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INTRODUCCION.

A finales del siglo XIX, abejas pertenecientes a la especie occidental Apis mellifera
ya fueron llevadas a Japdn con el objetivo de aumentar la produccion de miel. Durante
la primera mitad del siglo XX, estas abejas aldctonas llegaron a otras zonas de Asia y
Oceania, entrando en contacto con especies de abejas nativas de estas regiones, sobre
todo con Apis cerana, la mas ubicua y con una biologia similar a Apis mellifera®*°. Hay
que tener en cuenta que, de forma natural, no se hubiera producido este contacto por
lejania geografica y por impedimentos orograficos. En particular, la especie de abejas
asiaticas Apis cerana albergaba acaros ectoparasitos que no existian en las abejas
occidentales y uno de ellos, perteneciente al género Varroa, se adaptd
progresivamente a un huésped inesperado. En 1952, se produjo el primer salto de



huésped de este acaro parasito de A. cerana a A. mellifera en el este de Rusia, cerca de
la peninsula de Corea®. Se asume que un suceso similar ocurrié por segunda vez en
Japdn en 1957%. En principio, el nuevo parasito que saltd de la especie A. cerana a A.
mellifera fue descrito como Varroa jacobsoni, aunque posteriormente, después de
aplicar analisis morfométrico y de ADN mitocondrial, se establecid que los acaros
encontrados pertenecian a otra especie de morfologia y biologia muy similar que
también parasitaba a las abejas asiaticas, denominada Varroa destructor a partir del
afio 2000%%°. Desde mediados del siglo XX, el acaro V. destructor se ha difundido
progresivamente por todo el mundo, con predominancia del haplotipo mas nocivo, el
Coreano?. En la siguiente Tabla se expone una secuencia cronoldgica de la difusion de
V. destructor sobre la especie A. mellifera.

ASIA: Primera
deteccion
JAPON 1957
CHINA 1959
INDIA 1961
AMERICA:
PARAGUAY 1971
BRASIL 1972
ARGENTINA 1976
ESTADOS UNIDOS 1987
VENEZUELA 1991
MEJICO 1992
EUROPA:
ALEMANIA 1977
FRANCIA 1982
ESPANA 1985
INGLATERRA 1992
AFRICA:
LIBIA 1976
ARGELIA 1981
EGIPTO 1983
KENIA 1997
SUDAFRICA 2009
OCEANIA:
NUEVA ZELANDA 2000
AUSTRALIA 2022

TABLA 1.- Difusiéon mundial de V. destructor sobre A. mellifera®?:488084.91,




Los efectos de la parasitaciéon por varroa en la mayoria de las subespecies
pertenecientes a A. mellifera han sido traumaticos, debido a que estas abejas no tenian
mecanismos para defenderse eficazmente de este dcaro. Este ectoparasito se alimenta
de las pupas de las abejas en su fase reproductiva**9?, actia como vector de virus®?/,
expolia el cuerpo graso de las abejas adultas’’y, con el tiempo, provoca una elevada
mortalidad de cria y abejas que acaba con el colapso de la colonia en 1 a 3 afios,
dependiendo de la presencia anual de cria que viene marcada por el clima de cada area
geografica®?°*. Como consecuencia, la practica de la apicultura ha sufrido una
profunda conmocidn al ritmo de la difusidn de la varroosis, con mayor impacto en las
regiones donde las subespecies de abejas meliferas son de origen europeo. A su paso,
el dcaro Varroa destructor ha ido provocando unos niveles inusualmente elevados de
mortalidad en las colmenas de cada pais, asi como una drastica disminucién del
rendimiento de la actividad apicola®*848891,

Para atenuar los efectos graves de este parasito de las abejas, los apicultores han
recurrido reiteradamente a tratamientos acaricidas, que suponen una carga econdémica
y de trabajo adicional, sobre todo para los profesionales, cuya renta familiar depende
del rendimiento de sus colmenas. Con el tiempo, el uso periédico de los acaricidas de
sintesis ha provocado la presencia de residuos de estos contaminantes en los productos
apicolas, sobre todo en la cera, lo que ha derivado en una cierta devaluacion de su
imagen>5128>70 Estos acaricidas presentes en el ambiente de la colmena inducen
inevitablemente ciertos efectos toxicos cronicos sobre las larvas y abejas adultas™®’. El
uso sistematico de estos acaricidas de sintesis ha generado fendmenos de resistencia
y ha impedido que afloren los mecanismos de tolerancia frente a varroa®..

Sin embargo, la presién ejercida por la varroosis ha resaltado la existencia de
algunas poblaciones de abejas con diversos grados de tolerancia y/o resistencia
natural. Es el caso de estirpes de abejas europeas y de abejas africanizadas en América
Latina y el sur de Estados Unidos?*®3; de las subespecies de abejas africanas A.m.
scutellata, A.m.capensis y A.m.intermissa, o de algunas estirpes de abejas del este de
Rusia proximas al habitat natural del huésped original de varroa, Apis cerana, que han
convivido durante mds tiempo con el dcaro**°%°°, En otros casos han sido colonias que
sobrevivieron después de afos sin recibir tratamiento contra varroa, con ejemplos en
Francia, Suecia o Estados Unidos*®%%°1, Por ultimo, mediante procesos de seleccién y
mejora genética también se han conseguido estirpes de abejas resistentes a varroa,
como es el caso de las abejas VSH, obtenidas en Estados Unidos después de un
programa iniciado en 1995 y que se prolongd durante més de 10 afios®°.



REPRODUCCION DE Varroa destructor EN Apis mellifera.

Para comprender y analizar los mecanismos de tolerancia a Varroa de las abejas
meliferas es primordial conocer el ciclo bioldgico de este parasito. Basicamente, se
pueden distinguir dos fases diferenciadas del ciclo, la fase reproductiva y la fase de
dispersion o forética3337>3808491

La fase reproductiva tiene lugar en el interior de las celdas de cria operculada,
que queda, por tanto, restringida a la duracidn de este periodo de desarrollo de obreras
y zanganos en cada especie o subespecie de abejas meliferas.

Las hembras de varroa buscan celdas de cria de obrera o zanganos préximas a la
operculacién®!3, Una vez en el interior, la hembra fundadora se instala en el fondo de
la celda, sumergida en los restos de la papilla larval, con los 6rganos respiratorios o
peritrema proyectados verticalmente para poder respirar en estas condiciones.
Cuando la larva consume toda la papilla, la hembra de varroa comienza a alimentarse
de la larva3®3,

La reproduccion de las hembras del acaro comienza con la puesta del primer
huevo a las 60-70 horas después de la operculacion de la celda de cria, cuando la abeja
en desarrollo estd todavia en fase de prepupa®3’3. Este primer huevo, depositado en
la parte superior de la pared de la celda, es haploide y se convierte en el Unico macho
de la descendencia de cada hembra fundadora®!. Posteriormente, con una cadencia de
unas 30 horas, deposita hasta 4 huevos diploides en las celdas de obrera o hasta 5 en
las de zangano, que serdn hembras. La hembra fundadora (Fo) abre una herida
permanente en la zona ventral de la pupa para facilitar la alimentacién de su
descendencia®**,

El desarrollo de los descendientes pasa sucesivamente por los estadios de huevo-
larva, protoninfa, deutoninfa y adulto (Figura 1). El macho llega a adulto en unos 6
dias y las hembras en alrededor de 5,5 dias. El macho copula con las hembras que han
mudado recientemente a adultas, bien de forma consanguinea, si son descendientes
de una sola hembra fundadora, o promiscua si son celdas de infestacion multiple
(Figura 4). En el fondo de las celdas suelen coincidir los descendientes, cerca de la zona
donde realizan la deposicidn de los excrementos, que destacan en un lateral del fondo
de la celda. Eventualmente, se observan excrementos en la pared de la celda o en el
cuerpo de la pupa, que se relacionan con hembras no reproductivas®37:3%°3,

La cadencia reproductiva implica un desfase en el desarrollo de los descendientes
de varroa. Asi, al finalizar la fase de cria operculada, momento en el que nace la abeja
o el zdngano adulto, solo las descendientes adultas (F1) que en este momento han



llegado al estadio 6ptimo, con la pigmentacién tipica de la cuticula (rojo cobrizo), son
viables (Figura 2). El resto de las descendientes adultas poco pigmentadas, las
inmaduras y el macho mueren en la celda o poco después porque se desecan o no
soportan la presidn de los roces entre las abejas®3”3%°3, En las siguientes Figuras (1 a
4) se describe la evolucion de los descendientes y se incluyen fotografias de los
distintos estadios de desarrollo.

PROTONINFA

DEUTONINFA MACHO DEUTONINFA HEMBRA

MACHO ADULTO HEMBRA ADULTA

FIGURA 1: Desarrollo de los descendientes de una hembra fundadora desde huevo a
adulto. IZQUIERDA: Fases del desarrollo del macho; DERECHA: Fases del desarrollo de
las hembras®?.




FIGURA 2. HEMBRAS ADULTAS: Hijas adultas en sucesivas fases de pigmentacién
de la cuticula. ARRIBA: Hija adulta con la pigmentacién dptima caracteristica y
viable. ABAJO: Hijas con cuticula insuficientemente esclerotizada.

FIGURA 3. Descendientes de una varroa fundadora en una celda de cria
de obrera préxima al nacimiento, unos 12 dias después de la
operculacién: 3 hijas adultas, una deutoninfa hembra y un macho
adulto™.




FIGURA 4. IZQUERDA: Descendientes en el fondo de una celda de cria en la que se ha
extraido una pupa de 9 dias. Se observan las 3 varroas infestantes (madres) y todos sus
descendientes. DERECHA: Celda en la que se ha abierto el opérculo de una prepupa de

zdngano con 4 hembras fundadoras y 4 huevos puestos en las paredes de la celda®?.

En la Figura 4 podemos observar celdas con varias hembras fundadoras y sus
descendientes. Los casos de infestacion multiple aparecen a medida que aumenta el
nivel de infestacion’. A partir de una densidad de unas 5 varroas por cada 100 celdas
de cria, suele detectarse alguna celda con 2 hembras fundadoras; mas alla de este nivel
pueden aparecer celdas con 3, 4 o mas hembras fundadoras en la cria de obrera. En la
cria de zdnganos hemos llegado a detectar hasta 9 hembras fundadoras en una celda®.
La distribucién de varroas en las celdas de cria muestra una ligera tendencia a la
agregacion, es decir, suelen registrarse mas celdas no infestadas de las que cabria
esperar en una distribucion al azar (Poisson), en beneficio de las celdas infestadas que
suelen ser ligeramente mas frecuentes®. Como es ldgico, la viabilidad de los
descendientes en las celdas con varias hembras fundadoras decae por la degeneracién
rapida de la pupa, excepto en el caso de las celdas con 2 hembras fundadoras®”.

En la Figura 5 se expone de forma esquematica el ciclo reproductivo tipico de una
hembra fundadora de varroa en la cria de obrera, detallando el estado de los
descendientes de varroa que podriamos encontrar segun la edad de la pupa
parasitada®14041,
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FIGURA 5. Descendientes de una hembra fundadora durante el desarrollo de la cria de

obrera parasitada. Simbolos: F1 & es el primer y Unico descendiente macho que se desarrolla a partir del
primer huevo puesto a las 60-70 horas después de la operculacion; F1 18,2%,32 y 42 Q son las 4 sucesivas
descendientes hembras desarrolladas a partir de los restantes huevos puestos por la hembra fundadora con una
cadencia de unas 30 horas a partir del primer huevo; “Prepupa 3d” = Prepupa a los 3 dias desde la operculacion
de la celda; “Pupa 11-12d = Pupa entre 11 y 12 dias después de la operculacion®.




Cuando finaliza el ciclo reproductivo, las hembras que han adquirido la
condicidn de adultas viables se adhieren a las abejas adultas y comienza la fase
forética o, mas formalmente, de dispersidn, cuya duracidn es variable, aunque
actualmente se asume que en A. mellifera se prolonga hasta los 4-6 dias®®>*. El
significado biolégico de esta fase forética no se ha desvelado totalmente. No
cumple estrictamente la funcidn de dispersidn, como ocurre con otros acaros
ectoparasitos, hasta que la colonia de abejas colapsa y los acaros si que se
dispersan. Ademas, las hembras de varroa pueden alimentarse de las abejas
adultas durante esta fase’’, lo que no se ajusta formalmente a la definicion de la
foresis en acarologia®. Se asume que la duracidon minima de esta fase permite la
Optima maduracidon del esperma en el interior de las hembras recientemente
fecundadas, pero la prolongacion de esta fase incide negativamente en la
reproduccion de varroa’®. Gracias a su facilidad para adherirse a las abejas, las
hembras adultas son dispersadas en el interior de la colmena para facilitar la
busqueda de celdas de cria susceptibles de ser parasitadas. Como hemos
comentado anteriormente, cuando el nivel de parasitacion es alto, la colonia
colapsa y los acaros se dispersan a otras colmenas cercanas, viajando sobre las
abejas que desertan de la colmena desahuciada o bien mediante las abejas
pilladoras. La posibilidad de alimentarse del cuerpo graso de las abejas adultas”’,
permite al acaro varroa sobrevivir durante mas tiempo, por ejemplo, cuando se
produce una renovacién de reina, durante la enjambrazoén o incluso cuando la
ausencia de cria se prolonga 2-3 meses debido a la invernada®.

Para hacernos una idea aproximada de la dinamica poblacional
necesitamos contemplar otros factores, ademas del patrén reproductivo de
varroa que hemos expuesto. La esperanza de vida durante periodos
reproductivos suele situarse alrededor de los 30 dias, en los que el acaro puede
completar 1 o 2 ciclos reproductivos. En ausencia de cria, las hembras adultas de
varroa pueden llegar a vivir alrededor de 3 meses, de esta forma pueden
perdurar en las colonias de abejas situadas en climas frios®. En varios estudios
de seguimiento de la multiplicacién del parasito en campo, se han hecho
estimaciones bastante coincidentes de la tasa intrinseca de crecimiento
poblacional de varroa, cuyo valor aproximado es r = 0,021, que equivale a decir
que la poblacién de varroa se duplica cada 30-35 dias, asumiendo la presencia
continua de cria en la colonia de abejas y un crecimiento exponencial definido
por la ecuacidon Nt = No-e™ (N:: Poblacion a tiempo t; No: Poblacidn inicial; r: Tasa
intrinseca de crecimiento poblacional)1%1416445% Estas condiciones propicias que
se dan en climas templados y calidos permiten el crecimiento continuo de la



poblacidn de varroa hasta llegar a producir el colapso de la colonia en poco mas
de un ano, si no media la intervencion del apicultor. En este punto, el crecimiento
exponencial del parasito se ve alterado por la elevada infestacién de la cria y
comienza a decaer junto con la decadencia de la colonia. En climas frios, el
crecimiento poblacional del parasito se ralentiza porque su reproduccion se
detiene durante los periodos de ausencia de cria invernal.

El colapso de las colmenas implica un debilitamiento progresivo de la
colonia. Aumenta la tasa de mortalidad de abejas, se produce un deterioro de la
cria a causa de la deficiente alimentacidon de las larvas y la dificultad para regular
la temperatura el nido, llegando a un estado compatible con el denominado
“Sindrome idiopatico de la cria”®®. En un apiario, se produce una difusiéon de
acaros varroa mediante la deriva de abejas desde las colmenas mas parasitadas.
Ademas, cuando baja la actividad defensiva de las abejas guardianas, en estas
colonias debilitadas por la varroosis se ceban las abejas pilladoras del resto de
las colonias del apiario, que acuden a saquear las reservas de miel y de paso
introducen acaros foréticos en sus colmenas®>*,

En general, este modelo de crecimiento poblacional de varroa se ha
cumplido en las subespecies de abejas europeas o sus hibridos, que como se ha
dicho anteriormente han sufrido los graves efectos de la varroosis. No ha sido asi
en su huésped original A. cerana, en subespecies de abejas africanas o en
estirpes de abejas europeas que han desarrollado cierta tolerancia, como
veremos a continuacion, en las que la multiplicacion del parasito puede llegar a
ser muy limitada e incluso estabilizarse por debajo del umbral de dafos. En estos
casos, las abejas han desplegado mecanismos de defensa que dificultan la
reproduccion del acaro, disminuyen su esperanza de vida o atenuan los efectos
de las virosis que transmite.

MECANISMOS DE TOLERANCIA DE Apis cerana.

Los acaros parasitos pertenecientes al género Varroa, que habitan en las
colonias de su huésped original, la abeja melifera Apis cerana, han llegado a un
cierto equilibrio, como suele ocurrir en las relaciones huésped-parasito cuando
existe un largo periodo de adaptacion. En estos casos, el huésped desarrolla
progresivamente mecanismos de defensa para que el parasito no llegue a
comprometer su supervivencia. Las colonias de estas abejas meliferas orientales
han desplegado, por tanto, una resistencia natural a estos ectoparasitos, que



mantiene limitada su poblacion. A continuacién, se describen los
comportamientos sociales o los cambios fisioldgicos que conforman esta
resistencia de A. cerana, asumiendo que todavia hay aspectos poco estudiados
en los que no hay una posicidon undnime?.

ngComportamiento higiénico frente a la cria parasitada por varroa.

Las abejas de interior que estan al cuidado de la cria tienen la facultad de
detectar anomalias en el desarrollo de las pupas a través del opérculo. Estas
abejas son efectivas en detectar sefiales olorosas a través del opérculo, lo abren,
extraen la cria alterada y limpian la celda, un método de defensa a nivel social
conocido como comportamiento higiénico frente a la cria alterada. Senales
olorosas, como el B-ocimeno y el acido oleico, pueden estar implicadas, asi como
ciertos perfiles de carbohidratos cuticulares especificos inducidos por la
parasitacion de varroa en las pupas y también por la infeccién del virus
DWV56’87’94’95.

En el caso de A. cerana, la efectividad de este comportamiento de
deteccidon-extraccidn de la cria parasitada es variable, aunque puede llegar a
niveles cercanos al 90% en algunos casos. Las abejas rastrean la cria operculada
entre los 2-7 dias después de la operculacién, mostrando preferencia por las
prepupas de 2-3 dias, y cuando detectan las celdas parasitadas, abren el
opérculo y extraen el contenido®. Las abejas ceranas mdas implicadas en el
comportamiento higiénico son las de 15-20 dias de edad®*. Este comportamiento
es efectivo en la cria de obrera y, junto con otros mecanismos de defensa que
vamos a comentar mas adelante, llegan a impedir que las hembras del acaro
varroa se puedan reproducir de forma viable en la cria de obrera de Apis cerana.

=3 Muerte de acaros en el interior de las celdas de cria de zdnganos.

Una caracteristica propia de las abejas orientales es que las larvas de los
zanganos tejen un capullo cuya parte superior es mas dura que en el caso de A.
mellifera. Es conica y tiene un poro tipico en el centro que queda al descubierto
cuando las obreras quitan el opérculo de cera, unos dias después de ser
operculadas. La resistencia de este capullo reforzado de las celdas de zangano
impide que las obreras abran las celdas de zdnganos parasitadas por acaros o
afectadas por otra patologia infecciosa y extraigan su contenido’®’®. Como
hemos dicho, los acaros varroa raramente pueden completar su fase
reproductiva en la cria de obrera y no suelen dejar descendencia viable, por ello



deben concentrar su esfuerzo reproductivo en la cria de zdnganos, cuya
presencia no es permanente en las colonias de A. cerana. Por ello, es muy
frecuente que las celdas de cria de zangano sean invadidas por varias hembras
fundadoras. Estas celdas de parasitacion multiple, debilitan la pupa o incluso
provocan su muerte, por lo que no es capaz de romper la parte superior del
capullo para salir al exterior, quedando sepultada en el interior de la celda junto
con los acaros varroa y sus descendientes. Este comportamiento les confiere a
las colonias de A. cerana una tolerancia adicional a la varroosis, ya que impide la
reproduccidon de una buena parte de los acaros que invaden las celdas de
zdnganos y provoca la muerte de las hembras infestantes®.

ngApoptosis social: Muerte prematura de pupas de obrera parasitadas
por varroa.

Se ha constatado el retraso en el desarrollo de las pupas de obrera y su
muerte prematura cuando la celda ha sido infestada por varroa. Se puede
entender como un mecanismo de inmunidad social frente a la varroosis, un
sacrificio altruista de los individuos que disminuye la reproducciéon del parasito
y redunda en un beneficio para la colonia. Este fendmeno es comparable a la
apoptosis o muerte celular programada en animales superiores’?.

Segun la bibliografia consultada, en el caso de A. cerana hay evidencias
qgue relacionan el comportamiento higiénico de deteccidon-extraccion de las
celdas de cria parasitada por varroa con la muerte prematura de las pupas o
apoptosis social. La degeneracion rapida de las crias libera sustancias especificas,
las necromonas, que ayudan a las abejas a detectar las celdas infestadas por
varroa y desencadenan el comportamiento higiénico. Esta degeneracion
acelerada de la cria de obrera parasitada se produce en la mayoria de los casos
entre el estadio de prepupa y pupa de ojos purpura.

ng Infertilidad de varroa en la cria de obrera.

Es un hecho comprobado que una gran mayoria de acaros varroa que
infestan la cria de obrera A. cerana son infértiles o dejan una descendencia
inviable. La sinergia entre el comportamiento higiénico y la apoptosis social es
muy efectiva e impide en la practica la reproduccidn de varroa en las celdas de
obrera. Hay un consenso cientifico en considerar la imposibilidad de
reproducirse en la cria de obrera como el factor que juega un papel mas
importante en la resistencia de A. cerana a este parasito®. Tanto la muerte



prematura o apoptosis, como el comportamiento higiénico frente a la cria de
obrera parasitada, provocan una distorsidon considerable en la fisiologia de las
hembras de varroa y prolongan su periodo forético, lo que puede romper la
sincronia reproductiva entre huésped-parasito e incrementar la infertilidad de
varroa en las celdas de obrera. Esta es la hipdtesis mas aceptada entre los
expertos, aunque también reconocen que se necesitan mas estudios sobre A.
cerana®.

Otros posibles mecanismos de tolerancia:

Cg?Menor atraccion de las larvas de obrera: Durante mucho tiempo se
asumioé que las larvas de obrera de A. cerana eran menos atractivas para las
hembras de varroa, pero recientemente se ha comprobado que también son
infestadas por varroa y ésta puede reproducirse si las pupas de obrera se
desarrollan normalmente?®°, Lo que ocurre es que los niveles de apoptosis de
la cria de obrera y el comportamiento higiénico inducen infertilidad de varroa en
la cria de obreray, en definitiva, impiden que haya una reproduccién efectiva del
parasito en la cria de obrera.

gg)Desparasitaci()n activa 0“Grooming”: Las obreras que portan un acaro
son capaces de realizar movimientos especificos de autolimpieza, alertando a
sus congéneres para captar su atencion y que les ayuden a atacar al parasito.
Entre la bibliografia consultada, hay estudios que resaltan este comportamiento
en A. cerana, pero la metodologia usada es dispar y los resultados variables. No
es facil detectar los acaros con dafos en el idiosoma o en las patas, pero todavia
es mas controvertido asegurar que estos acaros han muerto por los efectos del
ataque directo de las patas o mandibulas de las abejas?®4%°2°°, Ademds, es muy
posible que el abanico de métodos contrastados que las abejas ceranas han
desplegado para combatir a los acaros varroa sea ya suficiente para explicar el
bajo impacto que tienen estos parasitos en la viabilidad de las colonias de estas
abejas meliferas, sin tener en cuenta el grado de desparasitacion que sean
capaces de llevar a cabo.

%Periodo de operculacion de la cria de obrera: De la duracidn de la fase
de cria operculada depende en gran medida la tasa reproductiva de varroa. La
duracién de este periodo del desarrollo en el caso de las obreras de A. cerana es
de unos 11 dias??, lo que puede dificultar la viabilidad de la primera hembra hija
e imposibilita la viabilidad de las posteriores*. Este hecho le confiere cierta



tolerancia a la Varroosis, pero su contribucion queda enmascarada entre el resto
de los mecanismos que hemos resefiado. En el caso de los zanganos, la duracion
es de 14 dias, lo que implica que mas de una hembra hija pueda llegar a adulta.
Esto incide en la tasa de reemplazo de las hembras reproductivas de varroa
(nimero de hijas viables por ciclo reproductivo), que légicamente aumentara
con la duracion de la fase de cria operculada y faculta al acaro para dejar
descendencia viable en la cria de zangano, si no queda recluida en la celda
debido a la muerte de la pupa. De hecho, los periodos de produccidon de cria de
zanganos en A. cerana, parecen ser los Unicos en los que la poblacidon del parasito
suele crecer ligeramente.

%‘DTamaﬁo de las celdas: Aunque existe desacuerdo en la influencia que
puede ejercer el tamafio de las celdas sobre la reproduccion de varroa, como
veremos mas adelante, en el caso de A.cerana no se menciona este factor
porque esta abeja tiene celdas de obrera mas pequefias que las subespecies
europeas de A. mellifera.

TOLERANCIA DE Apis mellifera A LA VARROOSIS.

En primer lugar, hay que diferenciar entre los términos de resistencia y
tolerancia al parasito V. destructor. La resistencia implica reducir la capacidad
reproductiva del acaro de tal manera que su poblacién se mantenga siempre por
debajo del umbral de dafios™®. Este es el caso de la relacién entre Apis cerana y
Varroa destructor. También se podrian catalogar como resistentes algunas
subespecies de abejas africanas de Apis mellifera y algunas estirpes de abejas
del este de Rusia (abejas “Primorsky”), que comparten rango geografico con A.
cerana®®. Se reserva el término de tolerancia cuando los mecanismos
desplegados por las abejas consiguen rebajar los danos, pero no logran
estabilizar la poblacién del parasito, por lo que puede llegar a comprometer la
viabilidad de la colonia; esto se ajusta a ciertas estirpes de A. mellifera surgidas
después de un proceso de presion selectiva debido a la escasa o nula
intervencion terapéutica por parte del apicultor, o bien estirpes obtenidas a
través de procesos de seleccidn genética apicola.3%492,

Por ultimo, estan todas las subespecies europeas de A. mellifera que, en
general, todavia no muestran signos patentes de tolerancia y en las que el acaro
crece de forma exponencial hasta provocar la inviabilidad de la colonia en uno o
varios anos, dependiendo de la ausencia de cria estacional y siempre que no se



interponga un tratamiento acaricida. El historial comun de estas abejas sensibles
a varroa es que las colonias han sido tratadas con acaricidas de forma periddica
e ininterrumpida vy, por ello, no han sufrido procesos significativos de presién
selectiva que hubieran favorecido aquellas estirpes con algin rasgo de
tolerancia.

En general, los mecanismos de tolerancia/resistencia que progresivamente
se van describiendo en ciertas estirpes o subespecies de A. mellifera son un
reflejo, en cierta medida, de algunos de los comportamientos que estdn bien
desarrollados en A. cerana. No obstante, hay que diferenciar entre algunas
subespecies de abejas africanas y sus hibridos (A.m. capensis, A.m. scutellata,
A.m. intermisa, abejas africanizadas), que verdaderamente muestran signos de
resistencia de forma natural, y las subespecies europeas que son todavia
sensibles a la varroosis. Como casos intermedios, estan las abejas de subespecies
europeas que se han sometido a procesos de seleccidn artificial (abejas VSH en
Estados Unidos) o de ciertos casos de abejas locales que han sufrido una intensa
presidon selectiva sin tratamientos acaricidas durante afios, como las abejas
Gotland en Suecia, estirpes en Francia y las abejas del bosque de Arnot en
Estados Unidos”4%->18,

En un enfoque holistico del comportamiento defensivo de A. mellifera
frente a la varroosis, se deben integrar todos los factores que pueden ofrecer
cierta ventaja al huésped. En primer lugar, por su relevancia y extenso
conocimiento, podemos mencionar el comportamiento higiénico en sentido
amplio (VSH y “recapping”), que ya se ha descrito en distintas subespecies o
estirpes. Otros factores que también pueden entorpecer la reproduccion del
parasito tienen que ver con la duracion de la fase de cria operculada, la fisiologia
de la cria parasitada o con la genética de la cepa de varroa. También hay que
tener en cuenta ciertos aspectos de la biologia propia de las distintas
subespecies, como la tendencia de enjambrazdn, la capacidad reproductiva o la
resistencia a las virosis. Otros aspectos ajenos a la relacion huésped-parasito que
pueden tener cierta influencia en la evolucidn de la infestacién son el manejo del
apicultor o la oferta de néctar y polen de cada region.**>%,

%Comportamiento higiénico frente a la cria de obrera parasitada por
varroa: Aunque ya se ha comentado en el apartado de A. cerana, la mayoria de
los estudios sobre este comportamiento se han realizado en la especie A.
mellifera, precisamente para sondear los mecanismos incipientes de defensa
contra la varroosis y evaluar la capacidad de detectar anomalias en el desarrollo




de la cria 'y, en su caso, extraer el contenido de las celdas de cria, canibalizando
en parte o enteramente las larvas o pupas afectadas. Esta habilidad se
desencadena cuando se producen efectos lesivos sobre la cria a causa de un
estrés por temperaturas extremas, por deficiencias nutricionales, por la
presencia de téxicos o por patologias que afectan a la cria, como loques, micosis,
virosis o varroosis. Cuando las abejas son capaces de reconocer las celdas de cria
operculada que pueden albergar pupas parasitadas por varroa, se utiliza el
término VSH (“Varroa Sensitive Hygiene”). Estas abejas suelen percibir el olor de
ciertas moléculas generadas por las pupas parasitadas que se difunden a través
del opérculo y actian como feromonas y/o necromonas (hidrocarbonos
cuticulares, B-ocimeno o acido oleico)*®®. Las abejas VSH desoperculan
preferentemente las celdas de cria entre 2 y 7 dias después de la
operculacion3°. Una vez abierta la celda, pueden decidir volver a cerrarla sin
mas, retirar la pupa mediante la canibalizacidén o acarrear la pupa entera hasta
el exterior de la colmena cuando el nivel de parasitacién de la cria es alto. Las
abejas VSH suelen responder vigorosamente frente a la cria con una infestacion
elevada (15-25 acaros por 100 celdas), mientras que la reaccién disminuye con
una infestacion baja (1-5 &caros por cada 100 celdas operculadas)3334. El
comportamiento VSH frente a la cria de zdnganos es menos intenso que el
desplegado hacia la cria de obrera3?.

El apicultor que inspecciona colmenas que estan realizando este
comportamiento puede observar celdas parcial o totalmente abiertas con pupas
enteras o parcialmente canibalizadas en su interior, frecuentemente de ojos
blancos o rosa, lo que se conoce como “cria calva”. Si la infestacién de la cria es
elevada, pueden observarse restos de pupas que no han sido consumidas en el
fondo de la colmena o en las inmediaciones de la piquera.

Se asume que el comportamiento higiénico frente a la cria parasitada por
varroa provoca una disrupcion reproductiva de las hembras fundadoras. Este
efecto resulta evidente cuando las abejas abren la celda de cria y extraen la pupa
parasitada porque la reproduccion de la hembra fundadora es interrumpida
bruscamente. Pero la mera apertura y cierre del opérculo puede inducir
alteraciones que incidan negativamente en el desarrollo de los descendientes.
Recientemente, se ha centrado la atencidon en un efecto derivado del
comportamiento higiénico, la apertura y cierre inmediato de celdas de cria
operculada, conocido como “recapping”, que se ha propuesto como método
para detectar colonias con cierta tolerancia a la varroosis y se ha puesto énfasis
en sus ventajas, aunque todavia estd sujeto a discusién%>>%,



El comportamiento VSH puede inducir anomalias reproductivas del acaro
varroa. Segun la bibliografia consultada, se reserva el término SMR (supresion
de la reproduccion) cuando estas anomalias reproductivas estan inducidas por
el comportamiento higiénico frente a varroa (VSH). En sentido mas amplio, no se
descarta la intervencion de otros factores que puedan interferir en la
reproduccidn del parasito, entonces se pueden emplear las siglas MNR (4caros
no reproductivos)®®. Entre estos factores podriamos incluir la degeneracion
acelerada de la cria 0 apoptosis, el estatus fisioldgico de los acaros o la variacidon
en los genotipos de varroa, aunque en el caso de A. mellifera todavia se
desconoce su relevancia. Como veremos mas adelante, se han propuesto 3 casos
basicos de anomalias reproductivas que redundan en una descendencia inviable
(MNR): Infertilidad, ausencia o muerte prematura del macho y retraso en la
puesta que impide que la primera hembra pueda llegar a adulta viable?32%°°,

ngDuraci(')n de la fase de cria operculada en A. mellifera: La casuistica es
variada porque hay subespecies africanas con una duracién de la fase de cria
operculada sensiblemente menor que en las subespecies europeas. Como
podemos ver en la siguiente tabla, hay diferencias de mas de 24 horas en la
duraciéon de la fase de cria operculada de obrera que necesariamente van a
repercutir en la reproduccién de varroa®’.

Duracion fase de cria Numero de celdas (n)
operculada en dias (mediat dt)

Apis cerana?? 10,9 + 0,13 n=225
A. mellifera capensis® 11,0 £ 0,06 n> 100
A. mellifera scutellata® 11,05 + 0,002 n =657
A. mellifera adansonii®* 11,4 +0,16 n=46

A. mellifera unicolor*? 11,67 + 0,005 n =2043
A. mellifera caucdsica*® 11,9 + 0,09 n=276
A. mellifera cdrnica®? 12,1+ 0,02 n =300
A. mellifera iberiensis’® 12,2 +0,15 n=418
A. mellifera mellifera®® 12,3+0,14 n=>53

A. mellifera ligustica®’ 12,3+0,36 n = 100-200

TABLA 2.- Duracidn de la fase de cria operculada de obrera en Apis cerana y en
varias subespecies de A. mellifera.

La fase de cria operculada de obrera mas corta es la de A. cerana, 10,9
dias??, seguramente es una consecuencia de la presién evolutiva ejercida por la
larga convivencia con el dcaro varroa, uno de los factores que el huésped ha



habilitado para su supervivencia. Este valor para la cria operculada de obreras
dificulta la reproduccion del parasito porque la primera hembra hija de la serie
reproductiva dificilmente puede llegar a adulta bien pigmentada y viable antes
del nacimiento de la abeja***. Como vemos en la Tabla 2, las subespecies de
abejas africanas tienen valores menores de 12 dias. En el caso de A.m. capensis®*
y A.m. scutellata®® con valores ligeramente superiores a la abeja cerana, un claro
factor de tolerancia frente a varroa. Otras subespecies africanas como A.m.
adansonii** y A.m. unicolor*?, tienen valores algo superiores, aunque todavia
pueden restringir la reproduccion de varroa. Llegamos finalmente a las
subespecies europeas, con valores superiores a 12 dias>*®*”%, que favorecen
claramente la viabilidad de las primeras hijas de la serie. Asumiendo un periodo
de operculacién de 12 dias, algunos autores han estimado una probabilidad
aproximada de supervivencia y viabilidad de la primera hembra F1 del 95%; en el
caso de la segunda hembra, tendria un 38%>*74.

ngApoptosis en A. mellifera: Ya hemos comentado este comportamiento
en el caso de A. cerana. Recientemente también se ha constatado en estirpes de
A. mellifera resistentes a varroa, aunque con una frecuencia mucho menor que
en la abeja asiatica®. El retraso en el desarrollo o incluso la muerte inesperada
de las pupas parasitadas por varroa puede definirse como un suicidio altruista,
una nueva forma de inmunidad social’. También se ha constatado que esta
apoptosis o proceso de degeneracion prematura de las pupas parasitadas,
desencadena sefiales que estimulan el comportamiento higiénico del tipo VSH,
por lo que estos dos mecanismos estan ligados y pueden ser la combinaciéon que
confiere a las abejas meliferas un mayor nivel de proteccién frente a los efectos
del haplotipo coreano de V. destructor, la estirpe mas virulenta de este
ectoparasito™.

gg?Cria “calva”: Este es el apelativo con el que los apicultores designan a
las celdas de cria operculada que las abejas desoperculan, dejando expuesta a la
vista una pupa blanca o de ojos rosa. Este comportamiento suele ser un preludio
0 una secuencia del comportamiento higiénico VSH Yy, si siguiéramos observando,
podriamos constatar que las abejas vuelven a opercular la celda o bien extraen
su contenido. Algunos autores han relacionado la elevada frecuencia de este
comportamiento en colonias parasitadas con una menor tasa reproductiva del
acaro varroa®~°, mientras que otros mantienen que los resultados obtenidos en
ensayos dirigidos en A. mellifera todavia no son concluyentes y falta informacion

sobre su relevancia?®?.



ngOtros factores ligados a la fisiologia de la cria: Se ha constatado en
algunos ensayos que los acaros varroa tenian cierta preferencia por las larvas de
ciertas estirpes o subespecies de abejas. Se ha especulado sobre los diferentes
perfiles olfatorios emanados por las larvas que pueden servir de guia a los dcaros
para infestar las celdas de cria. Aunque esta hipdtesis tiene visos de
verosimilitud, todavia faltan evidencias que la soporten®. Algunos autores
mantienen que otros aspectos derivados de la fisiologia de las pupas, diferentes
de la apoptosis, también pueden intervenir en la disrupcion de la reproduccién
de varroa junto con el comportamiento higiénico, pero ésta es una linea de
trabajo todavia abierta3®®.

%Tamaﬁo de las celdas de obrera: En A. mellifera existen diferencias en
el tamano de las celdas de obrera entre distintas subespecies, siendo las abejas
africanas y africanizadas las que construyen panales con celdas de obrera mas
pequeias. Se han intentado establecer comparaciones entre la mayor virulencia
de varroa y el mayor tamano de las celdas, sobre todo en las subespecies
europeas, pero todavia existe mucha controversia entre los investigadores. Los
resultados de algunos trabajos concluyen que las celdas mas pequenas no
influyen en la reproduccién de varroa®*®. Sin embargo, otros trabajos soportan
la hipotesis de que las celdas de 4,9-5 mm de diametro si que pueden afectar
negativamente la viabilidad reproductiva de varroa®’3. En otros casos se apunta
que el mayor tamafio de las celdas dificulta la reproduccidn de varroa®. A pesar
de la controversia, algunos autores mantienen que las celdas de obrera mas
pequeias (alrededor de 4,9mm) pueden ofrecer cierta tolerancia al acaro y
aportan argumentos que tienen cierta consistencia: Nido de cria mas compacto
gue acorta la duracién de la fase de cria operculada, facilita la expresion del
comportamiento higiénico VSH y acelera la arrancada primaveral. Esta teoria ha
sido llevada a la practica por apicultores que han logrado reducir el tamafio de
las celdas en abejas de subespecies europeas y proponen un cambio de
paradigma en la apicultura.

Otro aspecto de esta teoria también esta cuestionado. Se ha dicho que las
celdas de las subespecies europeas han sido agrandadas artificialmente al
suministrar, desde hace casi 100 anos, |ldminas estampadas comerciales con
celdas de mayor didametro, 5,35 mm en vez de 5,0 o 4,9, que segun se ha
propuesto seria la anchura original construida naturalmente. Sin embargo, esta
suposicidn ha sido cuestionada al revisar a fondo la bibliografia®®.



w Desparasitacion o “Grooming”: Se admite que A. cerana despliega este
comportamiento con mayor eficacia que A. mellifera. En el caso de las abejas
europeas se ha descrito como un componente de la tolerancia a varroa de
algunas estirpes o subespecies que, bien de forma natural o por presidon
selectiva, han sobrevivido al parasito sin apenas intervencion humana®2. Sin
embargo, debemos resaltar que la metodologia empleada en los estudios
realizados para constatar este comportamiento es muy variada y genera ciertas
reticencias sobre la relevancia de los resultados, sobre todo a la hora de valorar
los dcaros danados y asegurar que las responsables han sido las abejas mediante
esta desparasitacion activa®®.

%Otros factores que pueden influir en la gravedad de la varroosis en
A.mellifera.

La dinamica poblacional del acaro varroa depende intimamente de la
presencia de cria en la colonia, por ello en las zonas de climas templados-calidos
suele ser mas virulenta. En estas zonas la presencia de cria suele ser constante,
a pesar de sus fluctuaciones, permitiendo la reproducciéon continua del parasito.
Ademas, durante la arrancada primaveral la colonia cria zanganos, en los que la
tasa reproductiva de varroa es mayor y redunda en un aumento considerable de
la poblacidon del acaro. De forma natural, en climas mas frios suele producirse
una parada de cria invernal que paraliza la multiplicacion de varroa e, incluso,
provoca una disminucion de su poblacidon durante la invernada. En casos mas
excepcionales pueden producirse paradas de cria por una ausencia prolongada
de polen o por calor extremo. En otros casos, la ausencia de cria natural se debe
al proceso de enjambrazon, lo que provoca también un impacto negativo en la
poblacién del pardsito. Algunos autores han incluido la elevada tasa de
enjambrazén entre los mecanismos de defensa desarrollados contra la varroosis
por algunas estirpes de abejas*®>2->9.8¢,

La intervencién del apicultor puede interrumpir el crecimiento de varroa
mediante métodos encaminados a provocar ausencia de cria artificial. El
enjaulado de reinas durante unos 25 dias, la sustitucién de reinas o la division de
las colonias en primavera permiten detener la reproduccion de varroa y ofrecen
la oportunidad al apicultor de realizar un tratamiento acaricida que tendrd una
eficacia mayor debido a la ausencia de cria.

Las floraciones de néctar y polen abundantes, sobre todo en primavera,
permiten a las colonias de abejas ampliar el niUmero de panales de cria en poco



tiempo. Durante esta arrancada de cria, la tasa de puesta de la reina es muy
intensa, la poblacién de abejas aumenta rapidamente y el vigor de la colonia
atenua la virulencia del acaro. Por tanto, se puede hablar de efectos climaticos,
o de la riqueza botanica relativa de una zona, sobre la dindmica poblacional de
varroa.

El 4caro varroa actua de vector de varias virosis de las abejas. El virus mas
prevalente transmitido por varroa es el de las alas deformes (DWV)’®, que causa
efectos visibles en las abejas adultas que han sido parasitadas durante la fase de
pupa. Otros virus relacionados con la varroosis, como los del complejo de la
paralisis aguda (ABPV, KBV y IAPV) no provocan efectos visibles, pero disminuyen
la esperanza de vida de las abejas'®. En algunos casos de abejas més tolerantes
a la varroosis, se asume que la menor sensibilidad a estas virosis es uno de los
factores atenuantes*°2,

Otro factor que puede tener un impacto sobre la dinamica poblacional de
varroa es el pillaje o robo al que son sometidas las colmenas debilitadas por este
parasito. El fendmeno del pillaje es comun en situaciones de escasez de alimento
o por intervenciones inadecuadas del apicultor y puede adquirir cierta gravedad
cuando las colonias mas vigorosas saquean con insistencia a las mas débiles
hasta devastarlas y quedar y dejarlas inviables. Si en el colmenar hay colonias
muy parasitadas por varroa, éstas suelen ser el objetivo de las abejas pilladoras,
gue encuentran poca oposicidn cuando intentan saquearlas. Si el robo o pillaje
dura varios dias, las abejas pilladoras pueden transportar gran cantidad de
acaros varroa a su colonia, incrementando la carga parasitaria de ésta en poco
tiempo. Un efecto similar puede darse cuando las abejas de las colonias muy
parasitadas, que también pueden llevar acaros foréticos, desertan y son
adoptadas por las colonias vecinas®*>72,

ANOMALIAS REPRODUCTIVAS DE VARROA EN LA CRIA DE OBRERA DE A.
mellifera.

Como ya se ha comentado, el comportamiento higiénico frente a la cria
parasitada, la degeneracidon acelerada de las pupas parasitadas o apoptosis y
otros factores fisioldgicos de las abejas, pueden interferir en la reproduccién de
las hembras de varroa. Se asume que estas interferencias, en conjunto, provocan
anomalias que se alejan del patrén reproductivo ideal referido en la FIGURA 5,
redundando en un porcentaje variable de casos de infertilidad o inviabilidad de



los descendientes. Aunque se han descrito mas casos, después de consultar la
bibliografia y con el objetivo de facilitar la comparacién de los resultados de
diversos estudios, vamos a considerar 3 casos generales de anomalias durante
la fase reproductiva del acaro varroa que conllevan una descendencia
inviable®: Infertilidad, ausencia 0 muerte prematura del macho y retraso en la
puesta que impide que la primera hembra pueda llegar a adulta viable. Si se
suman todos los casos de acaros no reproductivos (MNR) encontrados al analizar
una muestra de cria parasitada, podemos obtener el porcentaje de reproduccion
viable de la colonia de A. mellifera evaluada, una variable que podemos
comparar y que ha sido reveladora en casos ya constatados de abejas con una
incipiente resistencia a la varroosis. Otro pardmetro reproductivo basico que se
suele comparar es la fecundidad de las hembras, es decir, el niumero total de
descendientes encontrados en las celdas con una hembra fundadora®.

Por tanto, el analisis de la descendencia de varroa en muestras de cria
operculada parasitada es un método util para establecer el porcentaje de estas
anomalias reproductivas, que son el reflejo de un conjunto de mecanismos de
defensa contra la varroosis. Para poder comparar los resultados de diferentes
muestras es necesario armonizar la metodologia empleada®®>1%°,

H Metodologia para el analisis de las anomalias reproductivas de varroa.

Para poder evaluar las anomalias reproductivas de varroa en cada colonia,
el punto de partida son las muestras de cria operculada parasitada de una edad
adecuada. Se pueden abrir varias celdas al azar para encontrar la zona del panal
de cria con pupas de entre 9 y 11 dias (216-264 horas), a contar desde la
operculacion. Estas pupas, de ojos purpura y cuerpo ya ligeramente tefido
(Figura 5), nos permiten analizar la descendencia de las hembras fundadoras
qgue, segun el patrén reproductivo, ya deberian haber realizado toda su puesta
(FIGURA 5). No obstante, se pueden incluir excepcionalmente celdas con pupas
de 8 dias (190 horas) si fuera necesario'®*®, Se deben escoger colonias bien
pobladas, a pesar de presentar un cierto grado de parasitacion, evitando las
colonias con una infestacién muy baja (<5% en cria), para no tener que aumentar
el volumen de muestra, y las muy parasitadas (>50%), en las que la degradacién
de la cria y el retraso en su desarrollo pueden distorsionar la reproduccién del
acaroy afectar a la fiabilidad de los datos. Ademas, para comparar con mas rigor,
se debe muestrear siempre en la misma época del afio, preferentemente en
primavera. Una vez localizada el drea adecuada del panal se extraen dos
muestras de al menos 300 celdas de cria. Las muestras se guardan en el



congelador (-182C) hasta que puedan ser analizadas, o bien se procesan en
fresco, si es posible193353.60,

Las celdas de cria operculada se abren bajo una lupa binocular, se extrae
cuidadosamente la pupa y, en el caso de estar parasitada, también se extraen
todos los acaros varroa y se guardan en un pocillo histoldgico con alcohol del
70%. A continuacion, se coloca el pocillo bajo la lupa y se anota con detalle el
numero de hembras fundadoras de cada celda, los individuos inmaduros, la
presencia del macho y su estado (FIGURA 1) y también se anotan detalles de
interés observados en el interior de la celda (estado de la pupa, dcaros atrapados
entre la pared de la celda y el capullo, situacidn de los excrementos o la presencia
de tuneles de las polillas de la cera). Aunque se consignen todos los datos de las
celdas parasitadas, solo las celdas con una sola hembra fundadora se van a
considerar para determinar las anomalias y calcular el porcentaje de viabilidad
reproductiva. Con los datos de 10-35 celdas podemos obtener una estimacion,
aunque es preferible examinar al menos 30 celdas parasitadas por una sola
hembra fundadora'®®®. Una vez analizadas, cada celda parasitada por una
hembra fundadora debe asignarse a uno de los casos reproductivos siguientes:

e Reproduccion viable: Presencia de un macho adulto viable y al
menos una hija hembra adulta viable.

e Infertilidad: Hembras fundadoras que no han puesto ningin huevo
o estan muertas en la celda.

e Ausencia o muerte prematura del macho: No se encuentra el macho
o tiene una apariencia clara de ser inviable (reseco, patas plegadas
0 en posicién claramente andmala) o estd muerto en la celda.

e Reproduccion inviable: Retraso en la puesta, descendientes muertos
0 ausencia total de hembras.

e Fecundidad: Numero total de descendientes por cada hembra
fundadora (F1/Fo). Aunque este parametro no incide directamente
en la viabilidad reproductiva, su valor si que refleja la magnitud de
la anomalia reproductiva.

E=Y Estimacion del porcentaje de viabilidad reproductiva.

Con la informacidn de las anomalias reproductivas en cada colonia
podemos calcular el porcentaje de reproduccion viable (“reproductive success”).
En estos casos se ha constatado la presencia de un macho adulto viable y
asumimos que ha fecundado al menos a la primera hembra hija. Ademas, se



presupone que la hembra hija alcanza la pigmentacién adecuada cuando nace la
abeja vy, por tanto, inicia su ciclo de vida!”1%>%57,

Si se sigue esta metodologia se pueden realizar comparaciones entre
diversos estudios para determinar el grado de tolerancia a la varroosis, puesto
gue se ha comentado que una reproduccion deficiente es el reflejo de los
mecanismos subyacentes de defensa contra el parasito.

ANALISIS DE LA VIABILIDAD REPRODUCTIVA DE VARROA COMO FACTOR DE
TOLERANCIA EN ESTIRPES O SUBESPECIES DE A. mellifera.

En este apartado analizaremos la viabilidad reproductiva de varroa en
abejas de diversos origenes, algunas de las cuales han manifestado cierta
tolerancia a la Varroosis. En primer lugar, hemos incluido abejas de origen
africano que de forma natural poseian un elevado nivel de tolerancia a varroa.
También comparamos los datos de estirpes de abejas europeas que han
desarrollado cierta tolerancia al haber soportado la presion selectiva durante
varios anos, debido a la ausencia de tratamientos y manejo apicola. Para resaltar
la comparacién de las anomalias y la viabilidad reproductiva de varroa, se han
incluido los resultados obtenidos en abejas sensibles a varroa. Como ya hemos
comentado, este analisis comparativo ha sido posible porque la metodologia
empleada ha seguido el patrén expuesto en el apartado anterior®,

gg?Abejas Gotland: A finales de los 90, se llevaron unas 150 colonias a la
isla de Gotland, en Suecia. Se infestaron con varroa y se dejaron evolucionar sin
manejo ni tratamientos acaricidas. A los tres anos, mas del 80% de las colonias
habian muerto, pero las supervivientes comenzaron a recuperarse y volvieron a
alcanzar el vigor suficiente en primavera para tener un proceso normal de
enjambrazén. Posteriormente, se ha constatado que la viabilidad reproductiva
de varroa en estas colonias es menor que en las colonias de abejas
susceptibles®'>2,

gg?Abejas de Avignon: Esta estirpe de abejas proviene de un proceso de
presion selectiva por ausencia de tratamientos en colmenas de una zona de
Francia, observada desde mediados de los afios 90. Con el tiempo, las colonias
supervivientes han desarrollado ciertos mecanismos de defensa, incluidas las
anomalias reproductivas de varroa®.



ngAbejas africanizadas: Se ha incluido en el analisis un estudio de Ila
viabilidad reproductiva de abejas africanizadas en Brasil'’. La subespecie de
abeja melifera predominante en el sur de africa es la A.m. scutellata. En 1956,
reinas de estas abejas fueron introducidas en Brasil para estudiar su
comportamiento en zonas tropicales de Sudamérica®®*°. Enjambres de estas
colonias escaparon al control de los investigadores y en anos sucesivos se
difundieron por dareas continentales de América Latina, Centroamérica v,
posteriormente el sur de los Estados Unidos, recibiendo el apelativo de abejas
africanizadas. A partir de 1971, varroa se extendid por Sudamérica y se observo
gue los dafos en estas abejas africanizadas fueron mucho menores que en las
abejas de origen europeo®. A pesar de que diversos estudios demuestran
cambios en los parametros reproductivos a lo largo del tiempo, la baja viabilidad
reproductiva de varroa en estas abejas sefiala los efectos del comportamiento
higiénico'’*>. No obstante, se asume que la tolerancia a la varroosis en estas
abejas no reside en un solo factor>17495257.58,61

ngAbejas A.m. simensis: Se estudiaron los mecanismos de defensa
desarrollados de forma natural por las abejas de la subespecie A.m. simensis en
Etiopia?’. El estudio se llevd a cabo en 2017-2018 e incluyd el andlisis de la
viabilidad reproductiva de varroa en muestras de cria parasitadas siguiendo la
metodologia expuesta.

ggjAbejas A.m. scutellata: También se han incorporado al analisis los
resultados de la viabilidad reproductiva en la subespecie A.m. scutellata, que de
forma natural ha exhibido una sélida tolerancia frente a la varroosis®®®°,

cgjAbejas Valencia: En 1985-86 ya se detectaron colonias parasitadas en
Espafa. Poco después se instald un apiario experimental de 40 colonias
pertenecientes a la subespecie negra ibérica (A.m.iberiensis) en Valencia para
iniciar un proyecto de investigacion sobre la varroosis. En 1991-93 (“Sensibles
Valencia 1991”), sucesivas muestras de cria parasitada de estas colmenas fueron
analizadas segun la metodologia expuesta para determinar las anomalias
reproductivas de varroa®. Posteriormente, entre 1996-2000, estas colonias
dejaron de recibir tratamiento acaricida contra varroa y sufrieron una mortalidad
cercana al 90%, puesto que al final solo sobrevivieron 4 colonias. Estas colonias,
identificadas individualmente, fueron integradas en otro apiario de 40 colmenas
y durante las campafas siguientes se dividieron de forma preferente para



ampliar el ndmero de estas colonias supervivientes de varroa. En 2011
(“Tolerantes Valencia 2011”) y en 2019 (Tolerantes Valencia 2019”), muestras
aleatorias de cria parasitada de este apiario se analizaron para determinar el
estado de las anomalias reproductivas de varroa y compararlas con los valores
iniciales de 1991, cuando la abeja negra ibérica carecia de mecanismos de
defensa contra la varroosis. En 2019, también se analizaron muestras de cria de
apicultores que habian mantenido un régimen de 2 0 mas tratamientos anuales
contra varroa y manifestaron no haber seguido ningun proceso de seleccién de
colonias tolerantes, abejas que denominamos “Sensibles Valencia 2019”. De esta
manera, se pudo seguir la evolucién de los parametros reproductivos y comparar
la viabilidad reproductiva de varroa durante casi 30 afios °(Calatayud,2011-2019,

datos no publicados).

Estirpe o subespecie Infertilidad Macho Reprod. | Fecundidad
muertoo | Inviable (F1/Fo)
ausente

Sensibles Gotland>? 4 - 14 4,3

Sensibles Avignon*° 4 - 5 4,1

Sensibles Valencia 1991° 11,6 +15,4 | 12,2+6,0 7+7,9 4,1+0,79

Sensibles Valencia 2019 9,1+2,3 12,1+5,0 | 11,1+7,4 4+0,37

Tolerantes Gotland>? 8 - 33 3,7

Tolerantes Avignon*° 15 - 21 3,1

Tolerantes Valencia 2011 9,5 5,2 23,4 + 16,1 £ 8,9 4+0,33

11,4
Tolerantes Valencia 2019 17,3+10,5  19,8+6,0 | 123+7,5 3,2+0,44
Tolerantes africanizadas 22 - 38 4,1
Brasill’
A.m. simensis?’ 39,9 - - 1,6
A.m. scutellata®® 30 - - 1,7+1,5

TABLA 3.- Anomalias reproductivas, fecundidad y viabilidad reproductiva de
varroa en diferentes estirpes y subespecies de abejas (Porcentaje de casos *
desv.stand.)

Viabilidad
reproductiva.
(“reprod.
Success”)
78

90
69,1+ 13,5
67,8+9,3
48
59
54 6,7

50,7 + 8,7
40

33,3
307



Analisis comparativo de los casos reproductivos:

En la Tabla 3 se exponen los valores de las anomalias reproductivas, la
fecundidad y la viabilidad reproductiva de varroa en las diferentes estirpes y
subespecies de abejas comparadas. En las Figuras 6, 7 y 8 se muestran
graficamente los resultados para resaltar las diferencias.

Infertilidad: En |a Figura 6 destacan los elevados valores de infertilidad de
las abejas africanas respecto al resto de las abejas consideradas. Este nivel de
infertilidad de varroa es un factor de tolerancia significativo en las subespecies
africanas. En el resto de las muestras, los valores son variables y se observa que
las estirpes con cierta tolerancia tienen una infertilidad algo superior a las
consideradas sensibles. Las abejas Tolerantes Valencia 2019 también tienen una
infertilidad mayor que las de Gotland y Avignon. A pesar de la gran variabilidad
de los datos de cada colonia, el analisis estadistico de las estirpes de abejas de
Valencia muestra una diferencia significativa entre las Tolerantes-2019 y las
Sensibles-2019 (U Mann-Whitney-Wilcoxon, P = 0,045), pero no hay diferencia
significativa entre las Sensibles-1991 y las Tolerantes-2019.

PORCENTAIJE DE INFERTILIDAD DE VARROA
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FIGURA 6. Porcentaje de infertilidad de varroa en las diferentes estirpes y
subespecies de abejas (% + desv.stand.)

Ausencia de macho (no encontrado o inviable): En este caso, no hemos
podido comparar todas las estirpes de abejas porque no se ha podido extraer el



dato preciso con seguridad. Solo podemos comparar los datos de Valencia. Los
valores obtenidos para esta anomalia reproductiva si que muestran un
incremento a favor de la mayor tolerancia a lo largo del periodo estudiado, con
una diferencia significativa entre las muestras de colonias Sensibles Valencia-
1991 vy las Tolerantes Valencia-2011 (U Mann-Whitney-Wilcoxon, P = 0,018), asi
como entre las Sensibles Valencia-1991 y las Tolerantes Valencia-2019 (P =
0,027). Se constata también una diferencia muy significativa entre las colonias
Tolerantes Valencia-2019, que sufrieron una elevada presidn de seleccion, y las
Sensibles Valencia-2019, que se usaron como colonias control con una baja
presion de seleccion (U Mann-Whitney-Wilcoxon, P = 0,0019). Esta diferencia,
aunque menos significativa, ya se observa entre las Tolerantes Valencia-2011 y
las Sensibles Valencia-2019 (U Mann-Whitney-Wilcoxon, P = 0,023).

Reproduccion inviable: De los datos disponibles, las abejas Tolerantes-
Gotland son las que muestran el porcentaje mayor de casos de reproduccion
inviable (retraso en la puesta y/o individuos muertos), seguidas de las abejas
Tolerantes-Avignon, que muestran un valor algo menor (TABLA 3). La evolucion
de este parametro no es tan concluyente en el caso de las muestras de Valencia,
en las que solo hay una diferencia muy significativa entre las Tolerantes Valencia-
2011y las Sensibles Valencia-2019 (U Mann-Whitney-Wilcoxon, P = 0,004).

Fecundidad (F1/Fo): En lo que respecta al nimero total de descendientes,
vuelven a destacar las subespecies africanas con los valores mas bajos, lo que
refleja una gran anomalia reproductiva inducida por el comportamiento VSH u
otros factores ya mencionados (Figura 7). Aunque llama la atencién el valor alto
de la fecundidad en las abejas africanizadas, ésta no se convierte en éxito
reproductivo por la elevada inviabilidad de los descendientes. Los dos valores
mas bajos de las subespecies europeas corresponden a las abejas Tolerantes-
Avignon y a las Tolerantes Valencia-2019. En este caso también se observa una
diferencia muy significativa entre las Sensibles Valencia-1991 y las Tolerantes
Valencia-2019 (U Mann-Whitney-Wilcoxon, P = 0,002), lo que confirma un
aumento de la inviabilidad reproductiva entre 1991 y 2019 y soporta la hipdtesis
de una evolucion de la tolerancia a varroa en abejas sometidas a una intensa
presion selectiva en el caso de las abejas pertenecientes a la subespecie A.m.
iberiensis estudiadas en Valencia.
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FIGURA 7. Fecundidad o numero de descendientes por hembra fundadora en las
diferentes estirpes y subespecies de abejas (F1/Fo + desv.stand.)

Viabilidad reproductiva (“reproductive success”): Como se ha dicho
anteriormente, una reproduccion viable de varroa requiere al menos que una
hembra hija llegue a adulta bien pigmentada y que el macho esté presente y sea
viable. Al calcular este parametro se descuentan todas las anomalias
reproductivas consideradas y, por tanto, es el que mejor refleja la viabilidad
reproductiva de varroa. En la Figura 8 se representan graficamente los datos de
las estirpes y subespecies de abejas que hemos elegido para esta comparacion.
Las 2 subespecies africanas incluidas en este estudio presentan un porcentaje de
viabilidad cercano al 30%, lo que dificulta enormemente la evolucidon poblacional
del pardsito. Las abejas africanizadas de Brasil poseen un valor ligeramente
superior, un 40%, aunque soporta la tolerancia de estas abejas a la varroosis. Los
resultados de los analisis de la reproduccion de varroa en las abejas europeas
con rasgos de tolerancia dan un valor del 48% para las Gotland, 50,7% para las
Tolerantes de Valencia 2019 y un 59% para las de Avignon. Estos valores no
impiden el crecimiento de la poblacién, pero si que la hacen mucho mas lenta
que en el caso de las abejas sensibles, con valores entre el 67 y el 90%. El analisis
estadistico no paramétrico de las muestras de Valencia también muestra
resultados bastante concluyentes. Hay una diferencia muy significativa entre las
abejas Tolerantes Valencia-2019y las Sensibles Valencia-1991 (U Mann-Whitney-
Wilcoxon, P = 0,005). También se diferencian las Tolerantes y Sensibles de 2019
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(U Mann-Whitney-Wilcoxon, P = 0,006). Estos resultados corroboran de forma
rotunda la progresion de las colmenas que sufrieron una elevada mortalidad por
varroa y, por tanto, una presién selectiva que ha conseguido disminuir el éxito
reproductivo del pardsito. Ademas, las Sensibles 1991 y las Sensibles 2019 no se
diferencian (U Mann-Whitney-Wilcoxon, P = 0,18), lo que refleja,
lamentablemente, que después de casi 30 afos de convivencia con la varroosis,
las colonias con frecuentes tratamientos acaricidas y con poca presidon de
seleccidon no consiguen disminuir significativamente la viabilidad reproductiva
del acaro varroa.

PORCENTAIJE DE VIABILIDAD REPRODUCTIVA DE VARROA
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FIGURA 8.- Porcentaje de viabilidad reproductiva de varroa en las diferentes
estirpes y subespecies de abejas (% + desv.stand.)

Como hemos podido comprobar, el estudio de las anomalias y la viabilidad
reproductiva de varroa es valido para detectar las diferencias entre colonias y
puede mostrar la progresion de la tolerancia®®. Al analizar cada anomalia
reproductiva, notamos que no siempre existe significacion estadistica entre las
abejas tolerantes y sensibles, pero al analizarlas en conjunto, mediante el
parametro “viabilidad reproductiva”, se revelan las diferencias y se hace patente
gue este pardmetro engloba las interferencias que el comportamiento higiénico
y otros mecanismos fisioldgicos provocan en la reproduccion del parasito. En el



caso de las subespecies africanas, los valores elevados de infertilidad y la baja
fecundidad de varroa, sustentan por si solos la baja viabilidad reproductiva y, en
la practica, estas abejas pueden considerarse como resistentes al acaro varroa.

Las abejas tolerantes de las subespecies europeas alcanzan valores
intermedios de fecundidad y viabilidad reproductiva que pueden ralentizar el
crecimiento poblacional de varroa, aunque pueda ser necesario controlar
periddicamente la infestacion mediante tratamientos acaricidas. Las abejas
consideradas como sensibles presentan los valores mas altos de fecundidad y
viabilidad reproductiva, que resaltan graficamente (Figuras 7 y 8) sobre las
tolerantes europeas y las subespecies africanas. Todas estas consideraciones
refuerzan la fiabilidad de esta metodologia para detectar abejas con cierta
tolerancia a varroa.

En el caso concreto de las abejas Tolerantes Valencia 2019, hemos podido
seguir la regresion de la viabilidad reproductiva de varroa durante casi 30 afios
en un grupo de colonias que sufrieron presién selectiva, desde un 69% hasta un
50,7%. Sin embargo, no ha ocurrido asi con las colonias de apicultores
denominadas Sensibles Valencia 2019, que no habian sufrido procesos de
seleccién o mortalidad significativa a causa de la varroosis y que presentan un
valor de viabilidad de 67,8%, casi indistinguible del valor encontrado en 1991-
93, apenas unos afios después de la deteccién de la varroosis en Valencia.

Los resultados expuestos indican que, después de casi 30 afos de varroosis
en Espaiia, las colmenas que no han sufrido procesos significativos de seleccidn,
bien artificial o sufriendo mortalidad elevada por presién reiterada de varroa,
apenas han desarrollado mecanismos de defensa que interfieran la reproduccion
del acaro. Esta hipodtesis encaja en la situacion actual de la varroosis en Espaia,
gue sigue provocando pérdidas y requiere de al menos dos tratamientos
efectivos anuales para mantener el nivel por debajo del umbral de dafios.
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