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— RESUME
Plus de 30 ans aprés son arrivé, Varroa destructor, agent de la varroose de I'abeille domestique Apis
mellifera, reste I'un des grands fléaux de I'apiculture francaise. Les stratégies de lutte disponibles actuel-
lement montrent leurs limites. De nouvelles voies de recherche doivent étre ouvertes afin de décou-
vrir un moyen durable de gestion du parasitisme. La phase de reproduction du parasite, particulié-
rement orientée vers I’économie et étroitement liée au cycle de son héte, semble étre un élément
de fragilité de son cycle qui pourrait étre exploité.
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— SUMMARY

More than 30 years after its first arrival, Varroa destructor, agent of honeybee varroosis, remains one
of the most serious threat of french apiculture. Currently, the available means of control shows their
limits. Further researches must be conduct to develop a sustainable parasitism control. During it repro-
ductive phase, the parasite is particularly thrifty and closely linked to the cycle of its host. This weak-
ness might be a promising line of approach.
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INTRODUCTION

Lapiculture francaise connait depuis quelques années une crise
sanitaire majeure. Affaiblissements, effondrements et mortalité
de colonies d’abeilles contribuent au découragement de nom-
breux apiculteurs. La production nationale de miel a ainsi
diminué de 32000 tonnes en 1995 a 16000 tonnes en 2010
(Toma et al. 2009 ; France Agrimer, 2012 ; Gester, 2012).
Outre I'impact direct sur la filiere apicole, le déclin des
abeilles pourrait avoir 2 terme un impact environnemental
considérable. La diversité de la flore entomophile se trouve
menacée par un déficit en pollinisateurs, un des principaux
étant I'abeille domestique Apis mellifera. Ce déficit se fait déja
ressentir sur la quantité et la qualité de certaines productions
végétales, les conséquences économiques étant colossales
pour le secteur agricole (Breeze et al. 2014 ; Klatt et al.

2014).

Une grande diversité de facteurs intervenant de fagon isolée ou
simultanée est susceptible de provoquer une morbidité ou
mortalité anormale des colonies d’abeilles. Les différentes
causes peuvent étre classées en cing catégories : les agents bio-
logiques, les agents chimiques, 'environnement, les pratiques
apicoles et autres causes (Toma et al. 2009).

Parmi elles, les apidologues s’accordent sur le role prépondérant
d’un acarien parasite, Varroa destructor (Anderson & Trueman,
2000), agent de la varroose, arrivé en France voila un peu plus
de 30 ans (Colin et al. 1983 ; Dietemann et al. 2013).

Varroa destructor est le parasite de 'abeille asiatique Apis cerana
avec qui il forme une relation hote-parasite a son équilibre. Au

milieu du 20*™ siecle, ce parasite a infesté un hdte nouveau pour
lui, 'abeille domestique A. mellifera. Aujourd’hui, l'aire de répar-
tition du parasite suit pratiquement celle de son hote et est quasi-
mondiale.

BIOLOGIE DE LA REPRODUCTION

La femelle adulte V. destructor, seule forme parasitant les
abeilles adultes, est de forme ellipsoidale plus large que longue
(1,7 x 1,2 mm), déprimée dorso-ventralement, de couleur
cuticulaire brun clair chez la jeune adulte évoluant rapidement
vers le brun foncé. Elle pese environ 0,32 2 0,48 mg (poids d’une
abeille ouvriere ~80 mg). Son espérance de vie est de 2,5 2 3,5
mois pendant la belle saison (Anderson & Trueman, 2000 ;
Rosenkranz et al. 2010). Son appareil génital est constitué d’'une
paire de solénostomes, organes copulateurs situés sur la face ven-
trale du parasite. Chaque solénostome est prolongé en partie
interne par un canal de plus grand diametre, le tubulus, lui-
méme prolongé par le ramus. Les deux paires de rami se réunis-
sent pour former le canal spermatique qui débouche dans la sper-
mathéque, organe permettant la conservation des
spermatozoides tout au long de la vie de la femelle. La femelle
a un seul ovaire contenant des cellules germinales a différents
stades de développement. La spermathéque est reliée a 'ovaire
par une région appelée camera spermatis, si¢ge de la féconda-
tion des ovocytes, irriguée par les cordons nutritifs des organes
lyriformes, trés actifs durant I'ovogeneése. Les ceufs sont émis par
un conduit, Poviducte, qui sabouche au niveau de lorifice géni-

tal (figure 1) (Alberti & Hinel, 1986 ; Akimov et al. 1988).

Figure 1: Vue dorsale du systéme génital
d’une femelle V. destructor (Modifié
d’aprés Alberti & Heinel, 1986). Le sys-
teme génital de la femelle V. destructor est
composé d'une partie permettant I'entrée du
sperme et sa conservation (SO = soleno-
stome, TU = tubulus, RA = ramus, SPD
= conduit spermatique, SPT = sperma-
theque), une autre est destinée au déve-
loppement de I'ceuf et a I oviposition (OV
= Owaire, LO = Organe lyriforme, OVD
I = Owiducte I, OVD II = Oviducte II).
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Figure 2: Un cycle de reproduction d’une femelle adulte V. destructor composé d’une phase de phorésie suivie d'une phase de reproduction.

Le male adulte est présent uniquement dans les alvéoles de
couvain operculé ol il a été pondu et a évolué en adulte. En
effet, a I'émergence de la jeune abeille, le male meurt de fagon
inéluctable de déshydratation car il ne posséde pas de piece
buccale lui permettant de percer la cuticule des abeilles pour
se nourrir. Le corps du male adulte est jaune-verdatre,
presque sphérique. Il mesure environ 0,75 2 1,0 mm de long
et 0,72 0,9 mm de large. Son appareil génital est composé
d’un testicule unique localisé dans la partie postérieure du
corps. Il est prolongé d’une paire de canaux déférents qui
convergent en partie antérieure du corps pour former un
conduit unique, le ductus ejaculatorius. Ce conduit débouche
en avant du scutum sterno-génital. Une glande génitale
accessoire délivre sa sécrétion dans la partie proximale du
ductus ejaculatorius. La partie mobile des chéliceres est
transformée en une structure tubulaire appelée spermadac-
tyle, avec laquelle le male introduit le spermatophore dans
les solénostomes de la femelle. Le parasite est ainsi classé
parmi les especes pratiquant la podospermie (Alberti &
Hinel, 1986).

Un cycle de reproduction comporte deux phases : une phase
de phorésie, de durée variable et non obligatoire, et une phase
de reproduction, de durée imposée par les particularités de la
reproduction de son hote (figure 2). La phase de reproduc-
tion débute juste avant 'operculation de la cellule (stade lar-
vaire 5 de I'abeille) et se poursuit jusqu’a 'émergence de
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I'abeille (280 heures pour 'ouvriére et 360 h pour le faux-
bourdon) (Martin, 1994 ; 1995). Une femelle V. destructor
entreprend en moyenne 1,5 cycle de reproduction au cours
de sa vie en conditions naturelles (Fries & Rosenkranz,

1996).

Les ceufs sont pondus, uniquement par des femelles fondatrices
fécondées, sur la paroi des alvéoles operculés de couvain d’ou-
vrieres (cing ceufs, rarement six) et de faux-bourdons (six ceufs,
rarement sept), exceptionnellement dans les cellules royales,
a un rythme d’un ceuf toutes les 30 h. Le premier ceuf pondu
60 a 70 heures apres 'operculation engendre un méle (haploide,
issu d’'un ceuf non fécondé par parthénogenése arrhénotoque),
les suivants, des femelles (diploides, issues d’ceufs fécondés). Une
fondatrice pond au maximum une trentaine d’ceufs au cours de
sa vie (Akimov & Yastrebtsov, 1984). Dans I'alvéole, deux stades
immatures se succedent :

- la protonymphe : d’abord mobile, elle devient immobile
quelques heures avant la mue qui 'ameénera au stade deuto-

nymphe ;
- la deutonymphe : d’abord mobile, elle devient immobile

avant la mue imaginale qui la conduira au stade adulte.

Les formes immatures mobiles se nourrissent d’hémolymphe pré-
levée sur la nymphe d’abeille au ‘site de nourrissement’, sorte
de puits percé dans la cuticule de I’abeille par la femelle fon-
datrice. Il faut environ six jours depuis la ponte pour obtenir
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un male adulte Varroa et cinq a six jours pour
obtenir une femelle adulte (Donzé & Guérin,

1994 ; Martin, 1994 ; 1995).

Au cours de sa vie, la femelle V. destructor
connaft une unique période de fécondation,
juste aprés la mue imaginale. Dans le cas d’'une
mono-infestation, plusieurs accouplements se
succédent entre le frére et ses sceurs, le male
changeant de partenaire dés qu'une nouvelle
femelle achéve sa mue imaginale, soit environ 30
heures apres la mue de la femelle précédente.
Laccouplement se concrétise par le transfert
d’un spermatophore contenant des spermato-
zoides immatures de forme ovoide (diameétre 40
pum).

Létude du contenu spermathécal, objet de mon
travail expérimental de theése, a permis, par des
dissections de spermathéques de différentes
cohortes de femelles adultes, de préciser certaines
particularités de la reproduction de l'acarien
(figure 3) (Wendling, 2012 ; Wendling et al.
2014).

Apres un transfert de plusieurs heures dans les voies génitales
femelles, en moyenne 44 spermatozoides (spz) sont stockés
dans la spermathéque. Ce nombre apparait réduit comparé
a d’autres especes dotées de spermatheéques ayant fait 'objet
d’études telles Teleogryllus oceanicus (500 spz), Tribolium cas-
taneum (54000 spz), Drosophila simulans (100 a 250 spz) ou
Eupelmus orientalis (79 spz). Chez V. destructor, les sperma-
tozoides stockés prennent leur forme définitive en rubans de
180 4 230 um moins de cing jours apres la mue imaginale de
la femelle, ce qui pourrait coincider avec 'acquisition de leur
pouvoir fécondant. Le contenu spermathécal moyen en
spermatozoides est stable au cours de 'année, en dépit des
caractéristiques phénologiques variables de la colonie hote.
11 semble que, quelle que soit la période de I'année, la cellule
operculée assure toujours a I'acarien un microcosme stable et
optimal pour son développement et 'accomplissement de son
cycle. En revanche, la femelle en phase phorétique se
retrouve dans des environnements thermiques et nutritifs dif-
férents, au méme titre que les abeilles adultes chez lesquelles
elle transite. Ces variations de température ne semblent pour-
tant pas affecter la charge en spermatozoides de la sperma-
theéque du parasite. Concernant la fécondation de 'ovocyte,
un seul spermatozoide est recruté. Chez certains insectes, le
nombre de spermatozoides nécessaire est plus élevé : 1,4 chez
Drosophila bifurcata, 3 2 100 par ceuf suivant les études chez
A. mellifera. 11 semble toutefois étre également tres proche du
minimum nécessaire, c’est-a-dire d’un chez la punaise
Oncopeltus fasciatus et chez I’hyménoptere parasitoide D. basa-
lis. Dans le cas ou la fécondation des jeunes femelles adultes
échoue, ces derniéres ne sont pas capables, contrairement &
d’autres especes, d’engendrer des descendants par parthéno-
genése. Dans ce cas, leur espérance de vie sera réduite.

Figure 3: Observation d'un appareil reproducteur femelle placé entre lame et lamelle : a = sper-
mathéque, b = organes lyriformes, (G. x400). La spermathéque est remplie de spermatozoides
matures en forme de longs rubans immobiles d'une longueur de 170 a 230 um. Elle a été ouverte
afin de permettre leur libération et faciliter le comptage.

Le potentiel reproducteur d’une femelle dépend notamment du
nombre de spermatozoides contenus dans la spermatheque et
du nombre d’ovocytes a féconder. Certains cas d'infertilité peu-
vent étre théoriquement d’origine intrinséque, liés a 'absence
ou a Pépuisement d’un type de gameéte (spermatozoide ou
ovocytes) (Akimov et al. 1988; Fuchs, 1994; Harris & Harbo,
1999) ou a leur immaturité (Fries & Rosenkranz, 1996).
Toutefois, nous avons observé que le contenu spermathécal en
spermatozoides n’était pas le facteur limitant pour la repro-
duction du parasite (Wendling et al. 2014). Chypothése d’'une
infertilité associée a une résistance de I’hdte a aussi été avan-

cée (Rosenkranz et al. 2009; Kirrane et al. 2011).

LA MALADIE

La varroose est une des rares maladies de I'abeille touchant a
la fois les formes immatures et les adultes lors d’une infestation
de la colonie par une population d’acariens ectoparasites et pho-
rétiques de I'espece Varroa destructor. Elle est causée a la fois par
'action directe du parasite hématophage se nourrissant au
dépens des formes matures et immatures de son hdte, mais aussi
par le déclenchement de viroses, en particulier lors d’un para-
sitisme élevé au sein de la colonie.

A Péchelle de la colonie, la maladie entraine un affaiblissement
de la colonie, le plus souvent en fin de saison apicole, pouvant
aboutir dans les formes graves a sa mort (figure 4) (Rosenkranz

etal. 2010).

A Péchelle de Pindividu parasité, V. destuctor est a la fois un vec-
teur de virus, mais aussi activateur de la réplication virale en
induisant une baisse d’immunité chez son hote. Ainsi, les
virus ABPV (virus de la paralysie aigu¢), CBPV (virus de la para-
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Figure 4 : Observation du contenu d’une ruche dont la colonie d’abeilles est
morte de varroose durant ['hiver (rucher d’étude de I'Unité de Pathologie de
I’ Abeille de Montpellier SupAgro, mars 2011). On notera la présence de nour-
riture (miel et pollen) en quantité disproportionnée par rapport a la force de la
colonie. Les quelques abeilles résiduelles mortes apparaissent figées (cliché de
gauche) . On observe la présence d'un couvain mort en mosaique (cliché de droite)
: les alvéoles juxtaposés contenant du couvain d’dge différent donnent, a l'exa-
men visuel, un mélange hétérogene d’alvéoles ouverts et operculés, alors que dans
une ruche saine, les plages de couvain forment des cercles concentriques de cou-
vain de méme dge.

Le diagnostic de varroose est posé par la découverte d'un grand nombre de para-
sites morts en phase phorétique, dans le couvain operculé, ainsi que sur le fond
de la ruche.

lysie chronique), SPV (virus de la paralysie lente), BQCV (virus
de la cellule royale noire), CWV (virus des ailes opaques), SBV
(virus de la maladie du couvain sacciforme), KBV (virus de
I'abeille du Cachemire), IAPV (virus de la paralysie aigué israé-
lienne) et DWV (virus des ailes déformées) sont retrouvés chez
I'abeille de fagon concomitante a l'infestation parasitaire
(Genersch & Aubert, 2010). Les blessures cuticulaires favori-
sent aussi 'entrée d’agents pathogénes dans le corps de 'abeille,
une perte de poids, une hypoprotéinémie hémolymphale, des
déformations morphologiques externes telles que des ailes
déformées et/ou des abdomens raccourcis, une réduction de la
taille des glandes hypopharyngiennes, des modifications com-

portementales ou encore une réduction de I'espérance de vie
(Rosenkranz et al. 2010).
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Du point de vue réglementaire, la varroose est classée dans la
liste des dangers sanitaires de deuxiéme catégorie (Arrété du
29 juillet 2013 relatif a la définition des dangers sanitaires de
premiére et deuxieme catégorie pour les espéces animales).

LA GESTION DU PARASITISME

Pendant la belle saison, la population de V. destructor dans les
colonies d’abeilles double environ tous les 20 a 30 jours. En
France en fin de saison apicole, on dénombre en moyenne 1800
V. destructor par colonie (Vandame et al. 2013). En réalité sur
le terrain, ce nombre montre de grandes variations du fait de
la possibilité de transmission horizontale de parasites entre colo-
nies par la dérive des ouvrieres, le pillage et/ou la visite de faux-
bourdons parasités étrangers a la ruche. Léradication totale du
parasite semblant actuellement illusoire, un équilibre plus
favorable a I’hote est donc a rechercher. Classiquement, la ges-
tion du parasitisme consiste & pratiquer un ou plusieurs traite-
ments acaricides successifs le plus tot possible en fin de saison
apicole (mi-aofit), afin de réduire rapidement la population de
parasites & moins de 50 V. destructor par colonie pour I'hiver-
nage. En effet, il est nécessaire d’éliminer un maximum de para-
sites en fin d’été afin d’obtenir des générations d’abeilles d’hi-
ver saines, a la fois par réduction de I'effet direct du parasite chez
les abeilles parasitées, mais aussi par réduction de I'infection
virale globale. Six médicaments disposent d'une AMM
(Autorisation de mise sur le marché) en France dans I'indica-
tion varroose : Apivar ® (amitraze), Apistan ® (tau-fluvalinate),
Apiguard ® - Apilife Var ® - Thymovar ® (thymol), Mags acide
formique 68,2 g bande pour abeilles ® (acide formique)
(Agence nationale du médicament vétérinaire [ANMV],
2014). Ces molécules acaricides, excepté l'acide formique,
agissent uniquement sur les acariens en phase phorétique,
ceux présents en phase de reproduction étant protégés a l'in-
térieur de I'alvéole operculée. Cest pour cette raison que les for-
mulations proposées sont rémanentes afin de couvrir plusieurs
cycles de couvain.

En outre, le retrait régulier du couvain de faux-bourdons ou la
constitution de nuclei sont des pratiques apicoles permettant
de réduire la croissance parasitaire au cours de la saison apicole
sans toutefois remettre en cause la réalisation du traitement de

fin d’été (Charriere et al. 1998).

Les méthodes de lutte, s’appuyant principalement sur "emploi
de molécules acaricides, montrent actuellement leurs limites,
essentiellement & cause d'un manque d’efficacité et de 'appa-
rition de chimiorésistances (tau-fluvalinate, amitraze et thymol)
(Bonafos & Colin, 2010 ; Rosenkranz et al. 2010). De nouvelles
voies de recherches doivent étre ouvertes. Il nous semble ainsi
intéressant de poursuivre des études sur les particularités de la
reproduction de cet acarien, afin de découvrir, peut-étre a terme,
un nouveau moyen de gestion du parasitisme. En effet, il
apparait que la stratégie de reproduction de V. destructor est
plutdt économe et repose sur une efficacité importante de la
fécondation: une seule période de fécondation, une économie
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du nombre de males, le faible nombre de spermatozoides pro-
duit par le male, le nombre réduit d’ceufs pondus par femelle et
de spermatozoides proche du minimum nécessaire a cette pro-
duction, acquisition rapide de la maturité des spermatozoides.
Cette optimisation de la reproduction, ainsi que le lien étroit
existant entre ce parasite et son hote, impliquent qu'’il suffirait
sans doute d’une légere modification de son environnement pour
faire échouer son parasitisme.

Quelques pistes de recherche peuvent étre évoquées :

- nous constatons que la stratégie adoptée par le parasite le rend
particulierement sensible aux échecs de I'insémination. Par
conséquent, le facteur principal de modulation du succés repro-
ducteur susceptible d’affecter la dynamique de la population
de V. destructor, en dehors des changements directement liés
a la colonie-hote, semble étre la présence et 'activité du méale
qui doit assurer le remplissage de spermatheques de plusieurs
femelles-filles. La mort du male unique dans les cellules
mono-infestées et la désoperculation en cours de cycle sont
des événements-clés dans la limitation de la prolifération.
Lidentification et la sélection de souches tolérantes a Varroa
destructor est a poursuivre. Des résultats encourageants sont
déja obtenus pour les souches d’abeilles sélectionnées sur le
caractere hygiénique, ces derniéres étant capables d’identifier,
puis de visiter les alvéoles de couvain parasité, ce qui a pour
effet de rompre le cycle de reproduction du parasite et par suite,
de ralentir sa dynamique de population ;

\

quelques études relévent la présence d’endosymbiontes
impliqués dans la fonction de reproduction chez des acariens.
Lélimination ou I'introduction de ces endosymbiontes modi-
fient certains parametres de la reproduction. Il serait inté-
ressant de rechercher la présence d’endosynbiontes impliqués
dans la fonction de reproduction chez Varroa destructor (ces
derniers ont déja été identifiés dans le systeme glandulaire du
parasite) ;

\

le génie génétique pourrait permettre également d’identifier
les genes d'intérét impliqués dans la reproduction du parasite
pour en faire les cibles ’ARN interférents (ARNi ) ;

\

enfin, certaines molécules présentent la propriété d’altérer la
reproduction de certains parasites. Il serait ainsi intéressant
de tester, non seulement leffet létal d’'une molécule, mais éga-
lement un effet sublétal potentiel sur la fonction de repro-
duction du parasite. Parmi les molécules acaricides régulie-
rement employées, cet effet est notamment soupgonné pour
I'acide formique mais sans avoir été précisément caractérisé.

CONCLUSION

Au vu de la gravité de la parasitose et de I'amplification des phé-
nomenes de résistance limitant l'efficacité des formulations aca-
ricides disponibles, I'urgence est au développement de nouvelles
méthodes de gestion du parasitisme. Cet objectif est d’autant
plus important que sans un contrdle efficace de ce parasite, il
restera difficile de prouver que d’autres agents pathogénes ou
que des substances phytopharmaceutiques soient a la source des
probleémes de santé rencontrés actuellement par les colonies

d’abeilles.
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