souches
en ce qui concerne le rendement en miel et sa variabilité.



3. - Combinaisons non hétérotiques

Nous avons signalé précédemment que les croisements de races ne donnent
pas obligatoirement des résultats favorables, certaines combinaisons génétiques
n’étant pas hétérotiques. Nous avons un exemple caractéristique de l’absence
d’hétérosis avec la souche 35 et la souche 36 (Tableau 2 B) qui correspondent à
un croisement ligustica X mellifica étudié en 1968 et 1969. Les résultats sont
nettement inférieurs à ceux des témoins et la dispersion des rendements est très
forte. On ne manquera pas de rapprocher les résultats de 1968 !69 et ceux de
1965; la combinaison raciale est la même dans les deux cas; les modes d’élevage
et de fécondation des reines sont identiques. Cependant le résultat excellent
obtenu en 1965 n’a pas été retrouvé en 1968 ce qui prouve qu’à l’intérieur
d’une même race géographique toutes les souches sont loin de présenter les
mêmes caractéristiques génétiques. La souche de ligustica utilisée en 1965 ayant
été accidentellement perdue on avait fait appel en 1967 à une nouvelle souche
fournie par le même éleveur. On a su par la suite que cet éleveur avait lui-même

changé ses souches sans nous en avertir.
Le fait que deux lots d’animaux de type ligustica appartenant selon

leur phénotype et les caractères raciaux conventionnels contrôlés par sélection,
fournis successivement par le même éleveur, mais n’ayant aucune relation de
filiation génétique, donnent des résultats différents, est en réalité très intéres-
sant. Il s’agit de deux lots d’abeilles appartenant selon les conventions et selon
les normes respectées par les sélectionneurs, à la race ligustica. Aux variations
biologiques habituellement admises près, le matériel était donc phénotypique-
ment identique. Mais les résultats d’hybridations prouvent à l’évidence que les
génotypes des deux lots de même « race o étaient suffisamment différents pour
que les résultats de l’hybridation ne soient pas les mêmes. Or, les caractères
génétiquement déterminés qui sont responsables du phénotype, du point de vue
de la coloration ou de la biométrie des individus, ne sont pas les mêmes que ceux

qui déterminent la fécondité ou la capacité de rendement en miel. Ces carac-
tères là ne s’expriment pas dans le phénotype, ce qui signifie que le contrôle
phénotypique d’une « race » n’assure nullement l’identité de l’ensemble des
génotypes des individus, notamment en ce qui concerne les caractères de rende-
ment, de fécondité, de vigueur, etc... des abeilles.

4. - Influence de la valeur apicole de l’année

Il nous a paru intéressant de rechercher les liens pouvant exister entre la
valeur apicole générale de l’année, c’est-à-dire la qualité des miellées, le rende-
ment en miel, sa variabilité et les caractéristiques génétiques des souches étu-
diées. Le tableau 3 regroupe un certain nombre de données obtenues au cours



des expériences en classant les années dans l’ordre croissant des rendements
moyens des ruches témoins ce qui nous fournit une échelle des valeurs annuelles
des miellées. On peut faire plusieurs remarques à la lecture de ce tableau :

- plus les conditions de miellée sont favorables plus la différence entre
témoins et hybrides s’atténue en ce qui concerne le rendement en miel. Alors
qu’en mauvaise année (1965) les hybrides donnent sensiblement 3 fois plus de
miel que les témoins, en très bonne année (1972) les hybrides doublent à peine
la récolte.

- plus les conditions de miellée sont favorables, plus le coefficient de

variation du rendement des témoins est bas. Il passe du simple au triple entre
l’année la plus favorable et l’année la plus mauvaise.

En règle générale, la capacité homéostatique des individus, donc des
reines hybrides et hétérozygotes, est plus élevée que celle des individus moins
hétérozygotes. La capacité homéostatique permet aux hybrides de s’adapter à
une gamme plus large de conditions écologiques de toutes sortes. Or, il est

évident que cette capacité d’adaptation homéostatique ne peut se manifester
d’une façon très prononcée que dans des conditions soit très défavorables, soit
très variables. Le fait que les différences de rendement entre témoins et hybrides
soient particulièrement prononcées en années mauvaises est un argument



puissant en faveur de la plus grande capacité d’adaptation, donc de la plus
grande homéostase des reines hybrides et des ouvrières produites par elles.

- le coefficient de variation du rendement en miel des hybrides varie peu
d’une année à l’autre comparé à celui des témoins.

- la différence entre le coefficient de variation des hybrides et des témoins
est d’autant plus faible que l’année est favorable (colonne 6 du tableau 3).

On notera que les données concernant des combinaisons hybrides non
hétérotiques n’ont pas été utilisées pour établir le tableau 3, ce qui nous paraît
tout-à-fait légitime puisque le phénomène recherché n’a pas été obtenu avec ces
combinaisons.

5. - Production du couvain

Nous avons essayé, enfin, de savoir si l’homéostase s’appliquait à la

production du couvain chez l’abeille. Les mesures que nous possédons et qui
ne portent malheureusement que sur deux années ont été regroupées dans le
tableau 4.

Au printemps les surfaces de couvain des colonies hybrides ne sont que
légèrement supérieures à celles des témoins; la variabilité est très peu différente.



Par contre au début de l’été, lorsque va commencer la miellée de lavande,
l’avance des colonies hybrides est importante, aussi bien en 1965 qu’en 1970. La
variabilité diminue lorsque la surface augmente, tout comme lorsqu’il s’agit de
rendements en miel.

DISCUSSION

La diminution de la variabilité de la production de miel chez les abeilles
hybrides que nous avons mise en évidence par les expériences qui viennent
d’être décrites nous semble très comparable à certains des phénomènes évoqués
dans l’introduction de la présente note et qui sont attribués à l’homéostase. La
complexité des actions que le milieu exerce sur les colonies d’abeilles et sur leur
production laisse cependant une marge importante pour la manifestation de
caractères purement génétiques dont l’importance apparaît avec le plus de
netteté chez les hybrides de races présentant un effet d’hétérosis important.

Il est bien évident que pour les caractères biométriques et physiologiques
des abeilles et aussi, de ce fait, pour leur rendement en miel, il s’agit toujours
d’une interaction entre le génotype des individus et les facteurs du milieu. C’est
une interaction multiple de type cybernétique de tous les facteurs inscrits dans
l’information génétique des individus et des facteurs biotiques et abiotiques du
milieu. L’information génétique, qu’elle se trouve dans les molécules d’A.D.N.
ou dans des facteurs du cytoplasme n’est qu’un programme qui fixe les limites
de normes d’adaptations possibles qui permettent un certain nombre d’actions
et de réactions. Mais, ce qu’un organisme est phénotypiquement et ce qu’il fait
dans son milieu dépend évidemment dans une large mesure des conditions de ce
milieu, de ce qu’il offre, donc des autres organismes qui vivent dans le même
milieu et de toutes les conditions physiques de ce milieu.

Le même individu, le même génotype et, à plus forte raison des individus
très divers entre eux bien qu’appartenant à la même « race », peuvent se com-
porter de façon diverse dans différentes conditions de milieu.

Du point de vue biologique on ne manquera pas de faire le rapprochement
entre les résultats qui viennent d’être exposés et qui montrent à quel point les
croisements de races peuvent, dans certains cas, transformer les capacités des
colonies et ce que nous savons maintenant du comportement sexuel des

abeilles dont tous les aspects physiologiques, écologiques et éthologiques prou-
vent à l’évidence qu’elles sont obligatoirement hétérozygotes et très sensibles à
la consanguinité.

Il convient toutefois de s’interroger sur la signification biologique du
caractère qui a été pris ici en considération, le rendement en miel. Du point de
vue évolutif on peut se demander si une colonie qui récolte beaucoup de miel
possède un avantage certain sur celles qui en récoltent moins. Il semble plutôt



que la colonie la plus apte à survivre soit celle qui est le mieux en équilibre avec
le milieu extérieur et qui utilise le plus économiquement les ressources locales
pour boucler son cycle annuel et assurer sa descendance par l’essaimage
naturel. Cet équilibre avec le milieu comprend, bien entendu, la résistance à
tous les facteurs délétères, qu’il s’agisse de facteurs climatiques ou d’agents
pathogènes ou d’ennemis naturels.

Dans les conditions naturelles et sous réserve que les populations locales
constituent un réservoir génétique suffisant, il est probable que les différents
obstacles qui s’opposent à la consanguinité chez les abeilles et qui favorisent les
croisements sont suffisants pour assurer la vigueur des colonies de toute une
région et la formation d’écotypes parfaitement adaptés au milieu. Dans ces
conditions, une population locale assez dense doit présenter une homéostase
parfaite dans la mesure où le milieu n’évolue pas trop d’une année à l’autre et
où le mode d’exploitation des abeilles ne s’oppose pas à la sélection naturelle.

Mais nous ne savons pas si de telles populations existent encore dans les
pays qui ont une agriculture moderne. Le meilleur critère pour le savoir serait
peut-être de tester la variabilité des récoltes de miel dans différentes conditions
de milieu. Une faible variabilité pourrait être considérée comme un signe de
santé génétique de la population.

D’un point de vue pratique, il est indiscutable que l’utilisation d’hybrides
de races judicieusement élaborés permet à la fois une élévation et une régulari-
sation des rendements, donc une meilleure rentabilité de l’apiculture, les

avantages étant d’autant plus nets que l’année apicole est moins bonne. On ne
saurait cependant trop mettre en garde les apiculteurs contre les dangers
d’hybridations mal conduites. Non seulement ce ne sont pas toutes les combi-
naisons génétiques qui sont hétérotiques mais on sait par expérience que les
descendants des hybrides de races sont souvent sans valeur. Ainsi que nous
l’avons déjà constaté à différentes reprises (LOUVEAUX, 1966, 1967) l’hybrida-
tion qui, dans une certaine mesure, fait disparaître ou atténue des caractères
adaptatifs correspondant à un certain type de milieu, entraîne une libération
des instincts de récolte, augmente les facultés d’élevage de la colonie mais

suppose par ailleurs chez celui qui la pratique des connaissances techniques et
biologiques suffisantes.

Reçu pour publication en novembre 1973.

Eingegangen im November 1973.

ZUSAMMENFASSUNG

Einige bei der japanischen Wachtel (Coturnix c. japonica) und bei Drosophila (Drosophila
melanogaster) gemachte Erfahrungen zeigen, dass die heterozygoten Individuen und Rasse-
Hybriden im allgemeinen, was ihre biometrischen oder einige physiologische Eigenschaften
betrifft, weniger variabel sind als Individuen aus blutsverwandten Kreuzungen oder « rein-



rassige « Tiere. Diese Phänomene von Homöostasie können gleichermassen die Eigenschaften
der Erzeugnisse von homozygoten wie heterozygoten Organismen betreffen. Dies trifft z.B.
für das Eigewicht der japanischen Wachtel zu.

Besteht eine solche Homöostasie beim Honigertrag von Bienenvölkern, je nachdem, ob es
sich um Völker handelt, deren Königinnen Rasse-Hybriden sind oder reinrassig und von Droh-
nen der gleichen Rasse begattet ? Es schien uns interessant, die Richtigkeit der Hypothese von
der Entwicklungs-Homöostasie in diesen verschiedenen Fällen zu überprüfen, indem wir
Völker einbezogen, die eine reinrassige, von Drohnen einer anderen Rasse begattete Königin
besitzen, und bei denen allein die Arbeiterinnen Hybriden sind.

Die Versuche wurden im Verlauf von sechs Jahren (1965, 1968 bis 1972) in der Station
experimentale d’Apiculture der LN.R.A. durchgeführt.

Die Versuchsbienenstände überwinterten in den Alpilles oder in der Crau. Ab Ende Mai
wurden eine oder mehrere Wanderungen unternommen, um verschiedene Trachten aus-

zunützen, von denen die Lavendeltracht am wichtigsten ist. Alle Völker lebten unter den

gleichen Milieubedingungen. Alle Eingriffe, die möglicherweise den Honigertrag beeinflussen
könnten, besonders die Reizfütterung, wurden grundsätzlich unterlassen. Die Vergleiche
beziehen sich auf die genetischen Eigenschaften der Bienen. Der Honigertrag wird nach einer
angepassten Formel berechnet. Nach den Erträgen wird die Standardabweiehung, der mittlere
Fehler des Durchschnitts und der Variationskoeffizient berechnet. Die Brut wird nach der

Methode von FaESrrnYE (1962) berechnet.

Einige Versuche wurden in zwei aufeinanderfolgenden Jahren mit den gleichen Völkern
durchgeführt. In den Versuchen wurden die folgenden geographischen Rassen benutzt :

Apis mellifica mellifioa L., in den Tabellen mit M bezeichnet.

Apis mellifica ligustica Spinola; eine aus Bologna stammende Italienerbiene (mit dem
Buchstaben L bezeichnet).

Apis mellifica caucasica Gorbatschew; aus dem Kaukasus stammende Kaukasierbiene
(mit dem Buchstaben C bezeichnet).

Alle Völkergruppen wurden biometrisch überprüft. Die Tabellen geben die genetischen
Eigenschaften der Königinnen, ihr Alter und die Art ihrer Begattung genau an.

Ergebnisse

Der Heterosiseffekt, auf den schon mehrere Autoren hingewiesen haben, wurde auch hier
festgestellt. Er tritt sehr deutlich beim Honigertrag in Erscheinung, am auffallendsten bei den
zweifachen Hybriden. Der Heterosiseffekt trat jedoch nicht in allen Versuchskombinationen
auf.

Die Ergebnisse (Tab. 1) zeigen eine deutliche Abnahme des Variationskoeffizienten beim

Honigertrag der Hybriden. In allen Fällen, in denen der Honigertrag zunimmt, nimmt der
Variationskoeffizient ab und zwar ganz beträchtlich.

Dies Phänomen betrifft Völker, deren Königin eine Hybride ist, ebenso wie diejenigen mit

reinrassiger aber fremdbegatteter Königin (Tab. 2 A).
Gewisse genetische Kombinationen sind nicht heterotisch (Tab. 2 B), was beweist, dass

die Genotypen zweier Gruppen der gleichen geographischen Rasse sehr verschieden sein können,
obwohl die phänotypischen Eigenschaften die gleichen sind.

Je günstiger die Trachtverhältnisse sind, umso geringer werden die Unterschiede zwischen
Kontrollen und Hybriden in bezug auf den Honigertrag. Während in einem schlechten Jahr
die Hybriden deutlich das Dreifache dessen an Honig erbringen, das die Kontrollvölker leisten,
erbringen sie in einem guten ,Jahr kaum das Doppelte.



Je günstiger die Trachtverhältnisse sind, desto niedriger ist der Variationskoeffizient des
Ertrages bei den Kontrollen. Er reicht vom Einfachen im günstigsten Jahr zum Dreifachen im
schlechtesten Jahr.

Der Variationskoeffizient des Honigertrages bei den Hybriden &mdash; verglichen mit dem der
Kontrollen - verändert sich nur wenig von einem Jahr zum andern.

Der Unterschied zwischen dem Variationskoeffizienten der Hybriden und der Kontrollen
ist umso geringer, je günstiger das Jahr ist (Tab. 3).

Die wenigen Beobachtungen über die Brutflächen zeigen, dass die Variabilität mit zuneh-
mender Oberfläche abnimmt, ganz so wie es sich beim Honigertrag verhält.

Diskussion

Die Abnahme der Veränderlichkeit in der Honigproduktion bei Bienenkreuzungen, wie
sie in den vorliegenden Versuchen bewiesen wurde, scheint gewissen, der Homöostasie zuge-
schriebenen Eigenschaften, von denen zu Beginn dieser Arbeit die Rede war, sehr wohl ver-
gleichbar. Die Vielfalt der Milieu-Einflüsse lässt indessen einen weiten Spielraum für die Mani-
festation rein genetischer Eigenschaften, deren Bedeutung bei Rassenkreuzungen mit starkem
Heterosiseffekt mit grösster Deutlichkeit zu tage tritt.

Unter natürlichen Bedingungen scheinen die Hindernisse, die sich der Reinrassigkeit der
Honigbiene entgegenstellen, die Erhaltung einer hinreichenden Heterozygotie zu gewährleisten.
Eine genügend dichte Bienenbevölkenmg muss eine vollkommene Homöostasie darstellen in
dem Masse, wie sich das Milieu wenig ändert und wie sich die Betriebsweise der natürlichen
Auslese nicht entgegenstellt.

Von praktischen Erwägungen aus gesehen, gestattet die Verwendung von Hybriden eine
Rentabilitätssteigerung der Bienenzucht, besonders in ungünstigen Jahren. Man darf indessen
die Gefahren schlecht durchgeführter Kreuzungen nicht ausser acht lassen; gewisse genetische
Kombinationen sind nicht heterotisch und überdies sind die Nachkommen von Rasse-Hybriden
sehr oft wertlos. Die Verwendung von Kreuzungen setzt voraus, dass der Bienenzüchter

genügend technische und biologische Kenntnisse besitzt, um Fehler zu vermeiden.
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