
们发现的东西越多,越有更多的奥秘等待我们去

探索。如果现实中的蜜蜂是 魔井 的话,蜜蜂的

基因组的发表,无疑是开放了一个广阔的有魔力

的油田,全世界的科学家不分国籍, 不分贫富,都

可以分享这个丰富的资源。

7  资料

美国国家生物技术信息中心 http: www.

ncbi. nlm. nih. gov genome guide bee

国立人类基因组研究所蜜蜂基因组 http:

www. hgsc. bcm. tmc. edu projects honeybee

德克萨斯州农工大学 蜂库 http:

racerx00. tamu. edu bee ! resources. html

依利诺大学俄般那分校 蜂路 http:

www. beespace. uiuc. edu

密歇根州立大学 网蜂 http: cyberbee.

msu. edu

基因组研究十一月(所有文章可免费下载)
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昆虫分子生物学十月(所有文章可免费下

载) http: www. blackwell synergy. com toc imb
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生物行为变化研究的新模式 ! ! ! 工蜂
曲  宁1*  邓爱华1  孙亮先2  徐金森1  吴学记1**
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Honey bee workers are a model system to study organism behavioral changes. QU Ning1* , DENG Ai Hua1,

SUN Liang Xian2 , XU Jin Sen1 , WU Xue Ji1** ( 1 Xiamen University National Univer sity of Singapore Laboratory of

Biomedical Sciences , School of Lif e Sciences, Medical College , Xiamen University , Xiamen  361005, China; 2

Model Organism Research Centre of Quanzhou Normal College, Quanzhou 362000, China)

Abstract  There are four stages in the development of honey bees, including egg, larva, pupa and adult. As honey

bee workers switch from in hive tasks to foraging, they undergo transition from constant exposure to the controlled

homogenous physical and sensory environment of the hive to prolonged diurnal exposures to a far more heterogeneous

environment outside the hive. The switch offers an opportunity for the integrative study of the physiological and genetic
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mechanisms that induce changes of the behavior. In addition, the studies of evolution, development, physiology,

molecular biology, neurobiology and behaviors of such a transition in honey bee make it to be a model system. In this

article we summed up what happened when such a switch occurred, including behavior change, hormone activity,

metabolism, flight ability, neural system and so on.

Key words honey bees workers, behavioral change, model

摘 要  蜜蜂群体由 1只蜂王、几百只雄蜂和数千只工蜂组成, 工蜂数量巨大, 除蜂王和雄蜂共同完成

生殖任务,巢内外活动均由工蜂完成, 其行为呈现多样性。工蜂发育经过卵、幼虫、蛹、成虫 4 个阶段, 其

活动范围由温度、湿度相对稳定的巢内环境发展到复杂的巢外自然环境。随发育阶段和生活环境的变

化,工蜂的生理、行为等方面也发生相应变化, 这种变化为综合研究生物行为的分子机理提供了可能。

又因工蜂数量多、体积较大易于观察、标记、饲养管理简单 ,而且目前对其形态、发育、生理、分子生物学、

神经、社会生态等各方面的研究比较充分, 所以工蜂成为研究生物体行为变化、发育机理和个体与群体

关系的理想模式生物。该文介绍工蜂活动由巢内发展到巢外时出现的一系列变化以及部分变化的机

制,主要包括: 行为的变化、激素的分泌、代谢活动、飞行能力、神经系统等。

关键词  工蜂, 行为转变, 模式

  蜜蜂是典型的社会性昆虫, 每个群体有 3

种型态:蜂王、雄蜂、工蜂。蜂王和工蜂是受精

卵发育的二倍体雌蜂, 雄蜂是未受精卵发育的

单倍体,蜂王和工蜂的分化主要是环境因素造

成的, 如饲喂幼虫的食物和发育的巢房不同。

蜂王、雄蜂专司繁殖,行为变化比较简单, 不承

担巢内分工;工蜂发育经过卵、幼虫、蛹、成虫,

其发育过程中生理、行为变化复杂,成年工蜂出

房后随日龄增长呈现行为多样性( polyethism) ,

承担群体中各种不同的分工。如幼年蜂、青年

蜂负责清洁、哺育幼虫、筑巢、酿蜜等;壮年蜂和

老年蜂负责外出采集蜂蜜、花粉、防卫、寻找蜜

源等。研究发现: 工蜂行为的变化不仅受基因

控制,还根据周围生存环境和群体的需要调整

发育速度, 改变行为,甚至发生行为逆转, 以利

于群体的生存。例如, 在群体中哺育工蜂数量

不足时,哺育工蜂将继续保持哺育行为而延迟

向采集行为的转变; 缺少哺育工蜂时,发育到采

集阶段的工蜂可以逆转为哺育工蜂,以适应蜂

群的需要
[ 1, 2]
。蜜蜂巢内环境相对稳定, 不透

光,温度保持在 33~ 35 # , 湿度保持在 70%左

右,巢内内勤蜂主要从事哺育、清扫、酿蜜、筑巢

等活动, 能量需求较少; 自然环境中复杂的采

集、守卫活动,需求较多的物质和能量, 其生理、

行为等各个方面发生了巨大的变化。如生产王

浆的上颚腺退化或转变为分泌加工花蜜所需的

酶类,体重减轻, 保幼激素增多, 代谢旺盛,飞行

能力提高等
[ 3~ 5]
。纵观工蜂发育经过的几个阶

段,由巢内向巢外转变是其行为转变中最主要、

最全面的阶段, 同时, 对工蜂形态、习性、生理、

遗传等方面的全面研究, 使其成为研究生物行

为、发育变化机制的理想生物模式。作者根据

目前在工蜂发育主要转变阶段的生理、行为变

化研究综述如下。

1  工蜂行为转变主要阶段的相关变化

1 1  行为的转变及其机制

随着日龄增大, 工蜂由无规律的巢内活动

转变为周期性日间采集行为。出房后 1~ 3周

的幼蜂在密闭的巢内工作, 5~ 7周的成年工蜂

开始昼出夜伏有规律的采集活动。研究表明工

蜂周期性采集行为是多个基因和环境共同作用

的结果。蜜蜂基因组学研究表明其行为发育与

在脑部表达的基因启动子区域相关, 启动子序

列的结构和转录因子决定了与某种行为相关的

基因表达
[6]
。Ben Shahar、Robinson 等发现采集

基因( foraging gene, for )是工蜂采集行为转变的

遗传因素, for 基因编码 cGMP 依赖蛋白激酶 !
PKG。研究证明,在工蜂行为转变时大脑中 for

基因表达增多, 采集蜂 for 基因的转录水平高
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于哺育工蜂, 而且 f or 等位基因的不同易引起

采集行为的差异,如 for 等位基因转录的mRNA

量多、PKG活性高则工蜂采集范围广。同时,外

界环境和群体对采集工蜂的需求也刺激 for 基

因的表达。受 f or 基因调控, 采集工蜂有趋光

性,而且PKG活性与工蜂趋光性相关, PKG活

性提高引起采集工蜂早熟, 较早出现采集行

为
[ 7~ 10]

。Bloch 等发现工蜂大脑另一基因 per

(period)基因的表达与采集工蜂的周期性行为

相关, per 基因 mRNA表达呈周期性变化, 夜间

水平高于白天, 老龄采集蜂的 per mRNA表达量

高于哺育工蜂和幼龄工蜂
[ 11, 12]

。

蜜蜂生理学研究发现保幼激素 ( Juvenile

Hormone, JH)是工蜂行为转变的标志, 在工蜂

正常发育过程中 JH 量的增多早于采集行为的

发生。承担巢内哺育、清扫任务的幼年蜂血淋

巴中 JH量少,代谢率低, 采集蜂、守卫蜂血淋巴

中 JH 量高,代谢率高。Jassim、Robinson等证明

用 JH 及 JH 类似物处理巢内幼蜂加速了幼蜂行

为的转变, 提前转变为采集蜂
[ 13, 14]

; JH 量的提

高使工蜂出现有利于采集花蜜、花粉的特征, 如

上颚腺退化, 停止泌浆,分泌酶类物质增多, 脂

肪细胞降解, 体重减轻
[15, 16]

; 而 Sullivan 等发现

切除分泌保幼激素的咽侧体延缓了采集行为的

发生
[17]

, 但是对保幼激素的作用机制目前还不

是很清楚,有研究者认为 JH在工蜂的发育中随

机起作用。在研究保幼激素生理作用时发现卵

黄蛋白原与保幼激素的分泌有关, 是工蜂行为

转变的另一重要因素。卵黄蛋白原是卵黄蛋白

前体,成熟蛹期卵黄蛋白原表达量降低,保幼激

素量升高。Guiduglia等用 RNA沉默技术敲除

卵黄蛋白原的基因发现 JH 量显著提高
[ 18]
。

Amdam等提出 双抑制 假说 ! 随着日龄增大,

工蜂体内保幼激素含量逐渐增高, 生成的 JH 抑

制卵黄蛋白原的合成, 卵黄蛋白原量的减少引

起 JH 量的提高,有利于工蜂转向或保持采集行

为
[ 19]
。外界因素如自然环境的光、温度、蜜源

的改变等也会影响工蜂的行为转变,如丰富的

蜜源刺激青年蜂向采集蜂的发育转变。

1. 2  飞行能力的转变及其机制

工蜂行为转变中飞行能力的变化较明显。

飞行是巢外活动的主要形式,如采集、分蜂、迁

居等。工蜂的飞行能力变化巨大, 刚羽化的工

蜂仅在巢中爬行活动,而成熟的采集蜂可以飞

行到离巢几千米远的蜜源地, 并携带与自身重

量相当的花粉、花蜜。研究发现工蜂飞行能力

的变化发生在 2个不同阶段: 羽化后 3~ 4 d和

由巢内向巢外转变阶段。飞行代谢相关的生理

因子和后天的飞行学习引起飞行能力的变化。

1~ 3周在巢内活动的幼年工蜂飞行代谢水平

低,胸部的各种酶、糖原量少且相对稳定,采集

期间飞行代谢率约提高 15% ,糖原含量约提高

2倍。如 1日龄的工蜂代谢率仅为 0. 1 Wg
- 1
,

产生的热量仅能维持肌肉温度与环境温度相

同; 2日龄的工蜂代谢率提高到 0. 3 Wg
- 1
, 胸部

丙酮酸酶活性提高,柠檬酸合成增多,产生的热

量可使肌肉温度高于环境温度,后保持稳定至

采集期提高
[16, 20]
。同时, 飞行相关肌肉内结构

蛋白、调节蛋白的表达也发生变化。如与肌肉

收缩有关的胸部肌钙蛋白表达与飞行能力的变

化相一致。在生理学研究中发现保幼激素影响

工蜂飞行能力和代谢能力变化。Sullivan 等实

验证明切除分泌保幼激素咽侧体的工蜂在第一

次试飞时死亡率高于正常发育的工蜂, 飞行速

度低于正常工蜂、飞行代谢水平也低于正常工

蜂
[21]
。

1. 3  耐热性的转变及其机制

研究发现工蜂飞行肌肉温度在 36~ 46 #
时可以产生最大的飞行能力, 工蜂可通过自身

调节机制维持这一温度。如环境温度较低时,

工蜂提高翅膀煽动频率增加代谢产热; 飞行时

或环境温度较高时, 通过蒸发散热;静止时,工

蜂通过飞行肌肉的颤抖收缩以维持飞行肌肉的

最适温度
[ 22, 23]

。飞行肌肉之所以能耐受温度的

变化, 部分是由于在细胞中表达的热休克蛋白

( Hsp)。热休克蛋白又称分子伴侣,氨基酸序列

高度保守,参与细胞应激和非应激状态下产生

的各种蛋白质的组装、折叠、转运、降解等过程。

蜜蜂巢内温度一般在 33~ 35 # 之间, 在此温度

下Hsp的表达不会增多; 当环境温度过高时,
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Hsp 的 表 达 相 应 增 多。 如 Elekonich、

Stabentheiner 等发现环境温度达 43 # 或 49 #

时,工蜂脑部和胸部 Hsp 量显著增多。对工蜂

在自然环境中耐热研究发现, 采集后归巢工蜂

胸部Hsp70的表达高于哺育工蜂,但脑部Hsp70

的表 达 没 有 明 显 的 变 化。对 此 结 果

Stabentheiner等解释采集蜂胸部温度高于哺育

工蜂, 但头部温度没有较大的变化; Elekonich

等解释胸部是飞行肌肉的主要附着点,飞行时

代谢旺盛需要大量Hsp70帮助蛋白质的正确折

叠,转运、降解
[ 16, 24, 25]

。目前 Hsp的表达与飞行

行为的关系正在进一步研究中。

1. 4  神经系统和感觉器官的转变及其机制

工蜂由巢内活动转向采集活动后, 行为复

杂化,神经系统和感觉器官也发生变化与之相

适应。神经系统接受、传递和储存体内和外界

的刺激,并对各种信息做出反应,支配和协调机

体各系统、组织、器官的活动以适应工蜂复杂的

社会性行为。如蜜源地信息的传递、花蜜品质

的判断等。工蜂嗅觉、视觉、听觉、味觉等感觉

器官接受的各种刺激信息,经传入神经到达中

枢神经系统进行综合,调控工蜂的行为和发育。

蜜蜂全基因组研究发现神经肽( neuropeptide)操

纵蜜蜂的行为变化, 36个脑部肽基因编码了约

200个神经肽
[ 6]
。工蜂神经聚集体称为蘑菇体

(mushroom body) , 研究发现蘑菇体中神经纤维

网 ! ! ! 神经毡自蛹期开始形成, 一方面随日龄

增长体积增大,另一方面随采集经验增多体积

增大至最大后稳定存在工蜂脑内; 树突在采集

经验较多的工蜂中变长、分支增多
[ 26, 27]

。视觉

方面: 工蜂通过复眼感光细胞中不同视蛋白

(opsin)的表达辨别各种颜色。视蛋白是光敏感

色素 ! ! ! 视紫质家族成员, 属跨膜蛋白, 与 G

蛋白耦合。目前 Sasagawa等发现感光色素蛋白

Arrestin和绿光敏感视蛋白Opsin受光影响呈周

期性波动,并且 Arrestin mRNA表达随日龄增长

而增多,Opsin 水平还因劳动分工而不同, 采集

蜂的含量高于哺育工蜂
[ 28]
。在嗅觉方面基因

组分析表明蜜蜂编码嗅觉感受器的基因较多,

可能与识别不同的生物素、家族信号、不同的花

香有关
[ 6]
。Heisenberg 等认为触角小叶构成嗅

觉神经网状中心, 触角中的神经元细胞汇集到

触角小球体的触角小叶, 触角小叶传入投射到

蘑菇体和原脑的前运动区域。工蜂由巢内活动

向巢外活动转变时,触角小球体积变大,而且触

角小叶形态在采集花蜜和花粉的工蜂中不

同
[29~ 31]

。相关学习实验显示哺育工蜂与采集

工蜂学习、记忆能力相当,但是采集工蜂对气味

有较长的记忆。研究工蜂神经系统时发现章鱼

胺是采集行为的直接调控因素。章鱼胺

( octopamine, OA)是脊椎动物激素去甲肾上腺素

的一个同类物, 具有对- 羟苯- - 羟乙胺的

化学结构,在昆虫的中央神经系统中含量最高,

实验表明OA的存在和量的变化对各种昆虫的

生长和行为具有显著的生物效应,可能与保幼

激素( JH )、前胸腺激素( PTTH ) 等物质有共同

协助作用, 还可能影响保幼激素酯酶( JHE) ,

并进而使 JH 含量产生变化。Schulz 等发现采

集蜂中触角小叶的章鱼胺含量高于哺育蜂,老

年工蜂蘑菇体附近章鱼胺含量较高。用含章鱼

胺的糖浆饲喂幼蜂发现幼蜂提早成熟, 发育速

度与章鱼胺含量成正比,用保幼激素刺激幼蜂,

早熟的工蜂触角小叶的章鱼胺含量与正常成熟

的工蜂一致。用章鱼胺刺激的早熟工蜂更易感

知信息素,接受信息素刺激, 加快发育,同时刺

激巢内其他幼蜂的早熟
[ 32, 33]

。蜂王上颚腺分泌

的信息素使工蜂保幼激素量降低,导致工蜂采

集行为的延迟,对其基因研究发现,哺育工蜂的

特异基因表达提高而采集蜂的特异基因表达降

低。

2  行为变化研究的生物模式

生物体为适应复杂的环境,调控基因特异

表达,改变生理机能,产生行为变化等一系列复

杂生物现象。生物学家根据生物体在许多生物

学性质方面相似的原理, 选择在特定生物中研

究生物的特定性质, 也就是模式生物的选择。

工蜂由在相对稳定的巢内清洁、哺育幼虫到复

杂自然环境中的采集、守卫,经历了生命中主要

的行为转变。工蜂行为转变研究为综合研究生
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物体适应新生态环境产生的各种遗传、生理等

调控机制提供模式。选择蜜蜂作为行为转变研

究生物模式, 还有以下优点: ( 1)蜜蜂进化历史

较长, 对其进化演变记载的文献较多; ( 2)蜜蜂

容易饲养, 实验条件易控制; ( 3)蜜蜂形态、生

理、生活史等方面研究较充分; ( 4)蜜蜂的全基

因组序列已完全破译,基因与行为的关系、基因

与功能的关系逐渐清晰; ( 5)蜜蜂世代周期短,

易获得突变体; ( 6)蜜蜂群体生活,易获得个体

发育与群体的关系。

蜜蜂存在有几千年的历史,对其外部形态、

生活史、行为等方面的宏观研究比较充分,目前

主要应用分子生物学技术对其生活史、生态、行

为等方面的微观研究, 并与环境因素整合研究

其行为转变的本质。如运用 DNA芯片技术研

究哺育工蜂和采集蜂的基因差异, 确定行为的

基因控制; 运用 RNA沉默技术分析特定基因在

行为转变的作用;体外化学、物理刺激对照实验

分析调控特定基因的条件。从群体角度研究个

体基因表达、激素分泌、神经系统、行为等变化

可以了解个体与群体的相互作用, 并应用于人

类社会和人类社会的行为研究。以工蜂作为行

为变化研究的模式生物, 不仅有助于研究蜜蜂

行为的演化,如 Amdam 等发现行为分化是对母

方生殖特征的选择
[34]

, 而且有助于研究其他生

物个体对生态环境的适应和演化历程。
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