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Le systeme de caste

et la complexité de ’organisation sociale
d’une abeille sauvage de nos régions,
I’Halicte de la scabieuse (Halictus scabiosae)

par Isabelle AVISSE

'\ a coopération entre les indivi-
| +_dus atteint des formes ex-

trémes chez les insectes
eusociaux (abeilles, guépes, fourmis,

frelons), ou certains individus abandon-
nent définitivement 1’option reproduc-
trice afin d’aider d’autres individus a
¢lever leur progéniture. La plupart des

Halicte de la scabieuse femelle s’envolant d’un soleil (Helianthus sp.) au mois d’octobre. A
cette saison, les femelles, de plus grande taille et disposant de davantage de réserves adi-
peuses que les femelles de premiére génération, sont de futures fondatrices de colonies.
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Halicte de la scabieuse méle butinant du nectar sur une fleur de centaurée (Centaurea sp.).
Les miles se reconnaissent a leur abdomen fin et allongé, a leurs pattes jaunes, a leurs an-
tennes noires et recourbées, semblables a de petites cornes de chamois.

especes d’abeilles sauvages sont soli-
taires: chaque femelle s’accouple et
construit son propre nid, dans lequel elle
stocke le pollen et le nectar nécessaires
au bon développement de sa progéni-
ture. En revanche, certaines espéces
d’abeilles telles celles du genre Apis, les
abeilles sans dard (tribu des Meliponini)
ou les bourdons (genre Bombus) forment
des communautés eusociales bien coor-
données dans lesquelles seules certaines
femelles — les reines — ont le monopole
de la ponte.

Lune des caractéristiques de I’euso-
cialité est la division du travail entre les
générations. Dans ce type d’organisation
sociale, certaines femelles deviennent
des ouvrieres fonctionnellement stériles.
Pour les scientifiques (voir la bibliogra-
phie en fin d’article) s’intéressant a
I’origine de I’eusocialité (mécanismes et
causes), les colonies d’abeilles halictides
primitivement eusociales' sont d’autant
plus passionnantes a étudier que les ou-
vrieéres — qui aident leurs méres a élever
une seconde génération d’abeilles — ont
conservé ’aptitude ancestrale a s’accou-

1 — Famille des Halictidés, 314 espéces en Europe. Les abeilles sauvages de cette famille sont particuliérement in-
téressantes pour étudier Pévolution de la socialité chez les insectes, car elles offrent toute la gamme des com-
portements possibles, du strictement solitaire a ’eusocial permanent.
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pler, a pondre des ceufs et a élever seules
leur progéniture. Chez ces especes, on
observe un faible degré de différencia-
tion morphologique entre les reines et
les ouvrieres, et un haut degré de flexi-
bilité comportementale chez ces deux
castes: divers types d’organisation so-
ciale découlent du fait que les femelles
ont de multiples options de reproduc-
tion. Or, les diverses stratégies reproduc-
tives des femelles s’associent
généralement a une différence de taille
corporelle. Les fondatrices sont la plu-
part du temps des femelles de grande

taille; grace a leurs importantes réserves
énergétiques, elles peuvent survivre a
I’hiver, établir des nids au printemps et
se reproduire. En revanche, les ouvriéres
sont le plus souvent des filles de moin-
dre taille corporelle. Par exemple, chez
huit especes d’Halictidés sociaux, plus
la divergence de taille entre fondatrices
et auxiliaires est importante, plus les
auxiliaires sont nombreuses a n’avoir
pas d’ovaires développés. La taille du
corps des insectes adultes dépend no-
tamment de la diéte larvaire, depuis
longtemps connue pour jouer un impor-

Halicte de la scabieuse femelle collectant du nectar sur une fleur de centaurée au mois de
juin. Le plus souvent, les filles de la premiére génération aident leur mére a élever une se-
conde couvée de males et de femelles reproductrices.
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tant role dans la différenciation des
castes et la socialité chez les abeilles en
général.

Le contrdle maternel de la taille du
corps de la progéniture s’effectue chez
les especes d’abeilles qui, tels les Halic-

i
-

tidés sociaux, approvisionnement leur
descendance massivement en une seule
fois (mass-provisioning)? : en pondant
un seul ceuf sur une masse de pollen et
de nectar déposée dans une cellule lar-
vaire qu’elle scellera, la reine met a dis-
position de la future larve la nourriture

Entrée d’un nid d’halicte de la scabieuse aménagé dans le sol. Dans le puits d’ombre de
Porifice d’entrée de cette « taupinée », selon le mot de J.-H. Fabre, une gardienne, ici méme
invisible. « Nul ne pénétre [dans le terrier de I’halicte] sans le consentement de la
concierge », écrit le célebre entomologiste. « Immobiles, la téte a fleur de terre, [les senti-
nelles] font barricade contre I’envahisseur. Si je les regarde de trop prés, elles reculent un
peu et attendent dans I’ombre le départ de l'indiscret. » (Réf. de la citation p. 11.)

2 - La plupart des femelles d’abeilles solitaires approvisionnent leur progéniture massivement en une seule fois:
dans chaque chambre larvaire scellée par leurs soins, se trouve un ceuf et toute la nourriture (pollen + nectar)
nécessaire au développement de la larve en nymphe puis en insecte adulte (imago). Certaines abeilles dites pri-
mitivement eusociales de la famille des Halictidés ainsi que toutes les abeilles sans dard (plus de 500 espéces
de Mélipones et Trigones hautement eusociales) pratiquent également le mass-provisioning. En revanche, d’au-
tres espeéces d’abeilles eusociales telles les huit espéces d’abeilles melliferes du genre Apis et les Bourdons ne
nourrissent leur progéniture que progressivement (progressive provisioning) : 3 mesure que la larve se développe,
elle est nourrie directement et continuellement par des ouvrieres dédiées.
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Une halicte de la scabieuse femelle s’appréte a pénétrer dans son terrier foré dans une
terre aérée. Tous les printemps, raconte J.-H. Fabre, I’halicte zébre prend possession du
sol battu de ses allées, « jamais isolé, mais par équipes dont la population, trés variable,
atteint parfois la centaine. Ainsi se fondent, bien délimitées et distantes I’une de ’autre,
des sortes de bourgades ou la communauté de ’emplacement n’entraine en rien la com-
munauté de ’ouvrage. Chacun a son domicile, manoir inviolable ol nul autre que le pro-
priétaire n’a le droit de pénétrer. » (Souvenirs entomologiques, Série VIII, Chap. 7, « Les

Halictes — Un parasite »).

dont elle aura besoin jusqu’a son déve-
loppement a I’age adulte. Or, chez toutes
les espéces annuelles d’abeilles halic-
tides eusociales étudiées a ce jour, les
provisions polliniques destinées aux
larves des femelles reproductrices sont
quantitativement plus importantes que
celles destinées aux larves d’ouvrieres.
Chez diverses especes d’abeilles, la
quantité et la qualité des aliments ingé-
rés par les larves affectent la taille du
corps de I’insecte adulte, ainsi que le
sexe de I’ceuf pondu.
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Parmi les Halictidés primitivement
eusociaux évoluant en France et en Eu-
rope, citons 1’halicte de la scabieuse
(Halictus scabiosae Rossi, 1790), une
belle abeille sauvage socialement poly-
morphe dont I’aire de répartition s’étend
semble-t-il vers le nord. Terricole, elle
niche en colonies plus ou moins impor-
tantes dans les sols souples et dénudés
ainsi que dans les talus secs, de préfé-
rence exposés au sud et couverts d’une
végétation clairsemée. Les nids, en agré-
gation ou en « bourgade », se forment
dans des sols légers, parfois sur les faces



ol

Halicte de la scabieuse femelle sur une fleur de souci des jardins (Calendula officinalis).
Outre les chardons, centaurées, scabieuses, les abeilles de cette espéce apprécient particu-
licrement les Astéracées a fleurs jaunes ou orange. Le bas latin solsequier, « qui suit le so-
leil », est a I’origine du terme souci : ses inflorescences se déploient au rythme de I’ascension

de P’astre du jour.

verticales et tendres de falaises ro-
cheuses. Dans les biotopes propices a
I’écologie de cette abeille, on observe
parfois plus de 1000 nids par saison de
reproduction sur une superficie d’envi-
ron 30 x 10 metres. Assez commune
dans les milieux anthropisés — notam-
ment les jardins —, elle visite nombre de
fleurs, sa préférence allant aux Astéra-
cées, et plus particuliérement aux cen-
taurées et chardons (dite « de la
scabieuse », cette halicte tire son nom de
la centaurée scabieuse ou scabieuse, une
Astéracée carduée qu’elle affectionne
particuliérement).

Chez les especes primitivement eu-
sociales vivant dans des zones tempérées
telle Halictus scabiosae, les fondatrices
— femelles fécondées qui ont hiverné —
établissent, au printemps, des nids seules
ou en petits groupes, ou elles élévent
deux couvées par an, bien séparées dans
le temps. Elles élevent une premiere
couvée (B1) — ou les femelles sont plus
nombreuses — en approvisionnant mas-
sivement en une seule fois chaque future
larve avec pollen et nectar. Cette progé-
niture émerge des nids en juin et juillet.
Les filles de la premiére génération ai-
dent généralement leur mere a élever
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une seconde couvée de males et de fe-
melles reproductrices. Devenues ou-
vrieres, les femelles Bl ne se
reproduisent pas et restent dans le nid
natal. Ayant conservé la capacité de
s’accoupler et de pondre des ceufs, elles
peuvent toutefois se reproduire dans le
nid maternel ou dans des nids voisins
(phénomene dit « de dérive »). Elles
peuvent également entrer précocement
en diapause et devenir des fondatrices de
nid au printemps suivant. Les femelles
et les males B2 émergent du nid en aott
et septembre, les femelles continuant

probablement a accumuler des réserves
de graisse en vue de I’hivernage. Aprés
I’accouplement, elles entrent en dia-
pause pour hiverner et devenir des fon-
datrices de nids au printemps suivant.

Chez H. scabiosae, halictidée terri-
cole dont I’organisation sociale et la pa-
renté entre les nids varient, les
différences — en termes d’aliments four-
nis aux immatures, de taille corporelle,
poids et teneur en graisse — entre les fe-
melles des premiere et seconde couvées
attestent un dimorphisme: se dévelop-

Halicte de la scabieuse femelle sur une fleur d’Helianthus 3 I’automne. A cette saison, les
femelles, futures fondatrices, se préparent a I’hivernage en faisant des réserves de graisse.
Les bandes ocracées, semblables a des anneaux, présentes sur leurs tergites (segments) ab-
dominaux sont caractéristiques. Les bords des tergites 2 a 4 des femelles comprennent une
bande feutrée, chamoisée, antérieure et postérieure.
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pant sur de moindres provisions en pol-
len que les femelles de seconde généra-
tion et les fondatrices (B2), les femelles
de premiere génération (B1) sont nette-
ment plus petites, plus légeres et leurs
réserves lipidiques, inférieures. Lors de
mesures, la différence de taille entre les
femelles B1 et B2 s’est ¢levée a 6 %
(largeur de la téte), 24 % (poids sec) et
105 % (poids de la graisse). Ce dimor-
phisme de taille entre les femelles des
premicre et seconde générations signale
que la mere a durant leur développement
pré-imaginal® orienté ses premicres filles
vers les fonctions d’ouvriéres: elle a fa-
vorisé un comportement d’aide chez ces
derniéres en restreignant leurs provi-
sions alimentaires. (Lors de mesures, les
ressources en pollen et nectar fournies
au couvain B2 se sont avérées bien plus
volumineuses que celles fournies a la
progéniture B1, la différence, en poids
sec, s’¢levant a 45 %.) Une grande taille
corporelle et d’importantes réserves
énergétiques (= teneur élevée en ma-
tieres grasses) sont nécessaires aux fon-
datrices pour survivre a [’hiver et
nidifier au printemps de fagon auto-
nome. En limitant les ressources nutri-
tionnelles allouées a ses premicres filles,
la reine les oblige a devenir de petites et
maigres femelles inaptes a se reproduire
seules et a fonder des colonies indépen-
dantes; elle les contraint de la sorte a
embrasser les fonctions d’auxiliaires. En
outre, au sein d’interactions de domi-
nance et d’agression, les femelles de pe-
tite taille sont plus faciles a manipuler et
a maintenir dans un role subalterne.

Comme fréquemment observé chez
les insectes, les males sont plus petits
que les femelles. Leur tres faible teneur
en graisse globale est comparable a celle
des femelles B1, ce qui conforte 1’idée
que les réserves de graisse sont destinées
a I’hivernage et a la formation de colo-
nies. Contrairement aux femelles, les
males des premiere et seconde couvées
ne différent aucunement par la taille; ce
qui soutient la these voulant que les va-
riations de taille entre les femelles B1 et
B2 sont dues a la manipulation parentale
plutét qu’a des variations environne-
mentales. Car les variations de la taille
des abeilles en général peuvent aussi re-
fléter des changements dans la disponi-
bilit¢é des ressources alimentaires,
disponibilité influencée par la végéta-
tion, les conditions météorologiques, la
photopériode, le nombre d’individus bu-
tinant dans la colonie, les risques de pa-
rasitisme et de prédation, les
modifications des paysages liées aux ac-
tivités anthropiques. D une année a I’au-
tre, les variations climatiques peuvent
avoir un impact sur la taille corporelle
des femelles B2, beaucoup moins sur
celle des femelles B1, ce qui concorde
avec la theése voulant que les meres
contrdlent et limitent les provisions des-
tinées a leur premiere progéniture.

Un autre aspect intéressant d’H. sca-
biosae est que la reine dérive fréquem-
ment dans un autre nid que son nid natal,
ce qui appelle son renouvellement au
sein de ce dernier. Ainsi n’est-il pas rare
que des femelles de la premiére couvée
remplacent des fondatrices dans des nids

3 - Imago: forme définitive de I'insecte adulte sexué, a la fin de ses métamorphoses.
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Halicte de la scabieuse méle butinant une centaurée a la fin de 1’été. « Dés septembre, se
montre la seconde génération, comprenant a la fois des males et des femelles. Je trouve les
deux sexes en liesse sur les fleurs, les composées principalement, centaurées et chardons.
On ne récolte pas maintenant: on se restaure, on se gaudit, on se lutine. C’est le moment
des noces. Encore une paire de semaines, et les méles vont disparaitre, désormais inutiles. »
(J.-H. Fabre, réf. de la citation, p. 11.).

orphelins. Dans I’ensemble, les pre-
mieres femelles sont suffisamment
grosses pour devenir des reines de rem-
placement dans des colonies existantes,
mais manquent des réserves énergé-
tiques nécessaires a 1’hivernage et a la
fondation de colonies indépendantes.
Une faible relation de parenté entre les
reines, les femelles B1 et B2 s’observe
dans les nids ou les fondatrices ont été
remplacées par leurs premicres filles.

LSA n° 283« 1-2/2018

Dans les nids ou ont dérivé des
reines de nids étrangers, une faible rela-
tion de parenté entre les reines, les fe-
melles B1 et B2 s’observe également.
Que les auxiliaires B1 élévent souvent
des couvées non apparentées pourrait li-
miter le phénomeéne de manipulation de
la taille des femelles B1 par les fonda-
trices et permettre la sélection de fe-
melles B1 de grande taille, lesquelles ont
une plus grande probabilité de devenir
des reines de remplacement ou de fonder
de nouveaux nids.



En résumé, des taux élevés de renou-
vellement des reines et une forte inci-
dence de la dérive de ces dernieres dans
d’autres nids que ceux ou elles virent le
jour conduisent a une faible parenté
entre les reines, les femelles B1 et B2
dans une partie des nids, raison pour la-
quelle ces colonies sont qualifiées de
semi-sociales plutdt que d’eusociales.
Or, si la parenté dans la colonie faiblit,
les femelles B1 sont moins sujettes a
manipulation parentale (a restrictions
alimentaires) et ainsi se reproduisent
plus aisément.

La diversité des systémes sociaux et
le comportement associé de dispersion
ou de dérive des femelles reproductrices
d’H. scabiosae intéressent les cher-
cheurs travaillant sur I’évolution de la
socialité chez les insectes. Les multiples
stratégies de reproduction des femelles
géneérent une grande diversité dans la
structure sociale des nids de cette es-
péce. Ainsi, ’analyse détaillée de
60 nids d’halicte de la scabieuse a révélé
que 55 % d’entre eux renfermaient la
progéniture d’une seule femelle, tandis
que les autres attestaient de structures
sociales plus complexes. Dans trois de
ces derniers nids, de multiples reines se
reproduisaient; aussi s’y recenserent
nombre d’individus non apparentés. La
dérive des reines est chez cette espéce un
phénomene trés ordinaire, puisque 16 %
des 122 nids échantillonnés au total et
44 % des nids a structure sociale com-
plexe ont contenu des femelles dont les
génotypes montraient qu’elles étaient
pleines-sceurs de femelles échantillon-
nées au sein d’autres nids de la popula-
tion. Les « dériveuses » provenaient de
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nids dont la productivité était supérieure
a la moyenne et n’étaient pas apparen-
tées a leurs compagnes des nouveaux
nids : ce phénomene de dispersion pour-
rait étre une stratégie adaptative permet-
tant d’éviter la compétition entre
femelles apparentées pour des res-
sources locales tels les males.

Dans la famille des Halictidés, d’au-
tres especes d’abeilles sont faiblement
eusociales et socialement polymorphes
— parce que les femelles y ont des stra-
tégies reproductives flexibles: citons
Halictus sexcinctus, H. ligatus, H. poeyi,
H. rubicundus... Chez ces especes, la
spécialisation comportementale des fe-
melles des premicre et seconde généra-
tions est corrélée a des différences
perceptibles entre elles au niveau de la
taille du corps, des réserves énergétiques
et des provisions polliniques regues au
stade larvaire. Autrement dit, chez les
especes d’abeilles dont les systémes so-
ciaux sont complexes, ou les femelles de
la premiére génération disposent de mul-
tiples options (reproductrices ou pas), ou
existe un dimorphisme entre les femelles
des premiere et seconde couvées,
d’étroites relations se tissent entre les
ressources alimentaires sur lesquelles les
larves se développent, la taille corporelle
des insectes adultes et leur comporte-
ment social. Une faible variabilité de
taille s’observe chez les femelles de la
premicre couvée parce que les reines li-
mitent de manicre uniforme les provi-
sions qu’elles leur allouent afin
d’uniformément élever de petites fe-
melles au comportement d’ouvrieres. En
revanche, des variations dans la quantité
de couvain a nourrir ou dans les res-
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sources alimentaires disponibles peuvent
entrainer une grande variabilité de taille
chez les femelles de la seconde généra-
tion (la survie et la fécondité des fe-
melles  reproductrices augmentent
graduellement avec leur taille corporelle
et leurs réserves lipidiques).

Pour clore ce chapitre consacré a une
abeille sauvage que nombre d’entre nous
ont la chance d’observer du printemps a
I’automne dans leur pré ou jardin, pre-
nons un peu de hauteur via la prose poé-
tique de Jean-Henri Fabre, célebre
naturaliste des x1X-xx¢ siécles qui, dans
ses Souvenirs entomologiques, décrit
non sans ravissement 1’activité, aussi fé-
brile que policée, qu’il a tout loisir d’ob-
server a I’entrée d’un des nids formant
bourgade de notre halicte — sous sa
plume d’homme de son époque ornée du
nom d’« Halicte zeébre » (Halictus ze-
brus Walckenaer, 1817), en raison de ses
« belles ceintures de zebre, alternant le
brun et le roux »: « C’est spectacle de
vif intérét que celui des entrées et des
sorties au fort du travail. Une récolteuse
arrive des champs, les plumeaux des
pattes poudrés de pollen. Si la porte est
libre, brusquement I’abeille plonge sous
terre. Un arrét sur le seuil serait du
temps perdu, et la besogne presse. Par-
fois plusieurs surviennent a peu d’inter-
valle. Le passage est trop étroit pour
deux, surtout quand il faut éviter des fro-
lements intempestifs qui feraient choir la
charge farineuse. La plus rapprochée de
lorifice entre vite. Les autres, rangées
sur le seuil dans [’ordre de leur arrivée
et respectueuses des droits d’autrui, at-
tendent leur tour. Aussitot la premiere
disparue, la seconde la suit, prestement
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suivie elle-méme de la troisieme, et puis
des autres, une a une. » (Série VIII,
Chap. 8, « Les Halictes - La
concierge »).

Bibliographie

Brand N., Chapuisat M., “Born to be bee, fed to
be worker ? The caste system of a primitively eusocial
insect”, Frontiers in Zoology, 2012, 9:35. https://do
1.0rg/10.1186/1742-9994-9-35.

Chapuisat M., “Evolution: Plastic Sociality in a
Sweat Bee”, Current Biology, 20, 2010. www.science
direct.com/science/article/pii/S0960982210012972.

J.-H. Fabre, Souvenirs entomologiques, « Etho-
logie des Halictes: sommaire ». www.e-fabre.com/e-
texts/halictes.htm.

Ulrich Y., Perrin N., Chapuisat M., “Flexible so-
cial organization and high incidence of drifting in the
sweat bee, Halictus scabiosae”, Molecular Ecology,
2009. http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/.13
65-294X.2009.04154.x/full.

11



