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摘要：继果蝇、按蚊和家蚕之后，意大利蜜蜂 !-+. (/))+0/1$（膜翅目：蜜蜂科）成为又一种被完整测得基因组序列的昆

虫。从此，蜜蜂研究进入后基因组时代。作为一种典型的社会性昆虫，许多和蜜蜂社会生活紧密相关的性状都是

数量性状。这些性状研究中广泛涉及到了数量性状位点（M=:C$;$:$;L" $’:;$G <>B;，NIO）定位研究。本文综述了应用

NIO 对蜜蜂取食行为、自卫行为、体长、逆转学习等的研究现状，同时结合国内外最新研究进展，总结并展望了后基

因组时代蜜蜂 NIO 的研究方向。
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; 蜜蜂研究步入后基因组时代

;<; 蜜蜂基因组研究背景

()). 年 8) 月 (. 日，由来自 8+ 个国家 .1 个科

研机构 8*) 位科学家共同组成的蜜蜂（西蜂、意大利

蜜蜂）基因组测序研究联盟在《自然》杂志上公布了

蜜蜂基因组的测序结果（^";CG$>B_ /# $) A，()).）。

继果蝇 21’.’-3+)$ (/)$&’*$.#/1（W;#$"’:：W’>G>#E;<;H:"）
（DH:%G /# $) A， ()))）、按 蚊 !&’-3/)/. *$(4+$/
（W;#$"’:：5=<;B;H:"）（T><$ /# $) A，())(）、家蚕 5’(467
(’1+（O"#;H>#$"’:：Z>%&YB;H:"）（‘;: /# $) A，())1）之

后，意大利蜜蜂 !-+. (/))+0/1$（TY%"C>#$"’:：D#;H:"）

成为又一种被测得完整基因组序列的昆虫（K>&;CG>C
/# $) A，()).；̂ ";CG$>B_ /# $) A，()).）。不仅如此，意

大利蜜蜂还是第一个被测得完整基因序列的膜翅目

单倍体2多倍体昆虫物种（^";CG$>B_ /# $) A，()).）。

自此，蜜蜂研究进入了后基因组时代。

蜜蜂科（膜翅目），是自然界传粉昆虫中种类最

多、数量最大的类群，这主要是由其形态特征和生理

及行为上的特殊条件决定的（郭柏寿等，())8）。美

国的 9B_"’ 和 !E:\（8,.)）认为，传粉昆虫授粉创造

的经济效益，其中 J)a是由家养蜜蜂带来的。家养

"""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""

蜜蜂作为一种社会性昆虫，具有重大的研究意义。



!""! 年，以吉因·罗宾森为首的 # 位科学家起草了

对蜜蜂进行基因组测序的白皮书，其中明确指出：

蜜蜂基因组研究对后基因组时代的人类健康、人类

社会以及生物进化等诸多重大问题的解决都具有显

著的研究意义（$%&’()%( !" #$ *，!""!）。值得注意的

是，蜜蜂和人类在亲缘进化关系上相距甚远；但类

似于人类，蜜蜂能够很好的应付社会生活中存在的

个体交流、年龄老化、传染疾病、社会机能障碍等各

方面的挑战；同时蜜蜂社会的复杂性和内部凝聚力

等也 都 能 够 与 人 类 社 会 相 媲 美（$%&’()%( !" #$ *，
!""!）。关于一些复杂问题的科学研究，如传染疾病

的免疫能力和寿命期望等，直接将人类作为研究对

象显然不合适（$%&’()%( !" #$ *，!""!；+,’ !" #$ *，
!""-），因此，蜜蜂作为一种典型的社会性模式生物，

其基因组测序的完成不仅能很好的促进其物种本身

的进一步研究，而且对人类生物学的深入研究功不

可没。

!"# 蜜蜂的数量性状和后基因组时代研究

蜜蜂是典型的社会性昆虫，对其社会生活尤其

是社会行为的研究长期以来都是生物学研究的重要

内容（./(0 !" #$ *，!""-）。不同于由单个基因决定

的质量性状，如蜜蜂毒液的某种成分可以由具体某

基因片段经转录、翻译等而产生，蜜蜂的取食、自卫、

卫生等社会行为，和涉及心理健康、老龄化及发育的

某些性状都是复杂的数量或连续遗传性状；并且这

些性状与蜜蜂的社会生活紧密相关（./(0 !" #$ *，
1##2；$%&’()%( !" #$ *，!""!）。如今，科学家已经对

蜜蜂的取食、自卫等社会行为及逆转学习等数量性

状做 了 大 量 研 究 工 作（./(0 !" #$ *，1##3，1##2，

!""-；4,56 !" #$ *，!"""；78,(9:, !" #$ *，!""1；

;:6<8,=,>60,?@6>,)<% !" #$ *，!""A；$/6BB6>> !" #$ *，
!""C，!""D）。

蜜蜂基因组测序现在已经完成，并且其不同于

其他 昆 虫 基 因 组 的 显 著 特 点 也 已 得 到 揭 示

（E6’()0%<F !" #$ *，!""D）。这些无疑对后基因组时

代蜜蜂各方面的研究工作提供了最有力的工具。而

在后基因组研究时代，利用数量性状位点蜜蜂基因

组数据信息致力于蜜蜂复杂的数量性状的研究，也

必将是揭示生物社会性产生的本质、社会性运行的

动力等重大生命进化问题的敲门砖。

在蜜蜂的数量性状研究过程中，利用数量性状

位点（G/,(0’0,0’=6 0:,’0) >%<’，HI+）定位发现决定表型

变异的染色体位点并估计其遗传效应，近些年得到

普遍应用；而利用分子遗传标记构建蜜蜂 HI+ 的连

锁图谱在国内也已经有相关报道（王瑞武等，1##2；

吉挺和李铀，!""1；苏松坤和陈盛禄，!""!）。此

外，HI+ 在其他昆虫如家蚕的遗传图谱研究中也得

到广泛应用（洪靖君和段家龙，!""!；徐家萍和陈克

平，!""A）。在蜜蜂的后基因组研究时代，伴随大量

基因组序列信息、基因芯片技术、生物信息学等的发

展，HI+ 定位也必将在从宏观到微观的数量性状研

究中 发 挥 更 加 重 要 的 作 用（J%:6=’0K ,(9 78%:L，
!""C）。

# $%& 定位

与传统遗传学研究的质量性状不同，数量性状

是由许多基因的联合效应而造成的，其中每个单独

的基因对性状外在的表现只发挥部分作用，并且它

们效用的发挥容易受到外界环境的影响（J:%M,(，

!""1）；这些都造成了数量性状研究的复杂性。自

!" 世纪 2" 年代以来，利用现代分子生物学技术逐

步发展起来的分子遗传学试图在分子水平上对数量

性状进行阐释。如今，利用分子标记和区间作图等

方法进行 HI+ 定位的理论与方法已经发展得比较

成熟（+,(96: ,(9 J%0)06’(，1#2D）。

通过 HI+ 定位，我们首先可以确定决定某性状

外在表型变异具体的染色体位点；其次可以获悉影

响表型的染色体位点数目及多个位点之间相互作用

的关系；更深入的，我们可以最终发现影响表型的

具体 基 因，并 对 该 基 因 的 生 物 学 功 能 进 行 注 释

（J%:6=’0K ,(9 78%:L，!""C；N6(5，!""C）。

#"! 定位群体

HI+ 定位首先需要一个合适的定位群体。对于

蜜蜂而言，由于其世代间隔相对较短，繁殖行为容易

受到人工控制，同时具有雌性双倍体雄性单倍体的

特点，因此比较容易在分子水平上对复杂的数量性

状进行研究（78,(9:,，!""1；$%&’()%( !" #$ *，!""!）。

具体研究过程一般采用孙女设计法：首先通过杂交

得到 O1 代蜂，然后将 O1 代的多个子代雄性个体与

亲代雌性姐妹个体回交得到子代工蜂；将 O1 子代

雄性作为定位群体，同时针对回交子代工蜂进行表

型统计（./(0 !" #$ *，1##2；78,(9:,，!""1）。此外针

对具体的性状，杂交方案、定位群体和表型统计群体

可以适当调整。

#"# 分子标记

HI+ 定位需要有大量的分子标记存在。目前被

广泛用于蜜蜂 HI+ 定位研究的分子标记主要 有
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!"#$（ %&’()* &*+,-.-/( +),0*)%+1-2 $3"），"45#
（ &*+,-.-/( .%&6*/’7 ,/’671 +),0*)%+1-8* ）和 9:9
（8/;</’2/ 7&66/( 8-7/）等（=<’7 !" #$ >，?@@A，?@@B，

CDDE；#&6/ !" #$ >，CDDD；F1&’(%& !" #$ >，CDD?；

5&+-(6/ !" #$ >，CDDC；"%/21&G&,/7&HI/,&82) !" #$ >，
CDDJ；!</++/,, !" #$ >，CDDK，CDDL）。蜜蜂基因组区

别于其他真核多细胞生物基因组的一个显著特点在

于：蜜蜂基因组的重组率很高，为其他基因组的数

倍，约 ?@ 2M MNO ?。如 今，蜜 蜂 基 因 组 已 经 拥 有

C DDD多个微卫星标记，分子标记之间的平均距离为

CP? 2M，且最长不超过 ?D 2M；此外还拥有多态性更

高的 93#（8-’6,/ ’<2,/)7-(/ +),0*)%+1-8*）丰富的数据

资源（Q/-’87)2R !" #$ >，CDDL）。这些都为今后蜜蜂

S:5 的深入研究提供了更好的分子工具。但值得一

提的是在具体的研究中，单纯的增加分子标记数目

并不能提高 S:5 定位的精确性；只有在分子标记数

目增加的同时，增加定位群体容量才有可能达到目

的（T%)*&’，CDD?）。

!"# 统计分析方法

目前广泛用于 S:5 定位的 M&+S:5 等软件包都

是以一定的数理统计方法为基础的。由于 S:5 定

位的复杂性，用于 S:5 定位的统计方法已经从简单

的方差分析，逐步延伸到多元回归、贝叶斯、遗传算

法等 多 种 方 法（9),,/% !" #$ >，?@EL；F)U/’，?@B@；

=)/821/,/ &’( I&’%&(/’， ?@@J； 9&7&6)+&’ !" #$ >，
?@@L； V-*&%- &’( =)/821/,/， ?@@E； 9-,,&’+&& &’(
"%W&8，?@@@；F&%,N)%6 !" #$ >，CDDD）。

目前在蜜蜂 S:5 定位中应用最多的是区间作

图方法（=<’7 !" #$ >，?@@A，?@@B，CDDE；#&6/ !" #$ >，
CDDD；F1&’(%& !" #$ >，CDD?；5&+-(6/ !" #$ >，CDDC；

"%/21&G&,/7&HI/,&82) !" #$ >，CDDJ；!</++/,, !" #$ >，
CDDK，CDDL）。通过区间作图，针对某一性状可以得

到某一染色体区域的 5X$ 值（ ,)6&%-71* ). 71/ )((8
.&G)%-’6 ,-’R&6/）曲线。5X$ 值能反映 S:5 在染色体

具体某位置出现的可能性：一般 5X$ 值越大，则越

能提供 S:5 在该位置的证据；对于一段具体的染色

体，5X$ Y ? 时，% 值即约等于 JZ；而如果采用基因

组扫描 S:5 时，5X$ 只有大于 J 时才被认为有意义

（T%)*&’，CDD?）。通过区间作图还可以得到定位在

某位置的 S:5 对具体性状变异的贡献率，但由于方

法自身存在的某些缺陷会导致产生选择偏向，即贡

献率夸大化；不过随着真实贡献率的增大，这种偏

向性会减小（T%)*&’，CDD?）。同时，区间作图只能分

析单个 S:5 位点，当需要同时分析多个 S:5 位点

时，就需要应用一些比较复杂的统计方法，如 F[M
（2)*+)8-7/ -’7/%G&, *&++-’6）、M[M（*<,7-+,/ -’7/%G&,
*&++-’6）等（ =<’7 !" #$ >， ?@@B； T%)*&’， CDD?；

F1&’(%& !" #$ >，CDD?；\/’6，CDDK）。

# 蜜蜂 $%& 研究现状

#"’ 取食行为

蜜蜂是世界范围内重要的传粉昆虫。在其日常

的取食过程中，蜜蜂能够协助植物完成传粉。蜜蜂

在采集花蜜及花粉的同时，往往将雄花花药上的花

粉粒，从一朵花传递到另一朵雌花柱头或胚珠上，完

成了授粉的过程，促成植物结出果子（种子），帮助植

物完成代代承传繁衍的任务。蜜蜂授粉提高了许多

具营养价值的农产品如水果、坚果、种子等的产量和

质量，从而带来更多的经济收益（!)N-’8)’ !" #$ >，
CDDC）。

蜜蜂取食行为的 S:5 研究是根据行为上的两

种分化：取食起始阶段工蜂中外出觅食者和巢内工

作者的分化；取食过程中取食对象———花蜜和花粉

的分化。并且这两种分化是相互联系的（=<’7 !"
#$ >，CDDE）。目前，基于蜜蜂群体的取食行为———花

粉采集量，通过 S:5 定位已经发现了 %$&H ?，%$&H C，

%$&HJ，及 %$&HK 四个 S:5 位点（=<’7 !" #$ >，?@@A；

#&6/ !" #$ >，CDDD；!</++/,, !" #$ >，CDDK，CDDL）。同

时，通过对蜜蜂个体取食行为的研究，对四个位点的

效用进行了估价：%$&H ? 和 %$&H C 对工蜂的花粉负载

量有影响；%$&H C 和 %$&H J 对已采食花蜜的含糖量识

别有影响；%$&H ?，%$&H C，%$&H J 和 %$&HK 四个 S:5 位

点在工蜂对蔗糖的反应能力和取食起始年龄方面也

发挥微效作用（=<’7 !" #$ >，?@@A；#&6/ !" #$ >，CDDD；

!</++/,, !" #$ >，CDDK，CDDL）。

#"! 自卫行为

蜜蜂尤其是意大利蜜蜂在捍卫巢穴中发生的蜇

刺行为能引发人类的过敏反应或过敏性疾病，给人

类 的 健 康 构 成 了 威 胁（!)N-’8)’ !" #$ >，CDDC；

Q/-’87)2R !" #$ >，CDDL）。白皮书就明确指出了希望

通过在分子水平上对蜜蜂的自卫行为进行研究，达

到帮助解决该问题的任务（!)N-’8)’ !" #$ >，CDDC）。

蜜蜂的自卫行为反映在群体上至少包括两个方

面：在蜂巢入口处，巢穴保护者可以通过嗅觉识别

阻止外来者进入；同时，蜜蜂在受到可视移动物体

或警戒素等的刺激情况下可以飞出巢穴并对他物进

行 蜇 刺（=<’7 !" #$ >，?@@B，CDDE；5)N) !" #$ >，

CA@ 昆虫学报 ’("# )&"*+*$*,-(# .-&-(# AD 卷



!""#）。$%&’ 等（())*）曾将意大利蜜蜂的欧洲亚种

!"#$ %&’’#(&)* %&’’#(&)* 和 非 洲 亚 种 !"#$ %&’’#(&)*
$+,-&’’*-* 进行杂交，对回交后代群体受到刺激后发

生第一次蜇刺的时间和其他攻击倾向等性状进行

+,- 研 究，共 发 现 了 . 个 +,- 位 点；/012345461’47
816492: 等（!""#）根据蜜蜂个体的守巢行为使其中 #
个 +,- 位点（ $-#./7 (，$-#./7 !，$-#./7 #）得到了证实，其

中 $-#./7 ( 对表型变异的贡献率最大（-;< = #>.?），

影响 蜜 蜂 的 守 巢 行 为 和 蜇 刺 行 为（$%&’ &- *’ @，
())*，!""?；A%BC4&7D:5:4 &- *’ @，!""!）。

!"! 体长

虽然意大利蜜蜂的非洲亚种比欧洲亚种更具有

自卫倾向，但在形态上非洲亚种较欧洲亚种小（$%&’
&- *’ @，())*）。鉴于蜜蜂的翅长与体长呈正相关，因

此在具体的研究中，可以将欧洲亚种和非洲亚种杂

交，随后对子代雄蜂和回交后代工蜂的前翅长度进

行统 计 从 而 间 接 反 映 各 群 体 的 体 长 水 平。结 合

E/F< 分子标记，研究发现可能影响雄蜂体长的 +,-
位点有 . 个，工蜂有 G 个；其中 ! 个同时影响雄蜂和

工蜂的体长；采用多位点区间作图，其中 ( 个 +,-
位点的 -;< 值可达到 .>(.，" H ))I（$%&’ &- *’ @，
())*）。

!"# 逆转学习

蜜蜂在其社会生活特别是外出取食过程中，它

必须对外界环境的各种因素进行学习，所以和脊椎

动物相似，蜜蜂具有认知学习能力（J34&K04 &- *’ @，
!""(；E:LM&9:& &- *’ @，!""!）。

J34&K04 等（!""(）对蜜蜂的逆转学习行为，即对

已具有学习能力的两种气味逆转学习，作了细致研

究。首先将对两种气味有不同逆转学习速率的两个

品系进行人工杂交，得到两头 N( 代雌蜂姐妹；随

后，使 N( 代子代雄蜂进行逆转学习，对其学习速率

进行记录。采用 O4P+,- 软件包多种分析模块，并

结合适当的 E/F< 分子标记，最后得到影响蜜蜂逆

转学习能力的 ! 个 +,- 位点：0).!（-;< = !>G.，"
H ).I），对表型变异贡献率 (!>)I；0).#（-;< =
!>?.，" H ).I），对表型变异贡献率 (G>(I（J34&K04
&- *’ @，!""(）。

另 外，针 对 蜜 蜂 学 习 中 的 潜 在 抑 制（ 64’1&’
M&3MLM’M:&），发现了 ( 个主要的 +,- 位点 0).(，-;< =
Q>(.，表 型 变 异 贡 献 率 !*>(I（J34&K04 &- *’ @，
!""(）；-4PMKR1 等（!""!）发现了 ? 个影响蜜蜂的卫

生行为，即将死亡幼体移出巢穴的 +,- 位点，其中

每个对表型变异的贡献率为 )I S (.I（-4PMKR1 &-

*’ @，!""!）。

# 后基因组时代的 $%& 发展

目前，除去 +,- 定位方法本身存在的某些缺陷

从而造成 +,- 位点的偏向性和不准确性外（T1&R，
!""G），+,- 定位研究所面临的主要挑战是如何在分

子水平上确定决定表型变异的真实基因，而不是简

单的存在于染色体上不够精确的位置区域（F%24 &-
*’ @，!""(；AML9:&，!""!）。在后基因组时代，紧跟大

量生物信息的获取和技术水平的发展，这一目标将

得以实现。

#"’ 与基因芯片技术相结合

基因芯片技术首先于 !" 世纪 )" 年代出现在分

子生物学研究领域，旨在高通量反映不同组织或生

物个体在特定时间基因的表达情况或 2<D/ 片段的

存在情况（U231&4 &- *’ @，()).）；而 +,- 定位研究则

是将影响数量或连续性状的基因水平上的因素定位

到一段染色体上。所以基因芯片技术和 +,- 定位

两者的结合，是表型和基因信息直接的联系，能够直

接发现影响表型变异的候 选 基 因（V4W10，!""G）。

X4&91& 和 D4P（!""(）提出了基因组范围内上进行表

达 +,- 分析的观点。随后 !""# 年 U234K’ 等提出了

“1+,-（1YP0199M:& +,-）”概念。

现在，将基因芯片技术应用于 +,- 定位研究已

经得到广泛认可（V4W10，!""G）。例如，-4M 等（!""?）

采用寡核苷酸芯片对果蝇寿命这一性状，以 * !(?
个探针分别在系、年龄、性别水平上进行了表达分

析。1+,- 研究可以避免早期 +,- 研究中贡献率小

的 +,- 位点给定位带来的负面影响，同时可以兼顾

基因间所存在的上位效应（V4W10，!""G）。虽然目前

关于蜜蜂 1+,- 的研究还相对较少，但是将基因芯

片技术用于蜜蜂的 +,- 研究必然是后基因组时代

的一个重要发展方向。

#"( 与生物信息学手段相结合

基因组序列信息分析是生物信息学的一个重要

研究领域。如今，已经发展出多种根据序列信息预

测基因的方法，如神经网络（ZL10L42310 4&K O%046，
())(）、分维（,M4& &- *’ @，!""Q）、模式判别（U:6:5[15
&- *’ @，())G）、$OO（\0:R3 &- *’ @，())G）和序列比对

等多种方法；此外利用 ]U, 数据也可以发现新基因

（/K4C9 &- *’ @，!"""）。

在生物信息学迅速发展的今天，-:L: 等（!""#）

针对影响蜜蜂自卫行为的 +,- 位点 $-#./7!，首先从

#.)) 期 罗阿蓉等：后基因组时代的蜜蜂 +,- 研究



现有的蜜蜂细菌人工染色体（!"#，$%&’()*%+ %)’*,*&*%+
&-)./.0./(）文库中找到合适的克隆；经测序并进行

组合（%00(/$+(）从而得到该位点的全序列为 12 232
$4；采用基于不同算法的基因预测软件 56768#"7
29:（!;)<( %=> ?%)+*=，2@@A），5676BC 292（D%))% !"
#$ E，F:::）和 G56768 29:（ 8%+%/.H %=> 8.+.HI(H，
F:::）预测得到存在于该 JKL 位点的共 23 个蛋白质

编码区（MNL2A92 O 23），同时通过与蜜蜂现存的 68K
数据 比 对 搜 索 发 现 了 两 个 68K（MNL2A968K2 和

MNL2A968KF）；它们绝大多数都通过 PKQD#P 实验得

到了验证。不仅如此，通过和果蝇、按蚊的基因组序

列进行多序列比对，预测了它们可能作为新基因被

发现的事实（L.$. !" #$ E，F::M）。该研究提供了应

用生物信息学手段对蜜蜂 JKL 位点进行深入分析

的基本思路和范例，促进了后基因组时代的蜜蜂

JKL 研究。

!"# 趋向于网络研究

生命如同一架飞机，各种基因或蛋白质是组成

这架飞机的各种零件。近些年来，紧跟基因组学和

各种分析手段的发展，生命科学呈现出在系统水平

上 对 生 命 整 体 功 能 进 行 网 络 研 究 的 发 展 趋 势

（?*’%=.，F::F）。这点反映在蜜蜂 JKL 研究上，典型

的例子就是 R;=’ 等（F::N）提出的蜜蜂对花粉的取

食行为受胰岛素信号通路及其调控的卵巢发育的网

络调控假说。这主要是通过利用比较基因组学的研

究方法，对经过证实的 JKL 位点在既定的可信度范

围内寻找存在于其他物种中的直系同源基因，如

%$&Q 2 位点存在果蝇的同源基因 ’#())*#，+,-.#/ 和

012Q0，%$&Q F 位点存在 34SN，5+6/72 和 8*,""$!8 等

（R;=’ !" #$ E，F::A）。在果蝇中，这些基因的功能已

经获得较为清楚的认识，它们多数编码一些关系胰

岛素信号通路和卵巢发育的重要蛋白质（5).T*=<()
!" #$ E，F::M；8*/.=(’ !" #$ E，F::S；U; %=> 5*=0$()<，
F::S），因而可以用其对蜜蜂的 JKL 位点进行功能注

释，从而构建出蜜蜂取食行为的网络调控假说。此

外，R;=’ 等（F::A）还发现蜜蜂的自卫行为与中枢神

经系统活动和神经发生有关。

!"! 与进化研究相联系

将 JKL 研究与进化相联系，主要是通过对不同

群体进行定位并对各位点的贡献率和相互作用进行

估价，来探索发现各群体的进化历史和群体分化的

内在原因（V(=<，F::S）。在 JKL 定位的发展中，其

统计分析方法也已经逐步考虑到环境影响、位点间

相互作用等复杂因素，因而采用 JKL 定位来探讨进

化问题也将成为一种越来越可靠的方法（!)./%=，

F::2；V(=<，F::S）。蜜蜂进化最显著的特点即是其

群居生活中社会建制的形成，特别表现为蜂后和工

蜂在形态、生理和行为诸方面的分化—这主要是由

环境因素如营养、激素而导致基因选择表达；此外，

孤雌生殖也是蜜蜂甚至膜翅目昆虫进化的一个显著

特点（R%/*+’.=，2@NS；W(*=0’.&X，F::N）。在后基因

组时代，相信基于 JKL 定位对蜜蜂复杂社会生活性

状的研究必然会给蜜蜂的进化研究提供重要的信

息。

$ 结语

吉因·罗宾森等起草的蜜蜂基因组测序的白皮

书中明确指出，蜜蜂作为社会性昆虫对其深入研究

能够给人类带来巨大的意义。不可否认，涉及蜜蜂

社会性相关性状长期以来也是科研工作者所关注的

问题。自 F: 世纪 1: 年代分子遗传学发展以来，JKL
定位逐步用于蜜蜂社会行为等复杂数量性状的研究

中。如今，利用 JKL 定位已经对蜜蜂的取食行为、

自卫行为、体长、逆转学习等复杂性状在染色体水平

上进行了具体定位，同时也得到了各方面的验证。

但是，深入的研究提醒我们在染色体水平上的定位

是远远不够的，我们必须得找出影响性状的具体某

个或数个基因。在蜜蜂的后基因组时代，JKL 定位

结合不断发展的基因芯片技术和生物信息学手段将

能够使该问题得到较为满意的解决；依此，我们还

可以发现存在于其他物种的直系同源基因，并且找

到一些新基因，促进整个蜜蜂基因组分析研究的发

展。在后基因组时代，JKL 研究也趋向于生命系统

水平上的网络研究发展，同时它将给蜜蜂的进化研

究提供一些重要信息。

致谢 本文工作得到国家自然科学基金委面上项目

资助（M:NA:FSF，M:3:::3N）。中国科学院动物研究所

黄海荣、黄敦元和周宏宇等同学在资料的收集中提

供了帮助，《昆虫学报》编辑部及评审专家给予了宝

贵的修改意见，在此表示感谢。

参 考 文 献（%&’&(&)*&+）

">%/0 YC，#(+=*X() 86，R.+’ P" !" #$ E，F:::9 K-( <(=./( 0(Z;(=&( .,
97)8)%:,$# +!$#&);#8"!7 E <=,!&=!，F1A（3 SN2）：F 213 O F 2@39

")(&-%H%+(’%Q[(+%0&. Y6，R;=’ 5\，6/.)( #，F::M9 J;%=’*’%’*H( ’)%*’ +.&*
’-%’ *=,+;(=&( ’-( (]4)(00*.= ., <;%)>*=< %=> 0’*=<*=< $(-%H*.) .,
*=>*H*>;%+ -.=(I $((0E >!:#?,)7 2!&!",=8，MM：M3A O MNS9

S3@ 昆虫学报 5="# @&")+)$);,=# <,&,=# 3: 卷



!"#$% &，’(()* +,-./0/01 234 "05 -/6%,"%%"7 5"8"：89$ 6:%%$08 ;8"8$ ,<

=>"7? 988=：@@AAA? 6-/;? 6;/%,? ":@8$69%$=,%8;@5,6;@B((((C<9 ? =5< ?

!,%$D/8E FG，+9,%7 F，’(()* H$0,-/6; 8,,>; <,% 234 "0">7;/; "05 1$0$

5/;6,D$%7? !"##$%& ’()%)*% )% +,-%& .)*,*/0，I：JK’ L JKM*

!%,-"0 NO，’((J* P$D/$A ,< ;8"8/;8/6"> -$89,5; <,% 234 -"==/01 /0

$B=$%/-$08"> 6%,;;$;? 1-2 3%)4-,，K(（I）：)) L Q’*

!:%1$ +，N"%>/0 R，JSSI* &%$5/68/,0 ,< 6,-=>$8$ 1$0$ ;8%:68:%$ /0 9:-"0

1$0,-/6 TUV? 5*"#%-, *6 7*,$8",-# .)*,*/0，’MW：IW L S)*

+"%>.,%1 G，V05$%;;,0 4，N/019,%0 !，’(((* 39$ :;$ ,< " 1$0$8/6 ">1,%/89-

<,% ;/-:>8"0$,:; -"==/01 ,< -:>8/=>$ /08$%"68/01 X:"08/8"8/D$ 8%"/8 >,6/ ?

9$%$&)8:，JQQ：’ ((K L ’ (J(*

+9"05%" R!+，Y:08 HF，+,.$7 R，R-/89 !Y，’((J* 2:"08/8"8/D$ 8%"/8 >,6/

";;,6/"8$5 A/89 %$D$%;"> >$"%0/01 "05 >"8$08 /09/./8/,0 /0 9,0$7.$$;（3():

4$,,)6$#-）? .$;-<)*# 9$%$&)8:，KJ（K）：’IQ L ’WQ*

+,A$0 UZ，JSWS* Z:>8/=>$ >/0$"% %$1%$;;/,0 "0">7;/; ,< P[4& 5"8" :;$5 /0

-"==/01 234;? \0：Y$>$081"%/; 3，!:%% ! $5;? T$D$>,=-$08 "05

V==>/6"8/,0 ,< Z,>$6:>"% Z"%#$%; 8, &%,.>$-; /0 &>"08 H$0$8/6;? +,>5

R=%/01 Y"%.,% 4".,%"8,%7，+,>5 R=%/01 Y"%.,%，U$A ],%#? JJK L JJM*

^6#$% F^，R9"A [P，JSM(* !$$#$$=/01? Z6? Z/>>"0 &:.>/;9/01 +,?，\06?

U$A ],%#?

H/.;,0 H，’((’* Z/6%,"%%"7; /0 $6,>,17 "05 $D,>:8/,0：" =%$D/$A? 7*,$8",-#

=8*,*/0，JJ：JI L ’)*

H%,E/01$% +Z， R9"%".";9 UZ， O9/8</$>5 +O， P,./0;,0 H^， ’((K*

&9$%,-,0$_-$5/"8$5 1$0$ $B=%$;;/,0 /0 89$ 9,0$7.$$ .%"/0?

+#*8$$>)%/: *6 &;$ ?-&)*%-, 38->$40 *6 @8)$%8$: *6 &;$ A%)&$> @&-&$: *6

34$#)8-，J((：J) QJS L J) Q’Q*

H:, !R，]"01 FZ，‘: ]!，’((J* &%,.>$-; "05 %$;$"%69 "5D"06$ ,< 89$

=,>>/0"8/,0 /0;$68;? @*"&;B$:& !;)%- 5*"#%-, *6 3/#)8",&"#-, @8)$%8$:，J)
（)）：J(’ L J(W*［郭柏寿，杨继民，许育彬，’((J* 传粉昆虫的研究

现状及存在的问题 ? 西南农业学报，J)（)）：J(’ L J(W］

H:E-"0_U,D," ^，Y:08 HF，a%/.$ F4，R-/89 +，V%$69"D">$8"_b$>";6, Z^，

’((’* +,0</%-"8/,0 ,< 234 $<<$68; "05 $D/5$06$ ,< 1$0$8/6 5,-/0"06$ ,<

9,0$7.$$ 5$<$0;/D$ .$9"D/,%：%$;:>8; ,< 6,>,07 "05 /05/D/5:"> .$9"D/,%">

";;"7;? .$;-<)*# 9$%$&)8:，K’：SQ L J(’*

Y"-/>8,0 OT，JSM)* 39$ 1$0$8/6"> $D,>:8/,0 ,< ;,6/"> .$9"D/,:% ? !，" ?

5*"#%-, *6 C;$*#$&)8-, .)*,*/0，I：J L Q’*

Y,$;69$>$ \，b"0%"5$0 &Z，JSSK* !"7$;/"0 "0">7;/; ,< >/0#"1$ .$8A$$0

1$0$8/6 -"%#$%; "05 X:"08/8"8/D$ 8%"/8 >,6/ ? \ ? &%/,% #0,A>$51$?

C;$*#$&)8-, -%> 3((,)$> 9$%$&)8:，WQ：SQK L SM(*

Y,>8 PV，R:.%"-"0/"0 HZ，Y">=$%0 V $& -, ?，’((’* 39$ 1$0,-$ ;$X:$06$

,< 89$ -">"%/" -,;X:/8, 3%*(;$,$: /-42)-$ ? @8)$%8$，’SW（Q QSJ）：J’S

L J)W*

Y,01 FF，T:"0 F4，’((’* 39$ "==>/6"8/,0; ,< -$89,5; <,% -,>$6:>"% -"%#$%;

/0 ;$%/6:>8:%"> ? =%&*4*,*/)8-, D%*B,$>/$，KS（)）：’Q’ L ’Q)*［洪靖

君，段家龙，’((’* 分子标记技术在蚕学研究中的应用 ? 昆虫知

识，KS（)）：’Q’ L ’Q)］

Y:08 HF，V-5"- Hb，R69>/=">/:; T，^-,%$ +，R"%5$;"/ U，O/>>/"-; +^，

P:$==$>> G，H:E-"0_U,D," ^，V%$69"D">$8"_b$>";6, Z，+9"05%" R，

[,05%# ZN，!$7$ Z，&"1$ P^ F%，’((I* !$9"D/,%"> 1$0,-/6; ,<

9,0$7.$$ <,%"1/01 "05 0$;8 5$<$0;$? ?-&"#B)::$%:8;-6&$%，S)（)）：’)I

L ’MI*

Y:08 HF，H:E-"0_U,D," ^，[,05%# ZN，&"1$ P^ F%，JSSW* 2:"08/8"8/D$

8%"/8 >,6/ <,% 9,0$7 .$$ ;8/01/01 .$9"D/,% "05 .,57 ;/E$? 9$%$&)8:，J)W：

J ’(K L J ’JK*

Y:08 HF，&"1$ P^ F%，[,05%# ZN，T:>>:- +F，JSSQ* Z"C,% X:"08/8"8/D$

8%"/8 >,6/ "<<$68/01 9,0$7.$$ <,%"1/01 .$9"D/,% ? 9$%$&)8:，J)J：J QKI L

J Q)Q*

F"0;$0 P+，U"= F&，’((J* H$0$8/6"> 1$0,-/6;： 89$ "55$5 D">:$ <%,-

;$1%$1"8/,0? C#$%>: )% 9$%$&)8:，JI：KWW L KSJ*

F/ 3，4/ ]，’((J* 39$ "==>/6"8/,0 ,< -,>$6:>"% 1$0$8/6; 8, 89$ 9,0$7_.$$

.%$$5/01? 5*"#%-, *6 .$$，Q：Q L M*［吉挺，李铀，’((J* 分子遗传

学在蜜蜂遗传育种中的应用（上）? 蜜蜂杂志，Q：Q L M］

N/8"0, Y，’((’* R7;8$-; ./,>,17：" .%/$< ,D$%D/$A? @8)$%8$，’SQ（Q QM(）：

J MM’ L J MM)*

N%,19 V，Z/"0 \R，Y":;;>$% T，JSS)* V 9/55$0 Z"%#,D -,5$> 89"8 </05;

1$0$; /0 = ? 8*,) TUV? ?"8,$)8 38)>: E$:$-#8;，’’：) IMW L ) IIW*

4"/ +2，&"%0$>> 4T，47-"0 P[，G%5,D"; FZ，Z"6#"7 3[，’((I* +"05/5"8$

1$0$; "<<$68/01 F#*:*(;),- >/<$ ;="0 /5$08/</$5 .7 /08$1%"8/01 -/6%,"%%"7

1$0$ $B=%$;;/,0 "0">7;/; "05 234 -"==/01? 7$8;-%):4: *6 3/$)%/ -%>

F$<$,*(4$%&，J’W（K）：’KI L ’)S*

4"05$% ^R，!,8;8$/0 T，JSWM* R8%"8$1/$; <,% ;8:57/01 9$8$%,1$0$,:; 1$0$8/6

8%"/8; /0 9:-"0; .7 :;/01 " >/0#"1$ -"= ,< %$;8%/68/,0 <%"1-$08 >$0189

=,>7-,%=9/;-;? +#*8$$>)%/: *6 &;$ ?-&)*%-, 38->$40 *6 @8)$%8$: *6 &;$

A%)&$> @&-&$: *6 34$#)8-，WK：I KQK L I KQI*

4"=/51$ N4，G>5%,75 !&，R=/D"# Z，’((’* R$D$0 ;:11$;8/D$ X:"08/8"8/D$

8%"/8 >,6/ /0<>:$06$ 971/$0/6 .$9"D/,% ,< 9,0$7 .$$;?

?-&"#B)::$%:8;-6&$%，WS：QMQ L QMW*

4,., U[，3,0 42，Y/>> +V，^-,%$ +，P,-$%,_R$D$%;,0 F，Y:08 HF，

+,>>/0; [Y，’((K* H$0,-/6 "0">7;/; /0 89$ :&)%/_’ X:"08/8"8/D$ 8%"/8

>,6:; <,% 5$<$0;/D$ .$9"D/,% /0 89$ 9,0$7 .$$，3(): 4$,,)6$#- ? 9$%*4$

E$:$-#8;，JK：’ QWW L ’ QSK*

&"1$ P^ F%，[,05%# ZN，Y:08 HF，H:E-"0_U,D," ^，Y:-=9%/$; ZV，

U1:7$0 N，H%$$0$ VR，’(((* H$0$8/6 5/;;$68/,0 ,< 9,0$7.$$（ 3():

4$,,)6$#- 4?）<,%"1/01 .$9"D/,% ? 5*"#%-, *6 G$#$>)&0，SJ：)I) L )IS*

&"%%" H，!>"06, ^，H:/1, P，’(((* H$0$\T /0 F#*:*(;),- ? 9$%*4$

E$:$-#8;，J(：QJJ L QJQ*

&:6" VV，T">7 ZF，!%$A;8$% RF，Z"8/;$ 3+，!"%%$88 F，R9$"_T%/0#A"8$% Z，

N"01 R，F,76$ ^，U/6,>/ F，!$0;,0 ^，N:0#$> 4Z，&$%>; 3，’((J* V

1$0,-$_A/5$ ;6"0 <,% >/0#"1$ 8, 9:-"0 $B6$=8/,0"> >,01$D/87 /5$08/</$; "

>,6:; ,0 69%,-,;,-$ )* +#*8$$>)%/: *6 &;$ ?-&)*%-, 38->$40 *6 @8)$%8$:

*6 &;$ A%)&$> @&-&$: *6 34$#)8-，SW：J( Q(Q L J( Q(W*

P,./0;,0 H^，V%,0;8$/0 N，̂ D"0; F^，["9%."69 R^，F,90;8,0 FR，Z">$;E#"

P，&"1$ P^ F%，P,.$%8;,0 YZ，O$"D$% T!，’((’* &%,=,;"> <,% 89$

;$X:$06/01 ,< " 0$A 8"%1$8 1$0,-$：A9/8$ ="=$% <,% " 9,0$7 .$$ 1$0,-$

=%,C$68 ? 988=： @@AAA? 1$0,-$? 1,D@&"1$;@P$;$"%69@R$X:$06/01@

R$X&%,=,;">;@Y,0$7!$$_H$0,-$? =5< ?

P,./0;,0 H^，^D"0; FT，Z">$;E#" P，P,.$%8;,0 YZ，O$"D$% T!，O,%>$7

N，H/..; PV，O$/0;8,6# HZ，’((M* RA$$80$;; "05 >/198：/>>:-/0"8/01

89$ 9,0$7 .$$ 1$0,-$? H%:$8& 7*,$8",-# .)*,*/0，JQ（Q）：QKQ L QKS*

P:$==$>> G，+9"05%" R!+，&"0#/A 3，[,05%# ZN，!$7$ Z，Y:08 HF，&"1$

P^ F%，’((M* 39$ 1$0$8/6 "%69/8$68:%$ ,< ;:6%,;$ %$;=,0;/D$0$;; /0 89$

9,0$7.$$（3(): 4$,,)6$#- 4?）? 9$%$&)8:，JI’：’)K L ’QJ*

P:==$>> G，&"0#/A 3，&"1$ P^ F%，’(()* &>$/,8%,=7，$=/;8";/; "05 0$A

234：89$ 1$0$8/6 "%69/8$68:%$ ,< 9,0$7 .$$ <,%"1/01 .$9"D/,% ? 5*"#%-,

QQSS 期 罗阿蓉等：后基因组时代的蜜蜂 234 研究



!" #$%$&’()，!"（#）：$%& ’ $!&(

)*+*,-. //，)-+-.01. 22，3444( /5 67686- 9171 :67;679 67 *%!+!,-’./

917-,6< =>/? 0$1!2$ 3$+$/%4-，&4："&# ’ "33(

)*8*9-@*7 AB，C*7;1++ D)，>1E8-7 B/，FG5-H7 IJ，&!!#( / D*01G6*7

*@@H-*<K 8- ;181<8 LM*7868*86.1 8H*68 +-<6 MG679 B*HN-. <K*67 B-781

J*H+-? 0$1$(’4+，&$$：%4" ’ %&#(

)<K*;8 OO，B-7NG )/，=H*N1 I/，PMG6G /A，JK1 >，J-+67*0- 2，QM:: IR，

B6++69*7 )D，P*,5 AQ，J*.18 R，P67G+1. S)，B*- B，)8-M9K8-7 QD，

TH617; )U，344V( R17186<G -: 9171 1W@H1GG6-7 GMH.101; 67 ,*6X1，

,-MG1 *7; ,*7? 5/(6%$，$33：3!Y ’ V43(

)<K17* B，)K*+-7 =，=*.6G QZ，DH-E7 SF，&!!"( [M*7868*86.1 ,-768-H679

-: 9171 1W@H1GG6-7 @*881H7G E68K * <-,@+1,178*H0 =>/ ,6<H-*HH*0?

74’$14$，3Y4（" 3V"）：$#Y ’ $Y4(

)6++*7@** BA，/H\*G O，&!!!( D*01G6*7 ,*@@679 -: ,M+86@+1 LM*7868*86.1 8H*68

+-<6 :H-, 67<-,@+181 -M85H1; -::G@H679 ;*8*? 0$1$(’4+，&"&：& #4" ’

& #&!(

)6,-718 R，S-1+G A，J+*10G ]，.*7 P-0 I，TH*7GG17G 2，;1 P--: /，2*7;17

DA，344$( >1MH-17;H-<H67-+-96<*+ *7; ,-+1<M+*H *G@1<8G -: 67G1<8

H1@H-;M<86-7? 8!6%1/. !" 5$6%!$1&!4%’1!.!9)，&#：#$! ’ #"!(

)-++1H B，DH-;0 I，R176X6 /，&!Y#( F7 8K1 @-E1H -: 1W@1H6,178*+ ;1G697G

:-H 8K1 ;181<86-7 -: +67N*91 518E117 ,*HN1H +-<6 *7; LM*7868*86.1 +-<6 67

<H-GG1G 518E117 675H1; +671G? :-$!%$(’4/. /1& ;,,.’$& 0$1$(’4+，$Y：V"

’ V!(

)-+-.01. 22，)*+*,-. //，P*EH17<1 JD，&!!$( SH1;6<8679 6781H7*+ 1W-7G

50 -+69-7M<+1-86;1 <-,@-G686-7 *7; ;6G<H6,67*78 *7*+0G6G -: G@+6<1*5+1

-@17 H1*;679 :H*,1G? 564.$’4 ;4’&+ 3$+$/%4-，33：" &"# ’ " &#V(

)M )^，JK17 )P，3443( /@@+6<*86-7 -: Q/S= *7; ,6<H-G*81++681 ,-+1<M+*H

,*HN1HG 67 8K1 H1G1*H<K -: K-710 511（;,’+ 2$..’"$%/）? 8!6%1/. !" <$$，

"：V ’ "(［苏松坤，陈盛禄，3443( Q/S= 和微卫星分子标记在西

方蜜蜂研究中的应用 ? 蜜蜂杂志，"：V ’ "］

I6*7 C_，JK17 J，‘-M _C，I*7 _J，J*6 S_，B- AC，344#( )8M;0 -7

:H*<8*+ <K*H*<81H6G86<G -: 8K1 <-;679 G1LM17<1G 67 =>/? =-’1$+$ 8!6%1/.

!" =-$2’+(%)，3$（V）：$3V ’ $3!(

a51H5*<K1H OJ，BMH*+ QA，&!!&( P-<*8679 @H-8167b<-;679 H196-7G 67 KM,*7

=>/ G1LM17<1G 50 * ,M+86@+1 G17G-Hb71MH*+ 718E-HN *@@H-*<K?

>%!4$$&’19+ !" (-$ 5/(’!1/. ;4/&$2) !" 74’$14$+ !" (-$ ?1’($& 7(/($+ !"

;2$%’4/，%%：&& 3#& ’ && 3#"(

a6,*H6 S，U-1G<K1+1 ]，&!!Y( B*@@679b+67N1; LM*7868*86.1 8H*68 +-<6 MG679

D*01G6*7 *7*+0G6G *7; B*HN-. <K*67 B-781 J*H+- *+9-H68K,? 0$1$(’4+，

&$#：YV" ’ Y$V(

Z*79 QZ， =-79 A， [6*- RU， &!!%( B-+1<M+*H ,*HN1HG *7; 8K16H

*@@+6<*86-7 67 511 5H11;679? ;,’46.(6%$ !" =-’1/，$!（&）：&Y ’ &%(［王

瑞武，董杰，乔广辉，&!!%( 分子标记及其在蜜蜂遗传育种中的

应用 ? 中国养蜂，$!（&）：&Y ’ &%］

Z167G8-<N RB，Q-567G-7 RO，R655G Q/ $( /. ?，344#( ]7G69K8G 678- G-<6*+

67G1<8G :H-, 8K1 917-,1 -: 8K1 K-710511 ;,’+ 2$..’"$%/ ? 5/(6%$，$$V：

!V& ’ !$!(

_6* [C，‘K-M ‘C，PM J，344$( / ;H*:8 G1LM17<1 :-H 8K1 917-,1 -: 8K1

;-,1G86<*81; G6+NE-H,（<!2@)A 2!%’）? 74’$14$，V4#（" Y4V）：& !VY

’ & !$4(

_M AS，JK17 ^S，344V( Q1G1*H<K @H-9H1GG -7 ,-+1<M+*H ,*HN1HG 67 <!2@)A

2!%’ ? 8!6%1/. !" ;1-6’ ;9%’46.(6%/. ?1’B$%+’()，V4（$）：$V$ ’ $V%(［徐

家萍，陈克平，344V( 家蚕分子标记研究进展 ? 安徽农业大学学

报，V4（$）：$V$ ’ $V%］

CM CU， R67G51H9 U>， 344$( IK1 H-+1 -: *<0+bJ-/： ;6*<0+9+0<1H-+

*<0+8H*7G:1H*G1（=R/I）67 171H90 ,18*5-+6G,? ;11/.+ !" C$&’4’1$，V#：

3"3 ’ 3#&(

‘179 ‘D，344"( [IP ,*@@679 *7; 8K1 917186< 5*G6G -: *;*@8*86-7：H1<178

;1.1+-@,178G? 0$1$(’4/，&3V：3" ’ VY(

（责任编辑：袁德成）

#"! 昆虫学报 ;4(/ D1(!2!.!9’4/ 7’1’4/ "4 卷


