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reproductive status is crucial for both the individual and the colony.Based on the domestic and international related
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摘　要　在许多膜翅目中营社会性生活的昆虫群体里 ,亲属辨认 、监督与优惠对昆虫个体和群体繁衍都

非常重要。作者在国内外相关研究的基础上 ,对意大利蜜蜂 Apis mellifera 蜂群中工蜂监督产生的理论依

据 、监督现象 、监督效率 、监督机理等研究进展进行综合论述 ,并对今后的研究趋势作扼要介绍。
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　　蜜蜂社会行为学特性一直受到广大生物学

家关注 ,其原因一方面是人们意识到蜜蜂给农

作物授粉的重要性 ,另一方面是蜜蜂社会行为

学研究结果对整个社会生物学及行为生态学领

域都有深远影响 。近 20年来 ,蜜蜂社会行为特

性已成为膜翅目社会昆虫研究人员研究的热门

课题之一
[ 1 ～ 3]

。

在营造社会性生活的膜翅目昆虫群体中 ,

未交配的工职也能产卵 ,这些卵通过孤雌生殖

孵化成雄性。然而 ,在自然有蜂王的西方蜜蜂

蜂群中 ,工蜂产的卵正常发育数量较少 。蜂群

中有 4%的工蜂具有生殖功能的卵巢并且产出

蜂群中 7%雄性卵 ,但生物学研究表明 ,只有

0.1%的雄蜂是工蜂后代
[ 4]
,一个重要的机制可

能就是工蜂监督 ,工蜂将其它工蜂产的卵清理

出去。作者围绕工蜂监督理论依据 、工蜂监督

现象 、工蜂监督机制等方面的研究进展进行综

述 ,并简要介绍工蜂监督研究中存在的问题及

今后的研究方向 。

1　工蜂监督存在的理论依据

1.1　亲缘关系

在自然有王蜂群中 ,存在蜂王 1雌多雄交

配的特性 ,也就是说蜂王通常与 3只以上雄蜂

进行交配。其工蜂与其外甥(其它工蜂之子)的

亲缘关系指数 r=0.125+0.25/N ,其中 N 为蜂

王交配的雄蜂只数
[ 5 , 6]
。当蜂王与 3只以上雄

蜂交配时 ,工蜂与蜂王的儿子(工蜂的兄弟 ———

雄蜂)亲缘关系指数(r=0.25)比工蜂与其外甥

(其它工蜂之子)的亲缘关系指数(r=0.125+

0.25 N)要更近。这样工蜂就更愿意用蜂王产

的未受精卵来培育雄蜂 ,工蜂之间相互监督不

让工蜂产卵 。

1.2　生物学依据
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在意大利蜜蜂有王群体中 ,具有完全活化

卵巢的工蜂非常少 ,有人曾经通过10 000只工

蜂检查发现只有 1 只工蜂体内的卵发育完

全
[ 7]
。然而 ,这么低的比率也会导致一定数量

的工蜂产卵 ,因为一般蜜蜂蜂群中有约60 000

只工蜂 ,如果每群蜂有 6 只产卵工蜂(每10 000

只工蜂有1只活化卵巢),1只蜜蜂每天产10个

卵 ,这样每天就有将近 50只雄蜂培育
[ 8]
,且全

是工蜂的儿子 。工蜂又喜欢产卵至雄蜂巢房 ,

这就是说 ,每次检查蜂群时能看到大部分雄蜂

巢房中有卵 ,但事实并非如此。如果工蜂监督

不存在 ,这就大大提高了雄蜂数量 ,降低了蜂群

的整体效应 ,这也将会降低蜂王和未产卵工蜂

的适应性 ,使群体崩溃等等 ,这也与事实不相吻

合。

2　自然蜂群中工蜂监督研究

2.1　无王群的工蜂监督

意大利蜜蜂的正常有王群中 ,工蜂监督排

除了工蜂产卵 ,阻止了工蜂繁殖。但在一个未

培育出新王的无王群中 ,工蜂繁殖就很正常 ,也

就破坏了工蜂监督 ,许多工蜂就会有活跃的卵

巢并产卵 ,这群蜂在培育最后一批雄蜂后灭亡 。

但也有人实验结果与之不一样
[ 9 , 10]
,工蜂在无

王群中产卵 ,但产的所有卵均被监督 ,一直没有

看到幼虫和雄蜂的培育 ,这与先前研究无王群

的结果不一样 ,与正常的无王群进行了鲜明的

对比 。意大利蜜蜂无王群中工蜂监督并没有被

破坏 ,并有效地控制是否需要培育雄蜂或工蜂 。

当把蜂王产的卵移入该无王实验蜂群中时 ,卵

以低速率被清理 。

2.2　有王群中的工蜂监督

在有蜂王的自然蜂群中 ,工蜂通过监督来

控制工蜂繁殖 ,从而进行工蜂监督。当从卵源

蜂群中移蜂王产的未受精卵和工蜂产的未受精

卵到实验用的雄蜂巢脾中 ,并把雄蜂巢脾介绍

到有王实验群的幼虫区域。结果发现 ,蜂王产

的未受精卵被清理的数量明显比工蜂卵少。当

卵介绍 6 h后 ,有 80%～ 90%的蜂王产的卵和

25%～ 40%的工蜂卵留下 ,24 h之后 ,所有的工

蜂卵被清理 , 但蜂王产的卵还保留了 50%～

60%
[ 11, 12]

。

有人研究卵的发育力发现
[ 11]
,工蜂卵的发

育力比蜂王卵的发育力要低 。虽然 24 h 之后

所有工蜂产的卵被清理 ,但也只有 80%清理的

卵能通过卵的发育力来解释 ,理论上还有 20%

的工蜂卵孵化幼虫发育到蛹的阶段。卵和幼虫

发育力只能解释“监督”现象:0.1%的成年雄蜂

后代来自工蜂。因此有人认为 ,最能解释在有

王的群体中工蜂繁殖水平低的原因是工蜂卫生

行为。

3　无主导主义蜂群中工蜂监督

1999年Oldroyd等利用工蜂产卵发育成雄

蜂的精液对蜂王进行人工授精 ,培育出一种特

殊的蜂群 ,即无主导主义蜂群(anarchistic)
[ 13]
。

无主导蜂群一个特点就是大大地提高了工蜂卵

巢活化 ,无主导主义有王群中将近 3%～ 9%的

工蜂有活化的卵巢
[ 14]
,比正常有王群繁殖工蜂

多得多。当工蜂卵被产下之后 ,他们并没有因

为工蜂监督而被杀死。一个重要原因可能是在

无主导主义蜜蜂蜂群中不存在工蜂监督现象 。

另一个重要原因可能是无主导主义蜜蜂蜂群中

工蜂卵不被监督
[ 15]
。当把无主导主义无王群

的工蜂卵转移到正常有王群中时 ,这些卵的清

除效率和正常无王群工蜂卵的清除效率相似 。

当把无主导主义有王群中的工蜂卵转移到正常

有王群中时 ,这些工蜂卵比正常无王群转移过

来的工蜂卵清除要慢得多 ,且与自然蜂王卵清

除率相似
[ 16]
。这也说明无主导主义综合症的

第二特点就是有王群中工蜂会产被其他工蜂接

受的卵 ,很可能是化学成分模仿了蜂王卵 。

4　工蜂监督机理

4.1　自然蜂群工蜂监督机理

4.1.1　无王群工蜂监督机理

在一个未培育出新王的无王群中 ,工蜂活

化其卵巢并大量产卵 ,也就破坏了工蜂监督 ,蜂

群随着群势削弱而最终灭亡 。但在一些特殊的

无王群中还是存在工蜂监督 ,很可能是因为蜜
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蜂蜂群中也存在大量的繁殖变异 ,工蜂监督在

群体水平上并没有破坏 ,但还是不知道是否所

有或者一些工蜂存在监督 ,估计工蜂监督显示

行为统治 ,有工蜂监督的蜜蜂蜂群中还是一个

监督的群体。行为统治也体现在蜜蜂清洁活动

中 ,估计工蜂监督行为有可能是基因遗传所致 ,

基因变异导致无王群中的工蜂监督行为
[ 11]
。

4.1.2　有王群工蜂监督机理

在有蜂王的蜜蜂群体中 ,工蜂监督是防止

群体崩溃一个很好的机制 。工蜂监督的存在很

可能就是由于亲缘关系的远近而产生了偏袒 ,

因为在自然蜂群中 ,工蜂与蜂王后代的亲缘关

系指数比与其他工蜂后代的关系指数更近
[ 4]
;

另一个原因可能是工蜂卵的孵化效果不如蜂王

卵的孵化效果;也可能是因为蜂王及其幼虫中

会发出一系列信息素来抑制工蜂卵巢发育;另

外 ,卵巢发育的工蜂会被其他工蜂攻击
[ 6]
。

从卵的孵化角度来看 ,工蜂卵存活率低有

2个重要原因 ,第一 ,蜜蜂蜂群中工蜂产的未受

精卵发育力低。蜂王与工蜂之间的等级差异可

能是卵发育力明显差异的基础 。蜂王比工蜂受

到更多的蜂王浆饲喂 ,其含有丰富的蛋白质 ,这

也提高了蜜蜂卵胚胎发育质量;所吃的食物不

同也导致卵抵制脱水能力 、孵化率 、发育力等不

同;蜂王的卵巢比工蜂的卵巢发育更完全 ,也提

高了卵的发育能力
[ 11 , 12]

。第二 ,工蜂监督主要

集中在雄蜂巢房
[ 17 ,18]

。工蜂产的卵均是单倍

体 ,而且工蜂只会产卵到雄蜂巢房中 ,也只会在

幼虫区的雄蜂巢房 ,很少产在工蜂巢房中 。蜂

王产的卵大部分是双倍体 ,大部分产在工蜂巢

房中
[ 7]
。因此 ,工蜂监督仅涉及到单倍体的卵 ,

工蜂通过直接或间接评价卵的倍体数来监督单

倍体的卵 ,或者为了监督效应监视雄蜂巢房 。

也可能是因为雄蜂巢房比工蜂巢房大 ,蜂群是

均匀分布在巢脾上 ,雄蜂巢房中的工蜂数量比

工蜂巢数量多的缘故 。当然这只是一种附属原

因 ,不是主要原因。

理论上认为工蜂监督行为是依据蜂王产的

卵表面的标记信息素来实现的 ,这样蜂群中的

工蜂和蜂王均能从监督行为中受益
[ 19]
。蜂王

能从中受益是因为它用信息素标记自己的卵并

使工蜂杀死其它工蜂的儿子 ,保持自己产卵的

专有权。监督工蜂也能从中受益 ,信息素有利

于工蜂辨认工蜂卵 ,从而将其杀死 ,提高群体效

应 。但是两者受益程度还是不一样 ,最重要的

一点就是他们都能从中受益 。实验也证明了蜂

王产信息素的存在。工蜂卵和蜂王卵放在一起

或用蜂王杜氏腺乙醇浸出物处理工蜂卵 ,这些

工蜂卵的清除速率比没有处理过的工蜂清除速

率要慢
[ 20 , 21]

。

被监督工蜂用于区别工蜂卵和蜂王卵的卵

标记信息素来源还不清楚。有人已经证明了处

女蜂王与已交配蜂王所产的卵监督效率相似 ,

即交配并没有影响其卵的接受率 ,也这也表明

交配导致生理变化在蜂王产卵信息素中并不表

现为一个重要的角色
[ 22]
。

有人曾经认为工蜂区别工蜂卵和蜂王卵是

因为蜂王会用杜氏腺分泌物标记其产的卵
[ 23]
,

而工蜂不会 。也有人也认为杜氏腺不是卵信息

素的来源
[ 24]
。还有人认为产卵工蜂和蜂王一

样也会产生杜氏腺分泌物 ,但化学成分的不同

很有可能是用于区别蜂王卵和工蜂卵的机

制
[ 25]
。

蜂王卵标记信息素来源很可能是在生理作

用下产生 ,而在工蜂中却没有 。最近有人在蚁

群中把蚁王卵标记信息素鉴别出来 ,显示为蚁

王表面碳氢化合物 ,和卵表面化学成分一样 。

另外 ,工蚁卵和工蚁一样有着相似的表面碳氢

化合物 ,工蚁就是使用卵的碳氢化合物来区别

蚁王卵与工蚁卵 。甚至当工蚁卵涂上蚁王表皮

碳氢化合物时 ,工蚁清除这些卵明显地比不带

这种蜂王表皮碳氢化合物工蚁卵要少
[ 26]
。

在许多社会性昆虫里 ,卵巢活化与表皮碳

氢化合物也有一定的直接联系
[ 27]
,表皮碳氢化

合物在脂肪区合成 ,并通过血淋巴运输到上表

皮
[ 28]
,但是 ,更为重要的是 ,碳氢化合物也进入

到卵母细胞
[ 29]
,从而 ,碳氢化合物使王有很好

的机制阻止冒名顶替者伪造卵标记信息素 。蜂

王用其标记卵 ,而工蜂不能产生和蜂王一样的

表皮碳氢化合物 ,伪造是不太可能的 ,而且工蜂
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也不能使它们的卵巢发育达到蜂王卵巢一样的

水平 。

4.2　无主导主义蜂群工蜂监督机理

在无主导主义蜂群中 ,大部分工蜂具有活

化的卵巢并能产卵 ,也能培育出大量的雄蜂 。

无主导主义的群体中雄蜂来源于工蜂有 2个机

制 ,第一 ,无主导主义工蜂尽管在有幼虫的情况

下也有活化它们卵巢的能力
[ 30]
,第二 ,无主导

主义工蜂能逃避监督而产卵
[ 15]
。这 2个显著

特点有被证实 ,有高达41%的 14日龄工蜂有活

跃的卵巢 , 并且几乎所有雄蜂来源于工蜂

卵
[ 31]
,因此人们就用无主导主义工蜂来描述这

类工蜂。

无主导主义蜂群中工蜂监督实验表明 ,无

主导主义无王群工蜂卵和自然无王群工蜂卵在

自然有王辨认群中清除率相似 ,无主导主义有

王群工蜂卵清除率介于自然有王群工蜂卵与无

王群工蜂卵之间 。这似乎说明无主导主义工蜂

在无王和无幼虫的情况下 ,工蜂卵不带卵的标

记信息素 ,导致被监督;无主导主义有王群工蜂

产的卵带有卵标记信息素
[ 16]
。

无主导主义无王群工蜂卵接受率低有 3种

可能
[ 16]
:第一 ,无主导主义蜂群中通常会发生

卵的有效选择 。当无主导主义群体是无王群

时 ,其选择性减少或排除了 ,和正常自然无王群

一样。无主导主义有王群选择性较强 ,工蜂产

的带有标记信息素卵被保留下来 ,无主导主义

有王群和无王群不同的接受效率也可能是因为

监督效率在无主导主义无王群中减少了 ,也可

能是因为无主导主义有王群蜂卵存活率高。第

二 ,有王群和无王群中工蜂产卵速率不同 。在

有王群里 ,无主导主义工蜂每天产很少的卵 ,也

能产生足够的卵标记信息素来阻止她们的卵被

监督 ,但当无王群时 ,工蜂就会产很多卵以至于

工蜂不能产足够的标记信息素来保护他们产的

卵。第三 ,无王群中少数无主导主义工蜂会标

记他们的卵 ,当无王群没有建立生物化学机制

去产生卵的信息素时 ,大部分工蜂会活化卵巢 ,

越来越多的工蜂会积极繁殖 ,卵标记信息素在

含量和质量中会发生很大的变化 ,导致卵接受

性下降 ,与自然无王群工蜂卵接受率差不多。

5　工蜂监督与消耗 、利益

工蜂监督的机制就是通过监督工蜂鉴别蜂

卵并吃掉工蜂卵。这种机制是非常有效的 ,但

它也需要一定的消耗。如果这种消耗很高 ,监

督消耗超越亲属优惠的受益时 ,那就不会考虑

亲属优惠。清除卵的工蜂监督和两类生物学消

耗有关:首先 ,监督工蜂需要花费时间和精力去

寻找工蜂产卵的巢房
[ 32]
,在蜜蜂群体中 ,这种

消耗会被降到最小 ,工蜂会经常检查巢房。因

为未封盖的巢房中的卵很容易被观察到(因为

卵的发育期是3天 ,有足够的时间去检查 ,且工

蜂数量很庞大)。其次是一些误差消耗 ,误差有

2种可能:第一 ,如果蜂王产的卵通过误认被破

坏 ,这样就降低了群体整体水平的适应性 ,导致

资源浪费;第二 ,如果工蜂产的卵错误的被保

存 ,这样就会减少工蜂的适应性以及群体整体

水平的适应性。有人研究表明 ,蜜蜂群体会有

选择性的直接监督工蜂产的卵 ,使监督消耗降

到最低 ,因为这种行为能减少辨认误差以及寻

找的时间
[ 32]
。

事实上 ,当没有利益关系时 ,可能有其他工

蜂监督现象的解说 ,如在海角蜜蜂蜂群和单性

生存的黄蜂等
[ 33]
。明显地 ,在社会性生活的昆

虫群体中 ,除了群体结构 ,其他因素也能控制工

蜂繁殖。不排除蜂王卵信息素的存在 ,从而有

利于工蜂卵的清除。从卫生学和雄性发育来源

来说 ,这种外激素信号也能增加群体效应。从

整体上来讲 ,蜂群中的工蜂根据工蜂监督消耗

与工蜂监督利益进行计较 ,当工蜂监督利益不

如工蜂监督消耗时 ,工蜂可能会放弃工蜂监督 ,

如自然无王群。当工蜂监督的整体利益比工蜂

消耗高时 ,工蜂会一如既往的进行工蜂监督 ,提

高群体效应 ,如自然有王群中 。蜂群中工蜂监

督和工蜂产卵是有王群中正常生活中不可缺少

的一部分 。因此 ,工蜂监督也被认为是一种机

制:团结工蜂个体来培育蜂王的后代 ,工蜂分工

合作 ,团结一致 ,尽可能的培育更多的蜂王后

代 ,使蜂群群势增强。但是 ,无主导主义群体的
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出现说明还有另外一种社会形式或者说缺少秩

序。无主导主义蜂群为什么这么少的原因目前

还不知道。无主导主义蜂群存在的原因可能

是 ,产这种被接受卵的工蜂比不产这种卵的工

蜂有更强的适应性 ,这种蜂群很少的一个可能

原因是无主导主义群体低存活率
[ 8]
。

6　工蜂监督研究中的问题以及研究趋

势

　　研究人员从西方蜜蜂工蜂监督中取得了不

少的成果 ,已经发表了多篇优秀论文
[ 13 ～ 36]

,但还

有些问题需要进一步研究和完善。到目前为止 ,

大部分试验均在半自然状态进行 ,人们在进行实

验过程中已经对蜂群的生物学习性 、环境状态进

行了破坏 ,如多次蜂群检查导致温度的变化等 ,

移卵过程中也对卵的标记信息素有一定的影响。

在进行有王群工蜂监督时 ,在移卵 24 h之后只

有50%～ 60%蜂王卵存活 ,比正常蜂王卵孵化率

低很多 ,很可能就是移卵过程中人为对卵或卵标

记信息素的破坏 ,并不是在完全的自然蜂群条

件。另外 ,群势 、季节是否与工蜂监督效率有关 、

蜂王卵与蜂王后代无王群工蜂卵在自身蜂群中

监督效率是怎么样的?无主导主义有王群中蜂

王卵和工蜂卵在自身蜂群中监督效率又是怎么

样?无主导主义无王群与自然无王群之间的监

督效率如何 ?无主导主义蜂群存在的具体原因

是什么等等均有待于进一步研究。

中华蜜蜂 Apis cerana是我国的宝贵资源 ,目

前对中华蜜蜂蜂群中的工蜂监督研究还比较少 ,

其工蜂监督效率是否与西方蜜蜂监督效率相似 、

监督机制是否一样等等也均有待于研究。事实

上 ,中华蜜蜂工蜂监督研究不仅可以填充国内外

蜜蜂生物学与行为学这方面的空白 ,也为研究其

他社会性昆虫以及人类构造和谐社会提供一定

的理论依据 。目前我们正在进行中华蜜蜂蜂群

中的工蜂监督 ,望达到抛砖引玉的作用 。
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