4. Le cycle de reproduction de V. destructor

Apres avoir quitté l'alvéole ou elle est née, la femelle addltdestructomréalise des cycles

de reproduction successifs : elle est d’abord a I'extérieur du couvain fixée sur une abeille
adulte : c’est la phase de phorésie ; puis elle cherche a rejoindre une alvéole de couvain
contenant une larve d’abeille au stade L5 pour se reproduire : c’est la phase de reproduction
(Figure 49).

Figure 49: Un cycle de reproduction d’une femelle adMtedestructorromposé d’une
phase de phorésie suivie d’'une phase de reproduction (Modifié, d’apres Harbo et Harris,
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4.1. La phase phorétique

La phorésie est le processus par lequel un animal recherche et s’attache a un autre animal pour
une durée limitée, afin d’émigrer d’'un site a un autre. La phorésie est qualifiée de sténoxene
ou spécifique lorsque le phorétique n'utilise que les individus d’'une méme famille ou d’un
méme genre (Farisdt al, 1971).

Lors de la phase de phorésie, la femelle adultedestructorréalise régulierement des
ponctions d’hémolymphe sur I'héte qu’elle parasite pour sa nutrition.

Lors du premier cycle de reproduction, la phase de phorésie est obligatoire pour permettre la
maturation de I'appareil reproducteur de la jeune femelle (Al Ghzawi, 1993). Alaimalv

(1988) indiquent que suite a une période de phorésie, la premiere ponte débuterait 5 a 14 jours
aprés la sortie de la jeune femelle de l'alvéole de couvain ol elle est pagirAlu second

cycle de reproduction, la phase de phorésie ne semble plus obligatoire (De Ruijter, 1987).
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4.1.1. Au cours de la belle saison

Au cours de la belle saison, en présence de coakaieilles, la durée moyenne de la période
phorétique serait de 4 a 11 jours (Martin, 1998&) temps dépendrait du nombre d’alvéoles
de couvain disponible pour entamer la phase dedeption (Boott al, 1995).

Pendant la phase de phorésie,destructorpeut changer d’hdte au sein de la ruche. Ce
changement d’h6te peut également s’effectuer eolmnies dans les situations de pillage (les
pillardes s’infestent) et lors du phénomene devedides ouvrieres (Sakofski, 1980 ; Sakofski
et Koeniger, 1986).

On observe en condition expérimentale queMedestructorparasitant une jeune ouvriere a
I'intérieur du couvain operculé changent d’hoteéspfémergence de celle-ci et choisissent
pour nouvel héte des ouvriéres plus ageées (< 14)aui ont un réle de nourrice au sein de
la colonie d’abeilles. En proportion, moins \dedestructomphorétiques sont retrouvés sur les
butineuses encore plus agées que sur les abeilesaes (Kraus, 1994 ; Kraw al, 1986 ;
Kuenen et Calderone, 1997). Des tests d’olfactaenétit montré que leg. destructorsont
fortement attirés par I'odeur des nourrices, alqusils ne le sont pas par l'odeur des
butineuses. Deux composants de la phéromone denblasthez I'abeille, le géraniol et
I'acide nérolique semblent intervenir dans le chadéxI’hdte paV. destructor(Pernalet al,
2005). Les abeilles présentes au sein de la ruohdes cadres de couvain sont donc
significativement plus parasitées pardestructorque les abeilles présentes sur les cadres de
provisions (Leeet al, 2010).

Figure 50: Emplacements préférentiels dedestructompour échapper au comportement de
nettoyage de 'abeille lors de la phase de pho(@&sHinado-Bakeet al, 1992).
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L’infestation des butineuses par désdestructorphorétiques semblerait plus importante au
moment de leur départ de la ruche qu’a leur ret@ala implique que, hors situations de
pillage, les butineuses infestées perdent, se d&s@nt ou échangent le parasite lors d’'un
contact avec une autre abeille (Kralj et Fuchs6200

Des études indiquent qi& destructorserait capable de survivre en dehors de la rughg s

son hote sur des fleurs pendant 4 jours d’apresn§@o (1982) (tests réalisés en condition
expérimentale), pendant 6 jours pour Hartwig etukstik (1987).

60



4.1.2. Au cours de I'hiver

En climat tempéré, au cours des mois d’hiver, @ gles périodes ou le couvain est absent a
I'intérieur des ruches. Toutefois, bien que lesrauses ne sortent pas durant plusieurs mois,
I'absence de couvain hivernal ne dépasse pasr@s2(Colin, communication personnelle).
En absence de couvain d’abeilles, la phase phaettigV. destructorpeut durer plusieurs
mois (Bootet al, 1995).

Au cours de I'hiver, la proportion d'abeilles patéss ainsi que la frequence des multi-
infestations dans les cellules augmentent au seia dolonie. Ce phénomeéne serait lié & une
différence de taux de mortalité entre les abedglekes acariens (Bowen-Walker al,, 1997).
Cependant, en comparant le taux d’'acariens présentkes abeilles mortes par rapport au
taux d’acariens présent sur les abeilles vivanmgségiode hivernale, et ceci sur un plus grand
nombre de colonies que I'étude précédente, auciffiéecthce significative n’est observée. Ce
dernier résultat va a I'encontre de I'hypothésecdecentration du parasite sur les abeilles
vivantes (Fries et Perez-Escala, 2001).

En outre,V. destructorchangerait d’h6te au sein de la colonie réguli@mmen hiver
(Bowen-Walker et Gunn, 1998).

La majorité des/. destructorsont situés sur leur hote pendant la période halerentre le
M et le 4™ tergite ventro-latéral du coté gauche de I'abdorffeernandezt al, 1993).
Cela place la cavité buccale de l'acarien a praérde I'intestin moyen (ou ventricule) de
I'abeille. Bowen-Walkeret al. (1997) émettent I'hypothése que le parasite seeph cet
endroit pour profiter d’'une plus grande concenbragn nutriments de ’hémolymphe (Figure
51).

Figure 51 : Position privilégiée d&. destructorsur son hote pendant la phase de phorésie en
période hivernale (Bowen-Walket al, 1997).

En haut & gauche : Nombre d&/. destructor (n = 1019) trouvé aux différentes localisations doorps d’Apis
mellifera pendant la période hivernale.

En haut & droite : Vue dorsale d’'une dissection dladomen d’Apis mellifera montrant la position des
organes internes (A) en été, (B) en hiver. C = jabhdV = ventricule ou intestin moyen , R = rectum. 12, 3
et 4 = Positions occupées paf. destructor (respectivement par ordre de préférence décroissamy sur les

abeilles d’hiver (Adapté de Dade, 1962).

En bas : Abdomen dApis mellifera (A) vue ventrale, (B) vue latérale gauche ; montrarnle site préférentiel
d’attachement deV. destructor sur I'héte en hiver entre le 3™ et le 4™ tergite gauche (Adapté de
Snodgrass, 1956).
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4.2. La phase de reproduction

La reproduction d&/. destructora lieu uniguement dans les alvéoles operculéaedeain

de faux-bourdons chex. cerana(Anderson et Sukarsih, 1996 ; Tewarsiral, 1992), dans

le couvain d'ouvrieres et de faux-bourdons ch&z mellifera (Donzé et al, 1996).
L’infestation des cellules de reinesAd’melliferaparV. destructorest exceptionnelle. Quand
ce cas de figure est observé, il est rare de dendtaprésence de descendants. De plus, les
descendants, lorsqu’ils sont présents ne semblagt gapables d’atteindre I'dge adulte
(Harizanis, 1991).

L’alvéole, une fois operculée apparait étre un remviement idéal pour I'ontogenése et la
reproduction duV. destructor. une température et une humidité stable, unecesode
nourriture accessible, I'absence de prédateur owamepétiteur (Nazzi et Milani, 1994).
Cependant, les nombreux changements de positiomstatés lors du développement de
I'abeille du cinquieme stade larvaire au stade tadainsi que le temps disponible au sein de
I'alvéole operculée sont les contraintes auxqudlie®ndatriceV. destructordoit faire face.

En effet, 'ontogenése du parasite ainsi que laorfdation de la femelle s’effectuent
uniguement durant la période d’operculation du efivc’est-a-dire pendant une durée de
270 a 280 heures pour le couvain d’ouvrieres, 33b& heures pour le couvain de faux-
bourdons (Donzé et Guérin, 1994 ; Martin, 1994 ;rtMa 1995b). La descendance des
fondatricesV. destructom’ayant pas realisé la mue imaginale au momena géune abeille
émerge est condamnée a mourir quelgues heuresagttésortie par déshydratation (Moritz
et Jordan, 1992).

La température optimale de développement des asadigrant la phase de reproduction est
de 32,5 - 33,4°C. Cela correspond a la tempérafwauvain dA. mellifera(Le Conte eal.,
1990a).

Varroa destructorsuit un systeme de reproduction haplo-diploidectarisé par des males
haploides (n = 7), et des femelles diploides (24 )=

L’accouplement, dans le cas de linfestation uniguene alvéole operculée du couvain, se
fait entre un frere et ses sceurs. Ce cas de fiderglus fréquemment rencontré, a la
particularité de faciliter la fixation de nouvellegitations (Cornuedt al, 2006).

Dans le cas de pluri-infestations d’'une alvéoleai@vain, 'accouplement d’un méle et d’'une
femelle de lignées différentes est possible.

4.2.1. La fondatrice V. destructor lors de la phase de reproduction

42.1.1. Les modalités de l'infestation

La future fondatric&/. destructorest transportée par une abeille adulte a proxi(gitélques
millimétres) d’une alvéole susceptible d’étre inges Dans certains cas, I'acarien quitte son
héte pour se placer sur le bord de I'alvéole, atisge rapidement vers le fond en se mouvant
entre la larve et la paroi de l'alvéole (Beetsehal, 1999 ; Bookt al, 1992 ; Ibrahinet al,
2007 ; Ifantidis, 1988). L’acarien se cache finad@msous la larve A. melliferadans la
nourriture destinée a l'alimentation du stade L%roplé (Figure 52). La respiration du
parasite s’effectuerait par l'intermédiaire desitpgmes (Figure 36), organes respiratoires
tubulaires.
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Figure 52: Femelle fondatric¥. destructorenfouie dans la gelé:a larvaire (Layec, 2007).

L

Les futuresV. destructor fondatrices ne sont pas observées se déplacalg souvain dans
la phase d’infestation. De plus, une fois qu'elt&st entrées dans une alvéole, elles ne
quittent plus cette derniére (Ibrah@hal., 2007).

Figure 53 : Processus d’entrée de la fondatNceadestructordans la cellule de couvain
(Vandame, 1996).

Lorsqu’une abeille portant une femelleV. destructor phorétique s’approche d'une cellule propre a étre
infestée, I'acarien quitte I'abeille pour descendresur I'opercule d'une cellule voisine, entrer danga
cellule, marcher sur la larve durant quelques secates, puis se glisser lentement entre la larve et peroi

de la cellule. Ce processus dure environ 65 secosde

Les femellesV. destructorenvahissent les alvéoles de couvain ouverteséedtipar des
substances volatiles provenant des larves L5 dlabdiPernalet al, 2005). La durée de la
période attractive observée pour lintrusion déoledatriceV. destructordans le couvain est
de 14 a 20 heures pour le couvain d’ouvrieres €26da 50 heures pour le couvain de faux-
bourdons. Au début de cette période attractiveldieges d’ouvrieres pesent plus de 100 mg,
celles de faux-bourdons plus de 200 mg. Cette gérigachéve par I'operculation de
I'alvéole, la fondatrice s’y laissant enfermer (B@b al, 1992 ; Ifantidis, 1988 ; Wieting et
Ferenz, 1991).

Concernant la répartition spatiale, les fondatrivesdestructorentrent dans les alvéoles
éligibles de facon aléatoire (Martin, 1995a ; Saitgal, 1999).
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L’attractivité du couvain augmente jusqu'a l'operculation de l'alvéole dans le couvain
d’ouvrieres. Ce phénomene est également observé dans le couvain de faux-bourdons avec
toutefois une réduction de I'attractivité observée peu avant I'operculation. En effet, la
construction d’'un opercule bombé augmente la distance entre la larve et le sommet de
I'alvéole. Ceci engendre une diminution de la perception des signaux a courte distance émis
par la larve d’abeille et reconnus par le parasite lors de linfestation @@oalt, 1992 ;
Macedoet al, 2002).

Varroa destructompréfére pour se reproduire les cellules de couvain de faux-bourdons a celles
d’ouvrieres (Calderone et Kuenen, 2001 ; Fuchs, 1990 ; Ifantidis, 1988).
En condition expérimentale, en proposant une quantité équivalente de couvain de faux-
bourdons et de couvain d’ouvrieres a des femelles fondawiceestructor la préférence
pour les alvéoles de faux-bourdons (rapport nombre d’alvéoles de faux-bourdons infestées /
alvéoles d’ouvrieres infestées) est de 8,3 en moyenne. La préférence apparait plus marquée
quand le rapport couvain de faux-bourdons / couvain d’ouvrieres diminue. Lorsqu’ily a 5 a
15 % de cellules de couvain de faux-bourdons (proportions souvent observées en condition
naturelle), la préférence pour ces dernieres est 12,1 fois plus élevée (Fuchs, 1990). S'il n’y a
plus de choix, c’est-a-dire qu’on propose exclusivement du couvain de faux-bourdons ou
d’ouvrieres, on constate que s destructorinfestent 11,6 fois plus souvent les cellules de
faux-bourdons que celles d’ouvrieres (Bebal, 1995).
Plusieurs éléements peuvent expliquer cette différence :
- la période d’attractivité du couvain de faux-bourdons est 2,5 fois plus longue que
pour le couvain d’ouvriéres (Boet al, 1992 ; Ifantidis, 1988 ; Martin, 1998a) ;
- le poids au moment de I'operculation est en moyenne de 346 mg pour une larve de
faux-bourdon, 140 mg pour une larve d’ouvriere. Ainsi, une larve de faux-bourdon est
2,5 fois plus visitée par les nourrices qu’une larve d’ouvriere (Martin, 1998a) ;
- une attractivité plus importante des larves de faux-bourdons par rapport aux larves
d’ouvrieres (Calderone et Kuenen, 2001 ; Le Cental., 1989) ;
- une surface d’entrée de l'alvéole 1,7 fois plus grande pour le couvain de faux-
bourdons comparée au couvain d’ouvrieres (Bbat., 1992).

L’émission de substances attractives pour I'acarien par les larves L5 d’abeilles serait le signal
d’entrée dans le couvain pour destructor Plusieurs auteurs ont cherché a caractériser ces
substances.

Des études ont mis en évidence un pouvoir attractif a longue distance de certaines substances
sur l'acarien. En effet, des acariens placés dans un olfactométre ont montré une attractivité
pour trois esters : le méthyl palmitate, I'éthyl palmitate et le méthyl linolénate (Le €onte

al.,, 1989). Ces substances seraient donc des kairomones (substances semiochimiques
produites par un étre vivant, libérées dans I'environnement, qui déclenchent une réponse
comportementale chez une autre espéce dont I'effet est défavorable pour I'espéce émettrice).
Le méthyl palmitate et le méthyl linolénate jouent également le r6le de phéromones sur les
ouvrieres qui vont operculer le couvain sous leurs effets (Le Cental, 1990b).
L’assimilation de ces substances a une kairomone n’a pas été confirmée par d’autres études
(Zetlmeisl et Rosenkranz, 1994). La mesure de la quantité en esters attractifs a révélé un pic
d’excrétion marqué dans les heures précédant I'operculation (Trouiller, 1991). En placant une
fondatrice V. destructorsur une servosphere (sphere compensant les déplacements de
I'acarien) soumis a un flux d’air odorant, I'acide palmitique se révéele plus attractifvpour
destructorque le méthyl palmitate (Rickét al, 1992). DesV. destructorplacés dans une

aréne en verre munie de quatre puits contenant différentes substances a tester, sont attirés par
la nourriture de larves de faux-bourdons. Un composé, I'acide hydroxy-2-hexanoique présent
dans cette nourriture serait responsable de propriétés attractives vis-awisdestructor
(Nazziet al, 2003 ; Nazzet al, 2004).
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Le pouvoir attractif est fortement dépendant dditdaance parasite-cible. En effet, quand la
longueur de l'alvéole contenant la larve d’abedlt augmentée artificiellement, la période
attractive pour l'infestation de/. destructor diminue. En condition naturelle, plus le
développement larvaire avance, moins la distancersei de I'alvéole-larve est importante. Il
y aurait une distance critique sommet de l'alvdatee a partir de laquelle le couvain
deviendrait attractif powv. destructor(Milani et al, 2004). Les alvéoles de couvain sont plus
frequemment envahies pdr destructorquand la distance entre le sommet de I'alvéola et
larve d’abeille est courte (Macedbal.,, 2002).

Si on considere le comportement de recherche dael’a faible distance, des extraits de
cocons d'abeilles déposés sur une membrane en umnadiprovoquent un effet st
destructor qualifié d”arrestant’ par les auteurs de l'étu(l@onzé et al, 1998c). Ainsi,
I'acarien se déplace mais sans quitter la zonéeatrait a été déposé. Des extraits de cuticule
de larves agées de 8 jours montrent le méme effetrairement au methyl palmitate et a
I'acide palmitique (Rickliet al, 1994). L'analyse des extraits de cocons montrgsgsont
riches en alcools C17 a C22 et aldéhydes C19 a&e€@2e les extraits de cuticules sont riches
en hydrocarbones C19 a C29. En outre, on a congtegdes alvéoles contenant de vieux
cocons issus des cycles de couvain successifspmntinfestées pav. destructorque les
alvéoles plus récentes (Piccirillo et De Jong, 2004

Lors de l'infestation, les fondatricés destructome semblent pas capables de reconnaitre le
couvain infecté par le virus du couvain sacciforme le champignomscosphaera apis
(Martin, 1995a).

En été, la proportion d’acariens présents dansu&ain operculé peut atteindre jusqu’a 90 %
de la population parasitaire, les acariens restatest phorétigues (Rosenkranz et Renz,
2003).

42.1.2. Les activités de la fondatric¥. destructorlors de la
phase de reproduction

Dans la cellule operculée, les fondatrisédestructormettent en oeuvre des comportements
spécialisés, privilégiant différents sites dank/€ale pour les réaliser.

Plus de 90 % des fondatricés destructorsont libérées de la nourriture larvaire ou ellast s
dissimulées dans les 6 heures qui suivent l'opaticul. Une partie des fondatricés
destructorserait capable de s’extraire seules de la noweriarvaire, I'autre partie attendrait
que la larve ait consommé sa nourriture (MartinQ4l9 Martin, 1995b). La fondatric¥.
destructorréussit a se nourrir presque immediatement slarle d’abeille. Peu a peu, la
fondatrice va prendre du poids (environ 150 pug & augmentation de poids de prés de 50
% (Garridoet al, 2000)) et sa morphologie va évoluer : la pargatrale prend une forme
convexe et les membranes inter-scutellaires s@urd®is nettement visibles (Figure 54).
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Figure 54 : FondatriceV. destructoren phase de reproduction (Anonyme, 2011).

L’augmentation de pression interne liée au préleveent d’hémolymphe engendre une convexité en partie
ventrale. Les membranes inter-scutellaires sont désmais nettement visibles.

La fondatrice poursuit ses ponctions d’hémolymppyereximativement toutes les 1,6 heures
malgré les mouvements incessants de la larve dlalggii tisse son cocon contre la paroi de
l'alvéole. La fondatrice déféeque pour la premiéogs f5 heures apres I'operculation sans
localisation particuliere. Pendant cette périoddphdatrice reste essentiellement sur la larve
d’abeille, ce qui lui permet d’éviter de se fairdegmer entre le cocon et la paroi de I'alvéole
(Figure 55). Au bout de 33 a 36 heures post-opatioul dans le couvain d’ouvriéres et 48 a
52 heures dans le couvain de faux-bourdons, lagésdu cocon est achevé.

Figure 55 : Une fondatrice/. destructompiégée entre le cocon et la paroi de I'alvéoler(ida
et al, 2010).
Sur la photo de droite, on devine la fondatricé/. destructor qui laisse son emprunte a travers le cocon.

Le schéma de gauche permet de visualiser cette cignifration particuliere (cocoon = cocon, mite = acaen,
cell wall = paroi de I'alvéole).

Au début du stade prénymphal de I'abeille, la farida montre une préférence pour déféquer
sur la paroi du cocon, dans une zone située auderlvéole, a proximité de la zone anale
de la prénymphe, correspondant a la future posdiorbasitarse 11l de la nymphe d’abeille
(Figure 58). Ce site unique est appelé site d’actamion fécale (Figure 56). C’est a cet
endroit que la fondatric€. destructova désormais passer la plus grande partie decgqpst

Le choix de ce site serait lié a un comportemengé@&®axisme négatif de la part du parasite
lorsqu’il évacue ses féces. L'acarien se nourritnéeeau de la zone abdominale de la
prénymphe, mais aucun site de prélevement n’esilggie. La fondatrice se nourrit en
moyenne 1,1 fois toutes les heures pendant dessopériodes d’environ 161 secondes.
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Figure 56 : Coupe longitudinale médiane d’'une alvéole paragitgaine fondatricy.
destructoret sa descendance (photo personnelle).

La coupe est réalisée au stade jeune adulte de l&ilbe avant son émergence. La moitié supérieure de
l'alvéole est présentée. Le site d’accumulation féte apparait en blanc, ainsi ce paquet de féces éstn
visible lorsqu’on ouvre du couvain operculé, ce qubermet de reconnaitre les alvéoles infestées. On
observe aucune accumulation de féces sur la secondeitié de I'alvéole.

L’oviposition débute environ 60 a 70 heures api@serculation, que ce soit dans le couvain
d’ouvriéres ou de faux-bourdons (Cf. chapitre smiyalLes pontes vont se succéder a un
rythme de 1 oeuf toutes les 26-32 heures.

Durant le début du stade nymphal d’abeille, la &dride V. destructorse nourrit moins
souvent que pendant le stade prénymphal : 0,34%&isieure, mais pendant plus longtemps :
495 secondes en moyenne. Plus le stade nymphatiltabvance, moins la fréquence des
prélevements d’hémolymphe par la fem&lledestructorest élevée et plus la durée de chaque
prélevement est longue. Suite a la nymphose deillapla fondatrice établit un site unique
de prélevement d’hémolymphe appelé ‘site de naemeent’ préférentiellement au niveau du
5°™ segment abdominal ventralement. Dans les cas nfigiggents ou la“3" paire de patte
de la nymphe gene l'accés al™5segment abdominal, la fondatrice établit ce sie d
nourrissement latéralement sur le 6, 7 8If egment abdominal de la nymphe (Figure 58).
Ce site est également destiné aux formes immapanesitaires incapables de perforer seules
la cuticule de la nymphe d’abeille. Pour facilit@mutrition des formes immatures, la plaie de
nutrition reste ouverte sous l'effet des protéisabvaires de la fondatrice qui agissent en
empéchant I'agrégation locale des hémocytes costeians 'hémolymphe de la nymphe
(Richardset al, 2011).

Deux sites d’alimentation sont observés dans 37e% ahs lors d’'une infestation unique
(Donzé, 1995 ; Donzé et Guérin, 1996). Apres s'étoeirris, les parasites adultes ou
immatures retournent au niveau du site d’accunmaniditcale. Cette localisation des activités
des acariens permet aux femelles fondatrices ddrpdaurs ceufs au niveau des parties les
moins occupées, et a sa descendance d'y réalsserues.

Aprés la mue imaginale, la jeune abeille préseatesd’alvéole devient trés active. Cela a

comme effet de désorganiser les activités\dedestructorjusqu’a I'émergence de la jeune
abeille (Donzé, 1995 ; Donzé et Guérin, 1994).
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4.2.1.3. L'oviposition

La phase prévitellogenese de I'ovogenese débute ldaré heures qui suivent I'operculation
(Garridoet al, 2000). Comme la fondatrice est libérée de larnitowe larvaire 5 a 6 heures
aprés l'operculation, il semble improbable que ignal induisant la mise en route de
I'ovogéneése soit contenu dans I'hémolymphe derleelaGarrido et Rosenkranz montrent que
I'ovogénese peut étre induite en mettant des ldrBesu des fractions volatiles extraites de la
cuticule larvaire par le pentane en présence d®ridatrice. Au contraire, la cire ou la
nourriture larvaire n'ont pas la propriété d’induifovogenese (Garrido et Rosenkranz,
2004). La molécule induisant I'ovogenese n’'est ndpat pas connue a ce jour. Lorsqu’un
ceuf est pondu, le suivant a déja entamé la phagietiegenese (Akimoet al, 1990).
L’embryogenese débute 30 heures aprés I'operculdiéd’alvéole, et seulement si I'acarien a
été en contact avec une larve L5, 0 a 24 heuress djmperculation (Dittmann et Steiner,
1997 ; Trouiller et Milani, 1999).

La croissance de l'ovocyte chez les fondatrivesdestructorest liee a la consommation
d’hémolymphe larvaire (Figure 57) (Garridbal, 2000).

Figure 57: Dissections du systeme génital de femelles foimestV. destructora 8 heures
d’intervalle montrant la croissance d’un ovocyt®@$Bnkranzt al, 2009).

terminal Oocyte

La femelle fondatrice débute I'oviposition 60 a f@ures apres étre entrée dans une alvéole
du couvain (Ifantidis, 1983 ; Ifantidis, 1988 ; Nlar 1994).

Le premier ceuf pondu dans le couvain de faux-bowwdd d’ouvriéres, ainsi que le second
ceuf pondu dans le couvain de faux-bourdons leaostade prénymphe de I'abeille. Ils sont
placés sur la paroi de l'alvéole au-dessus denratiian thoraco-lombaire de la prénymphe.
Les ceufs suivants sont pondus a un rythme de ltoatds les 30 heures pendant le stade
nymphal de I'abeille dans une zone située au-dedswsite d’accumulation fécale (Figure 58
et Figure 69) (Donzé et Guérin, 1994; Martin, 1994)

Lors de la ponte, la femelle plie ses deux premigres de pattes vers l'orifice de ponte
situé au milieu de sa face ventrale (Figure 26% hattes de la femelle vibrent sous I'effort
de I'expulsion de I'ceuf. L'ceuf est déposé de teliete que les membres de la protonymphe
gu’il contient soient placés du c6té de la paroceda n’est pas le cas, I'éclosion risque d’étre
un échec. La femelle soutient alors I'ceuf pend@&né 30 minutes a I'aide de ses pattes, tres
certainement le temps qu’il adhere suffisammenplaiond de I'alvéole (Donzé et Guérin,
1994 ; Donzéet al, 1998a).
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Figure 58: Structuration de I'alvéole par la fondatri¢edestructoDonzé et Guérin, 1994,
commentaires traduits par Vandame, 1996).
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4.2.2. Ontogénese dé&/. destructor

4.2.2.1. Synchronisation des formes immatukégestructoravec
le cycle de développement de 'abeille

L’ontogénese deV. destructorse deéroule exclusivement dans une alvéole de oouva
operculée (Ifantidis, 1997), ce qui laisse un tefilp#é a la descendandé destructorpour
atteindre I'age adulte. En effet, la durée d’opkatton est d’environ 270 a 280 heures dans le
couvain d’ouvriéres et 330 a 360 heures dans leainule faux-bourdons.

Nous l'avons vu plus haut, 60 a 70 heures apréggettulation, le premier ceuf d’acarien est
pondu. Les suivants sont pondus a des intervakgwidon 30 heures. La durée du stade ceuf
pour le premier ceuf pondu (ceuf male) est de 28lzeBees. Cette méme durée pour les ceufs
suivants (ceufs femelles) est de 20 a 28 heuresogarme suivant les études.

Il s’ensuit le stade protonymphal. La durée detadesest de 52 a 68 heures pour les acariens
males, 26 a 40 heures pour les femelles. Enfinbmemwe le stade deutonymphal qui dure 54
a 72 heures chez le descendant male et 68 a 8ésheluez les descendants femelles (Donzé
et Guérin, 1994 ; Martin, 1994 ; Martin, 1995b).

Ainsi, un maleV. destructormettra entre 144 et 155,6 heures en moyenne duemtoou
I'ceuf est pondu pour atteindre I'age adule, la fdanmettra entre 116 et 142,7 heures en
moyenne suivant les observations (Donzé et GuE®i®¥ ; Martin, 1994 ; Martin, 1995b).
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La synchronisation des différents stades de dépeloent de I'acarien avec les
développements larvaire et nymphal de I'abeille pggsentée dans les tableaux de Martin
(Figure 59).

Nous rappelons que seuls les acariens males ellésnagant atteint 'age adulte pourront se
reproduire et que seules les femelles ayant attéoe adulte survivront a I'’émergence de la

jeune abeille.

Figure 59 : Chronologie et durée du développement de la deacesd. destructoren
relation avec le développement de I'abeille oueri@) (Martin, 1994) et de I'abeille male
(B) (Martin, 1995b) dans les alvéoles de couvaieroplé. Les modifications morphologiques

de la fondatric&/. destructorau cours de la phase de reproduction sont egateeortées.

(Development of mite offspring = Développement daldescendance de I'acarien ; Condition of mother
mite = aspect du corps de la fondatrice, developmenf worker bee = développement de I'abeille ouvrig,
Time (hours) = temps (heure). Acarien : L ou E = Ogf, P = Protonymphe, D = Deutonymphe, A = Adulte,
(est) = durée estimée, non mesurée. Abeilles : ctellule operculée, cs = cocon tissé, sl = prényngtpw =

nymphe aux yeux blancs, po = yeux pales, pp = yetbses, pr = yeux pourpres, yt = thorax jaune, gp =

ébauche alaire grise, gt = thorax gris, m = mue nyphale, r = jeune adulte avant émergence, e =
émergence de la jeune abeille. Condition of mothenite : A = scutum de I'idiosoma concave, B = scutum
de l'idiosoma plats avec un bord marqué au niveauuwscutum dorsal, C = scuta de I'idiosoma convexes,
membrane interscutelaire visible entre les scuta, B scuta de I'idiosoma fortement convexes, membrane
interscutelaire visible entre les scuta dorsaux ehétapodaux (Figure 54).
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4.2.2.2. Fécondation

La femelle V. destructor est fécondée une seule fois au cours de sa viesieBls
accouplements seraient nécessaires pour obtenirfanmmdation efficace (Donzét al,
1996).

Tous les accouplements se déroulent a lintérieas alvéoles operculées de couvain, les
malesV. destructome pouvant survivre a I'extérieur de l'alvéole (2éet al, 1996).

Les descendants méles et femelles atteignent laritéasexuelle immédiatement aprés leur
derniere mue. Le temps nécessaire pour gWumlestructorpasse du stade ceuf au stade
adulte est d’environ 134 heures (5,6 jours) et hddres (6 jours) pour respectivement les
femelles et les males. Compte tenu de lintervdeponte entre les deux premiers ceufs, le
méale atteint ainsi I'&ge adulte une vingtaine diesuavant la premiere femelle. Ce résultat
reste cependant tres approximatif, du fait de ldabdité des temps de développement
observés (Donzé et Guérin, 1994, Martin, 1994 ;nReh Ritter, 1989). Le méale doit donc
attendre que la premiére femelle acheve sa muenalagpour s’accoupler avec elle (Donzé
et al, 1996 ; Lobb et Martin, 1997). Le premier acceapént se déroule environ 230 heures
post-operculation (Donzét al, 1996). Les accouplements se produisent le musent au
niveau du ‘site d’accumulation fécale’ créé parfdamdatrice (90 % des accouplements)
(Donzé et Guérin, 1994).

L’accouplement comporte plusieurs séquences rerablggl Tout d'abord, le male
commence par réaliser un nettoyage de ses chdélieéde ses pédipalpes. Ensuite, il grimpe
sur le dos de la femelle et se dirige vers sespidticcales. Il se retourne alors et longe le
bord du scutum dorsal de la femelle comportantrangée de soies épaisses. Lorsqu’il atteint
la zone anale dépourvue de soies, il bascule dre pantrale de la femelle qui lui facilite la
tache en se décollant de la paroi de I'alvéolemidde tate alors longuement la partie ventrale
de la femelle avec ses pédipalpes et ses prenpaiess de pattes. Puis il s'immobilise,
amene vers son orifice génital ses pieces buccplegxécutent des mouvements d’aller-
retour jusqu’a ce qu’une boule brillante, le speophore, apparaisse. Il se dirige dés lors
vers I'un des cotés et introduit le spermatophamesd’un des 2 pores génitaux de la femelle a
I'aide de ses chélicéres modifiés en spermadactilleszéet al., 1998b).

Ce comportement serait initié par une phéromoneiedlex volatile produite par la jeune
femelleV. destructoradulte apres la derniére mue (Figure 60) (Ziegeine al., 2008). Un
male accomplit environ 0,3 accouplements complais hgure (Donzét al, 1996). Une
durée d’accouplement de type bimodale est obseA®ét des accouplements durent moins
de 3 minutes et 26 % durent plus de 6 minutes.sSesl accouplements durant plus de 6
minutes comportent I'ensemble des séquences dedwgtion et seraient efficaces pour la
transmission des spermatophores. Quatre accoupiemmmplets seraient nécessaires pour le
transfert d’'un nombre de spermatozoides adéquatstemps disponible pour réaliser
I'ensemble des accouplements a partir de I'acqoisitie la maturité sexuelle du make
destructorjusqu’a I'émergence de l'abeille parasitée, eshidiron 50 heures dans le couvain
d’ouvrieres et 100 heures dans le couvain de fauxdons. Un male pourrait ainsi
théoriquement féconder 3,75 femelles dans du coud@uvriéres et 7,5 femelles dans du
couvain de faux-bourdons (Donegal, 1996).

Les accouplements débutent 230 heures apres lidpgon dans le couvain d’ouvriéres
comme dans celui de faux-bourdons. Ces accouplensenproduisent jusqu’a I'émergence
de la jeune abeille (Donat al, 1996). Tant qu’il N’y a pas de nouvelles fenmeleatures au
niveau du site d’ ‘accumulation fécale’, des acdements successifs se produisent entre la
plus jeune femelle mature présente et le male ffgwa dans le cas d’une infestation par une
seule fondatrice). A l'arrivée d’'une nouvelle feteehature, le male délaisse la précédente et
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s’accouple quasi exclusivement avec cette nouveligelle. Dans une cellule de couvain
comportant 3 filles, Donzé observe que la premaéstefécondée 9 fois pendant 37 heures, la
seconde 4 fois pendant 12 heures et la troisiefois pendant 4 heures.

Dans les cellules ou fille(s) adulte(s) et fond&trse coétoient, le male réalise 3,1 % des
accouplements avec la fondatrice. Ces accouplers&usrent incomplets et inutiles puisque
une seule fécondation est possible pour une femelle

Figure 60: Le maleV. destructompalpant la région génitale de la femelle situéeediescoxa
3 et 4 (Ziegelmanet al, 2009).

La quantité de spermatozoides stockés dans la affeérque s’accroit avec 'augmentation de

la fréquence des accouplements. Doetzél (1996) observent en conditions expérimentales
que pour une période d’accouplement de 48 heur@sdes 11 femelles disséquées

contiennent plus de 24 spermatozoides dans letmafieque.

Figure 61 : Nombre de spermatozoides contenus dans des speguethde jeunés.
destructorfécondées : A = 1 fois, B = 2 fois, Cad libitumpendant 48 heures ; A, B, C :
couvain élevé dans des cellules artificielles; prevenant de couvain élevé en condition

naturelle (Donzét al, 1996).

(Spermatozoa = Spermatozoides, Female groups = Gmes de femelles).
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Le potentiel reproducteur d'une femellé. destructor qui dépend du nombre de
spermatozoides stockés dans la spermatheque, denaét trentaine d’ceufs pondus en un
maximum de 7 cycles. Ce nombre maximum a été oésetans des conditions

expérimentales par De Ruijter (1987).

72



4.2.2.3. Avant 'émergence de la jeune abellle

Apres la mue imaginale de l'abeille, les femellewiltes V. destructorsont fréquemment
observées positionnées entre les tergites gastridgrdéabeille en attendant que cette derniére
émerge de l'alvéole. A 'émergence de la jeunelhées femelles adultes, parfois aussi les
femelles immatures et le(s) méle(s) adulte(s) guitt'alvéole, seuls ou portés par l'abeille.
Cependant, les femelles encore immatures au modetiemergence, ainsi que les males
sont voués a mourir rapidement (Donzé, 1995 ; Mait994).

5. Dynamique de la population parasitaire dans une colonie
d’'abeilles

Plusieurs modéles mathématiques de dynamique delghiom ont été développés afin de
connaitre I'évolution de la population ¥e destructorau sein de la colonie d’abeilles (Figure
62 et Figure 63).

Martin (1998a) propose une modélisation de la semise annuelle de la population \de
destructormontrant une multiplication de la population arleu@ar 12 dans une colonie
possédant du couvain pendant 128 jours (soit ugmentation journaliere de 2,1 %), par 800
quand le couvain est continuellement présent. Fetied. (1994) indiquent que la population
d’acariens pourrait doubler tous les 20 jours pahtabelle saison.

Figure 62 : Modeélisation de I'évolution du nombre ®e destructorsur une période de 180
jours en présence de couvain pour différents niveldinfestation en début de la saison sans
phénomene d’invasion (complété, d’apres The Foddearvironment Research Agency, UK,

2010).

(Number of Varroa Mites = Nombre deV. destructor ; Days = Jours ; Mites = Acariens)

On constate qu'une différence de quelques dizainelacariens en début de saison peut avoir des
conséquences importantes sur la population totaleegparasites en fin de saison. Ainsi, si la populati
présente en début de saison dépasse 50 parasitesgdane colonie, la population d’acariens a touteg$

chances d’évoluer vers des niveaux critiques poualcolonie d’abeilles (seuil critique de 1000 a 3000
acariens).
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Ces modeles sont utiles pour apprécier les remttmmplexes entre I'hdte, le parasite et les
facteurs environnementaux. lls sont égalementsaslidans la mise en place de stratégies de
contrdle de la population d’acariens (Martin, 1998a
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Figure 63 : Modélisation de I'évolution sur 3 ans de la popoladeV. destructoml partir
d’une infestation de 1, 10 et 100 acariens (Mafit898a).

(Total mite population = Population d’acariens totde, Time (years) = Temps (en années), X mites = x

acariens).
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Comme lindique le modéle de Martin, il existe eéms points critiques du cycle de
reproduction dé&/. destructorqui influencent la croissance de la populatiorcdfgens au sein
des colonies d’abeilles (Figure 64).

Figure 64 : Points critiques du cycle de reproductionvialestructor Modele de Martin
(Martin, 1998a).

(Honey bee colony = Colonie d’abeilles ; Phoretic ibes = acariens phorétiques, Mite cell invasion =
invasion d’une alvéole par I'acarien, Number of miés invading each cell = Nombre d’acariens entrant
dans chaque alvéole, % of mites producing viable fspring = % d’acariens engendrant une descendance
viable, Number of viable female offspring produced= Nombre de descendants femelles viables produits,
Number of adult female offspring produced per mite= Nombre de descendants femelles adultes produits
par fondatrice, Density effect = influence de la desité, Mite mortality at bee emergence = Mortalitédes
acariens au moment de I'émergence, Dead mite = Adans morts).
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5.1. Répartition de la population de V. destructor entre phase de
reproduction et phase de phorésie

La population parasitaire totale augmente au coerd’année dés qu’il y a présence de
couvain dans la ruche, et donc possibilité pourfdesiatricesv. destructorde se reproduire
(Figure 65).

Figure 65 : Modélisation du niveau d’infestation par I'acarindestructordes abeilles
adultes et du couvain au cours d’'une année (Md€ia8a).

(Infestation level = niveau d’infestation, adult be = abeille adulte, sealed brood = couvain operculé
month = mois)
120 -

100 - \

801 ... aDULTBEE

—SEALEDBROOD ] e
B0 4

Infestation level (%)

40 - "

20 -

...................................

Une étude menée en climat britannique montre quelgre la période de présence de
couvain, 60 a 70 % de la population totale d’aceriest présente dans le couvain operculé
(Figure 66) (Martin, 1998a).

Figure 66 : Modélisation du pourcentage WYedestructomprésents a I'intérieur du couvain au
cours d’'une année en climat britannique (Martir98e9.

(Percentage of mite population in brood cells = Pouentage de la population d’acariens totale dans le
couvain, month = mois).
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Le rapport entre la quantité de nymphes et la dgatitabeilles adultes au sein d’'une colonie
influence la répartition deg. destructor les colonies avec relativement plus de nymphés on
plus de parasites dans le couvain en phase dedtegion, les colonies avec relativement
plus d’abeilles adultes ont plus de parasites exs@lle phorésie (Boet al, 1995 ; Leeet al,
2010).

5.2. Mortalités de V. destructor

52.1. Mortalités des femelles adulte¥. destructor

Les femelles adulte¥. destructor retrouvées mortes sur le fond des ruches endee
présence de couvain, sont principalement des asarierts dans les alvéoles operculées ou
dans les 3 jours suivant la sortie de la jeunelleb&ilulte. La mortalité des femelles adultes
émergentes touche environ 22 % d’apres Baal (1995), 30 % d’apres Martin et Kemps
(1997) des femelles adultes présentes auparavarg kéacouvain operculé. Parmi ces
femelles, 50 % sont encore vivantes au moment utecleute. Aprés 3 jours de phorésie, la
mortalité des parasites est faible et constanearfir de cette période, la mortalité journaliére
desV. destructomphorétiques est estimée selon les études a 0& Joyr (Bootet al, 1992 ;
Martin, 1998a) et 0,45 % par jour (Martin et Kerdf97). Elle serait essentiellement liée au
comportement de toilettage de I'abeille (Bebal, 1995).

En climat tempéré, pendant la période hivernalegleence de couvain, bien que la mortalité
journaliere deV. destructorsoit faible, au bout de plusieurs mois, le totamalé des
mortalités peut étre significatif (Boet al, 1995). Ce taux de mortalité hivernal journager
absence de couvain est estimé selon les étudetla®,(Korpelaet al, 1992), a 0,12 %
(Moosbeckhofer, 1991) et a 0,2 % (Martin, 1998a)adgopulation totale d’acariens. Ainsi, la
mortalité naturelle hivernale cumulée peut toucleemoitié de la population d'acariens
présente en début d’hiver (Korpagal, 1992). Pendant cette période, le taux de muatdé

V. destructompeut étre considéré comme similaire au taux deatitgrid’A. mellifera(Fries et
Perez-Escala, 2001).

5.2.2. Mortalités de la descendance femelle immature dé.
destructor

De nombreux parasites immatures sont retrouvesesiand des ruches (Boet al, 1995).
Une partie des mortalités observées est liee agfizau moment de I'émergence de la jeune
abeille, une part des descendavitslestructom’ont pas eu le temps d’atteindre I'age adulte
(Figure 59) et ne sont assez développés pour sarvives males meurent également
rapidement a ce moment, n’étant pas adaptés a da devie phorétique.

L’autre partie ded/. destructorimmatures retrouveés au sol sont des acariens rpertdant
leur développement au sein des alvéoles operc(fégsre 67) (Ifantidiset al, 1999). Ainsi,

a I'émergence de la jeune abeille, les cadavred¢omau sol ou sont évacués par les
ouvrieres nettoyeuses. Les mortalités de la desreed parasitaire dans les alvéoles de
couvain sont en partie expliquées par une competgour 'acces a I'alimentation. Au fil des
jours, le nombre de descendants augmente, I'odoumpdé la zone d’alimentation également.
Les derniers descendants, en particulier les pyatphes sont alors en compétition avec les
deutonymphes ou les adultes pour I'acces a la imanar Ceci est d’autant plus vrai lors de
multi-infestations, en particulier lorsque le nived’infestation dépasse 3 fondatrices par
alvéole (Martin, 1995a).
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Figure 67 : Pourcentages de mortalité touchant chaque desdesulaant son rang de
naissance dans du couvain d’ouvriéres (graphiqugadehe) (Martin, 1994) et dans du
couvain de faux-bourdons (graphique de droite) {Mat995b).

(P = Protonymphe, D = Deutonymphe, A = Adulte, Peentage mortality = pourcentage de mortalité,
order of offspring = ordre de naissance de la desedance)
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5.3. Conditions nécessaires a la reproduction
5.3.1. Facteurs abiotiques

Au-dessus d’'une température de 36,5°C, la reptmduales femellesv. destructorest
réduite. Au-dessus de 38°C, la fondatrice ne sedefit plus, et cette derniére, alors affaiblie,
peut mourir (Le Contet al, 1990a).

Le taux de reproduction dé. destructorest plus important a 70 % d’humidité relative qu'a
40 % d’humidité relative. Mais cette derniére arée se reproduire quand I'humidité au
niveau du couvain dépasse 80 % (Kraus et Velti9ig7).

Le taux de reproduction serait marqué par une wamigaisonniere. Ce dernier augmenterait
de janvier a juin-juillet et diminuerait d’aodt avembre (Otten, 1991).

5.3.2. Facteurs biotiques

Une concentration en hormone juvénile Il dansiodymphe de la larve d’abeille inférieure

a 4 ng/ml a pendant un temps été suspectée d'intabeproduction du parasite (Hanel et
Koeniger, 1986). Cette hypothése a cependant étéeclite plus tard (Rosenkram al,
1993).

La durée de la phase phorétique ne semble paseinflur le succes de la phase de
reproduction (Boott al, 1995). Toutefois, les fondatrices semblent pertioins d’ceufs
aprés une longue période sans couvain dans laiediabeilles (Rosenkranz et Bartalszky,
1996). En outre, la phase phorétique ne semblendésgpensable pour le succes de la phase
de reproduction du parasite. En effet, les ménmgles successivement introduites dans des
cellules fraichement operculées (jusqu’a 7 foig)sspassage sur des abeilles adultes ont
produit le méme nombre d’ceufs au cours des cyalasessifs (De Ruijter, 1987).

La fertilité des femelles n’est pas altérée par caeence en pollen pour 'héte (Janmaat et
Winston, 2000).
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Enfin, il est intéressant de signaler que la repetidn du parasite chez son héte inital
ceranase fait exclusivement dans le couvain de faux-tbmos pour une raison qui reste
inconnue a ce jour (Rosenkraetzal, 2010).

En utilisant des alvéoles artificielles, une réductde 48 % du nombre de descendants par
femelle est observée lorsque l'infestation sucdédanédiatement a une autre dans la méme
alvéole. Les auteurs pensent qu’il existe un sigmakent au niveau de la cellule infestée
capable d’inhiber la reproduction. Les exploratianenées montrent que les feces\de
destructor n'ont pas d’influence sur la reproduction. Par toendes extraits d'alvéoles
précédemment infestées auraient un effet inhibiseur la reproductiorde V. destructor
(Nazzi et Milani, 1996). Un hydrocarbone non satue2 (Z)-8-Heptadecene est identifie
comme étant un composé ayant la capacité de rdduie@roduction d¥. destructor(Milani

et al, 2004 ; Nazzet al, 2002).

En situation de stress (ex : multi-infestationy tocytes de la fondatrice peuvent devenir
atrétigues et une oosorption peut intervenir pouvexpliquer certains cas d’infertilité
observés chez les fondatrices (Steiteal, 1995).

La recherche de facteurs réduisant ou inhibanepaoduction deV. destructormériterait
d’étre poursuivie dans le cadre du contr6le du gsene. En effet, une réduction de la
reproduction deV. destructoraboutirait a une croissance plus faible de la [atjmn deV.
destructorau sein des colonies d’abeilles.

5.4. Fécondité des femelles V. destructor

Plusieurs définitions de ‘fécondité’ appliquéesaaréproduction de&/. destructoront été
proposees (Friest al, 1994 ; Harris et Harbo, 1999 ; Rosenkranhal, 2009 ; Rosenkranat
al., 2010). Nous utiliserons dans cet exposé la iéin proposée par Rosenkraezt al.
(2010), a laquelle nous apporterons des précisiinsi la fécondité est définie comme étant
le nombre de descendants femelles adultes engepdrésne fondatric&. destructorlors
d’'un cycle de reproduction. La fécondité d’'une fatmdte V. destructordépend du nombre
d’ceufs pondus, du temps disponible pour chaqueeddsat femelle pour atteindre I'age
adulte, de la mortalité des descendants femelisg® leur développement (Figure 68).

Le pourcentage de fondatricésdestructoproduisant une descendance femelle viable est de
69,8 % dans le couvain femelle, et 74,7 % danslean de faux-bourdons (Martin, 1998a).

Dans le cas d’'une mono-infestation, la descendémeelle est d’en moyenne, selon les
auteurs, de 1,1 (Donzt al, 1996), 1,4 (Fuchs et Langenbach, 1989), 1,0tré@aeMarques
et al, 2003 ; Martin, 1998a) filles matures dans levadni d’ouvriéres (1 ou 2 filles auront le
temps d’atteindre le stade adulte) ; et de 1,6 @@en al, 1996), 2,76 (Fuchs et Langenbach,
1989), 2-2,2 (Martin, 1995b), 2,91 (Martin, 1998i#ls matures dans le couvain de faux-
bourdonsEn tenant compte des fortes mortalités/delestructorobservées lors et peu aprés
I'’émergence du couvain, la descendance effectiveégaluée a 0,8-0,9 et 1,9-2\L
destructorfilles par cycle de reproduction respectivementsdigncouvain d’ouvriéres et le
couvain de faux-bourdons (Lobb et Martin, 1997)nB®et al (1996) estiment, dans le cas
de mono-infestation a 0,83 et 1,11 le nombre deatekants femelles effectivement fécondés
respectivement dans du couvain d’ouvriéres et ae-furdons.
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Figure 68 : Développement journalier de la descendance.diestructodans les alvéoles de
couvain d’ouvriéres (worker) et de faux-bourdon®f@). Le pourcentage de survie de
chaque descendant au moment de I'émergence denla &beille est indiqué (Martin, 1997).

(Female adult = Femelle adulte, Male adult = Maledulte, egg = ceuf, Protonymphe = Protonymphe,
Female deutonymph = Femelle deutonymphe, Male deutgmph = Male deutonymphe).
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5.5. Fertilité des femelles V. destructor

La fertilité est définie comme la capacité d'unenédle a se reproduire (Rosenkragizal,

2010).

Cing a 20 % des femellds. destructorrestent infertiles apres étre entrées dans urémlalv

d’ouvrieres ou de faux-bourdons (Rosenkrahzl, 2010). Certains auteurs expliquent les

cas d'infertilité par la présence, au sein de laocte de femelles adulted’individus non
fécondés (Harris et Harbo, 1999). D’autres autgeénssent que les femelles infertiles ont
perdu leur capacité de reproduction, par exempieépaisement de leur stock d’ovocytes ou
de spermatozoides (Akimet al, 1988 ; Fuchs, 1994 ; Martin, 1998a). Cependatide du
contenu en spermatozoides de la spermatheque dellderi. destructor phorétiques
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infertiles montre que toutes ces derniéres congiehrdes spermatozoides (Garrido et
Rosenkranz, 2003 ; Rosenkragizal, 2009). En outre, 85 % des femelles adultes ssggm
infertiles, redeviennent capables de se reprodsir®n les introduit dans des cellules
fraichement operculées (Rosenkrahal., 2009).

Ces résultats suggérent que les femelles adule$éoondées disparaissent de la population
des phorétiques et donc que l'absence de fécomdatiest pas I'origine de linfertilité
constatée (Harris et Harbo, 1999 ; Masdtral., 1997).

Trois hypothéses sont proposées pour expliqueca®s!'infertilité transitoire. Tout d’abord,
I'infertilité transitoire pourrait s’expliquer paun défaut d’activation de I'ovogenese aprés
I'entrée de la fondatrice dans I'alvéole de couv@arrido et Rosenkranz, 2003). C’est I'h6te
qui pourrait induire une part de ces cas d'infieéti{fFuchs, 1994 ; Rosenkraetzal, 2009).
Certains auteurs pensent que l'infertilité globhabeirrait étre en partie expliquée par I'entrée
de femelles nullipares dans les alvéoles avantred’@hysiologiguement prétes pour la
reproduction (Fries et Rosenkranz, 1996). D’autiiggurs pensent que l'infertilité transitoire
observée est en partie liée au caractére hygiéigsieolonies d’abeilles. Le retrait des larves
ou nymphes d’abeilles infestées entraine l'arrétladeeproduction du parasite et dans la
majorité des cas la libération de la fondatrice devient alors phorétique. Il a ainsi été
montré que lorsque la libération des fondatricestdieu au moment ou apres le stade pré-
nymphal du couvain d’abeilles, si les fondatricémfestaient peu apres le couvain, ces
dernieres ne se reproduisaient que trés raremendéveloppement de l'abeille et de la
fondatrice n’étant plus synchronisé (Kirragteal, 2011).

Le taux d'infertilité n’est influencé ni par la lai de I'alvéole (Message et Goncalves, 1995),
ni par la température de la colonie (Rosenkrarizngiels, 1994), ni par le climat, et ni par le
niveau d'infestation (Fuchs et Langenbach, 1983t Eontre, la fertilité des femelles
évoluerait au cours de la saison. Sous climat argee nombre d’acariens fertiles est plus
élevé au printemps qu’a I'automne (Marcangelal, 1992).

5.6. Nombre de cycles de reproduction réalisés pa rune
fondatrice V. destructor

En condition ‘naturelle’, la moyenne des cyclesreproduction par fondatrice est estimée
suivant les études entre 1,5 et 2 pour Fries seRaoanz (1996) et entre 2 et 3 pour Martin et
Kemp (1997).

5.7. Causes d’échec de la reproduction du parasit e

Les femellesV. destructom’engendrant aucun descendant capable de se werdors d’un
cycle de reproduction sont définies comme des flesmentrant dans une alvéole de couvain
pour se reproduire mais (Harbo et Harris, 1999b) :
- elles n'ont pas de progéniture (femelles inferjites
- elles n'ont pas de descendance femelle, mais umegoeun male (dans 9 +/- 8 % des
cas) ( Martiret al, 1997) ;
- elles produisent une progéniture, mais trop tardet pour que cette derniére
atteigne I'age adulte avant la libération de langabeille ;
- elles meurent dans l'alvéole avant de pouvoir peoduire (1,5 a 2 % dans le couvain
d’ouvrieres (Martin, 1994), 7,7 % dans le couvainfaux-bourdons (Martin, 1995b).
Dans ce cas, les fondatric¥s destructorsont soit observées mortes a cété de la
nymphe d’abeille (5,5 % des fondatrices présentas des alvéoles de couvain de

80



faux-bourdons), soit prises en sandwich entre taifgke la cellule et le cocon (2,5 %
des fondatrices présentes dans les alvéoles daicode faux-bourdons) (Figure 66)
(Martin, 1995a). Il est a noter que dans ce derast les acariens piégés ne sont pas
éliminés par les abeilles nettoyeuses (Harris ebdle2000) ;

- il y a une descendance femelle sans descendant (@bsent ou mort). Cette
configuration est observée dans 17 % et 23,5 %aldésles de couvain mono-infesté
respectivement d’ouvriéres et de faux-bourdons @@at al, 1996). Les mortalités
de malesV. destructorsont dues principalement dans le couvain de fauxdons a
un déficit alimentaire durant le temps ou ce derd@t attendre la transformation de
l'abeille prénymphe en nymphe. Il peut égalementfasee écraser pendant cette
phase. Il arrive également qu'’il reste accrochéexuVie de I'abeille prénymphe.
Dans le couvain d'ouvriéres, le male destructorest encore au stade oeuf lorsque
'abeille prénymphe se transforme en nymphe (Figbe¢. La protonymphev.
destructor éclot dans la partie antérieure de la cellule @t cejoindre la partie
postérieure de la cellule pour se nourrir. Il &rgue le male ne trouve pas le passage
situé au niveau du tarse Il et meurt. Une mortaiit@bituelle des males. destructor
par ce phénomeéne a été mise en évidence danvésdesl d’'une abeille africain.
mellifera scutellataoccupée par des pseudo-clones d'ouvriéres deillaladricaine
A. mellifera capensi@Martin et Kryger, 2002)En outre, comme le male est haploide,
il arrive qu'il se produise des mutations génétmlétales (Donzét al, 1996).

Figure 69 : Changements dans I'espace disponible avant et Epngsnphose de
I'abeille (Martin et Kryger (2002) adapté de Domtédsuérin (1997)).

(F = site d’alimentation ; M = site de mue ; Male gg = lieu de ponte de I'ceuf méle ; Mother mite =
fondatrice V. destructor).

Ces gquatre derniers points représentent 16 % (Mar8i94), 48 % (Medina et Martin, 1999)
des fondatricesV. destructorinfestant le couvain d’ouvrieres respectivemenhsdaes
colonies d’abeilles européennes en Angleterrears dies colonies d’abeilles africanisées au
Mexique.

On estime a environ 30 % I&s destructorn’ayant pas de descendant viable lors d’'un cycle
de reproduction (Martin, 1998a).
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5.8. Cas des alvéoles multi-infestées

Un maximum d’une vingtaine de fondatrices peuvafgster une alvéole operculée de faux-
bourdons ou d’ouvriéres (Duay al, 2003 ; Martin, 1995b).

Dans le cas dune alvéole multi-infestée, linittat de la reproduction ne semble pas
modifiée par rapport & une alvéole infestée parsagute fondatrice. Cependant le nombre de
descendants produits par fondatrice est réduit tapsemier cas (Eguaras al, 1994). La
production de méales, les premiers a étre engenldr@st le cycle de reproduction, ne semble
pas altérée. On constate par contre des effetstagfaur la descendance femelle (Fuchs,
1994 ; Fuch=t al, 1989). En effet, le nombre moyen de descendantslles par fondatrice
V. destructordans des cellules artificiellement infestées paafasites est significativement
plus faible que pour une cellule mono-infestéeyofidn de 25 %) (Nazzi et Milani, 1996).

Il est intéressant de signaler qu’aucun comportéragressif entre fondatrices n’est observe
lors de multi-infestations (Donz# al, 1996).

On peut tout de méme relever quelques bénéficés meilti-infestation pour la reproduction
de V. destructor Tout d’abord, la multi-infestation permet d’augmes le taux d’alvéoles
contenant au moins un male en age de s’accoupledpmc d’augmenter la probabilité
d’obtenir des filles fécondées par rapport auxasituns de mono-infestations. Ensuite, les
cellules multi-infestées permettent des situatidegolyandries favorisées par le fait que la
femelle accepte plusieurs accouplements (Detzé, 1996).

5.9. Reproduction de V. destructor en période hivernale

En région tempérée, durant la saison hivernalegimive a mars), le couvain d’abeilles est
tres réduit ; des périodes sans couvain sont égalkeobservées. La présence de couvain,
méme en trés faible quantité, permet la reprododi®V. destructor Rappelons gu'il n'y a
pas de couvain de faux-bourdons produit en pétideernale (Figure 17) (Martin, 2001b).

La reproduction du parasite est toutefois largenaffiettée pendant cette période. Seulement
34 % des fondatrice¥. destructorobservées dans le couvain operculé engendrent des
femelles adultes fécondées contre 68 % en été ifMa@01b). De plus, le nombre de filles
fécondées engendrées par une fondatrice duranyalke@ de reproduction est deux fois plus
faible qu’en été (0,5 en hiver et 1,0 en été dansalivain d’'ouvrieres). Ceci est lié a une
mortalité significativement plus importante des @3dl. destructoren hiver (42 % en hiver
contre 18 % en été). Enfin, on observe une augrientdes fondatrices sans descendance
dans des alvéoles operculées (20 % en hiver cBiitseen été) (Martin, 2001b).

Cette réduction du taux de reproduction parasitansgu’il y a du couvain pendant la période
hivernale ne semble pas influencée par le compemnémarticulier des abeilles hivernantes,
puisque le nombre d’ceufs produits par fondatvicdestructoren hiver est équivalent a celui
observé en été (4,7 ceufs en hiver et 4,9 ceufsé@n@ plus, la mortalité de la premiere
femelle produite est également équivalente en hitesn été (7 % en hiver et 6 % en été)
(Martin, 2001b).

6. Dynamique des populations dans un rucher ou un's ecteur

La transmission du parasite entre colonies ses¢ais deux modes (Fries et Camazine, 2001) :
- une transmission horizontale qui se produit essimtient lors du pillage, du
phénomene de dérive des ouvrieres, par la visitéade-bourdons étrangers a la
ruche ;
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- une transmission verticale lors de I'essaimage.

Figure 70 : Modélisation de I'évolution du nombre ¥e destructorau sein d’une colonie
d’abeilles suite a I'invasion de nouveaux paraqitége Food and Environment Research
Agency, UK, 2010).

(Number of Varroa Mites = Nombre deV. destructor ; Days = Jours ; Mites = Acariens ; Invasion occlg =
Invasion).

L’'apport de nouveaux acariens dans une colonie d'ailles, bien que cette derniére soit initialementgu
parasitée, peut aboutir en fin de saison a un niveed’infestation qui devienne problématique pour la
survie de cette colonie (seuil critique de 1000 &30 acariens).
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Une étude menée en Allemagne montre que la trasemifiorizontale des parasites entre
colonies est faible au printemps, augmente ena@ié giteindre un pic fin d’été, puis régresse
en automne. De plus, le nombre\edestructortransféré est fortement corrélé avec le taux
d’infestation des colonies voisines (Sakofskial, 1990). Le pillage des colonies d’abeilles
faibles et infestées par des colonies plus foréesbde étre la voie majeure de réinfestation
(Goodwinet al, 2006). Le niveau de réinfestation est toutefaisable d’'une année a l'autre.
Une étude mesurant la réinfestation annuelle denced d’abeilles menée sur 5 ans signale
une réinfestation variant de moins de 200 a plu40® acariens au cours de I'année (Imdorf
et al, 2003).

Divers auteurs ont cherché a évaluer la part dungghéne de dérive des ouvrieres dans la
réinfestation paV. destructordes colonies d’abeilles. Ces derniers ont sourass rdches
saines a un traitement acaricide permanent, puicampté la mortalité des acariens jour
apres jour. En Allemagne, I'invasion des ruchesevde 2 parasites par semaine au printemps
a plus de 20 en été (Sakofsdial, 1990). En ltalie, cette invasion s’est révéléttament
plus élevée, variant de 5 acariens par jour auerips a 70 en été (Greatti al, 1992).
Toutefois, le lien entre réinfestation et le phéeamde dérive des ouvrieres est relativisé par
d’autres études (Goodwat al, 2006 ; Neumanat al, 2000).

En condition naturelle, si la densité des coloei&sfaible, la transmission du parasite sous un
mode vertical est favorisée. Ce mode de transnnissso plus en faveur de la survie de I'hote
car I'essaimage entraine une réduction de l'infestadans la nouvelle colonie. Au contraire
de fortes densités de population d'abeilles faentisles transmissions horizontales du
parasite (Fries et Camazine, 2001).

En climat nordique, ou les colonies d’abeilles pa#égs parV. destructor meurent
principalement au cours de I'hiver avec leurs a&re; le transfert horizontal par le pillage
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joue un réle moindre que celui qui a été mis ermdéwie dans les zones climatiques plus
chaudes (Friest al,, 2003).

7. Emergence de colonies d’abeilles tolérantes & V. destructor

7.1. Définitions

La tolérance est définie comme étant la capacit@ad’colonie d’abeille a coexister avéc
destructoren I'absence de traitement (Rosenkranz, 1999).

La résistance d’une colonie fac&/adestructorest définie comme la capacité d’une colonie
d’abeilles a s'opposer a la croissance de la ptipulale V. destructor(Harbo et Harris,
1999b).

7.2. Des cas décrits de colonies d’abeilles tolér antes a V.
destructor

Certaines souches Al' mellifera sont moins sensibles que d’autres au parasitise¥.d
destructor(De Guzmaret al, 1996). Dans de telles colonies, le taux d’irdesh semble
controlé, la mortalité liee au parasitisme réduite.

Par exemple, I'étude de la souche d’'abeilles pramtde la région de Primorsky, région de
Russie située aux frontieres de la Chine et dedee€€ du Nord ou ont été relevées les
premiéeres infestations paf. destructorau début des années 1960, montre que cette souche
possede des caractéres de résistance comme unerendtiractivité du couvain, un
comportement d’épouillage plus efficace (Rindexeal, 2001). La tolérance . destructor
d’abeilles européennes en Uruguay a été décritd984 (Ruttner et Marx, 1984). Les
colonies d’'abeilles africanisées (descendants cilnedle africaineApis mellifera scutellafa

et de races européennes d’abeilles) présentes @micira du Sud, survivent a l'infestation
(Guzman-Novoeet al, 1996 ; Harriset al, 2003 ; Rosenkranz, 1999 ; Vandame, 1996). La
méme observation est faite sur des colonidpid’ mellifera intermissan Tunisie (Boecking

et Ritter, 1993). Des colonies d’abeilles infestidagortées d’ltalie 12 ans plus tét dans une
fle située a 345 km des cétes brésiliennes sedaweioppées sans utilisation d’acaricides et
en dépit de la présence du parasite (De Jong e¢SdD97).

Au Nord-Est des Etats-Unis, des colonies sauvagesigtent malgré l'infestation par.
destructor(Seeley, 2007). En France, des colonies sauvagabandonnées ont survécu plus
de 11 ans sans traitement. Ces colonies tolérantedestructoront été suivies pendant 7 ans
conjointement a des colonies témoins traitées diemoent a I'amitraze (APIVAR ND).
Pendant les sept années de suivi, il N’y a padftirahce statistique observée entre les deux
lots concernant la mortalité annuelle des colonikabeilles, ainsi que pour le taux
d’essaimage. La production en miel du lot traité e&anmoins significativement plus
importante : 1,7 fois plus de miel sur la périotied&e. Le nombre de parasites collectés au
fond des ruches est significativement plus faillesdle lot des colonies tolérantes par rapport
au lot témoin (3 fois moins) (Le Contt al, 2007). En climat nordique, des colonies
d’abeilles (n = 150) non traitées sont suivies p@nd ans. Au bout de 5 ans, moins de 10 %
des colonies avaient survécue a l'infestation\patestructor Cependant, au fil des années, la
proportion des colonies mourant durant I'hiver enidué, I'incidence de I'essaimage s’est
accrue, le taux d'infestation des abeilles aduftediminué. Il y a ainsi eu un processus
d’adaptation de I'h6te, du parasite ou des deurptant aux deux parties de survivre (Fries
et al, 2006).

84



Certains auteurs précisent toutefois que les @exctde résistance observés en un lieu
peuvent ne plus s’exprimer dans un environnemdférednt (Corréa-Marquest al, 2002 ;
Le Conteet al, 2010).

7.3. Hypotheses concernant la tolérance d’A.  mellifera pour V.
destructor

Il s’agit désormais de voir si les cas de toléraplogervés sont liés a des caractéres de I'h6te
ou a la moindre virulence du parasite.

7.3.1. Développement d’'une tolérance comportementale ou
physiologique de I'h6te face au parasitisme
7.3.1.1. Comportements mis en jeu dans la tolérange d

melliferapourV. destructor

Des études ont montré que les colonies. dhelliferaéliminaient du couvain les larves et
nymphes d’abeilles infestées péar destructor(comportement hygiénique) et débarrassaient
les abeilles adultes des acariens (comportemepbdikage), mais ceci dans une moindre
mesure que chez I'h6te d’origie cerana(Boecking et Spivak, 1999 ; Peapgal, 1987).

7.3.1.1.1. Comportement hygiénique

Les abeilles appartenant a des colonies hygiénidétestent et extraient des alvéoles, quelles
soient operculées ou non, les larves et nympheeilles malades ou infestées pér
destructor(Figure 71) (Spivak et Reuter, 2001 ; Vandame, 1996

Figure 71 :Processus de retrait des larves infestées (conmpentehygiénique) (Harrist al.,
2010).

La ou les abeilles détectent une alvéole contename nymphe parasitée. Elles retirent I'opercule e¢n
extraient la nymphe. La fondatriceV. destructor peut ainsi s’échapper et devenir phorétique, ou nies
fréquemment étre tuée par les abeilles. Sa descemta sera vouée a mourir.

Vandame (1996), dans son travail de these a détrfuantifié pour la premiere fois

'importance du comportement hygiénique dans lértoice des colonies d’abeilles face a
I'infestation parasitaire. Cet auteur a mené sggmentations au Mexique et a cherché a
comprendre la tolérance des colonies d'abeillesafisées en comparant le comportement
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hygiénique de ces derniéres avec celui de colafiedseilles de souches européennes plus
sensibles au parasite. Les colonies d’abeillecafisées se sont avérées beaucoup plus
‘nettoyeuses’ que les colonies européennes. Em, &ffe premiéres ont détecté et retiré un
tiers du couvain infesté, alors que les seconden oht retiré qu'un dixieme (Vandame,
1996).

D’autres études comportementales ont suivi. Ennddigne, des colonies Al' mellifera
carnica (n = 76), non sélectionnées pour le comportememiémyque, ont €liminé en
moyenne 23,5 % (+ 18,2 %) du couvain infesté expenialement avec un acarien par cellule
(Boecking et Drescher, 1998QAux Etats-Unis, des colonies Al' mellifera ligustica
sélectionnées pour leur comportement hygiénique Z8) ont éliminé en moyenne 52,1 % (+
25,6 %) des nymphes infestées expérimentalemerttecdr,4 % (x 14,7 %) chez des
colonies non sélectionnées (n = 19) (Spivak, 199givak et Gilliam, 1998).

Le comportement hygiénique non spécifique d’'uneomiel peut étre testé en placant un
morceau de couvain préalablement congelé ou tizégaille au sein de la ruche (Figure 72).

Plus I'évacuation des larves mortes est rapides fducolonie est considérée comme étant
pourvue du caractere hygiénique (Aumeier et Roserzkr2001 ; Spivak, 1996). Le test du

couvain tué a l'aiguille est réalisé sur du couvarerculé contenant des nymphes aux yeux
blancs ou des nymphes aux yeux roses (Taynor, 2@¥8}est est plus facile a mettre en

place, mais semble moins sensible pour la discdtiin du caractére hygiénique d’'une

colonie que le test du couvain congelé (Espinosat®wet al., 2008).

Figure 72 : Test du couvain congelé (photo de gauche : lofSrdiedduction du couvain
congelé dans la ruche, photo de droite : aprésdiiuction du couvain dans la ruche) (Mary,
2000).
Un morceau de couvain congelé (au centre des photest intégré dans un cadre de couvain. Les larves

nymphes mortes seront alors évacuées par les ouveé nettoyeuses de la colonie. Le temps mis par la
colonie pour retirer ces larves et nymphes permeter de déterminer son caractére hygiénique.
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Bien que les mécanismes mis en jeu chez I'abedlsaient pas tout a fait les mémes, une
corrélation positive a été établie entre le reait la colonie d’abeilles du couvain congelé et
le retrait du couvain infesté pdt destructor(Boecking et Drescher, 1992).

Certaines ouvriéres de la colonie sont capabledétiecter, de désoperculer les alvéoles et
d’évacuer le couvain parasité. Une étude menéedgucouvain congelé montre que ces
ouvriéres sont agées en moyenne de 15 a 16 jopigaks non publié cité dans Boecking et
Spivak (1999)). Cependant, apres la désoperculatiome alvéole, I'extraction de la larve
parasitée n’est pas systématique. Il arrive quatdéa ouvrieres réoperculent I'alvéole sans
autre intervention (Boecking, 1994FKuite a la désoperculation, réoperculation, une
modification de la structure interne de l'opercelst observée (Figure 73) (Boecking et
Drescher, 1994)L'observation d’alvéoles infestées artificiellemgrdr 1'acariena montré
que pres de 11 % de ces alvéoles avaient été eawatrtefermées au moins une fois pendant
les dix jours de I'observation. Néanmoins, seuletde? desV. destructorétaient manquant
dans ces cellules ouvertes puis refermées (Boeekibgescher, 1998).
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Figure 73 : Effet de la désoperculation - réoperculation sur la structure interne de ces
opercules (Harrist al, 2010).

Sur I'image du haut a droite et sur les deux images du bas, les opercules ont été retirées, puis retournées.
En haut a droite, I'opercule n'a jamais subi le processus de désoperculation/réoperculation, contrairement
aux deux opercules du bas.

Le mécanisme permettant a ces ouvrieres de repérer et d’éliminer le couvain mort, malade ou
infesté n'est pas connu. Des stimuli mécaniques, acoustiques ou chimiques pourraient
intervenir (Boecking et Spivak, 1999). Une injection de Z-(6)-pentadécene, un composé
chimique volatil qui serait libéré lors dinfestation, dans des alvéoles de couvain, a
significativement augmenté le taux d’alvéoles vidées par les abeilles (dtaakji 2004).

Apres l'infestation du couvain par un ou dedixdestructor le retrait du couvain infesté est
observé majoritairement entre le jour 3 et 5 post-operculation (Mdréh 2001b ; Thakuet

al., 1997). Le fait que la désoperculation puisse intervenir plus de 4 jours aprés l'infestation
suggere que la détection We destructordépend de signaux émis par la nymphe blessée par

le nourrissement du parasite (Margéh al, 2001b). Le comportement hygiénique reste le
méme, que les alvéoles infestées artificiellement le soient pav.desstructorvivants ou

morts. Ce résultat suggere que le stimulus initiant le comportement hygiénique n’est pas le
mouvement de I'acarien a I'intérieur de I'alvéole (Aumeier et Rosenkranz, 2001). L'étude des
colonies VSH (Varroa Sensitive Hygiene) montrant une forme particuliere de comportement
hygiénique caractérisé par un arrét de la reproduction du parasite lors du retrait des acariens
des alvéoles qu'il infeste, suggére que le stimulus initiant le retra¥f.d#sstructorinfestant

est I'oviposition ou un élément associé a I'oviposition de I'acarien éLaé, 2010).

L’expression du comportement hygiénique est largement influencée par des facteurs
environnementaux. Par exemple, une carence en pollen ou en nectar réduit I'expression de ce
comportement (Janmaat et Winston, 2000 ; Spivak et Reuter, 1998).

Des expériences utilisant d&s destructormarqués montrent que suite a l'ouverture et au
retrait de la larve ou nymphe infestée, 61 % Wegestructorenvahissent une nouvelle
alvéole, 15 % deviennent phorétiques sur des abeilles adultes, 25 % sont retrouveés sur le fond
de la ruche, 11 % de ces derniers sont tués par les abeilles (Boecking, 1994 ; Boecking et
Drescher, 1991).

Les colonies sélectionnées pour leur comportement hygiénique se défendent activement
contre le parasite quand le niveau d’infestation est bas (< 15 % d’infestation du couvain et <
15 % d'infestation des abeilles adultes). Au-dessus de ce seuil, le comportement hygiénique
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perd de son efficacité et ces colonies nécessitemtaitement pour ne pas mourir (Spivak et
Reuter, 2001).

Les suites du comportement hygiénique de la colpaieraient aboutir a la diminution de la

population deV. destructorde trois facons (Boecking et Spivak, 1999 ; SpieakReuter,

1998) :
- les V. destructorimmatures meurent lors du retrait des nymphes tiddss ce qui

réduit le nombre de descendants moyens par feMetlestructor,

- la période phorétique des acariens femelles adgitesurvivent au retrait du couvain
infesté est allongé au détriment de la périodeedeoduction ;

- la mortalité des femelles adult¥s destructorest augmentée parce que ces dernieres
se retrouvent exposées aux comportements de défer'sdbeille.

7.3.1.1.2. Comportement d'épouillage

Apis melliferaest capable de mettre en ceuvre un comportemautoeEpouillage et d’allo-
épouillage, qui nous le verrons, est toutefois @kicace pour réduire le niveau d’infestation
deV. destructorau sein des colonies.

Les abeilles infestées par Mh destructorphorétigue commencent tout d’abord par un auto-
épouillage. Si ces dernieres n’arrivent pas a dwmrdésser elle-méme de l'acarien, elles
entreprennent alors une danse. Des mouvementsadatéde I'abdomen sont réalisés
vigoureusement pour attirer les épouilleuses @louillage). Les épouilleuses sont au
maximum deux. Ces derniéres recherchent I'acakiemlus souvent, elles le délogent. e
destructorpeut alors rester sur la méme abeille ou aloragdrad’héte. Le retrait direct de
I'acarien par les épouilleuses est rarement obg@itvaékuret al, 1997).

Parmi lesV. destructorretrouvés vivants ou morts au fond des ruche$o4arésentent des
blessures (Rosenkraet al, 1997). On suppose que les ouvriéres sont capdbidliger aux

V. destructordes blessures létales par I'utilisation de leuasdibules et de leurs pattes avant
(Rosenkranzet al, 1997 ; Ruttner et Hanel, 1992 ; Thaletral, 1997). La plupart des
mutilations observées sW. destructorconcernent les pattes (Corréa-Margaesl, 2002 ;
Rosenkranzet al, 1997 ; Ruttner et Hanel, 1992 ; Stanimiroeical, 2005). Ce type de
blessure serait ainsi le reflet de I'existence dudéfense active de I'abeille face a
I'infestation parV. destructor(Ruttner et Hanel, 1992).

Le nombre deV. destructorretrouvés blessés au fond de la ruche est dialleorrélé
positivement avec le nombre d’abeilles ouvrieregsentes dans la ruche (Zaitoun et Al-
Ghzawi, 2009).

Comme le montrent des tests utilisant la technidiédectroantenographie (des antennes
amputées d’abeilles sont placées entre deux étdtyp les abeilles reconnaissent
olfactivement le parasite. Lorsque I'on place centage dans un flux d'air comportant la
molécule a tester, une réponse électrique impatast enregistrée pour les extraits de
méthanol, alors qu’elle est absente pour les egtidincétone ou d’hexane. Ces résultats
suggerent que des molécules polaires agissentvaaunides chémorécepteurs de 'abeille et
participent a la reconnaissance des acariensgiaille (Martinet al, 2001a).

Le comportement d’épouillage est plus intense aalmpératures élevées (25-34°C) comparé

a des températures plus basses (10°C) (Tahmadi®).2lD est également plus ou moins
intense suivant la race d’abeilles observée (Aum2@01 ; Stanimirovic, 2005).
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Figure 74: Varroa destructomort collecté sur le fond d’'une ruche contenart cwlonie
d’A. mellifera carnicaRuttner et Han

-

'

CertainsV. destructomprésentent des dépressions sur I'idiosoma (FigbyePres de 10 % des
V. destructorprésenteraient ce type d’anomalies. Huit pour oentune dépression et 2,5 %
ont deux dépressions situées symétriquement sliodoma dorsal. Cette déformation ne
serait pas liée au comportement de toilettagd/ ddestructor puisqu’on I'observe sur des
jeunes femelles adultes avant leur sortie. |l s&gi probablement d’'une anomalie
apparaissant lors de I'ontogenese de l'acariensiAlesV. destructortrouvés ‘abimés’ au
fond d’'une ruche ne proviennent pas tous d’'un cotepeent d’épouillage qui aurait blessé
ces acariens (Davis, 2009).

En outre, il est possible qu'un certain nombre \dledestructormutilés le soit par les
commensaux de la ruche présents au sol.

Figure 75: Vues au microscope électronique a balayageidiedoma de femelles adult¥s
destructorprésentant des dépressions (Davis, 2009).

%

Quand unV. destructorse retrouve au fond de la ruche vivant et sangediég ce dernier ne
semble pas capable de regagner I'essaim sand &darien reste sur une abeille morte et s'y
nourrit. L’abeille morte constitue également unat@iforme pour I'acarien. Ce dernier se
place en un point proéminent dans I'attente d'amgfert sur une abeille vivante (Bowen-
Walker et Gunn, 1998). En restant au niveau deeillbomorte au sein de la ruch¥,
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destructoraugmente ses chances de retrouver une abeillgéehdiévacuer les cadavres pour
nouvel hote (Visscher, 1983). Aprés 48 heures ehdt infructueusey. destructorquitte
I'abeille morte sur laquelle il était fixé et se & la recherche active d’'un nouvel héte
(Bowen-Walker et Gunn, 1998). Une étude montre\gueestructora une moyenne de survie
de 71 heures en présence d’abeilles mortes, dee@®$ sans substrat (De Guznerel,
1993).

L’activité d’épouillage, méme si cette derniere ieg¢nse, semble néanmoins avoir un faible
impact sur la population totale d€. destructor (Aumeier, 2001 ; Frieset al, 1996 ;
Vandame, 1996).

7.3.1.1.3. L'essaimage

Quand une colonie d'abeilles essaime, approximewdrg la moitié de la population
d’abeilles quitte la ruche en emmenant les pasgtorétiques fixés sur ces abeilles. Le
premier essaim part de la ruche en emmenant l#levieine. Une nouvelle reine non
fécondée occupera la place dans la ruche ayantreésdan période d’essaimage, pres de 65
% des femelles adulte¥. destructorsont présentes dans le couvain. On estime alors
gu’environ 15 a 20 % de la population parasitairgte la ruche avec le nouvel essaim forme
(Frieset al, 2003 ; Villaet al, 2008).

Au sein de la colonie ayant essaimé, il n'y a pasprbduction de couvain pendant 2 a 3
semaines le temps que la jeune reine soit apt@dr@oDurant cette période, il n'y a donc pas
de reproduction d¥. destructor(Seeley, 2007).

A l'issue de I'année ol s’est produit 'essaimagajombre d’acariens par abeille adulte de la
colonie essaimeuse et du nouvel essaim n'appasiignificativement différent (Fries al,
2003).

7.3.1.2. Acquisition parA. melliferad’une résistance aux virus
dont I'expression est liée a la présenc& ddestructor

Certains auteurs émettent I'hypothése que la swlege colonies d’abeilles infestées par
destructorserait liee a une plus grande tolérance de I'ebfeite aux virus qui accompagnent
cette infestation. Des études ont montré que lésnes d’abeilles tolérantes sont moins
infectées par les virus que les colonies sensifilependant, il est possible que ce résultat soit
simplement expliqué par un nombre plus faible deagptes vecteurs de virus dans ces
colonies (Buchler, 2010).

7.3.1.3. Attractivité du couvain.

Le couvain femelle des colonies d’abeilles afrisaes tolérantes est deux fois moins attractif
pour V. destructorque le couvain d’abeilles européennes (Guzman-Al@toal, 1996 ;
Vandame, 1996). L'origine de cette différence njga$ connue. Il semble qu’elle ne soit liée
ni a un différentiel d’attraction spécifiguementrviaire, ni a une variation de durée
d’attractivité du couvain (Aumeiest al, 2002).

7.3.1.4. Genes de I'abeille impliqués dans sa tolérancews
du parasitisme

La comparaison de I'expression de genes d’abedligmrtenant a des colonies tolérantes et
sensibles au parasitisme We destructora permis d’identifier 116 genes susceptibles d’étr
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impliqués dans cette tolérance. Les génes idemsidt des genes régulant le développement
neuronal, les fonctions sensorielles et en paréicliblfaction.

Le fait que I'expression des geénes participantoffdction soit modifiée pourrait expliquer
'augmentation des comportements de nettoyageégiodillage, comportements participant a
la tolérance de 'abeille face a l'infestation\dedestructoi(Navajaset al, 2008).

Figure 76 : Génes de I'abeille susceptibles de participertal&aance au parasitisme e
destructor(Navajaset al,, 2008)

(Les génes en gras sont up-régulés).

(Candidate genes for a behavioural resistance = gési candidats pour participer au comportement de
résistance, nervous system = systeme nerveux, Musbm bodies = neurones et cellules gliales,
responsiveness to stimuli = sensibilité aux stimulDthers genes = autres génes, Immune system = gysé
immunitaire, Resistance to toxins = résistance auwxines).

)
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7.3.2.
7.3.2.1.

Baisse de la virulence du parasite
Baisse liée a la génétique du parasite

En étudiant des colonies sauvages tolérantes fadtation, Seeley (2007) émet I'hypothese
gue la relation de stabilité héte-parasite obseesédiée a la moindre virulence des acariens.
Il a été démontré que les différents haplotypesVdealestructorn’avaient pas la méme
virulence pourA. mellifera: I'haplotype coréen se montre plus virulent gueaplotype
japonais (Anderson et Trueman, 2000 ; De Guzetat, 1999).

En Europe, la population dé destructormppartient quasi exclusivement a I'haplotype corée
et présente probablement trés peu de variationétigées entre individus (Le Conét al,
2007 ; Solignaet al, 2005). Le Contet al (2007) concluent qu’il semble improbable que
I'acquisition de la tolérance des colonies d’alesiéinversV. destructorsoit liée a la sélection
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de caractéres de moindre virulence du parasiteresem hbte. Si toutefois c’était le cas, un
nombre de génes tres limité serait impliqué (Bucélial, 2010).

Des V. destructorde différentes origines introduits expérimentaletngans des colonies
d’abeilles n’ont pas modifié la tolérance de cdsmes vis-a-vis d&. destructor Ce résultat
suggere que dans le cas présent, la toléranceriesipplement liée a I'h6te (Fries et
Bommarco, 2007).

7.3.2.2. Baisse liée a la non-reproduction du parasite

Dans le couvain de faux-bourdons de colonies diasegfricanisées, les fondatric&s
destructorse révelent improductives quand plus de deux fvicga envahissent la méme
alvéole (Mondragoet al., 2006).

Des études menées sur des colonies avec le car&NHR (Suppressed Mite Reproduction),
c’est-a-dire avec un fort taux d& destructome se reproduisant pas dans le couvain (80 %)
montre que ces colonies ont la capacité d’extnairggrand nombre de parasites du couvain
infesté (comportement hygiénique). Cependant,nilde que ces colonies ne retirent pas les
femelles qui n'initient pas de ponte, ce qui expdicpit le fort taux de non-reproduction dés
destructorobservés dans ces colonies (Harbo et Harris, 2005)

7.3.2.3. Baisse liee a la mortalité de la descendancdé.de
destructor

Une mortalité plus importante du premier descendardéile) et du troisieme descendant
(femelle) est constatée dans le couvain infestéotlies d’abeilles africanisées tolérantes a
V. destructorcomparé a des colonies de souches européenndslémantes (Mondragoat

al., 2006).

8. La varroose

La varroose est une maladie causée par I'acatietestructorqui touche les larves, nymphes
et abeilles adultes (Grobov, 1976).

La varroose est une maladie a déclaration obligatem France (Décret n° 2006-179 du 17
février 2006 portant création d’une liste de madadh déclaration obligatoire et modifiant le
code rural) (Légifrance.gouv.fr, 2011).

8.1. Expression de la varroose
8.1.1. Au niveau de l'individu
8.1.1.1. Spoliation d’hémolymphe lors de la nutrition

hY

Les femelles adultes, pour accéder a leur sourceoderiture, I'hnémolymphe de larves,
nymphes et abeilles adultes, doivent percer laxglatide leur héte (Figure 77). Cependant les
blessures engendrées, qui peuvent étre réitérées,pas d'effet 1étal immédiat sur I'abeille
ou sa descendance. Le prélévement quotidien d’lynpble lors d’'un parasitisme par une
femelle adulte est estimé a 0,25 ul par Moritz (998 0,67 pl par Bowen-Walker et Gunn
(2001). Ainsi le volume d’hémolymphe de nymphedale-bourdons et d’ouvriéres au stade
‘yeux pourpres’ est significativement réduit lors plarasitisme pav. destructorcomparé a
des nymphes non parasitées (Weinberg et Madel,)1985
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Figure 77 : Blessure réalisée par une femelle adulteestructorsur le sternite du"2
segment abdominal d’'une nymphe de faux-bourdontPig@alisée au microscope
électronique a balayage) (Herrmaetral, 2005).
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La nutrition du parasite entraine une spoliatiopigeines dans ’'hémolymphe chez son hoéte
(Amdam et al, 2004). Une baisse de la quantité globale deépres contenues dans
I’'hémolymphe est observée. Elle est estimée chenyephes d’ouvrieres a 27 % lors d’'une
infestation unique, a 50 % lors d’une infestationillle. Chez les nymphes males, cette baisse
est moindre : environ 12 % et resterait stable trsnulti-infestations (Weinberg et Madel,
1985).

8.1.1.2. Effet de I'infestation sur le poids des abeillesgs#ees

L’infestation entraine une perte de poids chezdbsilles adultes issues d’'une nymphe
parasitée, perte de poids qui augmente lors de-mfdstations. Une étude montre que la
perte de poids moyen des abeilles naissantes @aefestst significative des linfestation par
une seule fondatrice et sa descendance. Cette gmtriestimée a 10,33 % et 11,09 % en
moyenne pour une infestation de 1 a 3 femellesduiwes respectivement chez les jeunes
faux-bourdons et ouvriéres a I'émergence. Elleessinée a 18,26 % et 17,53 % en moyenne
pour une infestation de 3 a 5 acariens respectinentez les faux-bourdons et les ouvriéres
(Kotwal et Abrol, 2009). Cette perte de poids imt@nt principalement vers la fin de la phase
nymphale. Elle devient significative des le stagimphal aux yeux pourpres (Figure 14). Les
abeilles ouvrieres, lorsqu’elles ont été infestéms de leur développement, ne sont pas
capables de compenser les pertes de poids a e §Schneider et Drescher, 1987).

Les imagos faux-bourdons arrivent a émerger d'dsaenfermant 15 a 20 femelles
fondatrices et leurs descendances, mais il s'agifadx-bourdons de petites tailles qui ne
pésent que la moitié du poids de males non pasagi@éntrairement aux faux-bourdons, une
infestation de 4 a 6 femelles fondatrices dansdevain d’ouvrieres suffit a empécher
I'’émergence de ces jeunes abeilles (Detagl, 2003).

8.1.1.3. Déformations morphologiques externes

Bowen-Walker et Gunn (2001) constatent que 8,5 % aiesrieres parasitées a des degrés
divers émergent avec des déformations morphologigiternes comme des ailes atrophiées,
un raccourcissement du corps (seules 1,8 % deséoesrnon parasitées présentes des
déformations morphologiques externes). Les autebservent également une corrélation

positive entre le niveau de parasitisme lors ddesteymphal et la fréquence des déformations
a I'’émergence des jeunes abeilles.

93



8.1.1.4. Réduction de I'espérance de vie

La durée de vie des abeilles diminue lorsque |l tdinfestation augmente (Ellis et
Delaplane, 2009 ; Kovac et Crailsheim, 1988 ; Riteal, 1984). En Allemagne, une étude a
montré un effet évident du niveau d’infestation kutongévité des abeilles adultes. Ainsi la
durée de vie moyenne calculée des ouvrieres estspectivement 15,6 ; 9,1 ; 8,3 jours pour
des colonies faiblement, moyennement et fortemeasiées pour la période d’étude de mai a
septembre (Rittegt al, 1984).

Une étude a montré que la longévité des ouvrigiakes est réduite lorsque ces dernieres ont
été infestées pendant leur développement nympbkhhétder et Drescher, 1987). Concernant
les males, seuls 59,7 % des jeunes faux-bourdeus de colonies infestées étaient vivants 24
heures aprés leur émergence contre 97,5 % dam®kbeses témoins (Rinderet al, 1999).

Cette réduction de I'espérance de vie est paréeinent problématique en hiver. En effet
avant I'hiver, les abeilles adultes parasitéesyantété parasitées lors de leur développement
ont une espérance de vie réduite. Ces abeillesoagégdant pas toutes les caractéristiques
physiologiques des abeilles d’hiver, ne pourrord passer la période froide avec succes et
ainsi contribuer a la croissance de la colonierantgmps (Amdaret al, 2004). Une étude a
permis de montrer que seul 4 a 18 % des abeillestées palV. destructordurant leur
développement et qui émergent au mois de septeswbrévent jusqu’au mois de mars
(Kovac et Crailsheim, 1988).

8.1.1.5. Réduction de la taille des glandes hypopharyngignne

Les glandes hypopharyngiennes sont situées eriguosittérieure dans la téte de I'ouvriére
(Figure 78). Elles sont constituées de nombratiri qui déversent leurs sécrétions dans un
conduit principal débouchant dans la partie proxéntl pharynx. Ces glandes synthétisent et
sécrétent, a partir de la digestion partielle dilepoet du miel, la partie protéique de la gelée
royale qui va servir a nourrir les larves et laneeiCes glandes synthétisent aussi une enzyme,
l'invertase, qui hydrolyse le saccharose en gluadeuctose. Ces glandes sont relativement
bien développées chez la jeune ouvriere produisanburriture pour le couvain. Elles se
résorbent lorsque les taches de nourrice s’ach@tgméuvent a nouveau se développer si la
colonie nécessite un nombre plus important de reas(Winston, 1993).
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Figure 78: Systeme glandulaire de I'ouvriére (Winston (19@flessiné d’'aprés Michener

(1974)).
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L’infestation de nymphes d'abeilles engendre unducéon de la taille des glandes
hypopharyngiennes de 14,6 % en moyenne. La mémena®n est faite lors d'une
infestation au stade adulte (Schneider et Dresdl9&7).

8.1.1.6. Altération des fonctions cérébrales de I'abeille

Les butineuses parasitées présentent une baidserdeapacité d’'apprentissage. Cela aurait
comme effet d’influer sur le comportement de variéntation, ainsi que le succes de retour
a la ruche des butineuses (Kretjal, 2006).

Les butineuses infestées mettent plus de tempseaireou ne reviennent pas du tout a la
ruche. La perte des butineuses lors des sortiéextérieur est plus importante dans les
colonies fortement infestées comparée aux colgulies faiblement infestées. L’observation
de ruches fortement infestées montre une pertdeates butineuses jusqu’a ce qu’il ne reste
plus que la reine accompagnée de quelques ouvrigeemit que les abeilles infestées aient
tendance a ne pas revenir a la ruche est interpatéralj et Fuchs (2006) comme un
comportement adaptatif permettant d’éliminer leapde de la colonie.

Mais les ouvrieres ne revenant pas dans leur ratbegine, ne meurent pas toutes a
I'extérieur et se trompent de ruche participanpaénoméne de dérive des ouvrieres. L'étude
du comportement de retour a la ruche d’ouvrieresgmmant de colonies fortement infestées et
de colonies non infestées pardestructora mis en évidence que le phénomene de dérive des
ouvriéres était effectivement plus important dagss dolonies fortement infestées (Sakofski,
1990).

8.1.1.7. Modifications comportementales

Les ouvriéres parasitées durant leur développeraphtun stade ‘nourrice’ raccourci et
commencent a butiner plus tot que les ouvrieresitggn(Janmaat et Winston, 2000).

Dans le cadre du travail apicole, il a été montwéume forte infestation augmentait le
phénomene de supersédure (remplacement de laimgio@uite par une nouvelle reine élevée
par la colonie) lors de lintroduction d’une noueekeine fécondée (Cargel et Rinderer,
2009).
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8.1.1.8. Diminution du potentiel reproducteur des faux-baunsl

La baisse du potentiel reproducteur des faux-bawdsous l'influence du parasitisme
s’expliquerait a la fois par une baisse de la céade vol ainsi qu'une baisse de la
production de spermatozoides. En effet, les fauxdmns infestés durant leur développement
par une ou deux femelles adultpsoduisent respectivement 24 % et 45 % moins de
spermatozoides que les témoins (Daagl, 2002). Le parasitisme a €galement comme effet
de réduire la qualité du sperme des faux-bourdonalt&rant notamment I'expression des
glycoprotéines des spermatozoides (Del Catlad, 1996).

Toutefois, Collins et Pettis (2001), en comparars fhux-bourdons parasités et non parasités,
observent que le volume de sperme produit estiglemthez les deux populations. La méme
observation est faite pour la concentration durspeen spermatozoides, ainsi que pour la
viabilité des spermatozoides. Rindezerl (1999) montrent également que le parasitisme par
V. destructorn’a gu’'un effet mineur sur le poids des glandesnidcus et des glandes
séminales, ainsi que sur le nombre de spermatazpideuits par les faux-bourdons.

En réalité, les faux-bourdons parasités durant déweloppement ne participeraient que tres
peu a la reproduction chez l'abeille, ne posségms la force physique suffisante pour
féconder en vol les reines vierges (Dedawl., 2002).

8.1.1.9. Induction d’'une immunossupression chez I'abeille

Varroa destructolinduirait la réduction de la transcription de gemedant pour des peptides
antimicrobiens et des enzymes de I'immunité, alssatit a la dépression de la réponse
immunitaire humorale et cellulaire (Cf. chapitré.&.10).

De plus, la concentration dans I'hnémolymphe d’héptex participant a I'immunité de
I'abeille, apparait réduite chez des jeunes alsgilrasitées au stade nymphal comparé a celle
d’abeilles témoins (Amdarat al, 2004). La méme observation a été realisée lerétlde

de la concentration en hémocytes de I'hémolymplog\wtiéres nourrices appartenant a des
colonies fortement infestées comparée a des téemssus de colonies saines (Belaid et
Doumandji, 2010).

Ainsi, la sensibilité des colonies d'abeilles afé@iénts pathogénes augmenterait lors de
parasitisme (Yang et Cox-Foster, 2005).

8.1.1.10. Modifications d’expression de certains génes deeilée
lors de parasitisme

Un changement d’expression des genes de l'abeti®leservé aprés parasitisme au niveau
des genes relatifs au développement embryonnairanétabolisme cellulaire, ainsi qu'a
limmunité.

Un scénario imaginant les conséquences de la matiifn de I'expression de ces genes est
proposé (Figure 79). Ainsi, ce parasitisme indtilabaisse de la protection immunitaire, ce
qui permettrait la prolifération du DWV (Deformed iMg Virus) chez [labeille.
L’augmentation de la multiplication du DWV pourraauser des dommages cellulaires et
moléculaires, induisant la production de protéidesréparation’ (Pcmt). Un certain nombre
de génes impliqués dans le développement embryen(izz, dgll, sgl) pourrait également
étre affecté par la réplication du DWV. Le paraskeait aussi a I'origine d’'une baisse de la
production de dopamine (ple) et d'une inhibitionsdgenes connus pour prévenir la
dégenérescence neurologique chez les abeillesead@ela pourrait expliquer les troubles
cérébraux observés chez ces abeilles parasitégajéidat al, 2008).
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Figure 79: Modifications génétiques de I'abeille observiegs de parasitisme paf.
destructoret leurs conséquences hypothétiques (Nawjak, 2008).

(Les traits terminés par des fleches ou des tiretadiquent respectivement une régulation positive et
négative. Les genes en gras sont up-régulés).

(Immune system = systeme immunitaire ; Deformed Wig Virus = Virus des Ailes Déformées ; Embryonic
development = développement embryonnaire ; deformeadult = adulte difforme ; Cellular and molecular
damages = dommages cellulaires et moléculaires ;@8n = Cerveau ; Cognitive impairment = troubles
cognitifs)
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8.1.1.11. Varroa destructor. un vecteur d’agents infectieux pour
I'abeille
8.1.1.11.1. Un vecteur de virus

La mortalité des colonies d'abeilles séveremenestdfes palV. destructorest souvent
attribuée a l'action délétére concomitante de v{tasnersch et Aubert, 2010 ; Marth al,
1998 ; Sumpter, 2004 ; Tentcheea al, 2004). L'entité pathologique ainsi formée a été
décrite sous le nom de ‘Bee Parasitic Mite Syndrg®leimanukiet al, 1994).

Les virus ABPV (Acute Bee Paralysis Virus — Virus ld paralysie aigué), CBPV (Chronic
Bee Paralysis Virus — Virus de la paralysie chraej)g SPV (Slow Paralysis Virus — Virus de
la paralysie lente), BQCV (Black Queen Cell Viru¥kus de la cellule royale noire), CWV
(Cloudy Wing Virus - Virus des ailes opaques), SBSAcbrood Bee Virus — Maladie du
couvain sacciforme), KBV (Kashmir Bee Virus - Virde I'abeille du Cachemire), IAPV
(Israeli Acute Paralysis Virus - Virus de la pasayaigu israélienne) et DWV (Deformed
Wing Virus — Virus des ailes déformées) (Figure 80t retrouvés chez I'abeille de fagon
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concomitante a l'infestation parasitaire (Carretlal, 2002 ; Chen et Siede, 2007 ; Mawmin
al., 1998 ; Ritteret al, 1984 ; Shewet al, 2005 ; Tentchevat al,, 2004).

Figure 80: Abeille adulte atteinte du DWV (UWi. destructomphorétique est fixé sur le
thorax de 'abeille) (Zionet al, 2011).

2 Michael J. Traynor 2007

La détection de plusieurs virus de I'abeille chézdestructor(DWV, SBV, ABPV, KBV)
indique son possible réle de vecteur dans la tresssom de virus entre abeilles (Tentcheta
al., 2004 ; Shert al, 2005).V. destructorinjecterait directement les particules viralesglan
I’'hnémolymphe lors de son nourrissement (Chen ell€5i@007). Des particules virales sont
notamment présentes dans les glandes salivairéscdeen (Cicero et Sammataro, 2010). Ce
phénomene a été démontré pour le DWV (Bowen-Walkat, 1999) et le KVB (Cheet al,
2004), I'lAPV (Di Priscoet al, 2011) et serait fortement soupconné pour d’'auttieus
comme le SBV (Tentchewt al, 2004), TABPV (Tentchevat al, 2004), le BQCV (Chen et
Siede, 2007).

Plusieurs virus peuvent étre détectés sur un mamasipe(Chantawannakudt al, 2006).

L’observation d’'une corrélation positive entre igeau d’infestation pa¥. destructoret le
niveau de concentration virale chez les abeilléssides suggeérerait qie destructorjoue,
outre son rble de vecteur, un rble activateur deéjalication virale chez l'abeille. Le
parasitisme engendrerait une baisse de I'immun&él'dbeille, ce qui favoriserait la
réplication virale (Sheet al, 2005). Bien que la composition biochimique dedéve deV.
destructor ne soit pas connue, le nourrissement du parasitesan héte réduit a la fois
immunité humorale et cellulaire de I'abeille (Ygret Cox-Foster; 2005). Cependant,
beaucoup d’éléments de la relation hote-parasitéveaau moléculaire sont encore a préciser.

Une présentation plus précise de chacun des vieusabeille portés paV. destructor
accompagneée d’une discussion sur leur role re$pdatis I'expression de la varroose, est
placée en annexe (annexe 2).

8.1.1.11.2. Un vecteur de champignons

Des champignons ou des spores de champignonsetomnivés a la surface dé destructor
(Aspergillus flavusPenicillium multicolor Penicillium simplicissimugMucor ramosissimys
Mucor indicus Mucor hiemalis Ascosphaera apjs(Benoit et al, 2004 ; Hrabak, 2003).
Parmi eux, certains sont connus pour étre pathegeoer I'abeille Aspergillus flavus,
Ascosphaera apis).
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La surface du corps dé. destructorpeut étre contaminée par des spatéscophaera apis
responsable de la maladie du couvain platré ouspbénose. Cependant, il semble que la
quantité de spores transportées par le parasitsoitepas suffisante pour induire une
contamination de la gelée larvaire susceptibledtiire la mycose. L'inoculation éventuelle
de spores lors de la ponction d’hémolymphe ne pibraitepas non plus d’induire la maladie
chez la larve ou la nymphe parasitée (Ball, 1997).

L'utilisation de substances chimiques pour la ne#trde la population d¥. destructor
réduirait la résistance de la colonie d'abeillaefaux infections fongiques. Cependant toutes
les études menées ne montrent pas de différenodfictjve quant a la prévalence des
maladies fongiques suite a la réalisation de raetas (Ball, 1997).

8.1.1.11.3. Un vecteur de bactéries

Varroa destructorest capable de transporter des sporeBadmibacillus larvagagent de la
loque américaine) a la surface de son corps (Akpml, 1995). Le parasite pourrait ainsi
participer a la propagation de la loque américde Ryckeet al, 2002). Cependant, ce role
est controversé (Alippet al, 1995).

8.1.2. Au niveau de la colonie

Au sein d'une colonie coexistent des abeilles indesndu parasitisme et des abeilles
possédant des sequelles de parasitisme. Il exa@te dn seuil pour le rapport ‘Abeilles
parasitées’ / ‘Abeilles saines’ a ne pas franchusspeine d’engendrer un risque élevé de
maladie (Colin, communication personnelle).

Quand linfestation de la colonie d’abeilles pér destructorest faible, aucun symptéme
clinique n’est visible et le parasitisme passells gouvent inapergu.

Lorsque l'infestation est modérée, la croissancagmpulation d’abeilles peut étre affectee,
ainsi que le niveau de production en miel. Une étoénée au Canada montre qu’un taux
d’infestation de 2 acariens pour 100 abeilles rmaiffipour réduire de facon significative la
production en miel de la colonie (Currie et Gati2d06). Cependant les symptémes cliniques
a ce stade restent frustres.

Lorsque le niveau de parasitisme est modéré, il fasie de passer a des niveaux
d’infestations qui entrainent des dommages irréviers pour la colonie d’abeilles. Ceci se
produit principalement a la fin de I'été et en amt@ quand la population d’acariens est a son
maximum et que les surfaces de couvain se rédui$egtre 16). Parfois, la phase de
décroissance de la population d’abeilles est aétecide quelgues semaines, voir quelques
mois lors de trés forte infestation (Rit&tral, 1984). Ainsi, le taux d’infestation des abeilles
adultes et du couvain augmente considérablememttta période. Un plus grand nombre
d’abeilles affaiblies au cours de leur vie par Egsitisme seront présentes au sein de la
colonie. Ces derniéres ne pourront pas participker Ve de la colonie de facon optimale.
Elles seront plus sensibles aux sur-infectionsyged virales ou bactériennes et auront une
espérance de vie plus courte. L'expression clinigu@lus caractéristique est la présence
d’abeilles trainantes au sol, certaines ont lessadicartées, déformées ou asymeétriques, le
corps peut étre noir dépourvu de poils. Le couesinen mosaique et parait négligé (Figure
81).

Une réduction brutale du nombre d’abeilles peutsaépparaitre. Avant cet affaiblissement,
peu de signes avant-coureurs sont relevés (Ritterl, 1984). A ce stade, il est fréquent
d’observer une population réduite a moins de 200iéres accompagnées de la reine (Martin
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et al, 1998). Les réserves en miel et en pollen apgseat disproportionnées par rapport a la
force de la colonie. Les colonies sont alors plessiles aux surinfections (teignes,
loques,...). Un phénomene de supersédure de la eoldabeilles peut intervenir. Les
colonies symptomatiques évoluent vers la mortJus pouvent durant la période hivernale en
région tempérée (Rosenkragizal.,, 2010).

Figure 81 : Couvain d’ouvrieres parasité pdr destructoThe Food and Environment
Research Agency, UK, 2010).

On observe un couvain en mosaique, des alvéolesnyenphes ouvertes, ainsi que des alvéoles vides
pouvant signer la présence du parasite. D’autres iélogies sont susceptibles d’engendrer un couvaime
mosaique.

Apres la mort des colonies, pas ou peu d’abeillestes sont retrouvées a l'intérieur des
ruches. On notera la présence de nourriture \Deestructommorts peuvent étre découverts a
la fois a I'intérieur des alvéoles contenant duvean operculé, au niveau des abeilles adultes
mortes présentes sur les rayons et sur le fondudbss (Figure 82) (Martiet al, 1998).
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Figure 82: Observation du contenu d’'une ruche dont la colonie d’abeilles est morte durant
I'hiver de varroose (Observation réalisée au mois de mars 2011 au rucher d’étude de I'Unité
de Pathologies de I'Abeille de Montpellier SupAgro) (Photos personnelles).

On notera la présence de nourriture (miel et pollen) (photo du haut a gauche). Les abeilles mortes
apparaissent figées (photo du haut a droite). On observe la présence de couvain operculé et non operculé
mort, ce qui dénote une ponte récente de la reine (photo du bas). La recherche\elestructor sur les
abeilles mortes, ainsi que dans les alvéoles de couvain operculé permet de découvrir des acariens morts.
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Il est intéressant de signaler que le nombre moyen d’abeilles, la quantité de couvain operculé,
la production en miel durant 'année précédant I'extinction des colonies semble comparable
aux colonies passant I'hiver (Martiet al, 1998). Contrairement au couvain malade, les
larves ou les nymphes infestées par destructormeurent rarement. Dans le cas du
parasitisme, les mortalités sont observées le plus souvent dans le cas de multi-infestation, sans
toutefois étre systématiques (Boecking et Spivak, 1999).

Le fort pourcentage d’abeilles adultes infestées et de cellules infestées (> 20 %) pendant la
phase ultime précédant la mort de la colonie signe I'étiologie (Colin, communication
personnelle).

8.2. Moyens de lutte contre V. destructor

Une mortalité annuelle de 5 a 10 % des colonies d’abeilles est considérée comme acceptable
en France (Le Contet al, 2007).
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