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感染蜜蜂的两种微孢子虫—— 
Nosema apis 和 Nosema ceranae* 
许瑛瑛**  王  帅  张迎迎  卢媛媛  胡福良  郑火青*** 

（浙江大学动物科学学院，杭州 310058） 

摘  要  孢子虫病是西方蜜蜂的主要病害之一，其病原包括蜜蜂微孢子虫 Nosema apis和东方蜜蜂微孢子

虫 Nosema ceranae。自 2006年首次在西方蜜蜂体内发现 N. ceranae以来，关于 N. ceranae的研究成为热

点，其中感染蜜蜂的两种微孢子虫的比较是关注的焦点。本文主要综述近十多年来发表的相关文献，从流

行性、形态、基因组、毒力等角度对这两种微孢子虫进行比较，并对后续研究进行展望，以期为微孢子虫

的研究及蜜蜂孢子虫病的防治提供借鉴。 

关键词  蜜蜂微孢子虫，东方蜜蜂微孢子虫，西方蜜蜂，东方蜜蜂 

The two microsporidian species infecting honeybees:  
Nosema apis and Nosema ceranae 

XU Ying-Ying**  WANG Shuai  ZHANG Ying-Ying  LU Yuan-Yuan   
HU Fu-Liang  ZHENG Huo-Qing*** 

(College of Animal Sciences, Zhejiang University, Hangzhou 310058, China) 

Abstract  Nosemosis, which is caused by two microsporidian species, Nosema apis and Nosema cerenae, is a major disease 

of the honeybee Apis mellifera. Numerous studies have been conducted on N. ceranae since its first discovery in A. mellifera 

in 2006. One of the most popular research topics in this area is the comparison of N. apis and N. cerenae. This paper reviews 

literature published in the last ten years with the aim of providing a comprehensive review of comparative studies of these 

species, including their prevalence, morphology, genomes and virulence. Future research topics in this area are also discussed. 

This review provides an important reference for the study of microsporidia and the prevention and treatment of nosemosis.  
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微孢子虫是一种专性胞内寄生的真菌，其寄

主分布十分广泛。自 1857年 Nägeli在家蚕肠道

中发现家蚕微孢子虫 Nosema bombycis以来，人

们陆续发现了多种能够在其他动物体内寄生的

微孢子虫，如感染鱼类的异状格留虫 Glugea 

anomala、感染哺乳动物的兔脑炎微孢子虫

Encephalitozoon cuniculi和能够在艾滋病人体内

繁殖的赫勒姆脑炎微孢子虫Enterocytozoon bieneusi

等。微孢子虫对昆虫的感染较为普遍，而在蜜蜂

和家蚕等经济昆虫上的影响尤为严重。蜜蜂孢子

虫病是一种慢性的传染性疾病，其病原体为蜜蜂

微孢子虫Nosema apis和东方蜜蜂微孢子虫Nosema 

cerenae。 

微孢子虫通过感染成年蜜蜂中肠的上皮细



·550· 应用昆虫学报 Chinese Journal of Applied Entomology 55卷 

 

 

胞（Forsgren and Fries，2010），致使肠道的完整

性被破坏，消化系统出现紊乱（Higes et al.，

2007）；由此引发一系列非正常现象：工蜂提早

出巢飞行（Goblirsch et al.，2013）、加速蜜蜂行

为多态性的发展即老年蜂行为的提早出现（早

衰）（Lecocq et al.，2016）、饲喂幼虫能力下降

（Kang et al.，1976）、寿命缩短（Chen et al.，

2013）和越冬死亡率的提高（Botias et al.，2013）

等，造成蜂群生产力、繁殖力及存活力降低

（Botias et al.，2013）。感染严重的蜜蜂个体甚

至会出现下痢的症状，在巢门口附近或者巢门内

排便，导致微孢子虫在群内大量传播，最终造成

蜂群死亡。同时，针对该病的不合理用药导致蜂

产品药物残留问题，对养蜂效益和蜂产品质量安

全造成很大影响。 

1  N. apis 和N. ceranae 的发现与分布 

1.1  N. apis 和 N. ceranae 的发现 

1909年，德国科学家 Zander首次在西方蜜

蜂 Apis mellifera 体内发现一种微孢子虫，并命

名为 Nosema apis，即蜜蜂微孢子虫（Zander，

1909）。最初，N. apis在全球范围内都有分布，

但由于在热带和亚热带的研究表明 N. apis 对蜂

群健康的影响有限，因而起初并没有引起关注。

自从温带地区的研究表明，N. apis能够明显降低

蜂群的生产力，降低蜂王的产卵量和蜂群的越冬

成功率，N. apis才开始被作为蜜蜂的重要病原微

生物得到关注（Fries，1993）。此后的很长一段

时间，人们都以为影响蜜蜂的微孢子虫只有 N. 

apis一种，直到 1996年，Fries等（1996）从北

京的东方蜜蜂 Apis cerana 肠道中发现了一种新

的微孢子虫，即东方蜜蜂微孢子虫Nosema ceranae。

2006年和 2007年，国际上两个研究团队分别报

道了在西班牙和我国台湾的西方蜜蜂体上发现

N. ceranae 的研究结果（Higes et al.，2006；

Huang et al.，2007），这些结果使人们对微孢子

虫和蜜蜂的寄生关系有了新的认识，引起了极大

反响。 

2006 年正值美国蜂群暴发蜂群崩溃综合症

（Colony collapse disorder，CCD）之际，由于在

发病蜂群中发现了大量 N. ceranae的感染，使得

人们将 N. ceranae 列为了重点致病因素进行研

究。但很快就有报道表明，早在 1995 年的美国

蜜蜂样本中，已有 N. ceranae 的感染（Chen     

et al.，2008）。几乎同时，Paxton等（2007）研

究发现，N. ceranae入侵芬兰西方蜜蜂的时间最

早可追溯到 1998年。Botias等（2012b）对 1988

至 2009 年间的西班牙蜂蜜样品进行微孢子虫检

测，发现自 2000 年之后的蜂蜜样品都存在 N. 

ceranae 的污染，而且污染程度不断上升并已达

到稳定阶段，而在所有样品中 N. apis的污染则

几乎不存在。该结果表明早在 2000 年左右，N. 

ceranae 可能已经是感染西班牙蜂群的主要微孢

子虫种类。进一步的研究表明，在 1979 年取样

的一只巴西非洲化蜜蜂的雄蜂样本体内同时存

在 N. ceranae和 N. apis，说明早在 20世纪 70年

代，N. ceranae 就已经传播至南美州（Teixeira   

et al.，2013）。对匈牙利的历史样本进行分析表

明，匈牙利至少在 2004 年就已经有 N. ceranae

的感染（Csaki et al.，2015）。墨西哥的调查表明，

至少 1995年开始就有 N. ceranae的寄生（Guerrero- 

Molina et al.，2016）。因此，尽管 N. ceranae在

1996 年才在东方蜜蜂身上被发现，但已有的证

据表明N. ceranae开始感染西方蜜蜂的时间要远

早于此。所以，事实上 N. ceranae的原始宿主的

确认及N. ceranae的传播历史是非常值得探讨的

问题。 

1.2  N. apis 和 N. ceranae 的分布特征 

关于感染蜜蜂的微孢子虫的研究，另一个焦

点问题是 N. ceranae和 N. apis在区域分布上的

特点。刘锋等（2008）对我国主要养蜂地区蜜蜂

的微孢子虫的种类进行鉴定，只检测到 N . 

ceranae，而张建燕等（2015）的调查在山东寿

光的样品中检测出 N. apis，其他所有样品均只检

测出 N. ceranae。这一结果和之前在其它温带气

候地区的调查结果类似——N. ceranae已经在温

带气候地区成为感染蜜蜂的主要甚至是唯一的

微孢子虫种（Chen et al.，2008）。例如，针对土 
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耳其 2011-2012年的 11个取样点 99个蜂场的样

本研究则只检测到了 N. ceranae，而没有 N. apis，

说明在土耳其N. ceranae可能已经取代了N. apis

（Tunca et al.，2016）。在匈牙利，在 N. ceranae

和 N. apis 共感染的样品中，N. ceranae的感染

水平都要显著高于 N. apis（Csaki et al.，2015）。

而在瑞典连续 5年的调查都表明 N. apis是感染

瑞典蜜蜂主要的微孢子虫种（Forsgren and Fries，

2013）。因而有观点认为，在温暖气候条件下 N. 

ceranae 比 N. apis 更有竞争力，N. apis则对寒

冷气候有更强的适应性。但在加拿大的调查表

明，N. ceranae是主要分布的种，混合感染的蜜

蜂体内孢子数最高，而在单一感染的蜜蜂中，感

染 N. ceranae 的蜜蜂体内孢子数是感染 N. apis

的蜜蜂体内孢子数的 3-5倍，说明在类似于加拿

大的寒冷环境中N. ceranae可能也已经比N. apis

有更高的适应性和毒力（Emsen et al.，2016）。

阿根廷中北部 59 家蜂场 361 群蜂的样本研究表

明，N. ceranae的单一感染在各地区都有存在，

而 N. apis的单一感染只在亚热带地区存在，两

种微孢子虫的共感染则更多地出现在温带地区

（Pacini et al.，2016）。这些结果使人们认识到，

N. ceranae和N. apis对气候的适应性并不如之前

想象得那么简单。 

2  N. ceranae 和 N. apis 的比较研究 

隶属于微孢子虫属的微孢子虫结构相似，它

们都具有真核生物的核糖体 RNA，但缺乏单独

的 5.8S rRNA（Franzen，2004），其内含有发达

的极膜层结构（Polaroplast）和非典型的高尔基

体（Atypical Golgi apparatus），但没有线粒体。

细胞壁共分为三层，其内极管、锚状盘和后极泡

组成了孢子的发芽装置，使得孢子能将其内容物

注射入寄主细胞（Keohane and Weiss，1999）。

微孢子虫侵染寄主的方式都十分相似，基本分为

三个阶段：成熟孢子的寄生、裂殖期复制和孢子

的形成（Schottelius et al.，2000）。感染蜜蜂的

两种微孢子虫 N. ceranae和 N. apis虽然归于同

一属，但两者之间仍然存在着不少差异。 

2.1  形态和基因组 

在显微镜下，N. ceranae和 N. apis孢子结构

相似，但略有差异。成熟 N. ceranae的孢子长轴

长为 3.6-5.5 μm，短轴长为 2.3-3.0 μm，孢壁厚

度为 137-183 nm，其前端较薄，只有约 36 nm，

有利于极管的弹出。极管在胞内盘绕 20-23圈，

螺旋倾角为 55°-60°；而 N. apis较 N. ceranae的

长轴约长 1 μm，极管也更长，能够在胞内盘绕

30-44圈（Fries，1989；Fries et al.，1996）。 

不同的微孢子虫染色体大小不同，基因组结

构也不相同（刘吉平，2006）。为了更好地区别

两种微孢子虫，除对比其形态大小以及极丝圈数

等超微结构特征外，还可以借助二者基因组的比

较。N. apis基因组大小 8.5 Mb，而 N. ceranae

基因组较小，只有 7.86 Mb，但在整个基因组中，

N. apis的 GC含量（18.78%）比 N. ceranae（25%）

低。比较两种微孢子虫的功能保守和蛋白序列的

差异，可以发现 N. apis在复制、非生物刺激等

过程中参与的基因较多，而 N. ceranae在代谢、

应激反应、蛋白运输等过程中有更多的基因参与 

（Chen et al.，2009b，2013）。Chen等（2009a）

基于 SSUrRNA构建进化树，分析不同微孢子虫

的进化关系，发现 N. ceranae 与胡蜂微孢子虫

（Nosema vespula）的亲缘关系最近（97.5%），

与家蚕微孢子虫（Nosema. bombi）的亲缘关系

最远（19.3%），而 N. apis与 N. bombi亲缘关系

最近。由此可知，N. apis与 N. ceranae在基因组

层面存在显著差异。 

2.2  感染组织、传播方式及受感染蜂群的症状 

Copley和 Jabaji（2012）研究发现 N. ceranae

和 N. apis都能侵染工蜂的中肠、唾液腺、咽下

腺、上颚腺和毒囊；此外，其他研究中发现 N. 

ceranae还存在于马氏管和脂肪体（Chen et al.，

2009b）以及蜂王的头部、胸部、卵巢和受精囊

（Traver and Fell，2012）中，表明 N. ceranae

的感染范围可能比 N. apis更广。 

N. apis和 N. ceranae都可以通过蜂机具、食

物、盗蜂、迷巢蜂和蜜蜂交哺行为（Higes et al.，

2010）等水平传播途径（汪方玮和鲁兴萌，2003）
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在蜂群内不同个体间传播，但两者存在一定的区

别。与 N. ceranae不同，N. apis的严重感染会伴

随蜜蜂下痢的症状（Chen et al.，2013），这些排

泄物携带有大量的成熟孢子，对蜂机具和饲料会

造成严重污染，极大地促进 N. apis的水平传播。

此外，最新研究表明，雄蜂精液也会携带 N. 

ceranae和 N. apis孢子，而且通过人工授精的方

式，精液中的孢子可以传播给蜂王，也就是说这

两种微孢子虫可能可以通过蜂王和雄蜂交配的

途径完成水平传播（Roberts et al.，2015）。 

严重感染 N. apis 的蜂群由于患有下痢，可

以在巢门附近观察到大量排泄物的存在，并伴有

爬行甚至死蜂的现象；而感染了 N. ceranae的蜂

群并无显著外部表现症状，但经过一段时间后会

造成蜂群群势逐渐下降，最终导致蜂群崩溃

（Higes et al.，2008；Chen et al.，2013）。 

2.3  毒力 

关于 N. ceranae和 N. apis对西方蜜蜂的毒

力差异，目前结论不一。 

Paxton等（2007）通过一系列研究指出，感

染西方蜜蜂的 N. ceranae相比 N. apis具有更高

的毒力。同样，Williams 等（2014）分别使用

N. apis、N. ceranae和两种微孢子虫混合物接种

西方蜜蜂工蜂并统计死亡率，结果发现 N. 

ceranae 的致死率更高，且死亡的工蜂体内含有

数量更多的孢子，接种混合孢子的工蜂死亡率介

于单独接种 N. apis或 N. ceranae的工蜂之间。

Huang等（2015）参考农药毒性研究的半数致死

剂量 LD50和半数致死浓度 LC50，使用了鉴定孢

子毒力的另一种方法：半数感染量 ID50，即感染

一半数量蜜蜂时的孢子接种量。在不同种孢子的

毒力比较实验中，他们得出与 Paxton等（2007）

完全相反的结论——N. ceranae 的 ID50值较 N. 

apis 的显著更高，所导致的死亡率更低，即 N. 

ceranae的感染能力更弱，毒力也更弱。 

关于两种微孢子虫毒力的研究结论不一致，

其原因可能在于实验方法的差异，也可能是在于

不同研究所用的微孢子虫或者蜜蜂本身的差异

（Fontbonne et al.，2013）。研究表明，实验所用

蜜蜂的日龄选择颇为重要，刚出房的蜜蜂接种

N. ceranae，死亡率远高于未接种的蜜蜂（Higes 

et al.，2007）；而平均在 15日龄左右的蜜蜂接种

N. ceranae 后，死亡率却很低（Forsgren and 

Fries，2010）。再者，微孢子虫接种液的配制，

其来源、纯化方法和储存条件都直接影响微孢子

虫的活力和感染力，最终影响实验蜜蜂的死亡率

（Fenoy et al.，2009）。此外，地理差异带来的

寄主与病原的相互适应性或是寄主在不同季节

的 易 感 性 都 有 可 能 导 致 研 究 结 论 不 一

（Natsopoulou et al.，2015）。在西班牙的研究表

明，N. ceranae感染力远高于 N. apis，并且其与

蜂群群势下降有直接的关系（Fernandez et al.，

2012）；而在德国，两种孢子共同感染时，表现

出相似的感染力（Gisder et al.，2010; Natsopoulou 

et al.，2015），并与蜂群群势的下降无直接的关

系。这说明欧洲地区的 N. ceranae株系的毒力可

能存在差异。Pelin 等（2015）从全球范围内 8

个相距较远的地理位置采集自然感染 N. ceranae

的蜂群样本，发现有些地区的 N. ceranae存在非

常高的遗传多样性。 

鉴于目前因孢子虫病而造成损失的蜂群中

鉴定出来的病原主要是 N. ceranae，人们普遍认

为 N. ceranae的危害更大。 

3  与其他蜜蜂致病因素的相互作用 

蜜蜂常可同时感染多种病原，病原间的协同

作用是导致蜜蜂发病的重要因素。例如，大量研

究表明，CCD 现象就是由蜜蜂多种病原和环境

因素等共同作用引起的。作为一种寄生生物，微

孢子虫除了对寄主产生直接危害外，还能通过与

其他病原微生物协同作用，对蜜蜂造成更严重的

危害。 

黑蜂王台病毒（Black queen cell virus，

BQCV）是一种降低蜂王蛹存活率并广泛传播的

病毒，最早认为 N. apis与 BQCV的出现密切相

关（Bailey et al.，1983）。最新的研究表明，N. 

ceranae和 BQCV协同作用会提高蜜蜂个体的死

亡率，但协同感染的蜜蜂体内的病毒量和孢子数
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与单独感染相比并没有显著差异（Doublet et al.，

2015a）。经两种病原同时感染的蜜蜂脑部有 67

个基因出现差异表达，如参与行为和对外界刺激

做出应答的基因 yellow-x1 和 odorant binding 

proteins（Doublet et al.，2016）。 

蜜蜂慢性麻痹病病毒（Chronic bee paralysis 

virus，CBPV）会使受感染的蜜蜂双翅及躯体反

常地震颤，不能飞翔，腹部肿胀，进而引发痢疾

或死亡（Berenyi et al.，2006；张炫等，2012）。

对已经注射了 CBPV 的工蜂继续接种 N. 

ceranae，死亡个体中 CBPV的复制数明显增加，

而且同时感染两种病原的蜜蜂的死亡率也明显

增加，这表明了 N. ceranae能够与 CBPV一起协

同作用于寄主（Toplak et al.，2013）。 

蜜蜂残翅病病毒（Deformed wing virus，

DWV）是感染率最高的蜜蜂病毒（Ryabov et al.，

2016），关于 DWV 和微孢子虫的关系，结论不

一。Costa等（2011）的研究表明，中肠 N. ceranae

孢子数量与 DWV的病毒量呈显著负相关，二者

存在拮抗关系；Doublet等（2015b）研究表明，

DWV的存在对 N. ceranae并没有显著的影响，

但蜜蜂感染 N. ceranae后，体内 DWV的复制会

受到抑制。Martin等（2013）对夏威夷蜂群感染

DWV和 N. ceranae情况的调查研究表明，两种

病原之间并没有显著的相关性。但另一研究表

明，在人工接种条件下，若蜜蜂蛋白营养缺失且

孢子接种浓度达到一定水平，N. ceranae和 DWV

具有协同作用（Zheng et al.，2015）。 

除了蜜蜂的病原生物之外，微孢子虫还能够

与外界刺激（如新烟碱类农药）协同作用。吡虫

啉和N. ceranae协同作用显著提高了受感染蜜蜂

的死亡率，并显著降低了蜜蜂体内葡糖氧化酶的

活性（Alaux et al.，2010）；吡虫啉和 N. ceranae

共同感染西方蜜蜂蜂王，会提高抵抗外界刺激和

抗氧化相关酶的活性，同时也会改变与代谢和解

毒功能相关酶的活性，降低受感染蜂王的存活率

（Dussaubat et al.，2016）。噻虫啉与 N. ceranae

共同感染蜜蜂也会提高蜜蜂死亡率（Doublet   

et al.，2015a），不过死亡率的高低可能取决于农

药的剂量选择（Retschnig et al.，2014）。在实验

室条件下，噻虫嗪对 N. ceranae的增殖没有抑制

作用，但是免疫组数据显示，被噻虫嗪和 N. 

ceranae 共感染的西方蜜蜂，其中肠细胞的死亡

被显著抑制（Gregorc et al.，2016）。 

4  结语 

蜜蜂孢子虫病是近年来在国际上造成蜂群

大量损失的主要病害之一。得益于近十年来的大

量研究，关于蜜蜂孢子虫病的认识日益加深。但

也正由于仅在近十年学者们才开始重点关注这

一疾病，目前仍有很多问题亟待阐明。 

（1）1909 年，Zander 在西方蜜蜂体内发现

N. apis；1996 年 Fries 在东方蜜蜂体内发现 N. 

ceranae。但已有研究表明 N. ceranae开始感染西

方蜜蜂的时间要远早于 1996年。因而 N. ceranae

的原始宿主是否是东方蜜蜂仍是个值得探讨的

问题。而 N. ceranae从何时通过何种方式开始感

染西方蜜蜂，则可能是个难解之谜。 

（2）有观点认为 N. ceranae在温暖气候条件

下更有竞争力，N. apis在寒冷气候有更强的适应

性，但在类似于加拿大的寒冷环境中 N. ceranae

可能也已经比 N. apis有更高的适应性和毒力。

因此，N. ceranae和 N. apis在世界地理环境的分

布情况以及对气候的适应性并不够明朗，需要进

行更广泛、更大规模的流行病学的研究。 

（3）虽然 N. ceranae与 N. apis的寄主都是

蜜蜂，但通过分析不同微孢子虫的进化关系，发

现 N. ceranae与 N.vespula的亲缘关系最近，而

N. apis则与 N. bombi亲缘关系最近，N. ceranae

与 N. apis亲缘关系更远，值得人们进一步探讨。

宿主种类和地理环境都会对病原的进化产生影

响（Li et al.，2016），是这些微孢子虫种类的原

始宿主内环境差异还是原始地理分布区环境条

件差异决定了这些进化关系，有待进一步研究。 

（4）从两种微孢子虫对西方蜜蜂的毒力差异

以及与其他蜜蜂病害的相互作用，不同研究得出

的结论甚至截然相反，这值得人们仔细探讨。最

大的原因可能在于实验方法的差异，包括微孢子

虫提取纯化的条件、蜜蜂的日龄选择、地理差异

等等。因此需要该领域构建一套统一的实验方
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法，标准化实验操作，由此还可以进行不同亚种

或不同地区的蜜蜂对微孢子虫的易感性实验，选

择育种对微孢子虫抵抗能力较高的蜂种。 

（5）已有研究发现，N. ceranae还感染除西

方蜜蜂和东方蜜蜂之外的其他授粉昆虫，如沙巴

蜂（Apis. koschevnikovi）（Botias et al.，2012a）、

小蜜蜂（Apis. florea）和大蜜蜂（Apis. dorsata）

（Chaimanee et al.，2010）、熊蜂（Plischuk et al.，

2009；Graystock et al.，2013）以及无刺蜂和胡蜂

（Porrini et al.，2017）。N. ceranae的宿主谱到

底有多广以及对这些授粉昆虫的危害非常值得

关注。 

对微孢子虫与蜜蜂的寄生关系的研究，不仅

有助于寻找养蜂生产上解决蜜蜂孢子虫病的方

法，也有助于深入了解体内寄生虫和宿主间的寄

生关系及病原间的作用关系，同时对于维护野生

授粉昆虫的健康也有重要意义。 
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