siologie

Ces bourdonneuses
qui nous refont une reine

par Janine KIEVITS

Une colonie bourdonneuse n'a plus d'avenir. Elle ne peut plus élever que des males, soit parce que sa
reine a perdu la capacité a féconder les ceufs qu'elle pond, soit — et ¢’est le cas le plus fréquent — parce
qu'il n'y a plus de reine du tout, et que des ouvrieres pondeuses ont pris le relais. Et pourtant... de
temps en temps, c’est rarissime mais cela arrive, un apiculteur a la surprise de découvrir un beau couvain
en developpement dans la ruche dont il s'apprétait a secouer les cadres. Comment est-ce pensable ?
Bien des hypotheses peuvent étre avancées pour expliquer cette étrangeté. L'une d'elles a un support
scientifique : ¢’est (accrochez-vous) la parthénogenese thélytoque. Ciel! Que peut bien recouvrir ce terme

barbare?

" VL. parthénogenéese, nous en
| +_avons tous entendu plus ou
<2l moins parler dans les cours de
biologie que dispensent les écoles d’api-
culture et les ruchers-écoles. C’est que
nos abeilles sont parthénogénétiques : si
la reine pond bien des ceufs fécondés,
qui donnent des femelles (ouvrieres ou
futures reines), elle en pond aussi de non
fécondés’, ceux qui donnent naissance
aux males. Quant aux ouvrieres pon-
deuses, si elles disposent d’ovaires dé-
veloppés, elles ne sont pas capables de
s’accoupler, et ne pondent donc que des
ceufs non fécondés et n’engendrent par
conséquent que des males. Seulement

ni

voila: il arrive qu’au milieu de tous ces
males, vienne se glisser une femelle ; qui
peut donner une ouvriére, mais aussi
une reine... car la parthénogenése, ce
n’est pas si simple! Allons donc y voir
de plus pres.

La parthénogenese,
une reproduction sexuée

Voila qui est étonnant. La parthéno-
genese, n’est-ce pas justement un sys-
teme simple pour se passer de la
reproduction sexuée ? Non, ne confon-
dons pas avec la reproduction de type vé-

1 — En langage scientifique, un ceuf est fécondé par définition; I'eeuef non fécondé est en fait un ovule. En langage
courant, tout ce qui est pondu est un ceuf. Nous nous tiendrons dans ce texte au langage courant, afin de ne

pas I'alourdir plus qu’il ne I'est déja.

LSA n® 281 = 9-10/2017

403



gétatif, ou par exemple un individu bour-
geonne pour donner naissance a un autre.
Celle-ci s’observe chez les végétaux bien
stir, mais aussi chez les animaux, comme
I’hydre d’eau douce, ou encore chez cer-
tains types de méduses. Ce type de repro-
duction s’opere sans I’intervention de
cellules sexuelles spécialisées dans la re-
production.

Mais les végétaux et animaux qui
pratiquent la parthénogenése fabriquent
bel et bien des cellules sexuelles, ce
qu’on appelle, en biologie, des gamétes
(voir I’encadré). Seulement, ces cellules
vont donner naissance a un nouvel indi-
vidu sans que soit nécessaire 1’interven-
tion d’un partenaire de ’autre sexe. Il
s’agit donc d’une évolution particuliere
de la reproduction sexuée, et qui n’est
pas plus simple que celle-ci, puisqu’il
faut que les gametes, destinés en principe
a fusionner avec un autre gamete, se dé-
brouillent pour réaliser tout seuls ce
qu’ils auraient di faire normalement
avec un partenaire.

La méiose, on le sait (encadré) a pour
effet de diviser en deux le nombre de
chromosomes, produisant des gametes
haploides. Produire un male haploide par
parthénogenese ne pose donc pas pro-
bleme (un jeu de chromosomes suffit
tout a fait au fonctionnement normal des
cellules de 1’organisme). Mais produire
une femelle diploide est un brin plus
compliqué! Il existe dans la nature plu-
sieurs systemes pour cela, nous n’en re-
tiendrons qu’un, celul qui concerne
I’abeille: I’ovule produit par la méiose
fusionne avec un globule polaire (voir
[’encadré), qui remplit le role que tient le
spermatozoide dans la reproduction
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sexuée « normale » — il y a donc autofé-
condation.

Le second probléeme consiste a acti-
ver I’ceuf produit pour qu’il entame son
développement, ce que fait normalement
la fécondation. Chez I’abeille, I'ceuf non
fécondé est activé mécaniquement, par
[’oviducte commun qui le comprime au
point de le déformer. Lceuf fécondé est
aussi déformé puisqu’il passe par la
méme voie, mais s’il est fécond¢ artifi-
ciellement apres avoir été prélevé avant
son passage dans I’oviducte en question,
il se développera tout aussi bien, la fé-
condation suffisant a déclencher le pro-
cessus (Sasaki et Obara 2002).

La parthénogenese,
un mode de reproduction
trés courant

Les abeilles ne sont pas les seules,
tant s’en faut, a pouvoir donner naissance
a de nouveaux individus par parthénoge-
nese. Ce mode de reproduction se ren-
contre aussi chez les vertébrés, ou il est
pratiqué par des amphibiens, reptiles et
poissons. Parmi ceux-ci il s’en trouve
méme qui sont devenus, au fil de I’évo-
lution, strictement parthénogénétiques:
environ 80 especes de 1ézards (les
fouette-queues notamment), poissons et
amphibiens ne comportent plus que des
individus femelles, et se passent allegre-
ment de males pour la reproduction
(Booth et al. 2012). Chez d’autres (le
dragon de Komodo par exemple, ou cer-
tains requins), la parthénogenése est ac-
cidentelle, la régle restant la reproduction
sexuée. -
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Mitose, méiose, petit rappel de biologie

Les cellules sexuelles, qu’en biologie on appelle gamétes, sont issues d’une division
cellulaire un peu particuliere.

La plupart des individus possedent deux jeux complets de chromosomes (et donc
de genes): ils sont diploides. Lorsque leurs cellules se multiplient, elles commen-
cent par reproduire les deux jeux de chromosomes puis les séparent de fagon égale
avant de se diviser en deux. Une cellule diploide donne ainsi naissance a deux cel-
lules également diploides. Cette division « ordinaire » est appelée la mitose.

Schéma simplifié de la
méiose

OO(,)oe

Duplication des

chromosomes
Premiére division
incompléte
Seconde division
Une cellule Quatre cellules
diploide haploides

Mais les cellules sexuelles sont destinées a fusionner avec une autre cellule, et le nom-
bre ne peut étre multiplié par deux a chaque génération! Les cellules sexuelles n'ont
donc qu’un seul jeu de chromosomes, elles sont haploides. Elles sont issues d'une di-
vision spéciale, la méiose, qui est en fait une double division: la cellule-souche com-
mence par reproduire ses deux jeux de chromosomes, puis les sépare, mais avant
d’achever la division cellulaire, une seconde division a lieu, qui re-sépare les chromo-
somes, laissant un seul jeu de chromosomes dans chacune des cellules formées. La
double division forme en principe quatre nouvelles cellules, mais attention, si les sper-
matozoides sont bien quatre a sortir d'une cellule-souche, les cellules-souches femelles
ne produisent qu'un seul ovule a la fois - celui-ci a bien besoin de toute la matiere cel-
lulaire! - et les trois jeux de chromosomes excédentaires sont évacués dans de petits
globules, dits globules polaires.

Curieusement, 'ovule n’achéve pas son développement, qui reste bloqué en pleine
méiose; c’est la fécondation qui, classiquement, donne le signal de I'achévement
du processus, et le dernier globule polaire n’est expulsé qu’au moment de la fusion
avec le spermatozoide, qui fera de I'ovule un ceuf. Ceci est vrai chez I'abeille comme
chez 'homme.
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source ! Wikimedia Commons.

Discott,

Auteur

Mais ¢’est le monde des invertébrés
qui en offre le plus d’exemples.

Si les pucerons, par exemple, se mul-
tiplient avec une telle rapidité, c’est
qu’ils ne s’embarrassent pas de vains
¢bats. Les femelles, au printemps, don-
nent naissance directement a de petites
femelles produites par parthénogeneése.
Ce n’est qu’en automne que naitront des
males en plus des femelles, et qu’aura
lieu une reproduction sexuée, fournissant
les ceufs qui écloront au printemps sui-
vant pour donner de nouvelles femelles
fondatrices. Plusieurs espéces de
phasmes font de méme: les femelles
vierges produisent des femelles qui leur
sont identiques, tout en pouvant se repro-

duire de fagon sexuée s’il y a assez de
males pour cela. Quant aux Hyménop-
teres, guépes, fourmis et abeilles, ils pra-
tiquent comme notre abeille mellifére:
les ceufs non fécondés donnant des males
et les fécondés des femelles.

[l y a donc différents types de parthé-
nogenese: celle qui ne donne que des
males, et est dite arrhénotoque ; celle qui
ne donne que des femelles, et est dite thé-
lytoque (nous y voila!); et celle qui peut
donner naissance aux deux sexes, la par-
thénogenese deuthérotoque.

Nos abeilles pratiquent, en principe,
la parthénogenese arrhénotoque. Mais il
y a aussi des abeilles qui pratiquent thé-

[’abeille du Cap, cousine proche de notre abeille,
pratique couramment la parthénogenése thélytoque.
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lytoquie, et une sous-espece d’Apis mel-
lifera, 1a capensis, ’abeille du Cap donc,
en use méme tout a fait couramment.

'abeille du Cap,
une curiosité
qui a plut3t mal tourné

Chez I’abeille du Cap, cousine trés
proche de nos abeilles puisqu’il s’agit de
la méme espece, toutes les ouvrieres sont
aptes a pondre et a produire de nouvelles
femelles, y compris de nouvelles reines.
Elles pondent d’ailleurs de préférence
aux endroits ou les cellules ont le plus de
chance de devenir royales. Ceci se passe
lorsque la ruche est orpheline bien sur,
mais tout aussi bien lorsque la ruche a
une mere en ponte, et on

frayant, sur les autres sous-espéces
d’abeilles melliferes. Les ouvrieres ca-
pensis peuvent en effet parasiter les
ruches des autres abeilles, et elles le font
effectivement avec une autre sous-espece
africaine, Apis mellifera scutellata.

Voici I’histoire. Capensis et scutel-
lata ont des territoires séparés; la pre-
miere est propre a I’extréme sud de
I’ Afrique du Sud, la seconde occupe une
bonne partie du restant du territoire afri-
cain, et les deux coexistent dans une
zone d’hybridation stable qui sépare ces
deux territoires. Un jour, un apiculteur
professionnel sud-africain a eu la fausse
bonne idée de transporter 200 colonies
de capensis plus au nord, a travers la
zone d’hybridation, jusque dans le terri-

estime que 40 a 60 % des
jeunes reines produites
lors de I’essaimage sont
des filles d’ouvrieres
(finielalutte des
classes!). Ces reines vont
se faire féconder tout
aussi bien que les autres.
Les ouvrieres capensis
ont des ovaires plus déve-
loppés que ceux des ou-
vrieres pondeuses des
autres abeilles melliféres,
et elles possédent sou-
vent une spermathéque
(Goudie et Oldroyd
2014).

Ces caractéristiques

donnent a I’abeille du
Cap un avantage compé-
titif remarquable, et ef-

naturellement.
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Carte de I’Afrique montrant les zones d’habitat de Apis mel-
lifera capensis (en vert), A. m. scutellata (en bleu) et la zone
d’hybridation (en noir) ou les deux sous-especes coexistent
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Cellules royales dans une colonie bourdonneuse.
Ces cellules ne contiennent le plus souvent qu’un roi...
mais la présence d’une reine n’est pas totalement a exclure!

toire de scutellata. Par dérive ou volon-
tairement, des abeilles capensis sont en-
trées dans des ruches scutellata. Elles y
ont pondu, soit, ce n’est pas grave. Mais
I’'une de ces ouvrieres a donné naissance
a un lignage véritablement parasitique :
ces ouvrieres issues de parthénogenese
thélytoque, possédant toutes une géné-
tique trés semblable, émettent des phé-
romones de type royal, et performantes.
Si performantes, que les scutellata les
préferent a leur propre reine ; celle-ci est
négligée, sa ponte s’en ressent, et elle
finit par dépérir. Les capensis de cette li-
gnée se comportent d’ailleurs en tout

comme des quasi-reines: elles ne travail-
lent plus guere, ni a soigner le couvain
ni a butiner, et ne font plus que pondre.
Leurs ceufs sont abondants (a la fin du
processus ils sont parfois douze par cel-
lule!), et les scutellata les soignent de
préférence aux leurs. En conséquence de
tout cela, la colonie perd progressive-
ment ses ouvrieres scutellata, et finit par
mourir puisque les capensis qui restent
ne travaillent pas (Kryger 2001 ; Goudie
et Oldroyd 2014). On estime que plus de
30 000 colonies de scutellata ont été in-
fectées a ce jour®. Pour les apiculteurs
d’Afrique du Sud le probleme est d’une

2 — Source: article sur 'abeille du Cap, sur le site de I'Université de Floride:
http://entnemdept.ufl.edu/creatures/misc/bees/cape_honey_bee.htm, consultation le 18 aoat 2017,
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importance €conomique considérable,
pire que la varroose, et I’on pourrait bien
avoir la une nouvelle plaie apicole d’en-
vergure mondiale si capensis parvenait
a s’exporter plus loin!

Quand nos abeilles
s’y mettent aussi

La parenté de nos abeilles avec celles
du Cap est telle, qu’on ne s’étonnera pas
trop d’apprendre que nos abeilles peu-
vent aussi, méme si ¢’est dans une me-
sure bien moindre, pratiquer la
parthénogenese thélytoque.

Un chercheur états-unien, Macken-
sen, a tent€ en 1943 d’évaluer le nombre
d’ceufs femelles pondus par des reines
vierges. Il a doublement narcosé au CO»,
pour les amener a pondre, un bon nom-
bre de reines appartenant a trois lignées,
deux italiennes et une caucasienne. Cin-
quante de ces reines ont produit assez de
couvain pour faire des comptages. Il res-
sort de ces comptages que si des fe-
melles ont bien été produites, la
proportion de celles-ci n’a jamais dé-
passé le pour-cent, et varie fortement
d’une reine a I’autre. Ces ceufs femelles
peuvent parfaitement étre ¢levés en
reines, et Mackensen 1’a fait pour une
série d’entre eux (Mackensen 1943).

Nos abeilles ont donc bien une capa-
cité latente a remérer leur colonie deve-
nue bourdonneuse, et cette capacité
semble pouvoir étre développée dans
certaines conditions. En Arizona, un
couple d’apiculteurs, les Lusby, en a fait
involontairement le constat. Ils ont dé-
veloppé un programme d’élevage visant
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a sélectionner des abeilles capables, sous
le climat de cet Etat, de produire des
reines et des males toute I’année. A cette
fin, ils ont constitué en fin de saison des
nuclei orphelins dans lesquels ils ont in-
troduit des reines vierges. Dans bon
nombre de ces colonies — et ils s’y atten-
daient —, la reine n’a pas réussi la fécon-
dation et les colonies sont devenues
bourdonneuses. Mais dans une lignée,
baptisée LUS, certaines de ces colonies
bourdonneuses ont réussi a produire,
outre du couvain d’ouvriéres, de nou-
velles reines. Une étude (DeGrandi-
Hoffman et al., 1991) a alors été
conduite pour évaluer scientifiquement
la proportion de ces colonies pratiquant
la parthénogenese thélytoque, en les
comparant avec d’autres colonies de
controle. Des nuclei orphelins ont donc
¢té constitués, mais sans introduction de
reine cette fois. Sur les 9 colonies de
contrdle, aucune n’a réussi un élevage
royal ; mais sur les 18 colonies de la li-
gnée LUS, 9 reines ont été élevées avec
succes. Lune d’entre elles a pu se faire
féconder, et a développé par la suite un
couvain tout a fait normal.

Un avantage sélectif?

On peut légitimement se demander
pourquoi nos abeilles ne pratiquent pas
plus souvent ce type de parthénogeneése.
En effet, elles restent tout a fait dépen-
dantes de la bonne issue de leur élevage
royal, et des vols de fécondation de
I’unique reine vierge restée a leur téte
apres celui-ci. Selon DeGrandi-Hoffman
et collegues, la raison en est peut-étre
dans les pratiques apicoles qui visent a
supprimer les bourdonneuses dés que
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possible, soit en les secouant, soit en les
remerant.

[l faut toutefois savoir que la parthé-
nogenese thélytoque n’a pas que des
avantages. Il est clair qu’elle accroit le
succes reproductif de I’espece, que ce
soit en permettant de « rattrapages »
comme dans le cas de notre abeille, ou
en épargnant‘le cout énergétique que re-
présentent I’élevage de males et la copu-
lation, comme dans le cas des pucerons.
Toutefois elle n’est pas sans danger. La
fonction biologique de la reproduction
sexuée est de favoriser le mélange de gé-
nétiques d’origines différentes, ce qui
dynamise 1’€volution de I’espece et sa
capacit¢ d’adaptation au milieu. La par-
thénogenese thélytoque n’a pas cet avan-
tage; lorsqu’elle prend le pas sur la
reproduction sexuée « normale » au point
d’évincer celle-ci, ce qui est le cas de
I’abeille parasite du Cap, mais aussi, on
I’a vu, de certains poissons, amphibiens
et reptiles, la capacité adaptative de 1’es-
pece se trouve réduite, et celle-ci peut
s’enfermer dans un cul-de-sac évolutif.

Revenant plus précisément a notre
abeille — et ceci est une réflexion person-
nelle — Apis mellifera trouve peut-étre
aussi avantage a ce qu’un certain nombre
de ses colonies deviennent bourdon-
neuses. Les colonies bourdonneuses ne
tuent pas leurs males en fin de saison, et
ces males sont tout a fait aptes a se re-
produire; ils peuvent donc assurer un
avenir a une colonie qui, pour une raison
ou une autre, aurait entrepris un ¢levage
tardif. Par ailleurs, les bourdonneuses fi-
nissent pillées, et on peut imaginer que
dans la nature ce miel était parfois bien-
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venu pour les voisines... Il en va de
méme, d’ailleurs, en apiculture, et les
bourdonneuses de fin de saison, pourvu
que leur nombre reste restreint, peuvent
aussi constituer une opportunité, que ce
soit pour féconder des reines nées tardi-
vement, ou pour répartir des ressources
en miel et pollen avant I’hivernage. Mais
ne nous faisons pas d’illusions! Si les
bourdonneuses construisent volontiers
des cellules royales, celles-ci ne renfer-
ment, dans I"'immense majorité, qu’un...
roi (déja condamné) et non la jeune reine
que nous aimerions y voir!

La thélytoquie,
une explication?

Plusieurs explications circulent a
propos de ces « bourdonneuses qui redé-
marrent ». Selon certains, la reine ne
pondrait que des ceufs fécondés, et les
ouvrieres nettoieraient les ceufs pondus
dans les cellules de males. On n’apergoit
pas quels sont les faits qui ont pu jeter
les bases d’une telle hypothese. La litté-
rature non seulement n’appuie pas celle-
ci, mais n’en évoque méme jamais la
possibilité. Elle semble méme I’exclure :
dans une recherche déja ancienne, un
chercheur américain a examiné plus de
700 ceufs d’abeille, dont une partie frai-
chement pondue, pour examiner la mo-
dification du micropyle (I’ensemble de
petits trous par ou pénetre le spermato-
zoide) dans les heures suivant la ponte ;
il n’a jamais rencontré aucune trace de
sperme sur un ceuf pondu, et pense que
la pénétration du sperme est compléte
des avant la ponte (Williams 1986). En
outre Sasaki et Obara (2002) ont fé-
cond¢ artificiellement des ceufs dans les
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Source: Williams 1986 ( ARS-USDA Baton Rouge)

Micropyle d’un ceuf d’abeille.

30 secondes apres activation, or une
reine met en moyenne de 10 a 28 se-
condes a positionner un ceuf fertilisé
(ibid.); les ouvrieres n’auraient donc pas
le temps de nettoyer I’ceuf avant que le
sperme |’ait pénétré — sans compter que
méme avec des yeux et des antennes
d’abeilles, nettoyer un ceuf de maniere a
n’y laisser aucun spermatozoide reléve-
rait de la prouesse, d’autant plus que la
structure du micropyle est complexe.

Les abeilles déplacent-elles leurs
ceufs ? Voila bien une question que tout
le monde se pose, Outre-Atlantique
comme ici®. Qu’elles soient capables de
les transporter est plus que vraisembla-
ble; la question est de savoir si elles sont

capables de le « recoller » dans la cel-
lule, et surtout, si le transport des ceufs
fait bien partie de leur arsenal compor-
temental. Si vous connaissez un cher-
cheur en biologie intéressé par un sujet
« abeille », soumettez-le lui donc... je
n’ai jamais trouve réponse a cette ques-
tion. Une remarque toutefois: les
abeilles construisent toujours des cel-
lules royales completes lorsque la reine
est dans la ruche (essaimage ou superse-
dure) et peut aller y déposer I’ceuf’; pour-
quoi alors, lorsqu’elles élevent en
sauveté, construisent-elles les cellules
royales encastrées dans le rayon si ce
n’est parce qu’elles ne sont pas capables
de déplacer les ceufs?

3 — Voir le site Honey Bee Suite: https://honeybeesuite.com/do-honey-bees-move-eggs-from-cell-to-cell/.
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En tout état de cause, la parthénoge-
nese thélytoque est la seule explication
aux phénomeénes de pontes femelles
inattendues, qui soit accréditée par la re-
cherche scientifique. Mais la science ne
connait pas tout... et les apiculteurs ont
une pratique large qui leur offre parfois
des informations que les scientifiques ne
possedent pas. Le débat reste donc ou-
vert, et prétéra certainement a d’autres
réflexions!
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