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蜜蜂采集及其信息传递的行为机制研究进展*

李 莉 刘 芳 李文峰 苏松坤＊＊

(浙江大学动物科学学院 杭州 310058)

摘 要 蜜蜂的采集行为是蜜蜂众多社会行为中一种较复杂的行为，涉及信息评估、信息传递、学习记忆及能量

代谢等不同的行为过程。研究蜜蜂采集及信息交流系统的分子机制，不仅利于蜜蜂的理论研究和蜂产业的发展，

还为人类语言及信息交流系统的研究提供借鉴。本文从行为、感觉基础及分子机制等不同研究层面，综述了近年

来对蜜蜂采集及信息传递行为的研究进展，并提出了研究设想，以期为深入研究蜜蜂的采集行为及其信息传递行

为的分子机制提供参考。
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Abstract Foraging is one of the most complicated behaviors of honeybees． It includes information evaluation，information

transfer，learning and memory，energy metabolism and different foraging processes． Research on the molecular mechanism

underlying bee foraging and communication will not only be conducive to theoretical study and the development of the bee

industry，but may also provide insights into human language and information exchange systems． This article reviews

progress in research on honey bee foraging behavior at the behavioral，sensory and molecular levels，and proposes ideas for

new research that could provide a sound basis for the in-depth study of foraging and communicative behavior．
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蜜蜂作为一种真社会性昆虫，其诸如信息交
流，劳动分工及学习记忆等社会行为受到广泛关
注，而其采集及舞蹈行为更成为研究重点。蜜蜂
的采集过程是一个复杂的劳动过程，包括对蜜源
价值的评估、对路线的学习记忆、信息的传递(舞
蹈语言)、招募等行为活动，这些复杂的行为过程
需要多种感觉器官的共同参与，需要从基因到小
分子调控因子的系统调控。本文从行为、感觉、分
子等不同水平综述了近年来蜜蜂采集行为(以信
息传递行为为主)的研究情况，为深入研究蜜蜂的
采集行为及信息传递过程提供较完整的基础认
识，并为各种研究手段的选取及创新应用提供借
鉴。

1 通过行为手段对蜜蜂采集行为的
研究

行为研究是一种较直观、易行的研究手段，被
广泛用于蜜蜂社会行为的研究中。蜜蜂采集行为
中最重要的一个环节是蜜源信息的传递。根据采
集距离的不同，蜜蜂采取 3 种不同的舞蹈形
式———圆舞，镰刀舞和摆尾舞，并招募潜在的采集
蜂，而其中最复杂的是摆尾舞。跳舞蜂摆尾的方
向和单次摆尾的时间可以指示蜜源的方向和距
离，而气味在这个信息传递过程中也有重要作用
( von Frisch，1967)，但从信息的优势及可靠性衡
量，空间信息更为重要(Michelsen et al．，1992)。
而 Gruter 和 Farina(2009)认为蜜蜂舞蹈语言不是
最有效的信息传递方式，伴随蜂不需要感知舞蹈
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蜂所传递的空间信息，通过个体的信息积累就能
做出适宜的采集行为。由于他们不能提出一种对
采集有效性进行计量的方法，这种说法很快受到
了质疑。此外，许多实验已经证明，伴随蜂至少跟
随跳舞蜂 5 ～ 10 圈后才能准确找到蜜源地
(Biesmeijer and Seeley，2005)。当蜜源不足且又
难以寻找时，蜜蜂舞蹈所传递的空间信息对蜂群
是非 常 重 要 的 ( Dornhaus and Chittka， 2004;
Beekman and Lewa，2008)。蜜蜂舞蹈除可以传递
蜜源的方向和距离外，还可以传递蜜源的价值信
息(Thom et al．，2007)。同时，蜜蜂舞蹈在传递信
息时存在不精确性，新招募的采集蜂所选择的方
向范围比舞蹈蜂所传递的方向范围窄，多圈方向
的平均值比单圈所示方向的值更接近实际的采集
方向( Tanner and Visscher，2008)，这些复杂特性
对蜂群的生存是非常有益的。通过行为学研究手
段，研究者还发现，多雄受精蜂群比单雄受精蜂群
采集效率更高(Girard et al．，2011)。

研究者除了探究蜜蜂采集行为的信息传递
外，还一直致力于此信息传递的本质问题的研究。
Seeley(1995)认为蜜蜂能够通过评估采集线路的
相对收益性决定回巢后是否跳舞以及跳什么舞。
Esch 等(2001)研究发现蜜蜂通过光流判断其采集
距离，而蜜蜂跳舞的积极性受蜜源质量的影响
(Afik et al．，2008; Seefeldt and Marco，2008)，且
蜜蜂舞蹈传递的信息包含对蜜源危险性的评估，
在有危险的蜜源处进行采集的蜜蜂回巢后不跳舞
或跳舞不积极(Abbott and Dukas，2009)。然而，
这些研究都是通过分析外界因素对蜜蜂跳舞的影
响，并没有涉及蜜蜂自身的生理基础及分子机制。
而任何行为的发生最终都是由基因或某种小分子
调控的，蜜蜂也不例外，蜜蜂这种行为的分子机制
必将受到更多的关注。

2 蜜蜂采集行为的感觉基础研究

蜜蜂在采集过程中，利用了视觉、嗅觉、听觉
及触觉等不同的感觉器官，只有在这些感觉器官
的配合下，采集蜂才能准确地释放及接收信息。
蜜蜂的复眼是感光器官，由约 4 500 个小眼组成，
小眼可以将光线聚集到光感受器。复眼除了感受
普通光线外还能感受偏振光。光感受细胞可分成
3 类，分别为紫外敏感细胞、蓝光敏感细胞和绿光
敏感细胞( Srinivasan，2010)。蜜蜂触角及体表的

毛形感受器，钟形感受器是蜜蜂的触觉器官，而触
角上的板形感受器是蜜蜂最主要的嗅觉感受器。
蜜蜂的听觉感受器是位于触角梗节外侧节间膜内
的 Johnston 器 (Kirchner et al． ，1991; 曾志将等，
2007)。

研究者对蜜蜂的视觉研究较多，测定出了蜜
蜂可视光波长的范围，利用显微分光光度测定法
测定出了视觉感受器中 3 种不同的感光色素。
Srinivasan(2010)结合行为实验，发现蜜蜂可以对
颜色及形状进行选择，并将颜色及形状信息与糖
水奖励 相结 合，进行 联 系 学 习。Michelsen 等
(1992) 利用机器蜂研究蜜蜂的舞蹈行为，发现蜜
蜂身体摆动是信息传递的主要成分，而声音在这
个过程中也是必须的。蜜蜂的触觉及嗅觉的研究
主要是利用糖水奖励与某种刺激(糖水接触触角
或释放某种气味)相结合，训练蜜蜂的伸吻反应
(proboscis extension response，PER)，并通过这种
模型探究蜜蜂的学习记忆行为( Scheiner et al．，
2001; Gronenberg and Couvillon，2010)。

在这些感觉器官的研究基础上，Brockmann 和
Robinson (2007)通过神经元示踪法鉴定了蜜蜂 4
个感觉系统的中心投射。复眼背侧的边缘区域
(dorsal rim area)可以感受基于太阳罗盘获得的信
息，将此信息投射到 medulla 背侧的大部分区域。
颈部的毛形感受器负责将基于太阳罗盘获得的信
息转成基于重力的信息，投射到食管下神经节背
部的下唇菱脑节区域 ( labial neuromere)。触角节
上的毛形感受器和 Johnston 器上的感觉神经元可
以由腹部摆动和翅膀振动产生的机械刺激感知方
向 和 距 离，分 别 投 射 到 次 脑 的 背 侧 小 叶
( deutocerebral dorsal lobe )，食 管 下 神 经 节
( subesophageal ganglion ) 和后方前脑 ( posterior
protocerebrum)。Szyszka 等 (2008)利用钙成像技
术记录了蜜蜂在非联想性学习和联想性学习过程
中蘑菇体中 Kenyon 细胞的反应，并通过重复的气
味刺激检测非联想性学习的可塑性，通过对渴望
气味的学习检测联想性学习的可塑性。结果显
示，嗅觉、味觉以及对触角的触觉刺激开启 Kenyon
细胞中的钙瞬变。用气味进行反复的刺激会减弱
Kenyon 细胞的反应强度。在非条件反射中，糖水
可以导致 Kenyon 细胞反应的延长，而条件刺激
后，Kenyon 细胞对气味的应答性反应程度降低。
蜜蜂的感知系统不仅在采集过程中起重要作用，
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在其他行为活动中也非常重要，随着研究的不断
深入及各项技术的不断成熟，蜜蜂感觉基础的研
究也将得到不断发展。

3 蜜蜂采集行为的分子机制研究

3. 1 生物胺对蜜蜂采集行为的影响
Schulz 和 Robinson(1999)检测了蜜蜂脑部不

同分区的多巴胺、5-羟色胺和章鱼胺的含量，结果
显示，不考虑年龄因素，采集蜂触角神经叶中 3 种
生物胺的含量高于哺育蜂，章鱼胺的差异要大于
多巴胺和 5-羟色胺;不考虑行为状态，年老的蜜蜂
蘑菇体中 3 种生物胺的含量高于年幼的蜜蜂。进
一步的研究发现，饲喂章鱼胺的蜂群，年轻工蜂会
提早出去采集，触角神经叶中章鱼胺浓度的升高
与采集行为相关。蜜蜂第 1 次采集回巢后，章鱼
胺含量显著升高，此后浓度一直保持在较高的水
平，由此可见，章鱼胺可以启动和维持蜜蜂的采集
行为(Schulz et al．，2002)。

Barron 等(2007) 通过采集蜂饲喂和局部注射
章鱼胺实验，发现蜜蜂对蜜源收益性的评估与章
鱼胺的使用剂量相关。采粉蜂和采蜜蜂经章鱼胺
处理后的反应是相似的，且章鱼胺对蜜蜂行为的
影响可以通过施用章鱼胺的受体拮抗剂米安色林
(manserine)而消除。他们认为，章鱼胺可以改变
蜜蜂脑部对奖励信息的处理过程而调节蜜蜂对蜜
源奖励的反应。Giray 等(2007)通过饲喂章鱼胺、
章鱼胺前体物质酪氨酸和糖水(对照组)观察蜜蜂
的采集变化，发现饲喂章鱼胺的采集蜂可以转换
采集的食物类型(花蜜或花粉)，而饲喂酪氨酸和
糖水的采集蜂没有这种现象。同时发现，饲喂章
鱼胺可提高采集蜂对糖水的敏感度。

与章鱼胺研究方法类似，研究多巴胺对蜜蜂
行为的影响主要通过比较采集蜂与哺育蜂脑部的
多巴胺水平及注射多巴胺、多巴胺受体拮抗剂，观
察蜜蜂的行为变化等方法进行，发现多巴胺在蜜
蜂的采集、学习记忆、运动等行为中起着重要作用
(Nomura et al．，2009; Mustard et al．，2010 )。
Mustard 等(2010)还利用 RNA 干涉技术检测多巴
胺信号通路是否通过特定的受体起作用，从而引
起某些行为的变化。Barron 等(2009)将蜜蜂的舞
蹈行为作为指标，研究了可卡因对蜜蜂行为的影
响，发现给予低剂量的可卡因能使蜜蜂跳舞更加

兴奋，即可卡因可以使采集蜂对蜜源的质量做出
过高的评估。如果停止长期的可卡因的使用，蜜
蜂将表现出成瘾后慵懒的状态。分析原因为生物
胺可以作为调节因子调节蜜蜂的奖励和运动系统
的活动，而可卡因可以通过阻断生物胺的再摄取
过程，破坏生物胺的信号传递系统。

Wright 等(2010)的研究则发现，蜜蜂对厌恶
的食物进行联想学习的过程需要 2 种完全不同的
单胺能通道。在其他昆虫中的研究发现，当用盐
水或者是电刺激进行强化学习时，躲避与毒素相
关的气味是需要多巴胺参与的，而他们首先发现
蜜蜂对厌恶气味的学习需要 5-羟色胺通路的参
与。

3. 2 神经肽对蜜蜂采集行为的影响
随着蜜蜂基因组测序的完成及生物技术的不

断发展，研究者开始在基因组、转录组及蛋白质组
学等方面研究蜜蜂的行为。神经肽可以通过调节
神经环路来影响动物的行为，Hummon 等 (2006)
通过分析蜜蜂的基因组推测了蜜蜂脑部的多肽，
鉴定出 200 多条神经肽并测定出 100 条神经肽的
基因序列。Brockmann 等(2009)比较哺育蜂和采
集蜂，花蜜采集蜂和花粉采集蜂脑部神经肽及采
集前和采集后脑部的神经肽，发现 8 种神经肽在
蜜蜂的采集过程中有较大的变化。花蜜采集蜂和
花粉采集蜂之间的差异大于哺育蜂与采集蜂之间
的差异，表明神经肽在行为变化中经历了短时间
内的变化。同时发现，Tachykinin，PBAN 和 sNPF
是与采集花蜜和采集花粉相关的变化最大的神经
肽。

3. 3 microRNA 对蜜蜂采集行为的影响
随着对小 RNA 研究的不断深入，研究、分析

技术的不断发展，越来越多的功能小 RNA 被发
现，而蜜蜂小 RNA 的研究近几年才发展起来，主
要集中在对发育及级型分化的研究上，如 Chen 等
(2010 ) 利 用 SOLiD 测 序 鉴 定 了 蜜 蜂 体 内 的
miRNAs，测定了不同发育阶段的蜜蜂混合样本中
的小 RNA 并预测出 267 个新的 miRNAs，他们的
研究结果为构建蜜蜂发育及诸如级型分化等问题
的 miRNA 调控网络奠定了基础。而在蜜蜂采集
等社会行为上的 microRNA 研究较少。

在蜜蜂采集行为的研究中，Tadano 等(2009)
发现一种新的非编码基因 Nb-1 在蜜蜂工蜂头部
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的表达量与年龄相关的职能转变有关。Behura 和
Whitfield(2010)利用实时定量 PCR 技术鉴定了 20
种 miRNA 基因在幼年的(9 日龄)哺育蜂和年老的
采集蜂(38 日龄)的脑部的表达情况。通过对比
分析 发 现，在 年 幼 的 哺 育 蜂 中，miRNA-124，
miRNA-14， miRNA-276， miRNA-13b， let-7 和
miRNA-13a 是上调的，在年老的采集蜂中，miRNA-
12，miRNA-9，miRNA-219，miRNA-210，miRNA-
263，miRNA-92 和 miRNA-283 是上调的，这种变
化表明 miRNAs 可能参与蜜蜂与年龄相关的职能
转变。进一步的基因定位研究，发现其中有些
miRNA 基因在位置上是很接近的，且表达模式上
也很相像，如 miRNA-13a 和 miRNA-13b，而有些
miRNA 基因在位置上很接近，但表达方式是不同
的，如 let-7 和 miRNA-125。实验结果表明，miRNA

基因在位置上的集聚对具有相似的表达不是必须
的，不同位置上的 miRNA 基因可能存在协同调节
作用，以保证具有相近的表达量。他们比较了内
含子中的 miRNAs (miRNA-7 和 miRNA-9b)和它
们的宿主基因在蜜蜂不同身体部位的表达情况，

发现内含子中的 miRNA 基因与其宿主基因的表
达变化是相同的。Hori 等(2011)鉴定了成年蜜蜂
头部不同区域中参与表达后调控的 miRNAs，一共
分离出 8 种 miRNAs，发现 ame-mir-1000 和 ame-
mir-276 在工蜂和雄蜂脑部可进行选择性和优先
性表达，ame-mir-276 在哺育蜂、采集蜂、蜂王及雄
蜂的脑部视叶区和蘑菇体中的小型 Kenyon 细胞
中高度表达。而 ame-mir-1000 和 ame-mir-276 的
预测基因都是与神经相关的基因，表明这 2 种
miRNAs 参与蜜蜂的神经功能的调节。

3. 4 在基因组水平上对蜜蜂采集行为的研究
蜜蜂基因组的测序完成为在基因组水平上研

究蜜蜂行为提供了可能。Sarma 等(2009)利用基
因芯片技术对 3 种蜜蜂采集蜂的中枢神经系统不
同分区的基因表达进行了分析，研究发现不同种
群蜜蜂的基因表达有很大的差异，与其他区相比，
蘑菇体有明显的不同，蘑菇体中上调的基因与信
号传递有关，如基因 Pka-R2 和 Pka-c 编码依赖环
腺苷酸( cAMP)蛋白激酶的调节和催化亚基。3 个
物种在脑部中枢系统和第 2 胸节神经节处存在表
达很相像的基因，这些基因与新陈代谢和能量的
产生有关。同时发现，西方蜜蜂脑部基因的表达

与大蜜蜂和小蜜蜂的基因表达存在更大的差异，
大蜜蜂与小蜜蜂更相似。Wang 等(2010)研究了
采集过程中蜜蜂的外周胰岛素受体底物( IRS)的
作用，发现 IRS 基因的下调会使蜜蜂偏爱于取食
蛋白质丰富的食物。

蜜蜂具有特殊的时空记忆，可以在不同时间、
不同蜜源间进行采集。Nicholas 等(2010)通过行
为实验，研究蜜蜂对蜜源植物的空间记忆是否与
脑部的不同基因表达方式有关。他们训练同一群
蜜蜂在一天内的不同时间到饲喂器处采集，一组
设在早上，一组设在下午。在 2 组内分别抓取进
行采集和没有进行采集的采集蜂，通过基因组的
微点阵分析显示，不同采集时间和不同采集状态
的蜜蜂脑部的大量基因表达是不同的，并发现不
同的时空采集记忆都有其独特的基因表达方式。
同时还发现，与生活节律相关的基因的表达与活
动状态有关，与时间无关;不同的时空采集记忆与
不同的与神经相关的基因有关，这些基因包括调
节暂时性活动的基因和与食物采集相关的基因。

4 展望

对蜜蜂采集行为的研究，可以解决信息传递
的奥秘，具有重要的社会价值。不管是单一地利
用行为学研究手段，还是将行为学与分子生物学
等手段相结合，许多研究让我们越来越深入地了
解蜜蜂的采集行为。我们清楚了蜜蜂采集行为所
传递的信息，明白了蜜蜂采集及信息传递过程中
所需的感官联系，寻找到了几种与采集行为相关
的小分子物质，但这些远远不能完好解释蜜蜂采
集行为的分子机制，还需要将行为学与各种生物
技术相结合，以发现更多的相关物质，建立相关物
质之间的联系，并确定各种物质相互作用关系及
途径，以明确蜜蜂采集行为的分子机制。前期对
采集行为的研究主要侧重于采集蜂与哺育蜂、采
粉蜂与采蜜蜂等的对比，或者只通过行为手段研
究蜜蜂的采集及信息传递过程，并没有涉及整个
采集过程(如采集前，采集时，采集后)中蜜蜂生理
及体内调节物质的变化，但这些复杂的变化必定
能帮助我们更好地理解蜜蜂采集及信息传递的机
制，所以我们仍需大量的研究、创新的思维及巧妙
的实验设计，以不断深入地认识理解蜜蜂采集及
信息传递过程的机制。
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