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Résumé:  

 La taille a une influence majeure sur la valeur sélective d'une espèce. Une 

augmentation de celle-ci est généralement favorable car elle augmente différents traits tels 

que la fécondité, la survie, le succès reproductif, les soins parentaux,... En revanche, 

l'augmentation de taille peut être limitée par le besoin en énergie via la nourriture et 

l'oxygène. Avec l'activité anthropogénique grandissante, de nombreuses variables comme la 

température, la structuration du paysage ou la diète ont été fortement modifiées. Ces variables 

peuvent avoir de nombreux impacts sur les bourdons tels qu'un déplacement de leur aire de 

distribution, un déclin de leurs populations, un décalage phénologique ou encore une 

modification des traits morphologiques avec notamment la taille. 

 Les bourdons sont des pollinisateurs majeurs au sein des écosystèmes terrestres, 

notamment des régions tempérées et froides de l'hémisphère nord. Cependant, leur taille peut 

être influencée par la variation de ces différents facteurs. Cette variation de taille peut avoir de 

nombreux effets sur leur mode de vie, notamment en modifiant la distance de butinage, la 

quantité de nourriture transportée ou encore les interactions fleur-pollinisateur. 

 Suite à aux changements globaux, nous avons étudié comment la taille pouvait être 

modifiée en conditions contrôlées et naturelles. Tout d’abord, nous avons testé l'influence de 

la température (21, 24 et 27°C) sur la taille en conditions contrôlées afin d’évaluer la validité 

de la règle de la taille-température (temperature-size rule) chez les bourdons. Ensuite, nous 

avons étudié comment la taille des ouvrières et des mâles de bourdons (B. hortorum, B. 

lapidarius, B. pascuorum et B. pratorum) variait au cours du dernier siècle.  

 Nos résultats montrent qu’en conditions contrôlées, la taille des ouvrières diminue 

lorsque la température augmente et inversement. En conditions naturelles, la taille des 

ouvrières a significativement augmenté pour deux des espèces étudiées (B. hortorum et B. 

pascuorum). En revanche, la taille des mâles n’a pas été significativement modifiée. 

 En conditions contrôlées, nous avons donc pu confirmer la « temperature-size rule » 

chez les bourdons. En conditions naturelles, l’augmentation de la taille chez les ouvrières de 

certaines espèces pourrait être due à la perte et la fragmentation de l’habitat. Celle-ci 

augmente les distances à parcourir entre les différentes zones d'habitat. Or les ouvrières 

doivent voyager entre ces différentes zones d'habitat pour butiner. Cela aurait pu entrainer une 

pression sélective en faveur des plus grandes ouvrières. Ces résultats sont d’ailleurs confirmés 

dans d’autres études, où la taille des reines a augmenté au cours du dernier siècle. Par contre, 

les mâles n'ayant pas besoin de voyager entre les différentes zones d'habitat ne semblent pas 

subir de pression sélective au niveau de leur taille. 

Mots clefs:  

Bourdons - distance intertégulée - variation de la taille - perte d'habitat - règle de la taille-

température 
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Chapitre I: introduction 

1. La taille et sa variabilité 

 Chez les êtres vivants, la taille corporelle à l'état adulte est particulièrement variable au 

niveau interspécifique (Bonner, 1988). Elle varie des plus petits avec les bactéries et les 

archées en passant par les insectes et va jusqu'aux plus grands avec les baleines pour les 

animaux et les séquoias pour les végétaux. Bien qu’il y ait une variation claire de la taille au 

niveau interspécifique, elle existe, dans une moindre mesure, au niveau intraspécifique. Peters 

(1983) a montré que la taille dépend fortement des caractéristiques physiologiques et 

écologiques de l'espèce. Par exemple, cette variation intraspécifique peut être influencée par 

plusieurs facteurs tels que la température, la diète, la saisonnalité, la compétition (Chown & 

Gaston, 2010) et le paysage (Lomolino and Perault, 2007). Tous ces facteurs peuvent avoir 

une origine naturelle (Chown & Gaston, 2010) ou anthropique (Lomolino and Perault, 2007) 

et varier au cours du temps. Cependant, la variation de ces différents facteurs peut influencer 

de différentes manières les animaux. En réponse à ces variations, différentes stratégies sont 

possibles pour éviter l’extinction. Les animaux peuvent migrer s'ils ne sont pas bloqués par 

une barrière géographique (Rasmont et al., 2015) et leur phénologie peut être modifiée (Pyke 

et al., 2016). La variation de ces différents facteurs peut également mener à des modifications 

morphologiques à la suite d’une sélection génétique ou une plasticité phénotypique (Gienapp 

et al., 2008). Néanmoins, la réponse de la taille face aux variations de ces différents facteurs 

peut être extrêmement dépendante de l’espèce (Lomolino and Perault, 2007). En effet, 

dépendamment de leurs traits écologiques, la taille de certaines espèces sera plus sensible à 

des modifications de température tandis que pour d’autres, les ressources alimentaires seront 

l’élément déterminant (e.g. McNab, 2010).  

1.1. La température 

 Parmi les nombreuses études à propos de l’impact de différents facteurs sur la taille, la 

majorité s’est focalisée sur l’impact de la température. Il en ressort différentes règles telles 

que la règle de Bergmann (1847) et la règle de la taille-température (Temperature-size rule, 

Atkinson, 1994). Toutefois, il n'y a pas de modèle généralisé simple car la température est un 

facteur qui peut influencer d'autres paramètres comme la disponibilité en oxygène (Angilletta 

& Dunham, 2003). Il faut donc prendre en compte la température ainsi que les facteurs que 

celle-ci influence et non pas la température seule (Atkinson and Sibly, 1997). 
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 Historiquement, la règle de Bergmann avait été formulée pour les vertébrés 

endothermes au niveau interspécifique (James, 1970; Shelomi, 2012). Il avait été remarqué 

par exemple pour les cervidés (Ashton et al., 2000), que plus la latitude augmente (et donc 

que la température diminue), plus la taille augmente (et donc le ratio surface/volume 

diminue). En effet, plus le ratio surface/volume diminue, moins la déperdition de chaleur est 

importante, ce qui constitue un avantage sélectif en milieu plus froid (Bergmann, 1847; Mayr, 

1956). Cette règle a notamment été confirmée par une analyse phylogénétique comparative 

pour les mammifères (Ashton et al., 2000). Ensuite, cette règle a été confirmée au niveau 

populationnel (e.g. Dryobates pubescens (Figure 1) (James, 1970)) et testée pour les 

invertébrés (Millien et al., 2006; O'Gorman et al., 2012). Des études plus récentes ont proposé 

des mécanismes adaptatifs et non-adaptatifs pour essayer d'expliquer la règle de Bergmann 

(Atkinson, 1994; Angilletta & Dunham, 2003). On  parle désormais de règle de Bergmann 

sensu stricto si la taille augmente avec la latitude et qu’on estime que le mécanisme de 

variation de la taille est lié à la température et de règle de Bergmann sensu lato si la taille 

augmente avec la latitude, quelle que soit l’explication mécanistique (Shelomi, 2012; 

Teplitsky & Millien, 2014). La règle de Bergmann peut également s'appliquer le long d’un 

gradient altitudinal (Chown & Gaston, 2010) puisque la température varie aussi en fonction 

de l'altitude.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 1: Isophènes de la longueur des ailes du Pic mineur (intervalle de contour, 1 mm). Source: photo: 

https://tristatebird.org; carte: James, 1970. 
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 La règle de Bergmann s'applique donc, dans la plupart des cas, aux vertébrés 

endothermes (James, 1970). Cependant chez les arthropodes, c'est plus complexe car une 

majorité est ectotherme bien que certains soient partiellement endothermes. La règle de 

Bergmann a pu être observée chez certaines fourmis (Cushman et al., 1993), chez les 

papillons européens (Nylin & Svärd, 1991) et chez les drosophiles (Azevedo et al., 1998). 

Mais une question se pose encore, cette variation de taille fait-elle suite à une sélection 

génétique ou est-ce simplement de la plasticité phénotypique (Gienapp et al., 2008)? 

 Suite au réchauffement climatique, la règle de Bergmann a été transposée au niveau 

temporel. En effet, celle-ci est historiquement basée sur une variation de la température. 

Comme la température moyenne de la planète a déjà augmenté de 0,85°C lors du dernier 

siècle et que l'on prévoit une augmentation de température entre 0,3 et 4,8°C (IPCC, 2013), il 

est possible que la taille de certains animaux diminue suite à l'augmentation de température. 

Cette relation a déjà été mise en évidence dans certaines études (e.g. Blois et al., 2008; Yom-

Tov et al., 2010). 

 La règle de la taille-température décrit la plasticité de la taille corporelle à l'état adulte 

en fonction de la température à laquelle s'est développé le juvénile. Cette variation de la taille 

est donc due à la plasticité phénotypique. Plus la température de développement est élevée, 

plus la taille à l'état adulte est petite (Figure 2) (Angilletta & Dunham, 2003; Kingsolver & 

Huey, 2008). Mais la variation de la taille n'est pas forcément linéaire comme cela a pu être 

mis en évidence pour différentes espèces de drosophiles (David et al., 1994; 2006). 

Cependant, lorsqu’on diminue la température, la taille augmente jusqu'à un maximum puis 

diminue car la température trop faible serait stressante (Kingsolver & Huey, 2008). Différents 

mécanismes ont été proposés pour expliquer la règle de la taille-température tels que le taux 

métabolique (Gillooly et al., 2001), l'influence thermique sur le taux de croissance et la taille 

des cellules (Kingsolver & Huey, 2008), mais aucun mécanisme principal n’a encore été 

communément accepté. Le voltinisme influence aussi la tendance que suivra une espèce. En 

effet, les espèces multivoltines (i.e. avec plusieurs générations par an) ainsi que les espèces à 

la durée de croissance plus longue (i.e. plusieurs années) seront moins affectées par la 

température (Blanckenhorn & Demont, 2004). Cela peut être la conséquence d'autres facteurs 

qui influencent plus la taille du corps comme le temps de croissance (i.e. quand le voltinisme 

augmente, le temps de croissance diminue) ou la quantité de nourriture, ce qui sera expliqué 

dans la partie suivante (Zeuss et al., 2017). 
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Figure 2: taille à l'état adulte en fonction de la température d'élevage de Drosophila melanogaster. Source: 

www3.beacon-center.org. 

1.2. La diète 

 La changement de diète peut mener à deux problèmes principaux: la modification de la 

quantité et/ou de la qualité de la nourriture disponible.  

 Les besoins énergétiques et métaboliques dépendent de la taille (Zeuthen, 1953; 

McNab, 1980). Quand la taille augmente, les besoins augmentent et donc la quantité de 

nourriture nécessaire pour répondre à ces besoins augmente également (Robinson and 

Redford, 1986). La taille et la quantité de nourriture disponible sont donc corrélées : plus la 

quantité de ressources disponibles est importante, plus les animaux auront la possibilité 

d’atteindre des tailles supérieures. Il existe une règle qui lie le facteur température et le facteur 

quantité de nourriture: la règle des ressources (McNab, 2010). Hormis dans certains milieux 

comme les déserts et la savane, quand la température augmente, la quantité de nourriture 

disponible augmente, ainsi certaines espèces peuvent atteindre des tailles supérieures. C'est le 

cas de Stator limbatus (Chrysomelidae) qui voit sa taille augmenter quand la quantité de 

graines de la plantes hôtes augmentent (Figure 3) (Stillwell, 2007). 
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Figure 3: évolution de la taille du corps de Stator limbatus en fonction de la quantité de graines disponibles. 

Source: photo: Gary McDonald (https://www.flickr.com); graphique: Stillwell, 2007. 

 A côté de la quantité de nourriture, la qualité de la nourriture peut changer elle aussi 

(i.e. ratio protéines, glucides et lipides). Par exemple, Winfree and Stickney (1981) ont 

démontré que le ratio de protéines dans la nourriture donnée aux juvéniles influence la vitesse 

de croissance ainsi que la taille à l'état adulte de Tilapia aurea. 

1.3. Le paysage 

 De manière générale, la modification du paysage peut avoir une origine naturelle (e.g. 

une tempête, une éruption volcanique, un tsunami) ou anthropique (e.g. l'urbanisation ou 

l’intensification de l’agriculture). La modification du paysage peut avoir un impact positif ou 

négatif suivant l'événement et l'espèce d'intérêt (Fahrig, 2003). Parmi les effets positifs, 

lorsqu’une terre est défrichée, les espèces de plantes recolonisatrices vont réapparaitre telles 

que le bleuet, le coquelicot, le bouleau, ... Par contre, les effets peuvent être négatifs si on 

cultive une monoculture sur cette terre défrichée. 
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 De nos jours, avec l'urbanisation grandissante et l'agriculture intensive, la perte 

d'habitats naturels est de plus en plus élevée (Figure 4). Au cours des dernières décennies, 

cette perte d'habitat devient récurrente et permanente (particulièrement dans les pays 

d’Europe occidentale) et beaucoup plus rapide (EEA Report, 2011) que la modification de 

l’habitat suite à des causes naturelles. Celle-ci a un effet négatif à différents niveaux sur la 

biodiversité: la richesse spécifique (Findlay & Houlahan, 1997; Steffan-Dewenter et al., 

2002), l'abondance et la répartition des populations (Hinsley et al., 1995; Best et al., 2001) et 

la diversité génétique (Gibbs, 2001).  

 En plus de la perte de l’habitat, les événements anthropiques peuvent également causer 

la fragmentation de l’habitat (i.e. un changement dans la configuration de l'habitat 

indépendamment de la perte d'habitat (Figure 4) (Fahrig, 2003)). Cependant, l'effet de la 

fragmentation sur la diversité est plus faible que celui de la perte d'habitat (Fahrig, 1997; 

Flather & Bevers, 2002). Cette fragmentation peut avoir deux effets négatifs principaux tels 

qu'un effet de lisière négatif (i.e. trop de lisière pour une surface donnée d'habitat ce qui 

augmente la probabilité que l'individu sorte de son habitat et meurt (Fahrig, 2002)) ou de trop 

petites zones d'habitat naturel (i.e. ces zones sont trop petites pour maintenir une population 

viable (Fahrig, 2003)).Cependant, la fragmentation peut avoir des effets positifs. Bowman et 

ses collaborateurs (2002) soutiennent que le taux d'immigration dépend de la dimension 

linéaire d'un îlot d'habitat et non pas de la superficie. Autrement dit que l'immigration est plus 

élevée lorsque la fragmentation de l'habitat augmente sans la perte de celui-ci que lorsqu'il est 

composé de moins de parcelles mais avec une plus grande surface. De plus, cela diminue 

l'isolement des zones d'habitat naturel (Fahrig, 2003). Finalement, la fragmentation permet 

d'avoir différents types d'habitat proches les uns des autres (Fahrig, 2003), ce qui est 

bénéfique pour les animaux tels que les ratons laveurs (Pedlar et al., 1997) ou les grenouilles 

léopards (Pope et al., 2000) nécessitant des milieux différents au cours de leur existence (Law 

et Dickman 1998). Dunning et ses collègues (1992) ont qualifié cette facilitation de 

déplacement entre les différents types d'habitat par la structure du paysage de 

complémentarité du paysage. Cependant, les effets de la fragmentation restent difficiles à 

percevoir dû aux effets importants de la perte d'habitat (Fahrig, 2003). 
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Figure 4: schéma de la perte et la fragmentation (indépendamment la perte) de l'habitat. Source: Fahrig, 2003. 

 Parmi les quelques études à ce sujet, il en ressort que la perte d'habitat peut augmenter 

la taille du corps (Lomolino and Perault, 2007). En effet les individus plus grands peuvent 

voyager plus loin ce qui est un avantage sélectif pour des déplacements entre les différentes 

zones d'habitat (e.g. lors de la récolte de nourriture ou la recherche d'un partenaire ou d'un 

nid) car les distances entre celles-ci ne cessent d'augmenter avec les pertes d'habitat. Par 

exemple, une augmentation de la taille a été mis en évidence chez les petits mammifères 

(Lomolino and Perault, 2007), chez les papillons (Hill et al., 1999), chez les libellules (Taylor 

& Merriam, 1995) et chez les sauterelles (Berggren, 2005). 

 Finalement, la modification du paysage peut augmenter le succès des espèces 

invasives et donc augmenter la concurrence (Maron and Vila, 2001; Didham et al., 2007), 

ceci sera expliqué plus en détail dans la partie suivante. 

1.4. La compétition 

 La compétition est naturellement présente et largement observée dans le règne animal 

(Persson, 1985). Lors de l'introduction de nouvelles espèces, si elles sont suffisamment 

adaptées au milieu dans lequel elles sont introduites, elles vont y survivre et se reproduire 
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pour finalement augmenter la compétition face aux espèces indigènes avec qui elles partagent 

une niche écologique similaire (Sakai et al., 2001). Elles peuvent aussi avoir des avantages 

face aux espèces indigènes comme le fait de ne pas avoir de prédateur, ce qui facilite leur 

implantation et augmente leur capacité à concurrencer les autres espèces (Sakai et al., 2001). 

L'impact de cette compétition sur la taille est surtout lié à la quantité de nourriture disponible 

(Hill & Lodge, 1999). Quand la compétition augmente, la quantité de nourriture disponible 

diminue comme cela a été montré pour des écrevisses aux Etats-Unis (Hill & Lodge, 1999).  

1.5. La saisonnalité 

 L’impact de la saisonnalité sur la taille est principalement lié à la durée de la saison 

favorable. Lorsque la durée de celle-ci augmente, le temps de croissance peut être plus long et 

permet à l'individu d’atteindre une taille plus grande à l’âge adulte. La durée de la saison 

favorable influence aussi la disponibilité des ressources. En effet, lorsqu’elle augmente, la 

disponibilité élevée des ressources augmente elle aussi permettant une croissance plus longue 

et une taille adulte plus élevée (Chown & Gaston, 2010). En revanche, les espèces 

multivoltines (i.e. produisant plusieurs générations par an) ou avec une durée de croissance de 

plusieurs années seront moins affectées par cette saisonnalité (Blanckenhorn & Demont, 

2004) parce que leur durée de croissance ne dépend pas de la durée de la saison favorable. 

 La règle inverse de Bergmann exprime cette relation entre la taille et la saisonnalité. 

Comme son nom l’indique, cette règle retranscrit un pattern où les individus sont plus grands 

à des latitudes plus basses et inversement. Cette règle a pu être observée chez des araignées 

européennes (Entling et al., 2007) et de manière générale chez des arthropodes qui ont une 

taille plus importante et avec un développement plus lent comme certains coléoptères et 

orthoptères (Figure 5) (Blanckenhorn & Demont, 2004; Shelomi, 2012).  
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Figure 5: relation entre la racine carrée du temps de développement (i.e. de l'oeuf à l'adulte) et le pourcentage 

de variation de la taille par degré de latitude pour de nombreuses espèces d’arthropodes. Source: Blanckenhorn 

& Demont, 2004. 

2. L'impact de la variation de la taille 

 La variation de la taille influence la valeur sélective (i.e. fitness). Si la taille diminue, 

l'impact sera plutôt négatif tandis que si elle augmente, l'impact sera plutôt positif. 

Effectivement, Kingsolver & Huey (2008) ont stipulé «Bigger is better» et ils l'ont démontré 

dans de nombreux cas. En effet, quand la taille augmente, cela augmente le succès 

reproductif, la survie ainsi que la fécondité chez de nombreux organismes (Kingsolver & 

Huey, 2008). Par exemple, chez les insectes, les mâles plus grands sont plus attractifs pour les 

femelles (Suzaki et al., 2013).Ils sont également des meilleurs compétiteurs pour accéder à la 

femelle et les femelles plus grandes peuvent produire plus d'œufs en une fois (Beukebomm, 

2018). De plus, les individus plus grands vivent plus longtemps (Beukebomm, 2018). Il a 

également été démontré qu'une taille plus grande dans un milieu froid diminue les épisodes de 

reproduction mais augmente la fécondité (Angilletta et al., 2004), augmente le taux de survie 

des adultes (Stearns and Koella, 1986), et les soins parentaux ainsi que la taille de la 

progéniture (Perrin, 1988; Yampolsky and Scheiner, 1996).  
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 En revanche, l'augmentation de la taille peut être contre sélectionnée à cause de 

certains facteurs (Kingsolver & Huey, 2008). Le premier problème qui survient est la 

demande énergétique. Pour cela,  la quantité de nourriture disponible dans le milieu doit 

répondre à cette demande (Kingsolver & Huey, 2008). Ensuite, un grand corps nécessite un 

temps de développement plus long et un retard de maturation, ce qui augmente la durée de 

génération (Roff, 2002). Enfin, le temps de développement plus long augmente également le 

temps d'exposition des stades de développement vulnérable aux ennemis naturels 

(Blanckenhorn, 2000). 

3. Les organismes étudiés 

3.1. La systématique 

 Les bourdons font partie de l'ordre des Hyménoptères qui se divise en deux sous-

ordres: les Symphytes et les Apocrites (qui ont une taille de guêpe). Les Apocrites se 

divisenten deux clades: les Térébrants et les Aculéates (qui ont leur ovipositeur transformé en 

dard venimeux). Les Aculéates se divisent en 4super-familles: les Chrysidoïdea (qui sont 

généralement parasitoïdes), les Scolioidea, les Vespoïdea (ce sont les guêpes vraies et les 

fourmis) et les Apoïdea (ce sont les guêpes apoïdes et les abeilles). Les Apoïdea se divisent en 

deux groupes : les Sphéciformes (les guêpes apoïdes) et les Apiformes (les abeilles). Enfin, 

les Apiformes se divisent en différentes familles dont les Apidae (les abeilles vraies) qui 

contiennent la tribu des Bombini c'est à dire celle des bourdons(Michener, 2007). Le genre 

Bombus reprend 250 espèces dans le monde entier (Williams, 1998).En Belgique, 30 espèces 

étaient présentes au début du 20ème siècle (Rasmont & Mersch, 1988). De nos jours, 4 espèces 

sont disparues et 15 espèces en déclin (Vray, 2018). 

3.2. Les traits d'histoire de vie 

 Les bourdons sont souvent des espèces dites généralistes c'est à dire qu'elles butinent 

sur beaucoup de fleurs différentes sans vraiment avoir de préférence comme Bombus 

terrestris (Goulson, 2010). Cependant, il existe quelques exceptions: certaines espèces ont 

une forte préférence pour une famille de fleurs comme Bombus jonellus qui préfère les 

Ericaceae; d'autres sont dites spécialisées car elles ne butinent qu’un genre de fleurs comme 

Bombus consobrinus qui butine que le genre Aconitum (Loken, 1973; Rasmont, 1988; 

Rasmont & Iserbyt, 2014). 
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 Ce sont des espèces eusociales, c’est-à-dire qu’elles fondent des colonies et que les 

individus sont répartis en différentes castes. Les colonies vont de quelques individus à quatre 

cents individus suivant l'espèce (Goulson, 2010).  Il y a trois castes sociales (Figure 6) (i.e. les 

reines, les ouvrières et les mâles) qui se différencient morphologiquement et se divisent les 

tâches. Le polymorphisme est également présent dans la caste des ouvrières avec une 

tendance à la répartition du travail selon la taille. Les grandes ouvrières ont plus tendance à 

aller butiner, monter la garde et thermoréguler la colonie. Par contre, les petites ouvrières ont 

plus tendance à nourrir et apporter les soins nécessaire aux larves (Richards, 1946; Goulson et 

al., 2002; Jandt & Dornhaus, 2009). Le sous-genre Psithyrus est une exception à cela car ce 

sont des espèces qui parasitent les colonies des autres espèces de Bombus (Michener, 2007). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 6: photo d'une colonie et des différentes castes de Bombus impatiens. Source: Alex Surcică 

(https://wildlifepreservation.ca). 

 Au niveau phénologie, les bourdons sont un groupe d'espèces que l'on peut retrouver 

du printemps à l'automne contrairement à beaucoup d'abeilles qui ont une phénologie plus 

courte (Michener, 2007). 

 Les reines cherchent généralement des cavités dans la terre ou d'anciens terriers de 

rongeurs pour y établir leur colonie. Mais elles peuvent également établir leur colonie sous la 

végétation voire même dans des nichoirs pour oiseaux (Michener, 2007).  
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 Si on prend en compte les reines et les ouvrières de toutes les espèces confondues, leur 

taille peut varier entre moins d'un centimètre pour les ouvrières de Bombus ternarius (Ascher 

& Pickering, 2018) à plus de quatre centimètres pour les reines de Bombus dahlbomii 

(Polidori & Nieves-Aldrey, 2015). 

 Même si les arthropodes sont généralement ectothermes, les bourdons font partie des 

exceptions car ils sont hétérothermes grâce à leur thermorégulation. Ils sont capables 

d'augmenter leur température thoracique avec des contractions de leurs muscles allaires 

(Heinrich, 1975). Ils sont également capables de se refroidir grâce à l'hémolymphe qui circule 

contre leur face ventrale non velue. Lors de variations importantes de température dans la 

colonie, ils peuvent la diminuer en ventilant via des battements d'ailes ou réchauffer la colonie 

en augmentant leur température corporelle (Southwick & Moritz, 1987; Weidenmüller, 2004). 

 Pour la reproduction, les mâles font une série de comportements avant de s'accoupler, 

ce qui forme la parade nuptiale. Il existe trois parades nuptiales différentes suivant l'espèce. 

Premièrement, une majorité des espèces pratiquent le « patrolling » qui consiste à faire un 

circuit et déposer des phéromones à des endroits stratégiques pour attirer  et occuper les reines 

en attendant leur retour (Figure 7). Deuxièmement, certains bourdons montagnards pratiquent 

le « perching »,ce qui consiste à se percher en hauteur et attendre qu'une reine passe pour se 

reproduire avec elle. Finalement, certains bourdons tels que B. humilis pratiquent le « nest-

watching » qui consiste à attendre à l'entrée d'un nid pour se reproduire avec les reines qui en 

sortent (Lloyd, 1981). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 7: illustration du comportement de « patrolling ». Source: Mossberg & Cederberg, 2012. 
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3.3. Le cycle de vie 

 Le cycle commence en automne. La jeune reine s'accouple avec les mâles et remplit 

ainsi sa spermathèque. Puis, elle cherche un trou dans le sol (hibernaculum) pour hiberner et 

passer l'hiver. Au printemps, la reine sort et cherche un lieu idéal pour faire sa colonie, 

comme un ancien terrier. C'est la phase solitaire. 

 Une fois le lieu trouvé, elle construit des pots en cire. Certains pour stocker la 

nourriture et d'autres pour pondre dedans. Ensuite, elle va chercher de la nourriture pour les 

larves. C'est durant cette phase que la reine est la plus active. Elle va couver les œufs, nourrir 

les larves et pondre abondamment. Les œufs se développent en larves, ensuite en pupes puis 

en nymphes et enfin en adultes. C'est la phase d'initiation. 

 Les ouvrières étant devenues adultes, elles prennent le relais et la reine reste dans la 

colonie pour pondre. La reine produit une phéromone pour inhiber les ovaires des ouvrières. 

Durant la fin de cette phase, les larves sont nourries plus abondamment. Elles se 

développeront en futures reines. C'est la phase de croissance. 

 La reine continue à pondre des œufs. Tant qu'elle a des spermatozoïdes dans sa 

spermathèque, elle pondra des œufs diploïdes qui se développeront en femelles. Une fois sa 

spermathèque vide, elle va pondre des œufs haploïdes qui se développeront en mâles. Une 

fois que la colonie devient trop grosse, la phéromone d'inhibition de la reine n'est plus 

suffisamment efficace, ce qui permet aux ouvrières de pondre aussi des œufs haploïdes. 

L’organisation de la colonie est alors modifiée et la reine meurt souvent durant cette phase. 

C'est la phase de déclin. 

 Les mâles et les futures reines sortent de la colonie. Les mâles vont déposer leurs 

sécrétions des glandes labiales céphaliques suivant un schéma spécifique pour attirer les 

futures reines et ainsi pouvoir s'accoupler. Les mâles meurent ensuite en automne. La phase 

solitaire de la reine débute alors à nouveau (Figure 8) (Heinrich, 1979; Michener, 2007). 
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Figure 8: schéma du cycle de vie des bourdons. Source: Natupol (https://wildlifepreservation.ca). 

3.4. Le déclin des abeilles 

 Un grand nombre d'abeilles sont en déclin dont une bonne partie des bourdons 

(Goulson et al., 2008). Ce déclin est causé par de nombreux facteurs agissant en synergie 

(Goulson et al., 2015) et cette synergie a un impact plus élevé que la simple addition des 

effets isolés de chaque facteur (Sih et al., 2004). Les facteurs causant ce déclin sont, pour 

beaucoup, similaires aux facteurs influençant la taille du corps. 

 Un des facteurs provoquant ce déclin est le changement climatique. Cela a été mis en 

évidence pour les bourdons en Grande-Bretagne par Williams et ses collègues (2008). Ce 

changement de température peut avoir plusieurs impacts tels qu'un stress physiologique 

(Kingsolver et al., 2013), un changement de morphologie, notamment au niveau de la taille, 

comme c'est expliqué au début de l'introduction (Sheridan & Bickford, 2011), une 

modification phénologique peut également se produire (Pyke et al., 2016). Enfin, la niche 

climatique des abeilles peut être déplacée ou disparaitre (Rasmont et al., 2015). Pour ce 

dernier impact, il existe un atlas qui modélise les futures aires de distribution possibles pour 

les bourdons en Europe selon différents scénarios (Rasmont et al., 2015). 
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 Deux autres facteurs généralement liés provoquant ce déclin sont la modification du 

paysage et la modification des ressources florales (Potts et al., 2010). Avec l'intensification de 

l'agriculture, la qualité et la quantité des habitats favorables ont beaucoup diminué, ce qui est 

sans doute un facteur principal de la perte de diversité florale et de site de nidification 

(Goulson et al., 2015). Ce processus est également causé par l'urbanisation qui ne cesse de 

croitre (Bates et al., 2011). A côté de cette modification du sol, la modification des ressources 

florales est aussi due à l'introduction d'espèces envahissantes exotiques (Schweiger et al., 

2010). De plus, le succès des espèces exotiques est souvent augmenté grâce à la modification 

paysagère (Didham et al., 2007). Cette modification de ressources florales entraine un 

changement de diète. Cependant, une étude sur le profil en acides aminés de la diète des 

bourdons n'a pas détecté de modifications significatives entre les diètes passées (avant 1950) 

et les plus récentes (2004-2005) (Roger, 2016). 

 D'autres facteurs provoquent également une partie du déclin, ce sont les parasites et 

maladies. Ils sont présents de manière naturelle mais ils commencent à poser plus de 

problèmes quand ils sont importés suite au déplacement de colonie d'abeilles domestiques 

(Nazzi & Le Conte, 2016). Ils sont transmis des abeilles domestiques aux abeilles indigènes. 

 Additionnellement à tous ces facteurs, la compétition interspécifique est augmentée 

suite à l'introduction de nombreuses ruches d'abeilles domestiques ce qui diminue la quantité 

de nourriture disponible (Goulson and Sparrow, 2008). Elle est également augmentée par le 

biais de l'introduction d'espèces invasives (Brown & Paxton, 2009) qui peuvent exercer une 

prédation comme le frelon asiatique (Monceau et al., 2013). 

 Finalement, un des facteurs dont on parle beaucoup de nos jours sont les pesticides. 

Sanchez-Bayo & Goka (2014) ont retrouvé plus de 161 pesticides différents dans les pelotes 

de pollen des Apis mellifera à travers le monde durant ce début de 21ème siècle. Ces pesticides 

se divisent en différents groupes tels que les insecticides, les fongicides et les herbicides ayant 

tous les trois une toxicité directe sur les abeilles (Morandin & Winston, 2005). Cette toxicité 

se traduit par différents phénomènes chez l'abeille mellifère: baisse de la probabilité de 

retourner à la colonie (e.g. Henry et al., 2012), diminution des capacités d’apprentissage (e.g. 

Bernardou et al., 2009) et de locomotion (e.g. Charreton et al., 2015) ou encore 

affaiblissement des défenses immunitaires (Di Prisco et al., 2013). Des effets sont également 

connus chez les bourdons (Goulson et al., 2008) et les abeilles sauvages solitaires (Rundlöf et 

al., 2015). 
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3.5. La variation de la taille chez les abeilles 

 Après l'explication de la variation de la taille de manière générale, faisons un focus sur 

ce qui est connu pour la variation de la taille chez les abeilles.  

 Pour commencer, la température peut influencer la taille des abeilles. La règle de 

Bergmann a pu être observée chez certains bourdons (Peat et al., 2005; Scriven et al., 2016). 

Mais cela est assez contrasté parce qu'il a récemment été mis en évidence que la taille 

moyenne supérieure au sein des communautés de bourdons dans les régions les plus chaudes 

pourrait être la conséquence de la durée de la saison favorable (Ramirez-Delgado et al., 2016; 

Gérard et al., 2018a). Cependant, il a été mis en évidence que la règle de la taille-température 

s'applique à Osmia bicornis (Radmacher & Strohm, 2010), ce qui montre que la température 

peut avoir une influence sur la taille des abeilles. 

 Suite aux modifications anthropiques comme l'augmentation des cultures intensives et 

l'urbanisation, les surfaces des zones d'habitats naturels diminuent, ce qui augmente les 

distances entre ces zones et peut ainsi mener à une uniformisation des traits d'histoire de vie 

(Forrest et al., 2015). Cette diminution des surfaces d'habitats naturels diminue aussi la taille 

de la niche écologique favorable à une espèce, ce qui limite le potentiel quant à la création de 

nouvelles interactions au sein de leur réseau écologique (Schleuning et al., 2016). Plusieurs 

études ont montré un impact de la perte d'habitat sur la taille par une augmentation de celle-ci 

chez les abeilles de pelouses calcaires (Jauker et al., 2009) ainsi que chez les abeilles du genre 

Andrena (Warzecha et al., 2016) car les individus plus grands peuvent voyager plus loin 

(Figure 9) et transporter plus de nourriture (Greenleaf et al., 2007). Or les distances entre les 

différentes zones d'habitat ne cessent d'augmenter avec la perte d'habitat. 

 

 

 

 

 

 

Figure 9: régression linéaire de la distance de butinage en fonction de la distance intertégulée. Une 

transformation logarithmique a été appliquée aux deux variables. Source: Greenleaf et al., 2007. 
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 En ce qui concerne la diète, elle peut être modifiée suite à la modification du paysage à 

travers l'urbanisation et l'agriculture. Cette modification de la diète peut se traduire par deux 

problèmes: la quantité et la qualité de la nourriture disponible. Pour la quantité, Banaskak-

Cibicka (2017) a mis en évidence qu'il n'y avait pas de différence de taille entre le milieu 

urbain et rural pour les anthophores car on y retrouvait suffisamment de Lamium purpureum 

pour subvenir à leurs besoins dans les deux milieux. A côté de la quantité, Roulston et Cane 

(2002) démontrent que la qualité (notamment la richesse protéique du pollen dans cette étude) 

de la nourriture peut influencer la taille. Cependant, chez les bourdons, la richesse en 

protéines n'a pas changé entre la diète passée (1950) et de nos jours (2004-2005), même en 

prenant en compte la disparition de certaines plantes hôtes et l'apparition de nouvelles (Roger 

et al., 2016). Cette diète peut également être influencée par les plantes introduites qui peuvent 

modifier les réseaux d'interaction et par conséquent la diète des abeilles mais cela n'impacte 

pas le comportement alimentaire des bourdons ou leur taille (Drossart et al., 2017). 

 La diminution de la quantité de nourriture disponible peut aussi être due à la 

concurrence par exemple entre les abeilles domestiques et les bourdons qui deviennent plus 

petits à cause du manque de nourriture (Goulson and Sparrow, 2008) car la quantité de 

nourriture reçue pendant la croissance influence la taille adulte (i.e. les larves qui reçoivent 

plus de nourriture sont plus grandes) (Stone, 1993; Goulson et Sparrow 2008). 

 Additionnellement, les parasites peuvent provoquer une diminution de la taille des 

ouvrières car il semblerait qu'une partie de l'énergie consacrée à la croissance soit détournée 

par les parasites ainsi que par le système immunitaire (Gérard et al., 2018b). 

 Finalement, l'impact des pesticides sur la taille des bourdons est encore très peu étudié 

mais il y a quelques pistes. Van der Steen (1994) a montré que les bourdons plus grands sont 

plus résistants aux pesticides. De plus, les abeilles plus légères peuvent transporter une plus 

grande quantité de nectar (i.e. quantité de pesticides proportionnelle à la quantité de nectar 

absorbé) que les abeilles plus lourdes(Harder, 1983). Cependant, la vitesse d'absorption du 

nectar augmente avec la taille (Prys-Jones, 1982) et la longueur de la langue (Harder, 1983). 

3.6. Impact de la variation de la taille chez les abeilles 

 Hormis les impacts de la variation de la taille expliqués précédemment, elle peut 

impacter d'autres traits d’histoire de vie plus spécifiques aux abeilles notamment au niveau de 

l'interactions avec d'autres organismes et l'environnement (Chown & Gaston, 2010; White et 

al., 2007; Woodward et al., 2005). On sait que les abeilles qui ont une taille plus grande 
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peuvent avoir une distance de dispersion plus élevée (Greenleaf et al., 2007). De plus, si les 

ouvrières sont plus petites, elles butinent moins loin et transportent moins de nourriture en un 

seul voyage (Greenleaf et al., 2007), ce qui impacte la taille des futures ouvrières (Goulson 

and Sparrow, 2008). Le fait de voler moins loin diminue aussi la taille de la niche écologique, 

ce qui limite les interactions entre espèces, les communautés biologiques (Woodward et al., 

2005) et les écosystèmes (Petchey et al., 2008). Cela diminue également la possibilité de créer 

de nouvelles interactions au sein de leur réseau écologique (Schleuning et al., 2016). 

Finalement, la taille des abeilles est importante dans les réseaux mutualistes tels que la 

pollinisation. Par exemple, l'appariement morphologique entre les abeilles et les fleurs est 

important. Cela permet un profit maximal au deux partis (i.e. la récolte des ressources pour les 

abeilles et le transfert du pollen pour les plantes) (Anderson et al., 2016; Anderson et al., 

2010; Harder, 1985; Solis-Montero & Vallejo-Marin, 2017). 
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Chapitre II: objectifs de l'étude 

 La taille du corps à l'état adulte est un trait morphologique qui influence grandement la 

valeur sélective des espèces. Une diminution de la taille peut avoir des conséquences 

importantes tels qu'une diminution de la distance de butinage (Greenleaf et al., 2007) ce qui a 

comme conséquence de diminuer la taille de la niche écologique (Woodward et al., 2005). 

Cette diminution de taille peut également influencer l'appariement morphologique entre les 

fleurs et les pollinisateurs (Anderson et al., 2016; Anderson et al., 2010; Harder, 1985; Solis-

Montero & Vallejo-Marin, 2017). 

 Dans un premier temps, en condition contrôlées, nous évaluerons l’impact de la 

température sur la taille du corps des bourdons. De nos jours, la température ne cesse 

d'augmenter avec le réchauffement climatique. Il serait donc intéressant de savoir si cela peut 

impacter la taille des bourdons. Pour cela, on va tester la règle de la taille-température sur les 

bourdons en milieu contrôlé. L'hypothèse est que la diminution de la température de 

développement va augmenter la taille du corps des bourdons.  

 Dans un deuxième temps, en conditions naturelles, nous évaluerons comment la taille 

des bourdons a évolué au cours des cent dernières années en Belgique. Au cours de ce dernier 

siècle, de nombreux facteurs influençant la taille du corps ont évolué dû aux activités 

anthropiques, il serait donc intéressant d’évaluer si ces modifications ont eu un impact sur la 

taille des bourdons. L'hypothèse est que si la taille des bourdons a diminué, la température est 

probablement le facteur principal influençant la taille tandis que si la taille des bourdons a 

augmenté, la perte de leur habitat est probablement le facteur principal influençant la taille.  
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Chapitre III: matériels et méthodes 

1. Modèles biologiques 

1.1. Expérience en conditions contrôlées 

 Pour cette expérience, on utilise Bombus terrestris (Figure 10) parce qu'il est l'un des 

bourdons les plus communs de l'ouest Paléarctique (Rasmont et al., 2008). De plus, c'est une 

espèce dont on connait très bien les conditions d'élevage (Lhomme et al., 2013)  qui sont 

maîtrisées au laboratoire de Zoologie de l’Umons. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 10: Bombus terrestris. Source: Vera Buhl (https://commons.wikimedia.org). 

1.2. Expérience en conditions naturelles 

 Pour cette expérience, on utilise Bombus pascuorum (Figure 11A), B. pratorum 

(Figure 11B) et B. lapidarius (Figure 11C) parce que ce sont les espèces les plus communes 

en Belgique et également facilement identifiables, au contraire d’espèces morphologiquement 

très proches comme B. terrestris et B. lucorum, dont les ouvrières sont très similaires. On 

utilise également B. hortorum (Figure 11D) qui est une espèce en déclin en Belgique (Vray, 

2018). Ceci permet de faire une comparaison entre des espèces stables et une espèce en déclin 

et ainsi mettre en évidence si une espèce en déclin est plus sensible à ces facteurs qu'une 

espèce stable. 
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Figure 11: A: Bombus pascuorum. Source: Ivar Leidus (https://commons.wikimedia.org); B: Bombus pratorum. 

Source: Steven Falk (https://www.flickr.com); C: Bombus lapidarius. Source: Ivar Leidus 

(https://commons.wikimedia.org); D: Bombus hortorum. Source: David Nicholls 

(https://www.naturespot.org.uk/). 

2. Acquisition de données 

2.1. Influence de la température sur la taille 

 Pour pouvoir tester la règle de la taille-température, il est nécessaire d'élever des 

colonies à différentes températures en milieu contrôlé afin que la température soit le seul 

facteur influençant la variation de taille. Pour cela, des colonies de Bombus terrestris sont 

élevées au sein du laboratoire de Zoologie (Umons) en respectant les conditions idéales (i.e. 

humidité de 60-65% dans une pièce sans lumière (Lhomme et al., 2013) excepté la 
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température. En effet, les colonies sont élevées sous trois régimes de température différents : 

21, 24 et 27°C. Cette température est maintenue constamment grâce à un climatiseur 

Everglades (EV 9057 1050W) ainsi que deux convecteurs muraux AEG (WKL 2003 U 2kW). 

Pour cet élevage, 9 jeunes colonies sont fournies par Biobest N.V. (Westerlo, Belgique). Pour 

chaque température testée, 3 colonies sont utilisées afin de diminuer l'influence de la 

variabilité génétique sur la taille du corps. Ces colonies sont élevées pendant 4 semaines, ce 

qui correspond plus ou moins au temps de développement du stade œuf au stade adulte 

(Michener, 2007). Pour nourrir les colonies, on donne un candi tous les 2 jours qui est 

composé de pollen de saule (i.e. pollen de bonne qualité (Roger et al., 2016) mélangé à du 

Biogluc pink (mélange d'eau et de sucre ainsi que des antibiotiques, des vitamines et un 

colorant rose) pour obtenir une pâte solide et malléable (Roseler, 1985). Durant tout l'élevage, 

on a pesé la masse des colonies ainsi que la quantité de pollen consommé tous les deux jours, 

ce qui permet de suivre l'évolution de celles-ci. On a également marqué et numéroté les 

ouvrières avec une petite pastille que l'on colle sur le dos du thorax. Cette manipulation est 

faite sous lumière rouge car les bourdons ne voient pas cette longueur d'onde. Ce marquage 

permettra d'identifier les plus jeunes ouvrières après les 4 semaines d'élevage (Figure 12). 

Après ces 4 semaines, on prélève les 10 plus jeunes ouvrières (i.e. les ouvrières qui se sont 

développées à la température voulue durant toute leur croissance) ouvrières de chaque 

colonie, ce qui fera un total de 30 ouvrières pour chaque température. Au total, le jeu de 

données contient 90 ouvrières pour réaliser notre analyse. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 12: colonie de Bombus terrestris après 4 semaines d'élevage avec les ouvrières marquées par une 

pastille. Source: Xavier Van achter. 
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2.2. Variation de la taille au long d'une série temporelle 

 Afin de pouvoir évaluer la variation de la taille du corps au cours du dernier siècle, il 

est nécessaire de rechercher des individus collectés précédemment au fil des années. Pour cela 

nous avons sélectionné des individus dans la collection de l'Institut Royal des Sciences 

Naturels de Belgique (IRSNB) (Figure 13B), de Gembloux Agri-bio Tech et de l'Université 

de Mons (Umons) (Figure 13A). Pour réaliser notre analyse, en considérant que tous les 

individus de Belgique forment une métapopulation (Maebe et al., 2016), 10 ouvrières et 10 

mâles sont sélectionnés au hasard par année (quand il y a des individus disponibles) à partir 

de 1900 pour les 4 espèces. Au final, notre jeu de donnée contient 1317 mesures d'ouvrières 

(i.e. 192 ouvrières de B. hortorum, 357 ouvrières de B. lapidarius, 465 ouvrières de B. 

pascuorum et 303 ouvrières de B. pratorum) et  1151 mesures de mâles (i.e. 151 mâles de B. 

hortorum, 275 mâles de B. lapidarius, 410 mâles de B. pascuorum et 315 mâles de B. 

pratorum). 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 13: A: rayon de la collection de l'Umons contenant les Bombus; B: boite de collection de l'IRSNB 

contenant des Bombus hortorum. Source: Xavier Van achter. 

 Par ailleurs, un autre jeu de données a été constitué pour Bombus pascuorum incluant 

la date précise de récolte. Il contient 169 mesures d'ouvrières. Ce jeu de donnée permettra de 

tester l'influence de la période de récolte des individus au cours de l'année sur la taille du 

corps car on sait que la taille du corps dépend de facteurs génétiques mais également de la 

quantité de nourriture reçu à l'état larvaire (Michener, 1974; Alford, 1975; Couvillon & 

Dornhaus, 2009). Hors au début de la colonie, la reine est seule pour réaliser toutes les tâches 

(i.e. soins des larves, pontes, butinage, ...) jusqu’à ce que les premières ouvrières émergent 
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(Sladen, 1912; Goulson, 2003). Donc la force de butinage est moins élevée ce qui pourrait 

entrainer un manque de nourriture pour les larves et ainsi diminuer la taille des premières 

ouvrières. 

3. Mesure de la taille du corps 

 Afin d'estimer la taille du corps, la distance intertégulée (i.e. distance en millimètres 

entre les 2 tégulées situées aux points d'insertion des ailes (Figure 14A)) a été utilisée comme 

proxy. En effet elle est particulièrement corrélée à la taille du corps (Cane, 1987). Ce proxy 

permet également de ne pas abimer les individus, ce qui est très important pour le matériel de 

collection. Ces mesures ont été réalisées grâce à un pied à coulisse digital de marque Facom 

avec une précision de 0.01 mm (Figure 14B). 

 

 

 

 

 

 

Figure 14: A: schéma d'un Apidae vu de dos ou l'on peut voir la distance intertégulée en rouge. Source: 

Hymenoptera of the world: an identification guide to families, 1993; B: mesure de la distance intertégulée avec 

un pied à coulisse Facom digital. Source: Xavier Van achter. 

4. Analyses statistiques 

 L'ensemble des analyses statistiques effectuées lors de cette étude sont réalisées à 

l'aide du logiciel R version 3.4.2 (2017, https://www.r-project.org). 

4.1. Influence de la température sur la taille 

 Après avoir vérifié la distribution normale des résidus (Test de Shapiro) et 

l’homoscédasticité (Test de Bartlett), une ANOVA est effectuée afin de tester l’effet des 

différentes températures sur la taille. Ensuite, des comparaisons multiples par paires (i.e. post-

hoc tests, Tukey HSD) sont utilisées si une différence significative entre les différentes 

températures est détectée.  
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4.2. Variation de la taille au long d'une série temporelle 

 La normalité des résidus n’étant pas respectée, quelle que soit l’espèce étudiée, on a 

utilisé un modèle de distribution gamma et une fonction lien logit, ce qui est adapté pour 

l’analyse de données continues et non-normales. On a réalisé quatre modèles linéaires 

généralisés (fonction glm dans le package R « stats ») distincts avec la distance intertégulée 

comme variable dépendante et les années comme variable indépendante afin d’évaluer si la 

taille a été significativement modifiée au cours du siècle dernier.  

 De plus, afin de tester si le jour de collecte avait une influence sur la taille des 

ouvrières (i.e. des ouvrières plus grandes en début de saison), on a également réalisé un 

modèle linéaire généralisé avec la distance intertégulée comme variable dépendante et les 

jours de l’année comme variable indépendante. 
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Chapitre IV: résultats 

1. Influence de la température sur la taille 

 La distance intertégulée varie de 4,18 à 5,46 mm pour le groupe à 21°C (ITD moyen = 

4,85 mm), de 3,04 à 5,19 mm pour le groupe à 24°C (ITD moyen = 3,98 mm) et de 3,06 à 

4,90 mm (ITD moyen = 4,02 mm) (Figure 15). Grâce au test de Shapiro, on peut observer que 

les résidus suivent la loi normale (p-value = 0,01504*). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 15: variation de la distance intertegulée en fonction de la température d’élevage. 

 L'ANOVA montre qu'au moins un des groupes est significativement différent des 

autres (p-value = 1,23e-13***) (Tableau 1). 

Tableau 1: résultat de l'ANOVA réalisée sur les différents groupes de température. Df = degrè de libertés, 

SumSq = Somme des carrés, MeanSq = Carré moyen, F value = valeur F et Pr(>F) = valeur de probabilité. 

 Df SumSq MeanSq F value Pr(>F) 

Temperature 1 17,22 17,223 66,82 1,23e-13 *** 

Residuals 148 38,14 0,258   
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 Grâce au test post-hoc de Tukey, on peut voir que le groupe à 21°C est 

significativement plus grand que les deux autres groupes (p-value < 0,001***), tandis 

qu’aucune différence significative n’est observée entre les individus élevés à 24°C et 27°C (p-

value = 0,93). 

2.Variation de la taille au long d'une série temporelle 

2.1. Les ouvrières 

 La distance intertégulée varie de 2,23 à 4,99 mm pour B. hortorum (ITD moyen = 3.67 

mm), de 1,96 à 4,51 mm pour B. pascuorum (ITD moyen = 3,31 mm), de 2,43 à 4,57 mm 

pour B. lapidarius (ITD moyen = 3,34 mm) et de 2,39 à 4,07 mm pour B. pratorum (ITD 

moyen = 3,29). La distance intertégulée de B. hortorum a significativement augmenté durant 

ces cent dernières années (p-value =  0,000672***) (Figure 16A) de même que celle de B. 

pascuorum (p-value = 0,00665***) (Figure 16B). De plus, le coefficient de détermination 

pour B. hortorum est assez élevé (R² = 0,333), ce qui signifie que l’adéquation du modèle 

liant l'année et la taille est relativement forte (i.e. l'année est un facteur qui explique une 

bonne partie de la variation de la taille). Cependant, le coefficient de détermination pour B. 

pascuorum est plus faible (R² = 0,12) ce qui signifie que l’adéquation du modèle liant l'année 

et la taille est plus faible (Tableau 2). 

 En revanche, la distance intertégulée de B. lapidarius et B. pratorum n'ont pas 

significativement été modifiées au cours des cent dernières années (p-value = 0,8630 et 

0,6096 respectivement) (Figure 16C et D).  
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Figure 16: évolution de la taille des ouvrières de bourdons durant ces cent dernières années en Belgique. A: B. 

hortorum (p-value = 0,000672 ***). B: B. pascuorum(p-value = 0,00665***). C: B. lapidarius (p-value = 

0,8630). D: B. pratorum (p-value 0,6096).  

Tableau 2: résultats des 4 Glm pour l'évolution de la taille des ouvrières au cours de ce dernier siècle. Estimate 

= coefficient directeur, Std. Error = erreur type, t value =  valeur t, Pr(>|t|) = valeur de probabilité et R² = 

coefficient de détermination. 

 Estimate Std. Error t value Pr(>|t|) R² 

B. hortorum 

(Intercept) 

année 

 

-0,8589608   

0,0011071   

 

0,5717804   

0,0002895    

 

-1,502 

3,824 

 

0,144226     

0,000672 *** 

0,333 

B. pascuorum 

(Intercept) 

année 

 

-0,2174793  

0,0007178   

 

0,5040250   

0,0002550    

 

-0,431   

2,815   

 

0,66772    

0,00665 *** 

0,12 

B. lapidarius 

(Intercept) 

année 

 

1,138e+00   

3,835e-05   

 

4,374e-01    

2,210e-04    

 

2,601    

0,174    

 

0,0125 * 

0,8630   

0 

B. pratorum 

(Intercept) 

année 

 

1,002e+00   

9,875e-05   

 

3,787e-01    

1,919e-04    

 

2,646    

0,514    

 

0,0114 * 

0,6096   

0,006 
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 De plus, la taille n’est pas significativement corrélée au jour de collecte des ouvrières 

de B. pascuorum (p-value = 0,162) (Figure 17 et Tableau 3). La distance intertégulée varie de 

2,21 à 4,18 mm (ITD moyen = 3,22 mm) 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 17: évolution de la taille des ouvrières de B. pascuorum au cours d'une année(p-value = 0,162). 

Tableau 3: résultat de la Glm sur la relation entre la taille des ouvrières de B. pascuorum et le jour de collecte. 

Estimate = coefficient directeur, Std. Error = erreur type, t value =  valeur t et Pr(>|t|) = valeur de probabilité. 

 Estimate Std. Error t value Pr(>|t|) 

(Intercept) 

date 

1,2558817   

-0,0003819   

0,0654890   

0,0002719   

19,177    

-1,404     

<2e-16 *** 

0,162     

 

2.2. Les mâles 

 La distance intertégulée varie de 2,62 à 4,65 mm pour B. hortorum (ITD moyen = 3.75 

mm), de 2,17 à 4,36 mm pour B. pascuorum (ITD moyen = 3,37 mm), de 2,54 à 4,55 mm 

pour B. lapidarius (ITD moyen = 3,50 mm) et de 2,23 à 3,88 mm pour B. pratorum (ITD 

moyen = 3,24). La distance intertégulée n'a pas significativement varié pour les mâles des 

quatre espèces de bourdons au cours de ce dernier siècle (p-value > 0,05 pour toutes les 

espèces) (Figure 18, Tableau 4). 
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Figure 18: évolution de la taille des mâles de bourdons durant ces cent dernières années en Belgique. A: B. 

hortorum (p-value = 0.844). B: B. pascuorum (p-value = 0.3864). C: B. lapidarius (p-value = 0.10683). D: B. 

pratorum (p-value = 0.4778). 

Tableau 4: résultats des quatre glm pour l'évolution de la taille des mâles de bourdons au cours de ce dernier 

siècle. Estimate = coefficient directeur, Std. Error = erreur type, t value =  valeur t et Pr(>|t|) = valeur de 

probabilité.  

 Estimate Std. Error t value Pr(>|t|) 

B. hortorum 

(Intercept) 

année 

 

0,5916842   

0,0003735   

 

0,7014108    

0,0003559    

 

1,049     

0,844     

 

1,049     

0,844     

B. pascuorum 

(Intercept) 

année 

 

0,8631088   

0,0001782   

 

0,4032082    

0,0002040    

 

2,141    

0,873    

 

0,0369 * 

0,3864   

B. lapidarius 

(Intercept) 

année 

 

2,0863834   

-0,0004209   

 

0,5010924    

0,0002547   

 

4,164   

-1,653   

 

0,00018 *** 

0,10683     

B. pratorum 

(Intercept) 

année 

 

0,9029772   

0,0001417   

 

0,3900738    

0,0001978    

 

2,315    

0,716    

 

0,0253 * 

0,4778   
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Chapitre V: discussion 

1. Influence de la température sur la taille 

 Les prédictions de variation de la taille en fonction de la température de 

développement sont confirmées par ces résultats comme le prédit la règle de la taille-

température (Angilletta & Dunham, 2003). Quand la température (i.e. 21°C) de 

développement diminue, la taille augmente. Ceci complète les résultats obtenus par Gérard et 

ses collègues (2018b) où ils avaient mis en évidence une diminution de la taille suite à une 

augmentation de la température (i.e. 30°C) de développement. Ce pattern a également été 

observé chez d'autres abeilles tels que Osmia bicornis (Radmacher & Strohm, 2010) ainsi que 

chez d'autres insectes tels que Lycaena tityrus (Karl & Fischer, 2008) et différentes espèces de 

drosophiles (David et al., 1994; 2006). Cette variation de la taille en réponse à la variation de 

température dépend de plusieurs mécanismes. Karl et Fischer, (2008) ont montré que des 

mécanismes comportementaux et physiologiques peuvent produire cette réponse. Lorsque la 

température augmente, les larves consomment moins de nourriture et la digestion est moins 

efficace. Radmacher et Strohm (2010) pensent qu'il se produit des mécanismes similaires pour 

O. bicornis parce qu'ils ont remarqué que les larves ont mangé moins de nourriture et que 

selon la quantité de nourriture ingérée, la taille des adultes est plus petite. On a également 

remarqué vers la fin de l'élevage des colonies que la quantité de nourriture consommée et la 

masse de la colonie était moins élevées lorsque la température augmentait. Il semblerait donc 

que des mécanismes similaires se produisent aussi pour les bourdons. De plus, plusieurs 

études montrent que c'est pendant le dernier stade larvaire que le gain de masse déterminera la 

taille adulte (Kingsolver et Woods, 1997; Petersen et al., 2000; Karl & Fischer, 2008), ce qui 

pourrait expliquer la différence de consommation et de masse des colonies seulement à la fin 

de notre élevage. Deux autres mécanismes physiologiques sont également influencés par la 

variation de température: la vitesse de développement (i.e. le temps entre les différents stades 

de vie) et le taux de croissance (i.e. augmentation de la taille générale) (Kingsolver & Huey, 

2008). Quand la température augmente, la vitesse de développement augmente et le taux de 

croissance diminue. De plus, une étude récente a démontré que la variation de la taille suite à 

une variation de température dépend des mécanismes de contrôle endocrinien de la 

température (Davidowitz et al., 2004). Ces processus régulent les habitudes alimentaires et le 

moment de la métamorphose, ce qui est en concordance avec les résultats des autres 

expériences. 
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 Ensuite, on a remarqué que la taille ne varie pas significativement lorsque la variation 

de la température (i.e. 24 et 27°C) est légère par rapport à la température idéale d’élevage. Il 

semble y avoir un palier entre des température d’élevage très faibles (i.e. 21°C) et très hautes 

(i.e. 30°C). Cela peut être dû à la capacité de thermorégulation de la colonie par les ouvrières 

adultes qui sont capables de tamponner, dans une certaine mesure, les variations de 

température extérieure (Southwick & Moritz, 1987; Weidenmüller, 2004). Ainsi, les 

variations de température subies par les larves seront plus faibles que les variations réelles de 

température de la salle d’élevage.  

 La règle de la taille-température est analogue à la règle de Bergmann (i.e. la taille du 

corps augmente lorsque la latitude augmente). Celle-ci s'applique à certains ectothermes mais 

les mécanismes expliquant ce pattern sont encore débattus de nos jours (Angilletta & 

Dunham, 2003). Suite à notre expérience, on pourrait penser que la température peut avoir 

une influence sur taille en conditions naturelles. C'est le cas de certains bourdons qui suivent 

la règle de Bergmann (e.g. Peat et al., 2005; Scriven et al., 2016).Néanmoins, une étude 

récente a mis en évidence une taille supérieure des communautés de bourdons dans les 

régions les plus chaudes (Ramirez-Delgado et al., 2016; Gérard et al., 2018a).Ce pattern-ci 

suit la règle inverse de Bergmann qui dépendrait de la durée de la saison favorable (Chown & 

Gaston, 2010) et de la règle des ressources (McNab, 2010). Par conséquent, ces différences de 

pattern entre la règle de taille-température (i.e. conditions contrôlées) et ce que l'on observe en 

conditions naturelles peuvent être due à la variation de différents facteurs. Premièrement, les 

colonies ont toutes une alimentation ad libitum en conditions contrôlées ce qui n'est pas 

forcément le cas dans la nature (Gérard et al., 2018b). Ensuite, en conditions contrôlées, on 

travaille avec des températures constantes. A une température stressante, il n'y a jamais de 

moment où le stress diminue, ce qui peut avoir un impact beaucoup plus important qu'en 

conditions naturelles. En effet, Radmacher et Strohm (2011) ont testé en milieu contrôlé sur 

O. bicornis la différence entre des températures d'élevage constantes et des températures 

d'élevage fluctuantes de moyen égale aux températures constantes. Il en ressort que la 

température fluctuante a un impact beaucoup plus faible sur la taille. C'est beaucoup plus 

représentatif de ce qui se passe en conditions naturelles. Enfin, la diversité génétique des 

populations de nombreuses générations d'élevage peut être plus faible que celle des 

populations sauvages (Lainhart et al., 2015), ce qui pourrait les rendre plus sensibles à la 

variation de la température.  
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2. Variation de la taille au long d'une série temporelle 

2.1. Les ouvrières 

 Pour commencer, la taille de deux espèces (i.e. B. hortorum et B. pascuorum) a 

significativement augmenté. Il semblerait que le facteur majeur impactant leur taille est la 

perte d'habitat car la distance de butinage et la quantité de nourriture transportée dépendent de 

la taille (i.e. plus la taille est grande, plus la distance augmente et plus la quantité augmente) 

(Greenleaf et al., 2007). Or de nos jours, la perte et la fragmentation d'habitat ne cessent 

d'augmenter en Belgique (EEA Report, 2011), ce qui augmente les distances à parcourir pour 

le butinage. De ce fait, les colonies produisant des ouvrières plus grandes semblent avoir un 

avantage sélectif. De plus, cela est en concordance avec les résultats obtenus sur les reines de 

B. pascuorum par Gérard et ses collègue (submitted). Enfin, les espèces en déclin pourraient 

être plus sensibles à ce phénomène que les espèces stables comme le montre une 

augmentation de la taille de B. hortorum plus élevée que pour B. pascuorum. Ce phénomène a 

déjà été observé chez les reines dans une étude précédente (Gérard et al., submitted). Cet effet 

de la perte d'habitat a également été observé chez d'autres espèces d'abeilles tels que les 

abeilles de pelouses calcaires (Jauker et al., 2009) ainsi que les abeilles du genre Andrena 

(Warzecha et al., 2016). En revanche, les autres facteurs ne semblent pas avoir d'influence 

majeure sur leur taille. Premièrement, le réchauffement climatique semble ne pas être un 

facteur dominant de la modification de la taille chez les bourdons (i.e. celle-ci n'a pas 

diminué), comme suggéré dans certaines études sur des gradients latitudinaux. La 

modification de la taille de ces deux espèces suit plutôt la règle inverse de Bergmann (e.g. 

Ramirez-Delgado et al., 2016; Gérard et al., 2018a). Concernant la diète, la quantité de 

ressources a diminué suite à la perte d'habitat mais cela semble ne pas être un facteur majeur 

influençant la taille du corps dans ce cas. En effet, alors que la quantité de ressources 

disponibles a diminué au cours du dernier siècle (Goulson et al., 2015), la taille a augmenté. 

L'explication viendrait plutôt du fait que la diminution de la quantité de nourriture disponible 

impacte la densité de la population (Robinson and Redford, 1986) comme pour B. hortorum 

qui est en déclin (Vray, 2018). Robinson and Redford (1986) ont mis en évidence que la 

densité d'une population dépend de la quantité de nourriture disponible (i.e. de la quantité de 

nourriture nécessaire par rapport à la taille du corps). A côté de la quantité, la qualité semble 

ne pas avoir changé puisque la richesse en protéines n'a pas été modifiée entre la diète passée 

(1950) et de nos jours (2004-2005) des bourdons, même en prenant en compte la disparition 

de certaines plantes hôtes et l'apparition de nouvelles (Roger et al., 2016). Quant aux 
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nouveaux parasites et la compétition avec les espèces introduites, ils ne semblent pas avoir un 

impact majeur sur la taille ou du moins ils modèrent l'augmentation de celle-ci.  

 Ensuite, la taille n'a pas varié significativement pour les deux autres espèces (i.e. B. 

lapidarius et B. pratorum). Pour ces deux espèces, le réchauffement climatique, le 

changement de diète (i.e. diminution de la qualité et ou la quantité), le parasitisme et la 

compétition pour la nourriture qui tendent à diminuer la taille semblent ne pas avoir un impact 

majeur sur la taille. Cependant, la perte d'habitat et la saisonnalité (i.e. augmentation de la 

durée de la saison favorable suite au réchauffement climatique) qui tendent à augmenter la 

taille semblent également ne pas avoir un impact majeur sur la taille de ces deux espèces. Cela 

peut être dû à une variation trop faible des différents facteurs et donc non stressant ou il se 

peut que l'impact de l'ensemble des facteurs se résulte par une taille stable puisque certains 

tendent à faire varié la taille dans des sens opposés. En revanche, une augmentation 

significative de la taille des reines de B. pratorum et B. lapidarius a été mis en évidence par 

Gérard et ses collègues (submitted). Cela peut être dû à la synergie de deux traits d'histoire de 

vie des reines qui les rendent plus sensibles à la sélection durant leur phase solitaire: 

l'hibernation et la recherche d'un nid. Les plus grandes reines seraient positivement 

sélectionnées car elles peuvent mieux surmonter la phase d'hibernation et avoir accès à plus 

de ressources à la fin de celle-ci. Cela est important car au printemps elles doivent rechercher 

un endroit pour fonder un nid. Or la perte d'habitat augmente beaucoup de nos jours (EEA 

Report, 2011), ce qui allonge les distances à parcourir pour trouver un nid, traduisant 

l'importance d'avoir plus de ressources et d'être plus grandes pour rechercher un nid à la sortie 

de l'hibernation (Greenleaf et al., 2007). Une autre raison qui peut également expliquer cette 

différence de variation de la taille entre les reines et les ouvrières est le fait que la taille 

semble être un trait morphologique peu héritable chez les hyménoptères (Tepedino et al., 

1984).  

 Finalement, chez B. pascuorum, la période de collecte ne semble pas influencer la 

taille dans notre expérience (i.e. la taille des ouvrières ne semble pas liée à la période de 

récolte). Mais les autres espèces se comportent peut être différemment, ce qui reste à être 

exploré afin de voir si elles suivent également ce pattern. Plusieurs explications peuvent 

confirmer que la période n'influence pas la taille. Premièrement, cela peut être dû au fait que 

c'est plutôt les ouvrières de grandes tailles qui butinent et les petites ouvrières qui restent dans 

la colonies pour donner les soins nécessaires aux larves (Richards, 1946; Goulson et al., 2002; 

Jandt & Dornhaus, 2009). Or quand on collecte, on attrape que les butineuses (i.e. les plus 
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grandes ouvrières). Une autre raison qui peut expliquer cette indépendance entre la taille et la 

période de collecte est le fait qu'une colonie de bourdons produit une variété de taille chez les 

ouvrières tout au long de sa vie (Couvillon et al., 2010). De plus, dans l'expérience sur B. 

impatiens de Couvillon et ses collègues (2010), les colonies étaient nourries ad libitum et 

contrairement à ce qu'on pensait (i.e. la taille moyenne augmente avec l'âge de la colonie), ils 

ont remarqué que la taille moyenne est stable de manière générale mais que pour certaines 

colonies elle a diminué avec l'âge de la colonie. Ceci montre que la production de petites 

ouvrières n'est pas le résultat d'une force de butinage insuffisante (Couvillon et al., 2010). 

Deux explications sont proposées à la variation de la taille au sein d'une colonie. 

Premièrement, cela peut résulter d'une répartition spatiale des ouvrières: les ouvrières ont 

tendance à se concentrer au centre de la colonie ce qui engendre un nourrissage des larves 

plus important au centre de la colonie. En conséquence, des grandes ouvrières seront 

produites au centre de la colonie et des petites ouvrières seront produites en périphérie 

(Couvillon & Dornhaus, 2009; Jandt & Dornhaus, 2009). La seconde explication au 

polymorphisme est le compromis entre la qualité de l'ouvrière (dépend de la taille) et le coût 

en énergie. Les petites ouvrières demandent moins d’énergie mais restent dans la colonie car 

elles butinent moins bien et inversement pour les grandes ouvrières (Couvillon et al., 2010). 

Enfin, ce polymorphisme chez les ouvrières pourrait expliquer la variation de la taille du 

simple au double dans nos jeux de données. 

2.2. Les mâles 

 Aucune tendance à la diminution de la taille n’a été observée chez les mâles. 

Cependant, leur taille n’a pas non plus augmenté, elle est restée stable pour chacune des 

quatre espèces étudiées. Les mâles ne semblent donc pas avoir subi les mêmes pressions de 

sélection sur la taille que les ouvrières. Cela est surement dû aux traits d'histoire de vie 

différents (Michener, 2007). Les mâles n'ont pas besoin de voyager entre les différentes zones 

d'habitat contrairement aux femelles qui doivent récolter de la nourriture pour la colonie. En 

effet, les mâles font juste leur parade nuptiale pour s'accoupler avec les reines (Lloyd, 1981). 

La fragmentation et la perte de l’habitat n’ont donc probablement pas exercé une sélection en 

faveur d’individus plus grands au cours du dernier siècle.  
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Chapitre VI: conclusion 

 Pour conclure cette étude, les facteurs qui influencent la taille chez les bourdons sont 

probablement nombreux et selon les espèces ou les conditions, le facteur prépondérant de la 

modification de taille peut différer. Par exemple, la réponse de la taille à cette variation 

dépend de l'espèce (e.g. B. hortorum qui est une espèce en déclin, semble plus sensible que B. 

pratorum qui est une espèce stable). Tout cela rend difficile l'identification du ou des facteurs 

principaux qui engendrent des modifications de la taille. Même si en conditions contrôlées, la 

température a un impact important sur la taille, il semblerait que la perte d'habitat soit le 

facteur principal qui a influencé la modification de la taille des bourdons en Belgique ces 

dernières décennies en provoquant une augmentation de celle-ci. On a également pu 

remarquer que la sélection pouvait potentiellement dépendre du sexe (i.e. la taille des mâles 

est stable pour toutes les espèces tandis que la taille des reines et des ouvrières a augmenté 

pour certaines espèces) et de la caste (i.e. les reines sont plus sensibles à la perte d'habitat dû à 

leur phase solitaire que les ouvrières). 
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Chapitre VII: perspectives 

 Dans un premier temps, il serait intéressant d'étendre l'étude à d'autres espèces de 

bourdons pour voir si d'autres patterns apparaissent. Il serait également intéressant d'étendre 

l'étude à d'autres genres d'abeilles aux traits d'histoire de vie différents (i.e. la socialité, la 

nidification, ...). 

 Dans un second temps, les interactions du pollinisateur et de la fleur dépendent de la 

taille de ceux-ci. La taille de certains pollinisateurs ayant changé, il serait intéressant de voir 

si la taille des fleurs a varié également et si cette variation suit celle des polinisateurs. Cela est 

important car l'efficacité de la pollinisation pour la plante et de la récolte des ressources pour 

le pollinisateur dépendent de la taille de ceux-ci. Cela permettrait de voir s'il y a une 

coévolution entre le pollinisateur et la fleur. 

 Enfin, il serait intéressant de mettre au point une expérience en conditions contrôlées 

si cela est réalisable, permettant de tester la corrélation entre la perte d'habitat et la taille car 

en conditions naturelles, beaucoup d'autres facteurs peuvent varier et influencer la taille. Ceci 

permettrait de confirmer nos résultats et de quantifier l'impact de la fragmentation par rapport 

aux autres facteurs.  
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