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蜜蜂抗狄斯瓦螨机制的研究进展*

潘 娇1 李志国1 吴俪楠2 苏松坤1＊＊
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摘 要 狄斯瓦螨 Varroa destructor 已蔓延至世界各地，给养蜂生产带来巨大挑战，被认为是世界养蜂业的主要威

胁。因此，抗螨机制的研究和抗螨蜂种的培育显得尤为重要，而掌握蜜蜂的抗螨机制则是成功培育抗螨蜂种的前

提条件。本文从行为、生理及分子机制等多个不同角度对国内外蜜蜂抗狄斯瓦螨机制研究的最新进展进行了详

细的阐述。尤其是从分子水平研究蜜蜂的抗螨机制对选育抗螨蜂种具有重要意义，将为利用分子遗传辅助标记

筛选方法和先进的生物工程技术并结合传统的育种手段成功培育出具有抗螨性能的优良蜜蜂品系奠定基础。
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Research progress of anti-mite (Varroa destructor) in honeybee
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Abstract The global spread of Varroa destructor，one of the most destructive apicultural pests，has brought huge

challenges to beekeeping． Consequently，research on the tolerance mechanisms and breeding of Varroa tolerant honey bees

has become particularly important． Mastering tolerance mechanisms has become a prerequisite for the successful cultivation

of honey bees． This review summarizes major advances in research on behavioral，physiological and molecular tolerance

mechanisms to Varroa destructor． It is particularly important to study tolerance mechanisms at the molecular level as this

can provide a genetic basis for cultivating tolerant breeds bees with the help of marker-assisted selection and advanced

modern bio-engineering technologies，in combination with conventional breeding methods．
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狄斯瓦螨(Varroa destructor，大蜂螨)是蜜蜂的
一种体外寄生螨。原本只寄生于东方蜜蜂体上，

但随着东方蜜蜂和西方蜜蜂在世界范围内的相互
引进，狄斯瓦螨已成为西方蜜蜂的主要病虫害之
一。狄斯瓦螨靠吸食蜜蜂的血淋巴生存，受螨危
害的幼虫濒于死亡，羽化的幼蜂体质衰弱、畸形、

寿命缩短，整个蜂群失去生产能力。此外，狄斯瓦
螨还可作为病原携带者，传播细菌病和病毒病等，

它能够激活蜜蜂体内的病毒增殖、抑制蜜蜂自身
的免疫系统，使蜂群内一些原本无害的病毒对蜂
群也造成极大杀伤力，加快蜂群的灭亡(Genersch
and Aubert，2010)。在与东方蜜蜂长期协同进化
过程中，狄斯瓦螨对东方蜜蜂的危害性逐渐降低

至不明显，而对世界各地西方蜜蜂的危害性却越
来越显著，被认为是世界养蜂业的主要威胁。目
前，大多数的养蜂者都是依赖各种杀螨剂以达到
控制螨害的目的，但这些化学药物的频繁使用不
但使蜂螨对杀螨剂产生耐药性，还增加了螨害防
治的成本以及引发了蜂产品中药物残留超标问
题。尝试过各种化学或生物方法后发现培育抗螨
蜂种才是防治及解决螨害问题的最理想方案，而
培育抗螨蜂种的首要前提是掌握蜜蜂的抗螨机
制，为此，国内外的相关学者进行了大量的抗螨机
制研究。有些蜂群在感染螨害后仍能存活，表现
出良好的抗螨性状，在对这些具有抗螨性状的蜂
群进行深入研究后，发现其存在一种或多种的行
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为或生理特征并决定其具有抗螨性。至今，已研
究的蜜蜂抗螨机制可归纳为行为机制、生理机制
及分子机制。其中的抗螨行为机制如蜜蜂的卫生
行为和梳理行为等是被普遍认可的，但是仅根据
抗螨行为机制进行抗螨蜂种的选育是不完善的，
因为蜜蜂的卫生行为和梳理行为受到众多因素
(如外界蜜粉源条件、温湿度、群势、其它病虫害
等)的影响，很难对它们进行准确判断。此外，对
整个蜂群的抗螨行为性状在表达量水平上的准确
测定更难以把握。如果我们能够从分子水平掌握
蜜蜂的抗螨机制，发现与抗螨性状相关的分子遗
传标记，就能够很好地避免这一问题。利用分子
遗传辅助标记技术并结合相关的抗螨性状共同选
育抗螨蜂种，不但能保证选择的准确性，还可以加
快选择速度，大大提高选育抗螨蜂种的成功率。

1 抗螨的行为机制

1. 1 卫生行为
蜜蜂的卫生行为是指蜜蜂能够检查、咬开封

盖房并清除房内已被病害感染的蜜蜂幼虫的一种
行为。一般情况下，若要检查蜂群是否具有卫生
行为即是检测蜂群在 24、48 h 后对冷冻致死的封
盖房幼虫的清除能力 (Gilliam et al．，1983)。这
一方法被普遍用于检查蜂群对被蜂螨寄生幼虫的
清除能力，并以此评估蜂群的抗螨性能强弱。据
研究，除了东方蜜蜂具有较好的卫生行为能力，一
些西方蜜蜂也表现出良好的对螨害敏感卫生行
为，它们具有良好的清除染螨封盖幼虫的能力，且
对染螨工蜂幼虫的卫生行为要比对雄蜂幼虫更加
显著(Harris，2008)。

蜜蜂的卫生行为是如何达到抵抗螨害侵袭效
果的呢? 具有螨害敏感卫生行为的蜜蜂能够高效
识别并有效清除蜂螨。当蜜蜂咬开封盖房并清除
房内染螨幼虫时，通常会将蜂螨由封盖房转移至
负责清除染螨幼虫的其它工蜂体上，这些蜂螨也
因此暴露于整个蜂群而被其它蜜蜂攻击和梳理，

并在巢脾上消失。Thakur 等(1997)报道，蜜蜂能
够发现、抓住和撕咬正在移动的蜂螨，被清除的蜂
螨还有可能在蜜蜂的梳理行为过程中被杀死。此
外，蜜蜂的卫生行为还可能通过延长螨害的携带
传播周期，影响蜂螨的生长发育及繁殖成功率从
而达到抗螨效果。

Navajas 等(2008)研究发现，具螨害敏感卫生
行为的蜜蜂与螨害易感蜜蜂的基因表达存在显著
差异，尤其是前者中与嗅觉刺激反应有关的基因
表达量显著高于后者。最近，相关实验也证实了
蜜蜂中存在与卫生行为相关的数量性状位点，且
发现蜜蜂卫生行为的相关基因与其嗅觉敏感度有
密切关系。但是，将蜜蜂的卫生行为作为选育抗
螨蜂种的筛选条件仍存在一些局限性，如通常以
检测蜜蜂清除“针扎致死的幼虫”的方法来估计蜜
蜂清除“感染螨害的幼虫”的能力，但这一方法的
科学性至今还存在争议;蜜蜂的卫生行为还受到
外界或蜂箱内环境等众多因素的影响，很难对其
进行准确测定;此外，蜜蜂卫生行为性状的遗传变
异性还有待于进一步研究。

1. 2 梳理行为
蜜蜂的梳理行为分为自我梳理与同伴梳理。

很难对蜜蜂的梳理行为进行直接观察，但人们已
经从其它一些现象推断出蜜蜂存在梳理行为，如
蜂箱底板经常会有蜂螨掉落，且都有明显被蜜蜂
下颚咬伤的痕迹。蜜蜂的梳理行为受众多生物学
和环境因素的影响，因此在判断蜜蜂梳理行为能
力方面存在一定困难。目前，人们大多以工蜂清
理巢脾所得废渣中被咬死或咬伤的蜂螨比例作为
野外条件下衡量蜜蜂梳理行为能力的唯一标准，
但同时这也是一项极为困难和耗费时间的工作，

因为蜂箱底板废渣中还会发现一些活着且似乎未
受损伤的蜂螨，很难甚至无法确认它们是否受到
损伤，是否被蜜蜂梳理过。

蜜蜂的梳理行为可损伤或杀死蜂螨，也可导
致蜂螨由蜜蜂体上转移至自我梳理蜜蜂身体的其
它部位或其它蜜蜂体上，或使蜂螨直接从蜜蜂体
上被清除。Peng 等(1987)研究发现，诱放在东方
蜜蜂体上的 98%蜂螨可在短短几分钟内被蜜蜂清
除。此外，人们对东方蜜蜂和西方蜜蜂的梳理行
为进行了观察与比较，发现西方蜜蜂的梳理行为
能力不及东方蜜蜂，这可能也是东方蜜蜂抗螨性
优于西方蜜蜂的原因之一。Arechavaleta-Velasco

和 Guzman-Novoa(2001)通过比较两组原始染螨程
度相同的基因多样性蜂群中螨数增长情况发现，
蜜蜂的梳理行为是蜂群的重要抗螨机制。在螨数
增长缓慢的蜂群中，成年蜂体上的寄生蜂螨明显
减少，有很多蜂螨都掉落至蜂箱底板上，且大多数
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的蜂螨都被蜜蜂撕咬过。
蜜蜂的梳理行为是一种遗传性状，但是它的

遗传变异性还存在争议，以至于无法有效地将这
一指标独立应用于大规模育种计划的样品采集和
筛选过程中。关于蜜蜂的梳理行为是如何发生的
问 题，至 今 仍 没 有 定 论。 Boecking 和 Spivak
(1999)提出，蜜蜂的同伴梳理行为可能是由一种
梳理舞蹈行为引起的，但同时与蜂群中存在的蜂
螨的特殊气味也有一定关系，螨害含有与蜜蜂寄
主类似的表皮碳氢化合物，能够刺激工蜂更有效
识别蜂螨并将其清除。

1. 3 其它行为
除了卫生行为和梳理行为，蜜蜂的一些其它

行为也有可能导致蜜蜂表现出一定的抗螨性。
Morse 等(1991)曾提出假说，清洁蜂能够识别巢脾
上的蜂螨，将其携带出巢脾并丢弃在蜂箱底板或
蜂箱外;另外，寄生在采集蜂体上的蜂螨还有可能
在蜜蜂外出采集时被丢弃。Kralj (2004 ) 研究发
现，与其它蜜蜂相比，受螨害感染的俄罗斯蜜蜂蜂
群中寄生于成年蜂体上的蜂螨没有返回巢脾(即
被蜜蜂丢弃)的比例明显较高，也因此在一定程度
上解释了俄罗斯蜜蜂的抗螨性。此外，蜜蜂对雄
蜂幼虫的“埋葬”行为可能也是蜂螨繁殖发育受限
制的一个重要因素。Boecking 和 Spivak(1999)通
过观察蜂群中雄蜂房和螨害寄生情况发现，蜜蜂
除了利用卫生行为和梳理行为清除雄蜂封盖房中
的幼虫来降低螨害的寄生数和繁殖率外，当蜂群
中大量的雄蜂幼虫被螨害多次感染后，螨害的繁
殖成功率和寄生数增长也会下降，因为被螨害多
次感染的雄蜂蛹营养流失多，身体损伤严重，即使
封盖期已满却无法打开坚硬的封盖房而被“埋葬”
在巢房中，从而使封盖房中的蜂螨也无法离开巢
房，最终与寄主幼虫同归于尽。据统计，约有四分
之一的蜂螨后代会在这个过程中被杀死。

2 抗螨的生理机制

在具有抗螨性状的蜂群中，除了蜜蜂的某些
行为活动使其表现出抗螨性状，蜜蜂或蜂螨本身
的一些生理或生物学机制也是导致蜜蜂具有抗螨
性的重要因素。

2. 1 蜜蜂的发育周期
蜜蜂的发育周期直接影响了封盖房中蜂螨的

繁殖。东方蜜蜂工蜂幼虫的封盖期约为 11 d，海
角蜜蜂的封盖期仅为 9. 5 d，欧洲蜜蜂封盖期则为
12 d。而狄斯瓦螨从卵发育成具有感染力的成年
螨需要 10. 5 ～ 11. 5 d，因此，欧洲蜜蜂的封盖期更
能满足蜂螨的成熟发育条件。瓦螨除了寄生于欧
洲蜜蜂雄蜂房内，也可在工蜂房中产卵繁殖，从而
对欧 洲 蜜 蜂 造 成 了 巨 大 的 危 害。 Büchler 和
Drescher(1990)通过实验表明，工蜂幼虫封盖期缩
短 10%可以使瓦螨数量降低 30%。因此，选择封
盖期短的蜂种有助于培育出具有抗螨性的蜜蜂品
系。但同时需要注意的是，并不是所选蜜蜂的封
盖期越短越好，因为封盖期短存在两面性，一方面
会影响瓦螨在封盖房中繁殖和发育从而降低蜂群
中的成熟瓦螨数量;而另一方面，封盖期短就意味
着瓦螨的繁殖周期缩短，相同时间内的螨害繁殖
总量增加，从而有可能使封盖期短的积极作用受
到影响(Martin，1998)。

2. 2 蜜蜂幼虫的吸引力
不同蜜蜂品系幼虫对瓦螨的吸引力也不同。

有人用蜜蜂幼虫对瓦螨的吸引力来衡量巢房中的
瓦螨寄生率，但事实上用它来衡量蜂群中的瓦螨
繁殖率似乎也很准确。俄罗斯蜜蜂或其它螨害敏
感卫生蜜蜂中的雌成螨不育率明显高于其它蜜
蜂，其中有一个原因可能就是俄罗斯蜜蜂幼虫对
瓦螨的吸引力较小，无法有效地吸引瓦螨在幼虫
巢房中繁殖后代(Rinderer et al．，2010)。相关实
验表明，欧洲蜜蜂幼虫对瓦螨的吸引力是海角蜜
蜂幼虫对瓦螨吸引力的 2 倍多 ( Guzmán-Novoa
et al．，1999)。蜜蜂幼虫缺乏对瓦螨的吸引力，从
而使瓦螨繁殖率下降的这一特征将在抗螨蜂种选
育过程中发挥一定作用。

蜜蜂幼虫对瓦螨的吸引力强弱似乎与幼虫体
内的化学物质有关。王星等(2007)通过比较东方
蜜蜂幼虫和西方蜜蜂幼虫体内的化学物质发现，
东方蜜蜂工蜂幼虫体内的游离氨基酸和保幼激素
Ⅲ含量显著高于西方蜜蜂，铜和锌的浓度则较低。
而铜和锌恰是动物生长发育和繁殖过程中的重要
元素，由于影响了靠吸食蜜蜂幼虫体液生存的瓦
螨的生长繁殖，东方蜜蜂表现出较好的抗螨性
(McFarlane，1976; 王星等，2007)。如果能够成功
发现与瓦螨寄生相关的生理、化学机制，必将对培
育抗螨蜂种以及成功防治瓦螨提供重要的理论基
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础。所提到的生理、化学机制不仅包括了蜜蜂幼
虫体内的化学物质，还可能涉及巢脾和幼虫食物
的化学成分，因为蜂蛹中含有用于沉积瓦螨排泄
物的化学信息素，幼虫食物中也可能含有激发或
抑制瓦螨繁殖的化学物质 ( Nazzi，2001 )。 De
Guzman 等(2008)研究表明，俄罗斯蜜蜂蜂群中的
巢脾是导致其寄生瓦螨不育性增加的重要因素，
它的化学组成无法吸引瓦螨繁殖，从而有效降低
了蜂群中雌成螨所产的后代数量。

2. 3 蜂螨的繁殖力
蜂螨的繁殖力是影响蜂群中螨数增长的关键

因素，也是评价一个蜂群抗螨性强弱的重要指标。
蜂螨的生殖率和繁殖力与蜂群中的环境因素及蜜
蜂的品系特征存在相关性。有实验表明，具有抗
螨性的海角蜜蜂与易感螨害的欧洲蜜蜂中的瓦螨
繁殖力存在显著差异。瓦螨繁殖力还受到其它因
素的干扰，如蜜蜂的卫生行为和梳理行为及瓦螨
在蜜蜂寄主上的携带传播时间均会影响整个生命
周期中瓦螨的繁殖成功率。此外，蜂群中的雄蜂
幼虫比例也是决定蜂群中瓦螨繁殖成功率的重要
因素，瓦螨对雄蜂幼虫表现出明显的偏爱性，这种
“偏爱”使雄蜂房中的瓦螨寄生率和繁殖率显著高
于工蜂房(李建科等，2005)。东方蜜蜂中，瓦螨在
工蜂房中表现出不育性，只在雄蜂房中进行繁殖;
西方蜜蜂中，虽然工蜂房中也有发现瓦螨繁殖，但
雄蜂房中的瓦螨繁殖率远大于工蜂房中，且雄蜂
房中寄生的瓦螨对蜂群所造成的危害更大。

据相关研究表明，瓦螨繁殖力可能与不同蜜
蜂品系、不同级型蜜蜂或瓦螨本身的一些生理生
化特征以及巢房大小有关。瓦螨体内的保幼激素
和蜕皮激素能够调节雌螨体内的卵黄原蛋白合成
与代谢，从而在瓦螨繁殖过程中发挥重要作用
( Cabrera et al．， 2009 )。最 近，Rosenkranz 等
(2009a，2009b)研究发现，并非所有幼虫巢房内的
雌成螨都能成功繁殖，有的雌成螨根本不产卵，有
的即使产卵也只能发育成雄螨或不具感染力的非
健康雌螨。他们还通过相关实验证明，那些无法
成功繁殖后代的雌螨体内几乎都含有精子，且将
其转移至其它刚刚封盖的巢房中，有 85% 以上的
雌螨都能够成功繁殖后代，因此，瓦螨的繁殖力主
要取决于寄主而不是瓦螨本身。瓦螨在刚封盖的
巢房中繁殖力较强，在大于 24 h 的工蜂幼虫或大

于 48 h 的雄蜂幼虫巢房内几乎不繁殖，这可能与
蜜蜂幼虫的表皮化合物组成有关，因为蜜蜂幼虫
体表的某些化合物能够挥发出特殊气味从而抑制
或激发瓦螨繁殖，且这些特殊挥发性气味是随着
幼虫的发育日龄不同而发生变化的。因此他们推
测，根据蜜蜂表皮组成进行筛选合适蜂群并杂交
选育将有可能提高欧洲蜜蜂的抗螨性。此外，
Piccirillo 和 De Jong(2003)通过相关实验发现，瓦
螨寄主巢房的大小也是影响瓦螨繁殖力的重要因
子。一定范围内，瓦螨在空间较小的巢房里繁殖
能力强，而在较大巢房里的繁殖能力弱，且较大巢
房发育的蜜蜂不但个体发育好，生产性能优，抗病
抗逆能力也强，因此使用新脾或巢房较大的脾饲
养蜜蜂，可以提高蜂群的抗螨性(周婷等，2006)。

3 抗螨的分子机制

蜜蜂基因组测序工作的完成为从分子水平进
一步研究蜜蜂的抗螨机制提供了重要依据。如果
能够在分子水平掌握蜜蜂的抗螨机制，发现影响
蜜蜂抗螨性状的基因，我们就可以通过观察蜜蜂
的 DNA 片段而直接筛选出所需的抗螨基因，并利
用基因工程技术培育抗螨蜂种。因此，在分子水
平研究蜜蜂的抗螨机制，获得抗螨蜂种的分子遗
传辅助标记，对培育抗螨蜂种具有重要意义。
Hospital(2009)认为，当确定抗螨性显性基因的难
度较大、成本较高时，分子遗传辅助标记选择显得
尤为重要。蜜蜂的卫生行为和梳理行为等一些性
状几乎都是最理想的抗螨性状，但是很难对它们
进行准确的定性及定量检测，而分子遗传辅助标
记选择则有可能避免这一问题，直接通过确定目
标基因的等位位点而加快选择速度和提高选择准
确度。

寻找抗螨性状相关基因的方法主要有 2 种。
一种方法是利用微阵列技术对抗螨蜜蜂和螨害易
感蜜蜂进行研究和比较，找出差异表达的基因，再
作进一步分析和验证。微阵列技术的优点是可以
从行为和生理水平描述基因表达模式，从而获得
与抗螨性状相关的目的基因，缺点是蜜蜂样本的
遗传背景差异会影响基因表达，从而使所得实验
结果的准确度不够理想。Navajas 等 (2008)就通
过这种方法对染螨蛹和未染螨蛹的基因表达情况
进行了研究，共发现 32 个差异表达基因，在未染
螨蛹中，17 个上调基因，15 个下调基因。上调表
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达的基因多与调节蜜蜂的神经发育，神经敏感性
以及嗅觉发育等有关系，它们可能通过调节蜜蜂
识别和清除染螨幼虫行为从而影响蜜蜂的抗螨
性，当然这一结论还需要进一步研究证实。尽管
至今还未完全掌握抑制蜜蜂染螨现象的分子机
制，但在未染螨蛹中上调表达的基因中发现了编
码酪羟化酶的 pale 基因，pale 基因同时还是蜜蜂
头部多巴胺合成的必需基因，而多巴胺在蜜蜂的
头部发挥重要作用，它能够刺激蜜蜂的神经系统
敏感性，还包括神经发育、行为与认知、运动活动、
学习能力以及行为积极性等方面，这些积极作用
均有助于蜜蜂在卫生行为和梳理行为等方面表现
出良好的抗螨性 ( Vergoz et al．，2007; Navajas
et al．，2008)。另一种方法是用数量性状基因座定
位(quantitative trait locus，QTL)技术在染色体区域
寻找影响抗螨性状的相关基因，因为 QTL 技术对
所有遗传性状都是适用的，通过研究影响性状表
达的数量性状基因的数量及它们的相关效应，估
算该基因在染色体上的位置。该方法基于的假设
是蜜蜂的抗螨性状受多个基因共同影响，与这些
基因相关的分子虽然经历了减数分裂过程，但它
与抗螨性状仍存在必然的相关性，同时蜜蜂的遗
传图谱显示，蜜蜂的减数分裂重组率显著高于其
它的真核生物，这一特点使染色体距离的分辨率
变高，从而有助于寻找抗螨性状相关的基因
(Lapidge et al．，2002)。

Zhang 等(2010)通过构建双抑制消减杂交库
对西方蜜蜂和东方蜜蜂感染狄斯瓦螨后的差异基
因表达进行了研究。在双抑制消减杂交库中，他
们发现了 289 条高品质序列，且在 26 个重叠群中
聚集成 132 个特异性序列簇，还发现了 106 种单
态，其中东方蜜蜂中发现 49 种，西方蜜蜂中发现
83 种。通过 BLAST 数据系统，他们还发现 85%的
序列有对应的已知基因，15%的序列则未见描述。
经 GO 分析，将 51 条特异性序列分成不同的功能
类别。采用 RT-PCR 技术进一步验证发现，大多数
的差异表达基因参与了蜜蜂的物质代谢和神经信
号传导过程，这些差异表达基因中，有 8 个基因分
别代表不同的调控模式。尤其是诱导瓦螨后，
hex110 基因在东方蜜蜂中表达上调，在西方蜜蜂
中则表达下调，hex110 基因能够抑制蜜蜂体内保
幼激素的可用性，而保幼激素Ⅲ恰能够影响瓦螨
进入幼虫巢房和促进蜂螨的卵黄细胞分化，是刺

激瓦螨繁殖的重要物质。这一实验结果为理解 2
个蜂种对感染狄斯瓦螨的不同分子机制提供了一
些信息。

4 展望

长久以来，人们对蜜蜂抗螨机制进行了多方
位、深层次的研究，虽然在某些方面也取得了一定
成绩，但总的研究进展仍然相对缓慢，仍存在很多
空白领域需要进一步研究和探索。随着螨害对世
界养蜂所造成的威胁越来越大，人们对抗螨机制
和抗螨蜂种的研究变得越来越迫切。目前，已取
得的关于抗螨机制的研究成果多为行为水平或生
理水平的研究，且许多机制仍遭受质疑，没有得到
非常有力的实验事实支持。尤其是国内外关于抗
螨的分子机制方面的研究鲜有报道，恰恰掌握抗
螨的分子机制又是极为重要的，有助于彻底解开
寄主 －蜂螨的寄生关系和抗性之谜。此外，要想
成功培育抗螨蜂种解决目前的螨害问题，那么从
分子水平掌握抗螨机制，找出抗螨性状相关的基
因，利用分子遗传辅助标记和基因工程技术选育
抗螨新蜂种无疑是一个最有效、最长远的发展方
向。
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