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la flore intestinale
et reussir

le nourrissement

de I’'abeille

~par Marc-Edouard Colin
Docteur vétérinaire, Docteur en sciences

, étude de la flore intestinale (ou microbiote intestinal) est 'objet
d’un regain d’intérét ces derniéres années: on a découvert
qu’elle ne peut se résumer a la seule fonction digestive.

Certes, les abeilles utilisent des aliments d’origine végétale et, grace
a leur flore digestive, les dégradent souvent en totalité pour produire

de Uénergie rapidement disponible ainsi que des acides gras a courte
chaine, des acides aminés, des vitamines B et certaines hormones
régulatrices des taux de glucides et de l’activité ovarienne. Mais on
attribue aussi @ leur microbiote un double réle dans 'immunité : créer
un milieu défavorable a la multiplication des agents pathogénes et
stimuler directement le systéme immunitaire (voir Alberoni et al. 2016).
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1. Le premier volet de ce dossier est consacré a une meilleure
connaissance de la composition en micro-organismes du microbiote,
d tous les stades de développement des ouvriéres et des reines.

2. Le deuxiéme article permet de faire la part des agents microbiens
transmis entre individus, de ceux issus de la ruche ou de I’environnement
extérieur. Cette distinction revét une importance pratique pour réfléchir.

3. Le dernier article expose ce que serait un nourrissement raisonné et/
ou une supplémentation en probiotiques des colonies, scientifiquement
fondé et respectueux des particularités de la flore intestinale de I’abeille.
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La flore intestinale évolutive
de I’abeille

La composition du microbiote intestinal est sous la dépendance
de micro-organismes propres a chaque colonie et a chaque
caste d’abeilles (ouvriéres, reine, faux-bourdons). Cette flore
intestinale évolue, du stade larvaire a l'émergence puis jusqu'a
Uabeille adulte, et dépend - déja — du régime alimentaire.
Explications.

par Marc-Edouard Colin
Docteur vétérinaire, Docteur en sciences

Yidentification des micro-organismes hébergés dans le tube digestif de
labeille! a bénéficié de la sensibilité et de la précision apportées par les
techniques modernes d’analyse du génome. Celles-ci ont permis un suivi de
['évolution de la flore intestinale au cours des stades larvaires et nymphaux de
Pouvriére et de la reine, ainsi que de répondre a une question récurrente : juste
apres émergence, est-ce que la jeune adulte modifie sa flore intestinale en totalité
ou partiellement ? Il est aussi important de savoir comment cette flore évolue chez
les abeilles a vie courte (butineuses) ou a vie longue (abeilles hivernantes et reine).

1- Flore intestinale des trois premiers stades larvaires

Pendant ces stades, la flore bactérienne a plus un role de conservation d’un
aliment trés riche en nutriments, la gelée royale, et donc potentiellement tres
favorable au développement de bactéries, et moins un réole digestif.

Rappelons que ces stades larvaires débutent a I’éclosion et s’achévent peu aprés le
deuxiéme jour, trés exactement entre 48 et 66 heures selon Rembold et al. (1980).

1 - Voir également le résumé de 'exposé «La flore intestinale des abeilles» paru dans La Santé de
[’Abeille n° 297 de mai-juin 2020.
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Reine émergente.
Sa flore intestinale
subira peu de modi-
fications aprés son
émergence, car

son alimentation
en gelée royale
sera maintenue.

Une flore est bien présente a ces stades mais seulement dans les parties antérieures du
tube digestif, car il n’existe pas encore de communication avec les parties postérieures.

La flore présente provient essentiellement du nourrissage a base de gelée royale,
sécrétion tres riche en éléments nutritifs et paradoxalement défavorable a la
multiplication de nombreuses espéces bactériennes, du fait de sa forte acidité et de
la présence de peptides antibactériens (royalisine et bactériocines). Finalement on y
retrouve, en trés faible nombre, des bactéries produisant de l'acide acétique a partir
du glucose comme Bombella apis, ou de l'acide lactique a partir du fructose comme
Lactobacillus kunkeei (voir figure 1). La présence du genre Bifidobacterium y a été
parfois notée. La plupart de ces bactéries liberent des bactériocines, peptides anti-
microbiens trés stables en milieu acide et actifs contre d’autres bactéries. Parmi les
bactéries inhibées et répondant positivement a la coloration de Gram, on peut citer
Paenibacillus larvae (agent de la loque américaine) et Melissococcus plutonius, impliqué
dans lévolution de la loque européenne.
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FIGURE 1. Flore bactérienne prédominante aux différents stades
de développement larvaire de 'ouvriére.

D’apres Vojvodic et al. 2013.

1¢ stade 2¢stade 3¢stade

4¢ stade 5¢ stade
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2- Flore intestinale des derniers stades avant operculation

Chez les larves élevées en reines

La flore intestinale ne subit pas de modifications importantes puisque l'alimentation en

gelée royale est maintenue.
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Chez les larves d’ouvrieres

La modification de la composition de la flore intestinale est liée au changement
d’alimentation et a la communication entre partie antérieure et postérieure du
tube digestif. Lalimentation est toujours composée de sécrétions glandulaires des
nourrices, mais avec adjonction de glucides et du pain d’abeille, qui va apporter
diverses bactéries comme Lactobacillus Firm 5, Gilliamella et Bacteroides, a celles
déja présentes dans les stades antérieurs. De plus, des espéces appartenant aux
genres Bacillus et a des espéces non pathogeénes de Paenibacillus et inhibant la
croissance des especes pathogenes pour ’abeille, sont identifiées aux deux derniers
stades larvaires (voir figure 1).

© Yves Layec

Eufs et larves d’ouvriéres
a différents stades.

Juillet-Aolt 2024 - N° 322

47



48 DOSSIER

TABLEAU 1. Quelques éléments de classification bactérienne nécessaires
ala compréhension des articles sur la flore intestinale.
Phylum Ordre Famille Genre - espéce
Alphaproteobacteria | Rhizobiales . Acétobactéries
Gluconobacter
alpha 2.1 Commensalibacter
alpha 2.2 Bombella et
Parasaccharibacter
i Bartonellacées . Bartonella
Betaproteobacteria  : Nesseriales : Neisseriacées . Snodgrassella
Gammaproteobacteria | Orbales Orbacées Frischella
(Pasteurellacées) Gilliamella
Firmicutes Bacillales Bacillacées Bacillus
i i Paenibacilacées : Paenibacillus
Lactobacillales Lactobacillacées Lactobacillus
Firm5
Firm4
kunkeei
i Fructobacillus
Actinobacteria : Bifidobactériales : Bifidobactériacées : Bifidobacterium
Bacteroidetes Bactéroidales Bacteroidacées Bacteroides
Flavobactériales | Weeksellacées Apibacter
En gras les bactéries du core microbiota de 'ouvriére adulte.
Source : www.namesforlife.com

3- Flore intestinale aprés operculation

Apres operculation, la flore évolue quantitativement. Les Lactobacillus (en gris dans
la figure 2) prédominent surtout au dernier stade larvaire puis leur abondance diminue
de 40 % en moyenne entre la défécation de la larve (environ 2 jours aprés operculation)
et la fin de la nymphose (environ 1 jour avant 'émergence). A l'inverse, le nombre
de Gilliamella (en mauve) augmente globalement, mais avec des grandes variations
selon les individus.
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FIGURE 2. Evolution de la flore intestinale aprés I'operculation.
L'axe vertical refléte le nombre de bactéries détectées :
Actinobactéries (Bifidobacterium), Bacteroidetes (Apibacter,
Bacteroides), Firmicutes (Lactobacillus), Gammaprotéobactéries

(Frischella et Gilliamella).
Adaptée de Hroncova et al. 2019.
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4- Flore intestinale des ouvriéres adultes

Quelques particularités biologiques des ouvriéres

Physiologiquement, les ouvriéres ne maintiennent pas leur corps a température
constante. La chaleur, produite a partir de contractions musculaires thoraciques,
diffuse vers latéte et en moindre quantité vers 'abdomen. La température de labdomen
n’est souvent que de quelques degrés supérieure a celle de ’environnement proche.
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La flore intestinale est donc composée de micro-organismes capables de résister et de
se multiplier a des températures abdominales trés souvent inférieures a 30 °C et en
absence d’oxygéne (voir Kovac et al. 2007).

Anatomiquement, le tube digestif de ouvriere est divisé en quatre parties: jabot,
intestin antérieur, intestin moyen, intestin postérieur, lui-méme divisé en ileum et
rectum (voir figure 3). Les micro-organismes composant la flore du tube digestif ne
sont pas en contact direct avec les cellules intestinales car ils sont entourés par une
membrane péritrophique, perméable aux molécules et imperméable aux bactéries,
champignons et protozoaires.

FIGURE 3. Anatomie simplifiée du tube digestif.

Illustration M.-E. Colin.

Jabot

Proventricule
Intestin antérieur

Intestin moyen

Intestin postérieur
[leum

Rectum
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Les micro-organismes de la flore de Pouvriére

Beaucoup de micro-organismes composant la flore de I'abeille ouvriére adulte sont déja
présents au moment de I'’émergence (Hroncova et al. 2019) mais celle-ci est consolidée
et enrichie par le léchage d’excréments, les contacts avec les surfaces de la ruche et les
échanges de nourriture (Kwong et Moran, 2016).

On distingue un groupe de bactéries toujours présentes, le « core microbiota », mais en
proportions tres variables selon la sous-espéce, la fonction sociale et I'environnement.
D’autres bactéries ne sont pas toujours présentes mais fréquemment identifiées
(voir tableau 2).

TABLEAU 2. Flore intestinale de l’'ouvriére adulte.

Genres et espéces de bactéries avec coloration :

Le « core microbiota » de l'abeille ouvriére

Lactobacillus Firm 5 (Gram +)
Lactobacillus Firm 4 (Gram +)
Bifidobacterium spp (Gram -)
Gilliamella apicola (Gram -)
Snodgrassella alvi (Gram -)

Autres bactéries fréquemment présentes

Frischella perrara (Gram -)
Bartonella apis (Gram -)
Acétobactéries comprenant les genres :
Commensalibacter (Gram +)
Parasaccharibacter (Gram +)
Gluconobacter (Gram +)
Bombella (Gram +)
Bacteroides spp (Gram -)
Lactobacillus kunkeei (Gram +)
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Deschampignonsmicroscopiques (non pathogenes) sontaussides éléments constitutifs
de la flore, comme Cladosporium, Hanseniaspora, Starmerella, mais plusieurs milliers
defois moins abondants que les bactéries. Enfin, une grande diversité d’autres bactéries
et champignons de lenvironnement de l’abeille sont occasionnellement présents en
nombre variable dans le tube digestif.

La plupart des bactéries du «core microbiota» sont capables de transformer les
glucides de l’alimentation en l'absence d’oxygéne, de facon trés rapide mais avec
peu de rendement énergétique. Elles produisent alors différents acides faibles
comme les acides lactique, acétique, butyrique et succinique. Cependant, les sels
de ces acides demeurent des molécules potentiellement productrices de beaucoup
d’énergie pour les cellules.

Une bactérie du « core microbiota » présente une particularité, Snodgrassella alvi,
parce qu’elle ne fermente pas les glucides mais utilise les produits de fermentation
d’autres bactéries en présence d’une tres faible pression d’oxygene, pour effectuer
diverses synthéses (Kwong et Moran, 2016). En fait, ce sont surtout les cellules
tapissant la paroi intestinale, richement «irriguées » en oxygene par les trachéoles,
qui apportent cette condition d’utilisation des produits de fermentation. Une partie de
ces molécules énergétiques est vraisemblablement transportée par ’hémolymphe
vers d’autres organes.

Ouvriére butineuse
sur fleur de tournesol.
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La flore des « niches » de Pappareil digestif des ouvriéres

Chacune des parties anatomiques de l'appareil digestif (voir figure 3) est considérée
comme une «niche » en raison des particularités de son environnement physique et
de abondance des micro-organismes (bactéries et champignons) qui y sont hébergés
(Callegari et al. 2021).

Entermesd’abondance, le nombre total des bactéries et des champignons augmente du
jabot au rectum. Cependant, on note une différence importante entre les populations
bactériennes de l'ileum et du rectum (voir figure 4).

FIGURE 4. Principaux micro-organismes dans les différentes niches.
D’apres Callegari et al. 2021.
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Certaines espéces de Lactobacillus et Bombella apis forment un biofilm sur la paroi du
jabot de l'abeille adulte. Elles y produisent rapidement de I’énergie et des acides faibles
par fermentation de tous les glucides simples. Une exception concerne Lactobacillus
kunkeei qui utilise le fructose comme seule source d’énergie (Vasquez et al. 2012).

Acidité et molécules énergétiques dans les « niches »

Lacidité du jabot dépend en premier lieu de la nature de son contenu (miel, pollen,
sécrétions glandulaires). Puis l'acidité augmente dans les compartiments jusqu’a
devenir trés acide dans le rectum (pH 4,7) en corrélation avec la diminution des
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concentrations en glucose et fructose par transformation en acides faibles (voir figures
5 et 6). Les principaux produits de fermentation des glucides sont en concentrations
variables selon la niche (voir figure 7).

FIGURE 5. Augmentation de l’acidité moyenne (diminution du pH), mesurée
sur l’axe vertical dans les différentes niches du tube digestif de

Pouvriére adulte. .
D’apres Callegari et al. 2021.
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FIGURE 6. Concentrations moyennes (axe vertical) en glucides totaux, fructose
et glucose (en mM/mg de tissu) dans les différentes niches du tube

digestif de ouvriére adulte.
D’apres Callegari et al. 2021.
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FIGURE 7. Concentrations moyennes (axe vertical) en succinate et acétate
(en mM/mg de tissu) dans les différentes niches du tube digestif

de louvriére adulte. .
D’apres Callegari et al. 2021.

W acétate M succinate

JE BN | .

jabot Int. moyen lleum rectum

Variations de la flore suivant l’age et la fonction sociale

Des différences apparaissent entre les abeilles butineuses a vie courte et les abeilles
hivernantes. D’'une fagon globale, le nombre de bactéries est plus élevé chez les abeilles
hivernantes alors que le nombre d’espéces bactériennesy est moindre (Kesnerova et al.
2020). Plus précisément, les bactéries lactiques du « core microbiota », Bifidobacterium,
Lactobacillus Firm 4 et 5, sont plus abondantes chez 'abeille hivernante, de méme pour
Commensalibacter, bactérie produisant de l'acide
acétique. D’autres bactéries, L. kunkeei et Bombella
apis, disparaissent chez l’hivernante. Snodgrassella

alvi ne subit pas de variation saisonniere. (44

Bartonella apis reste l'espéce bactérienne la plus

abondante chez l’hivernante et peut-étre aussi Des différences
la plus déterminante pour un bon hivernage, car entre abeilles
elle synthétise deux acides aminés essentiels butineuses et
(phénylalanine et tryptophane) que lalimentation hivernantes.

hivernale n’apporte pas (Kesnerova et al. 2020, voir
figure 8; Li C et al. 2022).
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FIGURE 8. Variations de l’'abondance des différentes bactéries entre
abeille butineuse et abeille hivernante (une fléche ascendante
indique une quantité plus importante de la bactérie chez
['abeille hivernante, et une fléche descendante, l'inverse).

100 millions,

10 millions _@_____ 7} _______ /
1million f? _______________ . %.\m_

100 000

Gil Snod  Bifi Lact4 Lact5 Bart Frisch

De gauche a droite : Gilliamella, Snodgrassella, Bifidobacterium,
Lactobacillus, Bartonella Frischella.
Adapté de Kesnerova et al. 2020.

5- Flore intestinale des reines adultes

Les différences dans la composition de la flore entre la reine et les ouvriéres sont

remarquables. Elles sont essentiellement dues au fait que la reine :

« est nourrie depuis 'éclosion de l'ceuf jusqu’a son élimination, par un aliment de
composition peu variable;

« est protégée d’une contamination provenant des micro-organismes de la ruche et
de l’environnement.

Le « core microbiota » décrit chez Uouvriére ne se retrouve pas en intégralité chez la
reine. A trés faible fréquence, trois bactéries du « core microbiota » de 'ouvriére adulte,
Snodgrassella, Gilliamella et Bifidobacterium ont été identifiées par différents auteurs.
Au contraire, la présence de Lactobacillus Firm 5, bactérie productrice d’acide lactique,
est aussi permanente et abondante dans la flore de la reine.

Selon Bonilla-Rosso et al. (2019), cette flore intestinale serait majoritairement
constituée de bactéries productrices d’acide acétique dans chaque compartiment
de son tube digestif, a savoir Commensalibacter spp et Bombella apis (voir tableau 1 :
famille des Acétobactéries). L'abondance de ces bactéries pourrait s’expliquer par
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leurs présences dans les glandes hypopharyngiennes des nourrices et leurs passages
dans l'appareil digestif de la reine a 'occasion des nourrissages. De plus, elles sont
avantagées dans les environnements riches en glucose comme la gelée royale. Quant
a Bartonella apis, cette bactérie n’a pas été retrouvée chez la reine.

En considérant 'age de la reine, Powell et al. (2018) notent une réduction trés forte de
’abondance des bactéries, principalement des Commensalibacter et des Lactobacillus
Firm 5, aprés fécondation de la reine. De plus, la composition de la flore évolue au
fil des saisons de ponte: le nombre des Lactobacillus Firm 5, Lactobacillus kunkeei,
Bifidobacterium, Snodgrassella augmente alors que celui des bactéries productrices
d’acide acétique et de Gilliamella diminue.

En conclusion, la flore intestinale est toujours présente depuis le premier nourrissement
larvaire jusqu’a la mort de l'abeille. Elle est adaptée au type d’alimentation (gelée
royale, bouillie larvaire, pollen, nectar), a la fonction sociale (abeilles nourrices,
butineuses, hivernantes, reine), aux principales conditions physiques de chaque
partie du tube digestif (acidité, absence d’oxygéne). La flore intestinale joue donc
un rdle aussi considérable que les cellules de la paroi intestinale, pour participer a la
nutrition et a la bonne santé d’une abeille. o

L’alimentation et le type d’activité de la reine
la préservent d’une contamination par les
micro-organismes de la ruche.
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Les multiples roles
de la flore intestinale

La flore intestinale de labeille, caractérisée par la présence
permanente de cing espéces bactériennes (« core microbiota »),
est a Uinterface entre le milieu extérieur et les organes internes.
Ses roles sont nombreux et essentiels : transformer les aliments
en nutriments, neutraliser les agresseurs d'origine chimique,
bactérienne, virale...

par Marc-Edouard Colin
Docteur vétérinaire, Docteur en sciences

Lumiére intestinale qui abrite
le microbiote intestinal

1 mm

© Joseph Hemmerlé

«

Section d’un intestin postérieur d’abeille observé au microscope électronique a balayage.
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a flore intestinale est a linterface entre le milieu extérieur et les organes

internes de l'abeille, ces derniers devant étre exempts de toute contamination

bactérienne. Elle transforme en partie les aliments en nutriments utilisés par
les cellules de l'organisme. Les agresseurs d’origine chimique, bactérienne, virale ou
autres doivent y étre neutralisés pour éviter leur passage dans I’hémolymphe, sinon ils
provoqueraient un dysfonctionnement des cellules de certains organes, voire méme
leur destruction. Ala différence de la plupart des insectes, les abeilles se distinguent par
la présence permanente de cing espéeces bactériennes, le « core microbiota », installées
dans toutes les niches du tube digestif de l'ouvriére adulte. Quelques autres bactéries
sont aussi tres fréquentes (voir tableau 2). Nous allons découvrir non seulement
leurs roles dans la digestion et 'immunité, mais aussi les conséquences négatives de
perturbations d’origine alimentaire, thérapeutique et toxique.

1- Digestion et nutrition

Le régime alimentaire de l'ouvriere adulte est riche en glucides provenant du nectar,
du miel et du pollen. En conséquence, la flore intestinale a évolué pour exploiter au
mieux ces ressources.

Echange de nourriture entre ouvriéres.
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Les bactéries du «core microbiota» - Gilliamella, Lactobacillus Firm 4 et 5,
Bifidobacterium, ainsi que Frischella - sont indispensables au métabolisme
énergétique parce qu’elles répondent tres rapidement a une demande d’énergie
en fermentant le glucose et le fructose. Les produits de fermentation sont eux aussi
des sources d’énergie mais en présence d’oxygene et avec une régulation de type
insulinique (voir figure 9 adaptée de Zheng et al. 2017). La plupart des bactéries
sont incapables d’utiliser des glucides plus complexes comme le mannose,
l’arabinose, le raffinose, le galactose et le lactose, certains d’entre eux étant méme
toxiques. Snodgrassella alvi, une autre bactérie de ce « core microbiota » synthétise
des acides aminés non essentiels a partir des produits de fermentation du glucose
et du fructose. Elle synthétise aussi des vitamines B et des composants de I’ADN et
de ’ARN, selon Kwong et Moran (2016).

FIGURE 9. Concentrations comparées des produits de fermentation dans
le tube digestif et ’hémolymphe d’abeilles ouvrieres.

Adapté de Zheng et al. 2017.
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Quant aux grains de pollen, leur digestion commence par la dégradation des bouchons
protégeant les orifices de sortie du tube pollinique, et ensuite par la digestion de
enveloppe interne des grains. Ces opérations sont effectuées par Gilliamella pour
la pectine et par Bifidobacterium pour ’hémicellulose, principalement dans l’intestin
moyen. Les constituants de la cellule germinative, en particulier des glucides, des
acides aminés et des vitamines, sont alors libérés dans la lumiére de l'intestin moyen
apres avoir franchi la membrane péritrophique (voir Zheng et al. 2019).

La paroi externe des grains de pollen est partiellement dégradée dans lintestin
postérieur par les Lactobacillus Firm 4 et 5 et par Bifidobacterium, ce qui libére et active
desflavonoides ainsi que d’autres molécules importantes pour le maintien d’une bonne
santé. Bifidobacterium augmente aussi la production d’insuline et de prostaglandines
chez ’hote (Kesnerova et al. 2017).

La flore intestinale apporte donc des nutriments aux organes, ce qui assure leur
développement, leur physiologie et finalement le gain de poids de l'abeille et sa bonne
santé. Récemment, Liberti et al. (2022) ont apporté la preuve de 'importance de ces
nutriments pour un bon fonctionnement des neurones cérébraux impliqués dans la
vision, 'olfaction, le go(it et la mémoire.

CEufs de deux
jours. La flore
intestinale
joueunrale
déterminant
dans Pactivité
ovarienne de
la reine.

© Pierre Falatico
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Chez lareine en ponte, la flore intestinale joue aussi un role déterminant dans l'activité
ovarienne ainsi que le montrent Li WL et al. (2023). En effet, ’encagement des reines
pendant 21 jours entraine une diminution de la diversité des espéces bactériennes,
un déséquilibre de la flore bactérienne permanente et une diminution de l'activité des
génes cellulaires codant pour deux protéines, I'une servant de réserve d’acides aminés
(P’hexamérine) et l'autre, la vitellogénine, au transport et aussi au stockage d’acides
aminés. La vitellogénine est une protéine complexe, présentant une architecture
spatiale dite « cargo » car elle lui confére la capacité de séquestrer et de relarguer de
petites molécules. Elle a donc un double role de stockage et de transporteur de lipides,
de nutriments, de fragments d’organismes pathogénes. Elle capte aussi le zinc qui réduit
le stress cellulaire lié au vieillissement et a agression de pesticides, ce qui explique
un taux plus élevé de la protéine chez les abeilles a vie longue (reines et hivernantes).

2- Role dans la protection immunitaire

D’une fagon générale, une plus grande abondance des bactéries de la flore intestinale
larvaire est corrélée a une meilleure protection contre les bactéries pathogénes comme
le montrent les travaux d’Anderson et al. (2023). Chez une larve saine mais provenant
d’une ruche atteinte de loque européenne, le nombre de bactéries est environ 10 fois
plus élevé que chez une larve d’un rucher n’ayant jamais présenté cette maladie.

En effet, la flore du tube digestif interdit la multiplication des bactéries opportunistes
ou pathogenes, d’abord en créant un milieu défavorable a leur multiplication et ensuite
en sécrétant des bactériocines, peptides actifs contre certains genres bactériens,
généralement bien ciblés. Pour faire face a lirruption d’'un agent pathogéne ou
opportuniste, les bactéries protectrices se multiplient.

Par exemple, les bactéries produisant de l’acide lactique inhibent la multiplication de
lagent de la loque américaine, Paenibacillus larvae, chez la larve. Certaines autres
bactéries comme Frischella ferrara stimulent la production de peptides antimicrobiens
par les cellules du tube digestif. Cette réponse de défense localisée peut s’amplifier par la
mobilisation du systeme immunitaire général. Si le microbe (bactérie, virus, protozoaire)
pénetre dans I’hémolymphe, les mécanismes de phagocytose sont déclenchés et
renforcés par la libération de divers peptides anti-microbiens synthétisés et sécrétés par
les cellules de l'immunité présentes dans ’hémolymphe. Dans des cas trés graves, ces
cellules provoquent une cascade de réactions aboutissant a la mélanisation, c’est-a-dire
lisolement de parties contaminées par une enveloppe rigide et imperméable.

Dans l’équilibre hote-agent pathogene, la flore intestinale joue donc un réle majeur,
tout aussi important que celui du génome de ’héte.
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3-Perturbations dues al’alimentation, auxantibiotiques, aux pesticides

Alimentation

Le pollen apporte des
nutriments et des bactéries
pour maintenir une flore
intestinale équilibrée.

Ici, une abeille sur du colza.

D’une fagon générale, une flore intestinale anormale conduit a un mauvais développe-
ment voire méme a des mortalités dans le couvain et a un déclenchement de maladies
opportunistes comme la nosémose chez l'adulte.

Powell et al. (2023) démontrent que 'abondance des espéces bactériennes de la flore est
significativement supérieure lorsque les ouvriéres adultes sont nourries avec du pollen
de colza, par comparaison avec des mélanges de protéines simulant la composition
chimique de ce pollen, sans ou avec ajout d’hémicellulose, un des composants de
’enveloppe pollinique. Ceci est plus particulierement vérifié pour Bombella apis et les
Lactobacillus (voir figure 10). En 'absence de pollen, les auteurs notent une diminution
de lactivité des génes de l'abeille codant pour lestérase de I’hormone juvénile,
son enzyme de dégradation, et pour la vitellogénine, protéine majeure chez l'abeille
(voir le chapitre « digestion et nutrition »).
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FIGURE 10. Le nombre d’espéces bactériennes (axe vertical) est
plus élevé lorsqu’on propose un régime de pollen de colza
irradié (« POL ») par rapport a un mélange de protéines sans
hémicellulose (« AD ») ou avec hémicellulose (« ADA »).
Les valeurs moyennes de ces trois conditions sont indiquées

par des fleches. .
D’apres Powell et al. 2023.

401

Nombre d’espéces bactériennes

Antibiotiques

Ladministration d’antibiotiques en prévention ou en traitement des loques américaine
et européenne augmente la mortalité des abeilles adultes et induit de fortes pertur-
bations de la flore digestive selon Raymann et al. (2017). Ces auteurs le montrent en
proposant a des ouvriéres du sirop additionné de 450 mg de tétracycline/L de sirop a
50 %, soit environ la moitié de la concentration recommandée dans le traitement de
la loque américaine, pendant 5 jours. Un lot nourri au sirop simple sert de témoin.
Aprés 5 jours de consommation du sirop additionné de tétracycline, la mortalité
augmente d’environ 30 % par rapport aux abeilles non traitées. Dans le tractus digestif
des traitées, le nombre des bactéries diminue de 5 fois en moyenne pour les genres
Lactobacillus Firm 4 et 5, Snodgrassella, Bartonella, Bifidobacterium (voir figure 11).
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FIGURE 11. Diminution du nombre des bactéries du « core microbiota »
aprés 5 jours de consommation de sirop additionné de
tétracycline & 450 mg/l. NB : Sur l'axe vertical, « 1e+7 »
correspond a 10 millions et « 1e+8 » a 100 millions ; la ligne
blanche indique la moyenne des mesures ; sur l’axe horizontal,
« C» pour témoin et « T » pour traité.
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Pesticides
La présence de pesticides modifie 'abondance des bactéries du « core microbiota ».

Selon Kakumanu et al. (2016), les traitements acaricides avec du fluvalinate (ND
Apistan) ou avec du coumaphos (ND Check Mite+, non autorisé en France) provoquent
des altérations dans l'abondance des bactéries : augmentation des Bifidobacterium et
de certaines bactéries de ’environnement, pour le coumaphos, tandis que le fluvalinate
augmente le nombre des Commensalibacter et Bartonella. Par comparaison, des
résidus (10 microgr/kg) du fongicide chlorothalonil, tres utilisé en agriculture et interdit
depuis cette année, provoquent une diminution du nombre des Lactobacillus et une
augmentation de Frischella impliquée dans les processus de cicatrisation ainsi que de
Gilliamella, principale productrice des vitamines B6 et B9 (voir figure 12).

FIGURE 12. Variations relatives de 'abondance des principales bactéries
en présence d’un fongicide, le chlorothalonil, et des acaricides

coumaphos et fluvalinate. )
Adapté de Kakumanu et al. 2016.
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Les effets non intentionnels d’autres insecticides et acaricides ont été évalués par
Rouzé et al. (2019) chez les abeilles ouvriéres d’hiver et d’été. Lexpérience consiste
d’abord a nourrir des lots d’abeilles avec du sirop simple ou contaminé a des doses
retrouvées dans l’environnement, a savoir : 0,25 et 1 microg/kg (ou ppb) de fipronil ;
650 ppb de coumaphos; 1,7 ppb de thiamethoxam ; 3,5 ppb d’imidaclopride. Ensuite,
les contenus bactériens des tubes digestifs sont analysés. L'abondance des
Lactobacillus et des Bifidobacterium diminue dans les deux catégories d’ouvriéres
et pour tous les traitements sauf le fipronil. Labondance de Gilliamella diminue
chez les abeilles d’été en présence de thiamethoxam et de fipronil a 1 ppb. Toujours
a cette concentration et chez les abeilles d’été, le fipronil réduit 'abondance de
Snodgrassella.

En conclusion, la flore intestinale subit bien les conséquences de la présence
de certains pesticides, non seulement chez les ouvriéres d’été ou d’hiver mais
probablement aussi chez les reines et les faux-bourdons. Alors ne faudrait-il
pas la considérer comme un marqueur d’effets sublétaux de divers pesticides ?
Il apparait aussi qu’un mauvais apport alimentaire ou un traitement de maladie a
une répercussion sur la composition de la flore intestinale et ainsi favorise des
maladies, alors qualifiées d’opportunistes. o
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L’influence de la pratique apicole
sur la flore intestinale de I’'abeille

Par lemplacement de ses ruchers mais aussi ses choix en
matiére de nourrissement et de supplémentation en protéines,
Uapiculteur exerce une influence sur la flore intestinale de
ses abeilles. S'agit-il de pallier une carence momentanée en
pollen, de stimuler le développement de la colonie, de préparer
Uhivernage ¢ Rappel des bonnes pratiques dans la conduite du
rucher pour des colonies saines et productives.

a domestication d’Apis

mellifera s’est faite dans

des buts de production
de miel et d’autres produits de
la ruche, ce qui a entrainé des
interventions de [lapiculteur,
particulierement sur le choix
des emplacements de rucher et
le nourrissement des colonies,
énergétique ou protéique. Ces
deux grandes interventions
zootechniques retentissent sur
la flore intestinale, de fagon
négative si celle-ci subit un
déséquilibre.

Nourrissement au sirop.
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1- L'importance du choix des emplacements de ruchers

Dans une étude générale sur le développement des colonies en milieu naturel protégé
et en zone agricole, Munoz-Colmenero et al. (2020) étudient comparativement les flores
bactériennes de l'ouvriére adulte, du couvain et du pain d’abeille'. Des différences sont
trés nettes et apparaissent liées a la contamination (absence ou présence) par des espéces
bactériennes opportunistes ou capables de métaboliser certains pesticides, ou encore par
d’autres présentes sur les parties végétales en milieu naturel. Ils constatent qu’un nombre
inférieur et constant d’espéces bactériennes existe dans la flore de l'adulte en milieu
naturel par rapport a celle de l'adulte des zones agricoles. A linverse, le nombre d’espéces
bactériennes est supérieur dans la flore du couvain et dans le pain d’abeilles, reflétant une
plus grande diversité bactérienne issue d’un environnement plus riche (voir figure 13).

FIGURE 13. Comparaison du nombre d’espéces bactériennes estimé
(axe vertical) entre un environnement agricole (en bleu) et
naturel (en rouge), dans les flores intestinales de l’ouvriere
et du couvain ainsi que dans le pollen d’alvéole.

Adapté de Munoz-Colmenero et al. 2020.
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1- Cette flore bactérienne particuliére ceuvre comme une prédigestion. Elle est aussi utile pour sa conservation
dans l'alvéole.

Juillet-Aolt 2024 - N° 322



70

© J.-C. Boudinot

DOSSIER

2- Le choix des nourrissements énergétiques

Comme les bactéries d’une flore intestinale normale utilisent les glucides simples en tant
que source d’énergie, fructose et glucose, rarement des glucides plus complexes, il est clair
gu’une complémentation énergétique de la colonie doit se limiter a ces deux glucides en
se rapprochant de la teneur en eau du miel et en respectant le rapport « une partie de
glucose pour deux de fructose », afin d’éviter une cristallisation inexploitable par 'abeille.

3- L'utilisation de probiotiques pour les ouvriéres

D’une fagon générale, le réensemencement du tube digestif par des bactéries
normalement présentes dans le tube digestif, «les probiotiques», serait indiqué
lorsqu’une perturbation grave de la flore intestinale est soupconnée, par exemple apres
un épisode de diarrhées, un affaiblissement durable, un manque de développement,
une maladie virale a tropisme intestinal ... Cependant, la premiére des conditions est
que les bactéries soient constitutives de la flore intestinale normale de l'abeille et plus
précisément du «core microbiota» (voir tableau 2). Pour ce faire, une identification
génétique trés précise du candidat probiotique est indispensable. En effet, d’'une espece
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a lautre, les souches a l'intérieur d’une méme espéce bactérienne sont différentes et
donc n’utilisent pas les mémes substrats et ne produisent pas les mémes molécules.
Pour ne citer qu’un exemple, les espéces de Lactobacillus présents chez lHomme
ne sont pas celles de labeille. Cette différence tient essentiellement a deux
particularités de l'abeille: tout d'abord, 'adhésion a la membrane péritrophique,
structure empéchant tout contact direct des bactéries avec les cellules intestinales;
ensuite, les grandes variations de température de 'abdomen de l’abeille.

Il'y a donc encore matiére a recherche pour proposer des probiotiques réellement
bénéfiques grace a leur adéquation a la flore intestinale de l'abeille.

4- L'utilisation de compléments protéinés ou vitaminés

Quand la colonie d’abeilles est en activité normale, la flore intestinale participe a la
synthese de tous les acides aminés non essentiels en méme temps que les cellules de
Porganisme. Les acides aminés essentiels, non synthétisés par l’abeille, proviennent
des apports alimentaires en pollens.

En cas de sévere carence en pollen, une supplémentation en protéines ou en acides
aminés, éléments constitutifs des protéines, est souvent imaginée bien qu’elle soit
complexe dans sa conception et dans sa réalisation : s’agit-il de couvrir des besoins
d’entretien, c’est-a-dire nécessaires au seul maintien de la force de la colonie pendant
une période sans récolte ; ou bien des besoins pour la ponte de la reine ; ou encore des
besoins pour soutenir 'accroissement du couvain ?

899
RS

TLLLAA O

Pain d’abeille.

Sa flore bactérienne
est utile pour sa
conservation dans
’alvéole. Elle ceuvre
aussi comme une
prédigestion a celle
de labeille.

© Yves Layec
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Les acides aminés essentiels pour ’abeille

Quels sont ces acides aminés essentiels que l'abeille ne peut synthétiser dans ses
cellules ? Ils sont au nombre de 10: arginine, histidine, isoleucine, leucine, lysine,
méthionine, phénylalanine, thréonine, tryptophane et valine. Toutefois, une des
bactéries de la flore intestinale, Bartonella apis, est capable de synthétiser la
phénylalanine et le tryptophane (Kesnerova et al. 2020)

La réserve d’acides aminés essentiels dans les cellules, aussi bien celles des formes
immatures que celles des adultes, se fait par la synthése de protéines spécifiques a
haut poids moléculaire, les hexamérines, et aussi par d’autres ayant en plus un réle
de transport de molécules comme la vitellogénine, les arylphorines, la transferrine

TABLEAU 3. Composition en acides aminés de différents pollens...

el Hexamérine Pollen
70a Saule Marsault
npsa.lyon.inserm.fr Martins J, 2008 Vandezrgllinck M,
en% aaess en% aaess :fa?: :éis}fé
ac. aminés essentiels
arginine 9,03 7,2 14,87
histidine 4,29 4,54 7,43
isoleucine 11,35 17,11 10,04
leucine 17,41 21,44 16,17
lysine 15,21 15,88 12,82
méthionine 7,27 4,12 5,95
phénylalanine 7,27 14,85 10,22
thréonine 12,11 7,84 10,04
tryptophane 1,99 3,3 non dosé
valine 14,22 3,71 12,45
100,15 99,99 99,99
ac. aminés en g/kg 187
ac. aminés essentiels en g/kg 96

Source : l'auteur.
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(Isani et al. 2023). Des quatre hexamérines, seule la 70a est présente chez les formes
immatures de toutes les castes mais seulement chez les ouvriéres adultes (Martins
et al. 2010). La composition en acides aminés essentiels différe selon la protéine de
stockage (voir tableau 3).

Dans l’alimentation de l'ouvriere, les pollens apportent les acides aminés essentiels et
d’autres non essentiels, aussi bien en début de saison apicole qu’en sa fin (voir Penin,
2023) ainsi que le montrent les compositions de 3 pollens: saule Marsault, un des
premiers disponibles hors zone méditerranéenne, colza favorisant l'accroissement du
couvain et callune en fin de saison.

... de suppléments protéiques du commerce et d’ceuf de poule.
Pollen Pollen Promotor Beewell Jaune
de colza de callune L apis Aminoplus CEuf de poule
Taha E, 2019 Va”dezrglli“‘:k o GlavinicU,2017  AttiaY., 2020
% aaess/ % aaess/ % aaess/ % aaess/ % aaess/
mat séche mat séche mat séche mat séche mat séche
5,85 14,38 12,59 24,22 11,58
6,91 5,64 3,14 1,81 4,70
12,23 10,30 11,14 11,57 10,86
22,07 17,10 16,71 12,86 18,81
14,10 11,27 13,33 19,24 15,22
0,80 5,83 3,27 4,71 4,65
4,79 11,27 8,85 2,55 7,25
9,84 10,88 12,26 7,08 12,55
1,60 non dosé non dosé 2,75 1,61
21,81 13,41 18,72 13,21 12,76
100,00 100,09 100,01 100,00 100
122 135 134 140 116
51 67 57 52 81
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Le pollen de saule est le plus
riche en acides aminés essentiels.

Le pollen de saule Marsault est le plus riche en acides aminés essentiels, 96 g/kg de
matiere seche, alors que le colza en apporte 51 et la callune 67. Les pourcentages
des différents acides aminés sont globalement semblables pour le saule Marsault
et la callune. Curieusement, les spectres de ces deux pollens sont aussi assez
proches de celui du jaune ou du blanc d’ceuf de poule, le blanc étant quantitative-
ment moins riche que le jaune en acides aminés essentiels, respectivement 81 g/kg et
50 g/kg (voir tableau 3).

Léquilibre entre acides aminés et glucides

Dans la perspective d’un nourrissement, un équilibre entre acides aminés
essentiels et glucides est a respecter. Il est variable selon la fonction de l'ouvriére
adulte. Paoli et al. (2014) montrent 'importance de cet équilibre sur un critére de
longévité des ouvrieres. Les butineuses tolérent mal un sirop additionné d’acides
aminés essentiels méme a des concentrations de 1/500 alors que les nourrices ne
sont pas affectées a des concentrations de 1/100. Pour obtenir cette concentration
molaire de 1/100, les auteurs mélangent les 10 acides aminés essentiels, chacun a la
concentration molaire de 1/1000.
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Apres conversion des concentrations molaires en masse, un litre de sirop a 342 g/L
de saccharose contient: 0,174 g d’arginine ; 0,155 g d’histidine ; 0,131 g d’isoleucine;
0,131 g de leucine ;0,146 g de lysine ; 0,149 g de méthionine ; 0,165 g de phénylalanine ;
0,119 g de thréonine ; 0,204 g de tryptophane et 0,117 g de valine. La teneur totale en
acides aminés essentiels (1,491 g) est donc largement inférieure a celles des pollens.
De plus, ces concentrations d’acides aminés essentiels, toutes égales a 10 %, ne
se retrouvent dans aucun des pollens cités dans le tableau 3. Méme si ces essais de
laboratoire sont éloignés du terrain, ils mettent en évidence que les concentrations en
acides aminés essentiels incorporés dans une solution sucrée ne devraient pas trop
s’éloigner de celles du miel, soit environ 0,1 g/kg au total, pour garantir une absence de
toxicité par surdosage.

Lapport en vitamines B

Comme lavaient souligné Haydak et Dietz en 1972, lapport en acides aminés
essentiels doit se compléter avec des vitamines B. En effet, les besoins en vitamines
B sont permanents pour tous les membres de la colonie d’abeilles. Les vitamines
B1, B2, B3, B5, B6, B8 interviennent dans la synthése et [’utilisation des glucides,
lipides et protéines, en tant que molécules
accélérant les réactions enzymatiques. Les
vitamines B9 et B12 ont un réle particulier
dans la syntheése et la réparation de 'ADN
et de UARN. Les besoins cellulaires sont

couverts par les pollens a des taux variant 66

entre 1 et 100 mg/kg selon la vitamine, ainsi

que par les bactéries de la flore intestinale Le nourrissement
capables de les synthétiser (voir tableau 4). doit respecter un

équilibre entre
acides aminés
essentiels, glucides,
vitamines...

Ces taux naturels sont a respecter car
l’excés en vitamine B est toxique. Pour une
formulation expérimentale de vitamines B
proche de celle des pollens mais légérement
plus concentrée (voir tableau 4), Brown et al.
(2022) notent déja une perte de poids des
ouvriéres voire méme des mortalités.
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TABLEAU 4. Productions bactériennes et apports alimentaires en vitamines B.

Thiamine Riboflavine Niacine
vit B1 vit B2 vit B3
Gilliamella apicola oui oui abs
Lactobacillus Firm 4 abs abs abs
Lactobacillus Firm 5 abs oui abs
Bifidobacterium asteroides abs abs abs
Snodgrassella alvi oui oui oui
Bartonella apis oui oui abs
Frischella perrara oui oui abs
Kwong & Moran 2016
Pollens en mg/kg 6a34 6220 402120
Elsayeh W, 2022
Formulation la moins toxique 10 20 200
Brown A, 2022
Beewell AminoPlus en mg/kg 200 800 2400
Glavinic U, 2017
Promotor L Apis en mg/kg 1750 2500 16 250

Source : l'auteur.

L’apport en stérols indispensables

Parmi les 25 stérols identifiés dans les pollens, certains sont indispensables a l’abeille
car elle ne peut les synthétiser bien qu’ils aient des réles biologiques importants.
D’une fagon générale, ils influencent 'espérance de vie des abeilles adultes, mais
ilsontaussidesroles plus spécifiques. En cas de basses températures, le cholestérol et
le 24 méthylenecholestérol sont des molécules protectrices des membranes cellu-
laires (Furse et al. 2023). Pour le couvain, le 24 méthylénecholestérol et le campéstérol
sont critiques pour assurer son développement car ils sont des précurseurs
indispensables a la synthése des hormones de mue (makistérone A et ecdysone).
Lapport alimentaire en pollen revét donc une importance particuliere pour ces
stérols. Mais tous les pollens n’ont pas la méme teneur en stérols (voir tableau 5).
La variation est encore plus nette pour I'ceuf de poule, souvent utilisé dans des
succédanés protéiques : son blanc ne contient aucun stérol contrairement au jaune.
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Panthothen Pyridoxine Biotine Folate Cobalamine
vit BS vit B6 vit B8 vit B9 vit B12
abs oui abs oui abs
abs abs abs abs oui
abs abs abs abs abs
abs abs abs abs abs
oui oui abs oui abs
abs oui abs abs abs
abs abs abs oui abs
5a20 239 0,7 3a22 abs

50 20 0,8 3 0,04
1200 200 abs abs 1
7500 1125 1 abs abs

L’emplacement
des ruchers
détermine la
diversité et

la qualité des
pollens.

© Eric Julien
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TABLEAU 5. Teneur en stérols de différents pollens.

oo Saule Trefle
Origine du pollen Marsault Colza des prés Tournesol Callune
ST 5000 35000 10000 4500 18000
en mg/kg
Cielasisie] 70 530 260 90 1130
en mg/kg
24 méthyléne
cholestérol 230 17000 5800 0 290
et campestérol

Source : adapté de Vanderplanck M, 2020.

Alors sur quelles bases choisir une supplémentation ?

Lidée d’une supplémentation en probiotiques est séduisante. Toutefois, un probiotique
doit répondre aux conditions suivantes :

« &tre constitutif de la flore intestinale de l'abeille et non d’autres espéces animales ;
« &tre précisément identifié par son génome;

« &tre ni pathogene, ni toxique ;

« &tre capable d’adhérer a la membrane péritrophique dans le cas de l'abeille.

Actuellement, aucun des probiotiques proposés dans le commerce ne garantit ces
conditions.

Pour les autres types de supplémentation, il faut en évaluer la nécessité et l'utilisation
qu’on veut en faire, commeil a été dit précédemment : pallier une carence momentanée
en pollen, stimuler le développement de la colonie, préparer hivernage ?

Dans le cas d’une carence momentanée en pollen, la composition en acides aminés
essentiels des pollens de saule Marsault et de callune pourrait servir de guide car le
couvain est réduit au moment de leur récolte.

Pour stimuler 'accroissement du couvain, la composition en acides aminés du pollen
de colza serait plus pertinente, d’autant plus que sa teneur en stérols indispensables
couvre mieux les besoins spécifiques du développement du couvain.
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Pour préparer I’hivernage, la teneur en cholestérol du pollen de callune donne une
indication de son intérét pour la résistance des abeilles au froid et donc pour le maintien
de la grappe hivernale.

La question du meilleur vecteur pour I'administration des acides aminés essentiels est
trop souvent sous-estimée. Une simple dilution dans du sirop présente des risques
car une concentration trop élevée de ceux-ci est défavorable a la colonie. D’ailleurs,
’'apport alimentaire naturel se fait par le pollen, riche en acides aminés alors que le
nectar en contient trés peu, de l'ordre de 100 mg/kg.

Toujours dans cette logique de réussir a bien choisir la composition des pollens
en labsence de probiotiques certifiés, les concentrations en vitamine B d’une
supplémentation sont a déterminer rigoureusement afin d’éviter une hypervitaminose
qui pourrait provoquer des mortalités (voir tableau 4).

Quant aux stérols indispensables, a savoir campestérol et 24 méthylénecholestérol,
ils seraient conseillés dans une supplémentation a taux élevé, si on recherche un accrois-
sement du couvain. En revanche, le cholestérol serait favorable a un meilleur hivernage.

Beaucoup d’autres nutriments et vitamines sont aussi apportés par le contenu cellulaire
des pollens et par leurs parois. Ils ont donc une valeur biologique bien meilleure que
les succédanés. En pratique, la réutilisation de pollens secs ou congelés serait une
solution naturelle plus efficace, a la condition qu’ils proviennent de colonies indemnes
de maladies et non exposées a des toxiques. Techniquement parlant, I'éclatement du
grain est nécessaire afin que tous les éléments du contenu pollinique soient accessibles
a la flore intestinale, une opération trés facilement réalisable par une humidification
du pollen sec a la température du réfrigérateur et pendant quelques heures.

Candi additionné
de pollen, albumine,
vitamines et sels minéraux.
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Conclusion : quelles recommandations
dans un contexte difficile pour I'apiculture ?

Abeille se
nourrissant
de miel.

© Jean-Francois Cart

L’étude de la composition de la flore intestinale de l'abeille a enregistré des avancées
remarquables grace aux techniques modernes d’étude du génome et de son expression.
Il en découle une meilleure compréhension de son importance dans le maintien d’un
bon état général de la colonie, bien qu’il reste encore beaucoup a découvrir.

Dans la pratique courante de l'apiculture, ces avancées permettent déja de réfléchir a
de meilleures solutions pour la complémentation et la supplémentation des colonies
en cas de disette prévisible, ou en tant que mesure d’urgence apres des évenements
climatiques inhabituels. La flore intestinale serait aussi a restaurer par de vrais
probiotiques lors d’affaiblissement d’origine toxique du cheptel, comme le montrent
des publications récentes.

Lapport énergétique est couvert par des sucres simples (glucose, fructose) et ne
devrait pas faire 'objet d’'un mélange avec une supplémentation en protéines. Pour
cette derniere, une des meilleures solutions reste toujours l'apport de pollens, méme
secs ou congelés, a condition qu’ils soient éclatés et non incorporés a une solution
sucrée. Quant aux probiotiques proposés actuellement, ils ne sont pas adaptés aux
particularités de la flore intestinale de l'abeille.
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Enfin, dans une perspective de maintien d’une apiculture naturelle dans des
écosystemes préservés ou dans des systémes agronomiques gérés durablement,
gardons a l’esprit que traiter au mieux les conséquences des inévitables perturbations
est évidemment nécessaire, sans oublier qu’en éliminer les causes l'est tout autant,
mais cette réflexion sort du cadre de la technique apicole !
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