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1.1 La structuration de la colonie

1.1.1 L’abeille, un insecte social

La socialité

Wilson (1975) définit une société comme un groupe d’individus organisés ap-
partenant a la méme espéce, grace & une communication inter-individuelle,

autour d’activités coopératives allant au-dela de l'activité sexuelle. Ainsi
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cette définition n’englobe pas les cas de grégarisme (banc de poissons, trou-

peau de bovidés, volée d’oiseaux, etc.).

Eusocialité. Il existe différents degrés d’organisation sociale, depuis les es-
péces ne présentant que quelques caractéres de socialité jusqu’aux sociétés a
la structuration la plus avancée du régne animal, les espéces eusociales, dont
les abeilles font partie. Les espéces eusociales présentent un soin coopératif
au couvain, un chevauchement des générations et une spécialisation de la re-
production limitée & quelques individus (Wilson 1971, Bourke 1997). Elles se
retrouvent essentiellement chez les insectes, méme si un degré d’organisation
sociale trés avancée a aussi été décrit chez quelques espéces de mammiféres
comme le rat taupe glabre Heterocephalus glaber (Sherman et al. 1991, Burda
et Kawalika 1993). Les insectes eusociaux les mieux connus appartiennent es-
sentiellement & deux ordres phylogénétiquement éloignés: les isoptéres et les
hyménoptéres. Alors que chez les isoptéres, seule la famille des termites est
sociale, de nombreuses familles d’hyménoptéres (fourmis, guépes, abeilles)
présentent des espéces sociales. Récemment, il a été proposé que quelques
sociétés d’homoptéres (Itd6 1989), de coléoptéres (Kent et Simpson 1992),
de thysanoptéres (Crespi 1992) et d’araignées (Vollrath 1986) pourraient ré-

pondre & certains critéres de 1’eusocialité.

Degrés de socialité chez les abeilles. Michener (1974) distingue diffé-
rents degrés de socialité chez les apoides. Les abeilles solitaires, comme par
exemple les Megachiles, construisent des nids individuels et stockent assez
de pollen et de nectar pour subvenir au bon développement de leur progé-
nitures. Elles ne sont aidées d’aucune autre abeille, et meurent avant que
leur descendance n’atteigne le stade adulte. Chez ces abeilles, il n’y a donc
pas de chevauchement des générations. Cependant, chez quelques espéces
comme les Xylocopes, la mére (fondatrice) s’occupe du nid et reste présente

quand sa progéniture émerge. Chez les espéces dites sub-sociales, le degré de
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socialisation est un peu plus élevé. Plusieurs fondatrices peuvent partager le
méme nid mais elles ne dépendent pas strictement les unes des autres car
elles peuvent survivre séparément (Michener 1968). Chez les insectes semi-
sociauz, les femelles fondatrices coopérent pour la construction des cellules et
il existe un systéme de castes et de division du travail (Michener et Kerfoot
1967).

Parmi les espéces d’apoides eusociales, on distingue deux grands groupes.
Le premier rassemble les apoides eusociales inférieures Michener (1974)
comme la plupart des bourdons, des Halictinae et des abeilles charpentiéres
qui vivent en petites colonies annuelles, généralement fondées par une seule
femelle. Cette reine effectue seule tous les travaux nécessaires a la fondation
de la colonie: construction du nid, butinage, stockage de nourriture, ponte,
élevage des larves. Plus tard, aprés ’émergence des abeilles filles, une vie
sociale se met en place. Le travail est réparti entre la fondatrice (reine) et
les ouvriéres. Le deuxiéme groupe est formé par les abeilles eusociales supé-
rieures, essentiellement les mélipones (ou abeilles sans dard) et les abeilles
du genre Apis (comme I'abeille domestique). Ainsi chez Apis mellifera L., la
colonie, fortement structurée, pérenne, est constituée d’une reine trés diffé-
rente des ouvriéres stériles dans sa morphologie, sa physiologie et son com-
portement. Les membres de la colonie sont interdépendants et ne peuvent
pas survivre s’ils sont isolés du reste du groupe. Les nouvelles colonies sont

établies de facon sociale, par fission, & partir d’un essaim.
Les castes

Chez 'abeille domestique Apis mellifera L., la structuration sociale de la
colonie repose sur une organisation en castes!'. On distingue deux castes : les

sexués (males et femelles) et les ouvriéres (femelles).

1. selon Wilson (1971), une caste est un groupe d’individus de morphologie identique ou
ayant le méme age, et qui accomplissent une tache spécifique, par exemple la reproduction.
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La caste des sexués. Elle assure la fonction de reproduction et regroupe
la reine et les méles. Le déterminisme de la caste est différent pour les fe-
melles et les males. Pour ces derniers, le déterminisme est génétique. En
effet, chez les hyménoptéres, la reine et les ouvriéres sont diploides (issues
d’ceufs fécondés) et les males sont haploides (issus d’ceufs non fécondés). On
pourrait donc penser que la reine controle la production de males dans la
colonie en choisissant de féconder ou non les ceufs qu’elle pond. En réalité,
le contréle du nombre de méales ne dépend pas uniquement de la reine. Tout
d’abord, le méale a besoin d’une cellule plus grande que celle des ouvriéres
pour pouvoir se développer. La reine ne dépose donc les ceufs méales que dans
les grandes cellules, généralement construites en périphérie des rayons. Or
les alvéoles sont construites par les ouvriéres qui déterminent par ce biais le
nombre de méles. D’autre part, les ouvriéres peuvent, dans certains cas, éli-
miner des ceufs méles en les mangeant (Ratnieks 1988, Oldroyd et Osborne
1999). A la différence des méles, le déterminisme de la caste chez les femelles
est lié au régime alimentaire. N'importe quelle larve issue d’un ceuf fécondé
peut étre élevée en reine, si elle est nourrie par les ouvriéres avec de la gelée
royale (Beetsma 1979, de Wilde et Beetsma 1982).

La reine est normalement le seul individu de la colonie a pondre. Elle ne
quitte le nid qu’a deux occasions, lors du vol nuptial au cours duquel elle est
fécondée, et lors de 'essaimage. Si la reine de la colonie meurt accidentelle-
ment ou si sa réserve de sperme dans la spermathéque s’épuise (généralement
au bout de trois a cinq ans), la colonie éléve une ou plusieurs nouvelles reines
a partir d’ceufs fécondés. Si la colonie ne dispose plus d’ceufs fécondés, aucune
reine ne pourra plus étre élevée.

Les quelques 300 méles en moyenne n’assurent aucune tache au sein de
la ruche, mis & part leur role dans la reproduction. Ils se nourrissent seuls,
exclusivement du miel stocké dans les rayons qui leur procure ’énergie né-

cessaire pour le vol de fécondation. Ils ne sont présents dans la colonie que
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durant la période ou les ressources alimentaires sont importantes. A la fin

de I’été, ils sont tués ou chassés de la colonie.

La caste des ouvriéres. C’est la caste la plus représentée de la colonie.
En été, une colonie d’abeilles est constituée de 30 000 a 60 000 ouvriéres,
auxquelles il faut ajouter 6 000 ceufs, 9 000 larves en phase de nourrissement,
et 20 000 larves en nymphose (couvain operculé). Les ouvriéres sont stériles.
Elles n’ont pas de réle dans la reproduction. En revanche, elles assurent
les fonctions d’entretien, d’approvisionnement en nourriture, de thermoré-
gulation et de défense de la colonie. Il est important de remarquer que les
ouvriéres n’ont pas toutes le méme niveau d’apparentement entre elles. En
effet, la reine stocke dans sa spermathéque le sperme de plusieurs maéles.
Les ouvriéres ont donc toutes la méme meére, mais peuvent avoir des péres
différents, jusqu’a plusieurs dizaines (Estoup et al. 1994). On parle alors de

fratrie pour décrire les ouvriéres issues de la méme lignée paternelle.

Sociobiologie et conflit de reproduction. La question de la stérilité
des ouvriéres a longtemps constitué un probléme important pour les biolo-
gistes. Darwin y voyait une objection "assez insurmontable pour renverser
[s]a théorie" de la sélection naturelle (1859, p.289). Le probléme de la non-
reproduction des ouvriéres a trouvé une résolution dans la théorie de la
sélection de parentéle ou kin selection (Hamilton 1964). Je ne m’attarderai
donc pas sur ce sujet, par ailleurs extrémement intéressant, qui joue un role
relativement mineur dans le contréle du butinage chez ’abeille. En résumé,
du fait de I’haplo-diploidie qui caractérise le systéme de reproduction des
hyménoptéres, les ouvriéres sont plus apparentées a leur sceurs (coefficient
de parenté r = 0.75) qu’a leurs filles (r = 0.5). Elles n’ont donc pas intérét
a se reproduire directement, mais plutot a élever les filles de la reine. Ce-
pendant la théorie de la sélection de parentéle ne fonctionne bien que dans

les cas de colonies monogynes (une reine) et monoandres (un seul méle a
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fécondé la reine). Plus le taux de polyandrie est élevé, moins cette théorie,
dans la formulation de Hamilton, est & méme d’expliquer les cas de stérilité
des ouvriéres (Beekman et Ratnieks 2003).

En outre, d'importants conflits entre la reine et les ouvriéres ont été dé-
crits en ce qui concerne la production de méles. Les ouvriéres d’abeilles sont
incapables de s’accoupler et ne possédent pas de spermathéque fonctionnelle.
En revanche, quand la reine meurt par exemple, elles peuvent développer leur
ovaires et pondre des ceufs non fécondés qui donneront naissance & des méles.
Or une ouvriére est plus apparentée a son fils (r = 0.5) qu’au fils de sa sceur
(r = 0.375) ou de la reine (r = 0.25). Les ouvriéres devraient donc préférer
pondre des ceufs méles plutét que d’élever les fils de la reine. On s’attend &
voir apparaitre des comportements de tricheuses, des ouvriéres qui pondent
des ceufs males (Ratnieks 1988, Ratnieks et Reeve 1992). Et en effet, un tel
comportement de ponte de la part des ouvriéres, méme en présence de la
reine, a été décrit chez l’abeille puisque jusqu’a 10 % des ouvriéres d’une
colonie peuvent présenter des signes de développement ovarien (Jay 1968).
Cependant, les ceufs d’ouvriéres arrivent rarement & maturité. En effet, une
autre prédiction théorique est que les ouvriéres devraient essayer de limiter
le comportement "tricheuse" des autres membres de la colonie, dans la me-
sure otl, en moyenne, elles sont plus apparentées aux ceufs de la reine qu’aux
oeufs de 'une de leurs demi-soeurs (r = 0.125). Ce comportement existe et
est appelé police des ouvriéres ou worker policing (Ratnieks et Visscher
1989, Visscher 1996). La question des conflits de reproduction chez I’abeille
constitue un sujet de recherche extrémement actif depuis quelques années et
il a donné lieu a une littérature trés étendue que nous ne détaillerons pas ici

(voir la revue de Beekman et al. 2003).
1.1.2 Polyéthisme

Le partage des taches au sein de la colonie ne se limite pas seulement a

la reproduction. Toutes les fonctions a I’exception de la reproduction sont
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remplies par les ouvriéres. Cependant, la réponse a4 un besoin de la colonie
nécessite souvent la réalisation de plusieurs taches de maniére simultanée.
L’approvisionnement en nourriture, par exemple, est une activité complexe.
Pour assurer une collecte de nectar plus efficace, les abeilles impliquées dans
le butinage se répartissent en deux groupes, les butineuses s.s. et les dé-
chargeuses. Les butineuses effectuent les allers et retours entre les fleurs et
la colonie. Elles transmettent leur nectar aux déchargeuses (food-storers)
qui assurent son stockage dans les rayons. De plus, certaines butineuses se
chargent de recruter les ouvriéres inactives en leur indiquant la position des
sources les plus profitables. Cette spécialisation permet une simultanéité des
taches, et rend ces derniéres plus efficaces que si elles étaient accomplies de
maniére séquentielle par des individus non spécialisés (Seeley et Tovey 1994,
Karsai et Wenzel 1998, Sendova-Franks et Franks 1999). Ces mémes idées se
retrouvent dans 'organisation du travail selon les principes du Taylorisme,
et du travail & la chaine. Cette division du travail a permis d’accroitre 1’ef-
ficacité collective et donc la valeur sélective des sociétés d’insectes, ce qui a
contribué a leur succes évolutif (Wilson 1990). Certains auteurs vont encore
plus loin, n’hésitant pas & voir une transition évolutive majeure dans 1’ap-
parition de ces groupes coopératifs organisés (Maynard Smith et Szathmary
1995).

Chez les insectes sociaux, la division des taches s’appuie souvent sur un
polymorphisme des membres d’une colonie, avec par exemple des "soldats"
(ou majors) de grande taille et des ouvriers (ou minors) parfois nettement
plus petits. Une telle répartition du travail existe ainsi chez quelques es-
péces de fourmis et chez presque toutes les espéces de termites (Oster et
Wilson 1978, Noirot 1989). Chez les abeilles, les ouvriéres sont morphologi-
quement semblables. Les différences allométriques sont négligeables et leur
poids varie peu. Malgré cela, une ouvriére accomplira au cours de sa vie

une grande diversité de taches, ce qui implique une plasticité comportemen-
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tale particuliérement marquée. Cette forme de division du travail est appelée

polyéthisme.
Différentes taches

Polyéthisme d’age. La distribution des ouvriéres parmi les différentes
taches n’est pas aléatoire (Fig. 1.1). Chez l'abeille, le premier mécanisme
de régulation du polyéthisme a avoir été décrit dans la littérature est lié a
I'age des ouvriéres (pour une revue historique sur le polyéthisme d’age, voir
Laloi 1999). Il s’agit d’un des mécanismes les plus répandus chez les insectes
sociaux (Robinson 1992).

Au cours de leur vie adulte, les ouvriéres réalisent d’abord des activités
a 'intérieur du nid avant de passer a des taches & I'extérieur de la ruche. Les
jeunes abeilles commencent par préparer les cellules pour que la reine puisse
y pondre, et par déblayer les résidus de cire ou de pollen et les cadavres
(Visscher 1983). L’activité majeure associée aux soins du couvain est le nur-
sing, au cours duquel les nourrices (qui ont des glandes hypopharyngiennes
et mandibulaires bien développées) assurent l’alimentation du couvain. Une
méme larve est nourrie par plusieurs ouvriéres et les larves sont inspectées
plus fréquemment qu’elles ne sont nourries (Lindauer 1952). De plus, les
jeunes ouvriéres s’occupent de la reine. Un cercle d’une dizaine d’abeilles
(la cour), dont la rotation est fréquente, est généralement formé autour de
la reine. Durant cette visite qui dure généralement moins d’une minute Al-
len (1960), les ouvriéres sont en contact avec la reine qu’elles léchent, et
qu’elles nourrissent. La cour est ainsi le lieu d’'une communication phéromo-
nale importante entre la reine et les jeunes ouvriéres de la cour. Ces derniéres
transmettront par trophallaxie les phéromones royales & toute la colonie. Les
abeilles plus dgées possédent des glandes ciriéres bien développées et parti-
cipent a l’operculation des cellules du couvain et a la construction des rayons.

Les ouvriéres effectuent ensuite des taches en périphérie du nid comme la

réception, la manipulation et le stockage du nectar ramené a la colonie par
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Fic. 1.1 — Le polyéthisme d’dge (adapté d’aprés Seeley 1982). En abscisse,
l’dge de louvriére. En ordonnée, la probabilité d’effectuer une tiache a un dge
donné. Plus l'abeille vieillit, plus elle augmente la fréquence des tdches en
périphérie du nid, puis a l'extérieur de la ruche.
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les butineuses. En effet, le nectar, dont la teneur en eau est trop importante,
n’est pas stocké tel quel dans les rayons. Il est transmis par la butineuse
a la déchargeuse, qui se dirige ensuite vers une partie non encombrée du
nid. Cette derniére déploie et replie alors plusieurs fois ses piéces buccales,
exposant le nectar & ’air et permettant ainsi I’évaporation d’une partie de
I’eau qu’il contient. Aprés cette opération qui peut durer vingt minutes, elle
dépose le nectar partiellement évaporé dans une cellule, ou ’asséchement
est poursuivi par les abeilles ventileuses jusqu’a ce que '’humidité relative
du nectar soit inférieure a 18 % (Winston 1987). Enfin, les ouvriéres les
plus agées effectuent les taches a I'extérieur du nid: la défense de la colonie
(Moore et al. 1987, Breed et al. 1990, Giray et al. 2000), et le butinage. Nous
discuterons plus loin dans le manuscrit (section 1.3.3, page 68) des raisons
qui justifient que la collecte de nourriture soit assurée par les abeilles les plus

agées.

Les abeilles inactives. Les ouvriéres passent la plus grande partie de
leur temps & patrouiller dans les rayons ou a ne "rien faire" (Lindauer 1952,
Kolmes 1985). Ces phases d’inactivité sont nécessaires au repos musculaire
des ouvriéres. En outre, il semble que les abeilles passent par un état phy-
siologique similaire au sommeil chez les mammiféres (Kaiser 1988) qui peut
durer plusieurs heures, majoritairement la nuit Sauer et al. (2003). Ces au-
teurs décrivent un état "actif", avec des périodes de mouvements antennaires
séparées par des phases d’immobilité.

Mais I'inactivité apparente des ouvriéres joue aussi probablement un role
dans la flexibilité du polyéthisme. D’une part, les ouvriéres peuvent recevoir
des informations sur I'état de la colonie tout en patrouillant. D’autre part,
les ouvriéres inactives constituent un groupe de réserve qui peut réagir aux
brusques besoins de la colonie comme, par exemple, la découverte d’une
nouvelle source de nectar. Ainsi, une étude théorique de Anderson (2001)

a montré la valeur adaptative d’une proportion de butineuses inactives au
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sein de la colonie. Le cotit du vol d’exploration des scouts est trés élevé
en regard du colt du métabolisme basal d’une ouvriére inactive. En cas de
faible production de nectar dans ’environnement, il est moins cotiteux pour
la colonie d’avoir des abeilles qui attendent des informations sur I’existence
de sources de nectar profitables que d’investir un effort important dans la

recherche de nourriture.

Super-organisme? Les capacités d’homéostasie de la colonie sont remar-
quables. Prenons ’exemple de la thermorégulation qui est le résultat d’une
activité trés structurée (Southwick et Mugaas 1971, Heinrich 1979b, 1981).
En été, le centre de la ruche est maintenu a 36 °C. En hiver, les abeilles
se regroupent et forment un essaim compact dans la ruche. Au cceur de
celui-ci, la température ne tombe généralement pas en dessous de 25 °C. En
revanche, a sa périphérie, la température n’est guére plus élevée que celle de
I’air ambiant de la ruche. Celui-ci est toutefois nettement plus chaud que ’air
extérieur. L’observation de telles propriétés d’organisation et de régulation
ont conduit certains auteurs a utiliser I'image du super-organisme (Whee-
ler 1928, Southwick 1983, Seeley 1989, 1997, Moritz et Southwick 1992). Ils
ont développé des analogies entre le fonctionnement d’un organisme avec de
nombreux organes assurant les grandes fonctions vitales (respiration, excré-
tion, thermorégulation, reproduction, défense immunitaire etc.) et la société
d’abeilles ot chaque individu correspondrait & une cellule d’un organisme.
Ces individus seraient regroupés en tiches comme un corps serait divisé en
organes et I’ensemble fonctionnerait comme un tout harmonieux.
Cependant 'analogie du super-organisme est fausse ou du moins cri-
tiquable a de nombreux égards. Tout d’abord, elle laisse entendre que la
régulation des taches (les "organes") est centralisée (par un "systéme ner-
veux central"). Or le fonctionnement des colonies d’insectes sociaux repose
souvent sur un contrdle décentralisé (Camazine et al. 2001, Seeley 2002). Si

nous poursuivons ’exemple de la thermorégulation, Heinrich (1981) a mon-
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tré que le controle de la température de la colonie d’abeilles ne repose ni sur
la régulation par la reine, ni sur un groupe d’individus chargés de patrouiller
dans la ruche et de centraliser 'information sur ’état du systéme. De méme,
il a montré qu’il n’existait pas de communication vibratoire (sons, danses,
etc.) ou chimique (phéromones, dioxyde de carbone, etc.) qui permettrait a
une minorité d’individus de centraliser et signaler un déséquilibre de tempé-
rature. Au contraire, des travaux théoriques (Myerscough 1993, Watmough
et Camazine 1995) ont montré que la thermorégulation chez 'abeille était le
résultat d’un processus auto-organisé reposant sur une multitude d’interac-
tions entre les individus de I’essaim (voir la revue dans Camazine et al. 2001,
chap. 15).

Une autre critique de I'image du super-organisme pour décrire le fonction-
nement des colonies d’abeilles vient du fait que ces sociétés ne fonctionnent
pas comme un groupe harmonieux. Comme nous l'avons mentionné plus
haut (section 1.1.1, page 6), il existe de nombreux conflits d’intérét entre les
membres de la colonie. Certains auteurs n’hésitent pas a parler de guerre des
sex-ratios (Keller et Reeve 1999) ou d’anarchie au sein de la colonie (Oldroyd
et al. 1994). Enfin, les partisans de I'image du super-organisme (Moritz et
Southwick 1992, Seeley 1997) se sont souvent risqués a voir dans ces socié-
tés d’insectes un cas de sélection de groupe, concept qui avait été fortement
remis en cause par les travaux de Hamilton (1964) et les avancées de la so-
ciobiologie (Wilson 1975). Ainsi, Dugatkin et Reeve (1994) ont montré qu’un
probléme de sélection & I’échelle de la colonie pouvait toujours étre ramené

& un probléme de sélection de parentéle.
Régulation du polyéthisme

Le polyéthisme d’age n’est bien stir pas un schéma rigide. En effet, il existe
une flexibilité individuelle importante quant aux ages auxquels sont effec-
tués les différentes taches (Rosch 1925). Ces ages se chevauchent largement

(Sakagami 1953). A un age donné, une méme ouvriére peut effectuer plu-
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sieurs taches (Lindauer 1952). De plus, des retours a des taches antérieures
(Rosch 1930, Milojévic 1940), des phénomeénes de fixation comportementale
(Winston et Punnett 1982) ou d’omission de certaines taches ont également
été décrits (Nelson 1927). Le polyéthisme d’age est donc plutoét un patron
général de I'organisation de la division du travail chez ’abeille.

La division du travail est controlée par différents facteurs internes (caste,
age, physiologie, seuil de réponse, déterminisme génétique, etc.) ou externes
(environnement, interactions sociales, etc.) qui interviennent a des échelles
de temps différentes (régulation a court, moyen ou long terme). Le probléme
de la régulation de la division du travail est extrémement riche et complexe.
Il constitue un champ & part entiére dans 1’étude des insectes sociaux et a
déja donné lieu & de nombreux articles de revue (voir par exemple Gordon
1996, Ratnieks et Anderson 1999a, Anderson et McShea 2001, Beshers et
Fewell 2001, Robinson 2002). Je me contenterai ici de résumer les grandes
directions explorées pour expliquer la régulation du polyéthisme. Aucun des
mécanismes présentés ci-dessous n’est exclusif. Bien au contraire, ils sont tous

interdépendants, méme s’ils agissent & des échelles parfois trés différentes.

Déterminisme génétique. Comme nous l'avons vu précédemment (sec-
tion 1.1.1, page 5), la polyandrie est trés élevée chez les abeilles (Estoup
et al. 1994) et la colonie est constituée de plusieurs sous-familles ou fratries
qui coexistent simultanément. Le fait que des abeilles soient issues de péres
différents pourrait expliquer des différences de probabilité d’effectuer cer-
taines taches. Par exemple, en ce qui concerne le butinage, il a été montré
que le génotype des ouvriéres affecte ’age auquel elles commencent & butiner
(Kolmes et al. 1989, Giray et Robinson 1994, Brillet et al. 2002), leur perfor-
mance d’apprentissage (Scheiner et al. 2001), leur métabolisme lors du vol
(Harrison et Fewell 2002), leur propension a collecter du pollen ou du nectar
(Mackensen et Nye 1969, Robinson et Page 1989, Calderone et Page 1988,
Oldroyd et al. 1993) ou leur probabilité de recruter (Oldroyd et al. 1993,
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Dreller 1998, Arnold et al. 2002). Hunt et Page (1995) ont identifié une ré-
gion du génome par QTL (quantitative trait loci) qui interviendrait dans les
préférences de 'abeille pour des solutions de différentes concentrations en
sucre. Et Page et al. (1998) ont démontré l'existence de différences géno-
typiques chez l'abeille dans les préférences entre des nectars plus ou moins
concentrés et sur la spécialisation entre récolteuses de pollen et récolteuses

de liquides (eau ou nectar).

Seuils de réponse. Le concept du seuil de réponse a été proposé pour
expliquer la division du travail chez les insectes sociaux (Bonabeau et al.
1996, Beshers et al. 1999, Bonabeau et Theraulaz 1999). Les individus ont
un seuil de réponse interne a une demande de travail. Si le stimulus occa-
sionné par la demande de travail est plus élevé que son seuil de réponse, alors
I’abeille a une forte probabilité d’effectuer la tache requise. De tels exemples
de comportements ont déja été décrits dans la littérature (Bonabeau et The-
raulaz 1999, Beshers et Fewell 2001). Le seuil de réponse peut bien sir étre
fixé génétiquement, mais il peut aussi dépendre de 'expérience de ’abeille
et évoluer au fur et & mesure des renforcements, i.e. du nombre de fois oul
Iindividus effectue une tache. On parle alors de seuil de réponse renforcé

(Theraulaz et al. 1998, Gautrais et al. 2002).

Facteurs physiologiques. La masse corporelle et le métabolisme du vol
influencent les taches effectuées par les ouvriéres (Harrison 1986, Winston
1987). De méme, il existe un lien entre 'activité sécrétrice des glandes man-
dibulaires et hypopharyngiennes et les taches qu’accomplissent les ouvriéres
(King 1933, Shearer et Boch 1965). Ces corrélations ne sont pas, bien sir,
des liens de cause a effet. Est-ce que 'abeille est butineuse parce sa phy-
siologie musculaire change ou bien, au contraire, sa physiologie musculaire
change-t-elle parce qu’elle devient butineuse?

Toutefois, il semble bien que quelques molécules sont impliquées dans le
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controle du polyéthisme. Ainsi, la concentration de I’hormone juvénile (JH,
produite par les corpora allata) dans ’hémolymphe ou d’octopamine dans
les lobes antennaires influence la vitesse de transition entre les activités a
I'intérieur de la ruche et les taches de butinage (Robinson 1987, Huang et al.
1994, Schulz et Robinson 2001). Afin d’articuler ces aspects physiologiques,
Huang et Robinson (1992) ont proposé un modéle de régulation de la division
du travail par un systéme de type activateur-inhibiteur. L’hormone juvénile
activerait le développement comportemental des ouvriéres, alors qu’un inhi-
biteur le ralentirait. La nature de cet inhibiteur demeure encore inconnue,
mais des travaux récents non encore publiés (Leoncini 2002) semblent mon-
trer que 'oléate d’éthyle, présent majoritairement dans I’abdomen des buti-
neuses, serait un bon candidat pour expliquer I'inhibition du développement

des jeunes ouvriéres par les butineuses.

Facteurs externes. Un grand nombre d’individus change de taches cons-
tamment et, parfois, trés rapidement (Cartar 1992, Gordon 1994). La division
du travail se fait de maniére dynamique, en fonction des contraintes sociales
et environnementales. La saison, les conditions climatiques et la disponibi-
lité en ressource jouent un role évident sur la division du travail (Winston
1987). Ainsi, en cas de miellée importante, des abeilles occupées a une autre
tache réagissent rapidement et commencent & collecter le nectar. La motiva-
tion & butiner d’une abeille dépend, en outre, de I'état des réserves dans la
colonie (Rinderer et Hagstad 1984, Fewell et Page 1993, Schulz et al. 1998).
De plus, si on diminue expérimentalement le nombre de butineuses ou de
jeunes abeilles, les ouvriéres passent plus précocement a l’état de butineuses
(Winston et Fergusson 1985, Kolmes et al. 1989, Naumann et Winston 1990).
Seeley (1998) donne une revue détaillée des indices qui peuvent étre utilisés
par les ouvriéres pour évaluer les besoins de la colonie et qui influencent leur
probabilité d’effectuer une tache. Ainsi, une large part du flux d’informations

entre les membres d’une colonie parvient indirectement (par l'intermédiaire
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d’éléments de ’environnement commun la structure incompléte des cellules
de cire, la température de la ruche, etc.) plutdt que directement d’une abeille
a l'autre.

Les ouvriéres ne sont pas omniscientes. Elles ne patrouillent pas en per-
manence dans la colonie et dans ’environnement de la ruche pour faire un
bilan des réserves disponibles dans les rayons, des besoins de la colonie et
de la production de nectar ou de pollen. Une colonie de 60 000 abeilles est
confrontée au probléme de la répartition de ses membres en fonction de ses
besoins. Il s’agit d’un probléme trop complexe pour étre résolu par chaque
ouvriére individuellement. Les ouvriéres peuvent, bien str, intégrer certaines
informations & partir d’indices partiels. Mais c’est surtout la multitude d’in-
teractions entres les membres de la colonie qui leur permet de coordonner
leurs activités de maniére décentralisée (Camazine et al. 2001). Ces interac-
tions reposent majoritairement sur une intense communication sociale, sujet

que nous allons détailler dans la section suivante.

1.2 La communication sociale

La communication est I’émission par un individu d’un stimulus qui provoque
une réaction chez un autre individu, la réaction étant bénéfique pour celui qui
émet le stimulus, ou pour celui qui le regoit (Wilson 1971). La communication
peut ainsi avoir lieu entre des individus d’espéces différentes. Chez 'abeille,
le terme de communication sociale fait référence aux échanges de signaux
entre individus d’une méme colonie. On distingue classiquement deux modes
de communication, I'un reposant sur les signaux chimiques (les phéromones),
Pautre sur les signaux vibratoires (les danses, les émissions sonores). On peut
aussi considérer qu'un troisiéme mode de communication entre individus a

lieu lors des interactions trophallactiques.
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1.2.1 La communication chimique

Les abeilles sont capables d’apprendre les odeurs florales complexes (Laloi
et al. 1999) et de s’orienter par rapport a ces indices olfactifs (Wilson 1971).
De plus, les ouvriéres qui travaillent sur les mémes espéces florales se recon-
naissent & l'intérieur de la ruche grace aux odeurs florales véhiculées sur leur
cuticule cireuse (von Frisch 1923, 1967a, Ribbands 1955, Gil et Farina 2003).
C’est pourquoi certains auteurs évoquent la possibilité que les butineuses re-
crutent les abeilles inactives et leurs communiquent I'existence d’une source
de nectar par le simple moyen des odeurs qu’elles véhiculent (Wenner et al.
1969, Wenner et Wells 1990). Mais il s’agit d’un cas de communication chi-
mique extrémement primitif et qui n’est pas modulable.

La communication chimique chez ’abeille repose, essentiellement sur les
signaux phéromonaux. Les phéromones sont des substances exocrines émises
par un individu induisant une réaction comportementale (phéromones inci-
tatrices ou primer) ou modifiant la physiologie d’un congénére (phéromones
modificatrices ou releaser). La sensibilité d’une ouvriére aux phéromones
est variable en fonction de son état physiologique et de son dge. Ainsi, les
ouvriéres de quelques jours ont une faible réaction comportementale ou neu-
rophysiologique aux phéromones d’alarme et aux odeurs produites par la
reine, mais de fortes réactions sont visibles chez des ouvriéres plus agées
(Winston 1987).

Du fait de la diversité des activités sociales chez 'abeille, le répertoire
des signaux phéromonaux est particuliérement riche. Les glandes produc-
trices des phéromones sont nombreuses: mandibulaires, tarsales, tergales,
de Koschevnikov etc. (Fig. 1.2). De nature chimique souvent complexe, ces
phéromones peuvent comporter plusieurs dizaines de composés. Pour rendre
compte de la diversité de la communication chimique chez ’abeille, on pour-
rait classer les phéromones d’aprés les glandes qui les sécrétent (Fig. 1.2),

leur composition chimique, ou les individus qui les produisent (la reine, les
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males, les ouvriéres adultes, le couvain). Ainsi, la reine assure un controle trés
puissant sur les ouvriéres, et ses signaux jouent souvent un réle inhibiteur
(du développement ovarien, de l'essaimage, etc.). Au contraire, les phéro-
mones produites par les ouvriéres sont surtout incitatrices et agissent lors de
l'orientation et de la défense. J’ai choisi ici de présenter la communication

chimique en regroupant les signaux suivant leur réle social.
Phéromones impliquées dans le butinage

Marquage attractif. Un marquage attractif existe chez les abeilles car
24 h aprés une premiére visite, certaines fleurs déja butinées sont plus fré-
quemment visitées que les autres (Stout et Goulson 2001). La phéromone de

Nasonov est sécrétée par une glande située au niveau de la membrane inter-

Fic. 1.2 — Coupe schématique d’une abeille avec situation des différentes
glandes exocrines. 1 glande mandibulaire (phéromone de cour, ph. sexuelle,
ph. d’alarme, ph. d’orientation), 2 gl. hypopharyngienne (aliment des larves),
3-4 gl. labiale (production d’enzymes digestives), 5 gl. pharyngienne, 6 gl.
ciriere (production de cire), T-8 gl. a poison (sécrétion du venin), 9 gl. de
Dufour (phéromone de marquage des ceufs), 10 gl. de Koschewnikov (phéro-
mone de cour, ph. sexuelle, ph. de stress, ph. d’alarme), 11 gl. de Nasanov
(phéromone de marquage, ph d’orientation), 12 gl. tarsale (phéromone de
cour, ph. d’orientation), 13 gl. tergales (phéromone de cour, ph. sexuelle).
T tarses, Md mandibules, Td Tube digestif, R ampoule rectale, A aiguillon,
O owviducte (Brossut 1996, adapté d’aprés Michener 1974).
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segmentaire, entre le sixiéme et le septiéme segment abdominal des ouvriéres
(glandes 11, Fig. 1.2), et dont les méles et la reine sont dépourvus (Ribbands
1955). Les composés prépondérants de cette phéromone sont essentiellement
des terpénoides volatils, géraniol, acide géranique et citral (Boch et Shearer
1962, Cassier et Lensky 1994). Les ouvriéres nouvellement nées produisent
trés peu de phéromone de Nasonov, mais les quantités augmentent rapide-
ment avec I’age, avec un maximum de production lorsque I'abeille a 28 jours,
ce qui coincide avec son activité de butinage. Il est possible d’estimer, sur le
terrain, I'intensité du marquage a partir du comptage des abeilles présentant
leur glande de Nasanov. L’exposition de la glande de Nasanov par une buti-
neuse a lieu au cours d’'une posture stéréotypée: ’abeille étire son abdomen
et exhibe les glandes de Nasanov (von Frisch 1967a, p. 50).

La phéromone de Nasanov permet aux butineuses de s’orienter vers une
source de nourriture de bonne profitabilité et stimule leur atterrissage sur la
fleur (Free 1987). Cette communication chimique est modulée en fonction de
la profitabilité de la source de nectar. La durée d’exposition de la glande de
Nasanov est d’autant plus longue que la concentration ou le flux de nectar a
la source sont élevés (Nunez 1971, Fernandez et Farina 2001, Fernandez et al.
2003). Ainsi, les butineuses peuvent signaler une source de bonne qualité en
exposant leur glande de Nasanov pendant plus de trente secondes (Pflumm
1969, Fernandez et Farina 2001). Enfin, signalons que les phéromones de
Nasanov sont aussi utilisées lors de la collecte de '’eau en été quand les
besoins de la colonie sont importants (Free et Williams 1970).

De plus, d’autres phéromones attractives sont connues. Les phéromones
tarsales (foot print pheromone) laissées par une butineuse sur les fleurs
(Williams et al. 1981, Schmitt et Bertsch 1990, Schmitt et al. 1991), la 2-
heptanone sécrétée par les glandes mandibulaires (Cassier et Lensky 1992)
ou le (Z)-11-eicosen-1-ol de la glande a venin (Free et al. 1982) pourraient

constituer un signal attractif a ’égard des autres butineuses.
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Marquage répulsif. De nombreuses espéces d’apoides sont capables de
reconnaitre et d’éviter les fleurs récemment visitées. Ce marquage leur évite
de revenir sur une fleur peu profitable et limite les cotlits en énergie et en
temps associés a la visite de cette fleur. Cette capacité a été décrite chez
I'abeille Apis mellifera (Ntuniez 1967, Corbet et al. 1984, Free et Williams
1983, Giurfa et Nunez 1992b, Williams 1998), chez différentes espéces de
bourdons (Kato 1988, Goulson et al. 1998, Stout et al. 1998, Williams 1998)
ou d’abeilles solitaires (Gilbert et al. 2001, Goulson et al. 2001), ainsi que
chez les mélipones, les "abeilles sans dard" (Goulson et al. 2001). Outre I'évi-
tement des fleurs marquées par la 2-heptanone sécrétée par les glandes man-
dibulaires (Simpson 1966, Ferguson et Free 1979), les butineuses réagissent
aux phéromones tarsales (footprint pheromones) qui sont déposées sur la co-
rolle des fleurs. Ces composés phéromonaux ont été identifiés et synthétisés.
Des études comparées avec butineuses non marquantes (suite a lavage des
tarses), et marquages artificiels par des composés phéromonaux de syntheése
ont clairement montré I'importance de la communication chimique entre les
butineuses pour le choix de la fleur (Stout et al. 1998, Goulson et al. 2001).
Cependant, comme nous le verrons dans la suite du manuscrit (section 1.3.5,
page 80), ces signaux chimiques sont interprétés de maniére variable par la
butineuse qui modifie sa stratégie de butinage en fonction des conditions en-
vironnementales (variété florale, abondance des ressources, compétition entre
les butineuses, etc.).

Remarquons que cette forme de communication est plastique. Au cours
d’un cycle de butinage, une abeille peut visiter jusqu’a 1400 fleurs (Rib-
bands 1949, Winston 1987). Le marquage a chaque visite d’une fleur, aussi
peu cotliteux soit-il, est alors peu probable. Si I'abeille est capable d’utiliser
d’autres indices pour déterminer la profitabilité de la source, le marquage
phéromonale systématique n’est plus nécessaire. Ainsi, il a été montré que

le choix du marquage répulsif dépend de la facilité & discriminer visuelle-
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ment les fleurs déja visitées. Plus les fleurs profitables et celles qui ne le sont
plus sont proches visuellement, plus le marquage olfactif répulsif est fréquent

(Giurfa et al. 1994).
Phéromones de cohésion sociale

Orientation vers la colonie. Les phéromones de Nasanov et les phéro-
mones tarsales, qui servent dans le marquage attractif des fleurs, sont aussi
utilisées a l'entrée de la ruche pour guider les butineuses vers le nid (Butler
et al. 1969, Williams et al. 1981), ce que les apiculteurs nomment "battre
le rappel". Les phéromones de Nasanov jouent également un réle important
pendant l’essaimage lors de la mise en grappe aprés la sortie de I'essaim et
lors de l'orientation vers le nouveau site (Free 1987, Schmidt 1999). Elles

agissent en synergie avec les phéromones produites par la reine.

Phéromones de cour. Les jeunes ouvriéres présentent une sensibilité par-
ticuliére aux phéromones de cour (Pham et al. 1982). Elles forment autour
de la reine une structure caractéristique, la cour (Allen 1960). Elles restent
plusieurs minutes en contact antennaire avec la reine qu’elles léchent et nour-
rissent. Les phéromones royales issues des glandes mandibulaires (Slessor
et al. 1988, Naumann 1991), des glandes tergales (Wossler et Crewe 1999b),
des glandes de Koschewnikov (De Hazan et al. 1989, Cassier et al. 1990)
et les phéromones sécrétées au niveau de la téte de la reine (Pankiw et al.
1995) interviennent dans l'organisation et le maintient de cette cour. Les
sécrétions des glandes mandibulaires attirent les ouvriéres & distance. Puis,
les sécrétions des glandes tergales maintiennent et stabilisent les ouvriéres
autour de la reine (Velthuis 1972). Les glandes tergales de la reine sécrétent
des hydrocarbures peu volatils qui ne sont actifs que lorsqu’il y a contact

entre la reine et les chémorécepteurs des ouvriéres (Smith et al. 1993).
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Inhibition de I’essaimage. Quand la colonie est en phase de croissance,
les ouvriéres ne se préparent pas a l'essaimage et n’élévent pas de nouvelle
reine. C’est la reine qui est responsable de cette inhibition. Cependant, sa
production de phéromone ne varie pas, que ce soit avant ou aprés ’essai-
mage (Seeley et Fell 1981). Lensky et Slabezki (1981) ont pu montrer que
I’inhibition de la construction des cellules royales dépend de composés peu
volatils issus des glandes tarsales. En dehors de la saison d’essaimage, il est
possible d’induire la construction des cellules royales en augmentant la den-
sité des ouvriéres, ce qui restreint les déplacements de la reine et le dépot
des sécrétions tarsales a la périphérie des rayons. De méme, la distribution
des phéromones change en fonction du nombre d’abeilles dans la colonie.
Ainsi le 9-ODA (produit par les glandes mandibulaires de la reine) suivi par
marquage radioactif, est retrouvé sur le corps de 90 % des ouvriéres dans une
colonie normale, contre moins de 45 %, dans le cas d’unecolonie surpeuplée.
L’encombrement diminue la fréquence de contact entre les ouvriéres et la
reine (Naumann et al. 1993). Cet exemple de communication chimique est
intéressant car un seul individu semble étre responsable de 'inhibition du
reste de la colonie. Cela pourrait faire penser & un controle centralisé. Mais
en réalité, la reine ne module pas le signal en fonction des besoins. La fin de
I'inhibition est plutét une conséquence de 'augmentation de la taille de la

colonie.

Soin au couvain. La reconnaissance des différents types de couvain est
indispensable pour permettre un soin et un nourrissement adapté. Les phé-
romones du couvain sont constituées de dix esters méthyliques et éthyliques.
La quantité et la qualité de ces esters constituent un signal chimique ca-
ractéristique de ’age, de la caste et du sexe des larves. Ils stimulent le dé-
veloppement des glandes hypopharyngiennes des nourrices, qui produisent
une grande partie des protéines contenues dans ’alimentation larvaire. Les

phéromones du couvain sont aussi impliquées dans la stimulation de ’oper-
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culation des cellules par les ouvriéres (Le Conte et al. 1990, 1995). Enfin, le
couvain a un effet sur le développement des ouvriéres adultes et stimule de
fagon importante les activités de récolte de la colonie, en particulier celles du
pollen, aliment riche en protéines destiné au nourrissement des larves (Free

1987).
Phéromones sexuelles

Inhibition du développement ovarien des ouvriéres. Les phéromones
du couvain et des glandes mandibulaires et tergales de la reine inhibent le
développement ovarien des ouvriéres (Pettis et al. 1997, Wossler et Crewe
1999a). D’autre part, les phéromones sécrétées par la glande de Dufour de la
reine lui permettent de marquer ses ceufs (Ratnieks 1995). Ainsi, ces derniers
sont reconnus comme ceux de la reine et non pas ceux d’une autre abeille.
Ils ne sont donc pas mangés par les ouvriéres lors de leur activité de policing

(cf. section 1.1.1, page 6).

Phéromones d’attraction sexuelle. Le vol nuptial de la reine est une
des étapes les plus dangereuses de son cycle de vie. La fécondation a lieu en
vol & plusieurs métres du sol. Les males doivent donc rapidement localiser
la reine. Ainsi, ils sont attirés par les sécrétions des glandes mandibulaires
(9-ODA) a une distance pouvant aller jusqu’a 400 m (Loper et al. 1993). A
courte distance (moins de 30 cm), les sécrétions des glandes tergales main-
tiennent les méles a proximité de la reine et augmentent leur activité copu-
latoire (Renner et Vierling 1977). De méme, des phéromones attractives sont
libérées par les glandes de Koschewnikov, avant 1’accouplement, lorsque la
chambre de I'aiguillon ou se trouve les organes génitaux est ouverte (Butler

et Simpson 1965).
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Phéromones de défense

Recrutement pour la défense. Les ouvriéres produisent de nombreuses
phéromones utilisées pour I’alarme et la défense de la colonie (Mauchamp et
Grandperrin 1982, Allen et al. 1987). Deux substances majoritaires agissent
en synergie pour déclencher le comportement de défense. La 2-heptanone
est produite par les glandes mandibulaires des ouvriéres. Elle apparait dés
I’émergence de Pabeille (0,17 pl par abeille) mais sa concentration augmente
peu tant que les activités des ouvriéres restent confinées dans la ruche. En
revanche, elle croit rapidement & partir du stade de gardienne (2 pl par
abeille) et atteint une valeur maximale chez les butineuses (7 ul par abeille)
(Lensky et Cassier 1995). Par ailleurs, I'acétate d’isoamyl (que 'on retrouve
dans ’aréme de banane) est produit par des glandes de Koschewnikov (Boch
et al. 1962). Cette phéromone apparait chez l'ouvriére dés 1'age de 3 jours
et atteint un maximum de concentration au stade de gardienne ou au début
des activités de butinage.

Ces phéromones d’alarme augmentent le seuil de sensibilité de la réaction
d’attaque a travers l'activation du systéme opiacé (Nunez et al. 1998). Elles
sont libérées par les gardiennes en réponse a une perturbation de la colonie.
La gardienne effectue une course rapide vers l'intérieur de la ruche, tout
en battant des ailes, son abdomen redressé et la chambre du dard ouverte
libérant les phéromones d’alarme (Grandperrin et Cassier 1983, Moore et al.
1987, Breed et al. 1990). Ce comportement provoque le recrutement des
ouvriéres qui vont focaliser leur attaque sur le prédateur (Free 1977, Millor

et al. 1999).

Phéromones de stress de la reine. Ces phéromones de stress sont sé-
crétées par les glandes de Koschewnikov qui sont associées a 'appareil vul-
nérant de la reine au niveau du septiéme segment abdominal. Elles stimulent

chez les ouvriéres un comportement de défense, 'emballage (ou balling) : des
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abeilles enduites avec un extrait des glandes de Koschewnikov de la reine, et
ré-introduites dans leur colonie sont immédiatement entourées (emballées)

et attaquées par les autres ouvriéres (Lensky et al. 1991).
1.2.2 La danse frétillante

Il s’agit sans doute de I'un des modes de communication le plus célébre
chez les animaux. Ses mécanismes sont largement compris et nous allons
en rappeler succinctement les modalités et les commenter & la lumiére de
résultats récents. Depuis longtemps, les hommes s’étaient rendus compte
qu’une source de nectar découverte par une abeille était rapidement exploitée
par un nombre croissant de butineuses, comme si ces abeilles s’étaient passées
le mot. Ainsi, la possibilité d’un recrutement était déja évoquée par Aristote
(Histoire des animauz, livre IX, 343 av. J.C.), méme si les mécanismes qu’il
proposait ressemblaient plutdét a des vols excités & l'extérieur de la ruche
qu’a la danse telle que nous la comprenons aujourd’hui. Dujardin (1852),
Maeterlinck (1901) et Bonnier (1906) avaient eux aussi commencé & percevoir
I'importance du recrutement et de la danse en huit. Mais, c’est avec les
travaux de Karl von Frisch (1967) que les paramétres de cette danse ont
été décodés, ce qui lui a valu le prix Nobel de médecine en 1973 (prix qu’il
partage avec les deux fondateurs de 1’éthologie moderne, Konrad Lorenz et
Nikolaas Tinbergen).

La présence d’une source de nourriture (nectar, pollen, eau) proche de
la ruche est indiquée par la danse en rond ou (round dance): la butineuse
exécute un ou plusieurs cercles, dans un sens puis dans 'autre (von Frisch
1967a). Le message de cette danse est en quelque sorte "sortez, il y a une
source de nourriture a proximité de la ruche". La butineuse ne donne pas
d’information sur la position de la ressource. Lorsque la source de nourriture
est éloignée de plus de 50 m environ, la danse en rond se transforme graduel-
lement (Fig. 1.3a) en danse en huit ou danse frétillante (waggle dance) qui

indique aux suiveuses la distance et la direction de la source de nourriture.
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L’abeille effectue une danse en forme de huit un peu aplati. La course centrale
de ce huit est la partie la plus importante. Durant cette course frétillante
(waggle run), elle agite latéralement son corps 13 a 15 fois et émet avec ses
ailes des vibrations sonores d’une fréquence de 250 & 300 Hz (Michelsen et al.
1986, 1987). La communication entre la danseuse et les suiveuses est essen-
tiellement tactile et auditive. En effet, la danse en huit a lieu & l'intérieur de
la colonie, dans l'obscurité. La danse peut étre interrompue pour effectuer
une trophallaxie au cours de laquelle la butineuse régurgite une partie de
son nectar. En moyenne, la danse dure quelques dizaines de secondes et se
déroule essentiellement sur une aire restreinte que von Frisch appelle la piste
de danse (dance floor), & moins de 30 cm de la sortie la ruche.

La compréhension de la danse frétillante ne s’arréte pas aux travaux de
von Frisch et de son éléve Martin Lindauer. A I’heure actuelle, la danse et
ses implications ne sont toujours pas parfaitement comprises. Il s’agit d’un
domaine de recherche trés actif. Plusieurs équipes travaillent sur les consé-
quences du recrutement sur 1’écologie du butinage et le succés adaptatif de
I'abeille (Seeley 1985, Sherman et Visscher 2002, Steffan-Dewenter et Kuhn
2003). Un autre axe de recherche concerne ’étude du butinage comme une
activité auto-organisée dont la danse de recrutement est une composante clé
(Camazine et al. 2001, Cox et Myerscough 2003). Enfin, plusieurs équipes
s’attachent encore aujourd’hui & décortiquer les mécanismes de transmission
d’informations entre la danseuse et les suiveuses (Michelsen et al. 1992, Rohr-
seitz et Tautz 1999, Tautz et al. 2001). Ce type de travaux a donné lieu a
quelques résultats célébres. Ainsi, on peut presque dire que nous savons par-
ler couramment le langage abeille. Il est non seulement possible de décoder
les informations transmises par une danseuse, mais des abeilles pourraient
étre également dirigées vers un point que nous leur indiquerions. Pour arriver
a ce résultat Axel Michelsen et son équipe (1992) ont construit un robot fi-

gurant une abeille montée sur un bras articulé, qu’ils proménent sur la piste
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de danse d’une colonie. Il s’agit d’une version beaucoup plus élaborée que
le petit modéle en bois (voir la photographie dans Frisch 1967, p.105) que
Harald Esch (1964) tentait d’utiliser mais qui s’avérait incapable de recruter
des butineuses. Le robot décrit par Michelsen et al. est capable d’émettre des
sons et de "régurgiter" du nectar. Les abeilles qui suivent la danseuse-robot
se dirigent vers la zone indiquée, alors qu’il n’y a pas de source naturelle &
butiner. Bien entendu, I'intérét de leur modéle serait mince s’il se limitait &
une reproduction de la danse. Michelsen et ses collaborateurs ont aussi uti-
lisé ce robot pour explorer 'importance relative des paramétres de la danse.
Que ce passe-t-il si les frétillements n’ont pas lieu pendant la course centrale
du huit mais pendant les phases de demi-tour? Si I’émission de sons n’est
pas synchrone avec la course frétillante? Si ces sons ont des fréquences trés
différentes? etc. Ces travaux ont contribué & une meilleure compréhension

des informations transmises lors de la danse.
Les informations véhiculées par la danse en huit.

Indication de la direction. La danse chez Apis mellifera s’effectue sur un
plan vertical. L’angle formé par la direction de la course frétillante et la ver-
ticale indique 'angle que les recrues devront ultérieurement respecter entre
leur direction de vol et 'azimut solaire (Fig. 1.3c). Cependant, il existe une
erreur angulaire dans I'indication de la distance : 'axe de la course frétillante
peut osciller sur plus de 30 degré au cours d’'une méme danse (Haldane et
Spurway 1954, Wilson 1962, Gould 1976). De plus, cette erreur angulaire
diminue avec la distance. L’hypothése la plus communément admise est que
ce manque de précision ne serait pas nécessairement un handicap car il as-
surerait une meilleure répartition des butineuses sur l'aire de butinage (von
Frisch 1967a, Gould 1976). Une précision parfaite, si elle était possible, n’au-
rait pas de sens: pourquoi diriger les butineuses sur une fleur qui vient d’étre
visitée? En raison de l'erreur angulaire, les recrues pourraient butiner dans

une autre partie du site ou les fleurs sont encore pleines de pollen et de
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Fi1G. 1.3 — La communication par la danse en huit chez l'abeille. [a] Quand
la source de nectar est proche de la colonie, la danse est non directionnelle
(danse en rond), mais plus la source est éloignée, plus la danse prend une
forme de faucille et enfin acquiert une structure typique en huit (adapté
d’aprés von Frisch 1967a). [b] Une danseuse et quatre suiveuses (Gould et
Gould 1988). La danse en huit a lieu a lintérieur de la colonie, dans le
noir, sur les cadres verticaux. La danseuse frétille de [’abdomen pendant la
course centrale du huit qui code pour la direction et la distance de la source.
La communication entre la danseuse et les suitveuses est essentiellement tac-
tile et auditive. |c| Le codage de la direction (adapté d’apres Louveaux 1985).
L’angle entre ’axe du huit et la verticale lors de la danse, correspond a l’angle
entre la direction de la source et l’azimut du soleil.
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nectar. De proche en proche, tout le groupe de fleurs serait ainsi exploité.

Cette hypothése séduisante a cependant été fortement critiquée par Wei-
denmiiller et Seeley (1999). Pour cela, ils ont réalisé une étude comparée entre
le recrutement alimentaire et le recrutement lors de I'essaimage. En effet,
comme nous le verrons plus loin (section 1.2.2, page 48), les scouts peuvent
indiquer & leurs congénéres la position d’un emplacement d’essaimage pour
la colonie. Or, dans ce cas, le lieu indiqué par la danse est quasiment ponc-
tuel, et non plus diffus comme un patch de fleurs. Or I’essaimage est sans
doute I’événement le plus critique dans le cycle de vie d’une colonie. Les deux
auteurs de 'article font I’hypothése qu’une imprécision dans la danse devrait
donc étre fortement contre-sélectionnée. Cependant, ils retrouvent, pour le
butinage comme pour 'essaimage, que ’erreur angulaire augmente quand la
distance diminue. La précision de la danse est bien modulée en fonction de la
distance. Mais ils concluent que cette modulation n’est pas mazimale, ce qui
occasionnerait des coiits (en temps, en énergie, etc.) trop importants lors de
la transmission d’information. Weidenmiiller et Seeley parlent de précision
optimale. L’abeille n’aurait pas un langage parfaitement précis, elle aurait un
langage suffisamment précis au regard des cofits de communication. Ainsi,
I’erreur angulaire chez I’abeille ne serait pas adaptative dans le sens ou ’en-
tend von Frisch. Elle n’aurait par nécessairement pour fonction de distribuer
les ouvriéres sur une zone de butinage. Elle serait simplement le résultat d’un
probléme de cotlits-bénéfices qui limiterait une trop grande précision dans le
langage de ’abeille.

La transmission d’informations sur la localisation de la source est sujette
a un grand nombre d’erreurs qui ne se limitent pas au codage de la direction.
Par exemple, la butineuse peut se tromper sur la position de la source par
rapport & la ruche. De méme, sa danse peut étre suivie imparfaitement ou
mal décodée par les recrues. Mais, cette imprécision dans la danse nuit-elle

réellement au butinage collectif? Sherman et Visscher (2002) ont répondu
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a cette question de maniére simple et élégante. Les abeilles s’orientent par
rapport & la lumiére polarisée (cf. section 1.3.3, p. 72). Ce type de lumiére
ne perturbe pas les danses. En revanche une lumiére diffusée a travers une
feuille de plexiglas translucide désoriente considérablement les danseuses qui
dirigent alors l'axe de leur danse de maniére complétement aléatoire. Ces
auteurs ont comparé 1’évolution du poids de plusieurs ruches, certaines ex-
posées a4 une lumiére polarisée, d’autres & une lumiére diffuse. En effet, le
poids d’une ruche est un trés bon indicateur du succés de butinage de la
colonie. Il ressort de cette étude que la précision de la danse n’est réellement
importante que quand les sources de nourriture sont rares (en automne et
en hiver). Au printemps et en été, des danses complétement désorientées ne
modifient pas 'efficacité de la collecte du nectar. Peu importe I’endroit ot
les butineuses prospectent, il y aura toujours des fleurs a butiner.

Une autre étude vient compléter ce résultat (Steffan-Dewenter et Kuhn
2003). Elle s’appuie aussi sur des observations en situations naturelles, mais
sans perturbation des danses. Ces auteurs ont montré que plus les sources de
nectar sont difficiles & localiser (sources rares et variables dans un paysage
complexe), plus les danses sont fréquentes. La polémique sur l'erreur angu-
laire est née d’une hypothése concernant la stratégie de recrutement: plus
la source est difficile & trouver, plus la danse doit étre précise. Or ’abeille
semble adopter une stratégie différente : plus la source est difficile & trouver,
plus les butineuses répétent 'information. Méme si chaque circuit de danse
pris individuellement est imprécis, en moyenne un grand nombre de danses

permettra un recrutement efficace.

Indication de la "distance". Comme nous venons de le voir, la danse
frétillante est constituée de répétitions d’un méme motif, le circuit de danse.
Un circuit est constitué de deux portions caractéristiques: une course fré-
tillante et une course de retournement. Karl von Frisch avait découvert que

le nombre de circuits par quinze secondes, ce qu’il appelle le tempo de danse,
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décroissait avec la distance entre la ruche et la source. On peut aussi repré-
senter les données de von Frisch non plus en fonction du tempo de danse,
mais en fonction de la durée moyenne d’un circuit. Cette durée augmente
linéairement avec la distance (Fig. 1.4a). Von Frisch avait bien 'intuition que
seule la course frétillante devait coder pour la distance mais il ne disposait
pas, a I’époque, d’outil d’enregistrement suffisamment précis pour analyser
plus en détail la partie de la danse codant pour la distance. Il lui a fallu
attendre les travaux de Esch (1964) basés sur des enregistrements sonores
des danses pour qu’une analyse précise des courses frétillantes soit possible.
Ainsi, seule la durée de ces courses suffit a coder la distance (Fig. 1.4b). La
question de savoir dans quelle mesure les abeilles tiennent compte du vol de
retour a été abordée par ’étude d’un grand nombre de danses effectuées lors
de conditions de butinage variables (vent de direction et de vitesse variées,
butinage a flanc de montagne, etc.). Le vol aller est préférentiellement utilisé
(von Frisch 1967a).

On sait que 'abeille a des capacités cognitives importantes. Elle retrouve
sa ruche aprés un vol de plusieurs kilométres. Elle est donc capable de mé-
moriser un trajet et de s’orienter a grande échelle. Mais 1’existence d’un
codage de la distance par une durée entraine deux autres conclusions im-
portantes. Premiérement, 1’abeille a une notion précise de la durée qui va
bien au dela d’une simple perception d’un temps cyclique (par une horloge
interne, par exemple). Cette question est loin d’étre triviale. Chez les ver-
tébrés comme chez les invertébrés, elle donne lieu & un grand nombre de
travaux de neurophysiologie et de psychologie expérimentale afin de propo-
ser des mécanismes d’intégration de la durée qui soient réalistes par rapport
aux structures nerveuses de ’animal (Dukas 1998). C’est aussi une question
cruciale pour beaucoup d’études en écologie comportementale qui fondent
leur raisonnement sur la capacité des animaux & évaluer trés précisément le

temps (par exemple, celui qu’ils passent dans un patch avant de le quitter).
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Fi1G. 1.4 — Le codage de la distance dépend du rythme de la danse. [a] La du-
rée totale d’un circuit (une course frétillante et une course de retournement)
est corrélée avec la distance (Goller et Esch 1990). [b] La durée de la course
frétillante suffit a coder la distance (Esch et al. 2001). NB: les échelles ne
sont pas les mémes sur les deuz figures.
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Deuxiémement, I’abeille semble capable d’évaluer les distances. Mais se-
lon quels mécanismes? Cette question a donné lieu & une vive polémique
qui vient d’étre résolue de maniére un peu surprenante. Pour aborder cette
question, les auteurs se sont presque toujours appuyés sur I’étude des danses
frétillantes, maniére d’interroger I'abeille sur 'idée qu’elle se fait de la dis-
tance parcourue au cours de différentes expérimentations. D’aprés von Frisch
(1967), 'évaluation de la distance (aussi appelé odométrie) par les abeilles
ne repose ni sur la perception de repéres visuels ni sur I'estimation du temps
nécessaire pour atteindre le but. Par contre, la dépense énergétique serait
déterminante. Von Frisch rapporte plusieurs expériences ou il augmente ar-
tificiellement la dépense énergétique lors du trajet en collant sur le thorax
des abeilles des petits plombs qui les alourdissent ou une languette de papier
(ce qui diminue fortement leur aérodynamisme). Il constate que dans ces
conditions les abeilles surestiment la distance parcourue.

Mais cette hypothése dite "de la dépense énergétique" a été fortement
critiquée par Harald Esch et quelques autres auteurs (Goller et Esch 1990,
Esch et al. 1994, 2001, Esch et Burns 1995, 1996, Ronacher et Wehner 1995,
Srinivasan et al. 1996, 1997, 2000). Plusieurs indices laissaient penser que
I’hypotheése de la dépense énergétique n’était pas satisfaisante. Ainsi, la durée
de la danse est la méme que ’abeille ait volé 65 m ou qu’elle ait volé la méme
distance et marché 3 m (Esch et al. 1994). Or, I’abeille est bien adaptée au
vol mais trés peu a la marche et I’énergie qu’elle consomme en marchant 3 m
est équivalente a celle dépensée sur 55 m de vol (Scholze et al. 1964). De
méme, des abeilles entrainées & butiner une source de nourriture accrochée
a un ballon & plusieurs dizaines de métres au dessus du sol sous-estimaient
la distance parcourue, et plus la source était élevée plus les abeilles "se
trompaient" (Esch et Burns 1995, 1996).

Ces auteurs postulent que 'odométre de I'abeille est basé essentiellement

sur des repéres visuels et plus précisément sur le flux optique engendré par
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son déplacement. Ainsi dans ’expérience du ballon, plus 'abeille monte,
moins elle ressent 'impression de défilement du paysage. Cette hypothése
a depuis été confirmée de maniére trés convaincante. Des abeilles qui tra-
versent un tunnel étroit et tapissé de repéres visuels contrastés (qui peuvent
étre modifiés pour manipuler le flux optique pergu par l’abeille), surestiment
grandement la distance parcourue. L’ajout d’une soufflerie dans le sens op-
posé au déplacement des butineuses (et donc qui augmente leur dépense
énergétique lors de leur vol) n’affecte pas du tout leur perception de la dis-
tance (Srinivasan et al. 1996, 1997, 1999). Enfin, aprés un vol de 6 m dans
le tunnel, leurs danses indiquent une source a plus de 150 m de la colonie
(Srinivasan et al. 2000). Mais alors, comment expliquer les résultats de von
Frisch? Selon Esch et Burns (1996), ils ne sont pas incompatibles avec I’hy-
pothése du flux optique. L’ajout d’un petit plomb ou d’une languette de
freinage géne le vol de ’abeille et la contraint & voler plus prés du sol, ce qui
augmente sa perception du défilement du paysage et la conduit & surestimer
la distance qu’elle a parcourue.

Enfin, une publication récente de Esch et al. (2001) ré-interpréte com-
plétement la question de l'estimation de la distance chez I'abeille. Ces au-
teurs ont dirigé le méme tunnel tapissé de repéres visuels dans différentes
directions. Conformément aux résultats précédents, les durées des courses
frétillantes étaient plus longues que pour la distance réellement parcourue,
mais elles étaient identiques quelque soient les orientations du tunnel. Ils ont
alors enregistré I’endroit ot les suiveuses se rendaient. Celles-ci ne trouvaient
bien entendu pas le tunnel puisqu’elles cherchaient une source de nourriture
beaucoup plus éloignée. Ce qui est nouveau dans leur étude, c’est qu’en fonc-
tion du paysage traversé par les suiveuses, celles-ci cherchaient une source &
des distances différentes. Quand le paysage était trés monotone avec peu de
repéres visuels, les abeilles cherchaient plus loin que quand le paysage était

trés contrasté avec des repéres visuels importants (arbres, haies, etc.).
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Ce résultat montre que ce n’est pas la distance absolue qui est mémorisée
et communiquée dans la danse, mais plutdét une impression visuelle globale.
Dans sa danse, ’abeille ne dit pas "sortez, vous trouverez une source de nour-
riture par 1a, et & 100 m" mais plutét "sortez, vous trouverez une source de
nourriture par la, et aprés avoir recu cette intensité de stimulation visuelle".
Finalement, la question de la communication de la distance parcourue chez
I’abeille s’effondre au profit de la question de la communication du flux op-

tique ressenti.

Indication de la qualité de la source. La concentration de la source
influe sur la température corporelle de 'abeille (Stabentheiner et Hagmiiller
1991, Germ et al. 1997, Farina et Wainselboim 2001). Puisque 'information
sur la qualité de la source existe sous une forme mesurable par les abeilles
qui sont en contact avec la danseuse, Germ et al. (1997) se sont demandés
si les suiveuses utilisaient cette information. Cependant, aucune corrélation
n’a pu étre mise en évidence entre le taux de recrutement et la température
thoracique des danseuses. Donc, il semble peu probable que la température
corporelle des danseuses serve de signal concernant la qualité de la source.
Ce n’est pas parce que l'information existe qu’elle est utilisée.

De méme, Seeley et al. (2000) ont montré que certains paramétres de
la danse pouvaient étre modulés en fonction de la qualité de la source. Le
temps de retournement diminue notamment quand la concentration en sucre
augmente (alors que la durée de la course frétillante, qui code la position de
la source, reste constante). Ainsi, les butineuses qui ont trouvé une source
de bonne qualité semblent effectuer des danses plus vivaces. Mais leur étude
ne montre pas si les suiveuses tiennent compte de cette information.

Un codage de la qualité dans la danse est-il alors vraiment nécessaire? Le
fait de danser est déja une indication de la qualité de la source telle qu’elle est
percue par la danseuse. De retour d’une source trés profitable, presque toutes

les butineuses dansent. Lorsque le flux de nectar ou la concentration en sucre
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diminue jusqu’a atteindre un certain seuil propre a chaque butineuse (Seeley
1995), les danses cessent. Bien que le butinage se poursuive, il n’y a pas
de nouvelle recrue pour 'exploitation d’une source de faible profitabilité. Si
les conditions deviennent encore plus mauvaises, les butineuses cessent leur
activité (von Frisch 1967a, Seeley et Towne 1992, Stabentheiner et al. 1995).
En outre, les suiveuses ne comparent pas les danses et se contentent d’écouter
la premiére danse qu’elle rencontre (Seeley et Towne 1992).

Des études théoriques ont montré que des décisions collectives (le choix
d’une source de nourriture ou d’un site d’essaimage, etc.) peuvent émerger
de maniére auto-organisée a partir du recrutement par la danse sans faire
intervenir un codage de la qualité (Camazine et Sneyd 1991, Camazine et al.
2001, Myerscough 2002, Cox et Myerscough 2003, Sumpter et Pratt 2003).
Une simple modulation de la probabilité de danser suffit & faire que la colonie
focalise son activité sur la source la plus profitable. Il serait bien entendu
tentant d’affirmer que puisque le codage de la qualité n’est pas nécessaire
théoriquement, il n’existe pas. Mais, c’est un pas que je me garderai bien de

franchir.
Perception des informations par les suiveuses

Les suiveuses potentielles détectent qu’il y a une danse & suivre a proximité
par le flux d’air créé par les mouvements d’ailes de la danseuse (Storm 1998)
et par les vibrations de la cire qui se propagent & plusieurs centimétres de
celle-ci (Tautz et Rohrseitz 1998, Tautz et al. 2001). 11 leur suffit parfois de
suivre une seule course frétillante pour percevoir toutes les informations de
la danse (Michelsen 2003). Les suiveuses se servent pour cela d’une multitude
d’indices. Les contacts antennaires, les sons et les vibrations de la cire per-
mettent une communication plus précise malgré 'obscurité totale qui régne

a l'intérieur de la ruche (Michelsen et al. 1992, Michelsen 2003).
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Contacts directs. Les informations contenues dans la danse frétillante
peuvent tout d’abord étre pergues par les suiveuses par contact physique
direct. En effet, au début de la danse, les suiveuses sont dispersées autour de
la danseuse puis, au fur et & mesure de la danse, les suiveuses se positionnent
préférentiellement au niveau de son abdomen (Fig. 1.3b, p. 28). Pour une
méme suiveuse, les contacts antennaires avec la danseuse ont lieu pendant
plus de 62 % du temps d’écoute de la danse Rohrseitz et Tautz (1999).
Pendant la course frétillante, dont la durée est de l'ordre d’une seconde,
Porientation du corps de la suiveuse change rapidement. Ainsi, au début de
la course frétillante, la suiveuse peut étre orientée perpendiculairement &
l’axe de la danse, mais elle cherche trés vite a se positionner dans la méme
direction que la danseuse. En essayant de corréler 'orientation de la suiveuse
avec la probabilité de découverte de la source indiquée, Judd (1995) a montré
que pour percevoir I'information plus précisément, 'angle formé entre les

suiveuses et la danseuse doit étre inférieur a trente degrés.

Perception des flux d’air. Les antennes des abeilles possédent des mécano-
récepteurs sensibles aux mouvements de lair. Les suiveuses de la danse sont
donc capables de percevoir les flux d’air occasionnés soient par les frétille-
ments de 'abdomen de la danseuse (distance optimale de perception de
1 mm), soient par les mouvements alaires (pergus a plusieurs millimétres).
Or ces deux flux d’air sont détectés & des moments différents en fonction
de la position de la suiveuse par rapport & la danseuse. Ainsi, selon Michel-
sen (2003), la suiveuse serait capable de déduire 'orientation de la course

frétillante a partir du décalage temporel entre ces deux flux.

Perception des vibrations. L’énergie cinétique issue du balancement de
I’abdomen lors de la course frétillante est transmise aux pattes puis a la cire
a laquelle la danseuse s’agrippe fermement. Or, les abeilles possédent au ni-

veau des pattes des organes sensibles aux vibrations (Autrum et Schneider
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1948). Elles pergoivent donc un grand nombre d’informations par les vibra-
tions de la cire, sans méme étre en contact avec la suiveuse. Des études de
vibrométrie au laser couplées avec des méthodes mathématiques d’analyse
du signal ont permis I'enregistrement trés précis des patrons d’oscillation de
la cire & proximité d’une danseuse (Nieh et Tautz 2000, Tautz et al. 2001).
Les vibrations les plus importantes ont lieu lors de la course frétillante, et
se dégagent nettement du "bruit de fond" résultant de ’activité des autres
abeilles sur le méme rayon.

Un autre résultat spectaculaire a pu étre dégagé de ces études. Tautz et
ses collaborateurs (2001) décrivent deux types de vibrations. Le premier type
est classique: une onde sinusoidale se propage en surface du rayon comme
les secousses d’un tremblement de terre & partir de "’épicentre", la position
de la danseuse au moment d’un frétillement. Le deuxiéme type de vibrations
est beaucoup plus surprenant. Les danseuses prennent appui sur les cloisons
des cellules vides. Ce comportement occasionne une déformation élastique
de la cloison qui s’incline dans un sens puis dans 'autre & plusieurs reprises.
Cette déformation se propage aux parois des cellules voisines. Il s’ensuit une
onde de déformation périodique. Mais la propagation de cette onde s’opére
selon le méme axe que la déformation des cloisons. Des inversions de phases
ont donc lieu au niveau des cellules dont les parois reviennent a la position
initiale alors que 'onde suivante arrive. Ainsi on trouve une zone d’énergie
maximum correspondant & une inversion de phase & une distance de deux
cellules de la danseuse, c’est a dire exactement dans la zone de recrutement
optimale décrite par (Tautz 1996). En effet, plusieurs travaux avaient déja
rapporté que le succés du recrutement dépendait du type de "surface" sur
laquelle la danse avait lieu (Tautz 1996, Tautz et Rohrseitz 1998). Les danses
sur des cellules ouvertes étaient détectées a plus longues distances, et étaient
significativement plus suivies que des danses sur des cellules operculées. Les

cloisons des cellules operculées ne peuvent pas se déformer, il n’y a donc pas
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de zone d’inversion de phases sur ce type de "surface". La danse y est donc

moins "audible".

Pourquoi frétiller? Nous avons longuement détaillé le codage des infor-
mations transmises par une danseuse lors de la course centrale. Mais pourquoi
I’abeille a-t-elle besoin de dépenser de I’énergie a frétiller? Tout d’abord, les
frétillements aident & distinguer la phase codant la distance de la phase de
retournement. Mais ce n’est siirement pas tout. Comme nous venons de I'évo-
quer, les frétillements de ’abdomen servent aussi & ’abeille & faire vibrer les
rayons de cire, ce qui porte son message a une plus grande distance. De plus,
ces frétillements constituent un message "pulsé" qui, dans un environnement
bruité, est plus facilement audible qu'un message continu (voir par exemple
les travaux sur les stridulations chez la sauterelle, Ronacher et al. 2000).
Enfin, ces frétillements entrainent une élévation de la température corpo-
relle de la danseuse, ce qui pourrait la rendre plus facilement identifiable par
les suiveuses, ou ce qui pourrait faciliter la diffusion des substances florales

volatiles dont sa cuticule est imprégnée (Stabentheiner et Hagmiiller 1991).
La controverse de la danse

Karl von Frisch a eu du mal & publier son ouvrage de synthése sur la danse,
qui lui vaudra pourtant le prix Nobel quelques années plus tard. Un éditeur
refusa de publier son livre car ses conseillers scientifiques estimaient que 'im-
portance du phénoméne avait été exagérée (Gould et Gould 1988). De plus,
au travers d'une série d’articles parus dans la revue Science (Johnson 1967,
Wenner 1967, von Frisch 1967b, Wenner et Johnson 1967, Wenner et al.
1969), une polémique assez violente a été initiée dans les années soixante
a propos de 'existence de la communication directionnelle chez les abeilles.
Elle opposait les équipes allemandes ou autrichiennes ayant contribué a la dé-
couverte de la danse & des équipes américaines postulant que le recrutement

des ouvriéres se faisait principalement par les odeurs florales ramenées a la
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ruche. Adrian Wenner et ses collaborateurs ne nient pas qu’une butineuse
puisse effectuer une danse stéréotypée, mais ils n’attribuent & ce compor-
tement qu’'un role d’excitation non directionnel (Wenner et al. 1967). Une
des nombreuses confusions ayant contribué a entretenir la polémique sur le
langage dansé, provenait de la possibilité qu’ont les abeilles de s’orienter
a partir d’indices olfactifs. Les ouvriéres pourraient étre attirées vers une
source alimentaire par I’odeur émanant de la fleur. Les butineuses au cours
de leurs sorties successives pourraient se constituer une "carte olfactive" de
la zone de butinage. Ainsi une odeur, ramenée passivement & la colonie par
la butineuse pourraient contribuer & recruter les abeilles vers la source.

En réaction a ces travaux, de nombreuses autres expériences telles que
celles de Gould (1975) ou Seeley (1983) sont venues étayer la théorie de von
Frisch. Plus récemment les travaux a partir d’'un modéle mécanique (la dan-
seuse robot que nous avons évoqué section 1.2.2, p. 26) ont montré que la
danse seule suffit & diriger les butineuses vers une source que ’expérimenta-
teur a choisi d’indiquer (Michelsen et al. 1992, Michelsen 1993). Une autre
expérience trés convaincante a été présentée par Randolf Menzel (2001). Une
abeille est entrainée a venir butiner sur une source artificielle non odorante.
Les suiveuses des danses exécutées par cette butineuse sont équipées de trans-
pondeur permettant de suivre leur vol (technique du radar harmonique, cf.
section 1.3.3, p. 75). Bien que la source ait été retirée, les suiveuses se di-
rigent directement vers le site indiqué par la danse et commencent un vol de
prospection a la bonne distance de la colonie.

Sans doute les deux hypothéses, communication dansée et orientation ol-
factive, sont-elles complémentaires. Cependant Wenner, qui a pris sa retraite
en 1993, refuse toujours de reconnaitre le réle de la danse comme moyen de
recrutement directionnel, et continue de ré-interpréter les résultats de ses
confréres a la lumiére de sa théorie (Wenner et Wells 1990, Wenner et al.

1991, Wenner 2002).
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Origine évolutive de la danse.

Assez rapidement, les biologistes qui ont contribué a décoder la danse fré-
tillante se sont interrogés sur 1’origine évolutive de ce langage. Pour tenter
de répondre a cette question, ils ont conduit une série d’études comparatives
de la variabilité de la danse entre différentes populations d’Apis mellifera
ou entre les espéces d’Apis (Lindauer 1956, Boch 1957, von Frisch 1967a).
Depuis les premiéres études, de nombreux travaux ont porté sur le recrute-
ment alimentaire chez les apoides. Des études ont été conduites notamment
sur les bourdons (Bombidae) et sur les abeilles sans dard (Meliponinae) qui
sont, comme les abeilles, des insectes eusociaux et avec lesquels les relations
taxonomiques sont bien établies (Fig. 1.5). Ces études comparées, complé-
tées par les travaux récents, ont permis de reconstruire un scénario plausible
expliquant ’évolution de la danse directionnelle (revue par Dyer et Seeley

1989, et Dyer 1991).

Les signaux primitifs d’excitation. Il est vraisemblable que la danse des
abeilles dérive des signaux d’excitation (arousal signal) que I'on retrouve chez

beaucoup d’hyménoptéres sociaux. En effet, des comportements d’excitation

Meliponinae Apidae Euglossoni Bombidae

(abeilles sans dard) (abeilles) (abeilles orchidées) (bourdons)

Apoides

F1G. 1.5 — Relations taxonomiques au sein des apoides (adapté d’apres Wins-
ton 1987).
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effectués au nid, par les fourrageuses ont été rapportés a de nombreuses
reprises chez les fourmis (Holldobler et Wilson 1990) ou chez les guépes
sociales (Richter 2000). Ce type de comportement a, lui aussi, été décrit
chez les bourdons. Pendant longtemps, on a pensé qu’il n’existait pas de
mécanisme de recrutement au nid chez ces insectes. Comme nous l’avons
évoqué plus haut (section 1.2.1, page 20), on savait déja que les bourdons
étaient capables de marquer chimiquement les sources de nectar (Cameron
1981, Stout et al. 1998), mais ils ne laissaient pas de signaux olfactifs en
vol (Chittka et al. 1999b). Récemment, plusieurs travaux ont montré que les
bourdons dans le nid pouvaient recevoir des informations sur l'existence de
sources de nectar et sur les odeurs florales véhiculées par la cuticule cireuse
de la butineuse (Dornhaus et Chittka 1999, 2001, Dornhaus et al. 2003). Les
nids de bourdons sont souvent sous terre. Les butineuses ne peuvent donc pas
utiliser des repéres visuels pour communiquer. D’autre part, Heidelbach et al.
(1998) a rapporté que la butineuse émet des sons en impulsions courtes au
moyen de ses ailes, mais il est peu probable que ces sons soient pergus a plus
de quelques millimétres (Tautz 1979, Michelsen et al. 1987). En revanche,
la butineuse effectue une danse irréguliére (sans patron répété) au cours de
laquelle elle parcourt I’ensemble du nid en libérant des phéromones tergales,
et entre en contact avec un grand nombre d’ouvriéres. Ceci a pour effet de
les inciter & quitter le nid et & prospecter dans leur environnement.

Le recrutement alimentaire dans la famille des mélipones a, lui aussi,
été trés étudié (Lindauer 1956, Lindauer et Kerr 1960, Lindauer 1961, Esch
et al. 1965, Nieh 1998a, Jarau et al. 2000, Hrncir et al. 2000). Au retour
d’une source de nectar de bonne qualité, une ouvriére mélipone du genre
Trigona recrute ses congénéres par une danse d’excitation sur les rayons. Au
cours de cette danse, elle émet des sons réguliers qui attirent les ouvriéres
vers la sortie du nid o elle les attend. Elle les guide ensuite, en essaim, au

moyen de signaux phéromonaux déposés réguliérement au cours du trajet,
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jusqu’a la source (Lindauer et Kerr 1960). Le mécanisme de recrutement est

ici assez comparable au recrutement par piste des fourmis.

Le codage de la distance. Le recrutement alimentaire est encore un peu
plus complexe chez les mélipones du genre Melipona. Au cours de sa danse
d’excitation, 'ouvriére ne transmet apparemment pas d’information sur la
direction de la source de nectar. En revanche, le signal sonore est ici clai-
rement différencié. Sa durée augmente linéairement avec I’éloignement de la
source (Esch et al. 1965, Nieh et Roubik 1998). A sa sortie du nid, la buti-
neuse guide les suiveuses pendant quelques dizaines de métres en direction
des fleurs (Esch et al. 1965), et ceci sans marquage phéromonale apparent
(Nieh et Roubik 1995, Nieh et al. 1999, Jarau et al. 2000). La communication
sur la position d’une source est ici découplée : la transmission d’information
sur la distance a lieu a 'intérieur du nid, tandis que la communication sur
la direction s’effectue en vol & I'extérieur du nid. En conséquence, plusieurs
auteurs (von Frisch 1967a, Barth 1985, Dyer et Seeley 1989) s’accordent sur
une hypothése concernant I’évolution du recrutement: au cours de 1’évolu-
tion, le vol de guidage directionnel se serait raccourci jusqu’a aboutir & un
simulacre de vol & l'intérieur du nid. Karl von Frisch parle d’intention de
mouvement et de tentatives répétées d’envol (1967, p.324). Plusieurs argu-
ments confortent cette hypothése. Au cours de sa danse frétillante, ’abeille
domestique émet des sons au moyen des ses ailes actionnées par les muscles
impliqués dans le vol. De plus, ces sons ont une fréquence qui correspond &

la fréquence de battement des ailes lors du vol.

Les danses directionnelles vraies. La danse directionnelle compléte
est un comportement peu répandu. Prés de 3 500 espéces d’apoides ont
été décrites, mais & ’heure actuelle, seules quatre espéces, toutes issues du
genre Apis, présentent ce comportement (Barth 1985). C’est Martin Lin-

dauer (1967) qui a identifié le premier les danses chez trois espéces d’abeilles
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que l'on retrouve au Sri Lanka. Ses travaux 1’ont conduit & proposer une pro-
gression dans la complexité du langage dansé qui correspond & la phylogénie
du genre Apis. Il a ainsi décrit une danse frétillante chez ’abeille naine Apis
florea (7 mm de longueur, en moyenne 5 000 individus par colonie, originaire
du sud-est asiatique) qui construit un seul rayon a ciel ouvert, supporté par
une branche. La danse se déroule sur la plate-forme horizontale aménagée au
sommet du rayon: la direction des fleurs est indiquée directement par ’axe
de la course frétillante (Lindauer 1956). L’abeille géante Apis dorsata (17-
19 mm de longueur, en moyenne 20 000 individus par colonie, originaire du
sud-est asiatique) construit elle aussi des nids a ciel ouvert dans les arbres ou
suspendus aux parois des falaises. Sa danse est plus élaborée que chez Apis
florea, puisqu’elle a lieu sur les rayons verticaux et que la direction de la
source est codée par rapport a la verticale (Lindauer 1956, Michener 1974).
Enfin, une espéce d’abeilles morphologiquement trés proche de I'abeille do-
mestique, Apis cerana (10-11 mm de longueur, en moyenne 7 000 individus
par colonie, originaire de 'Inde et de l'est asiatique) construit des nids a
rayons paralléles dans des cavités. La structure de sa danse est assez proche
de celle d’Apis mellifera (Lindauer 1956).

Ces résultats ont conduit plusieurs auteurs (Lindauer 1957, 1961, Dyer
1991) a proposer un scénario évolutif du codage de la direction chez les
abeilles. Ce codage semble avoir évolué progressivement d’une indication di-
recte sur une surface horizontale pour Apis florea (qui est I'abeille la plus
proche de I'abeille ancestrale, parmi les quatre espéces décrites ici) vers un
codage abstrait sur une surface verticale. Secondairement, la danse & la lu-
miére a évolué vers une danse & l'obscurité. La perception du signal par les
suiveuses a changé. Les abeilles qui dansent & la lumiére présentent des pos-
tures qui facilitent la transmission d’informations visuelles, tandis que celles
qui dansent dans l'obscurité de la ruche ont tendance & émettre des sons

durant leur course frétillante.
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Les dialectes. Le codage de la distance présente des différences impor-
tantes au sein du groupe Apis. Non seulement ce codage varie en fonction
de l'espéce, mais aussi de la race géographique (Lindauer 1956, Boch 1957,
Punchihewa et al. 1985). Les droites établissant le rapport entre la durée de
la course frétillante et la distance n’ont pas toutes la méme pente (Fig. 1.6a).
On parle alors de dialectes pour décrire ces différences. Quelles sont les rai-
sons de ces différences? Une premiére réponse serait qu’il n’y a pas de rai-
son particuliére & rechercher. Le langage dansé, comme tout langage, serait
fondé sur des conventions arbitraires partagées par un groupe d’individus.
Ces conventions seraient sélectivement neutres et auraient dérivé en fonc-
tion des populations ou des espéces (de maniére similaire a celle du langage
humain dont on pense qu’il aurait évolué a partir d’une langue commune,
I'indo-européen, par le simple fait de l'isolement des différentes populations).
Cette explication est assez peu convaincante. Sans pour autant tomber dans
les excés du pan-sélectionnisme, la danse devrait étre soumise a une trés forte
pression de sélection. En effet, le recrutement directionnel est un mécanisme
permettant d’accroitre fortement 1’efficacité du butinage et a long terme de la
valeur sélective (fitness) de la colonie (Sherman et Visscher 2002). Et comme
nous le verrons dans la suite de ce manuscrit, de petites modifications de ses
propriétés peuvent avoir des répercutions non-linéaires sur 'efficacité collec-
tive. Enfin, le langage dansé est soumis & un bruit important : le codage par
la danseuse et le décodage par la suiveuse de la distance est sujet a ’erreur.
Une pente plus forte devrait permettre une communication plus précise de
la distance. Ainsi, la danse devrait évoluer vers la pente la plus importante
possible.

Plusieurs hypothéses ont été formulées pour expliquer ’existence de ces
dialectes (von Frisch 1967a, Dyer et Gould 1981, Gould 1982). Ainsi, pour
Karl von Frisch (1967a), la pente de la fonction de codage de la distance ne

pourrait varier que dans une gamme étroite et aurait évolué suivant deux
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F1G. 1.6 — Les dialectes dans le langage dansé. |a] Codage de la distance
pour quatre espéces d’abeilles (adapté d’apres Gould et Gould 1988). Entre
parenthése, le nombre moyen d’individus dans une colonie de ’espéce considé-
rée (Winston 1987). [b] Illustration des hypothéses formulées par von Frisch
(1967) sur la fonction de ces différences (adapté d’aprés Dyer 2002). Plus
la pente du codage est importante, plus la communication est précise. Mais
cette pente ne pourrait varier que dans une étroite gamme de valeurs. Chaque
espéce a une aire de butinage restreinte. Et la course frétillante aurait une
durée "efficace” limitée au dela de laquelle elle ne pourrait plus étre suivie.
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influences principales qui sont résumées sur la figure 1.6b. D’une part, il fait
I’hypothése que la durée de course frétillante ne pourrait pas dépasser une
valeur maximale, au dela de laquelle les suiveuses ne pourraient plus suivre
efficacement la danseuse, et perdraient contact avec elle. D’autre part, sui-
vant son espéce ou sa race géographique, une butineuse posséde une aire de
butinage limitée (cf. section 1.3.3, page 71 pour laire de butinage d’Apis
mellifera). La danse devrait s’ajuster a la fois a la durée de la course fré-
tillante efficace maximale et & la distance de vol maximale des abeilles de
I’espéce considérée. La pente de la fonction de codage et ’étendue de 'aire
de butinage d’une espéce devraient étre inversement corrélées.

Ce raisonnement conduit & différentes prédictions. Par exemple, le dia-
lecte des populations pour lesquelles la distance de vol est limitée (en raison
de la taille des butineuses, ou de facteurs écologiques) devrait évoluer vers
une pente plus importante. Quelques travaux (Visscher et Seeley 1982, Pun-
chihewa et al. 1985, Dyer et Seeley 1991, Dyer 2002) ont considérablement
remis en question ’hypothése de von Frisch. Premiérement, au cours des ex-
périmentations décrites, la durée maximale des courses frétillantes observées
n’était pas constante, autour de 30 s pour A. florea et A. dorsata, et trois
fois moins pour A. cerana ou A. mellifera. Ce résultat contredit I’hypothése
d’une durée efficace maximale universelle pour la course frétillante. Deuxié-
mement, les distances maximales de butinage variaient bien, mais pas dans
les proportions prédites: 2 km pour Apis cerana, 11 km pour Apis florea, et
12 km pour Apis dorsata, alors que selon 'hypothése de von Frisch (et méme
en tenant compte des différences de durées maximales de course frétillante)
on se serait attendu par exemple a une distance de butinage maximale plus
courte pour A. florea que pour A. cerana.

D’autre part, des résultats récents éclairent peut-étre d’un jour nou-
veau le débat sur les dialectes. Comme nous l’avons vu précédemment (sec-

tion 1.2.2, page 33), les travaux sur l'estimation de distance chez 'abeille
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(Srinivasan et al. 2000, Esch et al. 2001) montrent que celle-ci ne commu-
nique pas réellement la distance qu’elle a parcouru, mais transmet plutét a
ses congénéres une information sur le flux optique qu’elle a pergu lors de son
vol. Dans un environnement plus complexe, Esch et al. (2001) rapportent des
pentes de fonction de codage de la "distance" plus grande. Il est donc tout
a fait possible que tout ou partie des différences de dialectes soient dues &
des différences d’habitat. Il est d’ailleurs intéressant de noter que Fred Dyer
et Thom Seeley (1991) avaient eu l'intuition de cette hypothése du repére
optique (mais ’avaient formulé incomplétement) quand ils remarquaient des
différences de dialectes entre des abeilles de méme espéce mais butinant dans
des paysages trés contrastés.

Enfin, & la fin du chapitre qu’ils consacrent & I’évolution de la danse
dans leur ouvrage de vulgarisation sur I’abeille, Gould et Gould (1988) font
une remarque générale sur les dialectes sans s’étendre outre mesure sur le
sujet. La pente de la fonction de codage de la distance semble étre corrélée
a la taille de la colonie. Ce point illustré par la figure 1.6a avec le nombre
moyen d’individus par colonie pour chaque espéce d’abeilles. Cette remarque
non détaillée sur les dialectes n’est pas formulée par les autres auteurs qui
ont travaillé sur le sujet. Elle pourrait étre cependant extrémement impor-
tante. En effet, les systémes collectifs sont trés sensibles au nombre d’agents
en interaction (Camazine et al. 2001). Nous reviendrons plus précisément
sur 'importance de la taille du groupe dans la suite du manuscrit, quand
nous commenterons certains résultats de cette theése (chap. 4, section 4.4,

page 213).
Un cas particulier: la danse lors de ’essaimage

Au moment de I’essaimage, une partie de la colonie commence par se dépla-
cer & une dizaine de métres de la ruche et s’assemble sur une branche d’arbre.
Des éclaireuses effectuent alors des vols de reconnaissance parfois a plus de

10 km de leur ancien nid. Ces éclaireuses représentent 5 % de la population de
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I'essaim. Il s’agit des abeilles les plus 4gées qui ont déja butiné et connaissent
le territoire s’étendant autour de l’ancien nid (Lindauer 1961, Seeley 1985,
Seley et Buhrman 1999). De retour a 'essaim, des éclaireuses recrutent pour
ce nouveau site au moyen d’une danse en huit exécutée a la surface de l'es-
saim. Le codage de la position du site d’essaimage est identique a celui de
la danse de recrutement alimentaire précédemment décrite. Certains sites
sont annoncés par une danse longuement répétée, et d’autres par une danse
moins active. La fréquence de la danse pour les sites non retenus diminue car
les éclaireuses cessent de danser ou bien dansent pour un nouveau site. Les
éclaireuses arrivent & un consensus sur I’emplacement du nouveau nid, au
bout de plusieurs jours parfois. Aprés avoir choisi ’emplacement du nouveau

nid, elles donnent le signal du départ, et ’essaim s’envole.

Absence de comparaison directe des sites. Des processus de choix
sont proposés dans la littérature, comme par exemple la stratégie addi-
tive pondérée (weighted additive strategy) : confronté a un choix entre diffé-
rentes situations, I’animal attribue une note aux différentes caractéristiques
de chaque situation, somme ces notes avec un coefficient de pondération
adapté et enfin choisit 'option qui a la valeur la plus élevée (Payne et Bett-
man 1993). Il s’agit d’une tache déja extrémement complexe pour un étre
humain. Faire I'hypothése d’une telle stratégie pour un insecte est assez peu
parcimonieux. A supposer que ’éclaireuse visite plusieurs sites, leur compa-
raison supposerait des capacités cognitives trop étendues pour I’abeille. De
plus, la proportion d’éclaireuses qui visitent plus d’un site ne représente que
6 &9 % de 'ensemble des éclaireuses (Camazine et al. 1999). Le mécanisme
de choix du site d’essaimage ne repose donc pas sur une comparaison directe

par les abeilles (Visscher et Camazine 1999).

Décision collective. Il n’est pas nécessaire que les éclaireuses aient com-

paré tous les sites pour qu'une décision collective puisse étre prise. Plu-
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sieurs études théoriques (Britton et al. 2002, Myerscough 2002) ont montré
qu’un consensus pouvait émerger de maniére auto-organisée (Camazine et al.
2001) a partir des interactions entre les abeilles de I’essaim et en s’appuyant
sur quelques régles simples observées expérimentalement : (i) les danseuses
cessent progressivement de danser pour un site, et (ii) elle peuvent éventuel-
lement se mettre a danser pour un autre site (Camazine et al. 1999, Seley et

Buhrman 1999, 2001, Visscher et Camazine 1999).
La danse est-elle un langage?

Les abeilles sont capables de conserver en mémoire des relations de position
et de distance. Elles peuvent communiquer plusieurs informations sur un
objet éloigné en les symbolisant. Ces symboles peuvent étre interprétés par
les autres abeilles. Pour décrire cette communication unique dans le régne
animal, Karl von Frisch a utilisé & de nombreuses reprises le mot de lan-
gage (die Sprache der Bienen). De méme, pour décrire les variations dans
le codage de la distance entre les populations, il utilise le terme de dialecte.
Cependant, ne souhaitant pas polémiquer sur 'existence d'un langage abs-
trait chez un animal, il a pris la précaution de préciser qu’il utilisait ces
termes de maniére métaphorique. Cette question a cependant son intérét, ne
serait-ce que parce qu’elle a contribué a rendre trés célébre le comportement
de recrutement alimentaire chez I’abeille (Wenner et Wells 1990).

A ce sujet le point de vue d’un linguiste est intéressant. Emile Benve-
niste s’est lui aussi interrogé sur la danse comme langage (1974, p. 57-62). Il
reconnait que l'on trouve chez 'abeille "les conditions mémes sans lesquelles
aucun langage n’est possible, la capacité de formuler et d’interpréter un signe
qui renvoie G une certaine réalité, la mémoire de [’expérience et [’aptitude a
la décomposer". Il y voit plusieurs points de ressemblance avec le langage hu-
main. En effet la danse repose sur un " symbolisme véritable bien que rudimen-
taire, par lequel des données objectives sont transposées en gestes formalisés,

comportant des éléments variables et de signification constante. En outre, la
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situation et la fonction sont celles d’un langage, en ce sens que le systéme
est valable a l'intérieur d’une communauté donnée et que chaque membre de
cette communauté est apte a l’employer ou a le comprendre dans les mémes
termes". Mais Benveniste pergoit néanmoins une différence majeure avec le
langage humain. " Le message des abeilles n’appelle aucune réponse de [’en-
tourage, sinon une certaine conduite, qui n’est pas une réponse. Cela signifie
que les abeilles ne connaissent pas le dialogue". En ce sens, pour cet auteur,
I’abeille est bien capable de communication, mais sa danse ne constitue pas
pour autant un langage véritable. J’ajouterai que les abeilles transmettent
une information mais ne nomment pas les choses, et elles ne forment pas de
concept, or les concepts sont intimement liés au langage (Russell 1905). Mais

cette question nous éloigne un peu trop du sujet de cette thése.

1.2.3 Les autres danses

La danse tremblante: un mécanisme régulateur

Un autre type de danse avait été signalé par Lindauer (1948) et von Frisch
(1967a). Ils suspectaient qu’elle jouait un roéle dans la communication, role
qu’ils n’ont pas réussi a établir. Ce n’est que récemment que cette danse
a été décrite précisément et interprétée (Seeley 1992). Certaines butineuses
effectuent des mouvements vibratoires, des mouvements de rotation et de
translation : la danse tremblante. Tout en effectuant une translation a travers
le cadre de cire, elle secoue son corps d’avant en arriére, et a4 droite et a
gauche en changeant constamment de direction. Les mouvements vibratoires
ont une fréquence de 10 & 15 Hz et une durée moyenne de 27 minutes. La
danse tremblante différe de la danse frétillante de recrutement alimentaire
par plusieurs points: lors de cette derniére, 'abdomen de I’abeille oscille
autour d’'un axe situé devant sa téte. Au contraire la danse tremblante ne
posséde pas de point de pivot. Elle n’est pas rythmique et est interrompue
par des temps de repos durant lesquels elle change de direction. Cette danse

semble avoir deux effets: un effet activateur sur les déchargeuses, et un effet
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inhibiteur sur les butineuses et les danseuses.

Effet activateur. En cas de miellée abondante, la colonie mobilise les bu-
tineuses pour exploiter des nouvelles sources de nourriture. Si les butineuses
reviennent a la ruche, chargées de nectar de bonne qualité et ne trouvent pas
de déchargeuses, elles commencent une danse tremblante pour stimuler les
ouvriéres a décharger le nectar (Seeley et al. 1996). Ainsi, la cause principale
de cette danse serait le déséquilibre entre la quantité de nectar qui arrive a
la ruche et les capacités de réception de la colonie. La butineuse percoit ce
déséquilibre en fonction du temps qu’elle passe a chercher une déchargeuse
(Seeley 1992). On sait que la probabilité d’effectuer cette danse varie en
fonction de la lignée paternelle des ouvriéres (Arnold et al. 2002). On peut
faire I’hypothése que suivant leur fratrie les abeilles ont des seuils de réponse
différents au délai d’attente avant déchargement. Les abeilles qui ont le seuil
le plus bas commenceraient une danse tremblante (Seeley 1995).

L’étude de la distribution spatiale de la danse montre que cette derniére
stimule les abeilles situées en dehors de la zone préservée pour charger et
décharger le nectar. En fait, il est important que les abeilles, qui ne sont
impliquées ni dans la collecte de nectar ni dans la réception sachent qu’il y
a un besoin en déchargeuses. En réponse a la danse tremblante, plusieurs
abeilles deviennent déchargeuses. Le nombre d’abeilles engagées dans la ré-
ception du nectar avant et aprés la période intense de danse, passe de 17 %
de la population a 30 - 50 % (Seeley et al. 1996). A long terme, I'une des
conséquences de la danse est le changement de la répartition de 1’age des
déchargeuses. Quand le flux de nectar est faible, les déchargeuses sont en
moyenne plus dgées que lorsque le flux est important. Quand la colonie mo-
bilise les abeilles dgées pour la collecte du nectar, les catégories d’ages les

plus jeunes sont recrutées pour la réception du nectar (Seeley et al. 1996).
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Effet inhibiteur. Parallélement a leffet excitateur sur le recrutement des
déchargeuses, la danse tremblante parait agir comme un rétro-controle né-
gatif qui inhibe la danse frétillante. Au cours de leur danse, les butineuses
émettent des sons semblables aux signaux d’arrét (stop signal) des abeilles
suiveuses des danses en rond et en huit (Nieh 1993). La danse tremblante
interviendrait en cas de déséquilibre dans le ratio déchargeuses/butineuses.
Elle aurait pour effet d’inhiber les danses de recrutement (Kirchner 1993b),
et a terme de diminuer le nombre de butineuses incitées a collecter du nectar,
qui de toute fagon, ne pourra pas étre réceptionné a la colonie de maniére
optimale.

Cependant, une étude récente sur des colonies d’abeilles butinant sur
des sources naturelles a montré que prés de la moitié des danses tremblantes
n’étaient pas liées & un trop long délai avant déchargement (Biesmeijer 2003).
Koos Biesmeijer s’étonne de ce résultat qui va a l’encontre de ce que 'on
connaissait de cette danse, et il suggére que d’autres facteurs, probablement
relatifs & la source de nectar, inciteraient les butineuses a effectuer ce type de
danse. La qualité du nectar ne serait toutefois pas en cause puisque dans plus
de 75 % des cas, ces danses tremblantes étaient effectuées par des butineuses
exploitant des sources de trés bonne profitabilité. Une autre étude publiée
au méme moment vient compléter ces observations. Corinna Thom (2003) a
montré que la danse tremblante n’est pas toujours la conséquence d’un long
délai avant déchargement. Comme I’avait suggéré Lindauer (1948), I’encom-
brement & la source devrait aussi jouer un role essentiel. Cependant, ces deux
effets sont difficiles & démeéler: s’il y a beaucoup de butineuses & la source, il
y aura aussi quelques instants plus tard beaucoup de butineuses de retour au
nid et donc un risque de saturation des déchargeuses. Afin de pouvoir séparer
leffet "encombrement & la source" de l'effet "saturation des déchargeuses",
Corinna Thom a joué sur la taille de la source, ce qui lui a permis de main-

tenir constant le nombre de butineuses et le ratio déchargeuses/butineuses.
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Quand 'encombrement & la source augmente, la probabilité d’effectuer une
danse tremblante augmente aussi: cette danse limiterait le recrutement pour
une source déja saturée.

Remarquons toutefois que cette explication n’est pas pleinement satis-
faisante dans un contexte d’exploitation de sources multiples. Comment en
effet justifier un retro-controle négatif qui agit globalement sur toutes les
butineuses de la colonie, alors qu'une seule source est limitante. On pourrait
méme s’attendre & une stratégie de recrutement inverse : puisqu’un patch est
saturé en butineuses, il faudrait que l’effort de butinage de la colonie soit
redistribué vers d’autres sources, et donc que les danses en huit pour ces

sources alternatives ne soient pas inhibées.
Les autres signaux vibratoires

La danse frétillante et la danse tremblante ne sont pas les seuls signaux vi-
bratoires utilisés par les abeilles. Il existe en effet toute une variété d’autres
signaux vibratoires qui servent a stimuler d’autres activités telles que le
toilettage, le comportement de cour, la trophallaxie, la ventilation, ’oper-
culation des cellules, la construction des rayons de cire et le nourrissement
du couvain (Schneider et Mac Nally 1991, Nieh 1998b). Un de ces signaux

annexes, le shaking signal, intervient dans le butinage.

Shaking signal. Les abeilles peuvent stimuler leurs congénéres a 1’aide
d’un signal trés court appelé danse vibrante ou shaking signal (Allen 1959b,
Gahl 1975, Schneider et al. 1986, Nieh 1998b). La butineuse se redresse et
agrippe les abeilles qui passent a sa portée au moyen de ses pattes prothora-
ciques et mésothoraciques. Ses pattes métathoraciques adhérent fermement
aux rayons de cire. Elle agite alors vigoureusement sa congénére en effec-
tuant des mouvements dorso-ventraux d’une fagon vigoureuse et rythmique.
Le signal vibratoire dure a peine plus d’une seconde avec une fréquence de

20 Hz. Cette danse peut se produire des centaines de fois par heure. Elle est
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exécutée surtout dans la partie du cadre ou sont effectuées la plupart des
danses frétillantes.

Ces signaux sont exécutés pour moduler le butinage journalier et sai-
sonnier suivant les fluctuations & court et a long terme de la disponibi-
lité en nourriture. La reprise de 'activité de butinage aprés une période
de pénurie alimentaire déclenche les signaux vibratoires. Ainsi, ces signaux
augmentent pendant le printemps et I’été et diminuent & 'automne (Allen
1959b,a, Schneider et al. 1986). Le niveau des signaux vibratoires augmente
le matin avant le début de 'activité de butinage et I’aprés-midi aprés 'arrét
du butinage. Le matin, il semble que les mouvements vibratoires servent a
activer les butineuses. En effet, les abeilles produisent la majorité des signaux
t6t le matin juste avant le pic d’activité de la danse frétillante (Fletcher 1975,
Schneider et al. 1986, Nieh 1998b). L’aprés-midi, les mouvements vibratoires
permettent aux abeilles de préparer la fin de 'activité de butinage et de se
réorganiser pour décharger et emmagasiner la nourriture. En moyenne 83 %
des abeilles qui produisent des signaux vibratoires sont des butineuses. Les
abeilles répondent a cette stimulation en changeant leur direction de dépla-

cement et en se dirigeant vers la sortie de la ruche (Nieh 1998b).

Effet des signaux vibratoires sur la reine. Les signaux vibratoires
jouent un réle important dans la régulation du comportement de la reine
durant la période d’essaimage. Cette communication vibratoire est surtout
faite par des ouvriéres agées qui sont normalement assez peu impliquées dans
les taches de soins a la reine (Painter-Kurt et Schneider 1998). Les signaux
vibratoires diminuent ’activité de ponte et le poids de cette derniére, ce
qui facilitera son vol (Schneider 1991). D’autre part, ces signaux controlent
I’émergence de la nouvelle reine, les interactions agressives entre reines, et la
fécondation. Certains signaux servent aussi a coordonner I’envol de 'essaim.
La reine commence & en recevoir deux a trois semaines avant l’essaimage

(Schneider 1991) pour la préparer & quitter la ruche au moment opportun.
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Il semble que la reine ait un seuil élevé de réponse & ces stimulations. En
effet, (Allen 1959b) rapporte que la reine regoit en moyenne 250 signaux
par heure. Ce niveau de répétition des signaux pourrait étre expliqué par le
besoin d’informations précises, afin d’éviter un départ prématuré ou retardé

qui pourrait étre fatal pour la colonie essaimante.
1.2.4 Les interactions trophallactiques

La plupart des études sur la communication par les danses a montré que
les informations transmises dans la ruche concernent presque exclusivement
des sources hautement profitables (Seeley et Visscher 1988, Seeley et Towne
1992, Seeley 1995). Cependant certaines fleurs, qui produisent du nectar en
quantité faible et variable (Nunez 1977), peuvent constituer malgré tout des
ressources de nourriture non négligeables. Méme si la profitabilité de ces
sources n’est pas suffisante pour justifier un recrutement important par la
danse en huit, la colonie devrait néanmoins tirer avantage d’une transmission
d’informations sur I’évolution de la qualité et de I'abondance de ces sources.
Ainsi plusieurs auteurs ont eu l'intuition d’une communication sociale non-
dansée pour des sources de nourriture de qualité intermédiaire, sans pour
autant en démontrer les mécanismes (von Frisch 1923, 1967a, Nunez 1970).
Ainsi Ribbands (1955) formulait clairement ’hypothése que les trophallaxies

pourraient étre un moyen de communication entre les abeilles.

La trophallaxie est un échange direct de nourriture de "bouche & bouche"
entre ouvriéres, ou entre une ouvriére et la reine (Park 1923, Rosch 1925,
Nixon et Ribbands 1952). L’abeille "receveuse" sollicite par contacts anten-
naires et en explorant les piéces buccales de I'abeille "donneuse" au moyen de
son proboscis (begging contact). L’ouvriére "donneuse" écarte alors les man-
dibules et régurgite une partie du nectar contenu dans son jabot. Comme chez
tous les insectes sociaux, ces interactions trophallactiques sont extrémement

fréquentes au sein de la colonie et sont ’occasion d’un trés grand brassage
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de substances (nourriture, phéromones, etc.) entre les abeilles. Seulement
quelques heures aprés avoir nourri une ouvriére avec du miel marqué par un
élément radioactif, la majorité des membres de la colonie porte la trace de ce
marquage (Nixon et Ribbands 1952). Certaines observations laissent a pen-
ser que la trophallaxie ne joue pas seulement un roéle de transfert d’aliment
mais également un role dans la communication sociale. Ainsi les échanges
de nectar ont fréquemment lieu entre abeilles présentant le méme niveau de
remplissage du jabot, et d’ailleurs trés peu de nourriture est transmise au

cours d'une trophallaxie (Free 1957, Korts et Velthuis 1982).

Une forme de communication sociale non dansée. Une série d’ar-
ticles théoriques ou expérimentaux ont montré le role essentiel de ces trophal-
laxies dans la communication et la coordination entre les ouvriéres. L’exis-
tence d’une telle communication a été décrite a différents niveaux.
Premiérement, ces interactions trophallactiques permettent & des buti-
neuses encore inactives et en attente d’informations sur une source de nour-
riture potentielle de gotiter le nectar ramené par une abeille ayant butiné
(Michelsen et al. 1986). Méme en I’absence de danse, I’échange de nectar in-
cite les butineuses inactives a reprendre leur activité de butinage (von Frisch
1923). Ces trophallaxies constituent un élément clé du recrutement alimen-
taire. Quelque soit l'intensité de la danse, les suiveuses qui n’ont pas pu
effectuer de courtes trophallaxies avec la butineuse ne sont pas motivées a
chercher la source indiquée par une danseuse Michelsen et al. (1992). C’est
pourquoi, les danses sont fréquemment interrompues par de multiples tro-
phallaxies avec les suiveuses (Visscher et Seeley 1982). Les suiveuses peuvent
évaluer par elles mémes la concentration en sucre du nectar. En outre, les
ouvriéres ont une mémoire olfactive trés développée et les odeurs jouent un
role essentiel dans leur orientation vers les fleurs (Wenner et Wells 1990,
Menzel et al. 1993). Ainsi, au cours des trophallaxies, les suiveuses peuvent

percevoir les odeurs florales dont le nectar est saturé ou qui sont véhiculées
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sur la cuticule cireuse de la butineuse (von Frisch 1967a).

Deuxiémement, le nombre d’interactions entre les abeilles est fortement
corrélé a la qualité de la source. Ainsi le nombre de contacts, que ce soit
les interactions d’offre (offering contact) ou de demande de nectar (begging
contact) augmentent fortement quand la profitabilité (flux de nectar, concen-
tration en sucre) de la source augmente (Farina 1996, De Marco et Farina
2001). La trophallaxie est donc modulée avec la profitabilité de la source.
Ces interactions entre butineuses ne sont pas couplées avec la communica-
tion dansée (De Marco et Farina 2001), mais sont bien corrélées avec une
augmentation du nombre de butineuses arrivant sur la source (Fernandez
et al. 2003). Il semble donc s’agir d’un systéme de communication sociale, et
cette communication permet un recrutement alimentaire indépendant de la
communication phéromonale ou vibratoire.

Troisiémement, cette communication permet d’améliorer la coordination
entre les ouvriéres. Tout d’abord, les interactions trophallactiques sont ’oc-
casion pour les butineuses d’estimer le flux de nectar a la ruche et la capacité
de réception de la colonie (Seeley et Tovey 1994, Farina 1996, 2000, Hart et
Ratnieks 2001). En effet, les butineuses ne stockent pas le nectar elles-mémes
dans les rayons, mais le transmettent par trophallaxie & un groupe d’abeilles
spécialisées dans cette tache, les déchargeuses ou food-storer (Seeley 1982,
1987). 11 devrait exister un ratio optimum de déchargeuses par rapport au
nombre de butineuses (Anderson et Ratnieks 1999a, Ratnieks et Anderson
1999b). S’il y a trop peu de déchargeuses, les butineuses doivent attendre
longtemps avant d’étre déchargées et de pouvoir retourner sur la source de
nectar. Au contraire, s’il y en a trop, les déchargeuses ne sont pas utilisées de
maniére optimale. Il devient donc important pour les ouvriéres de communi-
quer pour ajuster les activités de butinage aux capacités de déchargement de
la colonie. A chaque retour a la ruche, une butineuse ne peut pas faire un état

des lieux des besoins de la colonie. En revanche, elle dispose d’'un bon esti-



CHAPITRE 1. INTRODUCTION 59

mateur de la capacité de déchargement de la colonie: le délai d’attente avant
de trouver une déchargeuse acceptant une trophallaxie et la fréquence des
interactions trophallactiques. S’il n’y a pas assez de déchargeuses, le temps
moyen que met une butineuse pour trouver une déchargeuse augmente. La
trophallaxie permet donc une communication indirecte entre les ouvriéres
pour assurer un butinage efficace (Hart et Ratnieks 2001). De maniére simi-
laire, les trophallaxies entre abeilles nourrisseuses (ou nurses, qui s’occupent
du couvain) et les butineuses permettraient a ces derniéres d’estimer ’état

des réserves en pollen de la colonie (Camazine et al. 1998).

1.3 Le butinage

Les besoins en nourriture de la colonie sont trés importants. L’activité de
butinage doit permettre I’alimentation de plus de 30 000 ouvriéres et de 9 000
larves en phase de nourrissement. Une larve d’ouvriére demande environ
140 mg de miel pour son développement (Winston 1987). Une butineuse en
vol consomme 0,5 mg de miel par kilométre, et on estime qu’elle parcourt
jusqu’a 800 km au cours de sa vie (Gould et Gould 1988). L’hiver, les abeilles
n’hibernent pas. Elles ont une activité réduite mais doivent quand méme
assurer le maintien d’une température constante au cceur de l’essaim, ce
qui nécessite une dépense énergétique importante (pour donner un ordre de
grandeur, une colonie produit une chaleur comparable a celle émise par une
ampoule a incandescence de quarante watts, Gould et Gould 1988). Ainsi,
une colonie de taille moyenne a besoin de stocker vingt-cing kilogrammes
de miel qui sera consommé pendant ’hiver alors que plus aucune ressource
en nectar ou pollen ne sera disponible. Au total, les besoins annuels d’une
colonie sont estimés a prés de 80 kg de miel et 30 kg de pollen (Louveaux

1954, Seeley 1985, Winston 1987).
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1.3.1 Les sources de nourriture

Winston (1987) propose une définition surprenante des abeilles. 11 les définit
comme des guépes qui, au cours de leur histoire évolutive, ont abandonné la
prédation en faveur de I’approvisionnement de leur nid en nectar et en pollen.
En effet, la plupart des guépes aculéates (i.e. munies d’un dard) capturent
d’autres insectes ou araignées pour ’alimentation protéique de leur larves.
On pense que I'abeille a évolué a partir d’'une guépe ancestrale, probablement
un sphécide qui posséde des piéces buccales capables d’absorber du nectar,
et qui a commencé & récolter du pollen pour nourrir son couvain au lieu de
tuer des proies (Michener 1974).

Ainsi, les butineuses assurent ’approvisionnement de la colonie en dif-
férentes ressources (alimentaires ou non). Tout d’abord elles récoltent des
aliments sucrés (nectar et miellat) destinés a la consommation immédiate
ou au stockage sous forme de miel, et du pollen, aliment riche en protéines
destiné essentiellement & 'alimentation des larves. En outre, les butineuses
approvisionnent la colonie en eau, indispensable & la thermorégulation de
la colonie. Enfin, les abeilles récoltent la propolis (mélange de résine et de
gomme prélevé sur les bourgeons de certains arbres et utilisé par les abeilles

comme mastic pour assurer 1’étanchéité de la ruche).
Le nectar

Le nectar est une solution nutritive sucrée produite par les plantes au niveau
de glandes spécialisées, les nectaires. Il en existe deux types. Les nectaires
floraux se trouvent dans les fleurs, souvent au fond de la corolle, a la base
des pétales tandis que les nectaires extra-floraux sont situés sur les structures

végétatives des plantes.

Les fleurs melliféres. Le nectar posséde une haute valeur énergétique.
Son roéle écologique est d’attirer les pollinisateurs a proximité des anthéres

et des pistils des fleurs, et de permettre ainsi la fécondation croisée. Envi-
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ron 225 000 espéces de plantes & fleurs (Angiospermes) sont pollinisées par
200 000 espéces d’animaux (Buchmann et Nabhan 1996, Kearns et al. 1998)
attirés par le nectar floral. A ’échelle mondiale, un tiers des plantes dépen-
drait d’une pollinisation par un agent biotique (Holsinger 1992). Les pollini-
sateurs sont majoritairement des insectes (Hyménoptéres, Lépidoptéres, Di-
ptéres ou Coléoptéres), méme si marginalement, quelques cas de pollinisation
par des vertébrés (oiseaux, chauve-souris, rongeurs, etc.) ont été identifiés.
De 25 000 a 30 000 espéces végétales sont pollinisées par les apoides (Buch-
mann et Nabhan 1996) a travers le monde. En Europe, 28 familles de plantes
sauvages (Corbet et al. 1991) et 50 familles de plantes cultivées (Williams
1996) possédent des espéces dépendantes de la pollinisation par les apoides.
Cela correspondrait a plus de 80 % des espéces d’Angiospermes.

Les relations qui s’établissent entre les insectes pollinisateurs et les plan-
tes melliféres constituent un systéme complexe dont dépend directement ou
indirectement le succés reproducteur des deux partenaires. De nombreux
travaux se sont intéressés a ces relations, chez I’abeille et chez les apoides en
général. Les phénoménes de co-évolution ont été particuliérement étudiés,
entre la physiologie, la morphologie ou le comportement de butinage des
insectes d’une part (Macior 1971, Levin 1978, Herrera 1990, Cruden et al.
1983), et la couleur, la production de nectar, les signaux olfactifs des plantes
d’autres part (Harborne 1982, Kaufeld et Sorensen 1971, Baker et Baker
1975, Bergstrom 1978).

Le nectar extra-floral. Sila production de nectar floral a pour but d’at-
tirer les pollinisateurs sur les fleurs, certains auteurs se sont interrogés sur
l'intérét des nectaires extra-floraux (voir la revue par Elias 1983). En ef-
fet, de nombreuses familles de plantes (y compris des plantes sans fleur ou
a reproduction anémophile) possédent, sur leurs structures végétatives (sur
le pétiole ou au bord des feuilles, au niveau des entre-noeuds sur les tiges,

etc.), des glandes a nectar tout a fait comparables aux nectaires floraux. Ces
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nectaires ne contribuent pas a la pollinisation, mais puisqu’il constitue une
ressource énergétique abondante, ce nectar extra-floral est aussi exploité par
les abeilles (Maurizio 1975). Deux hypothéses ont été avancées pour expli-
quer la présence de ces sécrétions extra-florales. La premiére hypothése est
d’ordre écologique. Les nectaires extra-floraux assureraient la relation de bé-
néfice mutuel entre les plantes et certaines espéces d’insectes, principalement
des fourmis (Crane 1975). Ces insectes trouveraient dans ces nectaires une
source de nourriture, et en retour protégeraient la plante contre les herbi-
vores.

L’autre hypothése sur la présence de ces nectaires extra-floraux est d’ordre
physiologique. Ces nectaires serviraient de "soupapes a sucre" pour les tis-
sus agés de la plante. Quand une structure est en croissance, ses besoins en
séve sont importants, et quand elle arrive a maturité, ses besoins diminuent.
Cependant la circulation de séve met un certain temps avant d’étre redistri-
buée. Les nectaires permettraient alors I’évacuation de certains sucres qui ne
peuvent étre stockés dans les tissus et qui sont responsables d’une trop grande
pression osmotique (Schnepf 1969). Cette hypothése explique alors la répar-
tition réguliére de ces nectaires sur les tissus végétatifs. Comme nous I’avons
évoqué plus haut, de nombreuses familles de plantes possédent des nectaires
extra-floraux, y compris des plantes sans fleur. Il est donc possible que ces
nectaires soient apparus trés to6t au niveau évolutif, puis que secondairement

ils aient été utilisés au niveau des fleurs pour attirer les pollinisateurs.

Composition du nectar. Le nectar est essentiellement une source de
sucre pour I'abeille. Des études a grande échelle sur plus de 900 espéces (Per-
cival 1961, Baker et Baker 1982) ont relevé que les nectars floraux et extra-
floraux contenaient principalement du glucose, du fructose et du saccharose
en proportions trés variables entre les espéces. On trouve aussi quelques oli-
gosaccharides, majoritairement du maltose, du melibiose et du mélozitose

qui ont eux aussi une valeur nutritive pour ’abeille. La plupart des autres
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sucres n’ont pas un gofit sucré ni de valeur nutritionnelle pour les abeilles
qui ne sont pas capables de les digérer (Winston 1987). Dans le cas des
plantes pollinisées par les hyménoptéres, la concentration en sucre des nec-
tars varie de 5 % a 50 % m/m (Frey-Wyssling et Agthe 1950, Percival 1961,
Crane 1975, Heinrich 1975a, 1979a, Baker et Baker 1982, Cruden et al. 1983).
Certaines espéces sont cependant capables de produire un nectar de concen-
tration pouvant aller jusqu’a 75 % (Fahn 1979). Notons toutefois qu’une telle
concentration en sucre doit rendre difficile la collecte par les abeilles. Au dela
d’une concentration de 60 %, les butineuses ont du mal & pomper le nectar
devenu trés visqueux. Les butineuses préférent des concentrations en sucre
comprises entre 15 et 50 % (Waller 1972, Waddington et Kirchner 1992). 1l
est intéressant de noter que les concentrations en sucre et en acides aminés
du nectar au niveau des nectaires sont supérieures aux concentrations me-
surées dans le phloéme (Frey-Wyssling et Agthe 1950, Fahn 1979, Durkee
1983). Ces mesures ont été effectuées au niveau des nectaires juste aprés la
sécrétion. La concentration en sucre ne s’explique donc pas par un simple
mécanisme d’évaporation, mais doit bien étre considérée comme le résultat
d’un mécanisme actif de la part des tissus glandulaires des nectaires.
Cependant, les nectars sont bien plus complexes qu’'une simple solution
d’eau sucrée. Un grande variété de protéines, de lipides et d’acides aminés,
pouvant avoir une valeur nutritive (Inouye et al. 1980), ont été identifiés
dans les nectars, mais toujours en faible quantité (Baker et Baker 1975,
1983). De plus les nectars ne contiennent pas que des substances nutritives
intéressantes pour le pollinisateur. De nombreuses toxines (alcaloides, phé-
nols, hydroquinones, etc.) sont aussi sécrétées par certaines plantes. Plusieurs
auteurs (Baker et Baker 1983, Rhoades et Bergdahl 1981) expliquent leur
présence comme une protection contre le vol du nectar (ou nectar-robbing)
par des insectes ou vertébrés qui ne participeraient pas a la pollinisation.

Cette hypothése est satisfaisante quand la toxine agit sur des animaux peu
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impliqués dans la pollinisation, comme certains coléoptéres ou apoides ayant
un proboscis trop court par rapport a la corolle et récoltant le nectar en sec-
tionnant la base des pétales sans entrer en contact avec les anthéres. Mais de
nombreux travaux rapportent des problémes de toxicité du nectar de plantes
habituellement visitées par les abeilles. Ainsi les alcaloides présents dans le
nectar de Sophora microphylla (Fabaceae) ou de Senecio jacobaea (Astera-
ceae) peuvent se révéler hautement toxiques pour les butineuses quand ils
sont présents en grandes quantités (Clinch et al. 1972, Deinzer et al. 1977).
De méme le nectar de tilleul est parfois toxique pour les abeilles (Crane 1977,
1978). Madel (1977) précise qu'une fleur de tilleul peut produire suffisam-
ment de toxines pour tuer un bourdon en quelques heures (cette étude porte
sur quatre espéces de bourdons différentes). De maniére surprenante, cette
toxicité est due & un sucre, un monosaccharide : le mannose. Cependant peu
d’hypothéses ont été formulées pour expliquer l'intérét écologique de la pré-
sence de ces substances toxiques pour les apoides dans le nectar de plantes

habituellement visitées par les abeilles.

Disponibilité du nectar. Le nectar n’est pas stocké dans les rayons de
la ruche de maniére continue. Les ouvriéres doivent moduler leur activité
de butinage en fonction de la disponibilité en nectar. En effet, en quelques
jours, la situation peut basculer d’une absence compléte de nectar & une
miellée importante (Crane 1975). Méme a I’échelle de la journée, la produc-
tion de nectar est extrémement variable. La sécrétion de nectar n’est pas la
conséquence d’un processus passif de transpiration ou de filtration suite a
la pression des faisceaux vasculaires. Au contraire, comme nous l’avons évo-
qué précédemment, il s’agit d’un processus actif de sécrétion par les nectaires
(voir revue par Durkee 1983). Pour une plante donnée, le volume et la concen-
tration du nectar varient considérablement en fonction de facteurs internes
(age et maturité de la plante, position de la fleur sur la plante) et de facteurs

externes (heure du jour, température, vent, ensoleillement et humidité rela-
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tive, type de sol, etc.). L’heure du jour est un critére déterminant. Il y a non
seulement une différence drastique entre les sécrétions diurnes et nocturnes,
mais aussi une grande variabilité au cours de la journée (Maurizio 1975).
Pour la plupart des plantes butinées par les hyménopteéres pollinisateurs, les
auteurs décrivent une sécrétion de nectar optimale (volume et concentration
en sucre maximale) pendant une période de cing heures en moyenne, soit le
matin soit en fin d’aprés-midi (Maurizio 1975, Corbet 1978, Corbet et al.
1979, Herrera 1990). Plus rarement certaines plantes présentent deux pics de
sécrétion, un le matin et 'autre le soir. A la fin de la période de sécrétion, le
nectar ne s’évapore pas. Il est ré-absorbé par la plante et ne peut plus étre

butiné par les ouvriéres (Cruden et al. 1983).
Le miellat

Les abeilles exploitent une grande variété de miellats produits par les puce-
rons se nourrissant de séve de chéne, d’érable, de tilleul ou encore d’euca-
lyptus (Crane 1975). Les pucerons ou Aphidiens sont de petits homopteéres
suceurs de séve. La séve a une faible teneur en protéines et en acides ami-
nés mais est relativement riche en sucre (Maurizio 1975). Pour obtenir une
quantité suffisante de protéines, les pucerons doivent donc ingérer une grande
quantité de séve. L’excés d’eau et de certains sucres traverse en grande partie
directement le tube digestif et est éliminé sous la forme d’un liquide pois-
seux: le miellat. Si les conditions environnementales sont bonnes, le taux
de fécondité des populations de pucerons est extrémement élevé. Et a la
belle saison, les feuilles des plantes qu’ils infestent peuvent étre recouvertes
de miellat. Bien que consommé par les abeilles, les fourmis et d’autres in-
sectes, le miellat reste en quantité suffisante sur les feuilles pour y permettre
le développement d’'un champignon (la fumagine) et réduire considérable-
ment l'activité photosynthétique de la feuille. Dans les foréts de coniféres,
le miellat de pucerons constitue méme la premiére ressource en nourriture

sucrée (Kloft et al. 1965). Si le miellat est dérivé de la séve véhiculée dans le
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phloéme comme le nectar, il en différe sur plusieurs points. Tout d’abord il
n’est pas sécrété activement par la plante, mais est excrété par les pucerons
qui n’ont digéré que certains sucres. Le miellat posséde donc une composition
en sucre trés différente de celle des nectars. De plus, il est fortement appauvri
en protéines, acides aminés et sels minéraux. Il contient un grand nombre
d’enzymes issues des glandes salivaires des pucerons et n’est pas sécrété a
I’abri d’une structure protectrice comme la corolle des fleurs. Il s’évapore et
se concentre rapidement, ce qui rend sa collecte difficile. Enfin, sa produc-
tion ne suit pas les mémes rythmes que la production de nectar. Elle est

conditionnée par la pullulation des populations de pucerons.
Le pollen

Les plantes melliféres investissent beaucoup d’énergie dans la production de
nectar sucré afin d’attirer les pollinisateurs. Les nectaires floraux sont sou-
vent enfouis profondément au coeur de la fleur. Pour y accéder, la butineuse
doit donc se poser sur la corolle de la fleur et étirer son proboscis jusqu’aux
nectaires. Au cours du processus de récolte, le thorax et ’abdomen de la
butineuse entrent en contact avec les étamines et sont saupoudrés de pollen.
L’abeille véhicule alors de maniére passive quelques grains de pollen adhérant
par électricité statique a sa cuticule poilue (Corbet et al. 1982). Lors d’un
cycle de butinage, les abeilles restent majoritairement fidéles & une variété
florale. Ainsi, en passant de fleur en fleur, les butineuses contribuent & la
fécondation croisée des plantes entomophiles.

Cependant, les abeilles ne font pas que récolter le nectar des fleurs. Elles
consomment aussi le pollen qui leur sert d’aliment protéique pour 1’élevage
des larves. La qualité et la quantité de pollen produit peuvent énormément
varier entre les plantes d’'une méme espéce. Certaines plantes produisent peu
ou pas de nectar mais sont cependant trés attractives pour les abeilles &
cause de leur production abondante de pollen. Les abeilles comme les bour-

dons possédent, sur leur troisiéme paire de pattes, des structures adaptées
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au transport du pollen sous forme de pelotes (les corbeilles a pollen). Les
grains de pollen amalgamés en pelotes avec des sécrétions mandibulaires
ne permettent plus la pollinisation. Free (1993) formule une hypothése sur
la co-évolution entre les plantes entomophiles et les insectes pollinisateurs.
Les plantes seraient confrontées & un probléme quant & la quantité opti-
male de pollen a produire. Elles devraient en proposer suffisamment pour
attirer les butineuses, mais suffisamment peu pour obliger ces derniéres a
visiter plusieurs fleurs pour remplir leurs corbeilles a pollen, et assurer ainsi

la fécondation croisée.
L’eau

Au printemps et en été, une grande quantité d’eau est collectée quotidien-
nement par les butineuses qui, de retour a la ruche, effectuent les mémes
danses de recrutement que pour le nectar ou le pollen. Cette eau remplit es-
sentiellement deux fonctions. Tout d’abord, si le nombre de larves & nourrir
est trés important, les abeilles chargées du soin au couvain doivent produire
un grand volume de nourriture liquide, contenant donc une forte teneur en
eau (von Frisch 1967a). D’autre part, l'eau joue un role essentiel dans la
thermorégulation (Lindauer 1954). La température au centre de la ruche est
maintenue constante autour de 36 °C, température nécessaire & un dévelop-
pement idéal du couvain. En cas de trop grande élévation de la température,
les ouvriéres répandent de ’eau sur les rayons et dans les cellules vides, et

commencent a ventiler, ce qui fait baisser la température par évaporation.
1.3.2 Les butineuses

Toutes les abeilles d’une ruche ne sont pas impliquées dans des taches de
collecte de nourriture. La proportion de butineuses dépend de la saison et
des besoins de la colonie. Seeley (1985) et Fewell et Winston (1996) estiment
que seulement 3 & 10 % des ouvriéres sont impliquées dans une tache de

butinage. En outre, les butineuses peuvent se spécialiser dans la collecte
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d’un type de ressources. Il existe trois types de butineuses: les butineuses
de nectar, celles de pollen, et celles, plus généralistes, qui récoltent ces deux
types d’aliment (Free 1960, Fewell et Winston 1996). Le déterminisme de
cette spécialisation est essentiellement génétique (Mackensen et Nye 1969,

Robinson et Page 1989).
1.3.3 Portrait de la butineuse

Capacité de butinage. Une butineuse pése 60 mg en moyenne et mesure
de 10 a 12 mm de long. Sa vitesse de vol est de 8 m.s! le jabot vide et
de 5 m.s! aprés avoir collecté du nectar (Kacelnick et al. 1986). Sa charge
moyenne en nectar est de 40 mg, mais peut atteindre 70 mg (Ribbands 1953,
Dade 1962), et elle peut ramener a la colonie des pelotes de 8 & 10 mg
(Hodges 1952, Maurizio 1953). Au cours de sa vie, elle effectue une moyenne
de 400 voyages entre la ruche et les sources de nourriture, ce qui représente
une distance totale de plus de 800 km. Elle aura contribué & produire 7 g de
miel, mais le nectar est parfois tellement dilué qu’il faut prés de 75 voyages
pour produire 1 g de miel. Le cotlit énergétique du butinage est assez élevé
puisqu’une abeille en vol consomme 0,5 mg de miel par kilométre? (Gould
et Gould 1988) et, on estime que pour stocker un kilogramme de miel, la

colonie doit en consommé huit autres (Crane 1975).

Des abeilles agées. On reconnait facilement une butineuse & I'usure im-
portante du bord de ses ailes. En effet, le butinage est une activité dévolue
aux abeilles les plus agées (plus de vingt jours). Plusieurs hypothéses ex-
pliquent cela. Un premier niveau de réponses fait référence a la physiologie
du vol. Associée avec le début du butinage, la masse corporelle (principa-
lement de I’abdomen) des ouvriéres diminue d’environ 40 %, et le taux de

consommation d’oxygéne augmente au niveau du thorax et des tissus glyco-

2. Si on s’intéresse uniquement au rendement énergétique du vol et que ’on fait abs-
traction des autres besoins de la colonie, cela revient & dire qu’a partir d’un kilogramme
de miel, les butineuses pourraient parcourir deux millions de kilométres.
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génes (Harrison 1986). L'effet de ces modifications physiologiques est d’aug-
menter la charge maximum par voyage, et de diminuer le cofit énergétique
du butinage. En effet, la collecte de nourriture est une activité trés cotiteuse.
A la fin de leur vie, au bout d’une & trois semaines de butinage intensif, les
butineuses ont les muscles alaires complétement atrophiés. Il semble que leur
mort soit causée par une rupture des mécanismes enzymatiques qui métabo-
lisent les hydrates de carbone en glycogénes. Lorsque les réserves accumulées
dans les muscles du vol des jeunes ouvriéres sont épuisées, les butineuses
sont incapables de synthétiser de nouveaux glycogeénes et meurent (Neukirch
1982).

Un autre niveau d’explication est lié a 1’écologie du butinage. Le butinage
est une activité risquée. La survie des butineuses est faible, indépendamment
de I’épuisement musculaire. L’abeille en vol est soumise a la prédation, aux
intempéries et peut se perdre au cours de son trajet (Visscher et Dukas 1997).
On peut donc difficilement concevoir une stratégie de division du travail ou
les abeilles jeunes ou d’age intermédiaires assureraient la tache de collecte
de nourriture.

Enfin, les sources de nourriture peuvent étre trés éloignées de la ruche
et la butineuse doit pouvoir retrouver la colonie aprés un trajet de plusieurs
kilomeétres. Or 'orientation spatiale est une activité complexe et il faut du
temps pour que l'abeille apprenne les repéres visuels et olfactifs qui lui per-
mettront de retrouver sa colonie (Gould et Gould 1988). Cet apprentissage
se fait au cours des nombreux vols d’orientation que les ouvriéres effectuent
avant de devenir butineuse (cf. le paragraphe sur l'orientation, section 1.3.3,

page 72).
Période de butinage

Une activité saisonniére. Le butinage n’a lieu que pendant la période
de floraison, qui varie énormément en fonction de la région du globe ou ’'on

se trouve. Il existe trés peu d’endroits dans le monde ot le nectar est sécrété
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toute 'année. Méme dans les régions subtropicales, il existe une période de
faible production (Crane 1975). En région parisienne, la période de butinage
s’étend essentiellement de mars & octobre, avec un pic d’activité en mai et
juin. Les apiculteurs désignent les périodes de récolte de nectar sous le nom

de miellée.

Activité a I’échelle de la journée. Les butineuses ne présentent pas une
activité constante au cours de la journée. Elles sont plus actives le matin et
en fin d’aprés-midi. La collecte de nectar peut débuter trés tot le matin, dés
qu’il commence & faire jour, & condition que la température extérieure soit
supérieure & 12 °C. En effet, d’une part, trés peu de plantes produisent du
nectar & des conditions de température inférieure (Crane 1975), et d’autre
part, comme beaucoup d’insectes, les abeilles sont trés sensibles au froid.
(Winston 1987). Elles limitent également les sorties hors de la ruche pendant
les périodes d’ensoleillement maximum, i.e. aux heures les plus chaudes de
la journée. Ceci permet d’éviter 'augmentation non contrélée de leur tempé-
rature corporelle (Heinrich 1979b, Stone et al. 1988, Herrera 1990). Selon ces
auteurs, la masse corporelle est un facteur déterminant de la thermorégula-
tion chez les insectes. Les insectes les plus gros, c’est a dire ceux présentant
un rapport surface sur volume le plus faible sont les plus sujets & un ré-
chauffement rapide. Les gros insectes pollinisateurs comme les bourdons ou
les abeilles domestiques présenteraient une activité réduite aux heures les
plus chaudes alors que des insectes ayant un rapport surface sur volume plus
important (comme c’est le cas chez certaines espéces de papillons) seraient
moins sensibles aux températures extrémes.

Selon Herrera (1990), cette sensibilité & la chaleur de la part des hymé-
noptéres pollinisateurs pourrait expliquer la faible sécrétion de nectar par
les plantes aux heures les plus chaudes de la journée. En effet, comme nous
I'avons évoqué précédemment (section 1.3.1, page 64), le nectar n’est sécrété

que quelques heures par jour. Trés souvent le pic de production de nectar est
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relevé le matin ou en fin de journée. Selon Cruden et al. (1983), il s’agirait
ici de cas de co-évolution entre les plantes entomophiles et les hyménoptéres
pollinisateurs. Cette explication est séduisante mais reste & étre démontrée. 11
pourrait s’agir de simples contraintes physiologiques: les températures éle-
vées limitant & la fois la sortie des butineuses et la production de nectar.
Cependant, comme nous l'avons évoqué plus haut (section 1.3.1, page 61),
de nombreux autres exemples de co-évolution ont été déja décrits dans la
relation entre les plantes melliféres et les apoides.

Quoiqu’il en soit, que la limitation de la sécrétion de nectar par les plantes
soit un cas de co-évolution ou non, les ouvriéres ne peuvent pas butiner une
méme espéce florale de maniére continue au cours de la journée. Elles doivent
étre attentives aux fluctuations des ressources en nectar. Les abeilles ont une
notion précise du temps et sont capables d’apprendre & visiter une source
alimentaire & un moment particulier de la journée (von Frisch 1967a). Les
butineuses peuvent donc ajuster leur activité en fonction des rythmes de

sécrétion par les plantes.
Aire de butinage

Une méthode d’évaluation de la distance de butinage consiste a entrainer
des abeilles & venir s’approvisionner sur une source de nectar artificielle, que
I’expérimentateur recule progressivement. Avec cette technique, von Frisch
(1967a) rapporte des distances maximales de butinage de 12 km. Une autre
méthode repose sur la "lecture" des danses des butineuses (Visscher et See-
ley 1982, Beekman et Ratnieks 2000, Steffan-Dewenter et Kuhn 2003). Ainsi,
dans un environnement ot les ressources en nectar sont abondantes, la dis-
tance de butinage moyen est de prés de 2 km, et 90 % des danseuses ont
butiné & moins de 5 km de la ruche (Fig. 1.7). Cependant, en fonction de la
saison et de la disponibilité en nectar, I’aire de butinage peut-étre considéra-
blement étendue. Beekman et Ratnieks (2000) rapportent des observations

durant lesquelles 50 % des butineuses allaient & plus de 6 km, et 10 % a plus
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de 9 km. Remarquons que I’aire de butinage d’une colonie est considérable.
Une distance de prospection moyenne de 12 km correspond & une aire de

plus de 450 km?.
Apprentissage des indices relatifs au butinage

Le butinage suppose des capacités cognitives étendues. L’abeille doit mémo-
riser un grand nombre d’informations liées & la source (localisation, qualité
et abondance du nectar, odeur et couleur de la fleur, etc.) ou indépendantes
de celle-ci (heure de la journée, état des stocks dans la colonie, conditions
météorologiques, etc.). Lorsqu’une butineuse visite une fleur, elle mémorise
les caractéristiques chimiques et visuelles de la fleur. Il s’agit de phénoménes
d’apprentissage associatif, au cours desquels 'abeille associe les différents
signaux floraux a la présence de nourriture, en tenant compte des informa-
tions sur la qualité et la quantité de nectar. Les signaux appris peuvent étre
visuels, tels que les couleurs (Menzel 1968, Kriston 1973, Gould 1988, Sri-
nivasan 1994), les contrastes (Spaethe et al. 2001), les formes (Zhang et al.
1992, Giurfa et Menzel 1997), ou olfactifs, pour les émissions volatiles florales
(Menzel et al. 1993).

Si la diversité des signaux que ’abeille est capable d’apprendre isolément
est trés étendue, I'intégration d’'une multitude de signaux et leur comparaison
supposent des capacités mnésiques trop étendues. Les butineuses se limitent
souvent a l'apprentissage d’un caractére simple (Spaethe et al. 2001). Ainsi,
parmi les signaux qui interviennent dans la reconnaissance des sources ali-
mentaires, les signaux odorants ont un réle déterminant. Ils sont appris plus
rapidement que la couleur ou la forme (Kriston 1973, Menzel 1985) et ils

sont utilisés pour la reconnaissance a courte distance (Menzel et al. 1993).
Orientation

La butineuse doit étre capable de s’orienter et de retrouver sa ruche méme

aprés un trajet de plus de 10 km. Elle utilise pour cela de nombreux repéres.
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Fic. 1.7 — Dustribution des distances indiquées par les butineuses lors de
leur danse (adapté d’aprés Visscher et Seeley 1982). Les 1871 danseuses ont
butiné a une distance moyenne de 2,28 km de la Tuche, et 95 % des danses
indiquent une distance inférieure a 6,3 km.
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Il peut s’agir d’un repére céleste, comme le soleil dont elle pergoit la posi-
tion méme par temps trés couvert a partir de la polarisation de la lumiére
(Dyer 1994, Dyer et Dickinson 1996). Il a aussi été montré que les abeilles
peuvent s’orienter par rapport au champ magnétique terrestre. Des cristaux
de magnétites se forment au cours de la nymphose et se concentrent dans
Pabdomen (Gould 1980, Collett et Baron 1994, Frier et al. 1996).

L’abeille s’oriente également par rapport aux repéres visuels terrestres
(Cartwright et Collett 1982, Chittka et Geiger 1995, Chittka et al. 1995).
Comme nous ’avons vu plus haut, quand nous avons évoqué la communica-
tion de la position des sources de nectar par la danse et les expérimentations
aux moyens de tunnels tapissés de repéres visuels (section 1.2.2, page 34),
la question de l'estimation de la distance a donné lieu & un grand nombre
de travaux. Il est maintenant clairement établi que 'odométre de 1’abeille
est basé essentiellement sur des repéres visuels, et plus précisément sur le
flux optique engendré par le vol (Srinivasan et al. 1996, 1997, 1999, 2000).
Les références de distance et de direction sont comparées aux informations
percues lors du vol pour corriger le trajet et atteindre le but (Chittka et al.
1995, Cheng 2000).

Sur le plan des mécanismes mnésiques impliqués dans l'orientation, plu-
sieurs travaux suggérent que ’abeille est capable d’élaborer des cartes cog-
nitives. Celles-ci correspondraient & une mémoire spatiale de I’ensemble des
informations d’un lieu, et seraient une sorte de représentation topographique
d’un site permettant notamment a I'abeille d’emprunter des raccourcis entre
deux points géographiques (Gould 1986, Menzel et al. 2000). A plus court
terme, un autre type de mémoire serait impliqué dans la reconnaissance de
fleurs visitées consécutivement lors du méme vol de butinage. Il s’agit de la
mémoire de travail qui correspondrait & un stockage temporaire des informa-
tions (Brown et al. 1997).

La notion d’échelle a laquelle on étudie l'orientation est importante.
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Ainsi, a grande distance, ’abeille utilise majoritairement des repéres célestes
et terrestres Dyer (1998), tandis qu’a proximité de la fleur ou de la colonie,
ce sont les repéres visuels (von Frisch 1967a, Cartwright et Collett 1982, Slaa
et al. 2003) et surtout olfactifs (Wenner et Wells 1990, Menzel et al. 1993,
Tautz et Sandeman 2003) qui sont prépondérants. Cette différence d’échelle
se retrouve au niveau de deux comportements d’orientation, le vol d’orien-
tation (orientation a grande échelle, construction de la carte mentale) et le
vol d’apprentissage (mémorisation des repéres permettant le retour sur une

fleur).

Le vol d’orientation Les jours qui précédent les premiers voyages de bu-
tinage, ’abeille effectue de nombreux vols d’orientation au cours desquels
elle s’envole du nid mais ne participe a aucune collecte de nourriture. Elle
apprend progressivement les repéres (célestes, visuels, olfactifs ou magné-
tiques, etc.) qui lui permettront de retrouver sa colonie (Becker 1958, von
Frisch 1967a, Vollbehr 1975) et qui seraient stockés dans une mémoire de
référence, a long terme et stable (Menzel et al. 1998).

Ainsi, I'abeille est capable de s’orienter trés rapidement. Plusieurs études
ont rapporté qu’une ouvriére qui n’avait effectué qu’un seul vol d’orientation
avant d’étre transporté & plusieurs centaines de métres de sa ruche, était
pourtant capable de la retrouver (von Frisch 1967a, Vollbehr 1975, Capaldi
et Dyer 2000). C’est pourquoi, certains auteurs pensaient que lors de son vol
d’orientation, les butineuses effectuaient des trajets concentriques autour de
la colonie (von Frisch 1967a, Wenner et al. 1991), afin d’explorer rapidement
I’ensemble des environs de la ruche. Cependant, comme les abeilles sont trés
difficiles & suivre en vol (avec une vitesse de vol de 8 m.s™!), leur trajet était
trés mal connu. Mais récemment, une technique de suivi au radar harmo-
nique d’une butineuse en vol a été développée. L’abeille a été équipée d’'un
transpondeur, une antenne verticale de 16 mm et de 12 mg (soit moins que le

poids de deux pelotes de pollen) jouant le role de dipole (Riley et al. 1996).
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L’étude a permis de montrer que ’abeille n’explore pas I’ensemble de son en-
vironnement au cours d’un vol. Au contraire, elle effectue un trajet rectiligne
de prés de 200 m dans une direction avant de revenir & la ruche. Au cours
des vols suivants, elle choisira d’autres directions, et s’éloignera de plus en

plus de la ruche.

Le vol d’apprentissage En complément des repéres olfactifs pour se diri-
ger & courte distance vers une source de nourriture, ’abeille s’oriente & partir
de repéres spatiaux (von Frisch 1967a, Cartwright et Collett 1982). Chez les
insectes volants, ’apprentissage de ces repéres terrestres a lieu au cours d’un
comportement caractéristique, le vol d’apprentissage (learning fligth). Pen-
dant celui-ci, I'insecte examine précisément le lieu ou il doit revenir (Opfinger
1931, Tinbergen et Kruyt 1938, van Iersel et van den Assem 1964). Ce com-
portement a été trés bien décrit chez 'abeille (Lehrer 1991, 1993, Wei et al.
2002) ou il est aussi appelé "demi-tour d’observation" (turn back and look
ou TBL). La fréquence et la durée de ce vol d’apprentissage sont modulées
en fonction de différents paramétres. Ainsi, le vol d’apprentissage est plus
long quand la source de nourriture est nouvellement découverte que quand
labeille y revient déja régulierement (Wei et al. 2002). Ceci suggére que
I'investissement dans cette tache d’apprentissage peut étre modulé par l'in-
dividu alors qu’il acquiert de I’expérience. En outre, le vol d’apprentissage
est plus long quand I'environnement visuel autour de la source est complexe

ou quand la source de nourriture est de trés bonne qualité.
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1.3.4 Le butinage: un probléme d’écologie comportementale

La question de I'approvisionnement en nourriture ou fourragement? (fora-
ging) est un des sujets les plus étudiés en écologie comportementale (Ste-
phens et Krebs 1986, Krebs et Davies 1993, Giraldeau et Caraco 2000). Il
a souvent été abordé sous 'angle des causes ultimes, en terme d’approvi-
sionnement optimal par exemple. Mais beaucoup d’éthologistes se méfiaient
des "réponses de mathématicien" qui connait le probléme dans son entier,
et suppose que ’animal est capable d’estimer tous les paramétres du pro-
bléme, de les comparer et d’en tirer une conclusion adaptée. Souvent ’animal
n’a qu'une connaissance trés partielle du probléme et doit procéder par ap-
proximation. D’ol le regain d’intérét porté aux régles de décisions et aux
mécanismes proximaux permettant & ’animal de collecter la nourriture de
maniére efficace (Krebs et Davies 1992).

Une abeille est confrontée & un grand nombre de choix. Doit-elle buti-
ner, travailler a la ruche (réceptionner le nectar, ventiler, etc.) ou encore ne
rien faire (ce qui augmente son espérance de vie, la butineuse pouvant étre
plus utile quand les conditions environnementales seront meilleures)? Si elle
décide de partir butiner, doit-elle collecter du nectar, du pollen, de I’eau ou
méme de la propolis (en fonction des besoins de la colonie) ? Quelle stratégie
de recherche de nourriture doit-elle adopter (suivie des danses ou prospec-
tion indépendante, altitude et vitesse de vol, etc.)? Une fois qu’elle a trouvé
un massif de fleurs, quel itinéraire intra-patch doit-elle suivre (probléme du
"voyageur de commerce")? Combien de temps doit-elle passer dans un mas-
sif de fleurs avant de le quitter (sachant que plus le temps passe, plus le

risque de rencontrer des fleurs qu’elle a déja visitées augmente, théoréeme de

3. Remarque étymologique: contrairement a ce qui est souvent dit, le terme de four-
ragement n’est pas francisé a partir de 'anglais. C’est bien un mot frangais qui signifie
"amasser des provisions en parlant des troupes militaires" (cité dans les chroniques de Jean
Le Bel, Société de l’histoire de France, éd. J. Viard et E. Déprez, Paris, 1904-1905, t. 2,
p. 60. Source: dictionnaire en ligne ATILF, http://atilf.inalf.fr/, CNRS - Univ. Nancy 2)
et qui est encore utilisé de nos jours.
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la valeur marginal, cf. article 5)? Quel volume de nourriture doit-elle col-
lecter en fonction de la distance ou du temps de vol? De retour a la ruche,
doit-elle recruter pour la source (ce qui permet de signaler une source a des
butineuses encore inactives, mais qui lui fait perdre un peu de temps) ou
doit-elle retourner directement sur la source? Si elle est préte a investir du
temps dans le recrutement, doit-elle danser pour la premiére source trouvée
ou doit-elle attendre de voir s’il n’y en a pas d’autres de meilleure profitabi-
lité ? Doit-elle ensuite retourner sur le méme site (dont elle a pu estimer la
profitabilité) ou doit-elle plutét continuer a explorer I'environnement (c’est
la stratégie "scout" qui offre la possibilité de trouver une autre source de
meilleure qualité, mais aussi le risque de perdre du temps et de 1’énergie
dans cette prospection)? Enfin, méme si un site était de qualité médiocre,
doit-elle y retourner quelques jours plus tard (possibilité d’une floraison plus
importante, de conditions environnementales plus favorables, etc.)?

Les questions liées au butinage sont trés diverses et ont donné lieu & un
grand nombre de publications. L’article de revue en préparation (Annexe A,
p.231) reprend ces questions et les replace dans la problématique de la théorie
de lapprovisionnement optimal. On reconnait par exemple des problémes
déja fréquemment étudiés chez d’autres animaux. L’abeille doit exploiter
des ressources variables, discrétes, organisées en patch, et dispersées dans
un environnement hétérogéne. Elle est confrontée a une compétition intra
et inter-spécifique pour l'accés a la nourriture. Enfin, 'abeille doit revenir
fréquemment & un lieu central, la ruche. Contrairement & un animal solitaire
et qui n’a pas de nid, elle ne peut pas explorer son environnement au hasard.

A des questions relativement classiques relatives a la théorie de I’appro-
visionnement, viennent s’ajouter un degré de complexité supplémentaire, lié
a l'organisation sociale de la colonie. L’abeille ne butine pas pour sa propre
consommation puisqu’'une faible proportion d’individus assure la collecte de

nourriture pour ’ensemble de la colonie. De plus, les abeilles stockent la



CHAPITRE 1. INTRODUCTION 79

nourriture, et ces réserves excédent souvent les besoins de la colonie & court
ou moyen terme. Enfin, comme nous avons commencé a le voir dans cette
introduction bibliographique, le butinage est une activité fortement coopé-
rative. Le partage des taches (par exemple le découplage entre butineuses
et déchargeuses), et la communication entre butineuses (par la danse de re-
crutement, les danses de rétro-controle, ou les interactions trophallactiques)
contribuent & augmenter 'efficacité du butinage. Ainsi, la question du buti-
nage ne peut étre envisagée uniquement & I’échelle de l'individus, mais doit
étre aussi considérée a 1’échelle de la colonie. Ces deux niveaux d’études sont

étroitement liés.
1.3.5 Les stratégies individuelles de choix des fleurs

Les abeilles estiment trés rapidement la qualité d’un patch. Du fait de ’auto-
corrélation spatiale et/ou temporelle dans la qualité des fleurs (Waser et
Mitchell 1990), si I’échantillon visité dans le patch est mauvais, il vaut mieux
que la butineuse parte prospecter ailleurs. L’abeille n’a pas besoin d’une
mémoire de travail trés étendue. Une régle de décision basée sur les derniéres
visites est suffisante (Real 1991). La visite sur une fleur de mauvaise qualité
incite la butineuse & poursuivre son activité de butinage & une plus grande
distance que si la premiére fleur visitée avait été de bonne profitabilité (Dukas
et Real 1993b).

La profitabilité d’une fleur est liée & la concentration en sucre, au volume
et a laccessibilité du nectar, aux temps de manipulation (handling time,
temps qu’il faut pour se poser sur les fleurs, atteindre les nectaires et collecter
une quantité suffisante de nectar) et a la distance entre la source et la colonie
(Nuanez 1966, 1970, 1982, Waller 1972, Waddington 1980, Waddington et al.
1981, De Marco et Farina 2001). Pour évaluer la qualité d’une source, la
butineuse s’appuie sur différents critéres. Elle peut tout d’abord évaluer, &
distance, la quantité et la qualité du nectar ou du pollen disponibles sans

nécessairement avoir besoin de se poser sur la fleur. Ainsi elle peut détecter
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et répondre a l'odeur du nectar, aux variations d’humidité au niveau de la
corolle, a la réflectance de la lumiére a la surface du nectar (Thorp et al. 1975,
Marden 1984, Creswell et Robertson 1994). Elle peut aussi se baser sur des
indices indirects qu’elle a pu mémoriser lors de ses précédentes sorties et
associer a la qualité de la ressource (cf. section sur 'apprentissage, p. 72).
Enfin, elle peut se fier aux indices donnés par les autres butineuses. Le
vol bourdonnant et méme la seule présence de congénéres & proximité d’une
source peut augmenter (local enhancement) ou diminuer (local inhinbition)
la probabilité de visite de celle-ci (Tautz et Sandeman 2003, Fernandez et al.
2003, Slaa et al. 2003). En outre, nous avons vu dans la section 1.2.1 consacrée
aux phéromones du butinage (p. 18) que l'abeille pouvait détecter le fait
qu’une fleur avait déja été visitée. Les conséquences d’un tel marquage sur

la stratégie de butinage méritent d’étre étudiées plus en détail.
L’évitement des fleurs déja butinées.

Non seulement l’abeille évite les fleurs qu’elle a déja visitées en utilisant
sa mémoire spatiale de travail (Greggers et Menzel 1993, Brown et Demas
1994), mais les butineuses sont aussi capables de reconnaitre les fleurs récem-
ment visitées soit par une autre abeille, soit par un autre apoide (bourdon,
abeille solitaire, voir la revue par Pierre 2003). Ces hyménoptéres pollinisa-
teurs déposent des phéromones sur la corolle des fleurs qu’ils ont butinées.
Les signaux de marquage de bourdons sont reconnus par les abeilles, et réci-
proquement (Goulson et al. 1998, Stout et al. 1998, Stout et Goulson 2001).
Ces phéromones, constituées d’hydrocarbures a longues chaines, s’évaporent
lentement (demi-vie du marquage de plusieurs heures). Or une fleur ayant
été butinée continue a sécréter du nectar. Un marquage répulsif définitif de
la fleur n’aurait de sens que si le nectar n’était pas renouvelé au niveau des
nectaires. La fleur perd donc progressivement son marquage répulsif a me-
sure qu’elle reconstitue son stock de nectar. Au bout d’un certain temps, la

fleur est reconnue par I'abeille comme potentiellement exploitable et est a
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nouveau visitée par les butineuses (Goulson et al. 2000).

Cependant le mécanisme de reconnaissance de 1’age du marquage n’est
pas encore parfaitement élucidé. En effet, 'abeille elle discrimine difficilement
deux intensités proche d’un méme odeur (Pelz et al. 1997). Ce que 'on sait en
revanche, c’est qu’elle discrimine trés bien des bouquets d’odeurs complexes
(Pham-Delégue et al. 1993, Laloi et al. 1999). Il est possible que les différents
composés volatils constituant le marquage répulsif ne s’évaporent pas tous a
la méme vitesse. L’abeille percevrait alors ces changements qualitatifs dans
la composition du bouquet phéromonale, et pourrait ainsi estimer I’heure de

la derniére visite sur la fleur.

Importance de la variété florale. Dans le principe, ce marquage aug-
mente efficacité du butinage en signalant les fleurs déja visitées. Le gain
associé au marquage est d’autant plus grand que le temps d’inspection d’une
fleur est long, et que le colit du marquage est faible. Cependant la vitesse
de sécrétion du nectar peut varier de quelques minutes & quelques heures
suivant les espéces florales (Crane 1975). Or, en premiére approximation,
on peut supposer que le marquage répulsif est déposé en quantité constante
a chaque visite et posséde la méme durée d’évaporation quelle que soit la
fleur butinée. Une stratégie d’évitement constante dépendant uniquement
de D'intensité du marquage peut alors s’avérer étre contre-optimale. Eviter
durablement une fleur & sécrétion rapide, ou au contraire revenir trop fré-
quemment sur une fleur n’ayant pas eu le temps de reconstituer son stock de
nectar sont deux mauvaises stratégies. L’abeille ne doit donc pas s’appuyer
uniquement sur le marquage phéromonal, elle doit aussi tenir compte du
type de plante qu’elle visite: la communication chimique ne suffit pas, 'ex-
périence de butinage de 'abeille doit aussi étre prise en compte. Ce type de
comportement a déja été mis en évidence chez les bourdons (Stout et Goul-
son 2002), mais reste a étre décrit chez 'abeille. Cependant cette hypothése

semble réaliste. L’abeille a de trés importantes capacités cognitives (Menzel
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1999, Menzel et Giurfa 2001), et a tendance a revenir sur les mémes espéces
de fleurs (Free 1963, Waser 1986, Wells et Wells 1986, Chittka et al. 1999a).
Cette fidélité florale (ou flower constancy) a donné donné lieu & un grand
nombre de travaux (voir Article 5, p. 231). Elle devrait permettre a une bu-
tineuse spécialisée sur certaines variétés de fleurs d’ajuster précisément sa

stratégie de butinage aux caractéristiques de la plante.

Butinage et théorie des jeux. Un autre critére devrait aussi accélérer le
retour sur une fleur déja visitée en dépit d’un marquage répulsif: la compéti-
tion intra ou inter-spécifique entre les butineuses. Considérons un groupe de
butineuses théoriques exploitant des fleurs toutes identiques: méme concen-
tration, méme vitesse de sécrétion et méme volume maximal de nectar dis-
ponible par fleur, méme temps d’inspection d’une fleur (pour savoir si elle a
sécrété a nouveau du nectar), et méme temps de manipulation (pour pom-
per un volume de nectar). Toutes les abeilles coopérent et adoptent une
méme durée d’évitement des fleurs butinées pour leur laisser le temps de
reconstituer leur stock de nectar. Un calcul d’optimisation nous montre qu’il
existe une durée optimale d’évitement maximisant le gain de la butineuse.
Un temps d’évitement des fleurs marquées trop court est cotiteux car les
butineuses perdent du temps & visiter des fleurs vides ou peu profitables. De
méme une stratégie de rejet trop longue est inefficace car les abeilles perdent
trop de temps a rechercher une fleur acceptable (Stout et Goulson 2002).
Quand toutes les abeilles coopérent et adoptent la méme durée d’évitement,
le gain énergétique par unité de temps est maximal pour une durée d’évi-
tement ¢, (Fig. 1.8, trait épais). Bien entendu, ¢, est fonction de la vitesse
de sécrétion de la plante, du cotit en temps & inspecter chaque fleur et de la
proportion de fleurs non encore butinées.

Considérons maintenant que parmi toutes les abeilles exploitant ces fleurs,
une seule adopte une stratégie "tricheuse". Elle visiterait toutes les fleurs in-

difféeremment. Le gain énergétique que celle-ci peut espérer augmenter avec
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Fi1G. 1.8 — Espérance du gain énergétique d’une butineuse en fonction de la
durée d’évitement des fleurs butinées adoptée par toutes les autres butineuses.
Si toutes les abeilles coopérent et adoptent une méme durée d’évitement (trait
épais), le gain énergétique par unité de temps est mazximal pour une durée
d’évitement optimale to. Si une abeille "triche" et visite toutes les fleurs
indifféremment, son gain va dépendre de la stratégie d’évitement des autres
abeilles (trait fin). [a] La stratégie "tricheur”, trop codteuse, ne peut pas en-

vahir le systéme. [b] La stratégie "tricheur” est rentable, et le temps optimal

to nest pas une stratégie évolutivement stable. Le temps de rejet commun

tombe a tgss (adapté d’aprés Stout et Goulson 2002).
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lallongement de la période d’évitement des fleurs par les autres butineuses
(Fig. 1.8a, trait fin). Plus les autres abeilles attendent avant de revenir sur
des fleurs marquées, plus la tricheuse a de chance de rencontrer fréquem-
ment des fleurs ayant reconstitué une partie de leur stock de nectar. On peut
imaginer une situation extréme dans laquelle les abeilles éviteraient défini-
tivement toutes les fleurs déja butinées une fois (temps d’évitement infini).
Elle perdraient alors beaucoup de temps a chercher une fleur jamais visitée,
tandis que leur environnement serait rempli de fleurs & nouveau profitables
mais "marquées". Dans cette situation, la stratégie de la tricheuse, qui ne
tient pas compte du marquage et butine au hasard, devient rentable: pour
un temps d’évitement collectif trés grand, son gain énergétique par unité de
temps est supérieur a celui des abeilles qui adoptent toutes la méme stra-
tégie d’évitement minimum des fleurs marquées. Mais, dans la plupart des
situations, la stratégie "tricheur" conduit & un gain énergétique plus faible
que la stratégie coopérative optimale (t,, Fig. 1.8a). La stratégie coopérative
résiste & une invasion par la stratégie "tricheur". On parle alors de stratégie
évolutivement stable ou ESS (Maynard Smith 1972, 1982).

Cependant, ces stratégies d’évitement sont fortement dépendantes du
temps nécessaire pour inspecter chaque fleur et de la proportion de fleurs
non encore butinées. Parfois, il arrive que la stratégie "tricheur" ne soit pas
trés cofiteuse. C’est le cas par exemple avec des fleurs a corolle ouverte ot
le nectar est bien exposé, et donc pour lesquelles le cotlit d’inspection est
faible. Stout et Goulson (2002) ont montré expérimentalement qu'il existe
des situations ou la stratégie "tricheur" est plus efficace que la stratégie co-
opérative (Fig. 1.8b). La stratégie "tricheur" bénéficie de la longue période
de rejet des fleurs marquées t,. La stratégie coopérative t, ne peut pas résis-
ter & l'invasion de la stratégie "tricheur" et le systéme dérive vers la durée
d’évitement tpgg. Bien siir, dans ce cas, le gain énergétique est plus faible

que si toutes les butineuses coopéraient mais le systéme est évolutivement
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stable. Une abeille qui adopterait une stratégie d’évitement plus faible aurait
une espérance de gain moindre, et une abeille qui attendrait plus longtemps
avant de visiter une fleur risquerait de voir celle-ci & nouveau visitée par une

autre butineuse qui adopte la période d’évitement plus faible tggg.

1.3.6 Le butinage collectif

Butinage coopératif vs butinage social.

On confond souvent le fourragement social et le fourragement collectif. Je
souhaite donc bien distinguer les différents degrés de coopération dans les
problémes de fourragement, depuis le fourragement strictement individuel

jusqu’au butinage collectif chez les animaux eusociaux.

Fourragement individuel. Il s’agit du degré de coopération le plus bas.
Les animaux adaptent leur comportement & la qualité du patch, mais sans
tenir compte des indices liés aux autres fourrageurs (de la méme espéce ou
non). Au début des années 80, la plupart des travaux d’écologie compor-
tementale sur I'approvisionnement se plagaient, explicitement ou non, dans
ce cadre de travail qui constitue une hypothése simplificatrice (Stephens et
Krebs 1986). Le fourragement individuel est tout a fait pertinent dans le cas

d’animaux solitaires ayant peu de compétiteurs.

Fourragement social. Les individus ont une capacité de prospection de
leur environnement limitée et ils ont intérét a tenir compte de 'ensemble
des indices a leur disposition pour trouver les ressources les plus profitables.
Ainsi, 'utilisation des informations produites par ses congénéres peut consi-
dérablement accroitre l'efficacité de fourragement d’un individu. Ce type de
comportement a d’abord été montré chez les oiseaux, comme les étourneaux
ou les mésanges (Krebs et al. 1972, Tinbergen 1981) mais aussi chez certains
poissons ou mammiféres carnivores (Giraldeau et Caraco 2000). Le compor-

tement le plus simple est basé sur le comportement de copie des aires de
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fourragement ou area copying (Ward et Zahavi 1973, Sibly 1983, Clark et
Mangel 1984). Un individu qui trouve une source de nourriture passe un
certain temps a l'exploiter. Il est alors détecté par d’autres individus qui
s’approchent de lui et qui se mettent & exploiter & leur tour le méme patch.

Un partage d’information a lieu dans ce genre de stratégie. Les indivi-
dus restent en contact avec les membres de leur groupe tout en continuant
& chercher de la nourriture de leur coté. Le groupe agit alors comme un
"centre d’information" (Ward et Zahavi 1973). On parle de fourragement
soctal méme si ces comportements n’impliquent pas nécessairement I'idée de
transfert coopératif d’informations. Krebs et Davies (1993) parlent méme de
"parasitisme mutuel avec bénéfice a long terme". Dans certains cas, cette
stratégie permet d’augmenter l'efficacité de la collecte de nourriture ou de
diminuer le risque de mourir d’inanition (Giraldeau et Caraco 2000). Mais,
les travaux théoriques ou expérimentaux sur le fourragement social font sou-
vent référence a des conflits entre des individus producteurs ou producers
(d’informations par exemple, qui cherchent de la nourriture) et les parasites
ou scroungers (qui se contentent d’exploiter I'information produite par les
premiers). Ces conflits s’interprétent en terme de théorie des jeux (Barnard et
Sibly 1981, Giraldeau et Caraco 2000). Les individus auraient une meilleure
efficacité de fourragement si tout le monde coopérait et adoptait la méme
stratégie. Mais, si un individu refuse de coopérer et se contente d’exploiter
I'information produite par ses congénéres, il ne perd pas d’énergie & produire
lui-méme de I'information et, au contraire, bénéficie de 'activité des autres
membres du groupe. Peu & peu cette stratégie envahit le systéme jusqu’a un
certain équilibre. Si tout le monde triche, il n’y a plus d’information pro-
duite. C’est pourquoi les systémes de fourragement sociaux convergent gé-
néralement vers une proportion évolutivement stable, non nulle, de tricheurs
qui ne jouent pas le jeu de la coopération.

J’ai longuement détaillé (section 1.3.5, p. 82) I'exemple sur le marquage
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répulsif des fleurs visitées parce qu’il est trés proche de ce type de jeux entre
"producteurs" et "parasites". La production d’informations sur la qualité
de la source devrait augmenter l'efficacité du butinage si toutes les abeilles
coopéraient et respectaient le méme délai optimal d’évitement des fleurs
marquées. Mais dans certains cas, le groupe de butineuses ne résiste pas
a l'invasion de tricheurs qui viennent récolter le nectar alors qu’il n’a pas

encore été sécrété au volume optimal pour I’ensemble du groupe.

Fourragement collectif. Le fourragement collectif repose sur des compor-
tements coopératifs avec communication & bénéfice réciproque. Les stratégies
pleinement coopératives sont rares et résultent souvent d’un fort apparente-
ment entre les membres du groupe qui ne cherchent plus & maximiser leur
efficacité individuelle mais plutot efficacité collective (Krebs et Davies 1993,
McNamara et al. 1994, Emlen 1995). Ces phénoménes coopératifs reposent
sur les notions de valeur sélective indirecte (inclusive fitness) et de sélec-
tion de parentéle (kin selection, dont nous avons déja parlé section 1.1.1,
p. 5): en raison de I’étroite parenté génétique entre les membres du groupe,
un individu qui sacrifie son efficacité de fourragement au profit de celle des
individus qui lui sont apparentés augmente sa valeur sélective indirecte (Ha-
milton 1964). Les cas de fourragement collectif se retrouvent essentiellement

chez les insectes eusociaux.
Organisation du butinage collectif

Le butinage collectif est une activité complexe qui repose sur la coopération
et la coordination entre les abeilles. Cette activité dépend essentiellement de
deux groupes d’ouvriéres, les butineuses qui collectent le nectar, et les dé-
chargeuses qui le réceptionnent et le stockent dans les rayons. La colonie doit
donc assurer un déséquilibre entre le nombre de déchargeuses et le nombre de
butineuses, sinon les butineuses risquent d’attendre trop longtemps avant de

pouvoir retourner a la source. Wilson (1971) définit le recrutement comme
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le résultat de la communication entre les membres d’une méme colonie, qui
dirige les individus vers un endroit ot une téche est requise, comme par
exemple l'activité de déchargement (recrutement par la danse tremblante)
ou l'activité de collecte (recrutement par la danse en huit et les signaux
phéromonaux). En effet, les butineuses ne prospectent pas leur environne-
ment au hasard, elles choisissent les sources de nectar en fonction de leur
expérience et du recrutement par leurs congénéres.

Les butineuses se répartissent entre les différents comportements repré-
sentés sur la Figure 1.9. Elles effectuent des allers et retours entre la source
(collecte) et la ruche (déchargement). Si la source n’est pas d’assez bonne
profitabilité, elles peuvent redevenir suiveuses et attendre des informations
sur les fleurs disponibles. Au contraire si elle est de bonne qualité, elles
peuvent effectuer des danses en huit indiquant aux suiveuses la position de
cette source. Enfin, en cas de saturation des déchargeuses ou d’encombre-
ment sur les sources, les butineuses peuvent effectuer des danses tremblantes
qui inhibent la danse en huit et incitent les autres ouvriéres de la ruche a
devenir déchargeuses.

Le butinage collectif dépend d’un trés grand nombre de facteurs que nous
avons évoqués tout au long de cette introduction. A moyen et long terme,
le butinage collectif dépend de facteurs environnementaux (la saison, les
conditions climatiques, le nombre de sources disponibles, etc.) et sociaux (la
population de la ruche, 'activité de ponte de la reine, I’état des réserves en
nectar et en pollen, etc.). A court terme, a 'échelle de la journée, le butinage
dépend de facteurs environnementaux (heure du jour, conditions météorolo-
giques, etc.), de la coordination entre les ouvriéres et de la communication
sociale a la ruche (ratio déchargeuses/butineuses, danse en huit, danse trem-
blante, etc.) ou a la source (marquage phéromonal, attraction visuelles par
les congénéres, etc.), de la qualité des sources disponibles (volume de nectar,

concentration en sucre, présence éventuelle de toxiques, accessibilité du nec-
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facteurs internes a la colonie:

état des stocks

quantité de couvain a nourrir
population de la ruche
nombre de butineuses
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facteurs environnementaux :
saison et météo, période de la journée
nombre de sources disponibles

suiveuse

+

A

danse
tremblante

danse
en huit
A

+

oo B

trophallaxie

capacité de réception de la colonie :
ratio déchargeuses / butineuses

déchargement

dans la ruche

arrivée sur la source :
expérience de la butineuse
orientation

marquage phéromonal
attraction par les congénéres

| 1, Y

collecte

a |'extérieur

qualité de la source :
volume de nectar
concentration et qualité
accessibilité du nectar
compétition éventuelle
besoins de la colonie
expérience de la butineuse

F1G. 1.9 — Organisation du butinage collectif. Le rectangle en hachuré figure
ce qui se passe a lintérieur de la ruche. Les abeilles sont distribuées dans les
comportements représentés par les six cases. Deux groupes d’abeilles sont es-
sentiellement impliqués dans le butinage. Les butineuses collectent le nectar,
le rapportent a la colonie, dansent ou suivent ces danses (cases blanches).
Les déchargeuses réceptionnent le nectar par trophallaxie (case noire). Les
fleches en traits pleins représentent les transitions entre ces différents états
comportementauz. Les fleches en pointillé représentent les rétro-controles. Le
butinage collectif dépend de la coordination et de la communication entre les
ouvriéres, mais aussi d’autres facteurs comme [’état de la colonie, ’expé-
rience des butineuses, les conditions environnementales, etc.
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tar, compétition avec d’autres butineuses), et de l'expérience des butineuses
(capables de s’orienter et de trouver rapidement une source ou une espéce

florale qu’elles auraient déja visitée).

1.4 Les risques d’exposition & des produits phyto-
sanitaires

Récemment, un déclin des populations d’abeilles domestiques a été observé
en Amérique du Nord et en Europe (Allen-Wardell et al. 1998, Kearns et al.
1998, Kevan et Phillips 2001). Aux Etats-Unis, le nombre de colonies com-
mercialement exploitées est passé de 4,3 millions en 1985 & 2,7 millions en
1995 (Ingram et al. 1996). Ce déclin touche autant les colonies exploitées
par les apiculteurs que les colonies sauvages (Watanabe 1994). En Europe, le
nombre de ruches a diminué d’environ 16 % entre 1985 et 1991, et le nombre
d’apiculteurs d’environ 8 % (Williams et al. 1991). En France, D'effectif des
apiculteurs et des ruches aurait diminué de respectivement 20 et 30 % entre
1996 et 2001 (Védrenne 2002).

Les causes possibles du déclin des populations d’abeilles domestiques
et sauvages sont la destruction et la fragmentation de leur habitat (urba-
nisation, monoculture céréaliére, etc.), la prolifération des parasites et des
maladies, mais aussi I'impact des produits phytopharmaceutiques (Kearns
et al. 1998). Toute plante cultivée visitée par les abeilles et traitée par un
ou plusieurs produits phytopharmaceutiques (insecticides, fongicides, etc.),
ou des plantes génétiquement modifiées (exprimant des produits de trans-
géne destinés a lutter contre les insectes ravageurs) peut entrainer un risque
d’intoxication chez l'abeille. Ainsi, 'utilisation de ces procédés pour assu-
rer la protection des plantes cultivées n’est pas toujours compatible avec le

butinage et 'activité pollinisatrice des abeilles.
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1.4.1 Les risques d’exposition

Les butineuses peuvent s’éloigner a plus de 12 km de leur ruche, ce qui
représente une aire de butinage considérable de plus de 450 km?. Ainsi,
dans une région d’agriculture intensive, les abeilles sont susceptibles d’étre

exposées a un grand nombre de molécules toxiques.
Les pesticides

Les composés chimiques provoquant des intoxications dans le cheptel apicole
changent de nature selon I’évolution des pratiques phytosanitaires dans le
monde agricole. Le premier empoisonnement de ruches par un insecticide
aurait été constaté a la fin du XIX®™® siscle aux Etats-Unis (Johansen 1977).
Les matiéres actives alors utilisées étaient souvent d’origine minérale et peu
sélectives, telle que 'arsenic. Il a ainsi été démontré que le pollen contaminé

a Parsenic induisait le dépeuplement des colonies (Eckert 1935).

Les organochlorés et organophosphorés. Aprés la deuxiéme guerre
mondiale, les problémes d’intoxication se sont généralisés avec 'utilisation
accrue des traitements phytopharmaceutiques et ’apparition des molécules
d’insecticides synthétiques. Les composés organochlorés, qui sont les précur-
seurs des insecticides synthétiques, ont provoqué de nombreux cas d’intoxica-
tion aux Etats-Unis dans les années 50 et notamment la dieldrine (Johansen
et Mayer 1990). Les organochlorés agissent au niveau des récepteurs de I'acide
g-aminobutyrique (GABA). Les insecticides organophosphorés, tels que le fé-
nitrothion, le parathion, le méthyl-parathion ou le malathion, proviennent
de la recherche sur les gaz de combat pendant la deuxiéme guerre mondiale.
Ils inhibent ’acétylcholinestérase. Ils ont été la cause d’importantes morta-
lités d’abeilles et de dépeuplements de ruchers entre les années 50 et 80 en

Amérique du Nord (Kevan 1975, 1977, Johansen 1977, Siebert 1980).
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Les carbamates et pyréthrinoides de synthése Les carbamates cor-
respondent a la troisiéme famille d’insecticides synthétiques qui furent déve-
loppés vers les années 60. Ils agissent en inhibant ’acétylcholinestérase. Pour
I’année 1967, on estime & 500 000 le nombre de colonies d’abeilles détruites
aux Etats-Unis par les traitements phytosanitaires et principalement par un
représentant des carbamates, le carbaryl (Louveaux 1985). Les recherches
faites sur les extraits de fleurs de pyréthres (pyréthrines naturelles), qui sont
instables a la lumiére, ont conduit au développement de pyréthrinoides de
synthése photostables. Les pyréthrinoides de synthése (qui perturbent I’ou-
verture des canaux sodium voltage-dépendants) sont trés efficaces contre les
insectes ravageurs, méme a faibles doses. Ils sont peu rémanents et ont un
puissant effet paralysant (effet knock down). Ces caractéristiques ont conduit
a 'expansion de leur utilisation dans les années 70 et 80. Toutefois, les py-
réthrinoides seraient en partie impliqués dans de nombreux cas d’affaiblis-
sements de ruches (Fléché 1994). De plus, la synergie reconnue de certains
insecticides pyréthrinoides et de fongicides imidazoles ou triazoles (Colin et
Belzunces 1992) a provoqué la destruction de nombreuses ruches frangaises

a la suite de ’emploi simultané de ces composés (Doussau 1989).

Nouvelles molécules insecticides. La prédominance et l'intensité de
I'utilisation des organochlorés, des organophosphorés, des carbamates et des
pyréthrinoides dans ’agriculture mondiale a engendré des phénoménes de ré-
sistance envers ces familles d’insecticides chez les insectes ravageurs (Hervé
1982). II a donc été nécessaire de développer de nouvelles molécules insec-
ticides ayant un mode d’action pharmacologique différent de celui des an-
ciennes molécules. A partir des années 80, on a alors synthétisé de nouvelles
molécules ayant une action au stade larvaire, tels que les analogues de 'hor-
mone juvénile (méthopréne), les inhibiteurs de mue (diflubenzuron), ou une
action sur les récepteurs nicotiniques de 'acétylcholine, tels que les néonico-

tinoides (dont I'imidaclopride est le premier représentant). Globalement, les
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insecticides de la nouvelle génération agissent & des doses plus faibles et ils
peuvent produire des effets sublétaux plus marqués que ceux de I'ancienne
génération. Pour certains composés, les effets sublétaux peuvent étre aussi
nocifs pour les populations non cibles que les effets létaux (Stark et al. 1998).
Cette caractéristique peut induire une prédiction de leur impact environne-
mental plus compliqué et implique parfois une adaptation des procédures

classiques d’évaluation des risques.
Les produits de transgéne

Depuis le milieu des années 80, la lutte contre les ravageurs des cultures passe
aussi par l'utilisation de plantes génétiquement modifiées. Cette technologie
est souvent présentée comme une alternative aux insecticides chimiques dont
le cotit d’utilisation annuel avoisine les 10 milliards de dollars et qui sont de
moins en moins efficaces contre les phytophages (Estruch et al. 1997). Le
développement de plantes transgéniques résistantes aux insectes repose sur
la copie (nature copy) de résistances existantes (Boulter 1993). En effet,
de nombreux génes codant pour des protéines insecticides existent dans la
nature et peuvent étre exprimés dans des plantes transgéniques. Différents
types de génes ont été étudiés. Les plus répandus sont sans doutes les génes
codant pour les endotoxines de Bacillus thuringiensis (Bt). Le Bt constitue
un véritable réservoir d’insecticides, et on compte actuellement 50 génes dif-
férents efficaces sur I’ensemble des familles d’insectes (Wolt et al. 2003). La
digestion de ’endotoxine libére une toxine provoquant des lésions mortelles
de I’épithélium intestinal. Cette stratégie permet & la plante entiére d’étre
protégée et ce pendant 'intégralité de son cycle et celui de son ravageur.
Des génes dérivés de plantes sont aussi utilisés. On trouve des génes
codant pour les lectines chélatrices des carbohydrates, des chitinases qui al-
térent la membrane de l'intestin et les tryptophanes décarboxylases dont
I’action libére des molécules a propriétés anti-nutritionnelles. Mais les génes

les plus utilisés codent pour des protéines possédant des propriétés anti-
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nutritionnelles, les inhibiteurs de protéases, IP (Hilder et al. 1987, Christeller
et al. 2002). Les IP bloquent 'activité des protéases digestives en prenant
la place du substrat sur le site actif, ce qui provoque un retard de déve-
loppement ou la mort du ravageur (Hines et al. 1990, Oppert et al. 1993).
On distingue quatre classes d’IP: les IP a sérine (trypsine, chymotrypsine,
élastase), les IP a cystéine (papaine, bromelaine, différentes cathepsines),
les IP a métalo-protéases (carboxypeptidase) et les IP & aspartyl-protéases
(pepsine, chymosine). La toxicité d’un IP va dépendre du type de protéases
que posséde l'insecte qui entre en contact avec lui. Or I'abeille posséde dans
son tube digestif des protéases a sérine (Moritz et Crailsheim 1987, Bel-
zunces et al. 1994, Burgess et al. 1996). Ainsi, des abeilles qui butineraient
des plantes transgéniques exprimant des IP & sérine pourraient étre intoxi-
quées et tuées. Des essais de toxicité au laboratoire ont montré que des IP
altéraient la survie, la physiologie digestive et les capacités d’apprentissage

des abeilles (Girard et al. 1998, Pham-Delégue et al. 2000).

1.4.2 L’évaluation des risques

Prépondérance des études sur les effets létaux

Un schéma séquentiel en trois tiers (laboratoire, conditions semi-naturelles
ou naturelles) a été proposé afin d’évaluer les effets non intentionnels des
pesticides ou des produits de transgénes sur l'abeille (OEPP/EPPO 1993,
Dohmen 1998). Le premier tiers évalue la toxicité aigué du produit en labora-
toire essentiellement & partir du calcul de la DL50 (dose létale 50 induisant
la mortalité de 50 % des individus traités) et décrit la "situation du pire
cas" (worst case scenario). Par la suite, on évalue les facteurs écologiques
et comportementaux qui affectent la probabilité d’exposition au toxique en
conditions semi-naturelles (second tiers), puis en conditions naturelles (troi-
siéme tiers).

Outre les conditions expérimentales dans lesquelles ces études sont con-

duites, on peut classer les tests de toxicité selon deux grands critéres. Le
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premier est relatif a la durée d’exposition. Celle-ci peut étre aigué (adminis-
tration ponctuelle d’une dose unique), chronique (administration de faibles
doses, répétée durant un cycle de vie d’une ouvriére), ou sub-chronique
(administration de faibles doses, répétée sur moins d’'un cycle de vie). Le
deuxiéme critére est relatif aux effets biologiques mesurés : létaux (induisant
la mort de I'individu exposé) ou sublétaux (tout effet biologique mesurable
qui n’induit pas la mort de 'individu exposé (Moriarty 1969).

La majorité des études d’impact des produits phytopharmaceutiques sur
I’abeille portent essentiellement sur les effets létaux aigus et sous estiment
I'exposition chronique et les effets sublétaux (Devillers et Doré 2000, De-
courtye 2002). Or Les abeilles peuvent étre exposées de maniére répétée a
de faibles quantités de toxiques sur les cultures ou a la ruche. De nombreux
travaux ont rapporté des cas d’accumulation dans la ruche de molécules in-
secticides, par l'intermédiaire d’une contamination du pollen ou du nectar

(revue Decourtye 2002).
Effets sublétaux

Effets sublétaux non comportementaux. Les insecticides ou les en-
tomotixines issus de transgénes peuvent affecter le métabolisme glucidique,
lipidique ou enzymatique des ouvriéres (Bounias et al. 1985, Bendahou et al.
1999), l'intensité de ponte de la reine (Lensing 1987), ou le développement
des larves (Stoner et al. 1982, Stoner et Wilson 1982, Oomen et al. 1992)

Effets sublétaux comportementaux. De nombreux travaux ont décrit
des modifications du comportement des ouvriéres au sein de la colonie et
tout particuliérement un bouleversement des taches effectuées, telles que le
nourrissement ou l'operculation des larves (Barker et Waller 1978, Stoner
et al. 1982, Cox et Wilson 1987), I'élevage des reines (Nunamarker et al.
1984), ainsi que le nettoyage ou la défense de la colonie (Nation et al. 1986).

Des effets sur le comportement de butinage ont été mis en évidence que ce
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soit lors d’études sur plantes entiéres (Free et al. 1967, Fell et al. 1983, Fries
et Wibran 1987) ou sur des sources artificielles (Cox et Wilson 1984, Colin
et al. 2000, Schmuck et al. 2001). On constate notamment un effet répulsif
qui correspond & un arrét ou & une importante diminution de 'activité de
butinage (Bocquet et al. 1980, Pike et al. 1982, Bos et Masson 1983, Shires
et al. 1984, Delabie et al. 1985, Faucon et al. 1985, Montury et al. 1987,
Rieth et Levin 1988). L’activité de vol a ’entrée de la ruche (Shires et al.
1984, Struye et al. 1994), la communication par les danses (Schricker et
Stephen 1970, Stephen et Schricker 1970), 'orientation du vol de retour a la
ruche (Cox et Wilson 1984, Vandame et al. 1995), ainsi que l'apprentissage
(Taylor et al. 1987, Mamood et Waller 1990, Stone et al. 1997, Abramson
et al. 1999, Guez et al. 2001, Lambin et al. 2001, Decourtye et al. 2003, sous
presse) peuvent aussi étre modifiés.

Certaines des ces approches permettent de quantifier les effets sublétaux
de pesticides sur le comportement de butinage, et pourraient étre des outils
prometteurs pour I’évaluation des effets sublétaux de pesticides, sous réserve
de leur validation comme tests de routine en écotoxicologie (Pham-Delégue

et al. 2002).
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Les objectifs de la thése

Cette thése a pour but de préciser le fonctionnement du butinage collectif
chez ’abeille Apis mellifera L. Elle présente tout d’abord un intérét acadé-
mique. La collecte de nectar est une activité complexe mettant en jeu non
seulement des processus individuels d’orientation et d’apprentissage, mais
aussi des processus collectifs de communication et de coopération. Ce tra-
vail a pour objectif de caractériser le butinage & 1’échelle de la colonie et de
décrire le role de certains mécanismes de recrutement, notamment la danse
frétillante. J’ai tout d’abord étudié les modifications des stratégies de buti-
nage de colonies dans une situation simplifiée ot les danses de recrutement
directionnelles n’intervenaient pas (Chapitre 2). Dans un second temps, j’ai
étudié dans quelle mesure les comportements de recrutement étaient affec-
tés par la modification de certains paramétres environnementaux comme la
profitabilité (Chapitre 3) ou la distance (Chapitre 4) de la source de nourri-
ture. Quels sont les comportements clés impliqués dans le recrutement ? Leur
modification influence-t-elle le comportement collectif?

Cette thése présente aussi un intérét appliqué. En tant que pollinisa-
teurs des cultures, les abeilles sont susceptibles d’étre exposées & de faibles
doses d’insecticides ou de produits de transgéne. Cette intoxication ne tue pas
les abeilles, mais peut induire des modifications comportementales altérant
Pefficacité du butinage. En outre, une modification méme légére de certains
paramétres liés au recrutement peut avoir des répercussions trés importantes
a I’échelle collective. Dans cette thése, j’'ai évalué les modifications de stra-

tégie de butinage suite & ’ajout dans la solution de nourrissement d’une
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dose réaliste de BBI (Bowman-Birk Inhibitor), un inhibiteur de protéase
analogue de produit de transgéne (Chapitre 2) ou d’imidaclopride (Chapitre
3), une molécule insecticide neurotoxique (notamment commercialisée sous
Pappellation Gaucho) dont j’ai montré qu’elle altérait la survie a long terme

d’abeilles élevées en cagette (Chapitre 2).

Pour répondre & ces questions, j'ai adopté une double approche expé-
rimentale et formelle. Le recrutement directionnel n’intervient que si la
source de nourriture est située & plusieurs dizaines de métres de la ruche.
L’étude de ce comportement repose donc sur des études en extérieur, ce qui
pose le probléme du controle des paramétres d’intérét. J’ai donc cherché a
développer des expérimentations en situation contrélée, en leurrant les
abeilles sur la distance qu’elles ont parcourue (Chapitre 3, article 3).

D’autre part, I'enregistrement de données comportementales dépendantes
du temps pose des problémes d’analyse statistique. Dans ce manuscrit de
thése, je présente des outils d’analyse originaux basés sur des modéles a
risques proportionnels (modéles de Cox). L’utilisation de ce type de mo-
deéle est relativement classique en analyse de données de survie. J’ai donc
choisi d’introduire cet outil statistique au travers d’une étude sur la survie
d’abeilles en cagettes exposées & deux traitements insecticides (Chapitre 2,
article 1). Je donne ensuite un exemple de ce type d’analyse sur des données
de comportements de butinage d’abeilles en vol libre (Chapitre 2, article 2).
Cette modélisation stochastique devrait permettre de mettre en évidence des
modifications comportementales.

Enfin, j’ai étudié les propriétés collectives du butinage chez ’abeille au
moyen d’'un modéle mathématique simple (systéme dynamique non li-
néaire) comportant un nombre restreint de paramétres, dont les valeurs ont
été fixées a partir des données de la littérature et des expérimentations que

j’ai réalisé au laboratoire. L’analyse des propriétés du systéme m’a conduit a
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considérer le temps de danse comme un critére essentiel du recrutement, et
ce paramétre devrait étre modulé en fonction de la distance. Les différentes
prédictions théoriques du modéle ont été testées expérimentalement. Ces ré-
sultats m’ont amené a reconsidérer le codage de la distance chez 'abeille

dans une problématique écologique et évolutive (Chapitre 4, article 4).
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Chapitre 2

Activité de butinage a courte
distance

Ce chapitre traite de ’analyse des stratégies de butinage & courte distance.
J’ai cherché a voir en quoi la qualité des sources alimentaires affectait 1’ac-
tivité de butinage des abeilles en vol libre. Les abeilles pouvaient exploiter
deux fleurs artificielles de qualité variable, mais je voulais éviter que le choix
de la fleur exploitée soit le résultat de phénoménes collectifs 1ié au recrute-
ment directionnel. C’est pourquoi j’ai travaillé en cage de vol intérieure, les
fleurs étant disposées & moins de deux métres de la colonie. En outre, ce dis-
positif expérimental permettait de controler un certain nombre de variables
environnementales pouvant affecter le butinage : température, humidité, pho-
topériode, éclairement des fleurs artificielles, etc. La question posée était de
savoir si la stratégie d’exploitation des sources (intervalle entre deux visites,
choix des sources, etc.) des abeilles dépendait de la qualité du nectar qu’elle
pouvait récolter (concentration en sucre, présence d'un toxique). Cependant,

ce type de données pose des problémes d’analyse statistique.

Données censurées. Considérons le cas des intervalles entre deux visites
successives pour une méme abeille. L’expérimentation avait lieu chaque jour
pendant une durée déterminée. Pour un individu ¢ nous connaissons l'instant

de sa derniére visite t¢;, et nous savons qu’a ’heure de la fin des observations
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tr, il n’est pas revenu sur les sources. La durée de 'intervalle entre la derniére
visite observée et la visite qui aurait eu lieu si I’expérimentation n’avait pas
été interrompue n’est pas connue. Nous avons ici & faire a un cas de censure
des données. Une censure peut aussi intervenir si un individu s’échappe de
la cage de vol, s’il meurt accidentellement au cours de ’expérimentation ou
si on choisit de le sacrifier 4 des fins d’analyse.

Comment exploiter ce type de données censurées? Si on choisit de ne
pas tenir compte du dernier intervalle, on perd beaucoup d’informations. On
sait que la durée de l'intervalle entre la derniére visite (observée a t;) et
la visite qui aurait eu lieu si I'expérimentation n’avait pas été interrompue
(& tp) aurait été supérieure a tp — ;. Si les abeilles effectuent un grand
nombre de visites par période d’observation, la perte de données n’est pas trés
importante, mais au contraire si l'abeille est trés peu active, il est dommage
de se priver de l'information, pourtant observée, sur le fait que la durée de

son dernier intervalle était supérieure & une durée connue.

Le probléme de la distribution des données. Les données sur les du-
rées d’intervalles posent un autre type de probléme. L’hypothése de la norma-
lité de leur distribution ne peut pas étre acceptée et ceci méme aprés trans-
formation. Les distributions normales sont symétriques et ont des queues
de distributions infinies de part et d’autre de la moyenne. Or les intervalles
entre les visites ont une durée minimum. En effet, une abeille qui s’envole
de la source doit revenir a la ruche, décharger son nectar, et faire & nouveau
le trajet vers la source. Cela implique un délai minimum avant son retour
sur 'une des deux sources. Il est donc souvent impossible d’analyser ce type
de données au moyen de méthodes paramétriques (comme ’analyse de va-
riance, modéles linéaires, etc.) qui supposent une distribution des données

particuliére (distribution normale, de Poisson, de Weibull, etc.)
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Des variables explicatives multiples. On pourrait envisager d’analyser
les données sur les durées des intervalles entre deux visites au moyen d’outils
statistiques non paramétriques, i.e. qui ne font pas d’hypothéses sur la dis-
tribution des données (test de Kruskall-Wallis, etc.). Mais au contraire des
approches paramétriques, ces tests ne permettent pas de prendre en compte

des variables explicatives multiples et leurs interactions.

2.1 Modéles a risques proportionnels

Les modéles a risques proportionnels, ou modéles de Cox (1972), sont des
modéles de régression. Ils permettent d’analyser des données de durée en
tenant compte de variables explicatives multiples (comme les modéles pa-
ramétriques) mais sans faire d’hypothése sur la distribution des données
(comme les approches non paramétriques). C’est pourquoi ils sont souvent
décrits comme des modéles semi-paramétriques. En outre, les événements de
censure peuvent étre pris en compte.

Ces modéles sont classiquement utilisés en analyses de survie quand on
étudie par exemple la durée de vie d’individus soumis & différents traite-
ments (Collett 1994). Ainsi, au cours de ma thése, j’ai été amené a travailler
sur 'analyse de données de survie d’abeilles en cagettes lors d’expositions
chroniques a deux pesticides (article 1). Je vais m’appuyer sur un exemple
d’utilisation du modéle de Cox en analyse de survie pour introduire ce type

d’approche.
2.1.1 Définitions

Fonction de survie. Considérons T la date des instants de mort, une
variable aléatoire & valeur dans RT. Nous supposons que T a une densité f

et une fonction de distribution:

F(t)=P(T <t) :/O F(w)du (2.1)
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On définit la fonction de survie S(t) = 1 — F'(¢). Elle mesure la probabilité

qu’un individu vive plus longtemps que t.

Fonction de risque. La fonction de risque A(t) est la densité de probabi-

lité de mourir pour un individu en vie en un instant donné t:

L. PA<T<t+h|T>t) f(t)
Alt) = finy h I0) (22)

La fonction de risque cumulé est définie par

A(t) = /0 Mu)du (2.3)

On remarque que la fonction de survie et la fonction de risque sont liées:
S(t) = exp(—A(t)). Chacune de ces fonctions caractérise la loi de T. 1l suffit
de connaitre I’'une d’entre elles pour en déduire les autres. La modélisation
de T'porte souvent sur celle de sa fonction de risque, car cette fonction reflete
des différences entre les modéles plus nettes qu’avec la fonction de survie ou
la fonction de distribution de T'. Elle constitue une description probabiliste

du futur immédiat de 'individu encore vivant.
2.1.2 Modéle de Cox

Posons \; la fonction de risque de mort d’un individu 7. Afin d’identifier les
facteurs qui interviennent dans la loi de la variable T', le modéle de Cox lie
la fonction de risque & une fonction de risque de base Ay, & un vecteur p
covariables Z = (z1,...,2p) qui peuvent dépendre du temps et & un vecteur

0 de coefficients de régression par :

A(t) = Xo(t)exp | Y B)zi;(t) (2.4)
j=1

On pose 0; = 1 si I’événement observé est un instant de mort ou §; = 0 s’il
s’agit d’une censure. Un estimateur des coefficients de régression (3 est obtenu

& partir des instants de mort ou de censure des I individus en maximisant
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la vraisemblance partielle de Cox:

7

e [ BT
Le(B) = ];[1 ST (2.5)

avec

I P
Sn(s,8) = Z 17y, >} €XP Zﬁjij(Tk)
k=1

j=1
Remarquons que cette vraisemblance partielle ne dépend pas de la fonction
de risque de base \g. Il n’est donc pas nécessaire de formuler une hypothése

sur la distribution de ce risque de base.

2.2 Article 1: Analyse statistique de la survie
d’abeilles lors d’expositions chroniques a des
pesticides

L’article n°1 constitue un exemple d’utilisation de modéles de Cox dans le
cadre d’une analyse de survie. Au cours de cette étude, nous avons analysé
la survie d’abeilles élevées en cagettes et exposées & deux concentrations
de deux insecticides, I'imidaclopride (4 et 8 ug/L) et la deltaméthrine (15
et 30 pug/L). Ce travail s’intégrait dans un programme plus large d’étude
d’impact de ’exposition chronique a différents pesticides. Mais cette étude
m’a aussi permis de déterminer une gamme de concentration d’imidaclopride
ayant un effet a long terme chez ’abeille. L’effet de ces concentrations sur le
comportement de recrutement a ensuite pu étre testé en conditions controlées
(cf. Chapitre 3, section 3.3, p. 172).

L’objectif de cet article était de proposer une méthode d’analyse des don-
nées de survie d’abeilles en cagettes, probléme qui concerne un grand nombre
d’écotoxicologues. En effet, selon les recommandations de 'organisation Eu-
ropéenne de Protection des Plantes (OEPP/EPPO 1993), I'évaluation de
I'impact d’un pesticide sur 'abeille commence par des études de mortalité
au laboratoire. Les abeilles sont élevées en cagettes d’une cinquantaine d’in-

dividus. On enregistre la date des événements de mort. Chaque traitement est
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répété sur plusieurs cagettes. En exposition chronique, nous sommes confron-
tés a des problémes d’analyse de la mortalité en fonction du temps. Dans
cet article nous discutons des différentes méthodes utilisées dans la littéra-
ture. Le modeéle de Cox est sans doute une des méthode les plus adaptées
dans ce type de probléme. Il permet d’évaluer effet traitement (pesticide et
concentration), et de tenir compte de la variabilité entre les réplicats (effet
"cagette").

L’originalité de cette étude repose sur la proposition d’un modéle adapté
a 'analyse de la survie chez ’abeille. Les échanges de nourriture par trophal-
laxies et les soins entre ouvriéres sont extrémement fréquents chez cet insecte
social. Il est donc peu probable que les abeilles d’'une méme cagette meurent
indépendamment les unes des autres. Dans le modéle que nous proposons,
chaque événement de mort ou de censure est supposé modifier la probabilité
de mourir des abeilles survivantes. La fonction de risque d’une abeille dépend
du nombre d’abeilles encore vivantes dans la cagette.

Dans cette étude, nous avons montré que les traitements augmentaient
significativement la probabilité de mourir des abeilles et que ni la variabilité
entre les cagettes ni l'effet densité-dépendance ne pouvaient pas étre négligés.
L’analyse des résidus de martingale montre que les données étaient correc-
tement décrites par le modéle et ’analyse des résidus de Schoenfeld ne nous

a pas conduit pas & rejeter I’hypothése de proportionnalité.
Article 1

Dechaume Moncharmont FX, Decourtye A, Hennequet-Hantier C,
Pons O, Pham-Delégue MH. 2003. Statistical analysis of the Ho-
neybee survival after chronic exposure to insecticides. Environ-

mental Toxicology and Chemistry 22:3088-3094
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Abstract—Studies concerning long-term survival of honeybees raise the problem of the statistical analysis of mortality data. In
the present study, we used a modeling approach of survival data of caged bees under chronic exposure to two pesticides (imidacloprid
and deltamethrin). Our model, based on a Cox proportional hazard model, is not restricted to a specific hazard functional form,
such as in parametric approaches, but takes into account multiple covariates. We consider not only the pesticide treatment but also
anuisance variable (variability between replicates). Moreover, considering the occurrence of social interactions, the model integrates
the fact that bees do not die independently of each other. We demonstrate the chronic toxicity induced by imidacloprid and
deltamethrin. Our results also underline the role of the replicate effect, the density-dependent effect, and their interactions with the
treatment effect. None of these parameters can be neglected in the assessment of chronic toxicity of pesticides to the honeybee.

K eywor ds—Honeybee survival Cox model

INTRODUCTION

As crop-plant pollinators, honeybees may be exposed to
several pesticides that can affect their life expectancy. The
European Plant Protection Organisation [1] has set up test
guidelines for the assessment of pesticide-related risksto bees.
Risk assessment of pesticides for bees is built on a sequential
scheme including laboratory, semifield, and field eval uations.
The laboratory toxicity tests lead to the calculation of the
hazard quotient (ratio between treatment dose and median le-
thal dose [LD50]). Its value determines the subsequent tests
to be carried out: Cage tests, tunnel tests, or field tests [2].
The classical way of estimating the acute toxicity of chemicals
is to determine their acute lethal dose, particularly the LD50
[3]. However, the lethal dose estimated during acute toxicity
tests appearsto be apartial measure of the lethal effect because
of the short duration of these tests (1-3 d in most cases). It
assumes that only foragers visiting crop are likely to be ex-
posed to the toxic compound. Besides, young hive bees also
can be exposed through contaminated stored food. Thus, the
possible long-term exposure to a toxic agent by contamination
of stored food has been established by studying the transfer
into the colony of pesticides sprayed on a crop [4—7]. There-
fore, many studies investigating the chronic toxicity to insec-
ticides on honeybees have been carried out at the colony level
[8-14]. Although tests on colonies probably reflect the best
natural conditions of exposure to pesticides, a high variability
(resulting from outdoor conditions, colony size, etc.) can affect
thereliability of records. Therefore, we devel oped experiments
involving small groups of caged bees subjected to chronic
exposure to pesticides via the oral route. Such caging condi-
tions were previously shown to alow long-term survival [15]
and to be suitable for testing the sublethal effects of chemicals
[13,16-18].

* To whom correspondence may be addressed
(dechaume@yjouy.inra.fr).
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In chronic toxicity tests, most often only the end result of
long-term poisoning (i.e., an increase of cumulative mortality)
is analyzed [8,10]. This approach does not consider the evo-
lution of mortality during the course of continuous exposure.
The most frequently used statistical methods to analyze sur-
vival data in the honeybee can be classified into three cate-
gories: Life-table analysis, parametric modeling, and semi-
parametric modeling. A very common way of describing sur-
vival intheliterature has been to computethelifetable[19,20].
The distribution of survival times is divided into a certain
number of intervals. The analysis relies on the computation,
for each interval, of the number and proportion of individuals
that entered the respective interval alive, the number and pro-
portion of subjects that died in the respective interval, and the
number of cases that were censored in the respective interval.
On the basis of these numbers and proportions, several values
can be computed: Proportion or cumulative proportion of sur-
viving subjects [21,22], hazard rate [23], and median-survival
time (LT50) [24]. These parameters are simple to analyze with
nonparametric tests. However, they are inefficient for coping
with interacting covariates, and they do not use all the infor-
mation given by the individual life durations. That is why
several authors have preferred to analyze survivorship in the
honeybee with a parametric model assuming an exponential
distribution [25] or a Weibull distribution [26] for the survival
time. To analyze the chemical toxicity during the course of
the honeybee life span, Bounias [27] proposed algebraic pa-
rameters derived from the Hill equation. He tried to fit the
sigmoidal mortality curve with an equation analogous to those
used in the description of the enzymatic kinetics. Parametric
approaches have widespread applicability and include explan-
atory covariates, but they are strongly dependent on the va-
lidity of the assumption that the survival time has a particular
probability distribution. Conversely, the nonparametric ap-
proaches are not dependent on a specific distribution function,
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but they do not allow several explanatory covariates to be
integrated.

The statistical methods classically used for quantifying
chronic toxicity assume that each individual death has no in-
fluence on the probability of dying of the congeners. This
hypothesis of independence between bees belonging to the
same group is not realistic. A covariate that has special im-
portance in the case of honeybees is the density-dependent
effect. Indeed, food exchanges, contacts, and pheromonal com-
munication occur among workers [28]. The survival duration
of abee may depend on the survival duration of its nestmates.
Thisfact induces a nonnegligible, time-dependent, popul ation-
size effect, and this dependence does not allow a direct com-
parison of the lifetime empirical distributions. We then de-
veloped a Cox proportional hazard model, a statistical method
particularly appropriate for survival data analysis [29-31].

The objective of the present study wasto present astatistical
model for examining survival-curves analysis of honeybees
undergoing a chronic exposure to chemicals. This model was
applied to the analysis of the effects of two insecticides (im-
idacloprid and deltamethrin) used at sublethal concentrations.

MATERIALS AND METHODS
Chemicals

We used deltamethrin (98% [w/w] pure; AgrEvo, Gif-sur-
Yvette, France) and imidacloprid (99.8% [w/w] pure, Bayer
AG, Leverkusen, Germany). These two insecticides were se-
lected because their acute effect on mortality is known [18,32—
34] and because their agronomic use is suspected to have
induced deleterious effects in field conditions [33,35,36]. The
doses were chosen according to the LD50 at 48 h previously
established for the tested chemicals [32,37]. These doses were
arbitrarily divided by 80 and 160, assuming that the resulting
doses would lead to sublethal effects over long-term exposure.
Thus, we used two concentrations for each chemical: 15 and
30 pg/L for deltamethrin and 4 and 8 pg/L for imidacloprid.
Stock solutions with the proper concentration of each chemical
were prepared in acetone and kept at —18°C. Aliquots were
used to make each test sucrose solution of specific concentra-
tion. The final concentration of acetone in sucrose solutions
was equal to 1% (v/v). The test pesticides were compared to
an untreated sucrose solution (1% [v/v] acetone).

Insects and experimental setup

Worker bees (Apis mellifera ligustica) of known age were
produced by placing brood combs from outdoor hives in an
incubator at 33°C, then putting the emerging bees in small
cardboard cages with 50 + 2 bees per cage. Bees were reared
in an incubator (33 = 2°C, 50% * 10% relative humidity).
They were provided with sugar food (75% icing sugar and
25% honey mixture [w/w]) and water ad libitum during the
first 2 d and with pollen during the first 8 d. After 2 d, the
sugar food was replaced by a contaminated sucrose solution
(500 g/L). The feeding solutions were renewed every 1 or 2
d. The experiment was replicated twice for each concentration
of chemical and three times for controls. All the treatments
were applied simultaneously to avoid date or sample effect.
The mortality and the consumption of syrup were recorded
every 1 or 2 d. Dead beeswereremoved after each observation.
In some cases, the survival time of all the individuals could
not be observed, because honeybees either died accidentally
or escaped from the cage during handling. Nevertheless, in the
latter case, we recorded the time of this censoring event.
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Statistical analysis

The survival distribution was estimated directly from the
continuous death times. We used the empirical estimator of
the lifetime distribution functions proposed by Kaplan and
Meier [38] to takeinto account the censoring time. The Kaplan-
Meier survival estimate is a step function, which is constant
on the intervals defined by the death times and changes at
every distinct death time but does not change at the censoring
time (unless a death time happens to be simultaneous with a
censoring time). The censoring event only influences the size
of the step. If the final observation is an uncensored survival
timet, then the Kaplan-Meier survival estimate after tis zero.
If the final observation isacensoring time instead of asurvival
time, then the final value of the Kaplan-Meier estimator at the
last uncensored survival time is greater than zero. In this sit-
uation, the survival estimate is conventionally represented as
continuing at the value calculated at the final censored survival
time. However, this estimate generally assumes independence
among the individual death events.

The survival analysis was performed with a Cox propor-
tional hazard model [39]. The hazard function or death rateis
the instantaneous probability of death for individualsstill alive.
The Cox model assumes that the individual hazard function
depends on a common baseline hazard and the values of the
covariates. Given two individuals with particular values for
time-independent covariates, the ratio of the estimated hazards
over timeis supposed to be constant over time. The individual
hazard functions are proportional to acommon baseline hazard
function. We considered not only the treatment but also the
nuisance variables as explanatory covariates. The variability
among cages under the same treatment was taken into account.
Moreover, given that the honeybee is a social insect, it would
be too strict an approximation to consider that individuals
would die independently from each other. The dependence
between workers is taken into account, because the proportion
of previously dead insects influences the instantaneous mor-
tality of caged bees. This proportion at time s was computed
as the number of total deaths in the cage at time s divided by
the number of honeybees still aive in the cage. This covariate
induced a nonnegligible, time-dependent, population-size ef-
fect. Moreover, interactions between cage and population size
were introduced in the model.

The death rate of an individual under treatment i in a cage
k at time s had the form

Ni(S) = No(exp{t; + cy + [ + B + vidXi(9} (D)

where 1\, is the unknown baseline hazard function; t; is the
effect of the treatment i; ¢, is the effect of cage k under treat-
ment i; X (9) is the proportion of dead bees before time s in
cage k of treatment i; « is the main effect of the population
size; and B; and v, are the interactions between the proportion
of dead bees and, respectively, treatment i and cage k of treat-
ment i. We considered | treatments. For each treatment i < I,
we tested K; cages of n, individuals. We considered T, to be
the instant of the death or censoring of the j-th bee in the cage
(@i, k). If Ty; is a death time, then let §,; = 1, and if it is a
censoring event, then let 3, = 0. The set ¢ of the model
parameters t;, G, «, B, and vy, is estimated by maximizing the
Cox partial likelihood:

AL (eXp{ti + Cic + [ + B + vid Xi(Tig)} )8"”
S1(Tikj1 lb)

L) =[]

i=1 k=1 j=1
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@
where Y,(s) = I{T,; = s} and
Si(s )

= 21 k; ,:22 Yi(S)exp{t, + ¢y + [ + B + vilXi (9} (3)

We stress the fact that the Cox partial likelihood Le(ys), which
allows us to estimate the parameters of the model, does not
depend on the baseline hazard \,. S0, it is not necessary to
specify the form of this baseline hazard function, contrary to
a completely parametric approach. Maximum likelihood tests
are performed for the significance of the parameters. The am
of the modeling process was to determine which combination
of potential explanatory variables affects the hazard rate and,
more precisely, whether the treatment effect was more im-
portant than the variability among cages. The estimators of the
parameters are approximately gaussian, because the total num-
ber of bees is large enough and the variance of the approxi-
mating distributions are estimated from the data. These ap-
proximations provide confidence intervals for the true param-
eter values and for the hazard ratios \;,(S)/\o(S) from Equation
1 and according to the value of the proportion of dead bees
at s. This analysis was done using S-plus® software [40].

RESULTS
Consumption of syrup

We compared the mean consumption per bee and per day
using a multivariate analysis of variance including the treat-
ment effect, the time from the beginning of the experiment,
and the variability among cages nested in the treatment. No
significant difference of consumption was found among treat-
ments on average over the cages (Fg,9 = 1.614, p = 0.12).
The consumption of syrup was constant during the experiment
on average on the cages (F, .4 = 0.582, p = 0.45) and was
barely significantly different among cages under the same
treatment (Fo.90 = 1.92, p = 0.042). The mean consumption
of syrup per bee and per day was 20 = 0.95 pul.

Definition of the survival model

We tested the adequacy of the complete model against four
nested models:

model M;: Ny (s) = No(S)exp{t; + Ci

+ [o+ B + vid Xi(9)}
model M,: Ny (S) = N(9exp{t; + Cy + [a + BilXi(9)}
model M3: N (S) = No(S)exp{t, + cy}
model M, N\ (S) = No(S)exp{t}
model Mg: N (S) = A(9)

The model M, is the complete model described by Equation
1; all the covariates and their interactions are taken into ac-
count. In the model M,, we only consider the treatment effect,
the cage effect, the density-dependent effect, and itsinteraction
with the treatment effect. The model M, considers the treat-
ment effect and the cage effect without any density-dependent
effect. The model M, only takes into account the treatment
effect, without any consideration of the nuisance variable (cage
effect) or density-dependent effect. The last model (M) is the
null model of interest.

F.-X. Dechaume Moncharmont et al.

Table 1. Log-likelihood ratio test between the complete model M, and
the four models nested in the complete model for each chemical@

Imidacloprid Deltamethrin
Nested
model df SL p SL p
M, 4 27.8 105 238 <10°°
M, 7 31.8 105 25.0 <10-°
M, 11 200 105 187 <10°°
Ms 13 342 105 291 <10-°

aThe SL represents the log-likelihood ratio as defined in the text, and
df represents the degree of freedom of thetest. The p val ue associated
with the x? (SL, df) is indicated.

Consider models M; and M; (nested in M;), and let the value
of the maximized log-likelihood for each model be (L;) and
log(L), respectively. We compared the two models by their
statistical SL (log-likelihood ratio) = —2[log(L;) — log(Ly)]
that has an asymptotic x? distribution under the null hypothesis
that the coefficients of the additional variables from M; to the
complete model M; are zero. Table 1 presents the values of SL
with their degree of freedom and the p value associated to the
ratio test for each chemical.

The tests between the complete model M, and the four
nested models were highly significant in all cases. The com-
plete model was the best model. Therefore, we could not reject
any variable of the complete model, and all the interactions
were significant. One variable to be taken into account was
the density-dependent effect (effect of the ratio of bees still
alive). For the two chemicals at the two doses, the density-
dependent effect and its interactions with the treatments were
significant: The bees from the same cage did not die indepen-
dently from each other. The variability among cages was also
significant, and this nuisance variable was retained as an ex-
planatory covariate. These analyses were completed by di-
agnostic statistics [30].

For the two chemicals, we plotted the Martingal e residuals.
These residuals can take value between — and 1, and indi-
vidualswith alarge residual are poorly predicted by the model.
In the present study, the residuals were roughly centered
around zero, and no widely deviant data were found (Fig. 1).
Moreover, to assess the proportional hazards assumption, we
also examined the Schoenfeld residuals. These residuals were
calculated using the S-plus function coxz.ph [40] for each
covariate and all their interactions used in the model corre-
sponding to each chemical. Because the smooth curves were
flat and centered around zero, we concluded that the propor-
tionality assumption was reasonable.

Effect of the treatment

The lifetime distributions were plotted in Figure 2. Because
all variables and their interactions were significant (Table 1),
we explored the treatment effect for each chemical in the com-
plete model M,. The cage and the density-dependent effects
as well as their interactions were significant, but the treatment
effect was more significant. The hazard function of a bee ex-
posed to a chemical was globally multiplied, all other things
being equal, by exp{t}, where t; is the coefficient associated
to the treatment effect. Table 2 gives the coefficient estimates
for this treatment effect for each chemical. Imidacloprid and
deltamethrin at the two doses increased the hazard of death of
caged bees.
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Fig. 1. Martingaleresiduals plot with |oess smooth linefor theanalysis
corresponding to the two chemicals (imidacloprid [top] and delta-
methrin [bottom]). These residuals were roughly centered around
zero, and no widely deviant observations were noted.

DISCUSSION
Interest of the Cox model

The model proposed in the present study is a semipara-
metric model. As a nonparametric approach, this model does
not need to assume a specific probability distribution, but as
aparametric method, it can also take into account the influence
of covariates. The model expresses the data in terms of death
rate depending on explanatory covariates that include the den-
sity-dependent effect. Survival analysis could be conducted
by a simple comparison of the Kaplan-Meier curves obtained
after the different treatments, and no model assumption would
be required. However, such a nonparametric approach would
not allow us to take into account the time-dependent covariate
that was shown to modify significantly the hazard function in
the Cox model. Because a survival function is equivalently
defined by a unique hazard function, the nonparametric model
may be viewed as equivalent to the submodel M, of the Cox
model M,. As shown in Table 1, the hypothesis of model M,
should be rejected. A semiparametric approach should be pre-
ferred. However, the survival data of caged honeybees cannot
be studied via multiple-regression techniques for the following
reasons: The nonnormal distribution of survival times, the
presence of censoring, and the time-dependent covariates. The
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Fig. 2. Kaplan-Meier estimates of the lifetime distribution of bees fed
a sucrose control solution, imidacloprid (top), or deltamethrin (bot-
tom). The y-axis represents the Kaplan-Meier estimates of the cu-
mulative mortality proportion. For each chemical, two doses were
tested. These lifetime distributions were obtained by pooling all the
cages under the same treatment (same chemical and same dose).

survival times being always positive, we could not assume that
this type of data has anormal distribution, which assumes that
the distribution is symmetric around zero. Therefore, para-
metric modelsfor the analysis of survival data, like the Weibull
analysis, have been used by several authors to study survival
times in the honeybee [24,26]. These models are very useful
tools, especialy in exploratory works, because they can usu-
ally be fitted much faster than the Cox models. However, they

Table 2. Coefficient estimates for the treatment effect (t) and its
standard error (SE) on fitting the complete model M, for each

chemical?
Chemicals Dose t SE  exp{t} p
Imidacloprid 4 pg/l 258 0567 132 <10-%
8ug/l 159 0548 49 37x 103
Deltamethrin 15 pg/l 223 0.527 933 23x10°
30 wg/lL 154 0.535 464 4.1 x 103

aThe hazard function of a bee exposed to a chemical was globally
multiplied by exp{t;}. This table gives the p value of the Wald's test
for the significance of the estimated coefficient in model M,. For all
the treatments, the value exp{t;} differed significantly from 1.
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rely on the assumption of a given parameter of the hazard
function. When a less parametric approach, such as the Cox
model, is used in the analysis of survival data, a particular
probability distribution for the survival times need not be as-
sumed. The hazard function is not restricted to a specific func-
tional form.

The other major feature of the survival dataisthe censoring.
The survival analysis using a Cox model alows us to take
into account the partial information contained in the censored
data(i.e., thefact that theindividual isalive from the beginning
of the experiment up to the censoring time). This feature is
useful to cope with individuals escaping or dying accidentally,
but it also allows us to plan the sacrifice of some individuals
for some biological analysis without affecting the result of the
experiment. Moreover, the survival of agroup of bees depends
on severa explanatory variables that can be time-dependent
(e.g., the number of nestmates already dead in the cage). In
most cases, the variability among cages and itsinteraction with
the treatment were significant and could not be discarded. The
modeling process also showed that the density-dependent ef-
fects and their interaction with the treatment variable signif-
icantly affected the form of the hazard function. This result
was consistent with that of a previous study investigating the
effects of proteinase inhibitors on the survival of beesin a 60-d
chronic test [17], in which the individual hazard function was
correlated with the number of surviving bees. Nevertheless, it
seems relevant to consider the variability among cages not as
a fixed effect but as a random effect in a frailty model [41—
43]. This random effect may be considered as a nonobserved
variable that describes the unexpected risk, or frailty, for the
bees of a given cage as compared to another cage with slower
mortality under the same treatment. In the present study, the
tests of significance for the treatment and the group-size effect
into a frailty model gave the same results as those obtained
with the model without random effect. Thus, variability among
cages must be considered as a fixed effect.

Effects of the pesticide on honeybee survival

A critical point in evaluation of the toxicity of chemicals
to caged beesisthe actual concentration of the toxic compound
received by each bee. In the present experiment, because the
mean consumption of syrup per bee and per day was constant
during the experiment and did not differ significantly among
treatments, and assuming that trophallactic exchanges ensure
an equal distribution of food among bees, the exposure to the
chemical was considered as homogeneous among bees. In oth-
er words, we assumed that the nominal concentration in the
contaminated solution was proportional to the dose received
per bee. The statistical approach based on the comparison of
survival data by a Cox proportional hazard model demonstrat-
ed the chronic toxicity of imidacloprid at 4 and 8 pg/L. When
focusing on the dynamics of survival, we observed a strong
increase of mortality with imidacloprid approximately 30 d
after the beginning of the observations (Fig. 2). This effect of
the pesticide would not have been detected in a short-term
experiment. Besides, the classical analysis of toxicity is based
on determination of the LD50 estimated after 1 or 2 d of
treatment, which is mainly representative of potential effects
on foragers. The delayed toxicity of imidacloprid may rely on
the differential sensitivity of bees according to age or on the
accumulation of the compound in bees. Two arguments favor
an age effect as the critical factor. First, imidacloprid has a
low lipophilicity (log{P,,} = 0.57), which implies that its
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fixation in the adipose tissues of animals (i.e., bioaccumula-
tion) is unlikely. Second, our data are consistent with those of
previous chronic oral tests on caged honeybees [18]. In a 10-
d chronic oral test with honeybees fed syrup contaminated
withimidacloprid at 1 and 10 ng/L, Suchail et al. [18] observed
mortality after 3 d. The worker bees used in that study were
captured on honey and pollen combs in the hive corresponding
mainly to old bees (20—25 d) [44]. Those bees died after 3 d
of exposure (i.e., at the age of 23-28 d). In the present study,
the survival time (mean = standard error) was 28.3 = 5.6 d
for the treatment with imidacloprid at 4 pg/L and 31.3 * 4.1
d at 8 pg/L, which is in the same range of values as the data
given by Suchail et al. [18]. These results are consistent with
the hypothesis of an age effect (i.e., variation of the sensitivity
to the imidacloprid treatment according to age) rather than of
an accumulation of imidacloprid in bees. To confirm this hy-
pothesis, further experiments following the experimental setup
and the survival model described in the present study should
be conducted by starting the exposure at different ages. The
characterization of a differential sensitivity with age is im-
portant in the risk assessment of pesticides for honeybees,
because it can significantly alter the age distribution within
the colony.

The treatment effect was significant for bees exposed to
deltamethrin (15 and 30 pg/L). An increase of the mortality
after 30 d also appeared in deltamethrin-treated bees. Contrary
to imidacloprid, the lipophilicity of deltamethrin (log{P,.} =
4.6) makes the hypothesis of accumulation likely. Chronic
toxicity, such as that caused by deltamethrin, has been pre-
viously observed with other pyrethroids in honeybees. During
a test period of 10 weeks, permethrin caused an increase of
the death rate [12]. Illarionov [45] showed that the toxicity
was higher in the case of multiple ingestion of food containing
cypermethrin or alphamethrin than in the case of a single in-
gestion. Moreover, long-term exposure of beesto cypermethrin
showed that this insecticide caused serious damage to treated
colonies [16]. Thus, both the present results and those found
in the literature demonstrate that pyrethroids, used at low con-
centrations over along period of time, might induce mortality.

Inverse concentration—response effects were found, because
the lowest concentrations tested of imidacloprid (4 wg/L)and
deltamethrin (15 pg/L) led to the highest level of mortality.
For imidacloprid, similar unusual concentration—response ef-
fects had been reported in acute toxicity tests [46], in motor
activity tests [47], and in cytochrome oxidase staining of the
bee brain [48]. Thus, both the present results and those of
previous works are in agreement with the conclusion of Cal-
abrese and Baldwin [49]: When studies are properly designed
to evaluate chemical toxicity below the traditional toxicolog-
ical threshold (e.g., LD50), toxic effects at low concentrations
can be observed with high frequency. For imidacloprid, Su-
chail et al. [46] suggested that nonlinear concentration—re-
sponse effects might account for complex detoxification mech-
anisms, with low concentrations inducing strong toxic effect
because no detoxification mechanism takes place and higher
concentrations triggering the induction of detoxifying en-
zymes, leading to a lower toxicity. The present results suggest
that such a detoxification mechanism might be involved in the
inverse concentration—response effect with deltamethrin. A re-
cent review [49] established that numerous highly reliable tox-
icological studies demonstrate the existence of such effects
and that they can be generalized to the class of chemicals
assessed.



Statistical analysis of honeybee survival

In conclusion, the assessment of long-term toxicity to hon-
eybees from chronic exposure to pesticides by means of a
proportional hazard model revealed that the analysis should
not neglect the time variation of the mortality through a non-
parametric baseline hazard function, the interactions among
bees (i.e., the density-dependent effect), and the variability
among cages under the same treatment. The originality of the
present model is not only to focus on the treatment effect but
also to consider explicitly the density-dependent effect and
nuisance variables (cage effect). This statistical model seems
particularly adapted to the assessment of chronic toxicity to
honeybees and, more generally, to any social insect or animal
with strong social interactions studied in groups.
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2.3 Article 2: L’inhibiteur de protéase du soja n’af-
fecte pas la stratégie de butinage d’abeilles en
vol libre

2.3.1 Contexte de I’étude.

En tant que pollinisateurs des cultures, les abeilles sont susceptibles de buti-
ner sur des plantes génétiquement modifiées résistantes aux insectes. Du fait
de son réle écologique et de son poids économique, la question de 'impact de
ces plantes OGM sur ’abeille est cruciale. Un schéma séquentiel en trois tiers
a été proposé pour tenter d’évaluer les risques pour la faune auxiliaire de I'ex-
position aux plantes transgéniques. Des études sont tout d’abord conduites
au laboratoire, en conditions contrélées, sur des petits groupes d’individus.
Elles cherchent a évaluer I'impact des produits de transgéne dans la situation
de "pire cas" (worst case scenario). Ensuite, les études sont étendues a de
plus grands groupes d’individus, et tentent d’évaluer les facteurs écologiques
et comportementaux qui pourraient affecter la probabilité d’exposition au
toxique. Enfin, les études en plein champs constituent 1’échelle d’étude la
plus réaliste mais les problémes de variabilité environnementale et le faible
nombre de réplicats lors des expérimentations rendent difficiles les conclu-
sions sur 'impact plantes OGM résistantes aux insectes sur les organismes
non cibles.

Les inhibiteurs de protéase (IP) sont des produits de transgéne de plus
en plus utilisés dans la cadre de la lutte contre les ravageurs des cultures.
Ils tuent ou limitent la croissance des insectes en perturbant la digestion des
protéines, ce qui occasionne des carences en acides aminés. Il existe diffé-
rentes classes d’IP dont 'efficacité dépend des protéases digestives présentes
chez I'insecte. Or, les abeilles possédent dans leur tube digestif des protéases
& sérine. Ainsi les abeilles qui butineraient sur des plantes transgéniques ex-
primant des inhibiteurs de protéase & sérine pourraient étre affectées par

ce produit de transgéne. Des études préalables au laboratoire, sur des pe-



CHAPITRE 2. ACTIVITE DE BUTINAGE A COURTE DISTANCE 114

tits groupes d’individus, ont montré qu’une exposition a un inhibiteur de
protéase, le Bowman-Birk Inhibitor (BBI) diminuait la survie, les capacités
d’apprentissage et la physiologie digestive des abeilles. En suivant le schéma
séquentiel, des études en conditions controlées a 1’échelle de la colonie de-
vaient étre conduites pour préciser I'impact des inhibiteurs de protéases a
sérine sur les abeilles.

En situation naturelle, les abeilles ont la possibilité d’éviter les sources
de nourriture contaminées par des inhibiteurs de protéases. Cependant tres
peu d’études ont porté sur les choix comportementaux des pollinisateurs face

& des sources contaminées.
2.3.2 Analyses de la stratégie de butinage

Nous avons travaillé avec des colonies installées en cage de vol intérieure
(situation controlée). Un grand nombre d’abeilles en vol libre pouvait butiner
deux heures par jour sur deux fleurs artificielles. Lors d’une premiére phase
de contréle de cing jours, les deux sources étaient de qualité identiques. Dans
une seconde phase de cing jours, la qualité d’une des sources était modifiée.
Les butineuses étaient marquées individuellement par une pastille numérotée
collée sur le thorax. On pouvait ainsi enregistrer leur activité de butinage
(choix de la fleur artificielle, heure d’arrivée et temps de présence sur la fleur)
plusieurs heures par jour pendant plusieurs jours.

Afin de nous assurer que le protocole expérimental nous permettait bien
de détecter des modifications comportementales, nous avons effectué une
expérience contrdle dans laquelle nous avons modifié la concentration en
sucre. Nous avons choisi deux concentrations en sucrose (33 et 16 %) dont
on sait qu’elles induisent un bon niveau d’activité chez les butineuses (Waller
1972, Waddington et Kirchner 1992).

L’objectif de cette étude était de voir si les abeilles modifiaient leur stra-
tégie de visite quand la solution sucrée d’une des sources était contaminée par

du BBI (Bowman-Birk Inhibitor) a une concentration réaliste avec le niveau
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de production n planta alors que la seconde contenait la méme concentration

d’une protéine neutre (BSA, Bovine Serum Albumine).
Intervalle entre deux visites

Nous avons analysé la distribution des durées des intervalles entre deux vi-
sites successives (visite v et v + 1) au moyen d’un modeéle de Cox. Plusieurs
auteurs ont déja utilisé des modeéles de survie en écologie pour étudier les
durées de dormance de graine, ou les périodes de floraison de plantes (Muen-
chow 1986, Fox 1993) ou en éthologie pour étudier par exemple, les com-
portements alimentaires chez le lapin ou les stratégies de pontes d’insectes
parasitoides (Pons et de Turckheim 1988b,a, Haccou et Meelis 1992, Wajn-
berg et al. 2000). En effet, les données sur la durée d’un intervalle entre deux
comportements sont trés proches des données de survie. En analyse de survie,
I'expérimentateur enregistre la date des événements de mort depuis le début
des observations. Ici nous avons enregistré ’heure des événements de retour
sur une source depuis la derniére visite. On peut d’ailleurs représenter la
distribution cumulée des durées d’intervalles entre deux visites (Fig. 2.1) de
la méme fagon que l'on représentait la distribution cumulée des événements

de mort dans une cagette (cf. courbes de survie, Fig. 1, Article 2).
Nombre de visites successives

Les abeilles visitent réguliérement une méme fleur artificielle avant d’en chan-
ger, pour aller butiner sur 'autre fleur. Il est possible que leur probabilité
de changer de fleur soit affectée par la qualité de la source. Nous avons donc
analysé le nombre de visites successives sur une méme fleur. Mais nous ar-
rétions les observations au bout d’une période déterminée & I’avance et non
pas dés que les abeilles changeaient de sources pour la i-iéme fois. Ainsi,
pour toutes les abeilles, la longueur de leur derniére série de visites sur une
méme source est censurée. Si on veut calculer simplement un nombre moyen

de visites successives, on ne peut pas tenir compte de ces derniéres séries.
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Abstract. The non-intentional effects of insect resistant genetically modi-
fied plants on beneficial insects such as pollinators should be assessed through
a sequential scheme from laboratory to field evaluations. We have investi-
gated the effect of Bowman-Birk inhibitor (BBI), a serine proteinase in-
hibitor, at a dose compatible with the level of expression in planta. As
small scale laboratory studies previously reported disruption of the digestive
physiology and learning behaviour in the Honeybee, an intermediate scale
study under controlled conditions needed to be carried out at the level of the
colony to make precise the impact of the proteinase inhibitor. Under natu-
ral conditions, the honeybees could possibly avoid the proteinase inhibitor-
contaminated food source. However, behavioural choice experiments have
received little attention in studies examining the effect of transgene on pol-
linator insects. We set up a behavioural choice experiment, based on a large
number of free-flying individuals visiting the flowers a large number of times,
S0 as to be able to detect differences in. The mean number of visits per hour,

the interval between consecutive visits and the flower constancy were not sig-

118



Article 2 : BBI does not affect the foraging strategy (Apidologie) 119

nificantly different when the inhibitor was added to the feeding solution. We
concluded that the Honeybee did not modify its foraging strategy to avoid
the sucrose solution added with BBI at 100 pg.ml'. The methodology pro-
posed herein to test the feeding avoidance of honeybees could form a colony
scale risk assessment procedure. This procedure seems particularly relevant
to the assessment of the impact of PIs or other transgene to be possibly
expressed in melliferous plants on honeybees and more generally to any pol-

linator insect.

Keywords: honeybee Apis mellifera, foraging behaviour, behavioural choi-

ce, proteinase inhibitor, risk-assessment
Introduction

Engineering genes encoding insecticidal proteins into crop plants offers nu-
merous benefits to agriculture. However, as with many conventional insec-
ticides, the environmental consequences of this new technology need to be
assessed. Most of the environmental concerns about genetic modification
(GM) technology in plants have derived from the possibility of gene flow
to close relatives of the transgenic plant, the possible undesirable effects of
the exotic genes or traits (e.g., resistance in pest insect or herbicide toler-
ance), and the possible effect on non-target organisms. With regard to this
last point, it is not possible to test all the potential non-target organisms
in contact with a transgenic crop. Commonly used non-target herbivorous
insects are those selected for conservation needs, soil functions and roles in
pollination (review by Cowgill and Atkinson 2003). In particular, the in-
sect resistant GM plants raise the question of the impact on both survival
and foraging activity of the pollinator. Beneficial insects such as honeybees
or bumblebees may be repeatedly exposed to the entomotoxin present in

the nectar of the GM plants. And, due to its economical importance, the
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Honeybee Apis mellifera is one of the most studied pollinators. The eco-
nomical value of honey bees results not only from the hive products (honey,
royal jelly, wax, etc.) but also from their pollinating activity on crop plants
(Williams 1994).

A scheme similar to the one used to assess the effect of pesticides on
beneficial organisms (EPPO 1993) has been proposed to assess the effect of
insect resistant GM plants on beneficial insects (Dohmen 1998, Schuler et al.
2001, 2003, Cowgill and Atkinson 2003). Thus, risk assessment for the Hon-
eybee should follow a sequential scheme from laboratory to field evaluation.
First, the studies rely on small-scale laboratory experiments in which the
individual bees are exposed to high doses of transgene product in order to
assess the lethal effect of the toxin. This first step represents the "worst-
case scenario" (Malone and Pham-Delegue 2001). Second, more extended
laboratory or semi-field, hive scale, experiments should be carried out. The
ecological and behavioural factors affecting the probability of exposure to
toxic are studied under more controlled conditions than in the field. Third,
large scale field studies represent the most realistic scenario, but the envi-
ronmental variability and small number of replications make it difficult to
assess effects on non-target insects.

Among the transgene products capable of protecting a crop against her-
bivorous insects, the development of transgenic plants expressing proteinase
inhibitors (PI) has emerged in the recent years as an additional strategy
for pest control (Hilder et al. 1987, Christeller et al. 2002). The proteinase
inhibitors slow down the growth or kill the insect by binding with diges-
tive proteinases resulting in the disruption of protein digestion and lack of
several amino acids (Hines et al. 1990, Oppert et al. 1993). There are sev-
eral classes of Pls, and their efficiency depends on the proteinase present in
the target-insect. Previous studies have shown the presence of digestive ser-

ine proteinase in the Honeybee digestive tract (Moritz and Crailsheim 1987,
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Belzunces et al. 1994, Burgess et al. 1996). Honeybee foraging on plants
expressing serine proteinase inhibitors could be exposed to this transgene
product and potentially disturbed or killed. The effect of ingestion of a soy-
bean serine proteinase inhibitor was investigated in small-scale laboratory
studies (Girard et al. 1998, Pham-Delégue et al. 2000). At doses correspond-
ing to the level of expression in planta, the soybean proteinase did not affect
the Honeybee survival (Girard et al. 1998, Pham-Delégue et al. 2000), long
term ingestion did not modify the digestive activity (Girard et al. 1998).
Individual olfactory learning performances were unchanged (Pham-Delégue
et al. 2000). However, a 10 times higher dose significantly disrupt honeybees
digestive physiology and learning behaviour. While lethal effects are rather
easy to determine and can lead to discard a product, more subtle effects at
various levels of bees physiology or behaviour are less obvious to detect, but
may also affect honeybee populations. Following the sequential scheme for
evaluating non-intentional effect of transgene products on beneficial organ-
isms, an intermediate scale study under controlled situation needed to be
carried out.

The purpose of this paper is to present an assessment of the impact of the
soybean proteinase inhibitor on the Honeybee foraging strategy at interme-
diate scale. The originality of this paper lies in three points. (1) We chose to
assess the impact of the proteinase inhibitor at the level of the colony under
a controlled situation. The complete group of foragers, and not only a small
sample of the worker bees, are subjected to the treatment. Even if the indi-
vidual honeybees are only slightly affected by the presence of the inhibitor,
the collective response could be strongly modified. The colony could col-
lectively decide to avoid a contaminated source of nectar as a self-organized
process (Camazine et al. 2001). (2) The procedure used relied on behavioural
choice experiments. The free flying bees could avoid the contaminated food

source by choosing a control source. In the case of choices among nectar
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sources, the forager bees were reported to accurately modify their behaviour
according to the nectar quality (Seeley 1985). Only choice experiments could
detect the impact of BBI on the foraging strategy. Thus we focused on the
behavioral choices in free flying honeybees and we paid particular attention
to the key components of the foraging strategy: flower constancy, interval
duration between consecutive visits to the flowers. (3) The behavioural data
over time raise the problem of the statistical analysis. In this paper, we use
an accurate modelling approach of the foraging strategies based on propor-
tional hazards models taking into account multiple covariates and censoring

events.

Material and Methods

Each experiment was conducted using a queenright colony of about 4000
workers, taken from a ten-frame hive and housed in a three-frame hive with
few stored nectar. This hive was placed in an indoor flight cage (2.5 x 2.2 x
2.2 m) under controlled situation (23+2 °C, 55+10 % RH, 12/12 h photope-
riod). The colony was allowed one week to settle. Outside the experiment

periods, pollen and water were supplied ad libitum.

The artificial flowers. During the experimental periods, individual for-
ager bees could collect sucrose solution on two artificial flowers. Each artifi-
cial flower was made of three glass dishes (diameter 6 cm) delivering sucrose
solution ad libitum, and arranged on a 50 cm turntable with slow rotation
(one revolution every three minutes). The three nectar dishes were filled
with glass marbles to prevent the honeybee from being drawn in the solu-
tion. The size of the dishes allowed more than thirty bees to forage on a
single flower at the same time, and the rotational movement ensured a ho-
mogeneous distribution of the forager bees. As the odour-food association

facilitates the location and the learning of the nectar source (von Frisch 1967,
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Kriston 1973, Wenner et al. 1991), we used scent marks of linalool, a floral
compound (Blight et al. 1997) well learned by the honeybee (Sandoz et al.
2000). We deposited 10 pL of linalool on two strips of filter paper beneath
each glass dish. The scent was not renewed throughout the daily counting.
Two artificial flowers were arranged 1.5 m apart, symmetrically to the colony,
at 2 m from the nest entrance, and at a height of 40 cm. The symmetry
of the 200 lux illumination on the two flowers was regularly checked. The
experimenter was sitting between the two sources so as not to disturb the

foraging activity.

Procedure. We assessed the impact of the feeding solution quality in ex-
periments lasting 10 days.For each experiment, during the control phase (the
first five days), the two artificial flowers delivered a feeding solution of same
quality. Thus we could check the symmetry of the foraging activity on both
flowers. During the test phase (the last five days), the quality of one flower
was modified. We could thus compare the foraging behaviour of the worker
bees between flowers, and between the control and the test phases. Each
day, at 01.00 P.M., the two artificial flowers were introduced in the flight
cage. They were available during a two hour-period, at the end of which
they were removed. A forager bee visiting for the first time one of the two
artificial flowers was labelled with individual bee tag glued on the thorax:
the combination of numbers and colours on the tag ensured the unambiguous
identification of up to 500 bees. This marking made possible a continuous
record of the individual foraging activity: the identity of the worker bees,
the time of the visit and the flower chosen. For each worker bee we could
then determine the mean interval duration between two successive visits on
the same flower, and the mean number of successive visits on the same flower

before changing flower.
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Chemical. The proteinase inhibitor used was BBI soybean Bowman-Birk
Inhibitor (Sigma, St-Quentin Fallavier, France). BBI is a serine proteinase
inhibitor from soybean displaying high homology with CII (Odani and Ikeneka
1977) and available in large amounts. The dose chosen (100 pug.ml!) cor-
responds to the level of expression in planta (Girard et al. 1998, Jouanin
et al. 1998) when the transgene expression is controlled by the CaMV-35S
promotor, usually 10-100 pg per g fresh weight (Hilder et al. 1987, Johnson
et al. 1989, Masoud et al. 1993).

Experimental series. Two experiments lasting 10 days were conducted.
Different colonies were used in the two experiments. In the first experiment,
the control sucrose experiment, we modified the sucrose concentration. In
the control phase the two flowers delivered a 33 % (w/w) sucrose solution.
For the test phase, the sucrose concentration for the flower at the right side
of the hive was 16 % (w/w), while the left flower remained at 33 %. The
purpose of this control experiment was to check whether the experimental
design allows the assessment of behavioural discrimination.

In the second experiment, the BBI experiment, we assessed the impact of
BBI on the foraging behaviour. In the control phase, the two flowers delivered
a 33 % (w/w) sucrose solution. In the test phase, the solution of the flower
at the right side of the hive was replaced by a sucrose solution (33 % w/w)
to which BBI at 100 pg.ml! was added. As added protein in the feeding
solution can increase its attractiveness to the bees (Pham-Delégue et al.
2000), the test BBI solution was compared to a neutral protein, 100 pg.ml™!,

BSA Bovine Serum Albumine added to a control solution

Statistical analysis For each bee, the interval durations between two for-
aging bouts were computed for visits in the same two hours daily observation.
In order to integrate several explanatory covariates, the analysis should rely

on parametric models assuming a theoretical distribution for the interval du-
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ration. But the interval between two visits were limited by a lower bound of
two minutes, the incompressible time to leave the flower, come back to the
hive, discharge the nectar and return to the flower. Thus, the data distribu-
tion differed significantly from classical distributions such as the normal or
Poisson distribution. One of the other feature of the interval data was the
problem of the censored event. Indeed, for each bee, the interval between
the last visit during the daily observation period and the next one was not
recorded because the record ended before this event happened. The bee vis-
ited a flower at time 7" and did not return before the end of the observation
period at time T+ t. Thus, the interval durations until the next visit of the
bee was larger than ¢. This duration ¢ could be rather long and the censoring
would induce a loss of information especially if the bee visited few flowers
per observation period. The actual interval duration was not known, never-
theless it was possible to take into account the partial information contained
in the censored data, i.e. the fact that the non-recorded interval duration
was at least ¢.

We analyzed the interval durations by the mean of a Cox’s proportional
hazards model (Cox 1972). This statistical approach, commonly used in sur-
vival analysis (Collett 1994, Dechaume Moncharmont et al. 2003), has been
recently used by several authors for the analysis of ecological (Muenchow
1986, Fox 1993) or behavioural data (Pons and de Turckheim 1988, Haccou
and Meelis 1992, Wajnberg et al. 2000). This "survival analysis" refers to
the time until an event occurs. Consider ¢ the time since the bee left the
last flower visited. The model expresses the interval between two visits in
terms of return tendency (so-called hazard rate). The return tendency \; is
a probability that a worker bee i returns to a flower given that it was not
already on a flower. The p covariates z; act multiplicatively on the return

tendency:

)\z(t) = Ao(t) exXp Zﬂjzi]‘ (1)

j=1
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in which A\o(?) is the baseline return tendency (so-called baseline hazard func-
tion), and ; the regression coefficients that give the relative contributions
of the covariates z;;. For a positive covariate value, a positive coefficient
indicates an increase of the return tendency, i.e. a decrease of the inter-
val duration as a function of this covariate. The baseline return tendency
function is estimated non-parametrically and the regression coefficients are
estimated by a maximum likelihood procedure. Thus, the survival analysis
is a semi-parametric approach. As a non-parametric approach, this model
does not need to assume a specific probability distribution for the variable of
interest, but as a parametric method it can also take into account multiple
covariates. As explanatory covariates, we considered not only the quality of
feeding solution at the two visits between which the interval duration was
calculated but also nuisance variables. As a high number of foragers on the
flower could induce competition, we considered the number of bees present
on the flowers as a covariate. We also assessed the influence of the individual
variability, the total number of visits or the number of the successive visits
on the same flower already performed by the individual. We also checked
the variability among days of observation.

Similarly, we used a proportional hazards model to study the flower con-
stancy. The individual bees performed a large number of successive visits on
the same flower, then changed flower, and visited regularly the other flower
before changing again several times. For a given sequence of consecutive vis-
its on a given flower, the terminal event in the model was the first visit to the
other flower. We stress that, in this analysis, we did not model a duration,
a number of minutes until the terminal event for example, but a number of
events. Indeed, we wanted to discriminate two components of the foraging
strategy: on the one hand the level of activity that we previously analysed
by the interval between visits, and on the other hand the flower constancy.

This second analysis is based on the number of visits and we analyse the
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time of shifts from a flower to the other one in the discrete time-scale deter-
mined by the counting process of visits. So there is no difference between
two foragers performing 25 visits before changing flower, one very actively
during two hours and the other one during ten hours.

Here again the proportional hazards model was useful for coping with
censored data. For the sequences of successive visits interrupted by the end
of an experimental phase, the direct analysis from the recorded sequences
is meaningless to assess the individual flower constancy: the bee could have
continued to visit the flower a long time after the end of the experimental
phase. The computation of the mean number of successive visits including
these incomplete records could considerably bias the analysis. Conversely,
not taking into account these sequences would remove a large amount of
data from the analysis, especially in the case of highly constant bees which
visited the same flower over long sequences interrupted only by the end
of the records. Theses sequences were taken into account in the model as
censored data. We assumed that the baseline hazard of changing flowers
could be increased or decreased by explanatory co-variates such as the quality
of the feeding solution, the competition effect on the flower, the variability
among individuals and among days. Moreover, we studied the influence of
the number of sequences already performed. Indeed a bee that has already
shifted between flowers a great number of times is likely to perform shorter
sequences of visits on the same source. Finally, the change of flowers could
be explained by a long interval before the return to the flower; the bees may
have forgotten the flower visited. Thus the interval duration between the
last visit on a flower and the first visit on the other one was also included in
the model as a possible explanatory co-variate of the changing tendency.

For these analyses with a proportional hazards model, the significant
effects of the covariates were tested using maximum likelihood tests. As

in Dechaume Moncharmont et al. (2003), these tests were used through an
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iterative procedure to identify the parameters having a significant influence
on the variables of interest. The adequacy of the final fitted model was
assessed by making the martingale residual plots and checking for widely
deviant data (see Dechaume Moncharmont et al. 2003, for an example of
such plots). For all the models used, these diagnostic statistics did not
lead us to suspect any over dispersion of the data. Moreover, in order to
assess the proportional hazards assumption, we also examined the Schoenfeld
residuals. These residuals were calculated using the Splus function coxz.ph
(Venables and Ripley 1999) for each covariate used in the models. As the
smooth curves were flat and centred around zero, and as the statistical tests
for significant slope in the scatter plots supported the interpretation of the
graphical displays, we concluded that the proportionality assumption was
reasonable for all the models.

The individual number of visits per hour on the flowers were analysed in
a generalised linear model assuming a Poisson distribution. As explanatory
covariates, we considered the treatment effect, the variability among individ-
uals or among days. The analyses were done using Splus software (Venables

and Ripley 1999).

Results

Visits per hour. During control sucrose experiment, we recorded the for-
aging activity of 95 bees which performed a total of 2511 visits. For each
flower we computed the mean number of visits per hour performed by the
bees active on the flower (Fig. 1a). Both the quality of the feeding solution
(x3 = 75.74, p < 107°) the variability among days (x2 = 42.6, p < 107°)
and the variability among individuals (x2, = 391, p < 107°) significantly
affected the number of visits per hour. There was no difference between
flowers during the control phase (X% = 0.522, p = 0.47), but when the feed-

ing solution of the right source was replaced by a solution of sucrose 16 %,
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the activity increased on the richer flower and decreased on the poorer flower
(x3 =63.6, p < 107°).

During the BBI experiment, we recorded the foraging activity of 150 bees
which performed 7704 visits. The mean number of visits per hour is shown
Figure 1b. Neither the variability among days (x2 = 210, p < 107°) and
the variability among individuals (x349 = 391, p < 1075) could be neglected
in the assessment effect of the proteinase inhibitor on the number of visits
per hour. There was no difference between flowers during the control phase
(x? = 1.12, p = 0.29). When BBI was added to the feeding solution of the
right flower, the worker did not modify the number of visits on this flower
(x3 = 2.37, p = 0.12), but the number of visits on the control flower with
BSA was lower (x? = 6.17, p = 0.012).

Interval duration. For the control sucrose experiment, the number of
shift between flowers already done by the individual had no significant in-
fluence on the distribution of the interval duration (x3 = 0.19, p = 0.67).
The effect of the competition on the flower was not significant (x3 = 0.57,
p = 0.45). Neither the number of successive visits on the source (x3 = 1.47,
p = 0.23), nor the total number of visits since the beginning of the ex-
periment (x3 = 1.75, p = 0.19) had significant effect. The final fitted
model included the quality of the two flowers visited between which the
interval was recorded (X% = 44.5, p < 1079), the variability among bees
(x3s = 310, p < 107°) and the variability among days of observation
(X{% =222, p < 107°). As can be seen in Figure 2a, there was no significant
modification of the interval duration when the bee leaves the good prof-
itability flower (33 % — 33 % sequence) to visit the lower profitability one
(33 % — 16 %) (Wald’s test z = 0.746, p = 0.46). But the return tendency
on a poor quality flower (16 % — 16 %) was 3.12 (2 = 5.17, p < 107°) lower
than on the good profitability flower (33 % — 33 %). Inversely, the bees

leaving the low quality food source for the high quality flower (16 % — 33 %)
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showed 1.46 (z = 2.014, p = 0.04) higher return tendency than during the
control sequence (33 % — 33 %).

For the BBI experiment, the number of shifts between flowers by the
individual had no significant influence on the distribution of the interval
duration (x? = 1.61, p = 0.20). The effect of the competition on the flower
was not significant (x3 = 2.90, p = 0.09). Neither the number of successive
visits on the source (x3 = 1.78, p = 0.18), nor the total number of visits
since the beginning of the experiment (x? = 3.38, p = 0.07) had significant
effect. As can be seen in Figure 2b, the quality of the two flowers visited had
no significant effect on the interval duration (X?Q) = 0.84, p = 0.93). The final
model only integrated two covariates, the variability among days (x3 = 135,

p < 107%) and the variability among individuals (y23, = 763, p < 1079).

Flower constancy. For the control sucrose experiment, neither the com-
petition on the flower (x? = 1.42, p = 0.23), nor the number of changes in
the flower choice already done (X% = 0.95, p = 0.33), nor the interval dura-
tion between the last visit and the change of flower (3 = 0.03, p = 0.85) had
significant influence on the distribution of the number of successive visits.
The final model included the quality of the flower (yx? = 4.86, p = 0.026), the
variability among days (x2 = 44.4, p = 2.7 x 107°) and among individuals
(X54 =171, p < 107°). As plotted in Figure 3a, the 33 % sucrose concentra-
tion favoured long sequences of consecutive visits on this high profitability
food source.

For the BBI experiment, neither the competition on the flower (x? =
2.10, p = 0.14), nor the number of changes in the flower choice already done
(x3 = 0.03, p = 0.86), nor the interval duration between the last visit and
the change of flower (x? = 0.64, p = 0.42) had significant influence on the
distribution of the number of successive visits. As plotted in Figure 3b, the

presence of BBI or BSA in the solution had no influence on the number of

consecutive visits on the same source (x3 = 2.60, p = 0.27). The final model
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included only the variability among days (x3 = 108, p < 107°) and among
individuals (x%,9 = 204, p = 1.7 x 1073).

Discussion

The purpose of this study was to assess the impact of a proteinase inhibitor,
BBI Bowman-Birk Inhibitor, on the foraging behaviour of a pollinator hy-
menoptera. At the dose of 100 ug.ml! no modification of the foraging strat-

egy in the Honeybee was observed.

A colony scale study. We assessed the impact of BBI at intermediate
scale: the colony level over repeated observations of the foraging behaviour
of free flying honeybees. We recorded continuously the behaviour of each
individual over a 5 days-control phase and a 5 day-exposure to the inhibitor.
Using a very large data set, based on a total of 7704 visits on the flowers
performed by 150 bees, we were unable to detect any significant modifica-
tion of the individual foraging activity when BBI was added to the feeding
solution.

We first checked that the procedure was adequate to discriminate differ-
ential foraging behaviours. We showed the impact of the modification of the
sucrose concentration in the feeding solution. The control 33 % sucrose solu-
tion was compared to a 16 % sucrose solution. Both concentrations remain
highly valuable for the honeybees (Waller 1972, Waddington and Kirchner
1992). Nevertheless, the Honeybee is very sensitive to the food source quality
(Seeley et al. 1991, DeMarco and Farina 2001, Pernal and Currie 2001). The
worker bees accurately modify their behaviour in order to optimise their
foraging activity. In our study, we first checked a global indicator of the
foraging activity: the mean number of visits on the poor quality flower de-
creased significantly in favour of the control flower. But the global number

of visits on each flower is not a sufficient parameter to assess the impact
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of modification of the feeding solution quality. Thus, we focused on two
distributions describing the individual foraging strategy: the distribution of
the durations between visits at the feeding place and the distribution of the
changes of flower in the sequence of the visits. Both distribution functions
indicated that the worker bees modified their behaviour. The interval be-
tween two consecutive visits on the poor quality flower increased, while the
interval before the return to the rich flower decreased significantly. Similarly,
the number of consecutive visits on the poor quality flower was significantly
lower. The bees experiencing a food source of a too poor quality (relative to
the one on which they usually forage) are more inclined to change flowers.
Thus the procedure appeared to be fully reliable to assess sligth modifications

of the foraging behaviour.

Impact of the BBI Previous studies of the impact of soybean proteinase
inhibitor on the Honeybee had been already conducted at the individual level
in small-scale laboratory experiments (Belzunces et al. 1994, Girard et al.
1998, Pham-Delégue et al. 2000). BBI at 100 ug.ml' did not cause short
term (Girard et al. 1998) or long term mortality (Pham-Delégue et al. 2000).
Long term ingestion did not disrupt total digestive proteolytic activity (Gi-
rard et al. 1998). And olfactory learning performances were unchanged when
the inhibitor was added to the reward (Pham-Delégue et al. 2000). However,
a 10-fold higher dose significantly disrupts honeybees digestive physiology,
survival and learning behaviour. Following the sequential scheme for eval-
uating non-intentional effect of transgene products on beneficial organism
(Dohmen 1998), we chose to assess the impact of BBI at the level of the
colony, in intermediate scale study under controlled situation.

Thus we assessed the impact of a five days exposure to BBI on the for-
aging strategy. The mean number of visits on the contaminated flower was
not modified by the presence of the inhibitor. The interval duration and

the number of consecutive visits on the same flower remained constant. As
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shown during the control sucrose experiment, even a small difference of be-
haviour should have been detected by the experimental procedure based on
a large number of individuals visiting the flower a large amount of times. We
concluded that the Honeybee did not modify its foraging strategy to avoid
the proteinase inhibitor added to the sucrose solution. We could not con-
clude that the bees did not detect the presence of BBI, but at least they did
not avoid the BBI-contaminated solution. Behavioural choice experiments
have received little attention in studies examining the effect of transgene on
pollinator insects. Several studies based on no-choice assay, such as pro-
boscis extension reflex, were previously carried out (Pham-Delégue et al.
2000) in order to check the learning performances after exposure to BBI.
But these procedures were not designed to assess the feeding avoidance.
Indeed, in more natural condition, the honeybees could possibly avoid the
PI-contaminated food source. And this avoidance could only be checked in
behavioral choice experiment. The methodology, with sharp statistical anal-
ysis, proposed herein to test the feeding avoidance of free flying honeybees
could form a colony scale risk assessment procedure. This procedure appears
particularly relevant to the assessment of the impact of PIs or other trans-
gene to be possibly expressed in melliferous plants on honeybees and more

generally to any pollinator insect.
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Figure 1: mean (+SEM) number of visits on the flowers per hour. Different
letters above bars indicate statistically significant effect of the flower on
number of visits. [a] Control sucrose experiment: the modification of sucrose
concentration induces a transfer of the activity on the best quality food
source. [b] BBI experiment: the introduction of the proteinase inhibitor
does not modify the individual number of visits.
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Figure 2: mean (£SEM) interval duration between two successive visits. The
intervals were categorized according to the quality of the two successive so-
lutions. Both mean and standard error to the mean were computed from the
Kaplan-Meier estimator of the corresponding survivor functions. Different
letters above bars indicate statistically significant effect of the flowers quality
on interval duration. [a] Impact of the sucrose concentration. [b] Impact of
the BBI proteinase inhibitor. The control solution is a 33 % sucrose solution.
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Figure 3: mean (£SEM) number of successive visits on the same flower as a
function of the quality of this flower. Both mean and standard error to the
mean were computed from the Kaplan-Meier estimator of the corresponding
survivor functions. Different letters above bars indicate statistically signif-
icant effect of the flower quality on number of visits. [a] The decrease of
the sucrose concentration induces a significant decrease of the number of
successive visits on this flower. [b] The introduction of the BBI proteinase
inhibitor does not affect significantly the flower constancy.
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2.3.3 Stratégies de butinage

Bien que I'objectif de cet article n’était pas de traiter des questions de bu-
tinage optimal chez ’abeille, plusieurs remarques peuvent étre formulées &
propos des résultats de I’expérience controle (impact de la modification de

la qualité en sucre).

Distribution libre et idéale. Les abeilles effectuent un total de 4,5 vi-
sites par heure a la fois au cours de la phase controle (33 % - 33 %) et de
la phase de test (33 % - 16 %). Quand la qualité d’une source diminue, les
butineuses ne diminuent par leur activité mais semblent plutét la reporter
sur la fleur la plus profitable (Fig. 1). Ce type de résultat fait penser aux
prédictions de la théorie de la Distribution Libre et Idéal (Fretwell et Lucas
1970) qui est présentée dans 'article de synthése sur le butinage optimal
chez 'abeille (Annexe A, p. 231). Cette théorie décrit la distribution des
fourrageurs en fonction de la compétition et de la profitabilité des sources.
Les butineuses se répartiraient de maniére & assurer un gain énergétique égal
sur les différentes sources possibles. Quand deux sources sont de méme profi-
tabilité, les individus les exploitent de maniére symétrique. Une source deux
fois plus profitable devrait étre exploitée par deux fois plus d’'individus. En
raison de phénoménes d’encombrement, tous les individus ne peuvent pas
exploiter efficacement la meilleure des deux sources. Dans ce cas, ’exploita-
tion de la source de moins bonne profitabilité mais moins encombrée assure
un gain énergétique équivalent.

Cependant dans notre étude, il semble que les phénoménes d’encombre-
ment n’entrent pas en jeu. D’une part, les sources avaient une grande taille
et permettaient la visite de plus de trente abeilles en méme temps. Les so-
lutions sucrées étaient proposées ad libitum. D’autre part, ’effet du nombre
de butineuses sur la source n’augmentait pas significativement la probabilité

de quitter la source ou la durée du délai entre deux visites.
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Echantillonnage de I’environnement. Un autre résultat mérite d’étre
discuté. Les butineuses font moins de visites successives sur la source profi-
tabilité faible mais elle y reviennent quand méme de temps en temps (Fig.
3). Nous avons vu dans I'introduction bibliographique (section 1.3.3, p. 72),
que les abeilles apprennent trés rapidement la position des sources les plus
profitables. Il leur suffit de quelques visites d’échantillonnage pour estimer
le gain énergétique qu’elle peuvent attendre d’une source (Dukas et Real
1993b, Greggers et Menzel 1993). En outre, dans la nature, le volume et la
concentration du nectar dans une fleur donnée peuvent étre trés variables
au cours de la journée (cf. section 1.3.1, p. 64). Les abeilles ont donc intérét
a revenir réguliérement sur des sources de moindre qualité mais qui étaient
profitables peu de temps auparavant. Ainsi, dans notre étude, il est possible
que lors de la premiére phase, les butineuses aient appris que les deux sources
pouvaient étre de bonne qualité. Dans la seconde phase, méme si elles ont
eu 'occasion de se rendre compte que la concentration en sucre avait baissé,

elle y retournent réguliérement.

Cette premiére partie du manuscrit nous a permis de décrire le butinage
dans une situation simplifiée ot le recrutement directionnel n’intervenait
pas. Dans la suite, nous allons chercher & étendre notre approche du butinage

collectif a ’étude des danses.
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Chapitre 3

Parameétres du butinage
collectif : étude des danses

3.1 FEtude des danses frétillantes en conditions con-
trolées

Comme nous l'avons vu dans l'introduction (section 1.2.2, p. 25), pour des
sources de nourriture proches de la colonie, les butineuses se contentent d’ef-
fectuer des danses en rond qui ne véhiculent aucune information sur la posi-
tion des fleurs. Le recrutement directionnel par la danse en huit n’intervient
que pour des sources éloignées de plusieurs dizaines de métres. L’étude des
danses frétillantes repose donc sur des expérimentations en extérieur ce qui

souléve un certain nombre de problémes.
3.1.1 Contraintes expérimentales

Compétition avec les sources naturelles. Afin de controler la qualité
de la source de nourriture, les abeilles de la colonie expérimentale sont en-
trainées & venir butiner sur une fleur artificielle proposant des repéres visuels
et olfactifs. Malheureusement, en période de floraison, les sources de nectar
naturelles sont souvent plus attractives que cette source artificielle. Les bu-
tineuses délaissent alors la fleur artificielle et se dispersent sur les sources
naturelles. Il est donc difficile d’enregistrer des comportements collectifs sur

la source expérimentale.
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Cette compétition avec les sources naturelles pose un autre probléme. Les
ouvriéres qui exploitent ces fleurs peuvent rapporter & la colonie un volume
important de nectar et saturer la capacité de déchargement de la colonie. Les
butineuses pergoivent trés rapidement cette saturation et peuvent effectuer
des danses tremblantes qui ont pour effet d’inhiber les danses en huit (cf.
section 1.2.3, p. 51). L’étude des parameétres du recrutement peut donc étre
extrémement perturbée par la présence d’autres sources dans l’environne-

ment.

Controle de ’activité individuelle. Dans une étude sur l'effet de la mo-
dification de la concentration de sucre sur 'activité de butinage et de danse,
il est indispensable de controler la qualité de toutes les sources exploitées par
les butineuses. Or, si les conditions météorologiques le permettent, le buti-
nage peut commencer dés I'aube jusqu’a la tombée de la nuit. Il est donc trés
difficile d’enregistrer 'activité de butinage des ouvriéres sur une source arti-
ficielle pendant plusieurs jours. Si on retire la source en dehors des périodes
d’expérimentation, les abeilles se mettent & prospecter leur environnement

et & exploiter d’autres fleurs.

Pillage et compétition a la source. En dehors des périodes de miellée,
a la fin de I'été et au début de I'automne, les sources de nectar sont rares.
Les butineuses sont alors trés actives et peuvent rechercher des sources de
nectar trés éloignées de la ruche. Si on dispose une source artificielle avec des
repéres visuels et un signal olfactif, cette source sera rapidement découverte
par les abeilles de la ruche expérimentale mais aussi par celles des autres
colonies. A cela s’ajoutent le recrutement a la source (marquage attractif
par les phéromones de Nasanov, attraction visuelle par les abeilles actives
sur la fleur, vol bourdonnant, etc.) et le recrutement au nid. Il suffit d’une
scout ayant découvert la fleur artificielle pour que toutes les butineuses de

la colonie sauvage s’y rendent.
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Ceci pose deux problémes. Premiérement, un grand nombre d’abeilles sur
la source entrainent des phénoménes de compétition. Les abeilles se génent
lors du chargement en nectar et peuvent avoir des comportements agressifs
entre elles. Deuxiémement, méme si la source est assez grande pour permettre
le butinage de toutes les abeilles, 'expérimentateur ne peut pas étre certain

d’enregistrer uniquement la visite des abeilles de la colonie étudiée.
3.1.2 Solutions expérimentales

Afin de répondre & ces problémes expérimentaux, j’ai exploré plusieurs solu-

tions.

Marquage des butineuses. Pour enregistrer uniquement l'activité des
butineuses de la colonie expérimentale, j’ai cherché a& marquer toutes les
abeilles de la colonie. La solution offrant le plus de confort lors des obser-
vations serait de constituer une colonie d’abeilles toutes identifiées avec des
pastilles numeérotées collées sur le thorax . Mais cette opération est extréme-
ment longue (plusieurs jours) et ne peut pas étre répétée souvent. Une autre
méthode repose sur un marquage non individuel. J’ai ainsi construit une
boite de marquage placée sur la planche d’envol et sous laquelle les abeilles
doivent passer pour quitter la ruche. Cette boite est remplie de pigments
fluorescents et son fond est constitué d’un fin voile de tulle. En se faufilant
sous la boite, la butineuse frotte son thorax sur le tulle ce qui entraine le
dépot de quelques pigments sur sa cuticule poilue. Il est alors facile, a la
source, de reconnaitre les abeilles qui viennent de la colonie expérimentale.
Quelques pigments suffisent car ils sont bien visibles sous un éclairage U.V.

portatif.

1. le nombre de combinaisons entre le numéro de la pastille, sa couleur et un marquage
colorée a la peinture sur ’abdomen permet 'identification individuelle de plus de 3000
abeilles.
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Expérimentations "hors saison". En travaillant en dehors des périodes
de floraison, on peut éviter que les abeilles se dispersent sur d’autres fleurs
que la source expérimentale. Nous avons retenu cette méthode pour une
expérimentation décrite dans l'article 4 (p. 191). Bien sir, a 'automne il
y a trés peu de fleurs dans I’environnement de la ruche, mais les périodes
de temps stable sont aussi beaucoup plus rares. En outre, les problémes de

pillage par les abeilles d’autres colonies deviennent trés importants.

Des sites isolés. Karl von Frisch ou Thomas Seeley résolvent une partie de
ces problémes en travaillant sur des sites isolés (en forét ou sur des iles). Mais
en France, il est presque impossible de trouver un site & moins de quelques
kilométres d’une ruche ou d’une colonie sauvage. Nous avons aussi envisagé
de travailler avec un tunnel de grandes dimensions, mais ceux-ci colitent trés

chers.
3.1.3 Tunnel de leurre

Comme nous ’avons évoqué dans l'introduction de ce manuscrit (section 1.2.2,
page 34), la butineuse estime la distance qu’elle a parcourue a partir du flux
optique qu’elle a ressenti. En augmentant artificiellement son impression de
défilement du paysage, on arrive & leurrer ’abeille sur la distance parcourue.
Au retour d’un vol de six métres dans un tunnel étroit tapissé de repéres
visuels contrastés, la danseuse effectue une danse frétillante dans la bonne
direction mais indique une distance de plus de cent métres (Srinivasan et al.
2000).

Nous avons utilisé ce résultat pour élaborer un protocole d’étude du re-
crutement directionnel en conditions contrélées. Une ruchette d’observation
avec peu de réserves et du couvain operculé était placée en cage de vol
(2.2 x 2.2 x 2.5 m). La seule source de nourriture disponible était située a
Iextrémité d’un tunnel de leurre adapté de celui décrit par Srinivasan et al.

(2000) et introduit dans la cage pendant les périodes d’observations. Les
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butineuses effectuaient alors des danses directionnelles. Aucune autre source
de nourriture n’était disponible. Le flux de nectar a la colonie pouvait étre
maintenu bas, et nous évitions ainsi d’avoir des problémes de saturation des

déchargeuses.

3.2 Article 3: modification du recrutement

En utilisant le protocole décrit plus haut, nous avons pu voir comment les
abeilles modifiaient leur stratégie de butinage et de recrutement en fonction
de plusieurs modifications de la concentration en sucre de la solution de
nourrissement. Chaque jour, de midi & 16h00 nous avons relevé 'activité de
butinage (heure de visite sur la source, heure et type de danses) des abeilles
préalablement marquées individuellement au moyen d’une pastille numérotée
collée sur le thorax. Nous avons aussi enregistré & la caméra les paramétres
des danses frétillantes (durée, nombre de cycles, etc.).

Nous avons effectué deux expérimentations "en miroir", de trois jours
chacune et avec deux colonies différentes. Dans la premiére expérimentation,
les abeilles pouvaient butiner une source de concentration en sucrose de 50 %
(m/m), le lendemain une source de 25 %, puis le troisiéme jour & nouveau
une source de 50 %. Dans la seconde expérimentation, I’ordre de modification
était inversé: 25 % - 50 % - 25 %.

Le comportement de butinage ne dépendait que de la concentration en
sucre. Une source de bonne qualité entrainait une augmentation du nombre
de visites par heure, alors qu’une source moins concentrée faisait baisser
le rythme de retour sur la source. A l'inverse, I'intensité du recrutement
(probabilité de danser, durée des danses) ne dépendait pas uniquement de la
profitabilité absolue de la source mais aussi de I'ordre de modification de la
concentration en sucre. Ainsi, une baisse de la profitabilité ne modifiait pas
la durée des danses, alors que son augmentation entrainait des danses plus

longues.
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Dans 'article présenté ici, nous discutons des implications comportemen-
tales et écologiques de cette dissymétrie dans la réponse & la modification de

la qualité de la source.

Article 3

Dechaume Moncharmont FX, Pons O, Pham-Delégue MH. Ho-
neybee directional recruitment is dissymmetrically modified by

changes of nectar quality - (en préparation)
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Abstract. During their trips outside the hive, the foragers gather informa-
tion the quality of food sources available in the environment. A forager bee
that has discovered a food source of good profitability comes back to the hive
and performs a recruitment dance in order to inform its nestmates about the
direction and the distance of the flowers. The bee takes foraging decisions,
and decide to reject or recruit for a nectar source not only as a function of
the profitability of the source, but also according to their previous foraging
experience. We determined whether successive changes of nectar sucrose con-
centration affected the resource assessment by foragers and their motivation
to visit and to dance for this source. In order to study the directional dances
under controlled conditions, we used an original experimental set-up that
led the bees to over-estimate the distance flown. Thus we could record the
individual foraging and recruitment behaviour. The number of trips to the
feeder was a function of the sucrose concentration alone. The number and
duration of the dances were dissymmetrically modified by series of nectar

quality changes.
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Keywords: honeybee Apis mellifera, foraging behaviour, dance recruit-

ment, controlled conditions

Introduction

The foraging activity in the Honeybee relies on very well structured co-
operative behaviours. The nectar collection s.s. is made by forager bees
which perform several round trips between the hive and the food source.
During the foraging trips, these bees gather information on food source qual-
ity (Greggers et Menzel 1993). Back to the hive, the foragers do not stock
it load directly in the comb, they transfer the nectar to another group of
worker bees, the dischargers. The forager bee which has discovered a good
quality food source could indicate to his nestmates the direction and the
distance of this feeding place by the recruitment dance (von Frisch 1967).
If the source is close to the hive, only the round dance is performed. This
dance is non-directional and informs the inactive forager about the presence
of a source somewhere in the vicinity of the hive. When the source is more
than 100 m from the hive, this round dance is replaced by the waggle dance.
Unlike the round dance, this directional dance conveys information about
the direction and the distance of the feeding place.

In order to study the directional recruitment behaviour experiments have
to be conducted outdoor. But uncontrolled conditions raise several problems
such as scattering of the foragers on more attractive natural nectar sources.
The experimental food source is unable to attract enough foragers, and most
important, the experimenter could not control the total nectar intake at the
colony. Foraging activities on competing nectar sources by others foragers
than the ones recruited on the experimental sources could induce a saturation
of the nectar processing ability of the colony, and could lead to a decrease of
the recruitment behaviour (Kirchner 1993). Moreover, outdoor experiments

lack of control over the individual activity outside the experimental periods.
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In summer, under good weather conditions, the bees could forage up to 16 h
per days. If the foraging behaviour is recorded over several days, the experi-
menter could not easily control the foraging experience of the individual bees
studied. Blocking the entrance of the hive could cause stress, and carrying
out experiments in autumn (when there is no competing natural nectar in the
environment) runs the risk of unstable weather conditions (in the north of
France). Finally, outdoor experiments raise the problem of the competition
at the source due to foragers from other colonies set in the surrounding of the
experimental site. Some authors studied the recruitment strategy in indoor
experiments (Waddington et Kirchner 1992, Raveret-Richter et Waddington
1993), but they could not record the directional waggle dance.

In this paper, we propose an original procedure to study the waggle dance
under outdoor controlled conditions, based on odometric, showing that the
forager uses optic flow to measure the distance of the travel to the source
(Esch et Burns 1995). In our study, the hive is located in a flight cage. Bees
are allowed to forage an unique nectar source, after flying through a narrow
tunnel that led them to over-estimate the distance flown (Srinivasan et al.
2000, Esch et al. 2001). Back to the hive, the forager performed directional
dances. Thus, we could control the daily foraging period, the source exploited
and the nectar flow at the colony.The purpose of this study was to assess the
impact of modifications of flower profitability on the directional recruitment
in the Honeybee. The foragers does not assess the absolute food quality
alone. The order of modification of the sucrose concentration could induce

dissymmetrical response in the recruitment intensity.

Material and Methods

Each experiment was carried out using a queenright colony of about 3000
workers, taken from a ten-frame hive and transferred in a two-frame obser-

vation hive with few stored nectar. This hive was placed in an outdoor flight
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cage (2.5 x 2.2 x 2.2 m). The colony was given one week to settle. Of the

experiment periods, pollen and water were supplied ad libitum.

The striped tunnel. The Honeybee directional dance is performed when
the food source is located at more than fifty metres from the hive. In order to
study the waggle dance under controlled conditions, we mislead the honeybee
on the distance they flew from the hive to the food source. We set-up a tunnel
adapted from the one described by Srinivasan et al. (2000). The tunnel was
6.5 m long, 20 cm high and 8 cm wide (internal dimensions). The inside walls
and floor were lined with black and white stripes of 4 ¢m period, oriented
perpendicular to the axis of the tunnel. The top of the tunnel was covered
with 0.3 cm black screen mesh which permitted observation and allowed the
foragers flying in the tunnel to see the sky. The tunnel was inserted into an
opening in the flight cage, at a height of 1 m. Bees could enter and leave the
tunnel only through this near end, as the far end was closed off.

Individual forager bees were trained to collect sucrose solution on an
unique nectar source disposed at the entrance of the tunnel. This artificial
flower was made up of a glass plate (2 cm high and 7 cm in diameter) filled
with glass marbles to prevent the honeybee to draw in the solution. The
surface of this flower allowed more than thirty bees to forage on it at the
same time. The food source was a sucrose solution provided ad libitum.
As the odour-food association facilitates the location and the learning of
the nectar source (von Frisch 1967, Kriston 1973, Wenner et al. 1991), we
used scent marks of linalool which is a floral compound (Blight et al. 1997)
well learned by the honeybee (Sandoz et al. 2000). We deposited 10 puL of
linalool on three strips of filter paper beneath the feeder. The scent was
renewed every hour.

A forager bee visiting the flower for the first time was labelled with indi-
vidual bee tag glued on the thorax: the combination of numbers and colours

on the tag ensured the unambiguous identification of up to 500 bees. This
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marking enabled a continuous record of the individual behaviours. Every
thirty minutes we took the roll call of the labelled bees visiting the flower.
When more than 150 foragers had return to the feeder, we slowly moved the
flower 10 cm in the tunnel. And we repeated the procedure until the flower
was disposed at the far end of the tunnel, and at least 150 bees regularly

visited the feeder.

Procedure. We assessed the impact of the modification of the feeding
solution quality in a sequential procedure over three phase-experiments, with
one day per phase. The first day we recorded the control foraging activity
with a given sucrose concentration. During the test phase, the second day,
the sucrose concentration was modified. Finally, the third day, we returned
to the original sucrose concentration in order to check whether the initial
foraging activity was recovered. Every day, at 12.00 A.M., the tunnel was
inserted in the flight cage, allowing the bees to forage on the artificial flower
disposed at the far end. The tunnel was used during a four-hour period, and
then was removed. We recorded continuously the individual activity : the
identity of the worker bees, the behaviour observed inside the hive(landing
on the flower, round or waggle dance, tremble dance, shaking signal), the
time at which the behaviour was observed. Thus, for each worker bee, we
could then compiled the number of trips per hour, the number of each type of
dances performed per trip. Moreover, in the hive we recorded using a video
camera the dancing bees (JVC, GR-S707). Then, the dances properties
were analysed in a "blind" manner, using The Observer software (Noldus
Information Technology, Wageningen, The Netherlands). We only analysed
the dancing bees that we could track from its entrance in the hive to its
next flight to the source. For each of these bees, we recorded the number
of runs and the total duration of the dance. The walk on the comb and the

trophallactic interaction were not included in the dance time.
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Experimental series. Two mirror experimental series were conducted
with different colonies. (1) In the first experiment, bees first collected high
profitability 50 % w/w sucrose solution. During the second phase, the arti-
ficial flower feeder delivered low profitability 25 % sucrose solution. Then,
during the third phase, the forager bees could once again collect 50 % sucrose
solution. (2) During the second experiment, the flower feeder delivered low
profitability 25 % sucrose solution the first day, then 50 % sucrose solution
the second day, and finally 25 % sucrose solution once again the third day.
In both experiment, the training phase in the tunnel was done with the same
sucrose concentration than during the corresponding first phase. Thus tran-
sient rewards that could affect the bee’s motivational state at the start of

the experiments were avoided McFarland (1971), DeMarco et Farina (2001).

Statistical analysis The number of trips on the artificial lower per hour
and the individual number of dances, during each phase, were analysed using
Wilcoxon signed-rank tests (Conover 1980). Moreover, for each individual
bee, we computed a large number of behavioural variables possibly correlated
one to the other. These variables could be of interest to discriminate some
foraging strategies among the complete range of behaviours. This analysis of
the data set was done with a principal component analysis. These analyses

were done using Splus software (Venables et Ripley 1999).

Results

During the first experiment (sequence 50 %-25 %-50 % sucrose concentra-
tion), we recorded the foraging activity of 186 bees which performed a total
of 4375 visits on the artificial flower, 580 waggle dances, 350 tremble dances
and 58 shaking signals. During the second experiment (mirror sequence
25 %-50 %-25 % sucrose concentration), we recorded the foraging activity

of 221 bees which performed a total of 7223 visits, 1646 waggle dances, 607
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tremble dances and 94 shaking signals.

Number of trips per hour. The mean individual number of trips per
hour was plotted in Fig 1. In both experiments, the bees accurately modified
their visit frequency as a function of the profitability of the food source. Dur-
ing the first experiment (sequence 50 %-25 %-50 % sucrose concentration),
the individual number of trips per hour significantly decreased when the food
source profitability decreased (z = 4.70, p < 107%), and increased when the
food source profitability increased (z = 0.0004, p < 107°). Similarly, during
the second experiment (mirror sequence 25 %-50 %-25 % sucrose concentra-
tion), the individual number of trips per hour significantly increased when
the food source profitability increased (z = —8.81, p < 107%), and decreased
when the food source profitability decreased (z = 9.00, p < 107°). In both
experiments, there was no significant difference between the visits frequency
in the first and the third phases (experiment 1: z = 0.26, p = 0.80, experi-
ment 2: z = —0.013, p = 0.98).

Waggle dances. The mean individual number of waggle dances per trip
for each experiment was plotted in Fig 2. During the first experiment (se-
quence 50 %-25 %-50 % sucrose concentration), the individual number of
dances per trip significantly decreased when the food source profitability de-
creased (z = 4.85, p < 107%), but did not increase when the food source
profitability increased in the third phase (z = —1.17, p = 0.24). During the
second experiment (sequence 25 %-50 %-25 % sucrose concentration), the
individual number of trips per hour significantly increased when the food
source profitability increased (z = —7.92, p < 107°), and decreased when
the food source profitability decreased (z = 5.35, p < 107°). In both ex-
periment, the return to the initial conditions, did not restore the dancing
probability. There was a significant difference between the visit frequen-

cies in the first and the third phases (experiment 1: z = 4.35, p < 1075,



Article 3 : Directional recruitment and nectar quality (en préparation) 155

experiment 2: z = —4.28, p < 1079).

As the mean number of dances per trip is a partial measure of the recruit-
ment intensity at the colony, we also assessed the impact of the modification
of the sucrose concentration on the waggle dance duration (Fig 3). For this
parameter, there is no direct correlation between the modification of the food
source quality and the modification of the dance duration. The sequence of
the modifications was important. During the first experiment (sequence
50 %-25 %-50 % sucrose concentration), there was no significant difference
among phases (phase 1 vs phase 2: z = 0.2059, p = 0.83, phase 2 vs phase
3: z =0.5943, p = 0.55, phase 1 vs phase 3: z = 0.6603, p = 0.51). During
the second experiment (sequence 25 %-50 %-25 % sucrose concentration),
the dance duration significantly increased when the food source profitabil-
ity increased (z = —4.34, p < 107%), but remained constant when the food
source profitability decreased (z = 1.53, p = 0.13). The return to the initial

conditions did not restore the dance duration (z = —3.57, p = 4 x 107%).

Tremble dances and shaking signals. During the first experiment, the
number of trembled dances (Fig. 4a) increased when the profitability of the
source decreased (z = —2.12, p = 0.035), and decreased with the return to
the original food source quality (z = 2.53, p = 0.012). The number of tremble
dance did not significantly differ between the first and the third phase (z =
0.464, p = 0.642). During the second experiment there was no significant
difference between the first and the second phase (z = —0.662, p = 0.508),
nor between the second and the third phase (z = —1.66, p = 0.098). The
only difference occurred between the first and the third phase (z = —2.19,
p = 0.029). Moreover, the number of tremble dances per 20 min was not
correlated to the number of visits on the flower per 20 min (first experiment:

F1 34 = 0.40 p = 0.53; second experiment F(1,34) = 0.26, p = 0.61).
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Principal Components Analysis. For each individual, we recorded a
large number of behavioural data. For each successive phase during the ex-
periments, we computed the individual number of trips on the flower per
hour, the number of dances per trip, the number of tremble dances and
the number of shaking signals. In order to detect a structure in such large
number of observed variables, it is often useful to consider a small number
of linear combinations of the original variables. Using the Splus function
princomp (Venables et Ripley 1999), we performed a principal component
analysis. The principal component analysis is a linear dimensionality reduc-
tion technique, which identifies orthogonal directions of maximum variance
in the original variables, and projects the data into a lower-dimensionality
space formed of a sub-set of the highest-variance components (Bishop 1995).
Thus, we computed a set of linear combinations, called the principal com-
ponents, which are orthogonal and taken together explain all the variance
of the original data. The first two components explained 81 % of the vari-
ability (49.2 % for the first component, 31.9 % for the second). As the two
experiments led to the same conclusions, we only gives here the results of
the first experiment.

The main results of this analysis are plotted in Fig. 5. The x-axis rep-
resents the scores for the first principal component, the y-axis the scores for
the second principal component. The variables are represented by arrows
which graphically indicate the proportion of the original variance explained
by the first two principal components. The variables during the three phases
were highly correlated. The most active individuals in the first phase were
also the most active individuals in the other phases. To simplify the figure,
we pooled the behavioural variables over the three phases.

The individual are mainly discriminated according to the number of vis-
its on the flower and the number of the waggle dances performed per trip.

Most of the bees did not perform any tremble dance or any shaking sig-
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nal. Moreover, two arrows having the same orientation indicate that the
corresponding variables are correlated to each other. Two orthogonal arrows
indicate that the two corresponding variables are uncorrelated. Thus, Fig. 5
illustrates the fact that the most active bees at the source also performed
a higher number of waggle dances per trip. Conversely, there is no correla-
tion between the number of tremble dances and the number of visits on the
flower or the number of dances. Thus in our experiment, the tremble dancers
were neither more nor less active at the nectar source than the other bees.
Similarly, we did not detect any correlation between the number of waggle

dances per trip and the number of tremble dances performed.

Discussion

We assessed the foraging and recruitment strategy using an original exper-
imental procedure. This procedure allows to record the directional dances
behaviour, and to control the daily foraging period, the source exploited and
the nectar flow at the colony. Thus the controlled conditions allow detection
of slight small modification of the recruiting behaviour as a function of the

modification of the food source quality.

Visit frequency. The individual number of visits per hour was a func-
tion of the food source quality. The natural foraging environment is highly
auto-correlated in time (Waser et Mitchell 1990, Dukas et Real 1993). The
foragers anticipate the level of reward they could expect from a given species
of flowers (Bitterman 1976, Greggers et Menzel 1993, Sandoz et al. 2000).
Unrealized expectations of nectar concentrations may cause foragers to de-
crease their foraging activity. Thus, the bees update their information on
food sources periodically, and a single visit to a flower could be sufficient to
affect the bees foraging strategy (Real 1991, Dukas et Real 1993). In our

experiment, a decrease of the sucrose concentration led to a decrease of the
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frequency of visits to the feeder, an increase of the concentration led to an
increase of the visit frequency (Fig. 1). The interval durations between two
successive visits were previously reported to be significantly shorter when
the food source quality increased (Seeley et al. 1991, Giurfa et Nunez 1992,
Giurfa 1996, Dechaume Moncharmont et al. accepted). This could be re-
lated to the fact that the unloading duration at the hive decreased when
the sucrose concentration increased (Farina et Nunez 1993, Tezze et Farina
1999), allowing bees to return more quickly to the feeding place. Moreover,
several authors proposed that the foraging motivation could increase with
the increase of sources profitability (Bladerram et al. 1992, Giurfa et Nufiez
1992, Giurfa 1996)

In our experiment, the bees were trained to forage to a given sucrose
concentration. Despite the difference in the sucrose concentration, during
the first phase of both experiments, we recorded nearly the same (although
statistically different) visit frequency of about 2 trips per hour. Then, when
the source profitability changed, the foragers modulated their visit frequency
from their basic activity level. Indeed, under natural conditions, the bees
do not have a complete knowledge of the different quality of sources in their
environment. Their foraging decisions do not rely on the absolute but on

the relative profitability of the flower visited.

Modulation of the dances. In our study, the waggle dance probability
and the waggle dance duration were not always related with the absolute food
source profitability. The sequence of modifications of the sucrose concentra-
tion and the previous foraging experience affected the recruitment behaviour.
The first modification of the nectar concentration modified the probability
of waggle dancing as a function of the food source quality (Fig. 2). But the
return to the original food source quality (third phase) did not restore the
original dancing probability. Similarly, the waggle dance duration did not

decrease when the sucrose concentration decreased.
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During our second experiment, the increase of the dance duration when
the sucrose concentration increased was consistent with the dance duration
reported by Waddington et Kirchner (1992) during an increasing concentra-
tion experiment. Our results were also consistent with a study of Raveret-
Richter et Waddington (1993). These authors recorded the durations of the
dances during increasing and then decreasing concentration series. The bees
foraged on a source of sucrose first in an increasing order of concentration
(20 % - 30 % - 40 % - 50 % - 60 %), then in the reversal order (from 60 %
down to 20 %). In their experiment the number of dances per trip increased
with the increasing concentration of the sources, and decreased when the
concentration decreased. And most important, for each given concentration,
the number of dances performed during the decreasing series was lower than
during the increasing series. DeMarco et Farina (2001) also assessed the
impact of changes in the source profitability on the recruitment behaviour.
These authors modified the sucrose concentration of the feeding source dur-
ing five phase-experiments. They performed two experimental series, a serie
with small differences (29 % - 38 % - 29 % - 45 % - 29 %) and one with high
differences (17 % - 38 % - 17 % - 45 % - 17 %). In their study, the mean
number of waggle runs performed per dance was a function of the sucrose
concentration, and did not depend of the sequence. In good accordance to
our second experiment, the first increase of the sucrose concentration after
the training phase led to an increase of the number of waggle-runs per-
formed. But contrary to our study, the decrease of the sucrose concentration
to return to the original quality (for example from 45 % to 29 % sucrose solu-
tion) led to a decrease in the number of waggle runs. The difference between
our results and theirs could possibly come from the experimental procedure.
Although we used similar sucrose concentrations, in our experiments the su-
crose solution was proposed ad libitum. During their experiments, they used

a 5 pL/min controlled nectar flow. Moreover, we recorded a much larger
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data set. During each experiment, they recorded the behaviours of five or
six bees performing four successive visits during each phase.

It has has been previously proposed (Bitterman 1976, Raveret-Richter
et Waddington 1993) that during the feeding on a sucrose solution, sensory
adaptation occurs, and this adaptation modifies the apparent concentration
of the following concentrated sucrose solutions for a short period of time.
But no disturbance was reported if 20 min had elapsed between the two suc-
cessive presentations of the sucrose solution. In our, experiment we allowed
20 hours between the last presentation of one sucrose concentration and the
first presentation of the next. Thus, it is unlikely that sensory adaptation

was responsible for such pattern in our experiment.

Win-stay strategy. An ecological explanation of the weak impact of the
decrease of the source quality on the dance behaviour can be proposed. The
foragers learned that the source quality could be highly variable, and they
did not need to modulate very precisely the recruitment intensity. Under
natural conditions, the bees encounter constantly changing nectar concen-
trations (Real et Rathke 1988), but they are able to gather information on
previous trips, and build reward expectations. They memorise the proper-
ties of food sources and use this information in their decision-making process.
The foraging activity in honeybee is controlled by both short-term memory
initiated by the immediate experience, and specific long-term memory of the
feeding place (Greggers et Menzel 1993). At a very short term, during a
forager bout inside the patch, the Honeybee tends to avoid depleted flowers
using its spatial working memory, seeming to adopt a "win-shift strategy"
(Brown et Demas 1994). But on a longer term, it is favourable for a forager
to return to previously visited patches of good profitability, and to follow a
"win-stay" strategy (Demas et Brown 1995, Giurfa 1996). The rule "return
to the food source after a feast" is a strong rule, not depressed by a negative

experience even after a large number of trials (Greggers et Menzel 1993).
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The strategy to continue to recruit for a source that was previously a good

one, could be a good strategy in a variable environment.

Response threshold to sucrose concentration. Another explanation
to the fact that the honeybees tend to dance the same duration even in
the case of a decrease in the sucrose concentration, could be that the de-
pleted sucrose concentration was still higher than their response threshold.
Decision-making process are often based on internal thresholds (Seeley 1995,
Beshers et al. 1999, Bonabeau et Theraulaz 1999). If the concentration is
assessed by a forager as exceeding its internal threshold, the bee will de-
cide to recruit for this source. It is often assumed that all individuals use
the same threshold in their decision-making, but because of the high level
of polyandry in the colony (Estoup et al. 1994), the workers are genetically
heterogenous and have different response thresholds. Genetical variances has
been previously reported for a large range of behaviours related to foraging:
number of trips per day, nectar load volume (Guzman-Novoa et Gary 1993),
onset of foraging (Kolmes et al. 1989), propensity to recruit (Oldroyd et al.
1993, Dreller 1998, Arnold et al. 2002). In our experiment, we analysed
the dance duration of the bees which actually performed dances, and not
for example the mean dance duration per trip. We found that the dance
duration was constant even after the decrease of the sucrose concentration
possibly because the sucrose concentration was still higher than the response
threshold to initiate the dance of some bees. For these bees still dancing at
this concentration, the food source quality was perceived as sufficient and
they did not modify their dance duration. This hypothesis is consistent with
the good correlation between the number of trips performed and the number
of waggle dances per trip (Fig. 5). The best dancers, i.e the bees with the
lowest response threshold, were also the most active at the source.
Ferguson et al. (2001) suggested that threshold differences among indi-

vidual workers may make the colony more flexible to respond to a wide range
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of rewards. High threshold individuals that rapidly shift to an alternative
resource type after non-reinforcement, might be better at the exploitation of
relatively invariant rewards. The impact of empty flowers might be greater
on such worker bees leading it to stop dancing, abandon that resource and
search for new food sources. Conversely, slow-reversers would be more capa-
ble of exploiting patchy food sources, which may be in the process of being

depleted.

Tremble dances. Back to the hive, the forager transfers the nectar col-
lected to discharger bees. The transfer among workers generates queuing
delay when there is too many forager bees for a given number of dischargers
(Anderson et Ratnieks 1999). The tremble dances were commonly reported
to be performed by foragers from a rich food source which, upon return to the
hive, experience a long delay before unloading their nectar to a discharger
bee (Seeley 1992, Kirchner et Lindauer 1994). The tremble dance could con-
stitute a negative feedback system counterbalancing the positive feedback
of recruitment by waggle dances (Kirchner 1993, Nieh 1993). Moreover, it
prevents the inactive foragers from flying out in search of a feeding site ad-
vertised by waggle dances when there are already so many foragers coming
in that the food storers can not unload them. The tremble dancers may be
more sensitive than others to the duration of time that elapses until they
find a discharger bee to unload them (Seeley 1995, Arnold et al. 2002).
Nevertheless, in our experiments, there was no correlation between the
number of tremble dances and the number of visits on the feeder, i.e. the
number of bees unloading their nectar load at the hive. This results is
consistent with the fact that the tremble dances could be independent of the
queuing delay (Lindauer 1948, Kirchner et Lindauer 1994, Biesmeijer 2003,
Thom 2003). Lindauer (1948) suggested other possible causes for the tremble
dance. This dance could be elicited by disadvantageous foraging conditions.

He observed that tremble dancing was elicited when salty or bitter substances



Article 3 : Directional recruitment and nectar quality (en préparation) 163

were supplemented to the sucrose solution. Crowding of nectar foragers at
the food source increased the probability of tremble dancing (Lindauer 1948,
Thom 2003). Kirchner et Lindauer (1994) reported that tremble dances
were performed when the dancer encountered a too low sugar concentration.
Thus, the increase of the number of tremble dances in our first experiment
could possibly be due to the decrease of the food source quality.

In conclusion, we observed that the modification of the sucrose concen-
tration elicited different behavioural modifications. The visit frequency on
the source was only dependent of the quality of the nectar. The dance be-
haviours were dependent not only of the sucrose concentration but also of
the sequence of its modifications and the previous foraging experience of the
bees. Finally, the experimental test was adequate to test, under controlled
conditions, the modification of the foraging and dance behaviour in the Hon-
eybee under controlled conditions. The methodology could be generalized in
order to assess for instance the impact of various toxics including pesticides

on the recruitment strategy of free flying honeybees.
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Figure 1: mean (£SEM) number of foraging trips per hour as a function of the
sequence of modification of the sucrose solution concentration. The richer
food sources (sucrose concentration 50 %) are figured in black, the poorer
(sucrose concentration 25 %) are figured in white. [a] first experiment: the
bees first foraged on the richer source, n=186. [b] second experiment: the
bees first foraged on the poorer source, n=221.
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Figure 2: mean (+SEM) number of waggle run per trip as a function of
the sequence of modification of the sucrose solution concentration. [a] first
experiment: the bees first foraged on the richer source, n=186. [b] second
experiment: the bees first foraged on the poorer source, n=221.
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Figure 3: mean (+SEM) the waggle dance duration as a function of the
sequence of modification of the sucrose solution concentration. [a] first ex-
periment: the bees first foraged on the richer source. [b] second experiment:
the bees first foraged on the poorer source.
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Figure 4: mean (£SEM) number of tremble dance per hour as a function of
the sequence of modification of the sucrose solution concentration. [a] first
experiment: the bees first foraged on the richer source, n=186. [b] second
experiment: the bees first foraged on the poorer source, n=221.
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Figure 5: Principal component biplot of the individual observations (first
experiment, sequence 50 % - 25 % - 50 %, data pooled over the three phases).
The two components explain 81 % of the variability. The biplot represents
both the observations (circle, lower /left scales) and the covariances between
the variables (arrows, upper/scale) on the principal components axes. The
individual are mostly discriminated according to the number of visits on the
flower and the number of the waggle dances performed per trip. The number
of tremble dances performed by a bees appears to be uncorrelated to its total
number of visits on the flower or to the number of dances performed.
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3.3 Application: impact de I'imidaclopride sur les
danses

3.3.1 L’imidaclopride et le probléme Gaucho.

Une intoxication sublétale & un insecticide, le Gaucho, serait la cause, selon
certains apiculteurs, de la perte de nombreuses ruches en France. Depuis
1993, la protection des cultures de tournesols est assurée de fagon préventive
par la technique d’enrobage des semences avec I'insecticide Gaucho issu de
la recherche Bayer AG (700 pg de matiére active par graine, a raison de 50
a 70 g de matiére active par hectare).

Cette spécialité phytosanitaire a pour matiére active I'imidaclopride qui
est le premier représentant du groupe des chloronicotinyls, appartenant & une
nouvelle famille de composés, les néonicotinoides. Les tests de toxicité aigué
ont permis de classer I'imidaclopride comme trés toxique pour les abeilles
(Schmidt 1996, Suchail et al. 2000, Nauen et al. 2001, Schmuck et al. 2001,
Suchail et al. 2001). Néanmoins, la technique d’enrobage des semences par
Gaucho exclurait un effet néfaste direct sur les abeilles (Pfliiger et Schmuck
1991, Schmuck 1999, Schmuck et al. 2001), par exemple pendant le compor-
tement de butinage. Pourtant, I'insecticide Gaucho a été accusé par certains
professionnels apicoles d’induire une baisse sensible des récoltes de miel de
tournesol (Helianthus annulus L.). Les ouvriéres exposées a de faibles quan-
tités d’insecticide subiraient des troubles du comportement lors du butinage,
seraient incapables de retrouver leur ruche, et provoqueraient alors un dé-
peuplement des ruches au moment de la floraison du tournesol (Belzunces et
Taséi 1997).

La mortalité est le principal paramétre considéré lors de ’évaluation de
la toxicité d’un produit phytopharmaceutique chez 1’abeille domestique. 11
s’agit cependant d’une mesure insuffisante qui doit étre complétée par la
mesure des effets sublétaux. Ces effets peuvent étre multiples. Ils sont souvent

difficiles & mettre en évidence mais il peuvent avoir de grandes répercussions
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sur 'impact que peut avoir un toxique sur la santé de I'abeille.
3.3.2 Effet de I'imidaclopride sur le butinage

Nous avons utilisé le protocole d’étude de la danse directionnelle en situation
contrélée dans une évaluation de I'impact de I'imidaclopride avec une concen-
tration de 24 pg.I'sur le comportement de butinage. A partir de I’étude pré-
sentée dans l'article 1 (p. 106), nous savions que nous nous trouvions dans
une gamme de concentrations qui induisait un effet 1étal a long terme. En
suivant le schéma séquentiel en trois tiers (cf. introduction, section 1.4.2,
p. 94), nous sommes donc passés & une étude en situation semi-naturelle, sur
des abeilles en vol libre. Les abeilles ont été entrainées & venir butiner une
source contrdle (sucrose 50 %). Dans une deuxiéme phase, la solution était
contaminée avec une concentration de 24 ug.I't d’imidaclopride.

Nous avons trouvé une baisse du nombre de visites par heure (Fig. 3.1a).
Decourtye et al. (sous presse) avaient déja montré que cette concentration in-
duisait une baisse de 'activité de butinage et des capacités d’apprentissage
chez l'abeille. Des effets répulsifs ont déja été décrits pour de nombreuses
formulations phytosanitaires (Bocquet et al. 1980, Pike et al. 1982, Bos et
Masson 1983, Shires et al. 1984, Delabie et al. 1985, Faucon et al. 1985,
Montury et al. 1987, Rieth et Levin 1988, Decourtye 2002). La répulsivité
correspond & un arrét ou & une importante diminution de 'activité de buti-
nage dans la zone traitée et se traduit consécutivement par une réduction du
risque d’exposition des butineuses au produit. Les mécanismes biologiques
sous-tendant cette réponse ne sont pas connus mais il semble que le systéme
sensoriel olfactif soit impliqué. Les adjuvants des formulations seraient per-
gus par le systéme olfactif et entraineraient une réponse d’évitement chez les
butineuses (Bos et Masson 1983).

En revanche le nombre de danse frétillantes par voyage (Fig. 3.1b), la
durée des danses (Fig. 3.1¢) ou le nombre de danses frétillantes (Fig. 3.1d)

sont restés constants. L’imidaclopride en concentration modérée ne perturbe
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pas les danses de recrutement. Les abeilles, qui avait continué a butiner, dan-
saient avec la méme probabilité. Contrairement & un insecticide qui agirait
rapidement et qui empécherait le recrutement des abeilles vers une source
contaminé, I'imidaclopride, & la concentration étudiée, ne modifie pas la stra-
tégie de recrutement des ouvriéres qui continuent a butiner.

Nous venons de voir que les abeilles étaient capables de moduler leur activité
de butinage et de recrutement en fonction de la qualité de la source de
nectar. Cependant I’augmentation de la fréquence de visites sur la source et
I'augmentation de la durée des danses n’ont pas les mémes conséquences sur
Iactivité de butinage collectif. Celles-ci sont difficiles a appréhender sans le

recours & la modélisation.
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Chapitre 4

Modélisation du butinage
collectif

La compréhension du butinage collectif chez ’abeille commence avec les
travaux fondateurs de von Frisch (1967a) et de son éléve Martin Lindauer
(1961). Ces auteurs ont contribué a caractériser les mécanismes de la com-
munication entre les butineuses et ont décrit la danse comme la composante
clé du recrutement. Ces travaux les ont conduits & proposer que la commu-
nication dansée devrait accroitre l'efficacité du butinage.

Cependant, les comportements collectifs chez les insectes sociaux sont des
activités complexes effectuées par un grand nombre d’individus en interaction
avec leur environnement. Un raisonnement purement qualitatif est souvent
trop limité pour comprendre et décrire les propriétés de tels systémes. En
revanche l'utilisation d’un formalisme mathématique simple peut étre trés
utile pour explorer les conséquences de la coopération inter-individuelle. Ce
type d’approche a déja donné lieu & un grand nombre de résultats chez les
insectes sociaux dans des domaines trés variés comme, par exemple, le choix
collectif des sources alimentaires chez les fourmis, la structuration des rayons
chez les abeilles, ou les cas de hiérarchies de dominance chez les guépes (voir
la revue de Camazine et al. 2001).

Une grand nombre de modéles ont déja été proposés pour décrire le buti-

nage et le recrutement par la danse chez ’abeille. On peut les classer suivant
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différents critéres. Le premier critére distingue le niveau auquel est considéré
le butinage. Certains auteurs se sont intéressés a ’optimisation des compor-
tements individuels & la source comme, par exemple, la charge de nectar
optimale en fonction de la distance (Waddington et Holden 1979, Kacelnick
et al. 1986, voir aussi revue Article 5, p. 231). Puis, a partir du début des
années 90, plusieurs travaux théoriques ont abordé la question du recrute-
ment par la danse (Camazine et Sneyd 1991, Bartholdi et al. 1993, de Vries
et Biesmeijer 1998, 2002, Anderson 1998, 2001, Myerscough 2002, Britton
et al. 2002, Sumpter et Pratt 2003, Cox et Myerscough 2003).

Les objectifs de ces modeéles n’étaient pas tous les mémes, et cela se re-
trouve dans leur degré de complexité. Certains sont basés sur un formalisme
mathématique simple (systéme d’équations différentielles, matrice de Leslie,
etc.) et ils intégrent peu de paramétres. Ils ne cherchent pas a décrire pré-
cisément la réalité mais plutot a détailler un probléme précis (Camazine et
Sneyd 1991, Anderson 2001, Myerscough 2002, Britton et al. 2002, Sumpter
et Pratt 2003, Cox et Myerscough 2003). Ces modeéles simples ont essentiel-
lement un intérét heuristique. D’autres modéles sont beaucoup plus com-
plexes. Ils intégrent un trés grand nombre de paramétres (mémoire, acuité
visuel pour la détection des fleurs, variabilité des sources, etc.) et reposent
sur des simulations (modéles multi-agents, etc.). Ils permettent de synthéti-
ser les connaissances sur le butinage collectif et le recrutement, et d’explorer
les conséquences de la variation d’un grand nombre de paramétres (de Vries
et Biesmeijer 1998, 2002). Cependant leur complexité est a la fois un avan-
tage, ils s’ajustent bien aux données expérimentales, et un inconvénient, leurs
propriétés sont souvent difficiles a interpréter.

Une derniére distinction peut étre faite entre les modéles qui tiennent
compte des aspects dynamiques du butinage (depuis la découverte de la
source de nourriture jusqu’a la phase d’équilibre quand le recrutement a

eu lieu (Camazine et Sneyd 1991, de Vries et Biesmeijer 1998, Sumpter et
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Pratt 2003)) et ceux qui se placent directement & la situation d’équilibre
(Bartholdi et al. 1993, Anderson 1998, Anderson et Ratnieks 1999a, Ratnieks
et Anderson 1999b, Anderson 2001).

Le modéle en équations différentielles présenté ici s’inspire de ceux décrits
par Camazine et Sneyd (1991) et Sumpter et Pratt (2003). Il intégre peu de
parameétres. Son objectif n’est pas de fonctionner comme un "boite noire" qui
prédirait la répartition des suiveuses dans toutes les conditions. Il cherche
a dégager quelques régles simples du recrutement par la danse frétillante.
Dans cette approche, j’ai volontairement écarté les conséquences de cette
danse frétillante. Cette boucle de rétro-controle intervient tardivement dans
le butinage quand le recrutement par la danse en huit s’est déja produit, que
beaucoup de butineuses rapportent du nectar a la colonie et qu’il y a besoin
de déchargeuses. Dans ce modéle, je fais donc ’hypothése simplificatrice d’un

ratio optimal entre les déchargeuses et les butineuses.

4.1 Présentation du modéle

J’ai commencé par étudier le cas ot les abeilles ne butinent que deux sources
de nourriture (sources A et B). La question était de savoir si le recrutement
tel qu’il est défini par Camazine et Sneyd (1991) et Sumpter et Pratt (2003)
pouvait conduire & des phénoménes de choix collectif comparables & ceux
que l'on retrouve chez certaines espéces de fourmis (Camazine et al. 2001).
Le modéle est représenté schématiquement par la figure 4.1 qui décrit les
différents états possibles pour les butineuses: & chaque instant, chacune des
abeilles est dans un seul des états représentés par I'une des sept cases du
schéma. L’abeille peut étre en attente d’indications pour le butinage: elle
ne travaille pas encore sur une source et suit les danses: F' (pour following)
est le nombre de suiveuses. A la suite de cette collecte d’informations, 1’ou-
vriére peut étre recrutée pour l'exploitation d’une des deux sources; elle

entre alors dans un des deux cycles symétriques comportant les trois états
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suivants. Tout d’abord, elle peut étre en train de butiner: A (resp. B) est
le nombre de butineuses sur la source A (resp. source B). L’abeille peut
ensuite étre occupée a ramener son nectar a la ruche: Ay (resp. Bs) est le
nombre d’ouvriéres qui déchargent le produit de leur récolte. Enfin elle peut
étre en train de recruter pour la source qu’elle exploitait: D, (resp. Dj) est
le nombre de danseuses pour la source A (resp. source B). Les butineuses
peuvent aussi quitter le cycle et retourner en F. Remarquons que le modéle
autorise une abeille & revenir & la source qu’elle vient d’abandonner. Nous
supposerons que la colonie comporte un nombre constant N de butineuses
qui sont toutes impliquées dans une des activités décrites ci-dessus. Nous
avons donc: A+ A+ Dy, + B+ By+ Dy + F =N.

Nous nous plagons dans la situation simplifiée d’'une colonie de buti-
neuses qui ont toutes les mémes propriétés individuelles (i.e. elles ont les
mémes seuils de réponse aux stimuli). Les flux entre les différents états sont
déterminés par les constantes aso, as, ay, as, ag, a7, B2, B3, B4, Bs, B¢, B7, V-
Ainsi, par exemple, le nombre de danseuses pour la source A est déterminé au

cours du temps par ’équation différentielle : dDj;(t) = arouAa(t) — abDg(t).

Dans la suite du document nous simplifierons la notation du nombre d’in-
dividus dans un état en ne précisant plus que celui-ci est fonction du temps
(par exemple D, (t) sera noté simplement D,). Le modéle comporte trois
embranchements au niveau desquels les abeilles se répartissent entre diffé-
rentes voies. Tout d’abord, les "suiveuses" qui ont été recrutées (F'), sont
distribuées entre les deux sources: la proportion «y (ou (31) des abeilles qui
s’orientent vers une source dépend alors du nombre de danseuses recrutant
pour celle-ci. Ensuite, aprés avoir déchargé leur nectar, une proportion ag
des abeilles quittant A, retourne sur la source, une proportion a4 se met &
recruter pour cette source et une proportion ag arréte d’exploiter la source
et redevient suiveuse. De méme (33, B4 et (g déterminent la répartition des

ouvriéres recrutées sur la source B, aprés le déchargement du nectar en Bs.
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Fi1c. 4.1 — Schéma du modéle dans le cas de deux sources. Le rectangle en
hachuré figure ce qui se passe a lintérieur de la ruche. A chaque pas de
temps, une butineuse se trouve dans un état représenté par l'une des sept
cases. Une suiveuse (F') peut étre recrutée sur l'une des deux sources: elle
entre alors dans un des deux circuits symétriques (exploitation de la source
A ou B). L’état A représente le comportement de récolte de nectar sur la
source A. Une fois de retour & la ruche, la butineuse décharge son stock
de nectar (As). Elle peut ensuite, soit abandonner cette source (retour a
F), soit recommencer un chargement (retour a A), soit recruter pour cette
source (Dg). La danseuse qui arréte de recruter, repart dans le circuit (en
A). v,a2, ag et ay représentent les constantes cinétiques de passage d’un état
a un autre. A la fourche aprés As, ag, ay et ag représentent les proportions
d’abeilles qui passent dans chacun des trois états (F, Da, A). Les proportions
ay et 81 d’abeilles qui sont recrutées vers l'une ou l'autre source dépendent
du nombre de danseuses (Dg et Dy).
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Le modéle est défini par le systéme d’équations différentielles suivant :

dF
s azorAg + B367Ba — y(a1 + Br) F
dA
E = ’yOqF =+ Oé5Da + CKGOWAQ — 04214
dB
o = V1 + B5 Dy + 637 B2 — 32 B
dA
d—tQ = 05214 — a7A2
dBsy
i B — 3-B
o B2 B7Bo
dD,
di = 047044142 — 045Da
dD
d7tb = [3784B2 — 35Dy

avec la contrainte A+ Ao+ Dy + B+ Bs+Dy+F = N. Il s’agit d’un systéme

non-linéaire puisque les termes de choix ay et (81 sont de la forme générale :

. D,+e By = Dy+e
T Dyt Dyt2+k ' Do+ Dy +2e+k

aq

Ces termes de choix sont une généralisation de ceux proposés par Camazine
et Sneyd 1991. Le terme e est un terme de découverte spontanée de la source
(Deneubourg et al. 1990, Beckers et al. 1992, Camazine et al. 2001). Un petit
nombre de butineuses (des scouts) peuvent en effet quitter la ruche et décou-
vrir la source de nectar. Le terme k est un terme de frein qui traduit I'idée
que tous les individus ne peuvent écouter la danse en méme temps (Pasteels
et al. 1987, Camazine et al. 2001, Sumpter et Pratt 2003, Sumpter et Beek-
man 2003). Ces deux termes e, k sont a valeur dans R*. Les constantes as,
Qas, ay, as, ag, a7, B2, B3, Ba, Bs, B¢, B7, v correspondent & des probabilités
de transition. Elles sont réelles et appartiennent toutes a l'intervalle ]0,1].
De plus, on considére qu’aux embranchements aprés A2 et B2, toutes les
abeilles ayant déchargé leur nectar se répartissent entre les trois activités F/,
A, D, (resp. F, B, Dy). Les constantes doivent donc respecter la contrainte :

a3 + ay + ag = 1 (respectivement (3 + B4 + O = 1). Le systéme est défini
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pour des valeurs de A, As, D,, B, B, Dy et I appartenant a l’ensemble
[0,N].

4.2 Etude de la stabilité a I’équilibre

4.2.1 La question de la stabilité de I’état d’équilibre

Nous nous plagons dans le cas de deux sources alimentaires symétriques.
L’intensité du recrutement (nombre de danseuses, temps de danse, etc.) est
identique pour les deux sources. Les constantes cinétiques sont les mémes
pour les deux sources: ag = (9, ag = (3, ag = P4, a5 = B5, ag = Sg,

a7 = fr.
4.2.2 Unicité de I’'état d’équilibre

Compte tenu de la contrainte sur la somme des termes, le systéme peut se

réduire & six équations différentielles.

% _ Y(Dy + e)(N z)f;lf;l;;;zi—kB — By — Dy) + asDy + agar Ay — anA
Cin _ ’V(Db+6)(N—D;‘lJ:DA:J:;ZZL—kB—&—Db)+a5Db+a6a732_azB
% = aA — arAy

% = waoB — a7By

d(za = ayaygis — a5 Dy,

% = ayayBo — asDy

Cherchons & exprimer le systéme en fonction de (A — B). Avec % =0et

% = 0, on trouve a ’équilibre :

(vF™ + a5)(D; — Dy)

A5 —B3) —ae(A*—B*) =0 4.1
Di o Dp 3tk +asar(As = BE) —ax(a’ - B) (1)

Or, a l'équilibre, les variables A3 et D} (respectivement B3 et Dy ) s’ex-
priment en fonction de A* (respectivement B* ):

Q204 a2 Q204
* A* B = 2p* Di = B*

Q2
A = 2247 Df =
ar a5 ar a5

(4.2)
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De plus la contrainte A+ As+ D, + B+ By + Dy+ F = N permet d’exprimer
F a I’équilibre :

Q2004

F*:N—(1+a2+

) (A* + BY) (4.3)
[67%4 (673

Ainsi (1) peut s’écrire:

(1 A+ B ) (A"~ B*) =0 (4.4)

B 2eq
AT+ B G
Pour e, as, a4 et as non nuls, I’équation 4.4 revient a poser A* = B*. A
I’équilibre, le systéme aboutit a une situation symétrique ot le nombre des

butineuses sur les deux sources est identique. On trouve un seul état d’équi-

libre pour un nombre de butineuses sur les sources Q* = (A*,A45,D},B*,B5,Dy)

donné par:
aN — 2ce — bk + \/(—aN + 2ce + bk)? + 8ace N
A*=B" = (4.5)
2ac
avec
a:a2a4 b:a2a3 c:1+%+a+b
Qs Y Q7

Les valeurs de A3, B3, D}, Dy et F™* se déduisent des relations (2) et (3). A
I’équilibre on a donc:
o2
A =By = —A"
2 27 o
D = Dy = aA”
F*:N—2<1+a2+a> A
oz
Cet état d’équilibre est indépendant des conditions initiales du systéme.

4.2.3 Etude de la stabilité de I’état d’équilibre

Comme nous venons de le voir, le modéle converge vers une exploitation sy-
meétrique des deux sources. Mais cette situation a 1’équilibre est -elle stable?
Que se passe-t-il si une perturbation intervient? Un moyen de répondre &

cette question passe par des simulations de Monte-Carlo (Camazine et al.
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2001). Le modele en équations différentielles suppose un nombre continu
d’abeilles. Des "fractions d’abeilles" peuvent choisir de butiner sur une source.
Lors d’une simulation de Monte-Carlo, le nombre d’individus dans chacun
des états prend des valeurs discrétes. Les individus ont une probabilité don-
née de changer d’état (qui correspond a la constante cinétique dans le modéle
en équations différentielles). A chaque pas de temps, ils sont soumis & un ti-
rage aléatoire. Cette opération est répétée jusqu’a obtenir une simulation
compléte de I'exploitation des sources sur une certaine période de temps. Si
on procéde a un grand nombre de simulations, la moyenne des simulations
est égale & la résolution numérique du systéme en équations différentielles.
Un exemple de l'utilisation des simulations de Monte-Carlo est donné dans
Particle 4. A la différence des résolutions numériques, elles permettent une
analyse non déterministe des propriétés du systéme. Elles permettent de se
faire une idée sur la stabilité des états d’équilibre.

Mais il existe aussi des méthodes formelles d’analyse de cette stabilité.
Certains théorémes permettent I’étude de la stabilité globale des systémes
linéaires. Il n’y a cependant pas de méthode générale pour les systémes non-
linéaires. En revanche, un certain nombre de théorémes existent pour décrire
la stabilité locale, autour de I'état d’équilibre. C’est ce type de méthode que

j’ai choisi de présenter dans le manuscrit de theése.

Linéarisation autour de I’équilibre. Posons J(Q*), la matrice Jaco-
bienne de I'approximation linéaire du systéme au point (A*, A3, D}, B* B3 Dj).

Elle s’écrit :

—az— A asar— A a5 +902 - A(1+ Q) —A —A -A(1+9Q)
(o) —ar 0 0 0 0
0 Q407 —Q5 0 0 0
—A —A —A(1+9Q) —az— A asar—A a5 +902 - A(1+ Q)
0 0 0 Q2 — Q7 0

0 0 0 0 eV e %d —as
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en posant
- ’y(e—l—aA*) Q_N—QA*<1+CL+33>
© 2aA* +2e+k B 2aA* +2e+k
Soit Py(X) = det(J — XI) le polynome caractéristique de J(Q*), les condi-

tions nécessaires et suffisantes de stabilité du point d’équilibre A* dépendent

des coefficients de P;(X). Ce polynome se développe sous la forme générale :

Pr(X) = X5+ X\ X% 4+ X+ A3 X3 + M X2+ XX + Xg

avec :
A= 2(a2+as+ar+A)
Ao = 4f(az + A)(as + ar) + asar] + (a2 + A)? + af + oF
A3 = 8(ag+ A)asar + 2(as + as + A)a?

+2(as + a7) (a2 + A)2 +2(e + a7 + A)a%

M = A(ag + A asar + (g + A)aZar + (ag + A)asa?]
+(ag + A (a2 + o) + ada?

Ao = 2[(a2+A)*(0f + of) + aja]]

A = (a2 +A)%aZa? + a2ala?A?(1+ Q)%

La valeur A* de A a I’équilibre est positive, de méme que e, k, v et a. A
est donc positif. Les coefficients du polyndéme caractéristique sont donc tous
strictement positifs pour des valeurs des parameétres du modéle appartenant

a I’ensemble de définition du systéme décrit plus haut.

Critéres de stabilité. Les conditions de Routh-Hurwitz permettent de
déterminer la stabilité du point d’équilibre et reposent sur différents critéres.
Ceux-ci sont issus de résultats bien décrits dans la littérature sur la théorie

des systémes dynamiques. Ainsi I’état d’équilibre du systéme est stable pour :

Al A3 A
>0 D3: 1 X M [>0

Di=X>0 Dy =
0 A A3
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A A3 A5 00

All §3 if’f 1 X M X O
Dy = LR BN Ds=|0 X XA X5 0[>0
0 A A3 As
01 x n 0 1 X M g
0 0 M A3 A5
M X A O 0 O
1 X M X 0 0
0 M X As O 0O
De=|g 1 x M xg 070
0 0 M M X5 O
0 0 1 X M X

J’ai pu démontrer ces six conditions: VN € R™ V(ag,a4,a5,02,07) € (]0,1])°,
V(ek) € (RY)2, Dy > 0, Dy > 0, D3 > 0, Dy > 0, Ds > 0 et Dg > 0. On

vérifie donc bien la stabilité du systéme autour de I’équilibre.

4.3 Article 4: L’optimalité du butinage est une pro-
priété émergente du langage de la danse

Plusieurs auteurs considérent que la communication par la danse est le ré-
sultat de pressions de sélection. Elle maximiserait 1’efficacité du butinage &
’échelle collective (Dyer 2002). Nous avons utilisé le modéle décrit plus haut
pour explorer I'importance relative de différents paramétres sur 'efficacité

du butinage. La durée de la danse s’avére étre un paramétre trés important.
4.3.1 Récolter ou recruter?

Temps de danse. Considérons deux colonies théoriques qui exploitent
chacune une source de nectar. Ces deux sources ont des caractéristiques
identiques (méme profitabilité, méme distance, etc.). Les deux colonies pos-
sédent le méme nombre de butineuses, et les abeilles ont la méme probabilité
de danser & leur retour a la ruche. Cependant, elles adoptent des durées de
danse différentes. Les deux dynamiques de recrutement sont alors différentes
(Fig. 4.2a). Une durée de danse longue permet a la colonie de focaliser ra-

pidement son effort de butinage sur la source, et il lui faut beaucoup moins
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de temps pour atteindre 1'état d’équilibre (T, < T¢). En revanche, les buti-
neuses de 'autre colonie passent moins temps & danser. Elles peuvent donc
faire beaucoup plus d’allers et retours entre la ruche la source, et ont une
meilleure efficacité de butinage a long terme (Smaxc > Smazrp). Il y a
donc un trade-off entre le temps investi dans le recrutement et le nombre de

voyages effectués.

Efficacité collective. Sherman et Visscher (2002) proposent que le gain
énergétique a la colonie soit un indice du succés de butinage des abeilles
et donc de la valeur sélective de la stratégie adoptée. Ce gain énergétique
(Fig. 4.2b) augmente plus vite avec la stratégie "danse longue" mais, au bout
d’un certain temps T, la stratégie "danse courte" s’avére étre plus efficace.
Le choix d’une stratégie de recrutement va donc dépendre de la durée de
disponibilité en nourriture. Plus la production de nectar durera longtemps,

plus le temps de danse qui maximisera le gain & la colonie sera court.
4.3.2 Codage de la distance et efficacité collective.

Dans Particle 4, nous avons étudié 'efficacité du butinage collectif en fonc-
tion de la distance de la source. Plus les abeilles passent de temps en vol,
moins elles ont I’occasion de danser par unité de temps, et plus il faut qu’elles
dansent longtemps pour maximiser leur efficacité collective. Cette augmen-
tation est proportionnelle & la distance (Article 4, Fig. 2b).

Cette prédiction peut paraitre assez intuitive. On sait que pour des
sources de qualité identique, les butineuses effectuent le méme nombre de
circuits par danse. Or, la durée de ces circuits augmente linéairement avec
la distance (cf. Fig. 1.4, p. 32). On s’attendrait donc bien a ce que la durée
totale de la danse augmente linéairement avec la distance (et c’est en effet ce
que nous avons trouvé expérimentalement). Or & aucun moment dans notre
modéle nous n’avons intégré ce codage de la distance. Nous nous sommes

contentés de calculer la durée de danse qui maximisait le gain énergétique.
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F1G. 4.2 = Comparaison de l'influence de deuz stratégies de recrutement (du-
rée de danse longue ou courte) sur le recrutement et lefficacité du butinage.
[a] Nombre d’abeilles sur la source en fonction du temps. La stratégie "danse
longue” permet un recrutement plus rapide (Tr, < T¢). Avec la stratégie
"danse courte”, les abeilles investissent moins de temps dans le recrutement
et reviennent plus fréguemment sur la source (Smaxy < Smazc). [b] Gain
énergétique a la colonie en fonction du temps. Si la source de mectar est
disponible pendant une durée supérieure o T, la stratégie "durée de danse
courte” permet un gain énergétique plus important.
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Ce n’est que secondairement que nous avons trouvé que cette durée optimale
augmentait linéairement avec la distance.

Pour maximiser leur efficacité collective, les butineuses n’ont pas a adap-
ter leur temps de danse total en fonction de la distance qu’elles ont parcourue.
Le seul fait d’adapter la durée de leur course frétillante pour transmettre a
leurs congénéres les informations sur la position de la source suffit. L’opti-
malité du butinage collectif est donc une propriété émergente de la danse.
Selon von Frisch (1967) et Lindauer (1961), le codage de la distance par la
durée de la course frétillante est une convention arbitraire comprise par les
abeilles. Notre étude montre que cette convention coincide bien avec une op-
timisation du comportement collectif. Un codage reposant par exemple sur la
convention inverse (plus la source est loin, plus le tempo de danse augmente,
i.e. plus la durée de la course frétillante est courte) n’aurait pas permis un

butinage collectif aussi efficace.
4.3.3 Autres prédictions et évolution de la danse.

Les prédictions du modéle restent les mémes pour d’autres types de recrute-
ment au nid, comme ceux qu’on retrouve chez certaines fourmis ou chez les
meélipones et les bourdons (voir la section 1.2.2, p. 41 sur l'origine évolutive
des danses). Plus la butineuse passe de temps dans les trajets entre la source
et le nid, moins elle aura proportionnellement I'occasion de recruter, et donc
plus elle devra recruter longtemps.

Ceci nous a conduit a formuler une hypothése sur 1’évolution du langage
chez I’abeille. Nous avons vu dans l'introduction qu’un grand nombre de sce-
narii sur l’évolution du codage de la direction ont déja été proposés, mais
trés peu concernent ’évolution du codage de la distance. Lindauer (1961)
postule que la danse est apparue dans I'histoire évolutive comme un signal
d’excitation non directionnel, au nid. Nous ajoutons que cette "danse" d’ex-
citation devrait augmenter linéairement avec la distance. Secondairement,

les ouvriéres auraient pu utiliser cette accroissement de la durée de danse
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comme un indice de la distance.

Article 4

Dechaume Moncharmont FX, Deneubourg JL, Pons O, Pham-
Delégue MH. The Honeybee foraging optimality is an emergent
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Abstract. Collective foraging in the Honeybee is reliant upon very well
structured cooperative behaviours. A forager discovering a good quality
food source indicates to its nestmates the direction and distance of this site
through a recruitment dance. This information transfer is costly in time for
the recruiter, which sacrifices its individual efficiency to the benefit of collec-
tive efficiency. Using a mechanistic model, we have studied the changes to
energy gain in the colony as a function of dance duration, which is a key fac-
tor in recruitment. We highlight the importance of optimal dance duration
maximising the colony food supply. Moreover, this optimal dance duration
increases linearly with the distance to the food source, which is consistent
with Honeybee dance language. Thus, the optimality of collective foraging
emerges from the dance language as a self-organised process. Our model pro-
vides testable predictions for the optimality of collective behaviours, and its
predictions fit our experimental data. These results enable hypotheses about

evolutionary origins of the communication of distance by the Honeybee.

191
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Keywords: collective foraging, emergent property, optimal dance dura-
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Introduction

Foraging activity in social insects is reliant on very well structured cooper-
ative behaviours. An information centre strategy allows the colony to focus
its foraging efforts rapidly on newly-discovered food sources. This recruit-
ment strategy has been demonstrated to increase honeybee colony fitness
(Sherman & Visscher 2002). Yet most studies dealing with the optimisa-
tion of foraging strategies in hymenoptera colonies neglect the importance
of cooperation. They focus on individual foraging patterns, assuming that
the long-term net rate of energy gain at the central place will be optimised
by maximising individual foraging efficiency (Ydenberg & Schmid-Hempel
1994). However, in many social hymenoptera, food collection cannot be re-
duced to individual foraging problems, such as optimising the detection and
exploitation of profitable patches, or travelling within patches and between
patches and the colony. Firstly, optimality should be calculated at the level
of the colony. Indeed, a forager does not collect food for its own consumption.
It is therefore inappropriate to consider the problem at an individual level
only, regardless of the needs of the colony. For example, a colony requiring
pollen will increase its total collective activity by increasing the proportion
of pollen foragers but not increasing the individual level of activity (Pernal
& Currie 2001).

The second reason for not focusing solely upon the optimisation of in-
dividual strategies concerns organization of the food supply. This collective
activity involves several tasks: foraging s.s. (round trips between the hive
and the feeding place), dancing (to regulate foraging activity), and unload-
ing. This division of labour allows specialist workers to perform cooperative

tasks more efficiently than if these tasks were performed sequentially by the
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same number of generalist workers (Anderson & McShea 2001). Thus, the
maximisation of foraging efficiency need to be closely related to optimising
cooperation between worker bees involved in these different tasks. The first
assessment of the optimality of cooperative behaviour in the Honeybee was a
theoretical analysis of the unloading task (Anderson & Ratnieks 1999). On
returning to the hive, the forager transfers the nectar collected to discharger
bees. This transfer between workers generates queuing delays when there
are insufficient dischargers for a given number of foragers arriving with a
load of nectar in the hive. An inappropriate forager-discharger ratio leads to
sub-optimal collective foraging behaviour.

In this study, we focus on the cooperation required to locate a food patch.
A forager bee which has discovered a food source can indicate the direction
and distance of the feeding place to its nestmates, using the recruitment
dance (von Frisch 1967). Several authors have reported that these dances
can be highly modulated. For example, recruitment intensity is influenced by
the profitability of the source (Seeley 1983, 1986, Waddington & Kirchner
1992, Seeley et al. 2000, DeMarco & Farina 2001) or by the needs of the
colony (Farina 2000). Information transfer is costly in time, but recruitment
increases collective efficiency. This balance between the cost and gain in
dance language is likely to give rise to optimal strategies. Our objective
was to study the impact of dance recruitment on the optimality of foraging
efficiency. We first of all estimated net energy gain as a function of distance
between the nest and the feeding place. We then explored modifications to
the efficiency of nectar collection as a function of recruitment intensity. Is
there an optimal dance strategy for a given distance? How does this strategy
evolve as a function of distance? The predictions provided by the model are

discussed on the basis of experimental results.
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The model

We assume that N forager bees are involved in one of the behaviours de-
scribed in Figure 1. At a given time ¢, V(t) foragers are in flight to the
nectar source. Flight has a duration, ty(d), which is dependent upon the
distance d between the hive and the source, and the flight speed of an un-
loaded bee s,. S(t) bees load at the source, the duration of the loading
being tg. W(t) bees are in flight to the hive, and the duration of this flight
tw(d) is dependent upon the distance and the flight speed of a loaded bee
s;. U(t) bees unload the nectar at the hive. The total duration of trophal-
laxis with discharger bees is t;;. A bee that has unloaded its nectar then
chooses between three possible behaviours. A bee may consider the food
source to be of insufficient profitability and decide to abandon it and return
to a follower state (probability Pr). Or it may consider that the source is of
sufficient profitability and will recruit nestmates (probability Pp). Finally,
the bee may return to the food source, and commence a further foraging
cycle (probability Pg). We assume that the probability of dancing, Pp, re-
mains constant. At time ¢, there are D(t) dancing bees, and their dance
duration is tp.

The model is formalized by a system of differential equations which de-
scribes the variations in the numbers of bees in different behavioural states:
F(t), V(¢t), S(t), W(t), U(t), D(t). At the beginning of the day, most bees
are in F, waiting for information about a nectar source. The recruitment

function
1 D()+e

MO = KD +e

F(t) (1)
determines the rate at which bees leave the following state and fly to the
source. This is a function of the number of bees dancing for this source
D(t), the number of waiting bees F', and the time required to follow the
dance and find the source tr. Parameter e is a term describing spontaneous

discovery of the source, and K a term of proportionality to the absolute
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number of dancing bees (derived from Camazine & Sneyd 1991, Camazine
et al. 2001, Sumpter & Pratt 2003). The numerical values of parameters
used in the model are given in Appendix. For each resolution of the sys-
tem of differential equations, we performed 1000 Monte-Carlo simulations of
the model (Camazine et al. 2001) and computed the standard error due to

stochastic fluctuations.

Colony net energy gain. We compare the foraging success under differ-
ent recruitment strategies by computing the colony net energy intake (Sher-
man & Visscher 2002) during the nectar availability period. Under natural
conditions, nectar is not produced continuously. Worker bees adjust their
foraging activities to the daily plant rhythm. In most plants, nectar secretion
varies markedly over a 24-hour period. Optimal nectar availability (maxi-
mum volume and sugar concentration) occurs during a single peak of about
5 hours during the day (Maurizio 1975, Corbet 1978, Corbet et al. 1979,
Cruden et al. 1983, Herrera 1990). Therefore, for our first approximation,
we estimated a mean duration of nectar secretion on the basis of five hours.
However, we modified the duration of nectar secretion over a broad range of
values in order to check whether the theoretical results were sensitive to this
parameter. The predictions of the model were never qualitatively modified.
Furthermore, for durations longer than one hour, these predictions remained
within a very narrow range of values.

Nectar is collected as soon as a source is discovered, and increase in the
recruitment phase has a non-negligible effect upon colony energy gain. It is
inappropriate to analyse maximisation of the instantaneous energy intake at
the steady state of the system only. We therefore investigated the recruit-
ment strategies from a dynamic point of view. The total net energy gain
G(T') during the nectar secretion period T is a function of the number S of
visits to the source, the individual amount of energy collected at each visit

b, and the energy cost of the flight, ¢. We assumed a constant amount of
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energy b (i.e. volume of nectar) collected by a single bee at each visit. The
energy required by an individual for a foraging trip is proportional to the
distance d between the nest and the source: ¢ = p.d (Seeley 1985, Goller
& Esch 1990). The other energy costs, such as the metabolic cost of unem-
ployed forager bees waiting for information in the nest and the energy cost
of the dance, were assumed to be negligible with regard to the cost of the
flight. The colony net energy gain G(7T') at time T after the discovery of the

of the source is:

T
G(T) = (b— pd) /0 S(t)dt @)
Theoretical results

What are the effects of the recruitment strategy on the net energy gain at
the level of the colony? For a given distance, the energy gain increases
with dance duration, reaches a maximum, then declines (Fig. 2a). There
is a trade-off between the number of trips to the source and recruitment
intensity. When bees spend more time dancing, they perform fewer trips per
minute, and the number of foragers loading at the source at a given time
decreases. Conversely, with a short dance strategy, bees spend less time in
recruitment, and can perform more trips per minute. However, the number
of bees recruited slowly increases, and the collective reaction to a newly
discovered food source is weaker.

Optimal dance duration increases with the distance (compare the two
black dots in Figure 2a). The range of dance durations giving rise to an
energy gain close to the optimum is broader for distant sources: the accuracy
of duration is more important when the source is closer to the hive. Moreover,
for a given dance duration, the net energy gain decreases with the distance.
The strategy of a constant dance duration, whatever the distance to the
source, would favour the exploitation of sources close to the hive.

The model predicts that dance duration should be a linear function of
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the distance (Fig. 2b). This theoretical result is not surprising in the light
of our knowledge of dance language, based on experimental results. Indeed,
the dance is a succession of circuits made up of two characteristic portions: a
waggle run and a return phase. The total duration of a dance tp is a function
of N. the total number of circuits, t,, the duration of the waggle run, and
t, the duration of the return phase: t; = N¢(ty, + t,). The waggle run is
the master component of the dance (Michelsen et al. 1992), and the mean
number of waggles during a waggle run N,,(d) = ad increases linearly with
the distance to the food source (Esch & Burns 1995). The duration of a single
waggle is constant: tg,(d) = ts, = Cst (von Frisch 1967). Thus the duration
of the waggle run increases linearly with the distance: t,,(d) = ats,d (Esch
et al. 2001). While the distance is coded in a fixed way in t,,, the dancing
bee adjusts the duration of the return phase ¢, as a function of food source
quality (Seeley et al. 2000). For equal quality food sources, the duration of
the return phase is constant, t,(d) = t, = Cst. The number of circuits is
independent of the distance: N.(d) = N. = Cst (von Frisch 1967). It is
then logical to find that the total dance duration increases linearly with the
distance:

tn(d) = Not, + aNgtspd (3)

Thus, our theoretical prediction (a linear increase in dance duration as a
function of distance) is consistent with previous experimental observations
of honeybee dance language. However, we stress that, in our theoretical
analysis of foraging efficiency, we did not explicitly model the lengthening of
the dance as a function of distance to the source. For a given distance, we
only computed the dance duration that would maximise foraging efficiency.

Secondarily, we found that this duration increased linearly with this distance.
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Experimental test of the prediction

The experiment was conducted using a queenright colony of about 3000
workers. Individual forager bees collected sucrose solution from an artificial
food source made up of a glass plate (diameter 20 cm) filled with glass
marbles to prevent the honeybee for being drawn into the solution. The
surface of this food source allowed more than one hundred bees to load at
the same time. The artificial nectar was a 50 % (w/w) sucrose solution
provided ad [libitum. Experiments were performed in the countryside near
Paris, France, in the beginning of autumn, i.e. when there were no other
significant competing natural nectar sources in the environment. Indeed, no
dance for natural sources was observed during the experimental period. The
nectar flow in the colony was therefore solely a function of foraging activity
on the experimental source.

The experiment was performed under stable weather conditions (sunny
weather, a temperature of at least 20 °C, wind speed lower than 1 m/s).
The feeding sites were positioned alongside a little frequented road at four
distances (100, 200, 400 and 800 m), one per day of the experiment. The
bees were labelled with a spot of paint on the thorax at their first landing
on the source. A different colour was used every day. Every five minutes,
we recorded the number of new foragers spotted (i.e. bees that had been
recruited) during this five minute period, and the number of spotted bees
present on the source. For one or two bees per five minutes period, we
recorded the time spent loading nectar. In parallel, at the hive, we recorded
the dances using a video camera (JVC, GR-S707). These dances were anal-
ysed in a blind manner using The Observer software (Noldus Information
Technology, Wageningen, The Netherlands). We took account of dancing
bees that could be tracked from their entry into the hive to their next flight
to the source. For each of these bees, we recorded the number of runs and

the total duration of each dance. Walks on the comb and trophallactic in-
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teractions were not included in dance duration.

Loading times on the source were assumed to be independent for the
same bee as well as for different bees. They were subjected to multivariate
analysis of variance in a nested design with two covariates: the distance effect
and the time since the beginning of observations nested in the distance effect.
Counting data (number of visits, number of dancing bees, number of runs per
dance, number of recruited bees per dance) were analysed using generalised

linear models assuming a Poisson distribution.

Dance duration. The mean dance duration (Fig. 2b) increased linearly
with distance. The linear regression was statistically significant (Fi 243 =
31.91, p < 107°). Although our experiments were based on a single replica-
tion per distance, the dance properties we measured were qualitatively and
quantitatively consistent with previous studies. We found a mean (4 SEM)
circuit duration of 1.79 +0.25 s for a source situated at 100 m from the hive,
2.04 £0.20 s at 200 m, 2.32 £ 0.15 s at 400 m, and 3.35 + 0.27 s at 800 m.
Von Frisch (1967) observed circuit durations of 1.6 s for a food source at
100 m, 2.09 s at 200 m, 2.4 s at 400 m, and 3 s at 800 m. Goller & Esch
(1990) reported similar results.

The dance probability for each distance was recorded as the mean ratio
of the number of dances observed during a 5 minute period, divided by the
number of potential dancers, i.e. the number of foragers present on the source
during the previous 5 minute period (Table 1). There was no significant
distance effect (X% = 7.09, p = 0.69). The mean number of waggle runs per
dance (Table. 1) was constant over the four distances (x3 = 0.14, p = 0.71).

Recruitment efficiency was estimated from the number of recruits pooled
over 15 minute periods divided by the total duration of the dances observed
during the preceding period. There was no distance effect on recruitment
efficiency (X% = 6.32, p = 0.097). In other words, one minute of dance for

a food source at 100 m recruited the same number of inactive bees as one
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minute of dance for a source at 800 m.

Colony energy gain. The loading time, correlated to the individual amounts
of nectar collected (Nunez 1966), was constant over the four distances (F3 79 =
1.10, p = 0.35, Table 1). As a large number of foragers on the source could
induce competition, we considered the number of forager bees present on the
source as a covariate nested in the distance effect. There was no statistically
significant effect of this competition parameter on loading time (Fy 79 = 0.23,

p = 0.92). Finally, loading time was constant over time from the beginning
of each experiment (Fy79 = 1.13, p = 0.34).

In Figure 3 (thick lines), we show the number of bees on the source
(directly correlated to colony energy gain) as a function of the time since the
beginning of observations. On the same Figure, we also plotted the model
prediction for the four distances: the mean number of bees (thin curves)
and the standard error interval (dash curves) computed over 1 000 Monte-
Carlo simulations. For each distance, we only modified the optimal dance
duration corresponding to the distance (as computed in Fig. 2b). The fit of
the model to the experimental results was assessed using Wilcoxon signed-
rank tests (Conover 1980). For the four distances, the model predictions did
not differ significantly from the experimental results (100 m: Z = —1.26,
p=10.21; 200 m: Z = —0.271, p = 0.79; 400 m: Z = 1.85, p = 0.064; 800 m:
Z = 0.605, p = 0.545).

Discussion

This study of recruitment in the Honeybee shows that the optimisation the-
ory may be of interest with respect to collective behaviours. In order to
optimise collective foraging, dance duration should increase linearly with
distance. This prediction is consistent with our experimental data and with

our knowledge of the distance coding in honeybee dance language. However,
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our model has led us to re-interpret the dance language. Firstly, we point
out that total dance duration, and not solely the number of waggle runs, is
a key factor in recruitment. Secondly, we describe a cost-benefit relation-
ship at a collective level that leads to optimality in a social insect. Thirdly,
this collective optimality emerges from the inter-individual interactions as a

self-organised process.

Dance duration. The mean number of cycles per dance was constant over
the four distances used during our experiments. Dancing bees expressed the
same mean number of "sentences" per dance. Only the total duration of
information transfer increased with distance as a consequence of the dance
language. The mean number of recruited bees per minute of dance did not
vary significantly between the four distances, though the number of cycles
per minute of dance was lower for a large distance than for a small one. We
support the idea that the encounter probability between a unemployed bee
and a dancer is the key factor in recruitment. Seeley and his co-workers
(2000) stressed the importance of total dance duration, and not just the
number of cycles, as is commonly applied in studies on the recruitment.
The information transmitted by dancer bees in the dance area compete to
attract the attention of follower bees. However, unemployed bees do not
make a comparison between dances (Seeley & Towne 1992). If its dance is

longer, a dancer bee can contact a larger number of potential followers.

Optimal dance duration. It is important to note that for a given dis-
tance, only one optimal dance duration maximises net energy gain in the
colony. This dance duration should increase with distance. If the forager
bee spends more time on travelling and if the mean number of dances per
trip remains constant, the dancer need to invest a longer time in recruitment.
The increase in recruitment duration compensates for the decrease in dance

frequency, because of the longer time spent in flight. This constraint consti-
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tutes an additional cost (alongside travel time, energy expenditure, and risk
of predation) of foraging on a distant source. Foragers need to spend more
time dancing to recruit efficiently for a source at a long distance from the
hive than they would for one which is closer.

Although we did not model explicitly the lengthening dance as a function
of distance to the source, we predict that optimal dance duration increases
linearly with distance to the source. More precisely, our experimental find-
ings and previous studies showed that Honeybee language is reliant upon
the proportionality between waggle run duration and distance to the source,
leading to a linear increase in total dance duration. Recruitment duration is
thus automatically adjusted by the very consequence of the dance language.
Collective optimality therefore emerges from individual properties as a self-
organised process. This study illustrates how natural selection could evolve
such collective behaviour: slight modifications to key features in behaviour
can change the parameters of the self-organizing system, and shift ensuing

large-scale patterns to achieve different ends (Visscher 2003).

Collective optimality. Most studies dealing with the optimisation of for-
aging in social insects neglect the importance of cooperative behaviours.
They focus on individual foraging patterns, assuming that the long-term net
rate of energy gain at the central place will be maximised by the optimisa-
tion of individual foraging activity. However, information transfer is costly
in time for the recruiter, which sacrifices its individual efficiency to the ben-
efit of collective efficiency. Foraging therefore needs to be investigated at the
scale of the colony and not only at the individual level.

Nevertheless, this analysis is not specific to Honeybee foraging behaviour.
It could profitably be applied to a broad range of collective problems in so-
cial insects and more generally in animal societies. Wherever a conflict arises
concerning the duration of behaviours involved in a collective activity, such

optimisation problems may occur. For example, does a forager ant need to
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spend a long period on a prey to collect a large quantity of food, or does it
need to recruit its nestmates to increase collective efficiency? Recruitment
duration should increase proportionally to the time spent on the source, in
order to achieve optimisation of collective foraging. Similarly, during the de-
fense of the colony, a guard must decide either to become involved directly in
aggressive behaviour towards the intruder, or to spend some time in alerting
its nestmates. These are not classic problems of division of labour, because
the question is not to distribute individuals between several tasks performed
simultaneously, but to determine the period of time a single individual needs

to spend in successive behaviours.

Prediction for other bees species. We suggest that dance duration is
modulated in order to maximise recruitment efficiency as a function of dis-
tance to the source. Our model produces similar prediction with respect to
less sophisticated recruitment behaviour. In many social hymenoptera such
as bumble bees (Dornhaus & Chittka 1999) and some stingless bees (Lin-
dauer & Kerr 1960, Dyer 2002), recruitment in the nest is based on simply
arousing foragers and is not directional. The worker bee that has discovered
a profitable food source returns to the hive and performs a stimulating vibra-
tory signal. This "dance" does not contain information about the direction
or distance of the source. Such an arousal signal only indicates that a food
source exists in the vicinity of the hive. Our model predicts that arousal
signal duration should increase linearly with distance, so as to compensate
for the time spent in flight and to optimise the number of inactive workers

contacted during the "dance".

Evolution of the dance language. Several hypothesis have been formu-
lated about the evolution of direction coding in social bees (Lindauer 1961,
von Frisch 1967, Dyer 1991). Besides, our study suggests an evolutionary

scenario of distance coding. Consider the case of an ancestral Apis with
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primitive recruitment, consisting in stimulating movements, which alerted
nestmates to the presence of food but not its location (Lindauer 1956, von
Frisch 1967, Dyer 1991). Here again, arousal signal duration should increase
linearly with distance. Several authors have proposed that bees may have
evolved the ability to pay attention to dance movements of their nestmates,
interpret as signals the components correlated with flight direction and dis-
tance, and restrict their search for food accordingly (von Frisch 1967, Dyer
& Seeley 1989). Therefore, we can assume that dance first appeared in evo-
lutionary history as a non-directional signal which had to be modulated as
a function of the distance to the source, in order to optimise collective for-
aging. Secondarily, information on distance was derived from this arousal
signal. The linear increase in arousal duration may have been used as infor-

mation concerning the distance of the source.
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Figure 1: Transitions between behavioural states represented by boxes. In
brackets, we show the time spent and the total number of worker bees in the
corresponding states. After unloading its nectar, a forager bee had a choice
between three behaviours: either the bee takes no a great interest in the
source and follows the dances again, or it returns to the source, or it dances
for the source. The recruitment rate of bees following the dance depends on
the number of bees dancing for the source and the duration of their dance.
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Figure 2: optimisation of colony net energy gain. (a) For a given distance,
the energy gain is maximised by one dance duration. This optimal duration
is shorter for a source close to the hive than for one further away (compare
the two black dots). (b) Theoretical results: the dance duration that max-
imises net energy gain increases linearly with the distance (thick line). The
thin lines show the range of dance durations leading to 99 % of maximum
energy gain. Experimental results: linear regression for mean (4 SEM) dance
durations (n = 245).
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Appendix: model parameters

N

Su

Sl

tw

ts

ty

tp

tp

Pp

total number of bees involved in foraging activity

flight speed unloaded, from the hive to the source
(Kacelnick et al. 1986)

flight speed loaded, from the source to the hive
(Kacelnick et al. 1986)

duration of flight to the source at distance d
duration of flight from the source at distance d
time at source (Nunez 1982)

time of unloading from the source (Seeley 1986,
1994, Farina 2000)

dance duration

time from start following dances to arrival at source
(Seeley 1983)

probability of dancing for the source (Seeley 1986,
Kirchner & Lindauer 1994, Farina 1996)

probability of abandoning the source (Seeley et al.
1991)

probability of returning to the source without danc-
ing (: 1-— PD — PF)

term of proportionality to the number of dancing
bees

term of spontaneous discovery of the source

300

8 m/s

5m/s

d/sy
d/s

60 s

60 s

variable

60 min

0.01

0.69

1
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4.4 La taille des colonies et 1’évolution de la danse

Les systémes auto-organisés sont trés sensibles au nombre d’agents en inter-
action (Camazine et al. 2001). Ainsi, nous avons regardé comment évoluaient
les propriétés de notre modéle quand on modifiait le nombre de butineuses
dans la colonie. Seeley (1985) et Fewell et Winston (1996) estiment que seule-
ment 3 & 10 % des ouvriéres d’une ruche sont impliquées dans une tache de
butinage. Ainsi, dans le modéle décrit dans ’article n°4, nous avions fixé
ce nombre de butineuses a 300, ce qui devait correspondre au nombre de
butineuses pour notre colonie expérimentale. Quand on augmente le nombre
de butineuses dans le systéme, on ne modifie pas qualitativement les prédic-
tions sur le ’évolution du temps de danse optimal. En revanche, le temps de
danse qui maximise I'efficacité collective & une distance donnée décroit avec
le nombre d’individus (Fig. 4.3). Dans une colonie plus importante, & chaque
retour & la colonie, les danseuses contactent plus facilement un plus grand
nombre de butineuses inactives, et elles ont donc besoin de danser moins
longtemps.

Or il a été montré expérimentalement sur des colonies dont les auteurs
manipulaient le nombre de butineuses (de 25 & 200 butineuses) que la du-
rée totale des danses décroissait quand le nombre de butineuses augmentait
(Kirchner et Lindauer 1994). D’autres résultats expérimentaux semblent étre
en accord avec notre résultat théorique. Dans l'introduction du manuscrit
nous avons détaillé les différentes hypothéses pour expliquer les dialectes que
I’on rencontre dans la danse. Plus particuliérement, une remarque de Gould
et Gould (1988) prend ici un sens particulier. Ils avaient remarqué que la
pente de la fonction de codage de la distance était corrélée a la taille de la
colonie (Fig. 1.6a, 46). Notre prédiction théorique sur 'influence du nombre
d’abeilles semble montrer la méme tendance. Bien sfir, les résultats illustrés
a la figure 1.6a ne portent que sur la durée de la course frétillante. Mais si on

fait ’hypothése (déja discutée dans l'article 4) que pour des sources de nectar
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différences de dialectes entre quatre espéces d’abeilles ayant des colonies de
tailles différentes.
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de méme profitabilité les abeilles effectuent le méme nombre de cycles, alors
la diminution de la durée de la course frétillante entrainerait une diminution
de la durée totale de la danse. Ceci nous conduit & formuler une hypothése
qui, méme si elle semble étre en accord avec des résultats exposés dans la
littérature, reste & vérifier avec des expérimentations conduites spécifique-
ment. Les différences de dialectes entre les espéces d’abeilles auraient pour
fonction d’ajuster l'intensité du recrutement au nombre d’individus dans la

colonie.
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Chapitre 5

Discussion générale

Cette thése se proposait d’envisager le butinage chez ’abeille comme une
activité collective mettant en jeu non seulement des processus individuels
d’orientation et d’apprentissage, mais aussi des processus de communication
et de coopération entre les butineuses. J’ai cherché & voir dans quelle mesure
la modification de la qualité des sources alimentaires (profitabilité, distance,
contamination par un toxique) pouvait influencer cette activité essentielle a

la survie de la colonie.

5.1 Meéthodes utilisées

Expérimentations et modélisations. Pour répondre a cette question,
j’ai adopté une double approche expérimentale et théorique. Une confronta-
tion permanente entre les observations "in vivo" et "in silico" était & mon
sens indispensable. Le développement de modéle ne peut se faire de maniére
satisfaisante qu’en s’appuyant sur une bonne connaissance expérimentale du
sujet étudié. De plus, les modéles ne se suffisent pas a eux-mémes. Ils n’ont
de sens que par leur capacité explicative et prédictive. C’est pourquoi, un
retour aux expérimentations était nécessaire pour confronter les prédictions

théoriques aux observations de terrain.



CHAPITRE 5. DISCUSSION GENERALE 217

5.1.1 Approches expérimentales

Importance des conditions controlées.

Petites colonies. Les danses se déroulent a 'intérieur de la ruche, sur les
rayons. L’étude du recrutement nécessite donc de travailler avec des petites
colonies de 3000 ouvriéres placées dans une ruchette d’observation. Cette
ruchette est constituée de deux cadres superposés, un cadre de couvain et
un cadre de réserve. Les parois de la ruche sont en verre et permettent donc

I'observation des danses.

Marquage des individus L’abeille est un insecte suffisamment gros pour
pouvoir étre identifié individuellement. Au moment de sa premiére visite sur
la source, la butineuse est capturée dans un piston en plastique et immobilisée
contre une grille & mailles larges. L’expérimentateur peut ensuite coller sur
le thorax de I’abeille une pastille numérotée facilement lisible lors des visites
ou des danses. En outre, pour les expérimentations en extérieur (Article 4,
p. 191), j’ai construit un dispositif permettant le marquage passif de toutes
les butineuses de la colonie (cf. chapitre 3, section 3.1.2, p. 144). Je pouvais
ainsi éloigner de la source, toutes les abeilles ne provenant pas de la ruche

expérimentale.

Sources artificielles L’ensemble des expérimentations présentées ici ont
été réalisées avec des sources de nectar artificielles. Ces sources présentaient
a la fois des signaux visuels et olfactifs facilitant 'apprentissage et ’orienta-
tion des abeilles et autorisaient le butinage d’un grand nombre d’entre elles.
En outre, 'utilisation de ces sources artificielles nous permettait d’avoir un
meilleur controle de la qualité de la solution de nourrissement proposée aux
butineuses (concentration en sucre, contamination par un toxique). Enfin,
ces sources étaient facilement transportables, ce qui autorisait des expéri-

mentations sur le terrain (Article 4, p. 191).
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Cage de vol intérieure Comme je ’ai signalé & de nombreuses reprises
dans ce manuscrit, ’étude du recrutement directionnel impose des expéri-
mentations a grandes distances. Nous avons longuement discuté des incon-
vénients expérimentaux que cela entraine (chapitre 3, section 3.1.1, p. 142).
Cependant, cette caractéristique de la communication chez ’abeille présente
aussi un avantage. En travaillant a courte distance, elle permet d’étudier les
stratégies de butinage et la répartition des abeilles indépendamment d’un
recrutement directionnel au nid. L’étude présentée dans 1’Article 2 (p. 118)
a ainsi été réalisée en cage de vol intérieure (luminosité, photopériode, tem-
pérature et humidité controlées). Ce dispositif expérimental permet de tra-

vailler en situation controlée et facilite la répétition des expériences.

Tunnel de leurre J’ai utilisé des résultats récents d’études sur ’orienta-
tion spatiale chez I’abeille (Srinivasan et al. 2000) pour proposer un protocole
d’étude du recrutement directionnel en conditions contrdlées (chapitre 3).
Une ruche est installée dans une cage de vol. Les butineuses ne peuvent
exploiter qu'une seule source de nourriture située a l'extrémité d’un tunnel
étroit de six métres de long, tapissé de repéres visuels contrastés. A leur re-
tour & la ruche, les abeilles exécutent des danses en huit comparables & celles
qu’elles effectuent pour des sources éloignées de plus de cent métres de la
colonie.

On pourrait objecter qu’il n’est pas certain que le tunnel reproduise fi-
délement une situation expérimentale en distance réelle. Cependant, ce pro-
tocole permet une étude comparée des comportements quand la qualité de
la source est modifiée tout en limitant les facteurs de variabilité extérieure a
Pexpérience (dispersion des butineuses sur des sources naturelles, saturation

des déchargeuses a la ruche, etc.).
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Modification des sources de nectar

Les comportements impliqués dans le butinage collectif sont susceptibles
d’étre modifiés en fonction de la qualité des sources de nectar exploitées. Au
cours de cette thése, je me suis surtout intéressé a l'impact de la concen-
tration en sucrose. J’ai utilisé des concentrations allant de 16 % & 50 % qui
correspondent a des concentrations réalistes des nectars floraux. Cependant,
la concentration en sucre n’est pas le seul élément pouvant modifier le com-
portement de butinage. La qualité des sucres (Waller 1972) ou le flux de
nectar & la source (Nunez 1970, Wainselboim et Farina 2000) sont aussi des
caractéristiques que ’on auraient pu prendre en compte.

En tant que pollinisateur des cultures, ’abeille est aussi susceptible d’étre
exposée & des toxiques (pesticides ou produits de transgéne exprimés dans
des plantes génétiquement modifiées résistantes aux insectes). J’ai étudié
I'impact de deux toxiques sur le comportement de butinage: un pesticide
neurotoxique, l'imidaclopride (matiére active du Gaucho) et un inhibiteur
de protéase analogue de produit de transgéne, le Bowman Birk Inhibitor
(BBI).

Enfin, j’ai étudié I'impact de la modification, non plus de la qualité de
la solution de nourrissement, mais de la distance de la source & la ruche.
Les stratégies de recrutement sont en effet susceptibles d’étre modifiées en

fonction de la distance.
5.1.2 Analyse statistique

Les données de durée, comme les intervalles entre deux visites successives sur
une source, posent des problémes d’analyse statistique que nous avons dé-
taillés au chapitre 2 (p. 100). Afin de pouvoir prendre en compte les censures
et des variables explicatives multiples sans faire d’hypothése sur la distribu-
tion des données, nous avons effectué une analyse au moyen de modéles a

risques proportionnels (ou modéles de Cox). Ces modéles sont classiquement
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utilisés en analyse de survie (par exemple Article 1), mais peuvent aussi
étre utilisés pour d’autres types de données de durée. Ainsi, des analyses au
moyen de modéles a risques proportionnels ont déja été conduites en écologie
(Muenchow 1986, Fox 1993) et en éthologie (Pons et de Turckheim 1988b,a,
Haccou et Meelis 1992, Wajnberg et al. 2000). Cette approche a permis
notamment de mettre en évidence des modifications dans les stratégies de
visites et de choix de fleurs artificielles de différentes qualités, sans pour au-
tant négliger 1'effet de covariables explicatives (variabilité inter-individuelle,

effet jour, effet de 'heure, encombrement sur la source, etc.)
5.1.3 Modéle déterministe

Les comportements collectifs chez les insectes sociaux sont des activités com-
plexes effectuées par un grand nombre d’individus en interaction avec leur
environnement. On ne peut se contenter d’un raisonnement qualitatif pour
expliquer 'importance relative de tel ou tel comportement sur les proprié-
tés collectives qui sont souvent assez peu intuitives. En revanche, le recours
a la modélisation mathématique ou aux simulations multi-agents s’est déja
montré trés efficace pour explorer les conséquences, a 1’échelle de la colonie,
des interactions entre les individus (voir revue Camazine et al. 2001).

J’al ainsi construit un modeéle en équations différentielles rendant compte
du recrutement par la danse et intégrant peu de paramétres. J’ai cherché a
voir dans quelle mesure l'efficacité du butinage collectif était influencée par
la modification des paramétres clé du comportement de danse frétillante.
Cette analyse m’a conduit a formuler une série de prédictions théoriques
dont certaines ont été testées expérimentalement. Elles se sont avérées étre

en accord avec les expérimentations effectuées et les données de la littérature.
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5.2 Le butinage comme activité collective

5.2.1 Stratégies de butinage

Les butineuses adaptent leur stratégie de butinage suivant les caractéristiques
de la source exploitée. Leur fréquence de visite sur la fleur est directement
liée & la qualité de la source. En revanche, il semble que le recrutement
dépende non seulement de la qualité absolue du nectar mais aussi de la
séquence de modification de celle-ci. Quand une source, qui a toujours été de
faible profitabilité, commence & produire un nectar plus concentré, I'intensité
du recrutement augmente. Au contraire quand la source a toujours été de
bonne profitabilité, la diminution de sa qualité n’entraine pas une baisse de
I'activité de recrutement.

La qualité des fleurs est hautement variable au cours de la journée. Une
source qui a été de bonne profitabilité mais qui, & 'instant de la visite dé-
livre un nectar peu concentré, peut redevenir profitable quelques heures plus
tard. De maniére quasi-immeédiate, quand la source produit un nectar de
faible qualité, les butineuses investissent moins d’efforts dans la collecte de
nourriture. Mais il pourrait étre intéressant pour la colonie que certaines
abeilles (qui auraient un seuil de sensibilité a la concentration du nectar
moins élevé) continuent a s’y rendre et a recruter. Elles assurent une forme
de "mémoire" de I’emplacement des sources de qualité variable que la colonie

pourrait avoir besoin d’exploiter ultérieurement.
5.2.2 Durée optimale de danse

L’étude théorique du butinage collectif m’a conduit a considérer qu’'un élé-
ment clé du recrutement pouvait étre le temps de danse total et non pas
uniquement le nombre de circuits effectués par danse, comme il était com-
munément admis dans la littérature. La plupart des travaux qui parlent de
durée des danses comme indice de la qualité des sources, utilise en fait le

nombre de circuits. Seeley et al. (2000) est arrivé a la méme conclusion a
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partir de données expérimentales. La durée de la danse peut aussi étre mo-
dulée en fonction de la qualité de la source. Plus I’abeille passe de temps a
danser, plus elle a de chance de contacter un grand nombre d’abeilles inac-
tives.

Cependant, il existe une durée de danse qui maximise I’efficacité du buti-
nage collectif. Si les abeilles dansent moins longtemps, la colonie met trop de
temps a réagir a la découverte d’une nouvelle source de nourriture. Si elles
dansent trop longtemps, les abeilles perdent du temps et font moins de vi-
sites sur la source par unité de temps. De plus, nous avons montré que cette
durée de danse optimale devrait augmenter linéairement avec la distance.

Ce résultat est cohérent avec ce que 'on sait du langage dansé chez
I’abeille. La durée d'une course frétillante contient les informations sur la
distance transmise par la danse. Elle augmente linéairement avec la distance
vers la source. On s’attend donc bien & ce que la durée totale de la danse
soit proportionnelle & la distance. Ceci nous a conduit & proposer que la
modulation du butinage collectif est une propriété émergente du langage de

la danse.
5.2.3 Le butinage collectif: une autre niveau d’optimalité

La plupart des études sur 'optimalité du butinage sont adaptées des travaux
sur le fourragement optimal (voir revue Article 5, p. 231). Ils envisagent le
butinage comme une activité individuelle, les abeilles cherchant & maximiser
leur efficacité de collecte & I'échelle du patch ou leur charge de nectar en
fonction de la distance. Ces approches ont conduit & de nombreux résultats
intéressants mais reposaient, implicitement ou non, sur 'hypothése qu’en
maximisant son efficacité de collecte & long terme, la butineuse maximisera
le gain énergétique a I’échelle de la colonie. Ce n’est pas toujours le cas. Cette
étude en est un exemple puisque la danseuse sacrifie son efficacité individuelle
directe (elle fait moins de trajet par unité de temps) au profit de lefficacité

collective.



CHAPITRE 5. DISCUSSION GENERALE 223

Il y a donc plusieurs niveaux d’évaluation des stratégies de butinage. Le
premier niveau est celui du butinage individuel qui est considéré en terme de
gain marginal ou de distribution libre et idéale (cf. Article 5). Le second ni-
veau, est celui du butinage "social" dans le sens de la théorie du fourragement
social décrit par Giraldeau et Caraco (2000) et dont nous avons évoqué un
exemple en introduction (évitement des fleurs marquées et théorie des jeux,
section 1.3.5, p. 82). Les butineuses peuvent coopérer pour augmenter leur
efficacité individuelle, sans pour autant appartenir a la méme colonie ni a la
méme espéce. Cependant, ce type de stratégie "coopérative" n’est pas tou-
jours évolutivement stable et est susceptible d’étre envahi par une stratégie
non coopérative.

Enfin, il existe un troisiéme niveau d’étude du butinage optimal, I’échelle
collective, i.e. a ’échelle de la colonie et résultant de la coopération et de la
coordination entre les ouvriéres. Le comportement de la butineuse (la durée
de sa danse) est modulée pour augmenter Vefficacité collective. La socialité,
bien plus qu’un outil permettant 'optimisation, doit étre 1’échelle méme
d’étude de I'optimisation. Les mémes concepts théoriques que ceux utilisés
pour décrire le fourragement individuel (gain marginal, sensibilité au risque,

etc.) pourraient sans doute étre utilisés a I’échelle de la colonie.

5.3 La question de 'impact de toxique sur le buti-
nage: le role de la communication

Lors de leur activité de butinage, les abeilles sont susceptibles d’étre expo-
sées de maniére répétée a de faibles quantités de pesticides ou de produits de
transgénes (exprimée par des plantes transgéniques résistantes aux insectes).
La plupart des études d’impact des toxiques sur ’abeille portent sur les effets
létaux aigus et sous estiment ’exposition chronique et les effets sublétaux
(Devillers et Doré 2000, Decourtye 2002). Or nous avons vu dans l'intro-

duction (section 1.4.2, p. 95) que plusieurs travaux rapportent des effets
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sublétaux de ces toxiques notamment sur le comportement de butinage (ar-
rét ou importante diminution de 'activité de butinage). Il s’agit néanmoins
d’effets difficiles & quantifier et qui nécessitent des protocoles standardisés.
Pham-Delégue et al. (2002) propose par exemple d’utiliser le test d’extension
du proboscis comme méthode d’évaluation de routine en écotoxicologie chez
Pabeille. 11 s’agit d’un test facile & mettre en ceuvre et capable de détecter
des variations fines de comportements.

Une autre méthode d’évaluation de 'effet de produit toxique chez ’abeille
pourrait reposer sur I’étude de comportements collectifs. Nous ne parlons pas
ici d’étude sur un grand nombre d’abeilles en cage de vol butinant a courte
distance, et pour lesquelles le recrutement par directionnel n’intervient pas
dans leur choix de sources. Il s’agit plutdét d’utiliser le recrutement comme
phénoméne amplifiant de petites différences comportementales. Une modifi-
cation méme légére de la probabilité de danser ou de la durée de la danse
peut avoir des conséquences trés importante sur le comportement collectif.
Si par exemple la colonie a le choix entre deux types de sources I'une non
traitée et 'autre contaminée avec une faible quantité de toxique, une trés 1é-
gére diminution de l'intensité du recrutement suffirait a faire qu’elle choisisse
de maniére décentralisée d’exploiter la source non contaminée.

Dans le cas de notre étude sur 'impact de 'imidaclopride sur la danse,
nous ne sommes pas arrivés a mettre en évidence d’effet sur la probabilité
de recruter ou la durée des danses. Les abeilles qui continuaient & visiter
la source recrutaient avec la méme intensité. Pourtant 'imidaclopride est
un insecticide qui est métabolisé trés rapidement (en quelques dizaines de
minutes) et dont les métabolites sont trés toxiques (Nauen et al. 2001, Suchail
2001, Decourtye et al. 2003).

Dans son étude en cage de vol Decourtye et al. (sous presse) proposent
que l’évitement des sources contaminées est dii en partie & un effet d’inap-

pétence. Les adjuvants des formulations seraient percus par les butineuses
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(Bos et Masson 1983). Nous avons montré que les abeilles sont capables de
moduler finement l'intensité de leur recrutement quand la qualité du nectar
est modifiée. Or notre étude montre que les abeilles qui ont butiné sur une
source contaminée par de I'imidaclopride ne changent pas la fréquence ou
la durée de leur danse, ce qui suggére qu’elles ne détectent pas la présence
du toxique. La concentration minimale ayant un effet est donc ici inférieur
a la concentration minimale détectable par I'abeille. Cette caractéristique
pourrait avoir des conséquences importantes sur ’exposition au toxique. Les
butineuses continueraient & recruter des abeilles vers une source pourtant

contaminée.

5.4 Perspectives

5.4.1 Expérimentations complémentaires

Ce travail suggere tout d’abord plusieurs expérimentations complémentaires.
Les premiers résultats sur ’étude du recrutement en conditions controlées
(tunnel de leurre) sont extrémement prometteurs. La méthode mérite d’étre
étendue & une large gamme de questions. Ce protocole devrait résoudre d’im-
portants problémes de variabilité dans les mesures dues a des conditions
expérimentales non contrélées. Il facilite 'enregistrement de longues séries
comportementales et il devrait étre utile pour détecter de petites variations
dans les paramétres du recrutement.

La modification de la concentration en sucre est le premier critére que
j’ai utilisé pour essayer d’enregistrer des modifications comportementales.
C’était le plus facile & manipuler. Mais beaucoup d’autres critéres devraient
étre intéressants & étudier: le flux de nectar a la source, les phénoménes
d’encombrement ou de prédation, etc. En outre, ce protocole devrait per-
mettre de poser un certain nombre de questions sur 1'utilisation du temps
(time budgeting) chez I’abeille. Méme si les butineuses sont "leurrées" sur la

distance qu’elles ont parcourue, un trajet dans le tunnel prend quand méme
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moins de temps que le méme trajet en plein air. Modifient-elles leur gestion
du temps dans un contexte de butinage optimal? De méme, modifient-elles
leur charge en nectar dont on sait qu’elle est susceptible d’étre influencée par

la distance?

Ecotoxicologie. Le tunnel offre aussi de trés intéressantes perspectives
pour I’étude du butinage collectif suite & l'intoxication par un pesticide.
En effet, une perturbation du recrutement peut avoir des conséquences trés
importantes sur la capacité de récolte de la colonie. Or, pour mener a bien des
tests écotoxicologiques sur le recrutement, il est indispensable de travailler
en situation la plus contrélée possible: il est par exemple impératif que les
butineuses ne puissent pas se rendre sur d’autres sources que celles qui leurs

sont proposées.

Transpondeurs. Enfin, le tunnel offre 'avantage de canaliser le passage
des abeilles dans une zone étroite ol on aurait pu installer des capteurs dé-
tectant leur passage. Ainsi, au cours de ma thése, j’avais souhaité utiliser
des transpondeurs de petites tailles qui auraient été fixés sur le dos des bu-
tineuses. Il aurait ainsi été possible d’enregistrer en temps continu ’activité
de butinage d’un grand nombre d’abeilles sur de grandes périodes d’observa-
tions. Des transpondeurs miniatures existent et sont assez bon marché mais
ils sont encore trop lourds pour étre portés par une abeille en vol. Il y a
deux ans la firme Toshiba annongait la mise sur le marché de transpondeurs
de moins d’un millimétre carré (destinés & étre incorporé dans les billets de
banque par exemple) et trés peu chers. Renseignements pris auprés du fabri-
quant, ces transpondeurs se sont avérés peu utiles dans notre cas. Pour qu’ils
soient fonctionnels, il faut leur adjoindre une antenne relais de plusieurs cen-
timétres. Mais d’ici quelques années ils devrait étre possible d’équiper un
insecte assez robuste (comme les abeilles ou les bourdons) avec ce type de

matériel.
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5.4.2 Modélisation statistique

Sur le plan de la modélisation statistique du butinage collectif, certaines ap-
proches mériteraient d’étre développées. Odile Pons a entrepris, avec deux
étudiants en DEA de Statistique, un travail de modélisation des transitions
entre les différents comportements impliqués dans le butinage (visite a la
source, danse frétillantes, danses tremblantes, shaking signal, etc.) par esti-
mation dans un modéle semi-markovien. Le travail n’est pas terminé et il n’y
a pas encore de résultats pour les estimateurs des probabilités de transition.

Mais il ne devrait plus rester beaucoup de travail pour les obtenir.
5.4.3 Butinage collectif

Danses tremblantes Sur le plan de la compréhension du butinage collec-
tif, ’accent pourrait étre mis sur différents points. Tout d’abord, par soucis
de simplification, j’ai considéré que les danses tremblantes jouaient un role
négligeable. C’est sans doute vrai au début du recrutement quand la ca-
pacité de déchargement de la colonie n’est pas encore saturée. Mais il serait
sans doute extrémement intéressant de voir dans quelle mesure ce mécanisme
de rétro-controle influence le butinage collectif. Ces danses n’agissent pas de
maniére sélective. Elles bloquent les danses frétillantes quelque soit la qualité
des sources indiquées par les butineuses. Il est possible que ce type de mé-
canismes entraine des phénomeénes collectifs contre-optimaux en empéchant

le recrutement vers une source de bonne profitabilité.

Recrutement a la source. Le recrutement n’intervient pas qu’au nid.
Une communication a lieu & la source grice au marquage phéromonal et I'at-
traction visuelle par les congéneéres. Ce type de recrutement est sans doute a
méme d’engendrer des phénomeénes de choix collectifs pour une source. J’ai
déja pu observé ce type de phénomeénes de bifurcations au cours d’expérimen-
tations sur des fleurs artificielles. Les abeilles pouvaient butiner sur plusieurs

coupelles proches et de qualités comparables. Quand il y a avait peu de bu-
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tineuses actives & ’extérieur de la ruche, elles se répartissaient de maniére
homogéne sur les différentes coupelles. Mais quand le nombre de butineuses
augmentait, il arrivait trés fréquemment qu’elles se dirigent toutes vers la
méme source et y forment un amas compact alors que les autres coupelles
n’étaient pas du tout exploitées.

Le protocole avec des fleurs artificielles proches est trés souvent utilisé
pour des expérimentations sur ’apprentissage olfactif. Quand ce type de com-
portement se produit, il est considéré comme un artefact et les abeilles sont
brossées hors de la fleur pour rétablir une distribution symétrique. L’impor-
tance de ce type de recrutement devrait toutefois étre pris en compte dans

des études sur le butinage & faible distance.

Optimisation collective. Enfin, je pense que le concept d’optimalité col-
lective peut étre étendu & d’autres systémes que le butinage chez ’abeille. Je
me garderai bien de tomber dans les excés du pan-sélectionnisme. Cependant
le recrutement est un mécanisme permettant d’accroitre fortement 'effica-
cité du butinage et a long terme la valeur sélective de la colonie. Il devrait
donc étre soumis & une trés forte pression de sélection. Dans ce manuscrit,
je formule quelques hypothéses sur la durée du recrutement. Il serait sans
doute trés intéressant d’étudier chez les bourdons ou chez les espéces de
fourmis effectuant un recrutement au moyen de comportements d’excitation

au nid, comment ces signaux sont modifiés par la distance.
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Annexe A

Le butinage optimal

Cet article constitue une synthése bibliographique sur les théories du four-
ragement optimal (optimal foraging) appliquées aux apoides sociaux, essen-
tiellement les abeilles et les bourdons. Un grand nombre de résultats ont déja
été évoqués dans l'introduction bibliographique mais ils sont ici rassemblés
en fonction de leur approche de la question du butinage optimal.

Les théories sur le fourragement optimal sont assez anciennes et datent
du début des années 70. Elles ont surtout été développées chez les vertébrés
et ont connu une grand période de "prospérité" dans les années 80, ol on a
assisté a un foisonnement de nouveaux concepts. Ces approches sont un petit
peu passées de mode dans les années 90. Les biologistes ne se satisfaisaient
plus des hypothéses sur les capacités qu’auraient les animaux a résoudre des
problémes que nous aurions nous méme, du mal a résoudre. Les écologistes se
sont alors tournés de plus en plus vers la question des mécanismes permettant
aux individus d’optimiser leur comportement.

Dans cet article nous avons souhaité présenter succinctement les diffé-
rentes théories liées aux fourragement optimal qui ont été étudiées chez les
apoides. Il s’agit en fait essentiellement de comportements individuels (trajet
optimal, choix de fleurs, sensibilité au risque, etc.). On retrouve dans cette
littérature la préoccupation croissante pour la question des mécanismes. Mais
ce qui fait la spécificité de ces insectes vient de leur socialité. Plusieurs tra-

vaux ont ainsi montré que les décisions des butineuses sur le patch dépen-



ANNEXE A. LE BUTINAGE OPTIMAL 230

daient des besoins de la colonie. De méme, la question du recrutement et
de la communication entres les butineuses commence a étre posée dans la

littérature depuis le début des années 90.
Article 5

Pierre J, Dechaume Moncharmont FX, Lefebvre D, Pierre JS. So-

cial bees and optimal foraging theory: a review - (en préparation)
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Certes, je ne crois pas que les abeilles se livrent a ces calculs compliqués,
mais je ne crois pas davantage que le hasard ou la seule force des choses
produise ces résultats étonnants. (Maurice Maeterlinck, 1901, "La vie des
abeilles", Fasquelle, Paris)

I myself do not believe that the bees indulge in these abstruse calculations;
but, on the other hand, it seems equally impossible to me that such astonish-
ing results can be due to chance alone or to the mere force of circumstance.
(Maurice Maeterlinck, 1901, "The Life of the Bee", Allen, London, transla-
tion by A. Sutro)

Introduction

Twenty years ago, Behavioural Ecology emerged as a new scientific field bor-
dering Ethology and Population Biology. Behavioural Ecology represented a
change in the concept of the role of animal behaviour in relation to evolution
and environment. According to this new conception, behaviour, through its
ecological function, is considered to be optimized by natural selection. Adap-
tation of behavioural traits can be measured by various utility functions, the
ultimate function being the fitness of their owners. Because of the vital as-
pect of foraging behaviour, Optimal Foraging Theory (OFT) has played a
central role in Behavioural Ecology. This theory was primarily developed
from data for birds and, later, for mammals (for a review see Cezilly et Ben-

hamou 1996). Insects, and social bees in particular, have been studied in the
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frame of the optimal foraging theory since 1981. Social bees are of special
interest for two reasons. First, their foraging activity plays a major role in
plant pollination and is therefore economically important; and second, their
foraging behaviour has to be considered both at the individual and at the
colony levels. This paper presents some key concepts of the optimal foraging
theory and their applications to the major pollinating social bees, i.e. honey-
bees and bumblebees (Hymenoptera: Apoidea, Apidae, Apinae). Basically,
some biological traits of social bees must be kept in mind to understand the
applications of optimal foraging theory. One of the characteristics of social
insects is that they forage, not for their own benefit, but for that of their
colonies and they carry their loads back to their nests or hives. Bees are
therefore faced with a central-place foraging problem. Another specificity
of social insects is that they store reserves that exceed their short-term re-
quirements. Their resources, pollen and nectar, can be collected separately.
Allotment of foraging between two resources by an individual is more fre-
quent in honeybees than in bumblebees. Moreover, the goal functions of
nectar and pollen collecting are very different. Nectar is stored in the comb
for later consumption by the colony to insure its maintenance. Pollen is
mainly used as a protein source for rearing larvae. This distinction between
two nutriment resources, one a carbohydrate and the other a protein, is also
a specificity that separates apoids from other well-studied social insects such
as ants or wasps. These colonial requirements are quantitatively very impor-
tant. For example, an average honeybee colony, with 30 000 workers in the
summer, consumes 30 kg of pollen and 80 kg of honey per year (Seeley 1985,
Winston 1987). Nevertheless, only small proportions of bees of each colony
are involved in the foraging process. Foraging ranges are important: forag-
ing trips of honeybees average 2 km, and can reach up to 10 km (Visscher
et Seeley 1982); foraging trips of the bumblebee, Bombus terrestris, average
275 m, and 650 m at the maximum (Osborne et al. 1999). They forage
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highly variable food sources and individuals as well as colonies must adapt
quickly to changes in sources. Another remarkable characteristic of social
bees concerns their fitness. Ultimately, fitness should be measured as the
expected number of reproductive queens in the offspring, and workers only
have inclusive fitness in Hamilton’s sense. Moreover, due to the great number
of interacting agents, a strong co-operative organization and self-organized

patterns of collective activity have to be considered.

Applications of the Marginal Value Theorem (MVT)

The origins of the Optimal Foraging Theory are found in McArthur et Pianka
(1966) and in Emlen’s (1966, 1968) papers. Schoener (1971) provided its first
coherent mathematical formulation. However, Charnov (1976) conceived the
first decisive deterministic model and used the expression "Optimal Forag-
ing" in the title of his thesis (1973). In Charnov’s model, the environment is
a mosaic of patches with different profitability levels. These patches belong
to m different types, among which a net rate of energy intake (or Rate of Net
Energy Intake, RNEI) is defined. Its first derivative, the marginal gain, de-
creases monotonously during the time spent in the patch. Charnov defined
the optimization problem by setting a constraint: the available temporal
horizon of the animal (life-span, length of season or of day, depending on
its biological cycle). He concluded that a forager should leave a patch when
its marginal gain of energy intake fell below the average expected value for
the entire set of environments (Marginal Value Theorem, MVT). Birds were
studied in the first attempts to verify this prediction (Cowie 1977, Kacelnik
et al. 1981). When applied to social bees, verification of Charnov’s model
required the determination of the RNEI or the marginal gain. In this case,
energetic costs are due to handling and probing efforts, flights between flow-
ers and trips to foraging areas. Energetic gains are provided by the quality

and quantity of nectar and pollen ingested or collected.
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Evaluations of the energetic costs of probing and movement were made
for bumblebees (Heinrich 1975, Pyke 1980) and were later used by other in-
vestigators to discuss the foragers’ behaviour. Thus Hodges et Wolf (1981)
based their studies of nectar gathering by queen B. appositus on Delphinium
nelsoni, on Pyke’s calculations. They observed that some nectar was left
in flowers when standing crops and plant densities were high. They con-
sidered that the results were in accordance with Charnov’s MVT rule and
they showed how too much time spent probing could impair the final en-
ergetic budget. Flower handling costs and probing effort were also studied
by Harder (1986) and Waddington et Gottlieb (1990). The ergonomy of
movement and short flight distances between or within plants have also been
investigated many times (Pyke 1978, Heinrich 1979, Waddington 1979, 1980,
Zimmerman 1981, Schmid-Hempel et Schmid-Hempel 1986, Harder 1990).
For instance, Harder (1990) showed that for B. bifarius, collecting pollen on
Lupinus cericeus whose standing crop decreases from the top whorl down, the
starting position in the inflorescence and flights from flower to flower within
the inflorescence were consistent with the most beneficial behaviour. In the
1990s, metabolic rates during nectar foraging were measured in honeybees
(Balderrama et al. 1992, Moffatt et Nuniez 1997), but nectar foraging effi-
ciency was discussed more from social (Wolf et Schmid-Hempel 1990) and
motivational points of view than within the strict context of the original
MVT. Thus, for Waddington et Gottlieb (1990) the objective was not only
to evidence the influence of the balance between handling costs and energy
intake on honeybee choice of flower, but also to investigate relationships be-
tween real and perceived profitability. Individual honeybees were presented
two artificial flowers differing in profitability. The profitability of flowers was
controlled by manipulating corolla-tube depth (handling cost) and volume
of sucrose solution (energetic gain). Thus, many combinations of pairs of

flowers differing in relative profitability were proposed. The results showed
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that the most profitable flower of a pair was not chosen systematically, and
this seemed in contradiction with the theory. To explain the honeybees’ be-
haviour, the authors evoked relative perception according to Weber-Fechner’s
law (discrimination depends on the relative difference in profitability, not on
profitability itself) and motivation (at very high profitability levels, hon-
eybees were not motivated to choose the best flower). Finally, the authors
concluded that perception and motivation must be incorporated into foraging
models as first order constraints. Relationships between travel expenditure
and energetic efficiency were studied in reference to the optimal foraging
theory and especially to central place foraging in two papers. Nunez (1982)
and Kacelnik et al.’s (1986) model showed that energetic efficiency (ratio
of energy gained per unit of energy spent) was maximized in honeybees,
1.e. crop filling increased when nectar flow was higher and travelling longer.
Moreover, the model fitted better energetic efficiency than net rate of gain
(ratio of energy gained per unit of time) predictions. Cresswell et al. (2000),
after Ellington et al. (1990), estimating flight energy expenditure in bumble-
bees, formulated an economic model explaining the limits of foraging range

according to nectar reward.

Further developments of the Optimal Foraging The-
ory (OFT)

Charnov’s model has often been disproved, especially when invertebrates,
such as parasitic Hymenoptera, are used as biological models. These falsifi-
cations and some violent theoretical criticisms (Pierce et Ollason 1987) led
theoreticians to examine the assumptions of Charnov’s model and to relax its
most restrictive hypotheses stated in the following list: i) The model is deter-
ministic. The unpredictable character of the environment is not taken into
account. Furthermore, the environment is supposed to remain constant over

time. ii) Foragers have to be omniscient. They are presumed to have total
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knowledge of the profitability distribution among patches in their available
environment. iii) Foragers are alone, their behaviour is independent of that
of others. There is neither competition nor co-operation between foragers.
Relaxing each of these assumptions opened three new main research paths.
First, the stochastic characteristics of the environment induce animals to
gather information from it. This process is similar to a sampling procedure
of the environment. Second, when the environment is highly unpredictable
and threatens the very survival of individuals, foragers can present "risk
sensitive" behaviour. Third, at the population level, competition between
foragers induces them to disperse in the environment following various pat-
terns, the simplest being the "Ideal Free Distribution" (IFD). We review
briefly these three aspects that improved the theory and we outline questions
related to optimal diets, another popular aspect of OFT, often considered

for pollinators.

Sampling theory and departure rule. To be efficient, a forager must
acquire information when it forages. McNamara and Houston suggested
that this information intake simulates Bayesian sampling procedures (Mc-
Namara et Houston 1980, 1985, Houston et McNamara 1984, 1985, 1988).
This means that giving-up rules follow sequential decision procedures where
the a priori estimation of probabilities is modified a posteriori by information.
Decision to leave would be reached when some criterion is attained and the
departure rule is based on this criterion. Total residence time (or giving up
time, according to McNair 1982) becomes a random variable and no longer
a constant linked to the profitability of the patch, as in Charnov’s earlier
model. Pleasants (1989), using Hodges (1985b,a) data for B. appositus for-
aging on Delphinium nelsoni, addressed the influence of reward experience
on bumblebees’ MVT thresholds when reward values for successive items in
a patch are correlated. In this study, the patch was an inflorescence of only

three flowers with quantities of nectar decreasing from bottom to top. As
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bumblebees generally move up a stalk, under these conditions, if they fol-
lowed a "bottom-middle-top" (B-M-T) visit sequence, they would experience
the reward gradient of Delphinium nelsoni flowers. In fact, several foraging
tactics were observed: visits to one, two or three flowers with different com-
binations of B, M and T. Some tactics were significantly more frequent and
probably more efficient than others. Devising a simulation model, Pleasants
showed that the observed leaving decision was explained better by multi-
ple departure thresholds than by a single fixed threshold, as proposed by
Hodges. Pleasants’ simulation demonstrated that there should be two de-
parture thresholds: one for the first flower visited and another for the second
and he pointed out the impact of recent reward experience on the determi-
nation of the threshold. This detailed paper illustrated the relevance both of
the MVT rules and of past experience as a sampling process. It is worth not-
ing that, in Pleasants’ model, short-term memory limited to the last flower
visited was sufficient to reach optimality. In species with neural memory of
some importance, sampling implies retention of information. During acqui-
sition of information i.e. during a learning process, an animal’s behaviour is
necessarily sub-optimal. Optimality can only be reached if acquired informa-
tion has any value. Stephens (1987, 1993) modelled this concept following its
definition by the economist Gould (1974). According to these authors, infor-
mation has a value only if it modifies behaviour. Remember that acquisition
of information implies behavioural plasticity 7.e. the ability to use informa-
tion. Nevertheless, foragers sometimes choose an energetically sub-optimal
reward when faced with zero-one probability situations, i.e. to obtain a re-
ward or not (Stephens et Krebs 1986). Recently, Bélisle et Cresswell (1997)
proposed a model to explain the existence of partial preferences to low-value
prey types by memory constraints in some predators whose memory span
is limited. Reduction of learning performance by bumblebees, under high

nectar variance (Real et al. 1990, Dukas et Real 1993) could be explained by
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Bélisle and Cresswell’s model.

Greggers et Menzel (1993) addressed questions concerning the role of
learning in sampling processes. They investigated specifically sampling of
the environment and use of information with single nectar-gathering honey-
bees. They used a patch of four feeders providing different combinations of
sucrose solution flow rates and spatial arrangements. Choice by honeybees
indicated that they used two forms of memory, in agreement with previously
described associative learning rules (Rescorla et Wagner 1972): a short-term
memory that was not feeder specific and a feeder-specific long-term memory.
Honeybees learned the value of the food source and thus had some expecta-
tion of the amount of next intake; they also integrated information received
in a given patch. To optimize foraging according to the quantity of reward
and reward sequence, they applied both maximization strategy (choose only
the best gain/cost ratio) and matching strategy (choose some from the most
efficient ratios). Their decisions to stay at a feeder or to shift from one
to another followed a definite rule based on the mean reward rate of each
feeder. Other studies pointed out the behavioural flexibility of honeybees to

contingencies (Demas et Brown 1995).

Risk sensitivity theory. Caraco (1981) introduced the risk sensitivity
concept, widely used in economy, into behavioural ecology. Risk sensitivity
is often expressed by two opposite strategies: risk-prone individuals choose
highly variable resources and risk-averse individuals choose approximately
constant resources. Foragers are said to be risk-indifferent when they show
no preference either for variability or for constancy of reward. Risk sensi-
tivity is likely to occur when the function linking net energy gain to fitness
is strongly non linear. This function is a step function, for instance, an
animal is likely to die if its energy gain over a given period of time drops
below a given level. Thus, in Caraco’s seminal experiment, while normally

fed Junco were risk-averse, starved birds were likely to become risk-prone.
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Later, Stephens et Charnov (1982) modelled this result. McNamara et Hous-
ton (1992) reviewed the complexity of this theory comprehensively. Basically,
risk sensitivity is a behavioural reaction to the variance of the reward and
not only to its mean. Actually, because fitness (and inclusive fitness for
social organisms) includes reproduction and survival (including predation
avoidance, Sibly 1983), the animal has to choose an optimal mean-variance
ratio. Bednekoff (1996), using theoretical models, tried to demonstrate that
risk sensitivity foraging for reproduction could differ from risk sensitivity
foraging for survival. He concluded that risk-prone strategies could occur
when fitness depended on factors other than survival and that animals could
switch between options according to their biological situation. This distinc-
tion could be of some interest in the case of bumblebees as they present
an annual cycle with a multiplication phase (production of workers) and a
reproduction phase (production of males and new queens). Colonies nor-
mally switch from multiplication to reproduction under several conditions,
among which feeding seems to be important. Nevertheless, until now, no
risk-sensitivity studies have taken phase of colony into account. Many pa-
pers addressed risk sensitivity, under laboratory conditions, with different
bumblebee species (Waddington et al. 1981, Real et al. 1982, Harder et Real
1987, Possingham et al. 1990, Real et al. 1990, Cartar et Dill 1990, Car-
tar 1991, Banschbach et Waddington 1994, Waddington 1995), but some
experiments also concerned honeybees (Shafir et al. 1999, Fiilop et Menzel
2000, Shapiro 2000). The authors provided artificial flowers with sucrose
solutions differing in volumes, concentrations or flow rates, with the aim to
control mean-variance relationships. Generally speaking, the results were
not clearly cut. Perez et Waddington (1996) reviewed risk sensitivity stud-
ies and listed experimental methodologies of under five headings: species
tested, colony size and social conditions, foraging arena (number and den-

sity of feeders), food value manipulated (magnitude and variations of volume
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and concentration), use of empty flowers to simulate high variance. They
suggested that discrepancies between studies might arise from differences
in methodologies. Moreover, some results might be a design artefact. A
debate between Real et al. (1982), Harder et Real (1987) and Possingham
et al. (1990) illustrates some difficulties related to testing and explaining
risk sensitivity. In 1982, Real et al. showed that, at constant concentra-
tions, B. pensylvanicus preferred very low variance in volume for a given
mean, and therefore were risk-averse. Nevertheless, the insects accepted a
higher variation in reward magnitude when mean nectar content was higher
or when flowers were clumped. The authors considered a trade-off between
mean and variance and sensitivity to spatial characteristics. Furthermore,
they explained risk aversion by the non-linear relationship between nectar
volume probed and short-term rate of net energy intake, because of the
high cost of a long probing effort (Harder et Real 1987). Three years later,
Possingham et al. (1990) criticized this analysis. They pointed out that the
currency used in Harder and Real’s model was not long-term energetic in-
take as it should have been, arguing that in the long-term variability had
little effect. Harder and Real (1990) replied that, for bees, the short-term is
more adapted as their decision making requires only a few flowers and that
they learn very quickly. Other authors also observed risk-averse behaviour
in bumblebees (Waddington et al. 1981), but more recent experiments with
honeybees and bumblebees showed that these insects were frequently risk-
indifferent (Cartar et Dill 1990, Cartar 1992, Banschbach et Waddington
1994, Waddington 1995, Fiilop et Menzel 2000). In a comprehensive review
of risk theories Kacelnik et Bateson (1996) pointed out that delay before
obtaining rewards affects preference: animals are always risk-prone when
delay of reward is variable. These authors constructed their approach by
considering the strength of associative learning and by discussing the mean-

ing of just noticeable differences (JND) in animals’ perception according to
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Fechner-Weber’s law. More recent papers (Shafir et al. 1999, Shapiro et al.
2001), following Couvillon et Bitterman (1991), aimed to demonstrate that
risk sensitivity could be restricted to a simple associative learning model
based on two postulates: i) the attractiveness of a feeding place is the result
of the strength of its association with the reward, this strength increases
as a function of reward value (according to Rescorla et Wagner 1972); ii)
discrimination between feeding places is determined by relative associative
strength. Shafir et al. (1999), using harnessed honeybees in a proboscis ex-
tension conditioning paradigm, showed that the degree of risk sensitivity
depended on characteristics of the reward distributions, especially when re-
ward option included zero reward in the sequence. Fiilop et Menzel (2000)
also showed that risk-prone behaviour in honeybees appeared when quanti-
ties supplied in each source item included zero rewards. When variability
of sources did not include zero rewards, the bees remained risk-indifferent.
Cartar et Dill (1990) and Banschbach et Waddington (1994) examined risk
sensitivity by manipulating colony reserves (addition or removal) considering
that social insects, especially honeybees are numerous and that an individual
strategic error would not imperil colony stores and fitness. If this is true,
only a noticeable change in colony requirement level ("target value", Cartar
et Dill 1990) could induce individual modifications in risk sensitivity. As
predicted by the theory, bumblebees were shown to be risk-averse to risk-
indifferent when reserves were increased and risk-prone to risk-indifferent
when reserves where depleted (Cartar et Dill 1990). Manipulations of hon-
eybee colony stores (honey) had no effect (Banschbach et Waddington 1994).
Beyond the assumption of several authors that risk sensitivity is only the ex-
pression of simple associative learning, these experiments, in the laboratory,
suggested that energy budgets, physiological status, colony requirements af-
fect, to some extent, risk behaviour and that the insects are able to change

their foraging decisions. However, this raises questions of the application of
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these predictions to the behaviour of these social insects in the field? Possing-
ham (1989) emphasized that sampling is more complicated in the field than
under laboratory conditions because resources are renewed and depleted at
different rates. Therefore, their distribution and abundance can vary con-
siderably under different conditions and the foraging behaviour exhibited by
nectar foragers (systematic collection or not) could induce in turn different
modifications of the standing crop. One of the rare studies conducted in the
wild (Cartar 1991) showed that three species of Bombus, whose reserves had
been depleted, switched from risk-indifference to risk-proneness at the end
of the day. These results agree with those of the laboratory experiment with
bumblebees described above (Cartar et Dill 1990). In both situations, the
bumblebees’ behaviour did not differ greatly from that described initially
by Caraco (1981) for Junco hyemalis. It can be hypothesized that reserve
depletion for a colony of social insects could be assimilated to starvation for

individual birds.

The ideal free distribution concept and competition. Foragers are
seldom alone in a patch, in most cases they forage together either co-operatively
or competitively. Consequently, composition and abundance of foraging pop-
ulations could modify individual marginal gain. According to a very simple
model, the marginal value could be divided by the number of foragers in a
foraging population exploiting the patch. According to Charnov’s rule this
situation leads foragers to leave a patch in relation to their density and the
availability of resources. If foragers are free and ideally omniscient, they
should distribute themselves so that they equalize the marginal value among
the overall foraging population. Fretwell et Lucas (1970) thus defined Ideal
Free Distribution (IFD) and this concept has been verified approximately in
several species (Cezilly et Benhamou 1996). Several authors have suggested
that nectar foragers distribute themselves according to an IFD (Heinrich

1976, Pleasants 1981)This has been demonstrated empirically and mathe-



Article 5 : Optimal foraging in social bees (en préparation) 243

matically by Dreisig (1995) in three species of bumblebees foraging freely for
nectar in the field on two floral species differing in plant size and nectar pro-
duction (one at low flower density and with high nectar content per flower,
the other at high density and with low nectar content per flower). His results
indicated that bumblebees distributed themselves so that they equalized in-
dividual gain per flower independently of plant size or nectar production per
flower. Their actual distribution fitted Dreisig’s computer simulation. This
simulation showed that systematic search and, partly, non-random plant-
choice by bees (preference for large plants or high nectar production per
flower) were sufficient to explain how bumblebees achieve ideal free distri-
bution. Ohashi et Yahara (2002) also developed a theoretical model, taking
into account the cost of inter-plant movements at each density, to predict
how bumblebees responded to variations both in floral display size (numbers
of flowers per plant) and plant density. They found that foragers presented
what the authors qualified a "counter-intuitive" behaviour: pollinators pre-
ferred to visit larger floral displays because, in that situation, the number
of flowers probed per plant was smaller, re-visitation of flowers was avoided
and competition between bees was reduced. This was verified in particular
when plant density was high. According to these authors, some discrep-
ancy between prediction and field data seemed to be due to the assumption
that bees possess complete information on resource distribution, which is
not the case. Moreover, in this field experiment competition between insects
occurred: other pollinators or wasps caused 12 % of the bumblebee depar-
tures. In the field, interference between different insects and their effects
on pollinators’ spatial distribution are in fact difficult to evaluate. Kunin
et Iwasa (1996) proposed a model simulating the complexity of pollinator
distribution foraging in arrays of two floral species varying in flower density:
the relative numbers of specialist and generalist pollinator species in each

situation was discussed in relation to pollination success of rare flowers and
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the IFD of pollinators. Giurfa (1996), studying the dynamics of landing
rates and visiting times in relation to nectar flow rates of artificial flowers,
showed that honeybees foraged quicker when reward level was higher. This
regulation of behaviour could also explain IFD in the field: the larger the

resources, the more abundant foraging insects are.
Mechanisms optimizing individual foraging efficiency

This section reviews studies on individual foraging behaviour that can be
analysed partially in the frame of OFT and that include allusions to this
theory to interpret the results. Obviously, choice of available flowers assesses
energy gains, whereas handling, searching and long distance flights put a
strain on the energy budgets of foragers. Therefore, we reviewed the studies

on bumblebees and honeybees that illustrate best these topics.

Optimization of choice of available flowers. Recognition of nectar-rich
flowers by bumblebees and honeybees through remote perception has been
observed in the field (Marden 1984, Corbet et al. 1984). The use of either
deterrent or attractive scent markings by foragers to distinguish recently
visited or nectar-rich flowers has been investigated repeatedly over the years
(Nuanez 1977, Free et Williams 1983, Corbet et al. 1984, Goulson et al. 1998).
The unidirectionality of floral colour changes was also supposed to be a cue
for foragers to detect modifications in reward status (Lunau 1996, Weiss
et Lamont 1997). All these activities help avoid waste of time and, even if
some may be presumed to have innate components (responses to scent mark-
ing signals; innate colour preference: Banschbach 1994), many experiments
have shown that bumblebees and honeybees have important learning abili-
ties. Thus, they change their spontaneous colour preference with experience
(Real et al. 1982, Giurfa et Nunez 1989), they generalize their knowledge of

flower guides to identify rewarding flowers (Dukas et Waser 1994) and they,
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albeit imperfectly, memorize rich flower patches over several days (Keasar
et al. 1996a). Spatial arrangement of flowers plays a role in improving bees’
ability to recognize beneficial patches (Keasar et al. 1996b). Many investi-
gations concerned sensu stricto perception of odours, colours, and shapes,
especially in honeybees. They cannot all be cited here, but a review of
this literature would help greatly to give an idea of the capacity of visitors
to discriminate between flowers. Once a forager has identified a rewarding
flower, it often visits similar flower types. This striking behaviour, supposed
to improve foraging efficiency, has been described and defined by several au-
thors. Free (1963, 1993) differentiated constancy during a single foraging
trip from constancy during consecutive trips and pointed out that generally
only pollen constancy was measured by examining pollen loads. Wadding-
ton (1983), aiming to analyse causalities of constant foraging, proposed the
term 'floral visitation sequence’ (FVS). He considered this term appropriate
because it described, quantitatively and qualitatively, the sequential visits
of a forager (by determining transition probabilities in a Markov chain) and
considered both pollen and nectar constancy. He confronted the validity of
this approach with two predictive models (Oster et Heinrich 1976, Wadding-
ton et Holden 1979) in the frame of OFT. He concluded that the sequence
of floral visits in any floral area was the result of interactions between a
set of foraging rules and the environmental inputs from the patch (diver-
sity of available plant species, differences in floral morphology, plant density,
expected caloric reward). Because very high levels of FVS, especially in hon-
eybees, were reported first a long time ago (Bennett 1883, Batemann 1951,
Free 1963), the anterior term "flower constancy" was maintained by investi-
gators writing after Waddington (Waser 1986). Changes in constancy under
varying conditions, concerning, for instance, the spatial distribution of flower
types, were observed (Marden et Waddington 1981, Wells et Wells 1986) and

supported the optimal foraging model. Similar observations were made on
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bumblebees, although they generally forage less constantly. Oster et Hein-
rich (1976) developed a model indicating that "majoring" (i.e., specializing
on one plant species) and "minoring" (i.e., visiting other species occasion-
ally) are two strategies adapted respectively to constant and to changing
reward structures. Experiments investigated why constancy exists. Some
authors supposed that it was a consequence of a limited capacity to mem-
orize handling skills (Waser 1986), and attributed constancy to perceptual
and sensori-motor conditioning to floral cues such as odour, colour or mor-
phology (Wilson et Stine 1996, Chittka et Thomson 1997). Instead, Chittka
(1998) demonstrated that sensori-motor information was seldom lost from
long-term memory after reversal training. Other authors advocated that
switching between flower types did not involve significantly longer handling
times (Laverty 1994, Gegear et Laverty 1995) and concluded that this can-
not explain flower constancy. Nevertheless, none of these studies, focused on

learning, were actually supported by energy calculations of handling.

Reduction of flights. Another way to economize energy is to reduce
flights between and within plants during foraging bouts. Honeybees and
bumblebees are known to confine their foraging to small profitable areas (re-
view in Free 1993). Movement patterns are not easy to quantify and different
methods have been proposed for studies in the field (Krell et Dietz 1986) and
in the laboratory (Waddington 1979). Except in some cases (Zimmerman
1979), pollinators do not forage randomly. General tendencies to visit the
nearest flower (Levin et Kerster 1969, Marden et Waddington 1981), to travel
straight ahead (Waddington 1980, Plowright et Cantin-Plante 1997) and to
hold flight paths (Thomson 1996), were observed. Flights between plants can
be modified by spatial heterogeneity (Plowright et Galen 1985). For instance,
bumblebees show striking site constancy over several days in patchy habitats
(Osborne et Williams 2001). According to the departure rules, flights can
be affected by plant density and by reward (Schmid-Hempel 1984, Schmid-
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Hempel et Schmid-Hempel 1986, Ginsberg 1986). Within a plant, these
rules have been verified approximately by bumblebee movements when inflo-
rescences provide a reward gradient from the top whorl to the bottom (Pyke
1978, Harder 1990, Kadmon et Shmida 1992). Nevertheless, the difference
between lengths of movements inside a foraging area (between and within a
plant) and flight (foraging) distances from the nest must be considered (Free
1993, Saville et al. 1997). Reduction of flight distance from nest to foraging
patches and memorization of the best flight paths and of the location of
resources with the least random distance, are other ways to decrease costs.
Studies on long distance navigation are numerous, especially in honeybees,
and they investigate how bees use landmarks (Gould 1986, Chittka et al.
1995, Menzel et al. 1996), how they memorize spatial information (Wehner
et Menzel 1990, Collett et Baron 1995) and how they estimate distance flown
(Esch et Burns 1996). Basically and intuitively, foraging flights are presumed
to be adapted to avoid superfluous energy expenditure, but it is very diffi-
cult to actually test this hypothesis. Honeybees fly long distances to find
resources, whereas bumblebee flight distances are shorter, but not negligible
(Osborne et al. 1999). Spatial orientation and search for food could also be
investigated in terms of optimal path structure (Cody 1974, Bovet et Ben-
hamou 1991). Optimal sinuosity of search paths could be questioned in the
light of results from the harmonic radar (Capaldi et al. 2000), which allowed
measurements of flights over long distances. During orientation flights, for-
aging bees do not appear to prospect their environment randomly, but adopt
straight paths from the hive. This raises the question of how pollinators esti-
mate their flight expenditure and how they regulate their foraging trips. von
Frisch (1967) earlier energy hypothesis concerning distance flight estimation
has not been confirmed for honeybees. In fact, honeybees estimate distance
by measuring the amount of optic flow determined by the density and dis-

tance of objects in the landscape (Esch et Burns 1996, Esch et al. 2001).
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One study answered partly the question of flight expenditure perception in
bumblebees: the mode of locomotion (walk or fly) influenced time spent at a
nectar feeder, i.e. they remained longer at the feeder after flying (Plowright

et al. 1995).

Mechanisms optimizing collective foraging efficiency

Pollen and nectar provisioning by bees cannot be reduced to individual de-
tection and exploitation of high profitability patches and to the succession of
flights between hive and flowers in these patches. The first reason is that for-
agers do not collect nectar or pollen for their own consumption. This justifies
hypothesizing that their collecting behaviour is modulated by the colony’s
needs (pollen for larvae rearing, nectar for worker maintenance). This raises
the problem of a criterion for foraging decisions: optimality should be calcu-
lated in relation to colony state (Wolf et Schmid-Hempel 1990). Ydenberg
et Schmid-Hempel (1994) have stressed the difficulties related to considering
risk sensitivity at the colony level. A colony with a considerable amount
of nectar would not behave in the same way as a colony with a depleted
stock or with a great quantity of larvae to rear. Literature provides only
one demonstration relating colony reserves and bumblebees’ risk sensitivity
to nectar (Cartar et Dill 1990). Another important feature is that, in a
colony, some individuals are pollen foragers, others are nectar foragers and
others are both. These two resources are involved in fitness, but pollen can
be considered as a limiting factor for reproduction. Therefore, both forag-
ing types and their components must be studied to understand optimization
of foraging in social bees. Some recent studies pointed out differences in
collecting behaviour for carbohydrates and for proteinaceous foods. For in-
stance, presence of brood enhances collective foraging for proteinaceous food
by ants, whereas individual foraging patterns of recruiting ants differ greatly

according to food type (Portha et al. 2002). As honeybees generally ex-
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hibit distinct nectar and pollen collections, an increased amount of empty
combs induces a higher proportion of nectar foragers and a lower propor-
tion of pollen foragers (Rinderer et Hagstad 1984). Another study showed
that a colony needing pollen increased its proportion of pollen foragers with-
out increasing individual activity (Pernal et Currie 2001). Moreover, latent
inhibition in laboratory learning tests differed between pollen and nectar
honeybee foragers: nectar foragers performed poorly. This behavioural dif-
ference could have genetic components, especially a link with sensitivity to
sucrose variations (Chandra et al. 2000, Ferguson et al. 2001) and conse-
quently, specific risk sensitivity to nectar. Verhaeghe et al. (1999) showed
that the decision by bumblebees to continue or to stop collecting pollen
seemed to be stochastic, whereas nectar collecting was affected by the in-
dividual success of the bee. This suggested a learning process in nectar
foraging that is not expressed in pollen foraging. The second reason for con-
sidering collective patterns of foraging is related to the organization of tasks
and, especially, of the food supply, at the colony level. One of the major
difficulties in the study of insect societies is to understand how a colony or-
ganizes, co-ordinates and regulates its collective activities. Task partitioning
among foragers is of particular interest and has been studied for a long time
(Seeley 1983). This allows specialist workers, such as foragers, receivers or
recruiters, to perform co-operative tasks more efficiently than if tasks were
carried out sequentially by non-specialist workers. Long-term regulation of
task partitioning relies on genetic and endocrine bases (Robinson et Huang
1998, Pankiw et Page 2001) and on two important behavioural mechanisms:
age polyethism in honeybees (Sakagami 1953)and alloethism in bumblebees
(Goulson et al. 2002). On the other hand, short-term regulation of task
partitioning occurs dynamically in relation to environmental constraints or
social interactions and it is performed by numerous and diverse individual

workers that use local information and have complete knowledge neither of
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the environment, nor of the requirements of the colony. Discharging of laden
foragers by receivers was studied in particular to understand regulation of
colony supplies. Seeley et Tovey (1994) modelled a search process that fitted
empirical data, i.e. the time spend by laden foragers returning to the hive be-
fore being discharged by a receiver (queuing delay) informed foragers about
their colony’s nectar collecting rate and nectar processing capacity. Thus,
estimation of optimality during collective foraging must take forager-receiver
ratio into account. Deviations of this ratio lead to sub-optimal collective for-
aging. Moreover, queuing delay could be used as information about the level
of foraging activity by successful returning foragers (Anderson et Ratnieks
1999, Ratnieks et Anderson 1999, Hart et Ratnieks 2001). Other behavioural
mechanisms implied in regulation of food collection were explored by Farina
(1996). He demonstrated that the outside nectar flow rate was represented
quantitatively inside the hive by trophallactic interactions (measured by the
frequency of giving and begging contacts between foragers). The activity of
receivers increased proportionally to that of foragers (De Marco et Farina
2001). In addition to trophallaxy, communication between recruiters and
potential foragers has been described abundantly and the dance language
of honeybees is well known since von Frisch (1967) famous paper. A hon-
eybee that has discovered a food source can indicate the direction and the
distance of the feeding place to its nestmates using the recruitment dance.
Since 1967, the role of the dance language in recruitment and orientation
of honeybees, and in communication inside the hive has been intensively
studied and discussed (Oldroyd et al. 1991, Kirchner 1993, Vadas 1994). Be-
yond all controversy, it is known that the location of a resource is not the
only parameter transmitted by dance language. Several authors reported
that dances could be influenced by the profitability of a source (Waller et
Bachman 1981, Waddington 1982, Seeley 1986, Seeley et al. 2000, De Marco

et Farina 2001). Moreover the odour of a food source carried by successful
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foragers by their waxy thoracic hairs could enhance finding food sites. For-
agers that had previously been successful after visiting a site with a given
odour could then leave the hive and refer to an olfactory template while
prospecting (Wenner et Wells 1990, Wenner et al. 1991). Recently, a prim-
itive recruitment was discovered in bumblebees (B. terrestris) (Dornhaus
et Chittka 1999) based on an excitatory system: recruiters run across the
nest and bring home the odour of the food, and doing so, they incite their
nestmates to forage, but recruits are not informed about the location of the
food source, as by honeybee dances. In large colonies, such as honeybee
colonies, recruitment appears efficient as it prevents foragers from wasting
time searching for food sites. Thus, dance language appears to be a way
to economize energy. However, Anderson (2001) pointed out that informa-
tion transfer could be costly for the recruiter, who sacrifices its individual
efficiency for the benefit of the collective efficiency. For example, foragers
have to invest time and energy in recruiting, thereby lowering individual
collect of nectar but enhancing the number of nectar foragers and finally
increasing the amount of nectar collected. Anderson (1998) and Anderson et
Ratnieks (1999) predicted, from theoretical models, that collective foraging
behaviour was regulated by two feedbacks, positively by waggle dances and
negatively by trembled dances. This regulation could lead to a near-optimal
allocation of workers among patches of flowers in a fluctuating environment.
Finally, optimality could emerge from the non-linear interactions among the
agents of the system. Collective choice of the best food source was shown
theoretically to emerge from the simple rule of the positive feedback mecha-
nism of recruitment (Camazine et Sneyd 1991, de Vries et Biesmeijer 2002).
A sub-optimal forager-receiver ratio could be perceived by a single worker
through local information. Thus, a worker could either avoid recruiting in-
active workers for the food source by waggle dancing or inhibit the other

dancers and activate recruitment of receivers by tremble dancing (Seeley et
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Towne 1992, Seeley et al. 1996, 1998). Another feedback loop in collective
foraging activity is communication among honeybee and bumblebee work-
ers by several vibratory signals. A shaking signal by a honeybee stimulates
the foraging activity of other workers (Seeley et al. 1998), and this signal is
correlated with food depletion (Nieh 1998). Bumblebees emit a vibratory
signal ("leaving" sounds), which is related to the sucrose concentration of
the feeder. The frequency of this signal spread over the nest, depends both
on the number of successful foragers and on the quality of their foraging
(Oeynhausen et Kirchner 2001). All these recent reports falsify the earlier
hypotheses on colony integration (Lindauer 1948, Rinderer 1983) and of an
information centre strategy. Assumption of global knowledge at the colony
level now appears unnecessary to explain adjustment of individual behaviour

to collective requirements.

Conclusion and prospects

The present review covers 188 references related to Optimal Foraging Theory,
ranging from 1963 until 2003 (older references are cited only when they
revealed biological facts of interest). This proves that the theory and its
extensions have been both influential and beneficial for the study of insect
pollination. This is not surprising, as the paradigm has proved its efficiency
in several research fields related to animal behaviour. Current research on
insect foraging behaviour concerns two groups of Hymenoptera: parasitic and
social, namely honeybees and bumblebees, hymenopterans. Despite the fact
that these pollinators present a high economical interest for crop production,
most of the literature cited addresses fundamental problems. Knowledge of
the foraging behaviour of these insects should have provided some elements
that could be applied to management of crop pollination. Surprisingly, this
practical benefit appears rather poor compared to the investment represented

by this research. These consequences should probably take an increasingly
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important place in the future. On the other hand, this raises the question of
what new lights studies of social bees have brought to the foraging theory.
These studies appear to have contributed positively from several points of
view. First, studies confirmed both individual foraging adjustment to MVT
and population adjustment to Ideal Free Distribution. Second, concepts,
such as risk sensitivity or patch leaving rules, have been investigated in detail
and discussed. Third, the foraging behaviour of these insects proved to obey
similar rules to those followed by animals with larger brains such as birds
and mammals credited with greater cognitive capacities. This suggests that
optimal foraging is regulated efficiently by simple rules. One of the greatest
relevance of social bees in optimal foraging studies is their eusociality. This
specificity has only recently and slowly been taken into account. Most of
the earlier studies considered bees and bumblebees as separate individuals
foraging for themselves. Moreover, their co-operative foraging behaviour
has not yet been studied in the frame of the social foraging theory, a game
theory approach, developed in birds and mammals (Giraldeau et Caraco
2000). This may be because this approach is not easily transposable to
social insects whose sociality is accompanied by strong genetic relationships
and high inclusive fitness among nestmates. Two other approaches can be
proposed a priori for overcoming these difficulties: the first approach should
consider foraging optimality as the result of interactions among workers in a
hive and, the second approach should consider the costs and benefits at the
colony level, emphasizing eventually conflicts between queen and workers
for fitness. Only the first of these two options has been fully developed
through the concept of auto-organization that first proved its relevance in
social ants. A rich field of association between optimizing theories and auto-
organization has been born (Camazine et al. 2001) and should increase in
importance in the near future. The favourite model for these studies is the

honeybee (because of its dancing behaviour), with gradual extensions to the
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bumblebee. Combined studies on honeybees and bumblebees should present
a strong comparative interest in this field. The almost complete lack of
the second approach is striking compared to the importance of the trophic
determination of casts and the haplo-diploid model of social bees. Several
authors have discussed the control of regulation of the allocation of resources
and conflicts between queen and workers and it is known that pollen and
nectar are affected to different needs in colony development. That is why it
is necessary to take into account both pollen and nectar foraging in relation
to the "interest" of the whole colony. This type of sociobiological approach

should grow rapidly.
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Annexe B

Présentation des travaux et
enseignements

Présentation des travaux

Publications dans des revues a comité de lecture:

Dechaume Moncharmont F.-X., Decourtye A., Hennequet C, Pons
O. & Pham-Delégue M.-H. (2003) Statistical analysis of the Honeybee
survival after chronic exposure to insecticides, Environmental Toxicology
and Chemistry 22: 3088-3094

Dechaume Moncharmont F.-X., Azzouz H., Pons O. & Pham-Delégue
M.-H. Soybean proteinase inhibitor does not affect the foraging strategy
of free flying honeybees. Apidologie (accepté pour publication)

Desneux N., Fauvergue X, Dechaume Moncharmont F.-X., Kerhoas
L., Ballanger Y. & Kaiser L. The parasitoid Diaeretiella rapae can limit
populations of the aphid Myzus persicae following application of delta-
methrin in oilseed rape. Journal of Economic Entomology (accepté pour
publication)

Publications soumises ou en préparation :

Dechaume Moncharmont F.-X., Deneubourg J.-L., Pons O. & Pham-
Delégue M.-H. The Honeybee foraging optimality is an emergent property
of the dance language (soumis)

Dechaume Moncharmont F.-X., Pons O. & Pham-Delégue M.-H. Ho-
neybee directional recruitment is dissymmetrically modified by changes
of nectar quality (in prep.)

Pierre J., Dechaume Moncharmont F.-X., Lefebvre D., & Pierre J.-S.
Social bees and optimal foraging theory: a review (in prep.)
Dechaume Moncharmont F.-X. O. Pons & Pham-Delégue. Modifi-
cation of the honeybee recruitment efficiency during treatment by imida-
cloprid at sublethal doses (in prep.)
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- Lenoir J.-C., Laloi D., Dechaume Moncharmont F.-X., Solignac M. &
Pham-Delégue M.-H. Defence behaviour of the honey bee Apis mellifera:
genotype influences the stinging response (in prep.)

Communications Orales a des Congres Internationau :

- Dechaume Moncharmont F.-X., Pons O. & Pham-Delégue M.-H. (2001)
Food source distance influences the dynamic of Honeybee collective fora-
ging behaviour, Meeting of the International Union for the Study of Social
Insects (1usst), Berlin, septembre 2001

- Dechaume Moncharmont F.-X. Deneubourg J.-L., Pons O. & Pham-
Delégue M.-H. (2002) Dynamic of Honeybee collective foraging behaviour,
Meeting of the International Society for Behavioural Ecology (ISBE ), Mont-
réal, juillet 2002

- Dechaume Moncharmont F.-X., Deneubourg J.-L., Pons O. & Pham-
Delégue M.-H. (2002) Optimisation du temps de danse et butinage collec-
tif chez ’abeille, Congrés de la Société Internationale Francophone d’En-
tomologie (Cife), Montréal, juillet 2002

- Desneux N., Dechaume Moncharmont F.-X., Kerhoas L., Rabasse J.-
M., Ballanger Y. & Kaiser L. (2002) Diaretiella rapae limits Myzus per-
sicae populations following applications of deltamethrin in oilseed rape,

8™ European Workshop on Insect Parasitoids, Community Ecology, Tours,
septembre 2002

Communications Orales a des Colloques Nationaux :

- Picard-Nizou A.-L., Millor J., Dechaume Moncharmont F.-X., De-
neubourg J.-L., Roger B. & Pham-Delégue M.-H. (1999) Modélisation du
comportement de butinage de I'abeille domestique, Colloque de la Société

Frangaise pour I’Etude du Comportement Animal (Sfeca), Nice, mars 1999

- Dechaume Moncharmont F.-X., Arruego X., Millor J., Deneubourg
J.-L. & Pham-Delégue M.-H. (2000) Modélisation des mécanismes de dis-
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de la Société Francaise pour I'Etude du Comportement Animal (Sfeca),
Lyon, mai 2000

- Azzouz H., Dechaume Moncharmont F.-X. & Pham-Delégue M.-H.
(2000) Influence de la qualité alimentaire sur 'activité de butinage d’ab-
eilles en vol libre, Colloque de la section Section Francaise de I’Union
Internationale pour I’Etude des Insectes Sociauz (UIEIS-SF ), Dijon, sep-
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- Dechaume Moncharmont F.-X., Antushev D., Deneubourg J.-L. &
Pham-Delégue M.-H. (2000) Dynamique de la communication par les

danses et effort de butinage chez 'abeille Apis mellifera L., Colloque de
la Section Francaise de I’Union Internationale pour UEtude des Insectes
Sociauz (UIEIS-SF ), Dijon, septembre 2000
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Desneux N., Dechaume Moncharmont F.-X. & Kaiser L.(2001) Le
Parasitoide Diaeretiella rapae limite la population de Myzus persicae sur
colza & 'automne sous contrainte de traitement insecticide, Congrés des
Entomophagistes, Tours, avril 2001

Pham-Delégue M.-H. & Dechaume Moncharmont F.-X. (2001) Etude
des capacités de discrimination de mélanges complexes chez I'abeille par

I'utilisation de leurres olfactifs, Journées annuelles du Réseau de Sciences
Cognitives d’lle-de-France, Collége de France, septembre 2001

Dechaume Moncharmont F.-X., Deneubourg J.-L., Pons O. & Pham-
Delégue M.-H. (2002) Variabilité comportementale et butinage coopératif,

3%me Rencontre du club de Neurobiologie des Invertébrés, avril 2002

Dechaume Moncharmont F.-X., Deneubourg J.-L., Pons O. & Pham-
Delégue M.-H. (2002) Optimisation du temps de danse et butinage collec-
tif chez I’Abeille, Colloque de la Société Francaise pour I’Etude du Com-
portement Animal (Sfeca), Strasbourg, avril 2002

Dechaume Moncharmont F.-X., Deneubourg J.-L., Pons O. & Pham-
Delégue M.-H. (2002) Variability of the dance recruitment behaviour in
the Honeybee, Colloque de la Section Francaise de I’Union Internationale
pour I’Etude des Insectes Sociauz (UIEIS-SF), Versailles, septembre 2002
Dechaume Moncharmont F.-X., Decourtye A., Pons O. & Pham-De-
legue M.-H. (2003) Modélisation statistique des données de survie chez
I’abeille, Colloque de la Section Francaise de I’Union Internationale pour
I’Etude des Insectes Sociauz (UIEIS-SF ), Bruxelles, septembre 2003

Séminaires comme conférencier invité:

Dechaume Moncharmont F.-X. Le butinage coopératif, un exemple
de systéme non-linéaire, Séminaires au laboratoire de statistiques, univer-
sité René-Descartes, Paris V, février 2001

Dechaume Moncharmont F.-X. (2003) Exploitation coopérative des
ressources chez I’abeille : approche déterministe et statistique, Ecole cher-

cheur "Modélisation en Ecologie", Le Croisic, mars 2003
Dechaume Moncharmont F.-X. Le recrutement alimentaire chez ’ab-
eille : étude expérimentale et théorique, séminaires au centre pour l’étude

des phénomeénes non-linéaires et des systémes complezes, université libre
de Bruxelles, mai 2003

Dechaume Moncharmont F.-X. Modélisation du butinage coopéra-
tif chez un insecte social : I’abeille domestique, séminaire des "mardis de
GEODES", unite GEODES (Géométrie des Espaces Organisés, Dyna-
miques Environnementales et Simulations), IRD, Bondy, juillet 2003
Dechaume Moncharmont F.-X. Butinage collectif optimale chez I’ab-
eille, séminaire du "mercredi du CEFE", Centre d’Ecologie Fonctionnelle
et Evolutive, CNRS UMR 5175, Montpellier, septembre 2003
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- Dechaume Moncharmont F.-X. Stratégie de recrutement et butinage
collectif chez abeille, séminaire au laboratoire d’Ethologie et Cognition
Animale, CNRS - Univ. Paul-Sabatier, Toulouse, novembre 2003

Diffusion des connaissances et vulgarisation:

Publications dans des ouvrages sans comité de lecture:

- Azzouz H. & Dechaume Moncharmont F.-X. (2000) La communi-
cation sociale chez 'abeille Apis mellifera L. Bulletin Technique Apicole
27:9-19

- Dechaume Moncharmont F.-X. et Pham-Delégue M.-H. (2002) L’éva-
luation de la distance chez les abeilles. Universalia 2002, Encyclopaedia
Universalis, Paris, p.288

Conférences :

- Dechaume Moncharmont F.-X. (2001) Variabilité comportementale
et butinage coopératif chez ’abeille, Congrés annuel de [’Association Na-
tionale des Eleveurs de Reines, Versailles, décembre 2001

- Dechaume Moncharmont F.-X. (2002) Que reste-t-il & comprendre du
butinage et de la danse de 'abeille? Journées du Jardin du Luxembourg,
Société Centrale d’Apiculture, Paris, juin 2002

Participation a des émissions de télévision:
- "Ces insectes qui empoisonnent vos vacances", reportage de 1’émission
E=m®, M6, 2000

"Un éthologiste et son animal", série documentaire de la chaine cablée
Animo, septembre 2002

Edition d’actes de colloques :

- Edition des actes et organisation du 50°™¢ colloque de la Section Francaise
de I'Union Internationale pour 'Etude des Insectes Sociaux (UIEIS-SF),
Versailles, septembre 2002

Enseignements :

mai 2001: TD d’Ecologie (5 h): "Extinction de masse", Deug de Biologie
2¢ année, université Pierre-et-Marie-Curie, Paris VI

mai 2001: Cours (3 h) "Optimal foraging, communication sociale et coopé-
ration" lors de 'UV "Entomologie", INA-PG, 2° année
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oct. 2001: TD d’Ecologie (20 h): "Population fragmentée", "Co-évolution
et mimétisme" et "Relations proie-prédateur", Deug de Biologie
2¢ année, université Pierre-et-Marie-Curie, Paris VI

janv. 2002 : TP de Physiologie Végétale (32 h) : licence de Biologie Cellulaire
et Physiologie, université du Val de Marne, Créteil, Paris XII

mars 2002: TP d’Anatomie Végétale (38 h): Deug de Biologie 2¢ année,
université du Val de Marne, Créteil, Paris XII

janv. 2003 : Cours (1 h): "butinage collectif chez ’abeille", UV "Relation
plantes-Insectes", Deug de Biologie 2° année, université Paris-
Sud, Orsay, Paris XI

mars 2003 : Cours d’Ecologie (3 h), IUP Production Végétale 2¢ année, uni-
versité de Picardie, Amiens

mai 2003: TP de Physiologie Végétale (20 h) : licence de Biologie Cellulaire
et Physiologie, université du Val de Marne, Créteil, Paris XII

Total: 96 h équivalent TD

Encadrements d’étudiants:

jan-sep 2000 : Hichem Azzouz (DEA université Frangois-Rabelais, Tours):
"Influence de la qualité alimentaire sur I'activité de butinage
d’abeilles en vol libre"

juillet 2000: Sandrine Alary et Magali Bicharel (Maitrise "Biologie des po-
pulations et des Ecosystémes", université d’Orsay, Paris XIII):
"Etude de I'activité de butinage et de la dynamique des danses
chez l'abeille"

juil-aotit 2001 : Alexandre Bout (Maitrise, Faculté des Sciences de Limoges)
et Guillaume Delaunay (éléve ingénieur, 3° année, Ecole Supé-
rieure d’Agriculture d’Angers) : "Leurre sur la distance de buti-
nage : étude de la dynamique de recrutement"

janv-juin 2002: Renaud Le Creff et Ludovic Fery (1S, lycée de la vallée
de Chevreuse, Saint-Remy-les-Chevreuses): initiation a la re-
cherche, "décodage du langage dansé des abeilles"

juin-aott 2002 : Nicolas Condevaux (éléve ingénieur, 2° année, Institut Na-
tional Agronomique, Paris-Grignon) et Claire Kernanec (licence,
université d’Orsay, Paris XIII): "Impact de I'Imidaclopride sur
I’activité de butinage des abeilles"

Bourses et financements obtenus :

1999-2002: Bourse de thése de 'Institut National de la Recherche Agrono-
mique, en co-financement BIA (département de Biométrie et In-
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telligence Artificielle) et SPE (département de Santé des Plantes
et Environnement)

2000: Bourse de participation au colloque de la Société Francaise d’Etude
du Comportement Animal (Sfeca), Lyon, mai 2000

2000 : Financement Procope pour une visite a I'Institut de Neurobiolo-
gie de 'université Libre de Berlin dans le cadre d’un programme
de collaboration franco-allemand

2001 : Bourse de participation au colloque européen de ’Union Inter-
nationale pour 'Etude des Insectes Sociaux (UIEIS), Berlin, sep-
tembre 2001

2002 : Bourse du Comité National des Sciences Biologiques, Académie
des Sciences, pour la participation aux colloques internationaux
de I'ISBE et de la Cife & Montréal

2004-2006 : Contrat de Research Assistant & 'université de Bristol, Angle-
terre (financé par le Biotechnology and Biological Sciences Re-
search Council, BBSRC)
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Résumé

Ce travail de thése a porté sur le comportement de butinage coopératif chez
I’abeille. Dans un environnement hétérogéne ou les ressources alimentaires
sont distribuées de maniére discréte, la collecte de nectar chez cet insecte
social met en jeu non seulement des processus individuels d’orientation et
d’apprentissage, mais aussi des processus collectifs reposant sur une commu-
nication vibratoire et phéromonale intense entre les membres de la colonie
qui agissent de fagon coordonnée.

Pour rendre compte de ces phénomeénes, j’ai adopté une double approche
théorique et expérimentale. A partir des données recueillies lors d’expéri-
mentations conduites au laboratoire, j'ai étudié certaines transitions entre
les différents comportements impliqués dans le butinage (modéles a risques
proportionnels). J’ai en outre développé un modeéle mathématique (systéme
dynamique non linéaire) du comportement de butinage. Les propriétés de
ce modéle ont été étudiées et nous avons dégagé plusieurs prédictions théo-
riques.

Ce travail m’a d’une part conduit a reconsidérer le langage de 'abeille dans
un contexte d’écologie comportementale et a proposer un scénario de I’évo-
lution de la communication de la distance chez les apoides. D’autre part,
les protocoles expérimentaux et les outils d’analyse statistique développés
dans cette thése ont été utilisés pour évaluer I'impact de produits phyto-
sanitaires (pesticides, entomotoxines issues de plantes transgéniques) sur le
comportement de butinage collectif des abeilles.

Mots Clés: Abeille Apis mellifera L., butinage collectif, danses frétillantes,
modeéles a risques proportionnels, systéme dynamique
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