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摘要: 蜜蜂是重要的农业昆虫，传花授粉、促进农作物增产增收，生产蜂产品、满足市场需求; 也是一种典型

的社会性模式昆虫，具有重要的科研价值。本文综述了目前蜜蜂备受关注的三方面研究工作: ( 1) 蜜蜂授粉和
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Abstract: Honeybees are important pollinators to agriculture and producers of honey products，as well as
a model social insect for scientific research. The present overview summarizes the progresses on
pollination and bee products，diseases and immunity and labor division behavior.
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前言

蜜蜂是人类的良友，不仅生产具有保健和药

用作用的蜂产品，而且在作物授粉与生态平衡中

发挥重要作用 ( Klein et al. ，2007; 苏松坤和陈盛

禄，2009; Potts et al. ，2010; Calderone，2012 ) 。
蜜蜂对多种病原敏感，易罹患疾病。我国养蜂业

经历了美洲幼虫腐臭病、 “爬蜂病”、蜂螨病等折

磨，损失惨重 ( 金汤东等，2007 ) 。2006 年前后，

美国等 国 家 爆 发 蜜 蜂 群 体 崩 溃 失 调 病 ( Colony
Collapse Disorder，CCD) ，养蜂及相关产业尝尽苦

涩 ( Cox-Foster et al. ，2007 ) 。蜜蜂疾病研究与防

控不可或缺。此外，蜜蜂也是一种典型的社会性

昆虫，具有高度组织、分工明确的社会形态和严

密的 社 会 行 为 ( Menzel et al. ，2006; Weinstock
et al. ，2006; 郑火青和胡福良，2009 ) 。本文着重

综述蜜 蜂 的 经 济 价 值、病 虫 害 与 免 疫 以 及 社 会

行为。

1 蜜蜂的经济价值

1. 1 授粉

世界上 80%的被子植物属于虫媒植物，大概有



环境昆虫学报 Journal of Environmental Entomology 39 卷

30000 种，其 中 17000 种 由 蜜 蜂 传 粉 ( Calderone，

2012) 。Klein 等 ( 2007) 调查了 200 个国家的主要

农作物 ( 水果、蔬菜及坚果类) 对蜜蜂等传粉昆

虫的依赖程度，发现 76% 农作物依赖蜜蜂等昆虫

授粉，增产幅度 90% 以上的农作物占 12% ; 增产

幅度为 40% － 90% 占 28% ; 增 产 幅 度 为10% －
40%占 25% ; 增产幅度 10% 以下占 20%。蜜蜂授

粉带来的间接经济价值更可观，占到农作物总产

值 5% － 15% ( Klein et al. ，2007 ) 。我国 2006 －
2008 年间 36 种主要作物蜜蜂授粉的年均价值高达

3042. 20 亿元，是中国蜂业总产值 76 倍，相当于

中国农业总产值 12. 3% ( 刘朋飞等，2011 ) 。目

前，国外 评 估 蜜 蜂 授 粉 经 济 价 值 的 方 法 有 4 种

( 1) 产值估价法: 以授粉作物的总价值简单地评

估蜜蜂授粉经济价值; ( 2 ) 蜜蜂依存度估价法:

以各种作物的产值与该作物蜜蜂授粉的依存度乘

积之和来评估蜜蜂授粉价值; ( 3 ) 条件价值法:

根据假设性市场的支付意愿估算蜜蜂传粉的价值;

( 4) 替代成本法: 根据人工授粉与蜜蜂授粉之间

的成本 变 化 评 估 蜜 蜂 授 粉 的 价 值 ( 刘 朋 飞 等，

2011) 。虽然各种方法都存在局限性，但蜜蜂授粉

确实带来了巨大的经济价值 ( Calderone，2012) 。
1. 2 蜂产品

1. 2. 1 蜂蜜

蜂蜜是蜜蜂采集各种植物分泌物并经过蜜蜂

加工的一种天然食品，包括花蜜和植物分泌的蜜

露。蜂蜜的主要成分是两种糖: 葡萄糖和果糖，

以及少量的 18 种其他糖: 麦芽糖，蔗糖，麦芽酮

糖，松二 糖，异 麦 芽 糖，昆 布 二 糖，黑 曲 霉 唐，

曲二糖，龙胆二糖，β-海藻糖，麦芽三糖，吡喃

葡糖基蔗糖，松三糖，1-蔗果三糖，异葡糖基三

糖，异麦芽三糖，潘糖，G6-葡基蔗糖。不同的蜜

源植物其蜜糖的成分含量不一样 ( Bogdanov et al. ，

2004) 。另外 还 有 一 些 有 机 酸: 乳 酸，果 酸，酪

酸，酒石酸，酒石酸，乙酸，柠檬酸，草酸，琥

珀酸，苹果酸，马来酸，酮戊二酸，葡萄糖-6-磷
酸，焦谷氨酸以及乙醇酸。其中葡糖酸是最常见

的一种，由葡萄糖经葡萄糖氧化酶氧化而来的。
蜂蜜中含有几种非常重要的酶，如葡萄糖氧化酶，

过氧化氢酶，酸性磷酸酶，淀粉酶以及转化酶。
正是由于这些酶，使得蜂蜜不同于其它甜味物质。
蜂蜜中还含有丰富的矿物质无机盐，约 0. 02% －
0. 1%，因此蜂蜜不能长时间的低温保存。蜂蜜中

还含有水分 ( 17. 3% ± 0. 8% ) ，还原糖，电解质，

自由酸，维生素，挥发性物质，蔗糖以及羟甲基

糠醛，这些物质也会影响蜂蜜的营养价值，粘性，

质地，味道以及药用价值 ( Siddiqui et al. ，2017) 。
另外，由于不同植物或地区的花蜜和蜜露中微生

物种类不一样，这些微生物可能会导致蜂蜜加工

过程中 的 二 次 污 染。花 蜜 中 主 要 有 属 于 子 囊 菌

Ascomycetes 的 酵 母 Metschnikowia， 假 丝 酵 母

Candida，接 合 酵 母 Zygosaccharomyces， 德 巴 利

( 氏) 酵母属 Debariomyces 的 Starmerella 和担子菌

Basidiomycetes 的 隐 球 菌 Cryptococcus sp. 和

Cystofilobasidium sp. ( Olga et al. ，2012 ) 。蜂蜜不

仅美味营养，还有极高的药用价值，早在古埃及

( 公元前 1553 － 1550 年) 就有记载，蜂蜜具有促

进伤口愈合，利尿，减肥，排毒及治疗肠道疾病

的功效。现代医学证明蜂蜜具有治疗十二指肠病

变，消炎，镇痛，抗动脉硬化，抗血栓，抗癌及

增强免疫力的功效 ( Yaghoobi et al. ，2008; Mesaik
et al. ，2014) 。

一般来说，蜂蜜是通过蜜源植物来命名分类

的 ( 如荔枝蜜，龙眼蜜等) ，但是由于蜜蜂会同时

采集不同植物上的花蜜或蜜露，因此极少有纯净

的单一蜂蜜。蜂蜜一般都是混合蜜并且其口感，

色泽，理化性质等都差异不大。颜色是蜂蜜鉴定

最直观的参数，不同颜色的蜂蜜具有不同的风味，

颜色浅的通常味道比较温和，颜色深的口感比较

浓烈。颜色深的蜂蜜含有较多的酚醛酸及其衍生

物 以 及 较 少 的 类 黄 酮 物 质 ( Bogdanov et al. ，

2004) 。电导率 ( Electrical Conductivity) 和傅里叶

红外变换光谱 ( Fourier Transform Infrared Spetrum)

是最近国际上常用于鉴定纯花蜜的重要参数。大

多数纯花蜜的电导率小于 0. 5 mS /cm，蜜露或其混

合蜜 则 介 于 0. 5 － 0. 8 mS /cm ( Saxena et al. ，

2014) 。pH 也是常用的质量参数，因为蜂蜜中含

有有机酸，因此蜂蜜的 pH 介于 3. 5 － 5. 5，但不同

蜜源的 pH 也有差异 ( Sanz et al. ，2005 ) 。另外一

些理化参数还有含糖量，旋光性，氮含量等，但

这些参数仅能分辨少数单花蜜，无法鉴别多花蜜。
利用蜂蜜的挥发性物质鉴别不同蜜源蜂蜜更准确、
有效。常用方法包括: ( 1) 初级荧光光谱 ( Front
Phase Fluorimetric Spectroscopy) 可分辨单花蜜和多

花 蜜 ( Ruoff et al. ，2006 ) 。 ( 2 ) 红 外 光 谱 法

( Infrared Spectroscopy) 可分辨 8 种单一花蜜及其

混合花蜜，中红外光谱可定量分析 20 种不同理化

性质的花蜜 ( Ruoff et al. ，2005 ) ，但这种方法受
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限于没有合适的生物标志物而无法广泛应用。 ( 3)

核 磁 共 振 光 谱 ( Nuclear Magnetic Resonance，

NMR) 可鉴别来源于不同植物蜜源单一蜜中的各

种糖类含量差异 ( Consonni et al. ，2012) ，花蜜和

蜜露的差别 ( Simova et al. ，2012) ，以及不同单一

蜂蜜中的羧酸、氨基酸、乙醇以及 HMF 的差异

( del Campo et al. ，2016) 。核磁共振光谱再结合使

用固相萃取技术 ( Solid-Phase Extraction，SPE) 则

可鉴定出单一蜂蜜是否被其他蜜源蜜污染。不过，

化学标志物依然是非常重要的检测基础，喹啉酸

是鉴定栗子 ( chestnut) 蜜的标志物，单萜衍生物

环已酮-1，3-二烯-1-羧酸和 1-O-β 龙胆酯是椴树蜜

的标志物，脂肪酸信号则是蜜露的标志物。如果

结合高效液相色谱及质谱 ( HPLC-MS /MS ) 则可

鉴别单一花蜜和多花蜜 ( Spiteri et el. ，2016) 。
除了鉴别不同植物蜜源，是花蜜还是植物分

泌的蜜露，最受关注是如何鉴别蜂蜜是否掺假。
蜂蜜中掺假主要是掺入一些其它实物的果浆或饲

喂蜜蜂吃蔗糖 ( Puscas et al. ，2013) ，改变蜂蜜中

的果糖 /葡萄糖的比率，但又不会被一般技术手段

鉴别出来。常被掺入的物质有玉米糖浆、甜菜糖

浆、大米糖浆、菊粉糖浆 ( Siddiqui et al. ，2017) 。
通常通过糖类分析鉴定蜂蜜中是否掺假，利用高

效 阴 离 子 交 换 色 谱-脉 冲 安 培 检 测 ( High
Performance Anion-exchange Chromatography Pulsed
Amperometric Detection，HPAEC-PAD) 检测低聚糖

的含量以鉴别是否掺入玉米糖浆 ( Morales et al. ，

2008) 。利用拉曼波普 ( FT-Raman ) 技术则可鉴

定是 否 掺 入 甜 菜 糖 浆 ( Paradkar and Irudayaraj，
2001) 。大米糖浆的掺入会严重影响食品安全，但

又不易被检测，利用高效液相色谱与二极管阵列

检测技术 ( High Performance Liquid Chromatography
with Diode Array Detection，HPLC-DAD) 和三维荧

光光谱 ( Three-dimensional Fluorescence Spectroscopy，

3DFS) 最多可控制大米糖浆掺假率在 10% 范围内

( Xue et al. ，2013 ) 。菊粉糖浆掺假是最常见的多

糖掺假，可通过气相-液相色谱 ( Gas Chromatographic
Mass Spectrometric，GC-MS ) 鉴 别 ( Ruiz-Matute
et al. ，2010) 。一般来说，所有掺假都可以通过1H
NMR 技术鉴别，且高效快速高通量。
1. 2. 2 蜂毒

蜂毒是工蜂或蜂王的毒腺或副腺分泌的防御

性物质，对人具有多种药理活性，是蜜蜂身上非

常有价值的副产品 ( 高丽娇和吴杰，2013 ) 。蜂毒

含有多种多肽和蛋白质，目前所知的主要活性物

质有磷脂酶 A2、透明质酸酶、蜂毒肽、蜂毒明肽、
肥大细胞脱粒肽和镇静肽等毒蛋白 ( 高丽娇和吴

杰，2013) 。其中，蜂毒肽 ( melittin) 是蜂毒中比

重 最 多 的 成 分， 占 其 干 重 50% ( Habermann，

1972) ，可用于治疗皮肤炎症，神经炎症，抗动脉

硬化，关节炎以及肝炎 ( Lee and Bea，2016 ) 。这

些功能 在 细 胞 和 动 物 实 验 模 型 上 都 得 到 了 验 证

( 表 1) ，但是其细胞水平机理还不完全清楚 ( Lee
and Bea，2016) 。

表 1 蜂毒肽的抗炎症效果及机制( Lee and Bea，2016)

Table 1 Anti-inflammatory mechanism and effectiveness of melittin

疾病模型

Animal model
作用机制

Mechanism
实验方式

Method
剂量

Dose
参考文献

References

痤疮，粉刺
减少 IKK，I-κB，NF-κB 和 p38 的磷酸化;

减少肿胀和肉芽肿的反应
细胞实验 0. 1 － 1 μg /mL Lee et al. ，2014

抑制 TLR2 和 CD14
小鼠，蜂毒肽和小鼠混

合涂在小鼠的耳朵
1 － 100 μg /耳 Lee et al. ，2014

调控 TLR2，4 减少 TNF-α 和 IL － 1β 的表

达; 抑制细胞凋亡和清除 caspase-3，-8 及

PARP
人的 THP-1 单细胞 0. 1 － 1μg /mL Lee et al. ，2014

神经炎
抑制 NO 和 iNOS 的表达; 阻碍 I-κBα的降解

和 JNK 的磷酸化从而抑制 NF-κB 的活性
BV2 小神经胶质细胞 0. 5 － 2 μg /mL Moon et al. ，2014

抑制 IL-1β，IL-6，TNF-α，PDE2 的表达; 增

强细胞活性减少细胞凋亡
SH-SY5 细胞 0. 5 － 2 μg /mL Han et al. ，2014
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续上表

疾病模型

Animal model
作用机制

Mechanism
实验方式

Method
剂量

Dose
参考文献

References

肌萎缩性

侧索硬化

减少脊髓和脑干中小神经胶质细胞和

phospo-p38 细胞的数量; 增强脊髓的马达作

用抑制神经元的死亡; 抑制 α-突触蛋白的

错误折叠

小鼠，在 ST36 穴位处

每周注射 2 次
0. 1 μg /g Yang et al． ，2011

抑制肺中的 Iba-1 和 CD14 的表达; 抑制脾

脏中 CD14 和 COX-2 的表达

小鼠，在 ST36 穴位处

每周注射 3 次
0. 1 μg /g Lee et al. ，2014

动脉粥样硬化
抑制 PDGR-β 酪氨酸磷酸化及其胞内信号

转导

大鼠主动脉血管平滑

肌细胞
0. 4 － 0. 8 μg /mL

Son et al. ，2006，

2007

降低血浆中总胆固醇和甘油三酸酯但增加

HDL; 降低 TNF-α，IL-1β，VCAM-1，ICAM-
1，及 TGF-β1

小鼠，每周注射 2 次 0. 1 mg /kg Kim et al. ，2011

抑制 IL-1β，TNF-α 和 NF-κB 的活性
人单核细胞 THP-1 的

衍生巨噬细胞
0. 1 － 1 μg /mL

增加抗增殖蛋白和膜联蛋白-1 的表达; 减

少核内 EGFR，ERK 及 NF-κB 的表达从而

抑制钙网蛋白的表达。

经 TNF-α 刺激过的人

血管平滑肌细胞
2 μg /mL Cho et al. ，2013

关节炎

抑制 LPS 诱导的 COX-2，PEG2，cPLA2，NO
及 iNOS 的表达; 抑制 JUK 和 NF-κB 的活

性，释放 I-κB 和核转位的 p50 亚基

风湿性关节炎患者的

滑膜细胞
5 － 10 μg /mL

Park et al. ，2004，

2007，2008

肝炎
抑制炎症反应，防止纤维化，抑制肝脏

VCAM-1，IL-6 及 TNF-α 的表达

小鼠，注射，每周 2 次，

连续 12 周
0. 1 mg /kg Park et al. ，2011

抑制 IL-1β，TNF-α 及 IL-6 的表达
大鼠原发性肝星状

细胞
0. 1 － 1 μg /mL

抑制细胞凋亡以及 GaIN /LPS 诱导的急性

肝衰竭的 IL-1β，TNF-α，NF-κB 的信号
小鼠，注射 0. 1 mg /kg Park et al. ，2012

抑制细胞凋亡途径和 NF-κB 的激活 小鼠，AML12 肝细胞系 0. 5 － 2 μg /mL Park et al. ，2014

抑制慢性肝损伤中 TNF-α，IL-6 和 p-STAT3
的表达

小鼠，注射，每周 2 次，

连续 4 周
0. 1 mg /kg Kim et al. ，2015

1. 2. 3 蜂胶

蜂胶是蜜蜂采集植物顶芽和渗出液中的脂类

物质，并混合蜂蜡经蜜蜂上颚腺分泌物加工形成

的物质，在蜂群中主要用来防御外敌入侵，修复

蜂巢，遮风挡雨，保护蜂群健康 ( Wagh，2013 ) 。
蜂胶并不是蜜蜂的代谢产物，不是由蜜蜂的基因

决定的，因此，蜂胶的化学成分差异很大，因植

物而异，又取决于环境气候。天然蜂胶的基本成

分一般是: 50% 树脂树香复合物，30% 蜂蜡，5%
花粉，10%挥发性油以及一些其他物质 ( Burdock，

1998) 。其活性物质有酚、酸、醇、酯、酚、醚、
萜、烯、甾醇等 ( 徐响等，2008 ) ，具有广泛的药

理学活性如抗菌、抗 病 毒、抗 病 原 虫、抗 氧 化、
抗癌、麻醉、创伤修复、消炎、免疫调节、预防

龋 齿、心 血 管 保 护 等 ( Sforcin and Bankova，

2011) ，可抗各类癌症如脑癌，颈癌，皮肤癌，肝
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癌，乳房癌，胰腺癌，肾癌，膀胱癌，前列腺癌，

结肠癌，血管癌等 ( Patel，2014 ) 。抑制金属蛋白

酶活性，抑制血管生成，阻止转移，细胞周期阻

滞，诱导凋亡，修复化疗副作用是蜂胶抗癌的关

键机制 ( Patel，2014) 。蜂胶的提取方法直接影响

其药用活性，因为不同的溶剂溶解和提取出的物

质是不一样的，最常用的是不同浓度的乙醇，甲

醇和水 ( Cunha et al. ，2004 ) 。现代代谢组学也应

用于蜂胶成分分析 ( Andelkovic＇ et al. ，2017 ) 。目

前已知被鉴定的化学物质超 300 种，具有抗癌功

效的有咖 啡 酸 苯 乙 酯，柯 因 ( 5，7-二 羟 黄 酮) ，

聚异丙烯基二苯酮，高良姜素 ( 三羟基黄酮) ，腰

果酚，羟 基 肉 桂 酸，阿 替 匹 林 C 等 ( Kumazaki
et al. ，2014; Patel，2014 ) 。不同产地、不同季节

的蜂胶成分和含量差异很大，并且具有一些独特

物质 ( 南垚等，2006; de Sousa et al. ，2011; 王凯

等，2013) 。
阿替匹林 C ( Artepillin C) 主要是非洲绿色蜂

胶的重要活性成分，使得非洲蜂胶尝起来有辛辣

味 ( Hata et al. ，2012) 。阿替匹林 C 除了具有抗癌

功能，还有其他具有多种生物学活性 ( 表 2 ) ，其

在人体内的代谢 也 备 受 关 注。Carro 等 ( 2017 )

报道在小鼠的肝微粒体中，阿替匹林 C 的代谢方

式符合希尔动力模型 ( Hill's kinetic model) S 曲线

( sigmoidal profile ) ， 酶 学 参 数 方 程 为: Vmax =
0. 757 ± 0. 021 μmol /mg 蛋 白 /min，Hill 系 数 =
10. 90 ± 2. 80，底物浓度的最大半数值 ( Substrate
Concentration Half-maximal Velocity) Km = 33. 35 ±
0. 55 μM，因此计算出体内的代谢速率为 16. 63 ±
1. 52 μL /min /mg 蛋白，而在人的肝细胞中不符合

这个动力模型，但细胞色素 P450 参与了阿替匹林 C
的 代 谢， 产 生 了 两 个 代 谢 产 物 CYP2E1 和

CYP2C9。其细胞作用方式，则可能是先聚集于膜

的水相，沿着膜的表面负电荷的阿替匹林 C 接合

于膜的极性区，聚集于膜的薄层区 ( Pazin et al. ，

2016) 。
咖啡酸苯乙酯 ( Caffeic Acid Phenethyl Ester，

CAPE) 也是蜂胶中一种非常重要的活性组分，属

于多酚类化合物，有清除自由基的功效、在抗肿

瘤、抗氧化、抗炎症、免疫调节、缺血再灌注保

护等方面表现出独特的生理药理作用。在哮喘的

治疗 上 也 表 现 独 特 的 疗 效 ( Ma et al. ，2016 ) 。
CAPE 也具有抗氧化抗过敏作用，在抗尿路感染方

面具有良好疗效，这 是 阿 替 匹 林 C 所 不 具 备 的

( Allameh and Salamzadeh，2016) 。

表 2 阿替匹林 C 功能及其作用机制
Table 2 Function and mechanism of Artepillin C

功能

Function
实验模型

Animal model
作用机理

Mechanism
参考文献

References

抗老化 老龄小鼠 增强巨噬细胞活性，增加 T 淋巴细胞，提高免疫力 Gao et al. ，2015

果蝇 修复 DNA 损伤 Rodrigues et al. ，2017

杀菌 金黄色葡萄球菌 与其他物质协同作用 Veiga et al. ，2017

促能量消耗 肥胖小鼠白色脂肪细胞 促进白色脂肪褐化，有利于减肥 Nishikawa et al. ，2016

抗氧化 V79 细胞系 抗基因损伤 De Oliveira et al. ，2013

抗炎 MTT 和 LDH 测定
激活巨噬细胞，抑制 ROS，RNS，NO 等，抑制 NF-
κB 的表达

Szliszka et al. ，2013

抗前列腺癌
MTT 和 LDH 细 胞 毒 性

测定

增强 TRAIL-R2 的表达，同时降低 NF-κB 的活性，

激活 caspase-3，8，阻断镍 m
Szliszka et al. ，2012

免疫抑制剂
miHA，HK-2 及外周血单

核细胞
抑制异体的 CD4 T 细胞刺激性增殖 Cheung et al. ，2011

治疗 II 型

糖尿病
3T3-L1 细胞

作为过氧化物酶体增殖物活化受体 ( PPAR) 的配

基，促进脂肪细胞分化和葡萄糖摄取
Choi et al. ，2011
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2 蜜蜂的病虫害及免疫

自从 2006 年 报 道 蜜 蜂 群 体 崩 溃 失 调 病

( Colony Collapse Disorder，CCD) ( Cox-Foster et al. ，

2007) ，研究者排查了各种可能影响蜜蜂健康的生

物与非生物因素。生物因子有病毒、细菌、寄生

虫以及蜜蜂遗传因素，而非生物因子则是环境气

候、蜂群管理及化学农药等。根据流行病学分析结

果，影响蜂群健康的主要是病毒、细菌、锥形虫以及

寄生螨 ( Cox-Foster et al. ，2007; McMenamin et al. ，

2016) 。
2. 1 蜜蜂病原

2. 1. 1 病毒

至今陆续报道的蜜蜂病毒总数达 28 种之多

( Baileyl，1981; Gisder and Genersch，2015; Mordecai
et al. ， 2016 ) ， 包 括 Dicistroviridae， Iflaviridae，
Baculoviruses 和 Tymoviridae 等属 ( 表 3 ) 。国内外

有多篇综 述 介 绍 常 见 病 毒 ( Baileyl，1981; Chen
and Siede， 2007; 张 炫 等， 2012; Gisder and
Genersh，2015) ，这里不再赘述，仅介绍几种新近

发现的病毒。
意 大 利 蜜 蜂 丝 状 病 毒 AmFV ( A. mellifera

Filamentous Virus，AmFV ) 是 其 中 唯 一 的 一 种

dsDNA 病毒，其基因组也是最大的，达 498500 bp，

基因组 DNA 和核蛋白经折叠和环化，形成长450 ×
170 nm 的杆状 ( 图 1) ，根据基因组分析类似于无

脊椎动物的杆状病毒 ( Gauthier et al. ，2015) 。跟

其他病毒一样，其传播方式有水平传播和垂直传

播。除了感染意大利蜜蜂还感染中华蜜蜂 ( Hou et
al. ，2015) ，甚至一些独栖蜂如熊蜂，具有较广的

宿主 谱 ( Ravoet et al. ，2014; Hartmann et al. ，

2015) 。AmFV 单独感染蜜蜂不会引起明显的病理

特征，只有与微孢子虫 Nosema apis 共感染时才会

致死蜜蜂，死蜂的血淋巴呈乳白色，一般会在春

季发病 ( Ravoet et al. ，2014) 。在意大利蜂群中检

测率很高，瑞士群蜂的检出率为 64%，而美国的

则 100%，并且在蜜蜂各个发育阶段都能检测到;

但在狄斯瓦螨 Varroa destructor 中检出率很低，43
头单螨中仅有 3 头检测到，分组检测 29 份 ( 每份

100 头) 也仅有3 份检测到 AmFV，可能其主要的

传播媒介不是狄斯瓦螨 ( Ravoet et al. ，2014) 。

图 1 意大利蜜蜂丝状病毒的形态特征 ( Ravoet et al. ，2014)

Fig. 1 Morphology of AmFV virions
注: A，B 分别表示电镜下病蜂“牛奶”状血淋巴中意大利蜜蜂丝状病毒的核衣壳蛋白和包装好的病毒粒子的形

态特征。Note: A，B，Electron micrographs of“milky”bee hemolymph containing characteristic AmFV nucleoproteins
( np) and enveloped virions ( v) ．

西奈病毒 ( Lake Sinai Virus，LSV) ，目前发

现有 7 株，LSV1-7。LSV1 和 LSV2 首次发现于美

国南达科他 ( South Dakota) 的靠近西奈湖 ( Lake
Sinai) 的一个流动养蜂场。2008 － 2009 年期间，

在该蜂场采样检测发现，2008 年 4 月和 2009 年

1 月份是 LSV1 的高发期，而 2009 年 7 月是 LSV2
的高 发 期， 但 当 时 对 LSV 的 致 病 性 不 了 解

( Runckel et al. ，2011 ) 。但在 CCD 蜂群中其滴度

高于非 CCD 蜂群。随后在比利时、西班牙、土耳

其 发 现 了 LSV3， LSV-Navarra， LSV4， LSV5
( Granberg et al. ，2013; Ravoet et al. ，2013; Ravoet
et al. ，2014，2015) 。LSV 是 + ssRNA 病毒，基因

组长约 5600 bp，基于 RdRp 序列系统进化分析与

CBPV 近缘，基于衣壳蛋白序列系统进化分析则与

蚊子的 Mosino Virus 近缘 ( 相似度 32% － 34% )

( Daughenbaugh et al. ，2015 ) 。LSV2 基 因 组 长

5904 bp，编码衣壳蛋白 57. 3 kDa，病毒粒子直径

约 27 nm ( Daughenbaugh et al. ，2015 ) 。LSV 可以
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通过食物和狄斯瓦螨传播，在狄斯瓦螨，蜜蜂的

肠道、胸部、腹部及头部都能检测到，说明 LSV
可以通过媒介、食物或粪便传播 ( Daughenbaugh
et al. ，2015) 。

随着测序技术的发展与大数据比对分析，发

现了一些不了解其致病症状的新病毒。夏威夷莫

窟病毒 ( Moku Virus，MV) 是在夏威夷群岛的一

种入侵黄蜂 Vespula pensylvanica 身上发现的，并在

意大利蜜蜂和狄斯瓦螨样品也能比对到相似序列。
MV 是 + ssRNA，其基因组全长 10056 bp，3'端有

一个 poly A 尾， 编 码 序 列 长 9153 bp， 编 码

3050 Aa，与缓慢性麻痹病毒 ( Slow Bee Paralysis
Virus，SBPV) 的编码序列相似性达 46%。编码区

有 3 个蛋白，核衣壳蛋白，解旋酶以及 RdRp 酶以

及 3C 蛋 白 酶。其 病 理 特 征 还 不 清 楚 ( Mordecai
et al. ，2016) 。狄斯瓦螨类黄斑病毒 ( V. destructor
Macula-like Virus，VdMLV) 近缘于家蚕的类黄斑

病 毒 ( Bombyx Mori Macula-like Latent Virus，
BmMLV) ，是通过蛋白质谱分析发现，预测其体积

约 30 nm，ssRNA 病毒，约 6500 bp，其外壳蛋白

约 24 kD ( Erban et al. ，2015) 。

表 3 蜜蜂病毒

Table 3 Honeybee Viruses

编号

Number
属

Genus
名称

Name
核酸类型与基因组大小

Genome size
参考文献

References

( 1) Baculoviruses A. mellifera Filamentous Virus ( AmFV)
dsDNA
498500 bp

Gauthier et al. ，2015

( 2) Dicistroviridae Acute Paralysis Bee Virus ( APBV)
dsRNA
～ 9470 bp

Govan et al. ，2000

( 3) Dicistroviridae Black Queen Cell Virus ( BQCV)
+ ssRNA
～ 8550 bp

Leat et al. ，2000

( 4) Dicistroviridae Kashmir Bee Virus ( KBV)
dsRNA
9506 bp

de Miranda et al. ，2004

( 5) Dicistroviridae Israeli Acute Paralysis Virus ( IAPV)
dsRNA
～ 9487 bp

Maori et al. ，2007

( 6) Iflaviridae Sacbrood Virus ( SBV)
+ ssRNA
～ 8832 bp

Ghosh et al. ，1999

( 7) Iflaviridae Deformed Wing Virus ( DWV-A，B，C)
+ ssRNA
10，140 bp

Lanzi et al. ，2006;

Martin et al. ，2012

( 8) Iflaviridae Slow Bee Paralysis Virus ( SBPV)
+ ssRNA
～ 9500 bp

De Miranda et al. ，2010

( 9) Nodaviridae Chronic Bee Paralysis Virus ( CBPV)

+ ssRNA
RNA1 = 3674 bp
RNA2 = 2305 bp

Olivier et al. ，2008
Li et al. ，2016

( 10) Dicistrovirus Big Sioux River Virus ( BSRV) + ssRNA Runckel et al. ，2011

( 11) Nodaviridae Lake Sinai Virus complex ( LSV1，2-7)
+ ssRNA
～ 5904 bp

Daughenbaugh et al. ，2015

( 12) Tymoviridae Varroa destructor Macula-like Virus ( VdMLV) + ssRNA de Miranda et al. ，2011

( 13) Cloudy Wing Virus ( CWV)
+ ssRNA
～ 1700 bp

de Miranda et al. ，2015
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续上表

编号

Number
属

Genus
名称

Name
核酸类型与基因组大小

Genome size
参考文献

References

( 14) Apis Iridescent Virus ( AIV) + ssRNA Bailey and Ball，1991

( 15) Iflaviridae Varroa destructor Virus 1 ( VDV-1)
+ ssRNA
～ 10000 bp

Moore et al. ，2011

( 16) Iflaviridae Varroa destructor Virus 2 ( VDV-2)
+ ssRNA
～ 9576 bp

Levin et al. ，2016

( 17) Iflaviridae Varroa destructor Virus 3 ( VDV-3)
+ ssRNA
～ 4202 bp

Levin et al. ，2016

( 18) Tymoviridae Bee Macula-Like Virus ( BeeMLV)
+ ssRNA
～ 6500 bp

de Miranda et al. ，2015

( 19) Iflaviridae Kakugo Virus ( KV)
+ ssRNA
～ 10152 bp

Fujiyuki et al. ，2004

( 20) Iflaviridae Moku Virus ( MV)
+ ssRNA
10，056 bp

Mordecai et al. ，2016

( 21) 蜜蜂 X 病毒 Bee Virus X ( BVX) + ssRNA Bailey and Ball，1991

( 22) 蜜蜂 Y 病毒 Bee Virus Y ( BVY) + ssRNA Bailey and Ball，1991

( 23) 蜜蜂死蛹病病毒 Dead Pupae Virus ( DPV) + ssRNA Bailey and Ball，1991

( 24) 阿肯色蜜蜂病毒 Arkansas Bee Virus ( ABV) + ssRNA Bailey and Ball，1991

( 25) 伯克立病毒 Berkeley Bee Virus，BBPV
+ ssRNA
～ 9000 nt

de Miranda et al. ，2015

( 26) 埃及宽蜂病毒 Egypt Bee Virus ( EBV) + ssRNA Bailey and Ball，1991

( 27)
囊状 幼 虫 病 病 毒 泰 国 毒 株 Sacbroad Virus，
Thai strain ( TSBV)

+ ssRNA Bailey and Ball，1991

( 28)
慢性麻痹病相关病毒 Chronic Paralysis Virus
Associate ( CPVA)

+ ssRNA Bailey and Ball，1991

2. 1. 2 细菌

美洲幼虫腐臭病 ( American foulbrood，AFB )

和欧洲幼虫腐烂病 ( European foulbrood，EFB) 是

两大细菌传染性病害 ( Forsgren，2010 ) 。AFB 的

病原是 Paenibacillus larvae ( Genersch et al. ，2006) ，

目前仅致病蜜蜂幼虫 ( Ebeling et al. ，2016 ) 。P.
larvae 属于 G + 细菌，有鞭毛，产芽孢细菌。芽孢

进入孵化 36 h 后的 1 － 2 日龄幼虫，在幼虫的肠道

内萌发，繁殖，生长，突破中肠表皮细胞，随后

进入血腔，致死幼虫，直至降解幼虫的尸体，耗

尽幼虫的能量，最后形成具有毒力的芽孢子团，

再由卫生蜂传到其他幼虫 ( Yue et al. 2008 ) 。卫

生蜂的喂食传播是唯一的传播途径。正因为蜜蜂

的独特哺育方式，蜂群一旦感染 P. larvae，整群

毁灭 ( Ebeling et al. ，2016 ) 。经肠道菌基因间重

复 序 列 ( Enterobacterial Repetitive Intergenic
Consensus，ERIC) 分析，P. larvae 具有 4 种基因

型，后经多位点序列分型 ( Multi Locus Sequence
Typing，MLST) 以及基质辅助激光解吸电离飞行

时 间 质 谱 ( Matrix-Assisted Laser Desorption /
ionization Time of-Flight Mass Spectrometry，MALDI-
TOF MS) 都验证了这种分型的准确性。ERIC I，II
比较常见，是美洲幼虫腐臭病的常见致病株，III
和 IV 仅存在菌种保藏中心。P. larvae 的致病机理
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如图 2，首先在鞭毛的游动帮助下定殖于蜜蜂幼虫

中肠内腔，分泌表层蛋白 ( S-layer protein) ，抵抗

肠腔内的其他细菌和真菌，以及宿主的免疫反应

( 2A ) ， 随 后 P. larvae 会 分 泌 几 丁 质 降 解 酶

PlCBP49 ( 一种溶解性多糖单氧酶，LPMOs) ，同

时，还分泌毒素 Plx1 和 Plx2，三者协同作用具有

图 2 Paenibacillus larvae 致病机理 ( Ebeling et al. ，2016)

Fig. 2 Disease mechanism of Paenibacillus larvae ( Ebeling et al. ，2016)
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单-ADP 核糖转移酶活性，降解肌动蛋白细胞骨

架，突破肠道表皮层，从而进入到血腔，致死幼

虫后，继续分解基质直到能量耗尽，细菌形成芽

孢 ( Ebeling et al. ，2016) 。
欧洲幼虫腐烂病全球分布，目前仅新西兰还

未 见 报 道 ( Forsgren， 2010 ) 。 EFB 的 病 原 是

Melissococcus plutonius ( Bailey，1983 ) ，G + 细 菌，

尖球状 ( 图 3A，B) ，属微需氧-厌氧菌，需二氧

化碳培养。易感染 4 － 5 日龄未封盖幼虫，染病幼

虫颜色首先变黄，渐渐呈褐色，最后腐烂，呈灰

黑色 ( 图 3C) 。欧腐病一般经食物、粪便及成蜂

间接触传播，因为在单个蜜蜂体内，M. plutonius
是定殖于蜜蜂幼虫的肠道，但随后幼虫羽化出房

排便，M. plutonius 会随着粪便留在巢房内，不会

被完全清理干净，残留在巢房，感染幼虫食物。
幼虫的死亡率与 M. plutonius 有剂量依赖关系，一

般来说 ＞ 200 CFU /mL 会使得幼虫发病，有些染病

幼虫立马死亡，有些会在封盖后死亡，其症状有

点像美洲幼虫腐烂病，也有些携菌幼虫会继续发

育， 直 至 羽 化， 只 是 个 子 比 正 常 蜂 小 一 点

( Forsgren，2010) 。发病期间常发生次生感染，次

生 感 染 的 主 要 细 菌 有 Paenibacillus alvei，
Brevibacillus laterosporus，Enterococcus faecalis，以及

Achromobacter eurydice 等，经 基 因 组 测 序 分 析 P.
alvei 可能会分泌一些几丁质降解酶，透明质酸裂

解酶，以及一些类似于苏云金芽孢杆菌毒素，促

使被感染幼虫加快死亡 ( Djukic et al. ，2012) 。欧

腐病的诊断技术有 ELISA、PCR、以及 qRT-PCR，

但这些技术比较耗时，一项新的快速检测技术应

运而生，那就是胶体金检测技术，通过显色的深

浅变化判断是否含有 M. plutonius 及含量，可以精

确至 25 拷贝的最少含量 ( Saleh et al. ，2012) 。

图 3 欧洲幼虫腐臭病症状及病原 Melissococcus plutonius ( Forsgren，2010)

Fig. 3 Symptom of European Foulbrood and the bacterium Melissococcus plutonius ( Forsgren，2010)

注: A，病原菌的电镜照片 ( bar = 1 μm) ; B，病原菌的革兰氏染色; C，患病幼虫症状。Note: A，Scanning electron
micrograph of Melissococcus plutonius ( The bar represents 1 μm) ; B，Gram staining of Melissococcus plutonius; C，Symptoms of
European foulbrood.

2. 1. 3 寄生螨

蜜蜂寄生螨的主要害螨有狄斯瓦螨，梅氏热

厉螨 Tropliaelaps mercedesae，武氏蜂盾螨 Acarapis
woodi ( 罗其花等，2010) 。其中，狄斯瓦螨对养蜂

业危害最大，不仅吸食蜜蜂的血淋巴，对蜜蜂造

成直接伤害，还携带和传播病毒，特别是残翅病

病 毒 ( DWV ) ( Rosenkranz et al. ，2010; Martin
et al. ，2012; 张祎和韩日畴，2012) 。一般在没有

狄斯瓦螨的情况下，DWV 呈隐性感染，病毒滴度

低，蜜蜂形态正常，一旦同时受到狄斯瓦螨的侵

染，DWV 含量上升，蜜蜂的 NF-κB 免疫途径遭到

损坏，免疫力下降，狄斯瓦螨快速繁殖 ( Di Prisco
et al. ，2016) ，蜂蛹发育受损，幼蜂残翅，群势逐

渐削弱，一到冬天便全群崩溃 ( Highfield et al. ，

2009; Dainat and Neumann，2013 ) 。然而，对于对

狄斯瓦螨具有抗性的蜂种来说，其个体对狄斯瓦

螨更为敏感，被狄斯瓦螨侵染的幼虫很快死亡，

并被快速清除出巢房，采取的策略可能是通过牺

牲个体达到拯救群体的目的 ( Loftus et al. ，2016;

Mondet et al. ，2016; Page et al. ，2016) 。狄斯瓦螨

的携 带 会 加 剧 病 毒 ( DWV ) 的 毒 力 ( Ryabov
et al. ，2014; Lamp et al. ，2016) ，降低 DWV 的多

样性，加剧优势株的流行 ( Martin et al. ，2012;

Ryabov et al. ，2014; Mordecai et al. ，2016; Wilfert
et al. ，2016 ) ，改变蜜蜂的微生物群 落 ( Hubert
et al. ，2016) 。而环境气候条件、地理位置、植被

蜜源条件及蜂群管理水平都会影响病毒及其他病

原的继发感染程度，影响螨害的发展程度，但狄
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斯瓦螨的对蜜蜂作用机理并不清楚 ( Anquiano et
al. ，2016; Giacobino et al. ，2016; Giacobino et al. ，

2017) 。
为了研究狄斯瓦螨作用蜜蜂的机理，狄斯瓦

螨的人工饲养是关键。瓦螨人工饲养的关键条件

是: ( 1) 合适的膜供螨刺吸取食; ( 2) 合适的人

工 培 养 基 ( Bruce et al. ， 1988; Garrido and
Rosenkranz，2003; Garedew et al. ，2004; Tabart
et al. ，2013) 。早在 1988 年，Bruce 等 ( 1988 ) 便

尝试使用封口膜 ( ParafilmR，成分是聚烯烃) 拉

成大概 10 μm 厚，做成囊状，里面包裹幼虫血淋

巴 ( 加入甲基蓝) 或人工食物 ( 成分是酵母提取

物，酪蛋 白，盐，维 生 素，胆 固 醇，蔗 糖 明 胶，

吐温 80，鸡蛋黄，RNA 提取物，无菌水) ，24 h
后观察到瓦螨有取食血淋巴和人工食物并有产卵，

但 48 h 后发现卵都未孵化且螨的死亡率达到 80% ;

取食人工食物的母代雌螨也最多只能存活 5 d，产

下有甲基蓝的卵，卵可以孵化并发育至一龄若虫，

但不能继续发育至成螨完成一个世代循环。考虑

到人工拉扯封口膜并不标准，也容易破，也尝试

用其他商业膜或者改进封口膜的拉展方法，但后

来都未采用 ( Milani and Chiesa，1989 ) 。1991 年，

Rath 尝试用 ELISA 96 孔板培养狄斯瓦螨，孔深

10. 5 mm，直径 7. 0 mm，底部圆弧形，蜜蜂的幼

虫作为螨的食物，每孔放一头幼虫一头螨，用聚

乙烯膜封盖并在中间打一个直径约 0. 5 mm 的孔，

封好后置于 35℃，RH75% 培养箱中培养。结果发

现以 意 蜂 工 蜂 幼 虫 为 食 物 的 狄 斯 瓦 螨 中， 有

26. 8%产卵，但也没有发育至成螨 ( Rath，1991) 。
1994 年，Nazzi 和 Milani 尝试用蜂蜡或明胶做成人

工巢房，以封盖后 0 － 15 h 的幼虫为食物饲养狄斯

瓦螨，用滤纸封盖，竖直放在培养皿中，然后置

于 34. 5℃，RH75% 的培养箱中培 养，12 d 后 开

盖，结果发现在直径为 6. 0 mm 的明胶人工巢房中

的螨产卵率达 62%，每头螨的产卵量平均达3. 5 颗，

也有 27. 1%发育至成螨 ( Nazzi and Milani，1994 ) 。
但是还是不能培养至第二代螨，无法一直持续循

环培养; 而且以蜜蜂幼虫为食物，也不能调配食

物的成分。2013 年，Tabart 等设计了一套新的培

养系统，用壳聚糖做称胶囊状，把螨放在胶囊内，

整个胶囊放在盛有人工培养基的无菌 96 孔板内，

螨可以从胶囊内部咬破囊膜吸到外部的食物。食

物的 配 方 如 下: 30% Schneider's 培 养 基，30%
CMRL1066，0. 06 M 组氨酸，10% 胎牛血清，1%

Hank's 盐溶液，4% 昆虫培养基，25% 蜜蜂幼虫血

淋巴， 混 合 后 置 于 45℃ 温 育， 再 加 入 20% 含

20 g /L 琼脂糖和 0. 8% FCF 亮蓝的磷酸缓冲液，

将培养基做成半固体状态。但该实验仅持续了5 d，

证实了狄斯瓦螨会刺破囊膜吸食含有蜜蜂血淋巴

的“半人工培养基”，仅个别雌螨产卵，卵不发

育。因此，至今，还没有成功的可以利用的人工

培养系统。因为不知道诱发产卵及促使卵发育的

具体物质，无法配置合适的培养基。狄斯瓦螨基

因组 的 解 释 也 许 为 后 续 研 究 提 供 一 些 思 路

( Cornman et al. ，2010) 。
2. 1. 3 其它

另外 还 有 一 些 真 菌 病，如 蜂 球 菌 Ascoshaera
apis 引 起 白 垩 病 ( Qin et al. ，2006 ) ，还 有 曲 霉

Aspergillus sp. 引 起 幼 虫 石 化 病 ( Morse and
Flottum，1997 ) ，以 及 微 孢 子 虫 ( Nosema apis 和

Nosema ceranae) ( Fries，2010; Hong et al. ，2011) 。
2. 2 蜜蜂的免疫

蜜蜂的免疫系统比较独特，除了个体免疫，

还具有群体免疫 ( Fries et al. ，1996; Evans et al. ，

2006; Evans and Spivak，2010; Le Conte et al. ，

2011; Kurze et al. ，2016 ) 。研究认为蜂群 CCD 现

象中工蜂的整体 “消失”是因为蜂群过度反复的

积极免 疫 反 应 使 得 巢 内 蜜 蜂 大 部 分 或 全 部 死 亡

( Bull et al. ，2012; 李贝贝等，2016) 。
2. 2. 1 个体免疫

昆虫主要的免疫机制由三部分组成: ( 1 ) 表

皮，是昆虫抵抗外界微生物的天然物理屏障; ( 2)

细胞免疫; ( 3) 体液免疫 ( Evans et al. 2006; Kurze
et al. ，2016; 郑树安，2016) 。蜜蜂的免疫系统启

动的诱导物没有针对特定的诱导源，也没有相应

的特异性结果，为 “非专一性”免疫，不同的诱

导源均可产生类似的抗菌物质，且经诱导产生的

抗菌物质具有广谱性，而非针对特定的诱导物质

( Kurze et al. ，2016 ) 。由于蜜蜂开放式的血液循

环，血淋巴遍布于所有组织和器官，当外来病原

体或异物进入后，蜜蜂依靠血细胞的吞噬、成瘤、
包囊等作用杀灭病原菌，并通过凝集作用修复伤

口，以防 止 外 来 物 进 一 步 侵 入 体 腔 ( 郑 树 安，

2016) 。体 液 免 疫 主 要 有 Toll 途 径， Imd 途 径，

Jak /STAT 途 径， JNK ( Jun N-terminal kinase ) -
MAPK ( Mitogen-Activated Protein Kinases) 途径以

及 RNAi 途 径 ( Evans et al. ， 2006; Brutscher
et al. ，2015) 。RNAi 途径则由 dsRNA 触发的序列
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特异性的转录后基因调控的病毒沉默机制，目前

在黑腹果蝇 Drosophila melanogaster，埃及伊蚊 Aedes
aegypti 及冈比亚按蚊 Anopheles gambiae 中都得到了

实验验证。蜜蜂的 RNAi 抗病毒途径也取得重大进

展。经信息生物学分析发现在蜜蜂的基因组中存

在 RNAi 途 径 上 的 重 要 元 件 基 因， 如 dicer-1，

ago-2，r2d2，以及 dicer-like，许多重要的抗病毒免

疫 基 因 也 得 到 证 实 ( 表 4 ) ( Brutscher et al. ，

2015) 。一些特异性 dsRNA 触发 RNAi 途径，可以

特异 性 抵 抗 RNA 病 毒。在 实 验 条 件 下， IAPV，

DWV 以及 CSBV 都 可 以 通 过 给 蜜 蜂 喂 食 特 异 性

dsRNA，抑制蜜蜂体内病毒的增殖，提高存活率

( Maori et al. ，2009; Liu et al. ，2010; Desai et al. ，

2012) ，并且已有商业化的抗病毒 dsRNA 制剂可用

于蜂群防御 ( Hunter et al. ，2010 ) 。在自然条件

下，蜜蜂体内也存在很多病毒特异性 siRNA，如在

CCD 蜂 群 中 有 大 量 负 链 IAPV-siRNA，这 些 负 链

siRNA 结合 IAPV 的 ( + ) ssRNA 基因组，发 挥

RNAi 作用。高 通 量 测 序 分 析 不 同 样 品 ( Varroa-
infested，DWV-infected，VDV-1-infected ) 中 的 小

RNA 发现，大量病毒特异性的正链 siRNA，与相

应病毒量呈正比关系。如果没有狄斯瓦螨的侵染，

蜜 蜂 体 内 的 siRNA 足 够 抵 御 病 毒 的 繁 殖

( Chejanovsky et al. ，2014 ) 。由于蜜蜂群居，微环

境复杂，往往是多条途径共同发挥作用才能保护

蜜蜂的健康 ( Brutscher et al. ，2015) 。

表 4 免疫途径与基因 ( Brutscher et al. ，2015)

Table 4 Key genes of the immune pathways

免疫途径 Pathway 基因 Gene name

AMP
abaecin，apidaecin1 ( apid1 ) ; apidaecin1 ( apid73 ) ; apidaecin type 22 ( apid22 ) ; hymenoptaecin;

defensing-1 /2; apisimin;

IMD
relish ( rel) -var x1 /2 /3 ; fadd; imd; ikky-kenny; ird5; pgrp-lc; dredd; tab，var x1; tab，var x2; tak1，

var x1; tak1，var x2;

Jak /STAT
d-pias，var x1; d-pias，var x2; d-pias，var x3; hopscotch ( hop，var x1 ) ; hopscotch ( hop，var x2 ) ;

hopscotch ( hop，var x3 ) ; hopscotch ( hop，var x4 ) ; stat92e-like; domeless; socs-5，var x1; socs-5，var
x2; tepb; tep7，var x1; tep7，var x2; tepa，var x1; tepa，var x2;

Lysozyme lysozyme 1 ( lys) ; lysozyme 2 ( lys-2) ; lysozyme 3 ( lys-3) ，var x1; lysozyme 3 ( lys-3) ，var x2;

Phagocytosis
nimrod a ( nima) ; nimrod b ( nimb) ; nimrod c2 ( nimc2) ，var x1; nimrod c2 ( nimc2) ，var x2; nimrod c2
( nimc2) ，var x3; nimrod c2 ( nimc2) ，var x4;

PI3K-Akt-Tor pi3k，var x1; pi3k，var x2; target of rapamycin ( tor) ; akt-interacting protein-like; raptor;

PPO phenoloxidase subunit a3 ( ppo)

RNAi argonatute 2 ( ago2) ; dicer-like

Scav. Recptor A lysyl oxidase-like ( lox2) ，var x1; lysyl oxidase-like ( lox2) ，var x2

Toll /TLR

nf-κ-β inhibitor cactus 1; nf-κ-β inhibitor cactl，var x1; nf-κ-β inhibitor cactl，var x2; nf-κ-β inhibitor
cact2; nf-κ-β inhibitor cact3，var2; toll-6; dorsal，var a; dorsal，var b; dorsal-2 ( dl-2) ，var x1; dorsal-2
( dl-2) ，var x1; ikappab kinase-like2 ( ik-2 ) ; myd88，var x1; myd88，var x2; spaetzle-like，var x1;

spaetzle-like，var x2; pelle，var x1; pelle，var x2; traf6，var x1; traf6，var x2; toll interacting protein
( tollip) ; toll-1; toll-10; toll-8; tube protein ( tub) ; 18-wheeler ( 18-w) / toll like receptor.

2. 2. 2 群体免疫

群体免疫 ( Social Immunity) 是社会性昆虫基

于群 体 水 平 抵 御 疾 病 的 方 式， 包 括 理 毛 行 为

( Grooming) ，清洁行为 ( Hygienic behavior ) 和移

走行为 ( Undertaking) ( Fries et al. ，1996; Evans

and Spivak，2010; Le Conte et al. ，2011 ) ，也有文

献认为清洁 行 为 包 括 “开 盖”和 “移 走”行 为

( Palacio et al. ，2005; Swanson et al. ，2009) 。理毛

行为有个体的自我理毛，主要是清除自身的颗粒

物和花粉，也有相互理毛，就是两头蜜蜂之间互
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相为对方清理身上的颗粒异物，这个特性在中华

蜜蜂抗螨过程中发挥作用 ( Rath，1999; Bahreini
and Currie，2015 ) ，但也可能导致疾病的快速传

播。清洁行为不是我们理解的一般意义上的打扫

卫生，清理巢房，而是指成年工蜂抵抗疾病和寄

生虫的行为，是蜜蜂的群体免疫的重要组成部分

( Bigio et al. ，2014) 。最初是发现在抵抗美洲幼虫

腐臭病和白垩病中发挥作用 ( Gilliam et al. ，1988;

Evans and Spivak，2010; Invernizzi et al. ，2010 ) ，

其中挥发性气味物质在诱导这种行为中发挥了作

( Swanson et al. ，2009) 。随后研究表明在中华蜜蜂

抗螨特性中，清洁行为发挥了重要作用，蜜蜂能

够检测到有螨寄生的巢房，然后打开巢房盖，让

螨逃 走 或 者 移 走 受 螨 侵 染 的 蛹 ( Peng et al. ，

1987a，1987b) ，为了了解清洁行为的强弱，经典

测定实验是幼虫冻伤后放回蜂箱，24 或 48 h 后检

查被 清 理 冻 死 幼 虫 的 数 量 和 比 例 ( Spivak and
Gilliam，1998a; Palacio et al. ，2005) ，实验证明能

够迅速清走这些冻死幼虫其抵抗受狄斯瓦螨的能

力也很强 ( Moretto et al. ，2006) ，而不同的意大利

蜜蜂其清洁行为也有差异并且受到特定基因的调

控 ( Boutin et al. ，2015) 。由于现在意大利蜜蜂螨

害严重，急需获得具有抗螨特性的蜂种，基于清

洁行为特性研究为选育抗螨蜂种提供了思路。

3 蜜蜂的社会行为

蜜蜂作为模式生物受到全世界科学家的重视

基于其独特的生物学特性: ( 1 ) 复杂而精确的社

会性结构; ( 2) 繁殖快，生活周期短，易于饲养，

个体适中，适于观察。蜜蜂基因组的完成使得蜜

蜂生物学研究迅速升温，尤其是: ( 1) 劳动分工;

( 2) 学习与记忆; ( 3 ) 性别决定; ( 4 ) 级型分

化; ( 5) 免疫调节; ( 6) 自组织调节等，涵盖了

昆虫学、生物信息学、进化与发育、神经生物学、
细胞与 结 构 生 物 学 等 多 学 科，取 得 了 瞩 目 进 展

( Weinstock et al. ， 2006， 郑 火 青 和 胡 福 良，

2009) 。
蜜蜂最引 人 注 目 的 是 它 的 社 会 行 为 ( Social

Behaviour) 和 复 杂 的 劳 动 分 工 ( Page Jr et al. ，

2000) 。级型分化的第一级分化是受精卵发育的雌

蜂因为摄入食物的差异形成负责产卵繁殖的蜂王

和无繁殖能力的工蜂 ( 李文峰等，2014 ) 。级型分

化的两个核心问题是 ( 1) 引发级型分化的营养因

子; ( 2) 级型发育的调节途径 ( Shuel and Dixon，

1960 ) 。关 键 营 养 因 子 是 蜂 王 浆 主 要 蛋 白 组 分

Royalactin ( 57 kDa 蛋白) ，其作用机理可能是受

脂肪体细胞表皮生长因子受体介导的信号通路调

控诱导蜂王的发育 ( Kamakura，2011 ) 。但由于受

限于蜜蜂不成熟的遗传操作技术，也没有合适的

突变体，以及人工蜂王培养技术不完善，直接在

蜜蜂体内验证 Royalactin 的功能还没有实现 ( 李文

峰等，2014) 。表观遗传修饰也是影响级型分化的

因素，dynactin p62 基因的甲基化影响幼虫的卵巢

和形态 发 育 ( Kucharski et al. ，2008; Shi et al. ，

2011) 。另外，激素水平的平衡控制，胰岛素受体

途径和 TOR 信号通路的调控也都参与级型分化，

但细节问题尚无定论 ( 李文峰等，2014) 。
第二级分化是成年工蜂的各项细致分工。影

响工蜂劳动分工的因素相当复杂，主要包括: 工蜂

的日龄、保幼激素 ( Juvenile Hormone，JH) 浓度、
遗传基因、遗传 － 环境互作和蜂王上颗腺信息素

( QMP) 等 ( Denison and Raymond-Delpech，2008;

沈飞英等，2015) 。成年工蜂出房后从事巢内劳动

( 内勤蜂) : 哺育、筑巢、清洁，2 － 3 周后飞出蜂

箱采集花粉和花蜜 ( 外勤蜂) ，5 － 7 周再次分工，

专化采集花蜜或者花粉。根据日龄的基本分工，

内勤蜂一旦转化成外勤蜂就很少再回到蜂箱内从

事巢内工作 ( Winston，1987) 。根据蜂群需求，这

种转 变 有 时 加 速、有 时 延 迟，也 有 可 能 会 颠 倒

( Fahrbach and Robison，1995) 。影响蜂群分工的因

素有天气条件，营养状态，蜂龄结构。如果一个

蜂群缺少相对老龄的蜂，那么年幼的蜂会压缩在

巢内的工作时间，尽快转变为外勤蜂 ( 孙婷等，

2008) 。分工的不同也伴随激素的变化，内勤蜂体

内激素水平低，外勤蜂激素水平高 ( Fahrbach and
Robison，1995) 。从巢内到巢外工作的转变，涉及

涉及几千个基因的调控 ( 宗超等，2014 ) ，目前研

究 发 现 foraging ( Amfor ) ， malvolio ( Amvl ) 和

vitellogenin ( Vg) 这 3 个基因在调控这些行为转变

中发挥重要 作 用 ( Denison and Raymond-Delpech，

2008) 。Foraging 基因与昆虫的趋光性有关，蜜蜂

Foraging 同源基因 Amfor 在其脑部的视叶区、蕈形

体中表达，外勤蜂的表达水平显著高于内勤蜂，

因为内勤蜂在蜂箱内黑暗环境中工作，需避光，

而外勤 蜂 则 长 时 间 在 蜂 箱 外 采 集，具 有 趋 光 性

( Ben-Shahar et al. ，2005) 。Amv 影响工蜂对蜜源质

量 ( 果糖含量) 的感知，在蜜蜂采集花粉还是花

13
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蜜的 分 工 中 担 任 重 要 作 用 ( Ben-Shahar et al. ，

2004) 。Vg 是一个卵黄蛋白前体基因，与保幼激素

共同作用调节蜜蜂内外分工，一般是呈相互抑制

关系，JH 高则 Vg 低，JH 高促进向外勤蜂转变，

降低 JH，则延迟转变，用 Vg-dsRNA 降低 Vg 的表

达，也促进向外勤蜂转变 ( Nelson et al. ，2007 ) 。
但 Vg 是如何抑制 JH 的表达，以及相互作用机制

还不清楚 ( Denison and Raymond-Delpech，2008 ) 。
数量性状位点 ( Quantitative Trait Loci，QTLs) 遗

传图谱的解析，则更好的诠释了蜜蜂行为的分子

生物学基础 ( Hunt et al. ，2007) 。如影响采集花蜜

还是花粉的 “花粉 ( pollen) ”QTLs: pln-1，pln-2，

pln-3 和 pln-4。pln-1 和 pln-2 调控蜜蜂识别花粉的

颗粒大小，pln-2 和 pln-3 则帮助蜜蜂辨别花蜜中果

糖浓度 ( Hunt et al. ，1995 ) ，pln-4 影响采集蜂参

与采粉行为的比例。

4 结语

蜂产品贸易是目前养蜂业生存与发展的主要

动力。如何进一步提高蜂产品的产量和质量是消

费者与养蜂业关注的重点。蜜蜂授粉产业需求强

劲、增效可观，被认为养蜂业可持续发展的有力

支 撑 ( 刘 朋 飞 等，2011; Brown et al. ，2016;

Sprague et al. ，2016 ) 。蜜蜂疾病的高效安全防控

是护航 养 蜂 业 的 根 本 措 施 ( 金 汤 东 等，2007;

Chen and Siede，2007; Gisder and Genersh，2015;

McMenamin et al. ，2016 ) 。建立蜜蜂疾病流行规

律、病原与宿主相互作用机理是蜜蜂疾病控制的

关键科学问题。蜜蜂行为研究不仅解释这一王国

生存、进化的奥秘，而且为仿生学提供宝贵的模

式。蜜蜂原代细胞培养 ( Goblirsch et al. ，2013 ) 、
转基因技术 ( Schulte et al. ，2014 ) 以及认知理论

的应用将为未来蜜蜂研发提供崭新的手段。
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