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多巴胺影响蜜蜂行为的研究进展* 
余岢骏 1, 2**  耿  龙 1  武  尊 1  张曌楠 3  黄景南 1   

李志国 1  聂红毅 1  苏松坤 1*** 
（1. 福建农林大学动物科学学院（蜂学学院），福州 350002；2. 福建农林大学生命科学学院，福州 350002； 

3. 图卢兹第三大学生物与进化多样性实验室，图卢兹 31062） 

摘  要  多巴胺作为广泛存在于动物中的儿茶酚胺类神经递质，对动物复杂行为的调控起着关键的作用。

蜜蜂作为一种重要的授粉昆虫，在全球农业生产和生态环境保护中发挥着重要作用。蜜蜂是研究社会行为

和健康的模式生物。本研究基于对多巴胺与蜜蜂行为相关文献的整理分析，综述了多巴胺的代谢途径，蜜

蜂脑部多巴胺受体，影响蜜蜂脑部多巴胺的因素，以及多巴胺在蜜蜂行为中的调控作用等，这将为多巴胺

调控蜜蜂舞蹈行为、劳动分工和学习记忆等研究提供新的思路。  
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Progress in research on the effects of dopamine on honeybee behavior 
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Abstract  Dopamine, a catecholamine neurotransmitter, plays a key role in the regulation of complex behaviors in many 

animal taxa. As important pollinating insects, honey bees play a key role in global agriculture and conservation, and are also 

model organisms for the study of social behavior and health. This paper reviews domestic and international literature on the 

role of dopamine in honey bee behavior, including the dopamine metabolic pathway, dopamine receptors in honey bee brains, 

factors affecting dopamine in the brain of honey bees and the regulatory role of dopamine in honey bee behavior. This review 

provides new insights for studying the regulation of dance behavior, the division of labor, and the learning and memory of 

honey bees, by dopamine. 
Key words  honeybee; behavior; dopamine; biogenic amine 

生物胺在控制和调节脊椎动物和无脊椎动物

的复杂行为中起着关键作用。多巴胺（Dopamine，

DA）是广泛存在于脊椎动物和无脊椎动物大脑

中最典型和丰富的儿茶酚胺类神经递质。多巴胺

能神经元是奖励（Cohen et al.，2012）、行为选

择（Howard et al.，2017）和运动（Howe and 

Dombeck，2016）功能机制的核心。多巴胺在实

验室内的首次合成是 1910 年由 George Barger 和

James Ewens 在英国伦敦惠康实验室合成的，

Hornykiewicz（2002）通过生物化学检测发现多
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巴胺是一种类似于肾上腺素的物质。Montagu

（1957）首先在人、大鼠、兔子等生物的大脑中

鉴定出多巴胺。20 世纪 50 年代，瑞典科学家

Carlsson 等（1958）在实验中使用利血平降低兔

子和小鼠体内的神经递质浓度，导致实验动物丧

失自主运动能力，而运用多巴胺前体物质左旋多

巴对实验动物进行治疗后实验动物的运动能力

得到了恢复。该实验表明多巴胺本身是动物体内

的一种内源性的神经递质，它不仅仅是当时普遍

认为的去甲肾上腺素的前体。Carlsson 教授通过

鉴定多巴胺是大脑内具有神经传递作用的神经

递质这一开创性的研究成果在 2000 年获得了诺

贝尔医学和生理学奖。 

蜜蜂作为一种真社会性昆虫具有各种各样

的行为。蜜蜂脑部存在多种生物胺，包括多巴

胺、章鱼胺（Octopamine，OA）、 5-羟色胺

（5-hydroxytryptamine，5-HT）和酪胺（Tyramine, 

TA）等。这些生物胺可以通过多种方式调节神

经元的功能。Mercer 等（1983）利用高灵敏度放

射酶技术和高效液相色谱法测定了蜜蜂大脑中

生物胺的分布，发现蜜蜂大脑神经节、蘑菇体和

视叶中均存在多巴胺。相较于其他生物胺，多巴

胺是蜜蜂脑部一种以高浓度形式存在的生物胺。

因此，蜜蜂是非常适合揭示多巴胺在行为中功能

的昆虫（Scheiner et al.，2006）。近年来，关于

多巴胺对蜜蜂行为的调控研究主要集中在厌恶

学习、工蜂生殖能力、交配和攻击行为等。本文

基于对多巴胺与蜜蜂行为相关文献的整理分析，

综述了多巴胺的代谢、蜜蜂脑部多巴胺受体、多

巴胺在蜜蜂生命活动中的作用和影响蜜蜂脑部

多巴胺的因素等，以期为蜜蜂舞蹈行为、劳动分

工和学习记忆等研究内容提供新的思路。 

1  多巴胺的代谢 

多巴胺是一种重要的神经递质，是由大脑

中的多巴胺能神经元摄取的酪氨酸（Tyrosine，

Tyr ） 在 限 速 酶 酪 氨 酸 羟 化 酶 （ Tyrosine 

hydroxylase，TH）的催化下生成左旋多巴（L-3,4- 

dihydroxyphenylalanine，L-DOPA），之后 L-芳香

族酸脱羧酶（Aromatic acid decarboxylase，

AADC）进行脱羧将 L-DOPA 转化为多巴胺。

除此之外，还有另外两条生成多巴胺的次要途

径，一条是依赖细胞色素 P450 的途径，该途径

可通过将酪氨酸脱羧为酪氨酸的衍生物酪胺

（Tyramine，TA），再进一步羟化为多巴胺；另

一条途径的底物是苯丙氨酸（Phenylalanine，

Phe），苯丙氨酸在苯丙氨酸羟化酶（Phenylalanine 

hydroxylase，PAH）的作用下氧化为酪氨酸。其

中，苯丙氨酸羟化酶和酪氨酸羟化酶在结构和功

能上有很多相似之处，这两种羟化酶都可以利用

类似的机制在代谢过程中形成四维中间代谢物，

在代谢过程中使用的辅助因子都为四氢生物喋

呤（Daubner et al.，2011）。生成的多巴胺通过

细胞内的囊泡单胺转运体 2（Vesicular monoamine 

transporter-2，VMAT2）转移到突触囊泡中进行

储存。 

多巴胺在囊泡中的储存过程中与细胞质间

存在动态平衡。通常认为多巴胺在囊泡中的储存

是以静态状态存在，只有多巴胺能神经元受到刺

激时才会导致多巴胺的释放。研究人员发现，储

存多巴胺的囊泡与囊泡周围的细胞质存在一个

高度的动态平衡。囊泡的单胺转运蛋白可以介导

生成的多巴胺快速、主动转运到囊泡中，但在这

个过程中也会存在少部分的多巴胺逃脱囊泡的

单胺转运蛋白的转运。而逃脱转运的这些多巴胺

成为多巴胺代谢物的主要来源（Eisenhofer et al., 

2004）。储存多巴胺的囊泡可以通过 VMAT2 与

vH+-ATP 酶进行偶联的方式，利用酶将细胞质内

的质子泵入囊泡，从而保持囊泡中的 pH 值呈酸

性，提高多巴胺在囊泡中的稳定性（Segura- 

Aguilar et al.，2014）。当多巴胺能神经元受到刺

激后，产生使多巴胺能神经元去极化的动作电

位，进一步触发含有多巴胺的囊泡与突触前膜进

行融合，利用胞吐作用将多巴胺释放到突触间

隙，多巴胺与突触后膜上的多巴胺受体结合，将

化学信号转化为电信号。在突触间隙未与受体结

合的多巴胺，一部分可被位于突触前膜的多巴胺

转运体（Dopamine transporter，DAT）进行再摄

取，并由囊泡单胺转运体运送到囊泡中储存

（Lawal and Krantz，2013）。一部分也可以被存
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在于神经元和胶质细胞中黄素腺嘌呤二核苷酸

（Flavin adenine dinucleotide，FAD）依赖的单胺

氧化酶（Monoamine oxidase，MAO）降解产生 3,4-

二羟基苯乙醛（3,4-dihydroxyphenylacetaldehyde，

DOPAL）、过氧化氢和氨（Monzani et al.，2019）。

3,4-二羟基苯乙醛通过醛脱氢酶（ Aldehyde 

dehydrogenase, ADH）转化为相应的二羟苯乙酸

（ 3,4-dihydroxyphenylacetic acid， DOPAC ），

DOPAC 通过邻苯二酚-O-甲基转移酶（Catechol- 

O-methyltransferase，COMT）转化为非活性代谢

物高香草酸（Homovanillic acid, HVA）。COMT

还参与了一个较小的多巴胺降解途径，其中多巴

胺最初转化为 3-甲氧基酪胺（3-Methoxytyramine, 

3-MT），随后通过 MAO 转化为 3-甲氧基-4-羟基苯

乙醛（3-Methoxy-4-hydroxyacetaidehyde, MOPAL），

并通过醇脱氢酶（ Alcohol dehydrogenase ，

ALDH）转化为高香草酸（Meiser et al.，2013）

（图 1）。 
 

 
 

图 1  多巴胺的代谢途径（改自 Meiser et al., 2013） 

Fig. 1  The metabolic pathway of dopamine (modified from Meiser et al., 2013) 
 

2  蜜蜂脑部多巴胺受体 

在脊椎动物中，根据序列相似性、功能特征

和药理学特征定义了两类 DA 受体：D1 受体和

D2 受体。这两类受体亚家族中，D1 受体亚家族

由 D1 和 D5 受体构成，D2 受体亚家族由 D2、

D3 和 D4 受体构成（Callier et al.，2003）。目前

在蜜蜂脑部鉴定到 3 种多巴胺受体，其中 2 种是

属于 D1 受体亚家族的 AmDop1 和 AmDop2 受 

体，分别是利用放射性配体[3H]-SCH23390 和

[3H]-spiperone recognise 进行鉴定的，并且这 2

种受体在蜜蜂大脑中的分布位置不同（Kokay  

et al.，1999）。2 种多巴胺受体在蜜蜂蘑菇体发

育过程中存在不同的作用。利用原位杂交技术测



3 期 余岢骏等: 多巴胺影响蜜蜂行为的研究进展 ·733· 

 

 

定了蜜蜂脑部蘑菇体内 AmDop1 和 AmDop2 这 2

种多巴胺受体基因的表达模式，结果发现

AmDop1 在蜜蜂脑部发育的整个过程中，可以在

蘑菇体的 3 种细胞群中检测到，新生的 Kenyon

细胞相较于其他成熟的蘑菇体神经元具有更高

水平的 AmDop1 表达。而 AmDop2 在蛹发育过程

中，蘑菇体内 Amdop2 的表达仅限于内部和外部

致密细胞，仅在后期或成虫闭合时出现在非致密

细胞中，并且在神经胶质细胞发育的早期阶段，

AmDop2 也被检测到（Kurshan et al.，2003）。另

外 1 种是属于 D2 受体亚家族的 AmDop3 受体，

通过与黑腹果蝇中的 Dop2 序列进行分析表明，

AmDop3 与 Dop2 直系同源，使用 HEK293 细胞

对 AmDop3 进行表达发现，AmDop3 的激活会导

致细胞内 cAMP 水平的下调，说明 AmDop3 具有

D2 受体亚家族的特征。进行原位杂交发现

AmDop1、AmDop2 和 AmDop3 在蘑菇体的细胞

分布存在重叠现象，表明不同的多巴胺受体存在

相互作用的可能性（Beggs et al.，2005）。 

3  影响蜜蜂脑部多巴胺的因素 

3.1  蜂王物质对多巴胺的影响 

蜂王可以通过蜂王物质这种复杂的化学混

合物对工蜂的多巴胺通路进行调控，从而进一步

调节蜂群中工蜂的行为。Slessor 等（1988）对蜂

王物质中的关键成分之一高香醇（Homovanillyl 

alcohol，HVA）与多巴胺之间的相互作用进行了

研究。通过对比蜂王物质中含有较少 HVA 的处

女王蜂群和蜂王物质中含有较多 HVA 的已交配

的蜂王蜂群中工蜂脑部多巴胺水平发现，暴露于

交配蜂王的 2 日龄工蜂脑部多巴胺水平明显低

于从处女蜂王蜂群中取出的同龄蜜蜂。用 HVA

对工蜂进行处理后的结果与在蜂群中的结果相

同。行为观察发现，暴露于蜂王物质中的蜜蜂活

动距离也显著低于对照组（Beggs et al.，2007）。

蜂王物质会在基因水平上影响多巴胺受体基因

的表达，刚出房的工蜂触角中 AmDop1 的表达会

受到蜂王物质的影响而下调，AmDop3 的表达量

越高，蜂王物质对工蜂的吸引力也会越强

（Vergoz et al.，2009）。使用 HEK3 和 Sf21 细胞

表达 AmDop3，并使用 CRE-荧光素酶报告基因

来监测细胞内 cAMP 的变化，发现多巴胺和 HVA

对 HEK3 和 Sf21 细胞中的 cAMP 水平有抑制作

用，并且 HEK3 细胞对多巴胺和 HVA 存在剂量

依赖性。说明 HVA 可以激活 AmDop3 受体

（Beggs and Mercer，2009）。这些结果表明，

蜂王物质不仅可以调控工蜂脑部的多巴胺水

平，而且可以在基因水平上影响多巴胺受体基因

的表达，HVA 可以激活 AmDop3 受体。由此可

见，蜂王物质可以对蜜蜂脑部的多巴胺水平和多

巴胺受体基因的表达是调控工蜂脑部多巴胺的

重要因素。 

3.2  发育对多巴胺及其受体的影响 

蜜蜂作为完全变态昆虫，在不同的发育时期

和日龄对多巴胺能代谢通路中的多巴胺及多巴

胺受体基因存在不同的影响。在幼虫和蛹时期，

随着蜜蜂的发育，蜜蜂头部多巴胺的水平呈现逐

渐上升的趋势，在 4-5 日龄的蛹的头部有显著高

于其他日龄的多巴胺水平。在 5-8 日龄呈现下降

趋势，而后在过渡到刚出房蜜蜂的过程中出现上

升趋势。对不同行为成年工蜂的多巴胺水平检测

发现，工蜂脑部的多巴胺水平存在年龄依赖性

（Taylor et al.，1992）。对工蜂和雄蜂蘑菇体内

的 AmDop2 表达研究发现，在刚出房的工蜂和雄

蜂蘑菇体内未检测到 AmDop2 的转录本，而在采

集蜂和日龄较大的雄蜂蘑菇体内却检测到大量

AmDop2 丰富的转录本。说明在成年蜂阶段

AmDop2 的表达存在年龄依赖性（Humphries   

et al.，2003）。蜜蜂蘑菇体内的 AmDop1 和

AmDop2 会随着采集蜂日龄的增加而显著上调，

而 AmDop3 则未呈现一直上调或下调的趋势

（Peng et al.，2021）。蜜蜂触角内的 AmDop3 会

随着成年工蜂日龄的增加在 1-6 日龄呈现下降趋

势，在 6-15 日龄呈现上升趋势，在 15 日龄和转

变为采集蜂的过程中呈现下降趋势。AmDop1 和

AmDop2 在 1-2 日龄呈现上升趋势，在 2-6 日龄

呈下降趋势，6-15 日龄呈现上升趋势，在 15 日

龄和转变为采集蜂的过程中呈现下降趋势

（Mcquillan et al.，2012）。这些结果表明，蜜蜂

不同的发育时期和日龄会引起蜜蜂头部、脑部和
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触角等部位的多巴胺水平和多巴胺受体基因的

表达趋势发生变化，并且不同的多巴胺受体基因

在同一部位的表达趋势会有所不同。 

3.3  环境因素对多巴胺的影响 

蜜蜂脑部的多巴胺通路会受到日间不同时

段、金属元素污染、蜜蜂群体规模大小、光周期、

压力等环境因素以及蜜蜂觅食状态的影响。在每

天早晨和晚上 AmDop1 的表达量会显著降低，

AmDop3 在早晨的表达量显著高于其他时间段，

而 AmDop2 在一天的不同时间段均不会发生变

化（Peng et al.，2021）。锰元素的摄入可改变蜜

蜂脑部多巴胺水平，从而影响蜜蜂的采集行为。

研究发现，蜜蜂摄入 5 mmol/L 的 Mn2+会引起蜜

蜂脑部多巴胺水平的增加，不仅会使蜜蜂采集行

为提前，还会使蜜蜂刚开始采集时的路程延长，

从而影响蜜蜂的导航能力，使蜜蜂的身体机能下

降（Søvik et al.，2015）。实验室内饲养蜜蜂的群

体规模会影响蜜蜂在学习记忆过程中的多巴胺

水平。研究人员通过组建不同数量的笼养蜜蜂发

现，32 头为一组的蜜蜂群体在学习实验中的表

现最好且多巴胺的水平最高（Tsvetkov et al.，

2019）。通过对光亮和黑暗的控制发现，蜜蜂视

叶中的多巴胺水平会经历周期性变化，说明内源

性多巴胺水平的变化会受到光亮和黑暗周期改

变的显著影响（Carrington et al.，2007）。使用

CO2 麻醉、冷却麻醉和垂直旋转这 3 种方式对蜜

蜂进行压力处理后对蜜蜂脑部多巴胺水平进行

分析得知，在蜜蜂处于压力情况下会导致蜜蜂多

巴胺水平的降低，导致蜜蜂想要获取奖励所需要

的时间延长（Chen et al.，2008）。采用摇晃的方

式处理蜜蜂，可以导致蜜蜂产生悲观认知，从而

降低蜜蜂血淋巴中多巴胺的水平（Bateson et al.，

2011）。蜜蜂的觅食行为会对多巴胺受体的表达

进行调节。处于觅食状态的蜜蜂可以通过上调

Egr-1 对候选的下游基因多巴胺/蜕皮类固醇受

体（DopEcR）、多巴胺脱羧酶和 AmDop2 的表达

进行上调（Singh et al.，2018）。张曌楠等（2019）

收集刚出房的工蜂、哺育蜂、采集蜂和休息状态

的蜜蜂进行多巴胺受体及转运体基因检测发现，

AmDop1 和 Amdat 的表达量在哺育蜂脑部处于高

表达状态，而 AmDop2 和 AmDop3 的相对表达量

差异不显著。 

蜜蜂作为社会性昆虫，其健康常常受到多种

病虫害的侵染。其中，狄斯瓦螨 Varroa destructor、

东方蜜蜂微孢子虫 Nosema ceranae 和肠道细菌

的侵染会影响蜜蜂多巴胺通路的多巴胺水平及

多巴胺受体基因的表达。Tsuruda 等（2012）通

过单核苷酸多态性的基因型构建高分辨率遗传

图谱、区间图谱分析基因型与狄斯瓦螨敏感卫生

性能进行关联。在蜜蜂的 9 号染色体置信区间发

现了多巴胺受体基因，可以用于辅助筛选具有抗

螨性状的蜜蜂。Bilodeau 和 Beaman（2022）在

具有狄斯瓦螨抗性的蜂群中放入狄斯瓦螨后发

现，狄斯瓦螨会导致蜜蜂 AmDop1、AmDop2 和

AmDop3 的 mRNA 表达量上调。Gage 等（2018）

研究发现，感染东方蜜蜂微孢子虫的工蜂哺育蜂

与对照组相比，对于气味学习有更好的效果，并

且多巴胺的水平在感染后第 7 天和第 15 天都出

现了升高的现象，其原因可能在于东方蜜蜂微孢

子虫的感染使哺育蜂能更早地过渡为采集蜂。

Zhang 等（2022）通过给蜜蜂肠道定殖 γ-变形菌

（ Gilliamella apicola ， Gi ）、星状双歧杆菌

（ Bifidobacterium asteroids ， Bi ）、 β- 变形菌

（ Snodgrassella alvi ， Sn ）、 乳 酸 菌 Firm4

（Lactobacillus Firm4，F4）和乳酸菌 Firm5

（Lactobacillus Firm5，F5）以及巴尔通体菌

（Bartonella apis，Ba）6 种细菌，发现 Gi 可以

参与碳水化合物和甘油磷脂代谢途径的循环代

谢物，F4 和 F5 这 2 种细菌可以改变氨基酸代谢

途径，这些细菌的定殖会下调蜜蜂脑部多巴胺的

水平。因此，蜜蜂作为一种真社会性昆虫，存在

很多非生物和生物类的环境因素对蜜蜂的多巴

胺水平和多巴胺受体基因的表达水平产生影响。 

4  多巴胺在蜜蜂行为中的调控作用 

4.1  多巴胺对蜜蜂飞行的影响 

飞行是一种较为剧烈的运动，需要对运动系

统进行高度的激活。飞行运动对蜜蜂来说是至关

重要的，工蜂需要飞到离蜂群几公里远的食物源

去觅食，雄蜂和蜂王需要通过飞行在空中进行交
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配。多巴胺对工蜂的多种运动存在调控作用，如

行走、停止、倒立、飞行、梳理和扇动。Mustard

等（2010）利用 RNA 干扰技术合成 AmDop2 的

dsRNA，注射到工蜂脑部的蘑菇体内，降低了工

蜂脑部蘑菇体中 AmDop2 的 mRNA 的水平。通

过观察实验组和对照组工蜂在既定区域的活动

发现，RNA 干扰使蜜蜂行走的时间减少，停止、

倒立、扇动和梳理的时间增加，但仅在一定浓度

条件下会减少蜜蜂的飞行行为。Mezawa 等

（2013）研究发现，向 7-8 日龄的雄蜂注射多巴

胺，可以缩短雄蜂飞行启动的时间，增加雄蜂翅

振动的持续时间，以达到对雄蜂飞行行为的调

控。Farkhary 等（2019）使用飞行磨对腹部注射

了 DA 受体拮抗剂的处女王蜂和工蜂的飞行起

始时间和飞行性能（包括飞行距离、时间和速度）

指标进行测定。结果表明，拮抗剂的注射显著延

迟了工蜂和处女王蜂的飞行起始时间，降低了蜂

王飞行距离、时间和速度方面的飞行性能。这些

结果表明，多巴胺作为一种重要的神经递质，可

以对蜂群中的工蜂、雄蜂和蜂王的飞行行为进行

调节，是蜜蜂三型蜂运动系统激活的关键和保守

的神经活性物质。 

4.2  多巴胺对蜜蜂舞蹈行为的影响 

蜜蜂作为一种真社会性昆虫，负责采集花蜜

和花粉的采集蜂可以通过舞蹈行为吸引蜂巢中

的其他个体对其舞蹈行为进行跟随，对其编码的

舞蹈信息进行解码，以达到与其他个体进行高效

交流并获取食物源信息的目的（Couvillon，

2012）。多巴胺作为蜜蜂奖励信号和学习过程中

的关键生物胺，对蜜蜂舞蹈行为过程中伴随蜂、

跟随跳舞蜂跳舞过程的时长具有调节作用。利用

饲喂法在蜜蜂采集的糖水中加入 2 mg/mL 多巴

胺，随后对采集蜂的摆尾舞次数和访问不同饲喂

器的情况进行记录。研究发现，饲喂多巴胺让伴

随蜂更有可能访问训练时到达的饲喂器，而不是

舞蹈行为所指示的饲喂器，但是增加了伴随蜂跟

随舞蹈蜂的时长（Linn et al.，2020）。这些结果

表明，多巴胺可以作为蜜蜂舞蹈行为过程中一种

重要的生物胺，可以调节伴随蜂、跟随跳舞蜂跳

舞的时长，增加伴随蜂跟随舞蹈蜂的时长，提高

采集蜂前往训练时饲喂器的概率。 

4.3  多巴胺对蜜蜂侦查行为的影响 

多巴胺拮抗剂处理的蜜蜂，会减少食物侦查

蜂进行食物侦查的可能性。由于蜜蜂个体是存在

一定的个体差异的，因此，蜂群中存在 2 种不同

的采集蜂，一种是负责侦查的采集蜂，一种是不

负责侦查行为的采集蜂。其中，食物侦查蜂在采

集蜂中的占比为 5%-25%，它们即使为蜂群寻找

到了大量的食物来源，也仍然会继续寻找新的食

物来源，并且运用舞蹈行为招募其他采集蜂前往

指定地点进行采集（Cook et al.，2019）。研究人

员利用全基因组微阵列分析，对侦查蜂和非侦查

蜂的脑部神经基因组特征进行分析，发现 16%

的 mRNA 表达丰度在侦查蜂和非侦查蜂之间存

在显著差异。侦查蜂中的多巴胺受体基因表达量

存在显著下调。随后研究人员通过多巴胺拮抗剂

对多巴胺传导信号进行抑制，发现多巴胺拮抗剂

处理后显著减少了侦查蜂的侦查次数。这与基于

微阵列的预测相反，但在不同实验组的效果存在

差异。表明侦查蜂的侦查次数除了受到多巴胺的

影响，也有可能受到食物的可获得性、蜂群情况

和工蜂的基因型等多种未知因素的影响（Liang 

et al.，2012）。 

4.4  多巴胺对蜜蜂攻击行为的影响 

蜜蜂为了对蜂群进行保卫，需要进行良好的

协调来击退天敌对蜂群的威胁。乙酸异戊酯

（Isoamyl acetate，IAA）为主要成分的报警信息

素可以通过上调蜜蜂脑部多巴胺的水平来增加

蜜蜂个体进行攻击行为的可能性（Boch et al.，

1962）。Nouvian 等（2018）通过药理学的方式，

将多巴胺及多巴胺拮抗剂顺式-（Z）-氟戊醇二

盐酸盐（Cis-（Z）-flupentixol dihydrochloride, 

FLU）溶解在二甲基甲酰胺（Dimethylformamide, 

DMF）中，采用胸部体外药物渗透的方法，对实

验组蜜蜂的胸部点涂 1 μL 多巴胺及多巴胺拮抗

剂。结果表明，使用多巴胺拮抗剂对多巴胺信号

传递阻断后，降低了蜜蜂蜇人的可能性。通过对
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蜜蜂脑部含有丰富多巴胺的蘑菇体进行线粒体

代谢强度进行分析发现，使用多巴胺对未暴露在

报警信息素环境的蜜蜂进行处理后，线粒体代谢

强度没有差异，但当多巴胺处理后的蜜蜂暴露在

存在报警信息素的环境中，线粒体的代谢强度显

著升高。结果表明，在实验室条件下多巴胺的处

理增强了蜜蜂个体线粒体代谢强度和呼吸反应，

从而增加了蜜蜂的攻击行为（Rittschof et al.，

2019）。Farkhary 等（2017）将多巴胺和多巴胺

拮抗剂分别注射在脑部含有较高水平多巴胺的

处女王蜂腹部，结果发现，直接注射多巴胺并不

能影响处女王蜂之间相互攻击的行为。注射

1×10﹣3 mol·L﹣1多巴胺拮抗剂能显著降低处女王

蜂的胜率，注射 1×10﹣2 mol·L﹣1 多巴胺拮抗剂能

提高处女王的胜率。然而，2 种浓度拮抗剂的注

射都明显增加了处女王的蛰针反应。这些结果表

明，多巴胺对工蜂和蜂王的攻击行为调节有着举

足轻重的作用。 

4.5  多巴胺对蜜蜂厌恶学习的影响 

多巴胺可以促进蜜蜂更好地进行厌恶学习

（Marchal et al.，2019）。条件性的食物厌恶可以

有效避免脊椎动物和无脊椎动物避免食物中的

毒素。多巴胺可以介导蜜蜂条件性避免难闻气味

和毒素的厌恶学习。研究人员将蜜蜂的行为研究

与电生理技术有机结合起来。首先，测试蜜蜂对

2 种毒素奎宁和杏仁苷的敏感性，然后使用气味

学习的方式将气味与 2 种毒素分别关联进行伸

吻反应（Proboscis extension response，PER）。结

果表明，蜜蜂的吻对奎宁比对苦杏仁苷更敏感。

同时，蜜蜂的大脑中存在 2 条学习抑制 PER 的

途径：一条是神经回路途径，用于将气味与引起

反射性 PER 抑制的物质相关联，另一条是在毒

素摄入后抑制条件性 PER 的神经机制。当多巴

胺受体拮抗剂阻断多巴胺信号传导时，蜜蜂在学

习避免奎宁增强的气味时更加困难。因此，也证

明了多巴胺直接参与蜜蜂对于气味厌恶学习的

过程 （Wright et al.，2010；Wright，2011）。用

多巴胺对实验组蜜蜂进行处理后发现，与对照组

相比，厌恶学习后的实验组蜜蜂可通过前往不会

受到电击的区域，缩短蜜蜂受到的电击时长，但

同时对实验组蜜蜂使用多巴胺和多巴胺拮抗剂

时，则导致实验组蜜蜂受到电击的时长与对照组

相同。并且蜜蜂对于受到电击的时长与多巴胺和

多巴胺受体拮抗剂之间存在剂量依赖性。当蜜蜂

受到较高剂量的多巴胺处理时，蜜蜂受到电击的

时长会更短，而较高剂量的多巴胺拮抗剂会导致

蜜蜂受到的电击时长更长。多巴胺处理的蜜蜂相

较于对照组也有更高的比例学会避免被电击

（Agarwal et al.，2011）。在厌恶学习过程中，

多巴胺也能直接参与蜜蜂受到电击后的反应。并

且在蜜蜂的脑部存在两类不同的多巴胺神经元，

一类多巴胺神经元可以增强蜜蜂对厌恶行为的

学习，另一类可以下调蜜蜂受到刺激之后的反

应，如受到电击后多巴胺可以减少蜜蜂受到电击

后的蛰针反应（Tedjakumala et al.，2014）。这些

结果表明，多巴胺可以直接参与蜜蜂厌恶学习中

的气味和电击厌恶学习过程。 

4.6  多巴胺对蜜蜂嗅觉学习的影响 

多巴胺对提高蜜蜂嗅觉学习的成功率有重

要作用。Raza 等（2022a）先利用 PER 对蜜蜂进

行嗅觉学习和学习成功率统计，然后使用 PCR

技术检测学习成功和失败的蜜蜂脑部多巴胺受

体的表达水平。结果表明，多巴胺受体基因

AmDop1、AmDop2 和 AmDop3 在学习成功和失

败的蜜蜂脑部都有较高的表达水平，说明多巴胺

受体基因在蜜蜂的嗅觉学习行为过程中起着十

分重要的作用。为了进一步研究多巴胺如何直接

调控蜜蜂的嗅觉行为，Raza 等（2022b）使用多

巴胺拮抗剂对嗅觉学习的蜜蜂进行处理，发现未

用多巴胺拮抗剂处理的蜜蜂具有更强的伸吻反

应。使用高效液相色谱技术对蜜蜂脑部多巴胺的

水平进行检测发现，成功学习的蜜蜂脑部具有更

高的多巴胺水平。 

4.7  多巴胺对工蜂生殖能力的影响 

多巴胺对无王群中工蜂的生殖能力提高有

促进作用。在实验室内笼养蜜蜂的花粉饲料中加

入 10 µg/g 多巴胺进行补充，对工蜂的食物消耗
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率和卵巢的卵泡发育情况进行评估后发现，饲喂

多巴胺的处理组卵巢的激活比例明显高于对照

组（Dombroski et al.，2003）。Sasaki 和 Harano

（2007）通过注射和饲喂酪胺的方式，探究酪胺

处理后无王工蜂脑部多巴胺水平的变化和卵巢

发育的情况。结果发现，经过酪胺处理后的工蜂

具有更大的卵巢直径，注射和饲喂酪胺的方式都

可以显著提高蜜蜂脑部多巴胺的水平，说明酪胺

对增强蜜蜂脑部脑多巴胺水平和促进蜜蜂卵巢

发育具有潜在影响。Matsuyama 等（2015）利用

多巴胺合成路径中的酪氨酸对无王工蜂进行饲

喂，结果发现，饲喂酪氨酸可以增加蜜蜂大脑中

多巴胺的水平，并且促进了来自无王蜂群的工蜂

的卵巢发育。这些研究结果表明，增加无王工蜂

体内多巴胺合成途径中的酪胺和酪氨酸的含量

都可以提高蜜蜂体内多巴胺的水平，促使正常的

工蜂向产卵工蜂进行过渡。利用基因表达和微阵

列结果，构建了 9 个基因网络，并对鉴定出与卵

子发生相关的几个基因，包括胰岛素、蜕皮类固

醇和多巴胺信号传导相关途径的基因。从基因网

络分析的层面表明，工蜂的生殖能力可能受到多

巴胺信号的传导调节（Mullen et al.，2014）。此

外，Peso 等（2016）研究发现，蜜蜂脑部多巴胺

的水平对卵巢的激活与年龄也有关，卵巢被激活

14 日龄的工蜂与对照组相比有更高的脑部多巴

胺水平，随着日龄的增加，21 日龄卵巢激活的

工蜂比 14 日龄卵巢激活的工蜂有更高的多巴胺

水平。 

4.8  多巴胺对蜜蜂食物欲望的影响 

多巴胺可以调控蜜蜂觅食过程中前往食物

源采集的欲望，驱动蜜蜂寻求食物奖励的采集行

为。“奖励”是生物个体想要的并且可以让生物

个体产生一种有意识的快乐体验，也是用来指代

产生主观快乐的心理和神经生物学事件。在哺乳

动物中奖励由 3 个可以分离的心理组成部分组

成，分别为“想要”（激励显著性）、“喜欢”（享

乐影响）和“学习”（预测联想和认知）。“想要”

或“欲望”（Wanting）是一种激励显著性，其本

质上是大脑的条件激励反应，通常由与奖励相关

的刺激触发并分配给奖励相关刺激（Berridge，

2007）。研究人员通过相关的训练，使蜜蜂可以

在特定的饲喂点对蔗糖溶液进行采集，之后分别

收集刚采集、采集 1 min、开始跳舞、跳舞结束

和休息 5 个状态的蜜蜂。分析结果发现，当蜜蜂

到达食物源和开始跳舞时蜜蜂脑部的多巴胺水

平升高。研究人员使用多巴胺受体激动剂和拮抗

剂对多巴胺能信号进行干扰。结果发现，对多巴

胺能信号的阻断减少了蜜蜂采集频率，增加了蜜

蜂在蜂巢内的时间。通过对蜂巢中个体食欲行为

的研究发现，蜜蜂脑部的多巴胺水平与饥饿时长

之间存在显著正相关，饥饿时长的增加可以激活

蜜蜂个体对于食物的欲望。通过用多巴胺和多巴

胺激动剂，对当天采集行为的蜜蜂个体处理后发

现，高剂量的多巴胺和多巴胺激动剂处理可以增

强蜜蜂对糖水的敏感性。在进行蔗糖反应评分前

给蜜蜂分别喂食蜂蜜、花粉和蔗糖溶液的混合物

也可以提高蜜蜂个体脑部的多巴胺水平，使蜜蜂

在蔗糖反应评分中相较对照组获得更高的得分。

通过操纵蜜蜂脑部多巴胺水平的变化发现，食欲

反应、学习和记忆的变化是多巴胺能信号所特有

的，并且多巴胺在个体需求系统中存在驱动作用

（Huang et al.，2022）。因此，蜂群中的蜜蜂个

体可以通过多巴胺水平的升高来驱动蜜蜂个体

的食欲反应，将蜂群需要采集食物的需求与蜜蜂

个体的需求进行有机结合。 

5  展望 

多巴胺作为蜜蜂脑部一种重要的神经递质，

多巴胺通路作为蜜蜂脑部的一种重要的神经信

号传导通路，可以对蜜蜂的飞行、舞蹈、侦查、

厌恶学习、嗅觉学习行为及蜜蜂前往奖励的欲望

动机等丰富的行为活动进行调节，但同时也会受

到蜂群中的蜂王物质、工蜂发育、日间不同时段、

金属元素的污染、蜜蜂群体规模的大小、光周期、

压力、蜜蜂的觅食状态和病虫害的影响。目前，

研究者对多巴胺影响蜜蜂行为的研究主要集中

在研究多巴胺水平和多巴胺受体基因表达水平

与蜜蜂行为之间的联系，但蜜蜂的行为作为一种

复杂的生命活动，多巴胺水平和多巴胺受体基因

的表达水平不能很好地揭示蜜蜂行为的分子机
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制。因此，还需要将行为学与基因组、转录组和

蛋白组及蛋白质修饰等前沿技术相结合，更加广

泛地运用共聚焦显微镜等仪器，以发现更多与蜜

蜂行为相关的基因和物质，并确定基因和各种物

质之间的相互作用关系及途径，以进一步明确多

巴胺影响蜜蜂行为的分子机制。 
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