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社会性昆虫级型和行为分化机制研究进展 
张慧 , 刘倩, 黄晓磊 * 
闽台作物有害生物生态防控国家重点实验室, 福建农林大学植物保护学院, 福州 350002 

摘要: 社会性的出现是生物演化过程中的重要革新, 理解社会性的演化和调控机制具有重要的理论和实际意义。社会性昆虫

的个体间有着明显的级型分化和劳动分工, 这有利于它们适应复杂的环境变化。理解社会性昆虫如何产生不同的形态、行为

和生活史特性, 一直是进化和发育生物学的重要目标。随着测序技术的不断更新及生物信息学的快速发展, 已经有众多关于

社会性昆虫级型和行为分化机制的研究报道。本文通过整理社会性昆虫研究的已有成果, 从环境因素、生理调控和分子机制

等方面对社会性昆虫级型和行为分化机制相关研究进展进行了综述, 并对未来的研究方向做出了展望。根据现有证据, 社会

性昆虫所生活的生物环境(食物营养、信息素、表皮碳氢化合物)和非生物环境(温度、气候等)均能直接或间接影响社会性

昆虫级型和行为的分化; 保幼激素、蜕皮激素、类胰岛素及生物胺等内分泌激素和神经激素对社会性昆虫的级型和行为分

化也有重要的调控作用; 此外, 遗传因素、新基因等DNA序列或基因组结构上的变化以及表观遗传修饰、基因的差异表达

等基因调控机制均能不同程度地影响社会性昆虫的行为分化。本文建议加强昆虫纲其他社会性类群如半翅目蚜虫和缨翅

目蓟马等的社会性行为及其演化机制的研究, 以加深对社会性昆虫起源及其行为演化的理解和认识。 
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ABSTRACT 
Background & Aims: Eusociality is a critical evolutionary innovation. Understanding the origin of eusociality and 
related regulating mechanisms has theoretical and practical significance to several research fields. A clear hierarchy and 
division of labor exists among individuals of social insects. The behavioral differentiation and extensive cooperation 
between castes are beneficial for their adaptation to complicated environmental changes. Understanding how social 
insects can produce individuals with differences in morphology, behavior and life-history characteristics is an important 
goal of much evolutionary and developmental biology research. With the rapid development of sequencing technology 
and bioinformatics, there have been many studies on the mechanisms underlying social insect behavioral differentiation. 
Here, we present recent advances on the environmental factors and physiological and molecular mechanisms regulating 
caste and behavioral differentiation in social insects by summarizing the current results of social insect studies, and 
propose the future research directions.  
Progresses: Both biotic factors (e.g., nutrients, pheromones, cuticular hydrocarbons) and abiotic factors (e.g., 
temperature, climate) can directly and indirectly affect the differentiation of insect social behavior and castes. Endocrine 
hormones, such as juvenile hormone (JH), ecdysteroids (20E), insulin-like peptides (ILPs), and neurohormonal 
bioamines, also play important roles. In addition, evolutionary changes in gene sequences or genome structure, 
including heritable differences and novel genes, as well as gene regulatory mechanisms, such as DNA methylation and 
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differential expression of genes, can also affect the caste and behavior differentiation of social insects to different 
degrees.  
Prospects: We suggest strengthening the study of social behavior and regulating mechanisms in other social insect 
lineages, such as aphids and thrips, which are relatively understudied and which will improve the understanding of the 
origins and evolution of eusociality and social behaviors in insects. 
Key words: social insect; behavioral differentiation; environmental factor; physiological regulation; molecular 
mechanism 

典型的真社会性昆虫包括膜翅目的蜜蜂、蚂

蚁、胡蜂以及蜚蠊目的白蚁(原归于等翅目)等, 常具

有亲代照料、生殖分工和世代重叠三个最主要的特

征(Wilson, 1971; Wilson & Hölldobler, 2005)。在外

界或种群内部选择压力的影响下, 社会性昆虫将利

他性作用于群体层面而非个体本身(Corona et al, 
2016), 导致了不同个体间职能的分工, 也就是所谓

的劳动分工。社会性昆虫的劳动分工一般包括生殖

个体与非生殖个体间的生殖分工, 以及不具生殖功

能的工虫和兵虫的任务分工; 不同级型个体因分工

的不同而分化出不同的行为。常见社会性昆虫的种

群一般由王后和职虫(工虫和兵虫)阶级组成, 它们

在形态、行为和寿命等方面均有着明显不同; 许多

社会性昆虫种类的职虫阶级因承担的任务不同, 其
行为也存在分化, 如亲代照料、觅食或看守巢穴等

(Robinson, 1992)。一些物种内职虫行为的分化往往

还伴随着形态上的特化, 比如在佛罗里达弓背蚁

(Camponotus floridanus)中防卫蚁巢的兵蚁要比那

些觅食和照料后代的工蚁的体型大许多(Simola et 
al, 2016)。社会性昆虫在进化和生态上的成功主要

归因于其生活方式由独居性到社会性生活的重大

改变, 社会性昆虫级型之间的职能分工和广泛合作

有利于它们适应复杂的环境变化 (Wilson, 1985, 
1987)。 

社会性昆虫王后与职虫间的级型分化以及不

同职虫间的行为分化一直是进化生物学研究的热

点(LeBoeuf et al, 2013; Gadagkar et al, 2019)。目前

研究最多的社会性昆虫是蜜蜂、蚂蚁、白蚁等真社

会性昆虫, 其他一些社会昆虫类群如半翅目的一些

蚜虫物种(Stern & Foster, 1996)和缨翅目的一些蓟

马物种(Crespi, 1992), 也表现出一定程度的社会性, 
如防御天敌或外来入侵者等利他社会行为, 但一般

缺乏广泛的合作或繁殖分工, 目前关于这类社会性

昆虫的研究不多, 对这两个类群行为分化的了解和

认识也较少。理解社会性昆虫如何演化出不同的形

态、行为或生活史特性, 一直以来都是进化和发育

生物学的一个重要内容, 对社会性昆虫演化及其行

为分化机制的探索更是引起了广泛关注(Toth & 
Robinson, 2007; Toth & Rehan, 2017; Weitekamp et 
al, 2017)。  

不同的社会性昆虫类群所面临的选择压力或

具有的社会性复杂程度也有所不同, 导致其级型和

行为分化的因素也具有多样性(Zayed & Kent, 2015; 
Toth & Rehan, 2017)。目前对社会性昆虫行为机制

的研究已经从最初相关环境因子的探索逐步发展

到内部生理调控及分子作用机理上。近年来, 分子

测序技术和生物信息学工具的发展快速推进了对

不同社会性昆虫类群的比较和进化基因组学研究

(Simola et al, 2013; Kapheim et al, 2015; Harrison et 
al, 2018), 加深了对社会行为产生和进化机制的理

解。基于对近些年代表性研究的梳理, 本文将从影

响昆虫社会行为的环境因素、生理调控和分子机制

等方面对社会性昆虫行为分化机制研究进展进行

综述。 

 
环境因素可以直接或间接地影响社会性昆虫

的行为和进化。这些环境因素主要分为生物因素和

非生物因素, 也就是昆虫所生活的生物环境及非生

物环境。其中生物因素主要指社会性昆虫所生活的

社会环境(如母体效应、亲缘效应等), 非生物因素包

括温度、气候等外界因子(Toth & Rehan, 2017)。已

有证据表明, 食物、王后信息素、表皮碳氢化合物、

王后年龄、温度、气候等因素均可影响社会性昆虫

级型和行为的分化。 
社会性昆虫生活在一个比较复杂的社会性环

境中, 个体在发育的过程中很容易受到营养、信息

素、个体间物理接触等的影响。社会性昆虫的级型

分化可能在个体发育的早期阶段就已经发生, 如母

体对后 代 营养分 配 的不均 衡 (Wheeler, 1996; 

1  影响社会性昆虫级型和行为分化的环境因素 
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Schwander et al, 2008; Judd et al, 2015)。营养是社会

性昆虫级型和行为分化的一个主要驱动力, 鉴于食

物通常由群体中其他成员所提供, 营养可以看作一

种社会环境因素。在蜜蜂中, 幼虫期营养物质的数

量和质量决定了它们的发育方向, 如被喂食营养丰

富的蜂王浆的幼虫会发育为蜂后, 而被喂食营养较

缺乏食物的幼虫则发育为工蜂 (Haydak, 1943; 
Kamakura, 2011)。年龄较大的工蜂负责外出觅食, 
年龄较小的工蜂则负责储存食物及喂养幼虫等巢

内事务, 而由巢内工作到外出觅食的转变时间是由

社会环境和营养因素共同调控的(Toth et al, 2005; 
Ament et al, 2011)。除蜜蜂外, 蚂蚁、胡蜂和白蚁的

生理、行为和发育也受营养因素的调控(Cassill & 
Tschinkel, 1999; Korb & Schmidinger, 2004; 
Daugherty et al, 2011)。 

化学信号是另一个影响社会性昆虫行为分化

的生物因素, 主要包括来自种群中其他个体的表皮

碳氢化合物和信息素。例如 , 在红胡须蚁

(Pogonomyrmex barbatus)中, 执行不同任务的工蚁

所具有的碳氢化合物不同(Greene & Gordon, 2003)。
蜜蜂警戒信息素的有效成分为乙酸异戊酯(IAA), 
能够引起大多数蜜蜂的防御反应(Nouvian et al, 
2018); 而由蜜蜂蜂后所释放的信息素, 活性成分主

要有反式-9-氧代-2-癸烯酸(9-ODA)、正/反式-9-羟
基-2-癸烯酸(+/-9-HDA)、对羟基苯甲酸甲酯(HOB)、
4-羟基-3-甲氧基苯乙醇(HVA)等(Slessor et al, 1988), 
能够抑制工蜂的卵巢发育, 从而使蜂后垄断了生殖

权; 若将蜂后从蜂巢中移除, 工蜂的卵巢就会有一

定程度的发育 , 并可能恢复生殖能力 (Page & 
Erickson, 1988; Barron & Oldroyd, 2001)。信息素也

能够影响白蚁的级型分化, 由补充生殖蚁分泌的含

丁酸丁酯和2-甲基-1-丁醇两种活性成分的信息素

能够抑制蚁群中新的补充生殖蚁的产生, 且白蚁的

卵也能够分泌这种信息素, 以此作为吸引工蚁抚育

照料的引诱剂以及补充生殖蚁分化的抑制剂

(Matsuura et al, 2010)。此外, 信息素也会参与调节

蚂蚁的社会性行为 , 如暗足弓背蚁 (Camponotus 
obscuripes)警报信息素的活性成分是甲酸和十一烷, 
能够激活蚂蚁触角上的神经元, 从而调控激发弓背

蚁的攻击行为(Mizunami et al, 2010)。 
此外, 在某些社会性昆虫物种中, 王后年龄也

是影响其级型分化的一种生物因素。罗纹须蚁

(Pogonomyrmex rugosus)蚁后年龄对后代的级型分

化有重要影响, 只有那些年龄大于两年的蚁后所产

的卵才能发育为新的蚁后(Schwander et al, 2008)。
王后年龄的影响在小红蚁(Myrmica rubra)中也有所

体现, 一般年轻蚁后所产的卵中发育为工蚁的比例

会更大(Brian & Hibble, 1964)。 
非生物的环境因子也是昆虫社会性合作行为

的重要驱动力。如对瑞士阿尔卑斯山脉的176种社

会性程度不同的膜翅目昆虫种群的生活史和分布

进行比较研究发现, 海拔和季节长短可以影响兼性

群居物种的独居性与合作建巢行为的动态转变

(Kocher et al, 2014)。对初级社会性类群马蜂属

(Polistes)的研究表明, 其社会性的合作繁殖可能受

气候变化的影响, 合作种群的形成与短时期内较大

的温度波动有关, 且在比较温暖湿润的环境下, 合
作建巢蜂后的数量也会增多(Sheehan et al, 2015)。
温度也会影响蚂蚁的级型分化。罗纹须蚁的蚁后只

有经历一段时间低温(越冬)后产下的卵才能发育成

为新的蚁后(Schwander et al, 2008), 而台湾乳白蚁

(Coptotermes formosanus)工蚁向兵蚁的转化受温度

的影响较大, 较高的温度条件能促使产生更多的兵

蚁(Fei & Henderson, 2002; Tarver et al, 2012)。 

 
保幼激素(JH)、蜕皮激素(20E)、类胰岛素

(insulin-like peptides, ILPs)及生物胺等内分泌激素

和神经激素对社会性昆虫的行为和级型分化有着

重要的调控作用。关于调控社会性昆虫劳动分工的

生理机制已经在蜜蜂中开展了广泛研究, 比如给蜜

蜂幼虫喂食不同营养的食物会导致蜂后和工蜂的

分化, 而食物对蜜蜂级型的调节是通过保幼激素水

平的变化实现的; 此外, 保幼激素还参与调节蜜蜂

和熊蜂工蜂行为的分化(Sullivan et al, 2000; Schulz 
et al, 2002; Amsalem et al, 2014)。在蚂蚁中亦发现了

该现象, 高的保幼激素水平能够使切叶蚁工蚁的行

为发生转变, 使其更多地由巢内活动转为外出觅食

活动(Norman & Hughes, 2016)。很多对白蚁的研究

均表明保幼激素在调控其级型分化中起到至关重

要的作用(Watanabe et al, 2014; Korb, 2015; Korb & 
Belles, 2017)。如对山林原白蚁(Hodotermopsis 
sjostedti)的研究发现高的JH滴度与其兵蚁的分化有

关, 而补充型繁殖蚁中JH的滴度相对较低, 说明JH 

2  社会性昆虫级型和行为分化的生理调控 
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可能参与了白蚁的兵蚁和繁殖蚁的分化(Cornette et 
al, 2008)。蜕皮激素被认为与某些社会性昆虫的卵

黄蛋白合成相关(Dong et al, 2009)。对内华达古白蚁

(Zootermopsis nevadensis)的研究发现, 其头部的β-
转化生长因子(TGFβ)信号与白蚁级型分化有关, 它
可以通过调节20E和JH信号来调控白蚁兵蚁的分化

过程(Masuoka et al, 2018)。 
胰岛素是一类进化十分保守的多功能性肽类

激素, 存在于众多生物体中, 昆虫体内也存在类似

结构和功能的肽类激素, 被称为“类胰岛素肽”。昆

虫类胰岛素肽可参与调控昆虫的寿命以及代谢、生

长发育和生殖等生命活动(Wu & Brown, 2006), 使
其成为调节社会性昆虫劳动分工的主要候选因素。

类胰岛素直接发挥的功能较少, 主要通过类胰岛素

受体以及相关信号通路来调节昆虫的各种生理过

程。在昆虫中, 以多基因家族编码的类胰岛素(ILPs)
为主, 其功能与哺乳动物的胰岛素和胰岛素样生长

因子1 (IGF1)是同源的, 是昆虫生活史的重要调控

因子(Flatt et al, 2005)。大多数被研究的膜翅目昆虫

有两种类胰岛素: ILP1和ILP2, 在结构上, ILP1类似

胰岛素样生长因子 , ILP2 与胰岛素比较相似

(Chandra et al, 2018)。多数蚂蚁的级型分化是通过

发育过程中汲取营养的不平衡引起的, 这会导致幼

虫体内胰岛素水平上的差异, 使食物充足的蚁后有

着较高的胰岛素水平(Trible & Kronauer, 2017)。最

近一项对7种蚂蚁的生殖蚁和非生殖蚁的脑部转录

组比较研究发现, ILP2总是在生殖蚁中高表达, 其
中毕氏卵角蚁(Ooceraea biroi)幼虫释放的信号通过

降低ILP2水平抑制成虫生殖, 使其产生亲代抚育行

为 , 而增加 ILP2可以抵消幼虫的这种抑制作用

(Chandra et al, 2018)。此外 , 胰岛素或其相关通路也

可参与调控蜜蜂的级型分化及工蜂的劳动分工

(Ament et al, 2008; de Azevedo & Hartfelder, 2008; 
Mott & Breed, 2012)。 

生物胺类如五羟色胺(5-HT)、酪胺(TA)、章鱼

胺(OA)和多巴胺(DA)等作为神经调质或神经递质

存在于神经系统中, 对昆虫的生理和行为有着重要

的调控作用(Monastirioti, 1999; Scheiner et al, 2006; 
Wada-Katsumata et al, 2011)。五羟色胺、多巴胺以

及酪胺被证明对蚂蚁的攻击性行为有明显的影响

(Szczuka et al, 2013), 而章鱼胺系统可参与调控蚂

蚁各级型间(蚁后和工蚁)及工蚁不同型间(大、小工 
蚁)攻击行为的转变(Aonuma & Watanabe, 2012; 
Kamhi et al, 2015)。白蚁兵蚁中章鱼胺和酪胺的水

平要高于工蚁, 章鱼胺、酪胺水平升高可加强兵蚁

的攻击防御行为, 而工蚁经酪胺处理后也可产生防

御行为(Ishikawa et al, 2016)。在蜜蜂中, 章鱼胺可

刺激蜜蜂体内的咽侧体分泌保幼激素(Kaatz et al, 
1994), 且能够调节工蜂的劳动分工、诱导觅食行为

的发生, 其中觅食工蜂的大脑中比亲代抚育工蜂有

更高的章鱼胺水平 (Schulz et al, 2002; Reim & 
Scheiner, 2014), 章鱼胺还可参与调控蜜蜂的飞舞

行为(Schulz et al, 2002; Barron et al, 2007; Reim & 
Scheiner, 2014)。此外 , 蜜蜂的警戒信息素可以提升

脑中五羟色胺和多巴胺的水平, 引起蜜蜂攻击和叮

刺等防御行为(Nouvian et al, 2018)。   

 
随着基因组学、转录组学、甲基化检测技术、

RNAi技术、荧光定量PCR技术以及生物信息学分析

的发展, 有关社会性昆虫级型和行为分化的分子机

制也逐渐被揭示, 包括基于DNA序列和基因组结构

上的发现及基因调控机制的探索。 
3.1  DNA序列改变 
3.1.1  遗传决定 

级型分化一直以来都是社会性昆虫分子水平

研究所聚焦的领域, 社会性昆虫各级型的分化大都

是环境诱导的基因表达变化引起, 而不是遗传决定

的, 但也有级型由遗传因素决定的例子存在。关于

社会性昆虫劳动分工的遗传和基因组分析常限于

为数不多的物种, 但随着对更多物种研究的深入, 
发现遗传因素对社会性昆虫劳动分工的影响比原

先预想的要普遍得多, 对社会性昆虫各级型的行

为、形态和生理方面都有一定的影响(Smith et al, 
2008)。须蚁属的红胡须蚁和罗纹须蚁是遗传级型决

定(genetic caste determination, GCD)的两个特殊例

子: 两个物种在分布的重叠区域可以进行种间杂交, 
最终每个种都获得一对不同的杂交谱系, 谱系间杂

交产生工蚁, 谱系内交配产生蚁后(Julian et al, 2002; 
Cahan & Keller, 2003; Anderson et al, 2006)。由遗传

因素引起的社会性昆虫的级型决定在其他蚂蚁和

白蚁中也有报道(Pearcy et al, 2004; Hayashi et al, 
2007; Wiernasz & Cole, 2010)。另外, 遗传因素对社 

3  社会性昆虫级型和行为分化的分子机制 
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会性昆虫工蜂(蚁)之间的行为分化也有一定的影

响。例如在蜜蜂种群内, 由于蜜蜂多次交配的特点, 
群体内工蜂的遗传异质性程度很高, 而工蜂之间的

遗传差异能够影响工蜂间的劳动分工, 比如看守蜂

巢入口的工蜂与清除蜂巢内尸体的工蜂之间行为

的分化(Frumhoff & Baker, 1988; Robinson & Page, 
1988)。对顶切叶蚁属的棘顶切叶蚁(Acromyrmex 
echinatior)及游蚁属的Eciton hamatum研究发现, 同
一种群中来自不同父系的个体, 具有发展成为体型

不等的兵、工蚁的潜能, 从而产生了不同的劳动分

工(Hughes et al, 2003; Jaffé et al, 2007)。 
3.1.2  新基因 

新基因在社会性昆虫表型进化革新的过程中

起着十分重要的作用, 每一个新测序的社会性昆虫

的基因组中都存在新基因 , 并且比例可能达到

10%−30% (Wissler et al, 2013; Sumner, 2014)。社会

性昆虫基因组中的新基因与各级型形态或行为的

特化有着紧密联系, 如对7种蚂蚁的比较基因组研

究发现新基因在它们的适应性进化过程中有着重

要的作用, 每个物种的基因组中含有大量物种特异

的新基因, 表明社会性昆虫在进化过程中存在新基

因快速获取的过程, 这可能与物种特异性特征的适

应性进化有关(Simola et al, 2013)。对蜜蜂进行群体

基因组学研究发现, 那些仅存在于蜜蜂中的新基因

有着显著的正选择作用, 尤其是那些在工蜂中高表

达的新基因(Harpur et al, 2014), 并且有研究表明在

蜜蜂工蜂中高表达的新基因数目是蜂后中高表达

新基因的2倍(Johnson & Tsutsui, 2011), 说明新基因

在工蜂特征的适应性进化中扮演着重要角色。同样

的 情 况 在 初 级 社 会 性 的 红 纸 黄 蜂 (Polistes 
canadensis)中也有发现, 该物种级型之间75%的差

异表达基因是新基因, 其中在工蜂中上调表达的新

基因占到90% (Ferreira et al, 2013)。 
3.2  基因调控 

基因调控(如表观遗传修饰和基因差异表达)对
社会性昆虫特性的演化同样有着重要作用(Harrison 
et al, 2018; Marshall et al, 2019)。基因调控是在不改

变DNA序列的前提下, 通过改变昆虫生长发育相关

的基因功能或表达情况来调控昆虫的形态、行为或

生理, 进而使其产生不同的表型, 对社会性昆虫的

级型和行为分化均有着重要的影响。  

3.2.1  表观遗传修饰 
表观遗传修饰如DNA甲基化在调控社会性昆

虫表型可塑性进化的过程中扮演着重要的角色

(Weiner & Toth, 2012)。目前关于表观遗传修饰对社

会性昆虫级型决定和行为分化的相关调控机制的

研究已有许多。如Li等 (2018)确定了欧洲熊蜂

(Bombus terrestris)中6个重要的调控DNA甲基化修

饰的基因, 并发现这些基因表现出一定的级型特异

性表达模式, 与工蜂、雄蜂相比, 蜂后有着较高的

表达水平。此外, 对蜜蜂的表观遗传分析发现, 幼
虫在不同的营养或空间等饲养条件下, 其发育相关

通路上的DNA甲基化水平也会有所不同, 进而产生

蜂后与工蜂的分化(He et al, 2017)。佛罗里达弓背蚁

和印度跳蚁(Harpegnathos saltator)在社会性程度及

等级制度上均有着很大的不同: 佛罗里达弓背蚁的

种群由蚁后以及形态和行为显著不同的大、小工蚁

组成; 而印度跳蚁的蚁后和工蚁形态相近, 且工蚁

有着发育为蚁后的可塑能力。对二者进行基因组比

较研究发现, 两种蚂蚁的DNA甲基化程度差异明显, 
有着较原始社会性生活方式的印度跳蚁相对于佛

罗里达弓背蚁有着较低的DNA甲基化水平(Bonasio 
et al, 2010)。此外 , 这两种蚂蚁各级型之间也有着明

显不同的甲基化模式, 揭示了表观遗传修饰在调控

不同级型之间的劳动分工方面起着重要作用

(Bonasio et al, 2012; Chittka et al, 2012)。 
3.2.2  基因的差异表达 

关于基因差异表达对社会性昆虫级型或行为

分化的影响已被相关研究所证实(Whitfield et al, 
2003; Steller et al, 2010; Chandrasekaran et al, 2011)。
对北美散白蚁(Reticulitermes flavipes)的生殖型幼虫

与无生殖能力的兵蚁和工蚁的比较转录组学研究

发现, 二者共有93个基因差异表达, 其中表现为兵

蚁特异性的基因占所有差异表达基因的78%, 这些

基因可能导致了防御型兵蚁与生殖蚁和工蚁之间

功能的分化(Wu et al, 2018)。一些蚂蚁物种的种群

内分化出形态及行为明显不同的兵蚁和工蚁, 兵蚁

体型较大, 一般负责守卫巢穴, 工蚁体型较小, 负
责外出觅食。有研究发现苍白大头蚁 (Pheidole 
pallidula)的兵蚁在某些情况下也能够转为觅食, 而
这是通过大头蚁中觅食基因(ppfor)编码的环鸟苷酸

依赖性蛋白激酶(cGMP-PKG)所调控的。通常兵蚁

的脑部相对于觅食的工蚁有着较高的环腺苷酸依© 生
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赖性激酶活性, 且该酶在二者脑中的空间分布也有

所不同。 当用食物刺激兵蚁时, 其脑中的PKG表达

量会降低, 而当蚁巢需要防御时, 兵蚁中该酶的表

达量明显升高(Lucas & Sokolowski, 2009)。另外, 对
亚社会性木蜂、熊蜂的转录组学研究表明, 种群内

个体因职能分工(生殖和亲代照料)不同, 其基因表

达模式也存在很大差异(Rehan et al, 2014; Woodard 
et al, 2014)。 

此外, 一些比较重要的单一基因的差异表达对

不同社会性昆虫的行为分化有重要影响。例如卵黄

蛋白的前体物质卵黄原蛋白(vitellogenin, Vg), 可作

为雌性昆虫生殖活动的重要指标, 也是社会性昆虫

级型和行为分化的重要调控因子, 通常在各物种的

不同个体中表现出级型特异性的表达模式。在蜜蜂

中, 通过RNAi干扰Vg基因的表达后, 工蜂由巢内

工作向外出觅食行为转变的时间提早(Nelson et al, 
2007; Marco Antonio et al, 2008)。通过比较红胡须蚁

中两个Vg基因的表达模式, 发现Pb_Vg1在蚁后(相
较于兵蚁)及亲代照料工蚁(相较于觅食工蚁)中高

表达, 而相较于亲代抚育工蚁和蚁后, Pb_Vg2在觅

食工蚁中高表达, 表明蚂蚁亦可通过控制Vg基因的

表达来调控其个体间行为的分化 (Corona et al, 
2013)。Vg基因也可参与调控白蚁的级型分化, 如内

华达古白蚁(Zootermopsis nevadensis)基因组中有4
个Vg基因拷贝, 其中有3个在蚁后中的表达显著高

于其他级型(Terrapon et al, 2014)。 

 
不同类群的社会性昆虫所面对的生态因素及

选择压力不同, 其社会性复杂程度以及分化机制也

有所不同。前人对膜翅目蜜蜂、蚂蚁、胡蜂和蜚蠊

目白蚁的研究已经揭示了一些高级社会性昆虫的

劳动分工和行为分化的机制(表1列出了一些代表性

研究), 但对于昆虫纲其他社会性昆虫类群如半翅 
 
表1  社会性昆虫级型和行为分化的影响因素 
Table 1  Influencing factors underlying caste and behavior differentiation in social insects  

影响因素 
Influencing factors  昆虫类群 

Insect groups 
劳动分工类型 
Labour division 

参考文献 
References 

外界环境 
External environment 

营养 
Nutrition 

西方蜜蜂 
Apis mellifera 

蜂后–工蜂 
Queen–worker 

Kamakura, 2011 

  表皮碳氢化合物 
Cuticular hydrocarbons 

红胡须蚁 
Pogonomyrmex barbatus 

觅食–侦查 
Foraging–patrolling 

Greene & Gordon, 2003 

  信息素 
Pheromone 

黄胸散白蚁 
Reticulitermes speratus 

生殖蚁–工蚁 
Neotenics–worker 

Matsuura et al, 2010 

 王后年龄 
Queen age 

罗纹须蚁 
Pogonomyrmex rugosus 

蚁后–工蚁 
Queen–worker 

Schwander et al, 2008 

  海拔和季节 
Elevation and season 

蜜蜂总科 
Apoidea 

独居–合作筑巢 
Solitary–cooperative 

Kocher et al, 2014 

  气候 
Climate  

马蜂属 
Polistes 

合作繁殖 
Cooperative breeding 

Sheehan et al, 2015 

 
温度 
Temperature 

台湾乳白蚁 
Coptotermes formosanus 

工蚁–兵蚁 
Worker–soldier 

Tarver et al, 2012 

生理调控 
Physiological regulation 

保幼激素 
Juvenile hormone 

八刺顶切叶蚁 
Acromyrmex octospinosus 

巢内活动–觅食 
Nest work–foraging 

Norman & Hughes, 2016 

  蜕皮激素 
Ecdysone 

内华达古白蚁 
Zootermopsis nevadensis 

兵蚁–工蚁 
Soldier–worker 

Masuoka et al, 2018 

  类胰岛素 
Insulin-like peptides 

毕氏卵角蚁 
Ooceraea biroi 

工蚁–生殖蚁 
Worker–reproductives 

Chandra et al, 2018 

  
生物胺 
Biogenic amine 

西方蜜蜂 
Apis mellifera 

攻击防御 
Defensive aggression  

Nouvian et al, 2018 

分子调控 
Molecular regulation 

遗传决定 
Genetic determination 

棘顶切叶蚁 
Acromyrmex echinatior 

大工蚁–小工蚁 
Major–minor worker 

Hughes et al, 2003 

  新基因  
Novel gene 

西方蜜蜂 
Apis mellifera 

工蜂特性 
Worker traits 

Johnson & Tsutsui, 2011 

  表观遗传修饰 
Epigenetic modification 

西方蜜蜂 
Apis mellifera 

蜂后–工蜂 
Queen-worker 

He et al, 2017 

  基因差异表达 
Gene differential expression 

北美散白蚁 
Reticulitermes flavipes 

兵蚁–工蚁(生殖蚁) 
Soldier–worker (reproductives) 

Wu et al, 2018 

 

4  小结与展望 

© 生
物多
样性
 Bio
dive
rsity
 Sci
enc
e



 张慧等: 社会性昆虫级型和行为分化机制研究进展 513 

   

https://www.biodiversity-science.net 

综
述

 

目蚜虫和缨翅目蓟马的研究还很欠缺, 关于其行为

分化相关机制的研究更是寥寥无几。与行为分化相

关的表型可塑性是社会性昆虫的一个主要特征, 虽
然不同的社会性昆虫是独立进化的 (Anderson, 
1984), 但通过对主要社会性昆虫的比较分析揭示

了一些与级型分化有关的保守基因和信号通路

(Berens et al, 2015), 包括胰岛素信号通路、保幼激

素和蜕皮激素信号通路、生物胺、卵黄原蛋白等

(Corona et al, 2016)。这些相对保守的基因或信号通

路在不同社会性昆虫类群中是否具有一致的调控

作用, 以及是否参与调控蚜虫和蓟马社会性行为的

分化, 尚有待开展深入的研究。除了膜翅目和蜚蠊

目常见社会性昆虫外, 将来对更多社会性昆虫类群

行为分化机制的研究将有助于我们更好地理解昆

虫纲中社会性行为的起源和演化过程。  
随着新一代的测序技术和生物信息学工具的

日益发展和普及, 以及比较基因组和转录组学、表

观遗传学、RNA干扰及基因编辑技术等的广泛应用, 
越来越多的社会性昆虫的基因组将被破译, 通过对

不同社会性昆虫类群的比较基因组和转录组学研

究工作的开展, 将为确定参与调控社会性昆虫行为

分化的基因或调控网络以及揭示社会性昆虫行为

分化的调控机理提供更多的线索。 
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