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Abstract The honeybee，Apis mellifera L.，is a typical social insect. The phenomenon of caste differentiation

between queens and workers in this species has attracted a tremendous amount of scientific interest. Honeybee

caste differentiation is an extremely complex growth adjustment process with many important physiological

factors，including juvenile hormone ( JH)，ecdysteroid (Ecd) and insulin / insulin-like signal pathway ( IIS) .

In this paper，we summarize advances in research on the physiological factors relating to honeybee caste

differentiation:JH determines the path of caste differentiation and can hinder programmed cell death during

larval ovary growth. Ecd，together with JH，plays a regulatory role. The queen and worker’s body and organ

size are correlated with IIS in a caste-specific fashion. In addition，a model of caste differentiation in A.

mellifera，which systematically describes the integrative effects of the above physiological factors on the caste

differentiation，is introduced.

Key words Apis mellifera，caste differentiation，juvenile hormone ( JH)，ecdysteroid (Ecd)，insulin / insulin-

like signal pathway ( IIS)

摘 要 蜜蜂 Apis mellifera L. 是典型的社会性昆虫，蜂群内蜂王和工蜂的级型分化现象吸引了众多研

究者的高度关注。蜜蜂级型分化是一个极为复杂的生长发育调节过程，许多重要生理因子参与其中，包

括保幼激素、蜕皮激素、胰岛素 /胰岛素类似物信号通路等。本文概述了蜜蜂级型分化相关生理因子研

究进展:保幼激素决定着蜜蜂级型发育的轨迹并能阻止卵巢发育过程中细胞的程序性死亡;蜕皮激素协

同保幼激素发挥调节作用;蜜蜂蜂王与工蜂的躯体大小及相关器官大小的级型特异性差异与胰岛素 /胰

岛素类似物信号通路密切相关。此外，本文还介绍了蜜蜂级型分化模型，该模型系统描述了上述各生理

因子对级型分化的综合作用。
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蜜蜂 Apis mellifera L. 是典型的社会性昆
虫，成千上万的蜜蜂个体通过一种高度进化的

社会性组织构成一个统一整体———蜂群，蜂群
是蜜蜂赖以生存的生物学单位。在通常情况
下，蜂群由一只蜂王、少量季节性雄蜂和众多工
蜂组成，其中蜂王和工蜂均为二倍体雌性。长
期以来，让人们感兴趣而又困惑不解的是蜂王

与工蜂可由遗传上相同的受精卵发育而来，而

它们的表型却存在巨大差异，是截然不同的两

种级型。这种差异表现在不同层面上，如形态
上，蜂王较工蜂个体大，体重也更大，二者后足

分化明显，工蜂拥有花粉篮结构，蜂王则无;内

部生理方面，最大的区别在于蜂王具有发育成

熟的卵巢，为可育个体，而工蜂卵巢发育不完

全，属于不可育个体。关于蜂王与工蜂的非遗
传多型性现象，研究者一般认为，不同的营养条

件或者说差异性饲喂是引发幼虫发育命运根本

改变的基础
［1，2］。营养刺激触发了幼虫内分泌



5 期 李文峰等:蜜蜂级型分化相关生理因子研究进展 · 857·

系统的反应，而改变相关激素的滴度，继而调节

一系列生长发育过程，不同的营养刺激产生的

作用不同，最终形成两种差异明显的级型
［3，4］。

之前已有学者从营养基础、分化关键时期、内分
泌调节、基因调控等多方面概述了蜜蜂级型分
化的相关研究结果

［5］。近年来，一些先进的技
术和方法不断应用于该领域的研究中，产生了

一系列新的成果，而对级型分化相关生理因子

的探究是其中的一项重要内容。

1 保幼激素( juvenile hormone，JH)

JH 是一类倍半萜类衍生物，普遍存在于昆
虫、甲壳动物和部分植物体内［6］。JH 对昆虫的
幼虫生长、蛹期变态、成虫生殖以及其他生长和
发育过程均发挥极为重要的作用，是最重要的

一类昆虫激素
［7，8］。关于 JH 在其他昆虫上的

研究已多有报道。在蜜蜂领域，已有报道 JH
对蜜蜂蜂王的生长发育能产生显著影响，JH 能
显著延长蜂王幼虫期，提高蜂王初生重以及蜂

王卵巢管数目等
［9 ～ 11］。目前，JH 的研究主要

集中于其在蜜蜂体内的滴度变化、合成过程和
代谢过程等。
1. 1 JH 滴度的变化

在蜜蜂体内，JH 滴度是不断变化着的。这
种变化受到发育阶段、环境条件等因素的影响，
且对于蜂王与工蜂之间的变化趋势区别明显。
幼虫期是级型分化的决定时期。幼虫期，蜂王
与工蜂的 JH 滴度均有 2 次上升过程(图 1)，但
蜂王的上升幅度明显大于工蜂。上升的过程与
级型特异性分化过程紧密关联，在第 1 个上升
过程中，JH 滴度表现出一个阈值，该阈值决定
着幼虫的发育轨迹是朝向蜂王还是朝向工蜂，

有研究表明，在分化的关键时期，使幼虫 JH 滴
度提高至阈值以上，将发育成蜂王

［4，12］;第 2
个上升过程发生在幼虫发育的最后日龄，而此

时也是幼虫卵巢发生级型特异性分化的关键时

期，对于将要发育成蜂王的幼虫，所有卵巢管内

均形成了众多带有完好发育融合体的生殖细胞

簇，而对于将要发育成工蜂的幼虫，卵巢管内正

发生 着 细 胞 程 序 性 死 亡 ( programmed cell
death)［13］，可以推测幼虫最后日龄的 JH 滴度
差异与卵巢发育分化紧密关联，运用 BrdU 和
TUNEL 标记技术研究发现，JH 处理能阻止最
后日龄工蜂幼虫卵巢管内的细胞程序性死亡过

程，由此揭示了 JH 滴度差异与卵巢发育分化
之间的关系

［14］。

图 1 西方蜜蜂蜂王与工蜂幼虫期 JH 滴度变化

(修改自 Barchuk 等［4］)

1. 2 JH 的生物合成
JH 的生物合成是昆虫生理学研究的重要

内容。目前，对昆虫 JH 合成过程及相关酶已
了解清楚，并正在进行着更加深入的相关研

究
［15］。

咽侧体( corpora allata CA)是昆虫 JH 合成
的场所。咽侧体活性( CA activity) 调控着 JH
的合成及滴度变化

［16］，而一些神经肽类，如咽

侧体促进素 ( allatotropin ) 和 咽侧体抑制素
( allatostatin )，对咽侧体活性发挥着调节作
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用
［17 ～ 19］。Rachinsky 和 Feldlaufer［20］检测了 5
种神经肽对蜜蜂咽侧体的作用，并运用体外放

射化学分析法评价了这些肽类影响 JH Ⅲ( JH
的一种)及其直接前体———甲基法尼酯的生物
合成的能力，这 5 种神经肽在其他昆虫体内具
有促咽侧体或抑咽侧体活性。在最后幼虫日
龄，参与检测的咽侧体抑制素均对 JH 的生物
合成没有产生影响，而在一种特定时期和剂量

依赖性方式下，Manduca sexta allatotropin(Mas-
AT，一种咽侧体促进素)促进了 JH 的生物合
成。Mas-AT 可以显著地增加 JH 前体含量，但
不能克服在 JH 合成最终步骤中特定时期的阻
滞作用。进一步运用 Mas-AT 和 JH 前体———
法尼酸对 5 日龄工蜂幼虫作用的研究发现，在
较发育初期更长时间范围内法尼酸能对咽下腺

产生刺激作用，而 Mas-AT 对咽下腺活性的刺
激作用到结茧期末才停止下来，此时咽下腺变

得突然不敏感，说明工蜂幼虫 JH 合成终端酶
步骤调节的重要变化发生在从结茧期向前蛹期

转变的过程中
［21］。

1. 3 JH 的代谢
JH 滴度是由 JH 合成与代谢两方面共同维

持的。昆虫体内的 JH 代谢是一系列酶促反应
过程，其中保幼激素酯酶、保幼激素环氧水解酶
和保幼激素二醇激酶发挥着重要作用

［7］。
近期，从分子水平分析研究了蜜蜂体内的

JH 酯酶( JHE)。一种蜜蜂 JHE 基因( Amjhe-
like)从蜜蜂基因组中预测的一系列羧酸酯酶
中被鉴定出，该基因包含了其他昆虫 JHE 基因
的主功能序列。功能分析表明，Amjhe-like 的
表达受到 JHⅢ的诱导而被 20-羟基蜕皮酮所抑
制，同时运用 RNAi 技术沉默 Amjhe-like 基因
功能，结果导致成年工蜂体内 JH 滴度增长 6
倍。因此，可以判定 Amjhe-like 基因是蜜蜂体
内真实的 JHE 基因［22］。

2 蜕皮激素( ecdysteroid，Ecd)

在昆虫体内，Ecd 与 JH 协同作用，共同调
控着昆虫的发育和变态

［7］。最近研究发现，
Ecd 在蝶蛹金小蜂 Pteromalus puparum 卵黄蛋

白合成中发挥重要作用，并被视为卵黄生成的

主导调节激素
［23］。对蜜蜂 Ecd 的研究，目前主

要集中在与级型相关的滴度变化及其作用机制

方面。
如同 JH 一样，在蜜蜂血淋巴中，Ecd 滴度

也呈现出一种波动变化的过程，且在蜂王与工

蜂两种级型中的变化趋势不一。在蛹期(图
2)，蜂王 Ecd 滴度较工蜂更早达到峰值，这可
能是由引发级型分化的最初阶段刺激的不同性

质决定的，随后两者均下降，在蛹期后半段，蜂

王 Ecd 滴度发生一次小的上升过程后下降，但
一直较工蜂 Ecd 滴度高，这可能与级型特异性
组织分化(包括色素沉积)过程有关

［24］。
蜜蜂级型分化的许多方面是由激素调控不

同基因表达引发的
［4］。Guidugli 等［25］运用差

别显示逆转录 PCR 技术，从 5 日龄末工蜂卵巢
中筛选得到一系列受到 Ecd 调节的编码代谢
酶类的 ESTs，并进一步获得了一种编码短链脱
氢酶 /还原酶( SDR) 基因的完整序列，结果表
明，在 5 日龄幼虫早期该基因开始高度表达，而
在前蛹期停止，其中工蜂幼虫的表达水平较蜂

王幼虫高，进一步实验证实，这是级型特异性

Ecd 滴度对该基因负调节的结果。

3 胰岛素 /胰岛素样多肽及其受体

对于后生动物，其躯体大小及器官大小的

发育调节机制是相对保守的，胰岛素 /胰岛素类
似物信号通路( IIS，包括胰岛素 /胰岛素样多
肽、胰岛素受体及二者相互作用过程)即为该
保守机制之一

［26，27 ］。近期发现，IIS 与猛蚁
Diacamma sp. 的晚期卵子发生紧密相关［28］，说
明 IIS 在昆虫生殖及生殖调节中可能发挥重要
作用。蜜蜂蜂王与工蜂的躯体大小及相关器官
大小存在着显著的级型特异性差异，事实表明

该表型与胰岛素 /胰岛素类似物信号通路密切
相关
［29］。蜜蜂基因组测序的完成极大推动了

功能基因组的研究。Wheeler 等已从蜜蜂基因
组中预测到两种胰岛素样多肽基因(AmILP-1
和 AmILP-2 ) 和两种受体基因 ( AmInR-1 和
AmInR-2) ［29］。近期，de Azevedo 和 Hartfelder
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图 2 西方蜜蜂蜂王与工蜂蛹期 Ecd 滴度变化

注:修改自 Pinto 等［24］。以体表的色素沉积的标志将蛹期划分为 6 个不

同阶段，其中根据复眼的色素沉积进度，分成 Pw，Pp，Pb 3 个渐进阶段，

再根据躯体的色素沉积进度，分成 Pb1，Pbm，Pbd 3 个激进阶段。PP 指

前蛹期。

研究了上述基因的发育表达谱。运用半定量 /
定量实时 PCR ( Semiquantitative RT-PCR and
quantitative RT-PCR)技术，对级型发育关键时
期的蜂王和工蜂幼虫研究分析表明，AmILP-2
均为两种级型的主要转录体，且工蜂比蜂王的

表达量更高。4 日龄蜂王幼虫胰岛素受体基因

图 3 蜜蜂级型分化模型 (修改自 Barchuk 等［4］)

( InR)的表达量急剧下降，而工蜂幼虫没有出
现大的变化，鉴于蜂王高的生长速率，上述发现

并非偶然，这可被解释为 IIS 与 JH 之间可能存
在 的 对 抗 性 窜 扰 作 用 ( antagonistic
crosstalk)［26］。
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4 级型分化模型

在综合已有研究成果的基础上，Barchuk
等
［4］
较为系统地提出了蜜蜂级型分化模型(图

3)。不难发现，在级型分化过程中，JH 发挥着
极为关键的作用。不同的营养刺激分别通过特
定的作用路径(pathway，包括胰岛素 /胰岛素类
似物信号通路 IIS 和 TOR 路径［30，31］)使蜂王与
工蜂产生不同的 JH 水平，且蜂王显著高于工
蜂。蜂王较高的 JH 滴度促进了躯体生长和卵
巢发育而抑制了细胞凋亡及脑、后足特化构造
的发育;与之相反，较低的 JH 滴度使工蜂脑神
经发生增加及后足特化而抑制了躯体生长及卵

巢的发育、细胞凋亡增加。经过一系列复杂的
生理生化过程，最终产生了级型分化现象。不
可否认的是，该模型还需要进一步的验证和完

善。

5 展望

蜜蜂级型分化现象是一种极为复杂的生长

发育差异性调节过程，其中包含了多种因子的

共同作用，如环境因子———营养，生理因子———
各种激素、蛋白等。为了揭开这个谜团，前人已
做出了大量研究工作，许多新发现不断呈现在

人们眼前。随着研究的不断深入以及大量先进
研究技术的运用，人们将能够更透彻清晰地理

解级型分化的分子机制及系统的发育调节通

路。
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Abstract The Arrenuridae is one of the bigger families in the Hydrachnidia superfamily Arrenuroidea.

Taxonomic research on this family has been very active around the world in recent years. However， the

systematic position of some genera remains unresolved，and the fauna of most countries and regions，including

China， needs to be investigated with systematic and biological understanding of the family. This paper

summarizes the historical development and present progress in taxonomic research on the higher taxa of the

Arrenuridae and introduces the main bionomic features of this group.

Key words water mite，Arrenuridae，taxology，biology characteristic

摘 要 雄尾螨科 Arrenuridae 是水螨群 Hydrachnidia 雄尾螨总科 Arrenuroidea 较大类群之一，目前世界

区系的分类学研究活跃，但属级阶元的分类尚有分歧，包括中国在内的许多国家和地区对该类群的系统

学和生物学特性尚待深入研究。本文总结和讨论了雄尾螨科分类学尤其高级阶元分类的历史沿革、现

状和趋势，并对其主要生物学习性作了介绍。
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雄尾螨科 Arrenuridae 隶属于蜱螨亚纲
Acari，辐 螨 总 目 Actinotrichida，前 气 门 目
Prostigmata，寄殖螨亚目 Parasitengona，水螨群
Hydrachnidia，雄尾螨总科 Arrenuroidea［1］。该
科广泛分布于世界动物地理区划的 6 个区，就
现有已知种而言，各动物地理区均有特有属种，

栖于各种类型的静水和流水水域，幼期多为寄

生性，若螨和成螨期自由生活、捕食性，喜栖于
水生植物，有的栖于水藻上

［2］。本文记述雄尾
螨科高级阶元分类研究发展历程、现状和雄尾
螨科生物学特性。

1 雄尾螨科分类研究进展

雄尾螨科的分类学研究可以追溯到 19 世
纪前期，首先是法国学者 Dugès 于 1834 年记述
青绿雄尾螨 Arrenurus viridis Dugès，1834，并以
之为模式种建立雄尾螨属 Arrenurus Dugès，
1834。直到 1900 年，挪威学者 Thor 才以雄尾

螨属为模式属建立雄尾螨科 Arrenuridae Thor，
1900，并同时建立了雄尾螨总科 Arrenuroida
Thor，1900。
1. 1 雄尾螨科高级阶元分类沿革
自 Thor 于 1900 年建立雄尾螨科后，该科

的研究也日渐趋于活跃，其属级分类单元也相

继建立。按广泛采用的 Cook 氏分类系统［3］，雄
尾螨科分为 2 个亚科，即亚非雄尾螨亚科
Africasiinae 和雄尾螨亚科 Arrenurinae，各亚科
分类沿革简况如下。
1. 1. 1 亚非雄尾螨亚科 Africasiinae 亚非雄
尾螨亚科分布在非洲、亚洲的部分地区。由于
受各方面因素的影响，该亚科高级分类单元的
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