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SUMMARY : alimentary behaviour of the queen honeybee (Apis mellifica
ligustica) during night and day and all the year long.

The alimentary behaviour of the queen honey bee has been a subject of
study for several decades now, with plenty of known facts available — but
many of them disparate if not contradictory.

In the present study, the alimentary behaviour of the queen has been tra-
ced, night and day, all the year long. The age of the feeder bees has been noted,
as has the physiological state of their feeder glands, so as to give an indication
of the food supplied to the queen. The results obtained lead to believe that :

— In the warmer seasons, the queen honeybee is the object of constant
attention by workers, who surround her in a «court» and supply regurgi-
tated food.

— The food varies from summer to winter. In summer, the queen is fed
solely on regurgitations by workers of different ages, although the «fee-
der» category dominates. Dissection of workers likely to feed the queen
shows that the youngest can provide only mandibular gland secretion.
She then receives hypopharyngeal secretions from numbers of older
workers (3 to 11 days old). Forager bees — who are also occasional fee-
ders, though only ever at night — can at that age provide both labial
secretions and crop content.

I Manuscrit re¢u le 27 juin 1995 ; accepté le 22 décembre 1995.
2 Ecole d’Apiculture Tropicale, Université Paris VI, F-24260 Le Bugue, France.
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During the non-laying winter period, the queen is far less dependent on
the workers — a finding already documented but also contradicted. Our long-
term comparative study of a single hive clearly illustrates this seasonal develop-
ment. In winter the queen feeds directly on the reserves of honey (never of pol-
len).

— Finally, our night-time observations show that the queen receives regur-
gitations from workers which during the day have the status of forager
bees. The nutritional value provided by these individuals is noticeably
different, and in that case the labial-gland production of workers of this
age may be of grant interest for the queen.

Key-words : Apis mellifica ligustica, feeding behaviour, queen honeybee,
nurse bees, feeder glands, pollen gathering.

RESUME

Le comportement alimentaire de la reine d’abeilles est un sujet qui a été
étudié depuis plusieurs décennies. On disposait de beaucoup d’éléments sur
cette question, mais les informations étaient plus ou moins disparates, voire
contradictoires.

Au cours de cette étude, nous avons suivi le comportement alimentaire
de la reine au cours du nycthémere tout au long de I’année. L’age des abeilles
nourrices a été noté ainsi que I’état physiologique de leurs glandes nourriciéres,
ce qui permet de se faire une idée de la nourriture fournie a la reine. Les résul-
tats obtenus amenent a conclure que :

— Pendant la belle saison, la reine féconde est I’objet d’une attention
constante de la part des ouvrieres qui I’entourent d’une cour et lui prodi-
guent de la nourriture régurgitée.

— Son alimentation différe entre été et hiver. L’été, la reine est nourrie
exclusivement de régurgitations d’ouvrieres d’ages variés, bien que la
catégorie des «nourrices» soit prédominante. La dissection des ouvrieres
susceptibles d’alimenter la reine montre que les trés jeunes ne peuvent
fournir que la sécrétion mandibulaire. Ensuite, elle recoit des sécerétions
hypopharyngiennes de la part des nombreuses ouvrieres plus dgées (3-11
jours). Quant aux butineuses, nourrices de nuit, elles sont susceptibles de
fournir des sécrétions labiales notables a cet age-la et du contenu sucré
du jabot.

L’ hiver, pendant la période d’arrét de la ponte. la reine est beaucoup
moins tributaire des ouvrieres. Ceci étant déja signalé mais en méme temps
controversé. L’étude comparative de longue durée que nous avons menée sur
une méme ruche montre bien cette évolution saisonniére. L hiver, la reine se
nourrit directement dans les réserves de miel (jamais de pollen).
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— Enfin, nos observations au cours de la nuit montrent que la reine regoit
des régurgitations fournies par des ouvrieres qui sont butineuses pendant
la journée. L apport alimentaire de ces individus est sensiblement diffé-
rent de celui des ouvriéres jeunes et la production de leurs glandes
labiales est peut-étre d’un grand intérét pour la reine a ce moment-la.

Mots-clés : Apis mellifica ligustica, comportement alimentaire, reine
d’abeilles, nourrices, glandes nourriciéres, butineuses.

Introduction

L’alimentation de la reine d’abeilles semble a premiére vue un sujet tres
bien connu. Il est vrai que de nombreux chercheurs ont contribué depuis long-
temps a cette connaissance. Toutefois, les résultats ne sont pas toujours concor-
dants, les conditions expérimentales n’étant la plupart du temps ni identiques ni
faciles a comparer, d’ol un certain flou. A titre d’exemples : BUTLER (1954a)
qui a étudié le transfert alimentaire entre la reine et les ouvriéres montre que la
reine n’offre rien aux ouvriéres, alors que pour DELVERT-SALLERON (1963) et
GoOsswALD et KLOFT (1963) il y a bien transfert de nourriture de la reine aux
ouvrieres. PAIN er al., (1973) ont étudié aussi durant la belle saison les trans-
ferts alimentaires entre reine et ouvriéres. Selon ces derniers auteurs, la reine
offre parfois de la nourriture aux ouvriéres, mais en général elle a plutdt une
attitude de refus, répugnant a régurgiter de la nourriture aux ouvrieres.

Il a été indiqué par PEREPELOVA (1928) et FREE (1959) que durant la
période d’hivernage (& ce moment la reine ne pond pas), celle-ci se nourrit seu-
lement de miel, soit mis en réserve dans les cellules soit provenant du jabot des
ouvriéres. Mais d’autres auteurs comme ISTOMINA-TSVETKOVA (1953a et b) et
HAaYDAK (1970) ont montré que la reine durant cette méme période peut étre
alimentée a la fois a partir de sécrétions glandulaires des ouvriéres ainsi que de
miel prélevé par elle-méme dans les cellules. Pour Foti (1956), FoTl er al.,
(1967), durant la période d’hivernage la reine ne se nourrit pas de miel, mais de
nourriture glandulaire produite par les ouvrieres (sans préciser si durant cette
période la reine était en activité de ponte ou pas).

D’autre part, les renseignements fournis par la bibliographie concernant
la question de savoir quelle classe d’ouvriéres nourrit la reine ne sont pas suffi-
samment concordants, ils sont méme la encore difficiles a comparer. DELVERT-
SALLERON (1963), qui a étudié le transfert alimentaire entre reine et ouvricres,
estime que ce transfert s’effectue entre la reine et un groupe d’ouvrieres privilé-
giées aussi bien dans les ruches que dans les petites colonies expérimentales
d’une vingtaine d’ouvrieres. Selon VAN DER BLOM (1990), ce sont surtout les
ouvrieres autour de la reine qui la lechent et I’alimentent. Mais ces deux auteurs
ne donnent aucune précision sur 1’age de ces ouvrieres nourrices.
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LINDAUER (1952-1953) montre que les abeilles agées de 1 a 13 jours ali-
mentent la reine alors que PAIN et ROGER (1976) écrivent que ce sont les
ouvrieres de 1 a 6 jours et de 16 a 20 jours qui s’en occupent.

Pour PEREPELOVA (1928), il n’y a pas d’ouvrieres alimentant la reine
ayant moins de 6 jours et, selon ALLEN (1955). ce sont celles de 1 a 11 jours qui
le font. Puis en 1960, le méme auteur indique que ce sont plutdt les ouvrieres
agées de 1 a 23 jours. Les deux auteurs (PEREPELOVA et ALLEN) ont travaillé
avec des colonies de constitution différente. Le premier utilisait des grandes
colonies et a observé 35 fois, le second a travaillé avec des petites colonies et a
observé 65 fois. L’age auquel les ouvriéres alimentent la reine peut étre
influencé par I’état de la colonie, sa taille, la saison, la situation géographique,
les différentes techniques utilisées, les races d’abeilles etc.

«La bouillie larvaire». Les auteurs qui ont étudié 1’alimentation de la
reine disent souvent que les ouvrieres lui régurgitent de la «bouillie larvaire».
Car ces chercheurs sont d’accord sur le fait que les ouvrieres régurgitent aux
adultes (jeunes ouvrieres, jeunes males et reine tout au long de sa vie) autre
chose que le simple contenu du jabot a miel. Pour eux, des composants de la
gelée royale participent a cette alimentation.

Mais en quoi consiste exactement «la bouillie larvaire»? Faut-il I"homo-
loguer a la gelée royale ? Ce n’est pas trés clair chez les auteurs utilisant cette
expression. SIMPSON parle d’une substance produite par les glandes pharyn-
giennes des ouvrieres et donnée aux larves. SHUEL et DIXON (1959) et PATEL
et al. (1960) la définissent comme «une substance formée de constituants clairs
provenant des glandes hypopharyngiennes, mélée a du miel, a des enzymes
digestives et a de 1’eau et des constituants blanc-pale qui semblent étre un
mélange des sécrétions des glandes mandibulaires et hypopharyngiennes»,
(mais ces auteurs n’apportent pas de preuve de I’existence réelle de ce
mélange).

Selon HAYDAK (1970) citant BUTLER (1954a et b), FREE (1959) et ALLEN
(1960), la reine est nourrie de gelée royale sécrétée par les ouvrieres qui doi-
vent alors avoir les glandes hypopharyngiennes bien développées. Mais on sait
par ailleurs que la gelée royale contient des sécrétions mandibulaires
(HOFFMANN, 1960a et b ; BARBIER et PAIN, 1960 et CHAUVIN, 1968). GARY
(1961) et BUTLER (1969) montrent que les substances sécrétées par les glandes
mandibulaires sont distribuées entre les membres de la colonie avec la nourri-
ture régurgitée.

Mais aucun auteur ne parle de fagon précise de 1’alimentation de la reine
a partir des sécrétions des glandes mandibulaires des ouvriéres.

Enfin, FOURNIER ef al., (1983) ont montré que les glandes labiales des

ouvrieres contiennent une substance analogue, sinon identique, a de I’hormone
juvénile et que cette méme substance se retrouve dans la gelée royale.
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Ainsi, la gelée royale apparait complexe tant dans sa composition chi-
mique que dans les glandes qui participent a son élaboration. En ce qui
concerne la «bouillie larvaire», le flou est encore plus grand, mais il est bien
évident qu’elle est extrémement difficile a ¢tudier.

Pour tenter de voir plus clair dans 'alimentation de la reine, notre pre-
miére approche a consisté en une étude systématique de son comportement ali-
mentaire a la fois au cours du nycthémere et tout au long de I’année en suivant
une méme ruche placée dans des conditions invariables. Ceci nous €tant apparu
comme un préalable indispensable a toute autre recherche sur ce sujet.

Matériel et méthodes
Présentation de I’abeille étudiée

Au cours de ce travail, nous avons utilisé principalement des abeilles ita-
liennes Apis mellifica ligustica provenant du rucher du laboratoire.

Dispositif expérimental (fig 1)

Sirop Couvain operculé
X Thermomatre Cellules construites
(. o — SE ‘ Cadre de couvain
. Q
Aération 00,
@ “
o (® Vitres transparentes

s
3
ae
248
ol
gg()

&

Bouchon .o
K 00O - —
O | §é§5§ oepeso| |
N— N mau en plastique

N

L — -
\ \
rSu!;on Observateur ’

Fig. 1. Dispositif expérimental.

I1 est constitué d’une ruchette vitrée a un seul cadre, placée dans notre
laboratoire 2 proximité d’une fenétre. Il s’agit d’un parallélipipede rectangle de
47.5 cm de longueur, de 31,5 cm de hauteur et de 5,2 cm de large. Deux
grandes vitres latérales transparentes permettent de voir I'intérieur mais celles-
¢i sont occultées par deux panncaux coulissants en bois que 1’on retire
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seulement lors des observations. Un tuyau souple, fixé au bas de la ruchette, et
traversant le mur du laboratoire, permet aux abeilles de sortir butiner librement.
Lors des observations, I’expérimentateur se déplace tantdt a droite tantdt
gauche, la ruchette restant en position fixe. La température du laboratoire peut
varier entre 25° et 30 "C (chauffage en marche quand il fait froid et ventilateur
quand il fait chaud). Un thermomeétre fixé a I'intérieur méme de la ruchette
montre que sur le rayon la température reste constante (aux environs de 32 °C),
grace a la thermorégulation efficace entretenue par les ouvrieres. En plus des
récoltes provenant de la nature, du sirop sucré est donné aux abeilles a 1’aide
d’un abreuvoir intérieur. Cette ruchette est peuplée d’ouvriéres jeunes et agées
toutes d’age inconnu, d’un cadre de couvain issu d’une ruche vivant dans la
nature et d’une jeune reine féconde. (Notons que le fait d’introduire une reine
étrangere a la population d’ouvriéres est une pratique courante en apiculture,
bien tolérée par I’ensemble des individus en présence). Ceci constitue la base
de notre population, a laquelle on va ajouter quotidiennement, pendant 10 jours,
entre 30 et 50 abeilles marquées, agées de 1 a 12 h, écloses en étuve et intro-
duites tres précautionneusement. On a ainsi dans la ruchette des abeilles d’age
connu et vari¢ en cohabitation avec les autres abeilles jeunes et vieilles d’age
indéterminé. Dans une ruche d’été, une abeille peut étre 4gée de un jour a
3 mois. Nous étudions tout particulierement celles ayant entre 1 et 25 jours, a
I’exclusion des abeilles trés dgées qui ne nourrissent pratiquement pas la reine
(LINDAUER, 1952-1953 ; ALLEN, 1955). Les observations commencent dés le
début des introductions.

Situations expérimentales et méthodologie

Au cours de ce travail, nous avons expérimenté a la fois pendant la belle
saison et en automne-hiver. Concernant la belle saison, nos expériences se sont
déroulées pendant les mois de juin, juillet et aolt de I'année 1992 ; 15 jours du
mois de mai, le mois de juin, 15 jours du mois de juillet et le mois d’aodt de
I’année 1993 et du 15 mai au 20 septembre de I’année 1994. Pour la saison
d’automne et d’hiver, les observations ont été faites du 22 octobre 1993 au
15 février 1994. Nous avons observé entre 4 h et 6 h par jour.

Etude quantitative des différentes composantes du comportement
de la reine durant la belle saison

Nos observations ont été faites de jour. Les paramétres que nous avons
pris en compte sont les suivants :

— Fréquence moyenne absolue des actes moteurs par unité de temps.

— Durée moyenne des actes moteurs par unité de temps (en secondes).
Ces comportements sont analysés au cours de séances d’observation
d’une heure chaque fois.
Nous appelons « acte moteur » une activité motrice effectuée par le sujet
soumis a I’observation et dont on décrit le comportement.
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Age des ouvrieres alimentant la reine

Les paramétres que nous avons étudiés sont les suivants :

Indice d’activité de nourrissage de la reine par les ouvrieres groupées par age.
L’indice d’activité de nourrissage d’un groupe d’age est établi en calcu-
lant le rapport du nombre de fois qu’une des ouvric¢res de ce groupe
(d’un age donné : par exemple de 3 jours) a nourri la reine, au nombre
d’abeilles marquées dans la ruche ayant le méme age. Ce rapport est
exprimé en pourcentage. Cet indice est estimé griace a des s€ances
d’observation d’une a deux heures chaque fois. Notons que les abeilles
marquées ont été vérifiées et comptées tous les jours. Comme a cette
époque de I’année (belle saison) les abeilles peuvent vivre entre
4 semaines et 3 mois, il n’est pas surprenant que nous n’ayons pas eu de
pertes puisque nos observations ont été suivies sur des abeilles n’excé-
dant pas 25 jours. D autre part, les ouvriéres jeunes (jusqu’a 17 jours)
restent dans la ruche. N’étant pas soumises aux éventuels accidents de la
vie extérieure, il n'y a pas de raison qu’elles meurent dans une ruche
saine.

— Indices individuels d’activité de nourrissage de la reine par des ouvricres
considérées individuellement.
L’indice individuel d’activité de nourrissage est ¢tabli en calculant la
moyenne du nombre de fois que ’ouvriére (portant par exemple le n"2 et
Agée de 4 jours) a nourri la reine pendant une journée enticre d’observa-
tion (6h par jour). Cet indice est estimé griace a des s€ances d’observa-
tion d’une a deux heures.

Durée moyenne des repas fournis par les ouvriéres (en secondes).

Ce paramétre est calculé pour chaque groupe d’age d’un jour pour des
ouvrieres agées de 1 a 25 jours. On appelle « durée des repas », le temps
pendant lequel I’ouvriere écarte les mandibules face a la reine qui leche
la nourriture régurgitée. Ce comportement est analysé au cours de
séances d’observation d’une heure chaque fois.

— Durée moyenne des visites des ouvricres a la reine (en secondes).
Une visite, ¢’est le temps qu'une ouvriére passe pres de la reine, la
léchant ou la palpant des antennes, parfois méme la suivant quand elle se
déplace, sans pour autant qu’elle la nourrisse. Chaque sé€ance d’observa-
tion dure une heure.

Dissection du tube digestif de la reine et des ouvriéres, ainsi que
des glandes salivaires des ouvrieres agées de 1 a 25 jours

Des ouvriéres agées d’un jour sont marquées et introduites jour apres
jour dans une ruche normale bien peuplée et placée dans un jardin. Chaque jour
cetlte ruche est ouverte et un certain nombre d’abeilles (une trentaine en
moyenne) d’Age connu et varié¢ (repérables a leur marque) est prélevé et dissé-
qué dans du sérum physiologique.
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Les glandes salivaires (mandibulaires, hypopharyngiennes et labiales)
sont rapidement colorées au rouge neutre puis plongées a nouveau dans
du sérum physiologique pour étre observées, d’abord a 1’aide d’une
loupe binoculaire, puis d’un microscope si nécessaire.

Le contenu du tube digestif (jabot, estomac et rectum) des ouvriéres et
de la reine a été observé apreés adjonction de rouge neutre de maniére a
mettre en relief les divers éléments du bol alimentaire.

Résultats

Etude quantitative des différentes composantes du
comportement de la reine

Introduction

Avant d’¢tudier de manicre détaillée le comportement alimentaire de la
reine au cours des différentes saisons et dans ses relations avec 1'état physiolo-
gique des ouvrieres nourrices, nous avons entrepris une analyse du répertoire
comportemental de celle-ci au cours de la belle saison, moment ou elle est la
plus active et ou les manifestations éthologiques sont les plus diversifiées.
Malgré cela, quel que soit le moment du nycthémeére (jour et nuit), le comporte-
ment de la reine féconde est toujours trés simple et peu varié. Il est donc facile
de le quantifier.

Le comportement est une manifestation de I’activité d’un organisme telle
qu’elle se présente a I’observation objective. Il apparait sous la forme d’une
activité motrice effectuée par un sujet. Pour I’observateur, le sujet « fait » tou-
jours quelque chose, méme lorsqu’il est au repos ou qu’il est immobile. Cest
ce qu’on appelle «continuité du flux comportementals.

La description du comportement par un observateur est spontanément
tres qualitative et conduit a la caractérisation d’un certain nombre d’actes
moteurs bien individualisés dits aussi actes comportementaux. La quantification
des actes comportementaux permet ensuite d’établir des comparaisons, par
exemple pour un méme individu dans des situations différentes.

Etablissement du répertoire comportemental

A T'intérieur de la ruche, le comportement de la reine est simple et
monotone. Cependant, on peut distinguer plusieurs actes moteurs répondant a
une fonction dominante : se déplacer, s immobiliser, se nourrir, enfoncer la téte
dans une cellule vide, pondre... (fig. 2) Cela conduit a séquencer le répertoire
comportemental de la maniere suivante :
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Reine (dans la ruche entourée d'ouvrieres)

Nourrie par les ouvriéres

se déplace 4——————

s'arréte

enfonce sa téte dans une cellule vide

pond dans la cellule vide

Fig. 2. Schéma récapitulatif représentant le déroulement du comportement de la reine

féconde dans la ruche d’observation.

Comportement (ou fonction) « déplacement », soit 3 possibilités :

— [se déplacer toute seule sur le rayon sans €tre suivie d’ouvrieres] (D) ;

— [se déplacer sur le rayon] mais [suivie d’ouvrieres effectuant avec elle
des échanges de palpations antennaires] (DA) ;

— [se déplacer sur le rayon] mais [suivie d’ouvricres effectuant avec elle
des échanges de palpations antennaires] et [la Iéchant] (DAL).

Comportement « immobile », soit 3 possibilités :

— [s’immobiliser sur le rayon sans étre entourée d’ouvrieres] (1) ;

— [s’immobiliser] mais [entourée d’ouvriéres avec échanges de palpations
antennaires] (IA) :

— [s’immobiliser] mais [entourée d’ouvrieres avec échanges de palpations
antennaires| et [1échage de la part des ouvrieres] (IAL),

Comportement « alimentation », soit 2 possibilités :

— [étre alimentée par une ouvriere (tout en étant immobile) avec échanges
de palpations antennaires] (IMA) ;

— [étre alimentée par une ouvriere avec échanges de palpations anten-
naires] et [léchage de la part d’un groupe d’ouvrieres| (IMAL).

On estime qu’il y a « alimentation » (dit aussi nourrissage ou repas),

lorsqu’une ouvriére fait face & la reine, mandibules entr’ouvertes, proboscis

replié vers I’arriére et que la reine léche la bouche de I'ouvriére, son probos-

cis déplié vers I’avant.
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Comportement «enfoncement de la téte dans une cellule vide» (2 la

recherche d’une cellule vide pour pondre) soit trois possibilités :

— [enfoncer la téte dans une cellule vide, seule sur le rayon] (E) ;

— [enfoncer la téte dans une cellule vide] avec [échanges de palpations
antennaires avec les ouvrieres proches] (EA) ;

— lenfoncer la téte dans une cellule vide| avec [échanges de palpations
antennaires] et [Iéchage de la part des ouvriéres| (EAL).

Comportement «ponte», soit 2 possibilités :

— [pondre sans étre suivie d’ouvrieres] (P) ;

— [pondre] en [échangeant des palpations antennaires avec les ouvriéres]
(PA) :

La ponte de la reine est vérifiée aprés que celle-ci ait enfoncé son abdomen

dans une cellule vide puis qu’elle I’en ait retiré en y laissant un oeuf.

Les deux comportements « alimentation » et « ponte » peuvent étre asso-

ciés, on distingue une seule possibilité :

— [pondre avec échanges de palpations antennaires et alimentation de la
part des ouvrieres| (PAM).

Donc, au total au cours d’une heure d’observation, on peut reconnaitre

jusqu’a 14 sortes d’actes comportementaux.

Quantification du comportement individuel de la reine

Ainsi qu’il a été décrit, le comportement de la reine peut étre ensuite

quantifi€é en utilisant 2 types de parameétres : fréquence et durée des actes
moteurs.

a) Fréquences moyennes absolues des actes moteurs par heure (fig 3).
Nous remarquons que la somme des séquences du comportement «se
déplacer» représente une fréquence de 25.5.

En revanche, le comportement « s’immobiliser » est beaucoup moins
fréquent puisque la somme vaut seulement 11.9.

Ensuite, vient le comportement « enfoncer sa téte dans une cellule vide »
dont la somme des séquences est égale a 15.3.

La somme des séquences du comportement « pondre » représente une
fréquence de 15.2.

Celle du comportement « étre alimentée » est de 8.2.

Ainsi, en moyenne, le jour, par heure d’observation, la fréquence de la

ponte est a peu pres double du nombre de repas. D autre part, nous remarquons
que les fréquences de ponte sont égales a celles des inspections des cellules, ces
deux activités paraissent donc bien liées.
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Fig. 3. Fréquences moyennes absolues des actes moteurs chez la reine féconde.

b) Durées moyennes des actes moteurs par heure (en secondes, fig 4).
Nous remarquons alors que la somme des actes moteurs du comporte-
ment « s’ immobiliser » représente la durée la plus longue (747,7 sec).
Puis vient ensuite le comportement «étre alimentée» dont la somme des
durées est de 95,1 secondes.

Les durées les plus courtes correspondent au comportement « enfoncer
sa téte dans une cellule vide » égale a 10,3 secondes.

Les deux comportements « se déplacer » et « pondre » représentent des
durées intermédiaires entre les deux comportements « étre alimentée » et
«enfoncer sa téte dans une cellule vide », soit respectivement 50,1 sec et
38,9 sec pour « pondre » et pour « se déplacer ».

350

300

250

200

150

100

50 -

Durées moyennes par heure (en secondes)
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Actes moteurs

Fig. 4. Durées moyennes des actes moteurs chez la reine féconde.
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Ainsi, la reine passe plus de temps entourée d’ouvriéres qui la palpent et
la lechent (AL = 335,9 secondes) que seule sur le rayon (I = 144,9 secondes).
Ses inspections dans les cellules sont de courtes durées et rythmées avec la
ponte. Ces deux comportements se succedent a des cadences bien définies : 3 a
4 secondes pour le comportement « inspection dans les cellules » et 12 a 14
secondes pour le comportement « ponte ».

Comment la reine est-elle nourrie 2 Se nourrit-elle seule 2 Ou
est-elle alimentée par des ouvrieres ?

Observation du comportement alimentaire de la reine durant
la belle saison (du mois de mai au mois de septembre)

Au cours de nos observations faites durant la belle saison, période pen-
dant laquelle la reine était en pleine activité de ponte, celle-ci a toujours été
nourrie par les ouvrieres. Lors des échanges alimentaires, les postures de la
reine (receveuse) different de celles des ouvriéres (donneuses). En particulier,
les ouvricres donneuses ont les mandibules écartées et la langue repliée vers
I"arricre, alors que la langue de la reine est étendue vers I’avant et leche la par-
tie située entre les mandibules de I’ouvriére. Ces attitudes tres différentes per-
mettent d’apprécier qui donne et qui regoit. La reine a présenté toujours un
comportement de solliciteuse et n’a jamais offert de régurgitation aux
ouvrieres. C’est elle qui quémandait, décidait de la fin du contact alimentaire et
méme refusait parfois les offres. Pendant une heure d’observation, la reine a été
nourrie en moyenne 8 a 9 fois par les ouvriéres.

Observation du comportement alimentaire de la reine a I'automne
et durant I’hiver (du 22 octobre au 15 février)

Les mémes observations ont été reprises pendant I’automne et I’hiver (du
22 octobre au 15 février), période au cours de laquelle la reine passe par trois
étapes différentes (fig. 5) :

a) Suite a la saison d’été, la ponte continue jusqu’au 20 novembre 1993.
Au cours de I'automne, I"activité de ponte se poursuit mais diminue par
comparaison avec 1'été précédent. Il y a eu 80 heures d’observation (du
22 octobre au 20 novembre) au cours desquelles la reine s’est alimentée
120 fois par I'intermédiaire des ouvriéres et 30 fois toute seule a partir
des réserves stockées dans les cellules (miel). En moyenne, par heure
d’observation, le nombre de repas est égal a 2.

b) Arrét de la ponte (du 20 novembre au 7 janvier 1994).
Au cours de cette période, la reine ne pond plus. 11 y a eu 80 heures
d’observation. Pour 52 repas pris seule, elle a été nourrie 30 fois par les
ouvricres : elle s’alimente davantage seule du miel mis en réserve dans
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les cellules. En moyenne, par heure d’observation, le nombre de repas
estégala l.

¢) Reprise de la ponte (du 8 janvier au 15 février 1994).
La ponte reprend petit a petit. La reine recommence a €tre davantage
nourrie par les ouvrieres (164 fois, contre 47 fois toute seule pour
100 heures d’observation). En moyenne par heure d’observation, le
nombre de repas est égal a 2.

200
180 —o— miel
160 4 ,® —--- ouvrieres
140 4 p
120 - o S/
100 4 ~ ’

80 4 ~ ’

60 X ’

40 4 N

20 4

0

Nombre de nourrissages

T | v T ¥

ponte arrét de la ponte reprise de la ponte

Comportement physiologique de la reine

Fig. 5. Nombre de nourrissages de la reine en fonction de son comportement physio-
logique durant la saison d’hiver.

Ainsi, la reine, durant cette période de 1’année, est nourrie par les
ouvriéres et en méme temps se nourrit toute seule du miel mis en réserve dans
les cellules (quel que soit son état physiologique). Pour savoir ce que les
ouvriéres lui ont offert durant cette période, des dissections de la reine et des
ouvriéres nourrices ont été pratiquées (paragraphe n° 4).

Par quelles ouvrieres la reine est-elle nourrie 2 Age des
ouvriéres alimentant la reine

Introduction

Durant la belle saison, nous avons repris le probleme d’une part en
observant méthodiquement le nourrissage de la reine par des ouvricres d’age
connu (ayant entre 1 et 25 jours), et d’autre part en suivant quotidiennement la
méme ouvriére depuis I’Age d’un jour jusqu’a 1’age de 25 jours, afin d’étudier
I’alimentation de la reine par le méme individu.
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a)

Fig. 6.

b)

Age des ouvrieres alimentant la reine

Indice d’activité de nourrissage de la reine par les ouvriéres grou-
pées par age (fig. 6).

40 7

ge

35

30

Indice d'activité de nourrissa
de la reine par les ouvriéres

1 23456 7 8 910111213 141516 17 18 19 20 21 22 23 24 25

Age des ouvrieres (jours)

Indice d’activité de nourrissage de la reine par les ouvriéres en fonction de leur age
(ayant entre 1 et 25 jours).

Activité diurne. Aucune ouvriére agée d’un jour n’alimente la reine.
Cette activité débute a partir du 2¢ jour (8 % de ces individus y partici-
pent). Au 3¢ jour, le role de nourrice s’accentue (16 %). Et c’est a partir
du 4¢ jour que cette activité est la plus remarquable (35 %). A partir de
la, I'indice d’activité de nourrissage de cette classe d’Age commence a
diminuer, et on obtient des valeurs assez fluctuantes de 1’ordre de 18 %
pour le 5¢ jour, 17 % pour le 9¢ jour, et des valeurs plus basses pour les
16¢ et 17¢ jours. A partir du 17¢ jour, ces ouvriéres cessent d’alimenter la
reine mais, curieusement, aux 21¢ et 23¢ jours, les ouvriéres nourrissent
de nouveau la reine, toutefois les nourrissages sont peu fréquents (5 %).

Indices individuels d’activité de nourrissage de la reine par des
ouvrieres considérées individuellement (fig. 7, 8, 9, 10, 11 et 12).

Durant la belle saison, nous avons suivi les activités individuelles de

6 abeilles depuis leur marquage a 1 jour jusqu’a un age de 25 jours. Les
6 ouvrieres sont marquées a 1’aide de pastilles de couleurs et numéros diffé-

rents.

Le suivi individuel est réalisé d’une part afin de pouvoir comparer

I"indice d’activité de nourrissage de la reine par les ouvriéres appartenant a des
groupes d’age d’un jour, aux indices individuels d’activité de nourrissage de la
reine par les 6 abeilles, et d’autre part pour voir s’il y a des différences interin-
dividuelles.
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1234567 8 910111213141516171819202122232425

Age de l'ouvriere (n°1)

Fig. 7. Indice individuel d’activité de
nourrissage de la reine par ’ouvriere n° 1 en
fonction de son age (ayant entre | et 25 jours).

12345678 910111213141516171819202122232425

Age de I'ouvriere n°3

Fig. 9. Indice individuel d’activité de
nourrissage de la reine par I’ouvriére n° 3 en
fonction de son age (ayant entre 1 et 25 jours).

12345678 910111213141516171819202122232425

Age de I'ouvriere (n°5)

Fig. 11. Indice individuel d activité de
nourrissage de la reine par I'ouvriere n° 5 en
fonction de son age (ayant entre 1 et 25 jours).
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de la reine par l'ouvriére n°2

Indice individuel d'activité de nourrissat

123456 7 8 9 10111213141516171819202122232425

Age de l'ouvriére n°2

Fig. 8. Indice individuel d’activité de
nourrissage de la reine par 1’ouvriére n° 2 en
fonction de son dge (ayant entre 1 et 25 jours).

s
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1 23456 7 8 910111213141516171819202122232425
Age de l'ouvriere (n°4)

Indice individuel d'activité de nourrissage
-

Fig. 10. Indice individuel d’activité de
nourrissage de la reine par I'ouvriére n° 4 en
fonction de son dge (ayant entre | et 25 jours).

de la reine par I'ouvriére n°6

12345678 910111213141516171819202122232425
Age de l'ouvriere (n°6)

Indice individuel d'activité de nourrissage

Fig. 12. Indice individuel d’activité de
nourrissage de la reine par I’ouvriere n° 6 en
fonction de son age (ayant entre 1 et 25 jours).

Les figures 7, 8, 9, 10, 11 et 12 nous montrent les indices individuels
d’activité de nourrissage de la reine par 6 ouvrieres nourrices, numérotées de |
a 6, en fonction de leur dge (entre 1 et 25 jours).
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Variations individuelles. A 1’age d’un jour, aucune des 6 ouvrieéres n’alimente
la reine, ce qui correspond au schéma général. Ensuite, les indices individuels
d’activité de nourrissage augmentent et atteignent leur maximum au 4¢ jour
pour 5 d’entre elles, au 6¢ jour seulement pour I’ouvriere n” 1. Ce maximum du
4¢ jour se prolonge plus ou moins selon les individus, parfois jusqu’au 11¢ jour.
Pour I"ouvriere n° 6, il y a un deuxiéme maximum du 14¢ au 16¢ jour. Pour
I’ouvriere n° 1, le maximum se prolonge jusqu’au 12¢ jour. Les indices
individuels diminuent ensuite avec 1’age, mais certains individus continuent a
nourrir la reine jusqu’au 25¢ jour (fin de I’expérience).

Si nous comparons les courbes n° 7, 8, 9, 10, 11 et 12 représentant les
indices individuels d’activité de nourrissage a la courbe n° 6 représentant
I’indice d’activité de nourrissage de la reine par les ouvrieres agées de 1 a
25 jours, nous constatons que les indices individuels varient approximativement
comme I’indice global de la courbe n° 6. Les variations de cet indice global
auraient pu €tre obtenues avec une combinaison d’activités individuelles diffé-
rentes de celles constatées. On peut donc dire que les ouvrieres nourrissent
davantage la reine lorsqu’elles sont jeunes (du 3¢ au 10¢ jour environ), puis que
leur activité de nourrissage diminue progressivement sans s’ arréter complete-
ment. Cela est vrai aussi bien individuellement que globalement.

¢) Activité nocturne - Comparaison entre ’activité diurne et I’activité
nocturne.

Au cours de cette ¢tude, nous avons constaté lors des observations de
nuit, durant la belle saison (aprés 21 h), que la reine est davantage nourrie par
des ouvrieres agées (entre 18 et 25 jours, qui sont normalement butineuses) que
par des ouvrieres jeunes, alors que pendant la journée, elle était plus nourrie par
des jeunes que par des agées (fig. 13 et 14).

6

—1—

o

Nombre moyen de repas recus par le reine
w

Nombre moyen de repas regus par le reine

Jeunes Agées Jeunes Agées
Fig. 13. Nombre de repas recus par la Fig. 14. Nombre moyen de repas recus
reine des ouvricres jeunes et agées par la reine des ouvricres jeunes et dgées
pendant la journée (de 8 h a 19 h). pendant la nuit (de 21 ha 5 h).

Ainsi, nous avons calculé le nombre moyen de repas recus par la reine a
partir des ouvrieres jeunes et des ouvricres agées, durant la journée (de 8 h a
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19 h) et durant la nuit (de 21 h a 5 h). Ce paramétre est estimé grace a des séries
d’observations d’une heure chaque fois. Nous appelons ici ouvriéres jeunes, les
ouvriéres ayant entre 2 et 17 jours, c’est-a-dire celles qui ne sortent pas encore,
et ouvrieres agées celles qui ont entre 18 et 25 jours et qui sont butineuses ou
commencent a I’étre (a partir de 18 jours).

En moyenne, pendant la journée entre 8 h et 19 h, le nombre de repas
que la reine regoit des ouvriéres jeunes est d’environ 5,3 par heure. A ce méme
moment, les repas donnés par les ouvriéres dgées sont en moyenne de 1,2 par
heure (fig. 13). La nuit, au contraire, nous constatons qu’en moyenne, le
nombre de repas regus des ouvrieres jeunes est de 3.1 par heure contre 4 en pro-
venance des ouvriéres dgées. Ainsi, durant la nuit la reine est davantage nourrie
par les agées que par les jeunes (fig. 14). Et au cours d’une heure d’observation,
elle regoit plus souvent de la nourriture la nuit (& peu pres 7 fois) que la journée
(6,5). 11 faut mettre ce fait en relation avec la présence dans la ruche, pendant la
nuit, d’un nombre plus important d’abeilles (jeunes et dgées) que durant la jour-
née. A ce moment-la, les abeilles dgées sont a I’intérieur de la ruche et sont
plus disponibles pour nourrir la reine, mais ce qui est surprenant c’est 1’inter-
vention insoup¢onnée de cette classe d’age dans cette fonction. On peut parler,
dans ce cas, d’une activité nocturne que possédent ces abeilles dgées vis-a-vis
de leur reine. Evidemment, elles accomplissent d’autres tiches trés importantes
dans la journée : ce sont des butineuses.

d) Durée moyenne des repas de la reine obtenus des ouvrieres (en
secondes, fig. 15).

Durée moyenne des repas
de la reine (en secondes)

1 23 456 7 8 91011121314 151617 1819 20 21 22 23 2425
Age des ouvrieres {(jours)

Fig. 15. Durée moyenne des repas de la reine obtenus des ouvrieres en fonction de leur age
(ayant entre 1 et 25 jours).
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On peut représenter graphiquement la durée moyenne des repas de la
reine (en ordonnée) en fonction de I’age des ouvrieres — entre 1 et 25 jours —
(porté en abscisse).

Pour les ouvrieres de 2 jours, la durée moyenne des repas de la reine
obtenus des ouvrieres, ne dépasse pas 24 secondes. Aux 3¢ et 4¢ jours, la durée
s’éleve a 43 secondes en moyenne, soit presque le double. Quant aux ouvriéres
agées de 5 a 13 jours, nous remarquons que la durée moyenne des repas
qu’elles donnent a la reine est presque constante et inférieure a celle du 4¢ jour
(de 30 a 38 secondes), au 14¢ jour elle augmente de nouveau, puis recommence
a diminuer (de 30 a 17 secondes).

Certains auteurs ont calculé la durée moyenne des repas de la reine obte-
nus des ouvrieres mais sans prendre en compte 1’age des ouvriéres nourrices.
Citons par exemple ALLEN (1955), qui trouve une durée moyenne de
47 secondes et pour PEREPELOVA (1928) elle atteint 144 secondes. Nos résultats
montrent que la durée moyenne des repas de la reine obtenus des ouvriéres est
de 31 secondes (et ceci en négligeant I’age des ouvrieres nourrices). Ce qui
n’est pas en contradiction avec les résultats de VAN DER BLoM (1990) qui
trouve que la durée des repas est variable (de quelques secondes a 2 minutes
dans ses observations).

e) Durée moyenne des visites des ouvriéres a la reine (en secondes,
fig. 16).

Une visite comprend les actes moteurs DA, DAL, IA, TAL déja définis
antérieurement.
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Fig. 16. Durée moyenne des visites des ouvrieres en fonction de leur dge (ayant entre 1 et
25 jours).
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Si nous portons sur un graphique en abscisse I’dge des ouvrieres de 1 a
25 jours, et en ordonnée la durée moyenne des visites des ouvrieres a la reine
exprimée en secondes, nous remarquons ainsi que toutes les ouvrieres visitent
la reine a I’exception des ouvrieres d’un jour, qui n’ont aucun contact avec elle.
Ce n’est qu’a partir du 2¢ jour qu’elles s’en approchent ; la durée de leurs
visites est en moyenne de 255 secondes. C’est au 4¢ jour que la durée des
visites est la plus longue (soit a peu prés 16 minutes). Ensuite, elle diminue pro-
gressivement pour devenir relativement stable entre les 9¢ et 18¢ jours. Au
21¢ jour elle augmente de nouveau puis diminue (mais c’est non significatif). A
partir de 1’4ge de 18 jours, certaines ouvrieres deviennent butineuses, d’autres
le seront un peu plus tard.

Selon ALLEN (1960), plus de la moitié du nombre total des visites des
ouvriéres a la reine durent 30 secondes et moins, avec un maximum de
41 minutes, 8 % des visites étant courtes et se terminant par une réaction de
fuite (sans préciser I’4ge des ouvriéres visitant la reine et sans définir le com-
portement « visite »). Ce qui n’est pas en accord avec nos résultats ou plus de la
moitié des visites des ouvriéres a la reine durent a peu pres 4 minutes et plus,
avec un maximum de 28 minutes.

Si nous examinons les figures 6 et 16, nous remarquons que la courbe
de I'indice d’activité de nourrissage de la reine commence a diminuer a partir
du 15¢ jour, alors que celle représentant la durée moyenne des visites ne
régresse pas. Ceci nous donne une idée de I’activité que portent les abeilles
jeunes et dgées a leur reine. Ce n’est pas donc seulement les ouvrieres jeunes
qui s’occupent de la reine, mais aussi les dgées et ces derniéres surtout la nuit
plutdot que la journée (comme on I’a déja montré en ce qui concerne son
alimentation).

Que peut consommer une reine d’abeilles ?

Dissection des ouvriéres nourrices et des reines durant la belle
saison

a) Dissection du tube digestif de la reine.

Les dissections du tube digestif de la reine nous montrent la présence
d’une émulsion dispersée dans 1’estomac (= intestin moyen) correspondant a
I’aspect microscopique de la gelée royale. Il n’y a que trés peu ou pas du tout
de pollen. Nos résultats sont en accord avec ceux de SIMPSON (1955), qui en
disséquant également le tube digestif de la reine féconde confirme 1’inexistence
des grains de pollen, alors qu’il signale la présence de substances de nature pro-
téique qui sont microscopiquement indiscernables de la « bouillie larvaire »
provenant des sécrétions des glandes pharyngiennes des ouvrieres et donnée
aux larves.
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b) Dissection du tube digestif des ouvrieres agées de 1 a 25 jours
(fig. 17).

Le contenu du tube digestif (jabot, intestin moyen et rectum) des jeunes
ouvrieres est chargé de pollen. Ce n’est qu’a partir du 15¢ jour qu’elles consom-

ment plus de miel que de pollen.
Glande mandibulaire droite

Labre Glande hypopharyngienne droite

Téte

Langue Glande labiale céphalique droite

— Glande labiale thoracique
droite

Oesophage

Thorax

Jabot
(estomac a miel)

Gésier

Intestin moyen

- Tubes de Malpighi

Abdomen

Intestin gréle

Glande rectale

Fig. 17. Dissection des paires de glandes salivaires d’une ouvriére (mandibulaires,
hypopharyngiennes et labiales) ainsi que de son tube digestif.
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¢) Dissection des glandes hypopharyngiennes des ouvrieres dgées de 1 a
25 jours (Tableau I).

Les glandes hypopharyngiennes sont présentes seculement chez
I’ouvriere. Leur role essentiel est d’abord la production de la gelée royale et
plus tard d’enzymes pour la préparation du miel. Elles sont formées de nom-
breux acini contenant les produits de sécrétions.

Le tableau comparatif n° I montre le développement des glandes hypo-
pharyngiennes des ouvricres dgées de 1 a 25 jours.

Pour RoscH (1925-1930) et OROSI-PAL (1936-1957 in CHAUVIN 1968 et
OROsI-PAL (1962), les glandes hypopharyngiennes présentent 7 stades de déve-
loppement. Nos résultats montrent qu’on peut affiner la description et en recon-
naitre 9. Ils sont presque semblables a ceux des précédents auteurs, avec des
différences concernant surtout les groupes d’ages d’ouvrieres.

On distingue plusieurs états de croissance, puis de régression des glandes
hypopharyngiennes, en fonction de leur taille, de leur couleur sous la loupe
binoculaire (grossissement 16) et en donnant une appréciation de I'aspect du
contenu vu au microscope (grossissement 105).

— Au premier jour, les glandes sont au stade +1. Les acini ne sont pas dévelop-
pés, ils sont petits et transparents. Sous la loupe binoculaire, la glande nous
apparait comme un filament trés fin de couleur blanche.

— Le second jour correspond au stade +2 ; la glande est un peu plus dévelop-
pée qu’au stade +1 et toujours de couleur blanche. Certains acini sont vides
de sécrétion (transparents), d’autres commencent a se remplir, mais trés peu.

Selon RoscH et OROSI PAL, les 3¢, 4¢ et 5¢ jours correspondent au stade +3.
A ce stade les acini recouvrent le canal excréteur. Nos résultats montrent
qu’on peut réserver le stade +3 au seul 3¢ jour. A ce moment, les acini ne
recouvrent pas encore le canal excréteur, mais la glande
change de couleur, elle devient blanc-ivoire. Sous le microscope, quelques
acini sont vides, d’autres sont remplis de sécrétion.

— Pour nous, les ouvriéres dgées du 4¢ au 7¢ jour sont au stade +4. Leurs acini
sont remplis de sécrétion, mais nous distinguons encore quelques espaces
sans sécrétion ; la glande est d’un blanc-jaunétre et les acini recouvrent
complétement le canal excréteur. Notre stade +4 correspond a la fin du stade
+3 et au début du stade +4 d’OrosI-PaL. Le stade +4 de cet auteur (6¢ au
11¢ jour) est le stade de développement maximum, selon sa classification.

— Nos résultats montrent que ¢’est le stade +5 qui représente le niveau le plus

haut de développement. Ceci correspond aux ouvrieres agées du 8¢ au
11¢ jour. A ce stade la glande nous apparait d’une couleur jaune sous la
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Tableau I.

ROSCH (1952) et OROSI PAL
(1936-1957-1962) in CHAUVIN (1968)

Nos résultats (1993)

Stades de
développement

+1. Acini petits irréguliers,
transparents.

+2. Acini plus gros irréguliérement
arrondis, transparents.

+3. Acini plus gros que le stade +2,
arrondis, remplis, blancs, recouvrant
le canal excréteur.

+4. Acini encore plus gros que le
stade +3, blanc-jaunitre, recouvrant
le canal excréteur.

-3. Commence la régression,
analogue au stade +3 du début.

-2. Analogue au stade +2 du début,
régression.

-1. Acini petits et minces,
une compléte dégénérescence.

Age
()

6,7,8,9,
10, 11

12,13, 14

15,16, 17,

18, 19

20,21,22,

Age
(J)

[38]

8,9, 10,
11

12,13, 14

15, 16, 17

18, 19, 20,

21,22,23

Stades de
développement

+1. Acini petits et transparents
(G:105). Glande filament tres fin, de
couleur blanche (G:106).

+2. Glande plus développée que

le stade +1, mais moins qu’en +3, de
couleur blanche (G:16).

Acini transparents, certains
commencent a se remplir (G:105).

+3. Acini sont apparents et plus
remplis de sécrétions (G:105).
Quelques acini encore sans
sécrétions. Glande de couleur
blanc-ivoire (G:16).

+4. Acini mieux développés qu’au
stade +3, quelques-uns sans
sécrétions (G:105). Glande de
couleur blanc-jaunatre (G:16).

+5. Acini recouvrent le canal
excréteur, séerétions remplissant les
acini et le canal excréteur (G:105).
Glande de couleur jaune clair

(G:16).

-4. Acini moins gros que le stade +5,
moins de sécrétions mais plus qu’au
stade -3 (G:105).

Glande de couleur blanc-jaunatre
(G:16), régression.

-3. Acini moins développés que

le stade -4, ils ne recouvrent pas le
canal excréteur, certains sont vides
(G:105).

-2. Acini petits, certains sont encore
pleins de sécrétions.

Glande: filament plus fin qu’au
stade -3, de couleur blanche (G:16).

-1. Dégénérescence, acini
minuscules et transparents.

Glande: filament tres fin, de couleur
blanche (G:16).
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loupe binoculaire. Sous le microscope, les acini sont remplis de sécrétion.
I1s recouvrent le canal excréteur qui lui-méme en contient.

— A partir du 12¢ jour, la glande entame sa régression, les acini commencent a
se vider et la couleur jaune s’estompe. Ceci correspond aux ouvrieres agées
du 12¢ au 14¢ jour ( stade -4).

— Au stade -3, les acini sont plus involués qu’au stade -4. Les ouvrieres sont
agées de 15 a 17 jours. Selon RoscH et OROsI PAL, le stade -3 correspond
aux ouvrieres agées de 12 a 14 jours.

— Au stade -2, la glande devient de plus en plus blanche et les acini sont petits.
Les ouvriéres ont entre 18 et 23 jours. Selon les auteurs précédents, ceci cor-
respond aux ouvrieres ayant entre 15 et 19 jours.

— A partir du 24¢ jour, c’est la dégénérescence (stade -1). Selon ROSCH et
ORros1 PAL (in CHAUVIN, 1968), la dégénérescence commence a partir du
20¢ jour. Ainsi, plus les ouvrieres prennent de 1’age, plus la régression est
importante.

d) Dissection des glandes mandibulaires des ouvrieres agées de 1 a
25 jours.

Chez 1’ouvriere d’abeille, ces glandes sont bien développées et ont des
fonctions multiples. Dés I’émergence des adultes et contrairement a ce qui se
passe pour les glandes hypopharyngiennes et labiales, les glandes mandibu-
laires sont déja pleines de sécrétion sous forme d’émulsion blanche. Leur
contenu est blanc-laiteux ; il deviendra jaune-huileux et transparent a partir du
12¢ jour. HOFFMANN (1960a et b) a montré que les larves royales recoivent une
nourriture blanche issue des glandes mandibulaires des jeunes ouvrieres.

Le role de ces glandes est trés connu et trés célebre chez la reine ; c’est a
partir d’elles qu ont été mises en évidence les premieres phéromones connues
chez les insectes. PAIN (1961a et b) montre que la substance sécrétée par la
glande mandibulaire de la reine est répandue sur ses téguments. Ainsi les
ouvrieres la prélévent et sa répartition entre les différents membres de la colo-
nie a lieu pendant les échanges alimentaires et les différents Iéchages.

e) Dissection des glandes labiales (céphaliques et thoraciques) des
ouvrieres agées de 1 a 25 jours.

Les glandes labiales sont les derniéres des trois paires des glandes sali-
vaires de I'ouvriére & se remplir de sécrétion. Elles sont divisées en deux
parties : une partie céphalique et une partie thoracique. Nos dissections mon-
trent qu’a partir du 5¢ jour la partie céphalique de ces glandes commence juste a
se remplir. La partie thoracique, elle, ne commence que 2 jours plus tard (soit a
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7 jours). Mais ce n’est qu’a partir du 12° jour que les glandes labiales (thora-
ciques et céphaliques) sont trés turgescentes. Leur sécrétion est claire, incolore,
on dirait (surtout pour les labiales céphaliques) de 1’huile de paraffine. Nos
observations concordent avec celles de KRATKY (1931) et SimpsoN (1960) :
chez les abeilles trés jeunes, la partie céphalique ne contient pas encore de
sécrétions, elle n’atteint sa turgescence normale qu’au bout de 3 semaines (cité
dans HAyDAK, 1957).

Dissection des ouvriéres nourrices et de la reine a I’automne et
durant I’hiver

a) Dissection du tube digestif de la reine.

Cest seulement a I'automne que nous avons pu avoir une reine pour la
dissection. Le contenu de son tube digestif était composé surtout de miel, de
pollen (en faible quantité : 5 & 6 grains) et d’un peu de gelée royale.

b) Dissection du tube digestif et des glandes salivaires des ouvrieres
nourrices.

A T'automne, le tube digestif des ouvriéres nourrices jeunes (entre 2 et
16 jours) apparait chargé de pollen ; celui des plus dgées (entre 17 et 25 jours)
de miel, quelquefois de pollen. D autre part, leurs glandes hypopharyngiennes
sont bien développées. A cette période de I’année, la colonie devient pauvre en
couvain. Ce qui n’est pas le cas I’été. MAURIZIO (1954) associe le développe-
ment des glandes hypopharyngiennes a ce que les jeunes abeilles mangent
beaucoup de pollen et, comme il y a peu ou presque pas de couvain a nourrir,
leurs glandes restent longtemps dans cet état. Selon HALBERSTADT (1967), chez
les ouvrieres d’abeilles provenant de colonies pauvres en couvain, les glandes
hypopharyngiennes ont un accroissement ralenti par comparaison a celui des
abeilles d’ét€ ; les €lectrophorégrammes de leur sécrétion montrent qu’elles
occupent une place intermédiaire entre les abeilles d hiver et celles de 1’été. En
ce qui concerne les glandes mandibulaires, elles sont remplies de sécrétions et
bien pleines (de couleur blanche chez les jeunes et jaune-huileux chez les
agées). Quant aux glandes labiales (céphaliques et thoraciques) elles ne sont
grosses ni chez les jeunes ni chez les agées.

Durant I"hiver (a partir du 20 novembre), la reine ne pond plus. Le
nombre dabeilles jeunes dans la ruche commence a diminuer, car il n’y a plus
de couvain a ¢€lever. Les dissections du tube digestif concernent donc surtout
des abeilles agées et révelent la présence de beaucoup de pollen et d’un peu de
miel, comme s’il s’agissait d’ouvriéres jeunes. Quant aux glandes hypopharyn-
giennes, elles peuvent étre développées ou non. Selon MAURIZIO (1954) et
POTEIKINA (1958), le fait qu’il y ait des abeilles qui éclosent tardivement et qui
n’ont pas de couvain a nourrir explique que leurs glandes hypopharyngiennes
restent longtemps en hiver a un haut degré de turgescence. Il en est de méme
pour les glandes mandibulaires dont certaines ont un niveau élevé de réplétion.
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Ce qui n’est pas le cas 1’été ot il n’y a pas ces variations individuelles. Quant
aux glandes labiales, I'hiver, elles ne sont pas gonflé€es.

Ainsi, durant la période d’hivernage, la reine est sans doute nourrie d’un
peu de gelée royale secrétée par les glandes salivaires (hypopharyngiennes et
mandibulaires) des ouvriéres nourrices. A cette époque, elle consomme surtout
du miel mis en réserve dans les cellules et qu’elle va chercher elle-méme. Le
peu de pollen trouvé dans son estomac provient semble-t-il du pollen tomb¢ par
accident dans les cellules a miel.

Discussion et conclusion

La reine d’abeilles est entourée par une cour d’ouvrieres la léchant,
effectuant avec elle des échanges de palpations antennaires et la nourrissant.
Elle a I’initiative de quémander la nourriture que les ouvricres sont prétes a lui
offrir ou de la refuser en cas d’offre spontanée des ouvrieres. Ce phénomene
existe aussi chez les guépes appartenant au genre Vespa, ou la fondatrice se fait
nourrir par les ouvriéres (MONTAGNER, 1967).

Lorsque la reine est entourée de sa cour, elle a plutdt tendance a rester
calme sans trop bouger ou chercher a se déplacer. Par contre, lorsqu’elle se
trouve toute seule sur le rayon loin des ouvriéres, elle ne garde pas longtemps
cette position, mais se déplace comme si elle cherchait les ouvrieres pour la
lécher, effectuer avec elles des échanges de palpations antennaires, et surtout
pour se faire nourrir. Nos résultats vont dans le méme sens que ceux obtenus
par VAN DER BLOM (1959-1990). Selon cet auteur, le comportement de la reine
change une fois que le léchage commence, elle reste alors immobile 1a ou clle
se trouve pendant de longs instants.

Durant la belle saison, la reine a été nourrie uniquement par des
ouvriéres. Par contre, a I’automne et pendant I'hiver, la reine est plus indépen-
dante. Soit elle est nourrie par les ouvriéres soit elle se nourrit toute seule de
miel prélevé directement dans les réserves.

Au cours de la saison d’hiver, le nombre de fois qu’elle s’alimente (toute
seule ou pas) dépend de son état physiologique : une fois par heure en période
d’arrét de ponte, deux fois lorsque la ponte se poursuit ou reprend et ou elle fait
appel davantage aux ouvrieres.

En moyenne, pendant la belle saison, le nombre de repas regus par la
reine est de 8 4 9 fois par heure. Au cours de la saison d hivernage, il est seule-

ment de 1,5 fois par heure.

Nous avons montré que les ouvrieres adgées d’un jour n’offrent rien a la
reine et n’ont aucun contact avec elle. Les ouvriéres commencent a s approcher
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de la reine a partir du deuxiéme jour et montrent le maximum d’activité a son
€gard pendant leur quatrieme jour d’existence. Du cinquiéme au quatorziéme
jour, cette activité diminue tout en restant assez importante, puis elle régresse
ensuite nettement. Ces résultats sont en accord avec ceux de LINDAUER (1952)
qui indique que les abeilles nourrices de la reine ont environ 4 jours, et ceux de
MOoRITZ et HALLMEN (1986) qui montrent que les jeunes abeilles offrent généra-
lement plus de nourriture que les adgées.

D’autres auteurs ont travaillé sur les échanges entre ouvriéres et ont
obtenu des résultats semblables : pour ISTOMINA-TSVETKOVA (1953a et b), les
€changes de nourriture entre ouvriéres de méme age sont nuls a I'Age d’un jour,
puis croissent régulicrement du deuxiéme au quatrieme jour ; pour FREE (1959)
et PERSHAD (1966-1967), le maximum d’échanges alimentaires entre ouvriéres
se situe vers I’age de 4 jours. Qu’il s’agisse d’échanges alimentaires ouvriéres-
ouvrieres ou ouvrieres-reines, les abeilles les plus actives ont le méme dge —
environ 4 jours — puis ces échanges diminuent ensuite progressivement au fur
et a mesure que les ouvriéres vieillissent.

Ce maximum du quatrieme jour pourrait étre di a ce que les ouvriéres de
3 a 6 jours, et quelquefois certaines ouvriéres plus agées, sont probablement
plus attractives, sans doute par 1’odeur qu’elles dégagent de leurs sécrétions
glandulaires (car leurs glandes hypopharyngiennes sont bien développées et
qu’elles consomment beaucoup de pollen & ce moment-12).

En ce qui concerne les variations au cours du cycle nycthéméral, nous
avons montré que les ouvriéres jeunes de 2 & 17 jours font une cour assidue a la
reine et la nourrissent abondamment pendant la journée, alors que la nuit, elles
la nourrissent beaucoup moins, tout en continuant a I’entourer. Le comporte-
ment des abeilles agées est différent : le jour elles butinent alors que, la nuit,
elles entourent la reine, surtout pour la nourrir. Ce résultat nouveau montre que
la séparation des tiches des ouvrieéres est moins rigoureuse que celle décrite
auparavant. Dans ce cas, I’apport alimentaire de ces individus est sensiblement
différent et la production des glandes labiales des ouvriéres de cet age est peut-
étre d’un grand intérét a ce moment-la. Ces résultats sont a mettre en relation
avec ceux de CRAILSHEIM (1991-1992) qui a montré que durant la nuit chaque
ouvricre nourrice est alimentée en moyenne par 4 a 5 butineuses. Inversement,
les butineuses regoivent des régurgitations de la part des ouvriéres jeunes en
fonction de nourrices. Selon cet auteur, la gelée royale est un aliment trés impor-
tant aussi pour les abeilles adultes. Nos observations complétent donc, en ce qui
concerne la reine, les résultats de CRAILSHEIM, a savoir que des ouvricres deve-
nues butineuses sont capables de faire fonction de nourrices pendant la nuit.

A la lumicre de ce que nous avons appris en observant méthodiquement
le comportement alimentaire de la reine et en comparant les résultats obtenus
avec ce que nous enseignent les diverses dissections que nous avons pratiquées,
nous pouvons donner une idée de la provenance des aliments que la reine
consomme, chaque catégorie d’age d’ouvriere régurgitant des sécrétions qui lui
sont propres.
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Nous pouvons admettre sans difficulté que pendant I’été ou nous avons
disséqué des reines, 1’alimentation protéinique de la reine n’est pas tributaire
d’un apport de pollen. Bien sir, I’essentiel de 1’alimentation de la reine pro-
vient des régurgitations des jeunes ouvri¢res (glandes hypopharyngiennes, man-
dibulaires et labiales), mais justement comme cette catégorie d’individus
consomme du pollen, si elle fournit a la reine des régurgitations du jabot, inévi-
tablement on devrait trouver du pollen dans le tube digestif de celle-ci, ce qui
n’est pas le cas. L’absence ou presque de pollen milite en faveur du fait que ce
sont les glandes salivaires des jeunes ouvriéres qui assurent I’essentiel de la
nourriture de la reine.

A T’automne et pendant I’hiver, nous avons constaté que la reine est
nourrie de gelée royale provenant des sécrétions glandulaires (hypopharyn-
giennes et mandibulaires) des ouvriéres nourrices, mais en trés faible quantité.
En outre, elle se sert seule de miel emmagasiné dans les rayons. Le peu de pol-
len trouvé dans son tube digestif y arrive par accident.

Si nous mettons en relation les fréquences des dons alimentaires des
ouvriéres nourrices avec les stades de développement des glandes hypopharyn-
giennes mandibulaires et labiales (fig. 18), nous constatons que :

40 7

35 -
30
25 '
20 '

15

Age des
ouvrieres

L] . ||
112]|3[4 5 6 78 9 1011f1213 14

Glandes  Stades +1 [+2 [+3 +4
hypopharyngiennes

15 16 17 |18 19 20 21 22 23 25 (jours)
-2 -1

Glandes mandibulaires Stades +1. pleines de Stades 2. transparentes,
séerétions, blanc-laiteux jaune-huileux
Glandes labiales céphaliques | Stades +1. non développées Stades +2. commencent juste | Stades +3. bien développées
leur développement et trés turgescentes
Glandes labiales thoraciques Stades +1. non développées Stades +2. commencent juste | Stades +3. bien développées
leur développement el tres turgescentes

Fig. 18. Relation entre la fréquence des dons alimentaires des ouvriéres nourrices a la
reine et les différents stades de développement des glandes, hypopharyngiennes
mandibulaires et labiales.
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— Les ouvrieres nourrissent davantage la reine lorsque leurs glandes hypo-
pharyngiennes sont le plus développées. Les stades de régression corres-
pondent aux fréquences les plus basses des dons alimentaires. L.>alimen-
tation de la reine a partir de ces glandes ne fait donc aucun doute
(compte tenu du contenu de son tube digestif).

Comment peut-on expliquer que la reine soit alimentée par d’autres caté-
gories d’ouvrieres aux glandes hypopharyngiennes non encore turgescentes ou
ayant régressé ?

Les ouvrieres possedent, outre les glandes hypopharyngiennes, deux
autres paires de glandes bien présentes, les glandes mandibulaires et labiales.
Compte tenu que la glande mandibulaire est la seule paire de glandes repléte
chez les tres jeunes ouvricres (deés 1'age de 1 et de 2 jours ces glandes sont
pleines), et que celles-ci alimentent la reine de fagon non négligeable a partir du
deuxieme jour, force est de convenir que cette sécrétion sert aussi 2 1’alimenta-
tion de la reine. Etant donné que leur tube digestif est déja chargé de pollen
mais que celui de la reine n’en contient pas, on est donc obligé d’accepter I’idée
de ce role des glandes mandibulaires puisque les régurgitations du jabot marqué
au pollen paraissent exclues.

— Nos expériences montrent qu’a partir du 12¢ jour, lorsque les glandes
hypopharyngiennes régressent, les glandes labiales, elles, deviennent trés
turgescentes. Ces développements glandulaires sont donc successifs.
RuTz et al., (1976) ont montré que I'injection de doses élevées d’hor-
mone juvénile chez des ouvrieres adultes provoque une dégénérescence
des glandes hypopharyngiennes, et, selon HAYDAK (1957) et SIMPSON
(1960), la dégénérescence des glandes hypopharyngiennes et 1’augmen-
tation de I’activité des glandes postcérébrales sont paralléles : tout cela
est en accord avec nos résultats. La reine recevrait-elle des sécrétions
labiales 7 Que donnent les ouvrieres dgées de 15, 16, 17, 21 et 23 jours
que nous avons vu alimenter la reine au cours de nos observations ? Que
donnent aussi les abeilles agées de 18, 19, 20, 22, 24 et 25 jours que
nous avons suivies individuellement pendant 25 jours ?

La question est d’un grand intérét, car FOURNIER et al., (1983) ont mon-
tré¢ que la gelée royale, prélevée dans les cellules royales et destinée donc a
I"alimentation des larves de reines, contenait de I’hormone juvénile, concentrée
surtout dans les glandes labiales céphaliques des ouvriéres. Si la reine recoit
directement de la production des glandes labiales, I’hormone juvénile 1’aiderait
dans son ovogenese.

Ainsi la reine recevrait des ouvriéres les précurseurs de la phéromone
ODA contenus dans les glandes mandibulaires (PAIN, 1961a et b) et un supplé-
ment d’hormone juvénile provenant des glandes labiales. Vue ainsi, I’alimenta-
tion de la reine dépasse alors, et de loin, le simple stade de fourniture
énergétique.
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Toutefois, I’intervention directe des glandes labiales dans 1’alimentation
de la reine reste pour 1’heure une hypothese qu’il faudra vérifier.

Quoiqu’il en soit, ces observations apportent une précision supplémen-
taire au concept de la ruche vue comme un superorganisme.
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