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摘要 生物节律主要指有机体生命活动的内在节律性。蜜蜂生物节律受到其社会性的影

响，从而参与许多复杂行为的调控。与果蝇相比，蜜蜂的生物节律与哺乳动物更相似。工蜂

和蜂王的生物节律表现出高度的可塑性。例如，工蜂的昼夜节律受其劳动分工形式的调控，

并通过与幼蜂的直接接触来调节，哺育蜂昼夜照料幼虫，在行为或时钟基因表达方面没有昼

夜节律变化。从蜜蜂的社会性、蜜蜂生物节律产生的分子机制、神经基础、研究方法、可塑

性、蜜蜂的睡眠等方面综述了蜜蜂生物节律的研究进展。
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生命的周期性运动就是生物钟，也叫生物节律（cir⁃
cadian rhythm）。广义的生物钟是指生物体所表现的所

有的生物节律，而狭义的生物钟是指地球上的生命随

地球的周期性运动而产生的周期性变化的各种生理生

化活动。例如，处在 24小时昼夜交替节律之中的低等

和高等生物，它们的许多行为活动都表现出相应的昼

夜节律性。昆虫的许多生理和行为，如羽化、免疫、睡

眠、趋光性、学习记忆、取食和代谢以及交配产卵等都

表现出一定的生物节律，对昆虫生物节律的研究是人

类了解生物节律的重要途径。

蜜蜂作为重要的社会性昆虫，其生物节律具有高

度的可塑性。蜜蜂具有典型的劳动分工，一直是人类

研究动物复杂行为的模式生物。成年工蜂刚出房 1周
就开始从事巢内哺育任务（哺育蜂），随后1~2周从事巢

内清理或者食物贮存等工作，出房3周以后则开始外出

从事采粉采蜜等工作（采集蜂）。许多复杂的生理行为

影响蜜蜂的生物节律，比如劳动分工行为。早期在蜂

箱内承担哺育任务的内勤蜂不具备昼夜节律性，而当

它们变成外勤采集蜂之后就表现出很强的昼夜节律

性。本研究从蜜蜂的社会性、蜜蜂生物节律产生的分

子及神经基础、生物节律的研究方法、可塑性、蜜蜂的

睡眠等方面阐述蜜蜂生物节律的研究进展。

1 蜜蜂的社会性

膜翅目中很多蜂种属于独居或生活在很小的群体

中，而蜜蜂是真社会性昆虫，其许多行为，包括生物节

律具有作为社会性昆虫独特的方面。真社会性生物通

常具备3个特征：（1）同一个群体中的成员协同合作照

顾年幼的个体；（2）生殖和劳动分工；（3）同一群体中
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至少有两代成年个体出现重叠[1]。在蜂群中，蜂王和雄

蜂负责生殖，而工蜂负责劳动。蜂王分泌信息素维持

其在蜂群中的生殖和统治地位 [2]。一个蜂群中成千上

万的个体用一套完备的通讯系统协调控制几乎所有的

行为和生理变化。例如工蜂虽然作为雌虫，但是不能

进行交配而且通常不会产卵。不同日龄的工蜂之间有

着明显的劳动分工，分别从事不同的活动[3]。年轻的工

蜂通常在蜂巢内从事照料幼虫、清理巢房、储蜜、筑巢

等巢内活动，被称为内勤蜂。随着日龄的增加，它们会

转化为专一从事采集或守卫的外勤蜂。

2 蜜蜂生物节律的分子机制

生物节律分子机理的研究最早是在果蝇中展开

的。目前对果蝇、小鼠等动物以 24小时为周期的生物

节律构成和分子机理已经有了基本了解。1984年，从

果蝇中克隆到了第一个生物节律基因：period（per）基

因 [4-6]。继 per基因之后，另外几个生物节律元件基因

timeless (tim)、clock (clk)、cycle（cyc）、vrille (vri)、PAR-do⁃
main protein 1 (Pdp1)、色素分散因子（Pigment-dispers⁃

ing factor，Pdf）等也相继被克隆。动物生物节律的循环

基本上是一个基因表达的负反馈环路，是基因表达的

振荡过程，即通过这些基因的 24小时周期振荡表达产

生相应的节律变化。在蜜蜂、果蝇以及其他哺乳动物

中，存在大部分相似的生物节律基因。但与果蝇相比，

蜜蜂的生物节律基因与哺乳动物更相似[7]。比如，蜜蜂

基因组不编码果蝇中的两个钟基因：tim和 cryptochrome

（cry-d，也称 cry1），而编码类似哺乳动物的 cryptochrome

（cry-m，也称 cry2）。生物节律基因及其蛋白产物的周

期性变化形成正向和反向的反馈环路，从而在单个细

胞水平上产生稳定的节律振荡（图1）。

3 蜜蜂生物节律的神经基础

2003年，Bloch等通过对蜜蜂脑部的生物节律蛋白

进行免疫染色，初步勾画出蜜蜂生物节律系统所处的

位置 [9]。色素分散因子作为果蝇脑部生物节律网络一

个重要的神经肽常用来标记识别脑部钟神经元，与果

蝇不同，早期的研究没有发现蜜蜂脑部PDF和PER共

定位的神经元。整个脑部PDF和PER的表达模式存在

很大差异，当时研究者认为虽然昆虫的生物节律蛋白

是保守的，但是它们在脑部的生物节律网络可能不存

在普遍模式。然而，最近Fuchikawa等制备了新的蜜蜂

PER抗体，从而揭示了蜜蜂脑部钟神经元比较详细的

分布状况[10]。与果蝇类似，PER阳性的神经元分布在脑

背部和腹侧等部位，根据它们所处的位置并参考之前

果蝇的命名，Fuchikawa等把一些主要的神经元命名为

DN（约 15 个细胞），DLN（约 60~75 个细胞），LN1（约

105~120个细胞）和 LN2（约 14~16个细胞）等（图 2）。

同时，他们还发现一些神经元（如 LN2神经元）同时表

现PER和PDF抗体阳性。该最新研究证明蜜蜂生物节

律的神经网络与果蝇等其它昆虫类似，表明昆虫生物

节律系统在大脑解剖学组织形式上具有普遍相似的模

式。

图1 蜜蜂生物节律分子模型[8]

Fig. 1 A molecular model for the honey bee clock

AL：触角叶；DLN：背侧神经元；DN：背神经元；EF：食管通道；LA：视神

经视爿；LCA：侧蕈冠；LN1：侧神经元1；LN2：侧神经元2；LO：视内髓；

LVT：视内髓内侧峡沟内神经索；MBDL：中间神经束；MCA：中蕈冠；

ME：视外髓；MOC：中单眼；MB：蕈状体；RE：视网膜；SEZ：食管下神经

节；SNP：上部神经丛；VL：垂直叶；VLNP：腹侧神经丛

图2 蜜蜂钟基因PER和PDF在脑部表达部位[11]

Fig. 2 PER- and PDF-positive clock cells in the brain of the
honey bee
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4 蜜蜂运动节律的研究方法

在果蝇的节律研究中，最常用的设备是美国Triki⁃
netics公司生产的运动节律监测仪，该仪器由一系列的

透明小管和运动监测仪组成。把果蝇装入透明小管，

然后安装到监测仪对应的孔中，每个孔的位置有红外

装置，果蝇每穿过一次就会阻断红外信号一次，软件会

自动记录下运动频数。通过对运动频数的分析，呈现

昼夜运动节律的变化规律。2014年，Manuel等参考果

蝇的方法，利用Trikinetics公司LAM型号的监测仪改造

出适合对蜜蜂个体昼夜运动节律进行研究的装置[12]（图

3）。利用该装置，可以研究实验室条件下光照周期、温

度等因素对蜜蜂运动节律的影响。

5 蜜蜂生物节律的可塑性

内勤蜂和采集蜂的昼夜节律性有明显差异。在全

黑暗条件下，新羽化工蜂或雄蜂都没有明显的内源运

动节律，而年老个体有；在耗氧和温度调控等方面，内

勤蜂和采集蜂也表现出类似运动节律的差异。内勤蜂

和采集蜂的生物节律差异，与基因日周期表达差异有

关。研究发现，内勤蜂中只有160个基因的表达存在日

周期性变化，而采集蜂中多达541个基因存在日周期性

变化 [13]。一些典型的核心生物节律基因，如 clockwork

orange（cwo），per，cry2，cyc等在采集蜂中存在日周期变

化，而在内勤蜂中则没有[14,15]。有些基因在内勤蜂和采

集蜂中都呈现日周期变化，但是表达时相不同，比如编

码P450酶的基因。蛋白水平的研究表明，内勤蜂和采

集蜂脑部钟神经元以及胶质细胞钟神经元的PER蛋白

水平有相似的振荡节律[10]。PDF神经肽在内勤蜂和采

集蜂脑部钟神经元中都有明显的振荡节律，而且 PDF
阳性细胞个数在内勤蜂中还存在节律变化[11]。

刚羽化的工蜂行为和大脑生物节律基因的表达没

有昼夜节律性，只有变成采集蜂之后才表现出节律

性。这种胚胎后发育的生物节律与人类的胎儿类似，

但是与大多数昆虫相反，绝大多数昆虫从蛹羽化后就

表现出很强的昼夜节律性。外源和内在的因子哪个在

调控蜜蜂昼夜节律上起着更重要的作用？对于这个问

题，有研究者曾经把新羽化的蜜蜂放在不同的社会环

境中，再把单只拿去监测昼夜活动节律变化。结果发

现，经历过 48小时蜂群生活的幼年工蜂与其同为姐妹

关系的更老采集蜂相比具有相同的节律百分比，只是

它们的节律更弱。而羽化后就被单只饲养的幼年工蜂

基本不能表现出昼夜活动的节律。这表明幼年蜂的生

物节律系统在蜂群的环境中发育更快。但是研究还发

现，蜂群中直接接触蜂王、其他工蜂、子代、信息素等等

这些蜂群中重要的通讯方式都不是影响生物节律系统

发育的关键。虽然蜜蜂年龄相关的很多行为和生理变

化与保幼激素变化有很大关系，但是研究发现保幼激

素与蜜蜂生物节律调控似乎关系不大[16]。

蜂群中需要哺育的后代数量也会影响内勤蜂的生

物节律。虽然一般内勤蜂没有昼夜节律性，但是这个

说法的前提是蜂群内需要哺育的后代比较多。当蜂群

中需要哺育后代比较少的时候，内勤蜂也表现出明显

的昼夜节律性。熊蜂中也存在类似蜜蜂劳动分工所产

生的生物节律差异[17]。个体比较大的熊蜂工蜂通常白

天到外界收集花粉和蜂蜜，晚上在蜂巢内休息；而个体

较小的熊蜂工蜂通常在巢内哺育后代。对两种熊蜂脑

部检测发现：个体大的熊蜂工蜂含有更多的 PDF神经

元。整个蜂群与个体一样表现出明显的昼夜节律行

为。蜂群中的工蜂个体总是让自己的节律与整个蜂群

同步。蜂群中存在蜂王、工蜂、雄蜂3种级型，不同级型

的蜜蜂在这种昼夜节律的同步化中起着重要的作用，

尤其是蜂王。研究表明，向工蜂群中引入蜂王能显著

改变这些工蜂在完全黑暗条件下内源生物节律的相

位。相反，如果往一群工蜂中单独引入部分其他工蜂，

对内源生物节律没有显著影响。这表明蜂王在蜂群昼

夜节律同步化过程中起着重要的作用[18]。蜂王的行为

也有节律性，尤其是其交配行为。蜂王依靠生物节律

来安排一天中特定的婚飞时间[19]。但是，蜂王的产卵行

图3 蜜蜂运动节律监测系统[12]

Fig. 3 Locomotor activity monitoring system in honey bee
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为并没有昼夜节律性[20] ，这对于维持蜂群的增长繁殖

至关重要。蚂蚁中也存在类似的可塑性[21,22]。所以，蜜

蜂从个体水平到群体水平的生物节律都存在很高的可

塑性。

6 蜜蜂的睡眠

生物节律的一个重要作用是对睡眠的调控。关于

睡眠的定义通常包括3个重要的特征：（1）有与特定姿

势或休息场所相关的静止期，并且伴随移动的减少；

（2）唤醒阈值的增加；（3）睡眠平衡的调控[23]。研究表

明蜜蜂具有明显的睡眠状态变化，通过蜜蜂的姿态特

征、肌肉紧张的减少、反应阈值的升高等可以判断其睡

眠状态（图4）[24]。根据蜜蜂的身体姿势可将其睡眠可分

成 4 个阶段：（1）不活动状态（immoble-active state，
IA），清醒的蜜蜂停留在同一个地方，胸部、腹部和头部

明显高于基底部；（2）第一睡眠阶段（first sleep stage，
FS），腹部和胸部明显高于基底部，触角伸展形成一个

90~180°的角；（3）第二睡眠阶段（second sleep stage，
FS），身体通常更靠近基底部，并且触角延伸形成一个

约 90°的夹角；（4）第三睡眠阶段（third sleep stage，
TS），肌肉张力降低，身体与基底部相邻，触角延伸形成

的角度小于 90°，并且触角端部通常和基底部接触（图

4）[24]。蜜蜂的睡眠是一个动态变化的过程，在深度和轻

度睡眠之间进行转换。内勤蜂和采集蜂的睡眠状态变

化总体上是相似的。睡眠剥夺可以破坏睡眠平衡，导

致第二天睡眠的增加，并可能对一些学习能力产生严

重的干扰[25,26]。

IA：不活动状态，工蜂胸部、腹部和头部明显高于基底部；FS：第一睡眠阶段，腹部和胸部明显高于基底部，触角呈90-180°的角；

FS：第二睡眠阶段，身体更靠近基底部，触角呈约90°角；TS：第三睡眠阶段，身体与基底部相邻，触角小于90°，触角末端常和基底部接触

图4 蜜蜂睡眠模式变化

Fig. 4 Body posture of sleep and sleep dynamics of honey bees

7 结论

内勤蜂向外勤蜂的转变过程涉及大脑中很多基因

的表达变化。在蜜蜂中进行基因遗传操作还比较困

难，但是利用果蝇成熟便利的分子遗传工具，研究者可

以在果蝇上研究验证很多蜜蜂基因的生理功能。Chen
等对蜜蜂中 10个相关基因进行研究，在果蝇中干扰这

些基因的同源基因后发现有6个能影响12小时光照黑

暗周期条件下的运动节律[27]。2011年，日本富山县立大

学的研究者发现蜂王浆中一种 57 kDa大小的蛋白（也

称Royalactin）能使蜜蜂幼虫变成蜂王，并在果蝇中验证

了Royalactin的一系列调控机制[28]。虽然关于Royalac⁃
tin的功能尚存在争议[29,30]，但是利用果蝇等模式动物研

究蜜蜂基因的功能为研究者提供了很好的范式。

蜜蜂是研究生物节律和复杂行为之间关系很好的

系统。所有的生物性状都是为了适应环境的变化而进

行自然选择的结果，有利性状在生物演化的过程中被

自然选择保留下来，反之则被淘汰，生物节律也是一

样。蜜蜂的生物节律包含其作为社会性昆虫独特的一

面，也是长期演化和自然选择的结果。蜜蜂生物节律

调控着许多复杂的行为，如太阳定位、时间记忆、劳动

分工、社会协调活动等。但是，蜜蜂的生物节律不是一
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成不变的，其对社会环境的改变非常敏感，具有高度的

可塑性。为了更深入地理解生物节律系统与复杂行为

之间的相互作用，如舞蹈交流、太阳定位导航以及劳动

分工，有必要更好地研究蜜蜂的基本时间生物学。首

先，蜜蜂生物节律的分子生物学的认识还存在很多欠

缺，蜜蜂生物节律系统的神经解剖学研究仅处于最初

阶段，这些都有待深入研究。其次，研究蜜蜂的外围时

钟也很重要，外周时钟可能会影响复杂的行为，如昆虫

的定向和信息素通信等。希望通过未来的研究，能够

成功描绘特定的社会信号和社会环境如何在分子层面

上调节蜜蜂生物节律的变化；反过来这些分子层面的

变化如何在时间尺度上相互协调控制个体的行为和生

理以调控群体的行为。总之，研究蜜蜂生物节律对于

了解蜜蜂生物学、蜜蜂生理学等具有重要的意义。
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Circadian rhythms of honey bees

AbstractAbstract The circadian rhythm, also known as the circadian clock, mainly refers to the endogenous rhythms of organism’s activities. The
circadian rhythm of the honey bee is socially regulated and involves many complex behavior regulations. Many studies suggest that the
clock of the bee is more similar to that of mammals than to that of Drosophila. Both workers and queens show plasticity in circadian
rhythms. For instance, the circadian rhythms of workers are influenced by the labor division and regulated by the direct contact with the
brood; the nurse bees tend the brood around the clock with no circadian rhythms in their behavior or clock gene expression. Here, we
summarize the advance of the honey bee circadian rhythm studies from the following aspects: the honey bee societies; the molecular and
neuronal organizations of the honey bee circadian clock; the methods for studying the rhythms of the honey bee; the plasticity of the honey
bee circadian clock; and the sleep of the honey bee.
KeywordsKeywords honey bee; circadian rhythm; division of labor; plasticity ●
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