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摘要：蜜蜂是重要的农业传粉昆虫，对全球农业及生态维护有着不可替代的作用。然而近年来美国、欧

洲等地出现蜂群大量消失的迹象，给农业经济带来严重威胁。近年来人们逐渐发现蜂肠道微生物与维持

宿主健康之间存在着联系，蜜蜂属(Apis)和熊蜂属(Bombus)个体都带有简单、特异的肠道菌群，并且蜂

肠道菌群与人类等其他动物具有诸多相似之处，例如其通过社会性接触稳定传播的特性。本综述介绍了

近年来通过体外培养、高通量测序等技术对蜂肠道微生物与宿主关系的研究，特别是其简化的菌群结构、

宿主特异性，及其对蜜蜂食物消化、营养供给、病虫抵抗等方面的作用，并探讨了未来基于我国特有蜂

种研究的方向，及蜜蜂作为优良的社会性动物模式体系对未来人类营养健康研究的可行性。 
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蜜蜂是重要的农业授粉昆虫，其授粉作用可带

来巨大的经济价值。2005 年蜜蜂等昆虫为 100 种

食用农作物传粉的价值为 1530 亿欧元，相当于当

年食用农产品总价值的 9.5%[1]。中国是历史悠久的

养蜂大国，全国现有蜂农 30余万人，饲养蜂群 800

多万群，蜂蜜年产量占世界总产量的 1/4以上。蜜

蜂授粉对中国农业生产具有显著的促进作用，

2006–2008年间蜜蜂授粉的年均价值高达 3042.2亿

元，相当于中国农业总产值的 12%[2]。然而近年来

蜜蜂的健康受到很大威胁。10 年前，美国养蜂者

们发出警告，上万群的蜂巢出现空巢现象，蜜蜂神

秘消失，这一现象被称作“蜂群衰竭失调”(collapse 

disorder，CCD)[3]。2015至 2016年冬天，美国蜂群

的损失率为 28.0%，加拿大为 16.8%，欧洲为 11.9%，

新西兰为10.7%。然而这一问题是由包括气候变化、

人类的集中化农业活动、类尼古丁类农药的施用、

柴油等燃烧废气的排放等多方面原因造成的，这些

因素都会影响到蜜蜂采食等相关行为，给蜂群带来
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威胁。 

肠道微生物与宿主关系是一个新兴的研究领

域，近年来，人们发现动物肠道内的共生微生物对

宿主产生多方面的有益作用：帮助宿主进行食物消

化、提供必需营养物质、分解有毒成分、抵御致病

菌，并且可以调节宿主发育、行为、免疫等[4]。近

年来研究者们对蜜蜂肠道微生物的组成及功能进

行了相关研究，逐渐发现了蜜蜂肠道微生物在帮助

宿主抵抗病原微生物、营养代谢、有毒物质降解、

促进生长等方面的重要作用。2007 年 Cox-Foster

等首次通过宏转录组比较了 CCD 蜂群及正常蜂

群的蜜蜂个体内的微生物群落，分析发现来源于

美国、非洲、瑞士、德国等不同地区的同一种蜜

蜂(Apis mellifera)具有相似的肠道菌群组成[5]。在

接下来的十年中，人们通过包括菌种培养、16S 

rRNA 高通量测序、宏基因组等不同手段对蜜蜂

肠道微生物的组成有了比较明确的认识[6–7]。美国

德克萨斯大学 Moran 实验室通过构建无菌肠道蜜

蜂体系的技术，进行一系列对蜜蜂肠道菌群的获取

过程、结构及功能特点的研究，并发现了一系列重

要结果[7]。 

在对蜜蜂肠道菌群的研究过程中，人们发现了

其诸多特点：肠道菌群组成简单，由少数的核心菌

种组成；成年蜜蜂肠道带有蜜蜂特有的肠道菌种，

且组成稳定，与外界环境条件无关；目前所有的蜜

蜂肠道核心菌种均可进行体外培养，部分已经可以

进行基因操作[7]。并且蜜蜂与人类肠道菌群具有许

多相似之处，例如菌群的宿主特异性、通过社会性

接触进行个体间传播等。因此，蜜蜂也为我们提供

了一个研究宿主与肠道微生物共生关系的优良模

式体系。在本篇综述中，将对近年来蜜蜂肠道菌群

的最新研究进行总结，包括蜜蜂菌群的组成及传播

特点、肠道菌进化历史、主要肠道菌的功能，并对

蜜蜂作为“宿主-肠道微生物”互作模式体系的未来

发展方向进行展望。 

1  蜜蜂肠道菌群的构成及分布特点 

早期研究发现工蜂的肠道中主要分布有 9 种

细菌，根据肠道内细菌群落的 16S rDNA 分析[8–9]

和宏基因组数据[10]其约占蜜蜂个体肠道总菌量的

95%–99%。而其中 5 种菌种几乎存在于所有的蜜蜂

个体当中，其中包括 2种革兰氏阴性菌 Snodgrassella 

alvi (β-变形菌纲)和 Gilliamella apicola (γ-变形菌

纲)[11]。在革兰氏阳性菌中，属于厚壁菌门的 2 个

乳杆菌属类群 Lactobacillus Firm-4、Firm-5含量最

为丰富并广泛存在[12]。属于放线菌门的双歧杆菌

(Bifidobacterium)虽然含量不多[13]，但是也普遍存

在于成年工蜂的肠道里。这 5类细菌形成了蜜蜂肠

道的核心菌群。与核心菌相比，其余的 4 个菌种

Frischella perrara[14] 、 Bartonella apis[15] 、

Parasaccharibacter apium[16] 和 葡 糖 杆 菌 属

(Gluconobacter)中特定的一个种类群“Alpha 2.1”数

量不多且分布并不稳定，但是在蜜蜂肠道里也有严

格的生态位。这 4个菌种不仅存在于蜜蜂个体肠道

里，同时也存在于蜂房等外界环境中，因此推测它

们可能并不是特异的蜜蜂肠道菌，这也与其在蜜蜂

肠道内含量相对较少的结果相吻合。5种核心菌群

和 4 种相对较少的菌群共同组成了蜜蜂肠道的主

要菌群，这些类群在丰度和分布稳定性上的区别可

能源于它们各自在肠道中特异的生态功能，这一特

点也与其他动物体内的微生物相似[17]。 

蜜蜂肠道菌群在肠道内的分布也具有一定规

律。蜜蜂绝大部分肠道菌群分布在后肠(hindgut)当

中，细菌个体数量在 108–109个，占成年工蜂总细

菌量的 99%以上[18]。蜜蜂的后肠又可以分为 2个独
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立部分，即回肠(ileum)和直肠(rectum)，每个部分

都有各自独特的优势菌种。蜜蜂回肠较细(直径

约 2 mm)并带有 6个纵向褶皱，在回肠中两种革兰

氏阴性菌为优势菌种。在回肠肠腔内部 S. alvi形成

一层生物膜紧密粘附在内侧肠壁上，而 G. apicola

附着生长在 S. alvi之上[18–19]。而在后肠末端的直肠

当中，革兰氏阳性菌乳杆菌 Firm-4、Firm-5和双歧

杆菌为优势菌种，其主要游离于肠腔当中。虽然这

两种乳酸菌也存在于回肠的肠腔中，但是含量较

少。截至目前，虽然细菌在肠道内定植的分子机理

尚不明确，但是关于粘附作用和生物膜形成所涉及

的基因广泛存在于蜜蜂肠道细菌的基因组中[10,19]。 

相比之下，其他的肠道部位所含有的菌量很

少。蜜囔(honey crop)是蜜蜂贮藏和运输喂养幼

虫花蜜以及产生蜂蜜的部位，这里的细菌含量很

少[18,31]，并且大部分与花蜜和蜂巢中的细菌种类相

一致。例如 Lactobacillus kunkeei 是从蜜囔中分离

出的主要菌种，而其也主要存在于花蜜及蜂巢当

中，因此并不是肠道特异菌种 [20–21]。蜜蜂中肠

(midgut)里细菌量也很少，而中肠主要是蜜蜂个体

消化和吸收糖类、水等营养物质的器官，因此推测

其不能为细菌提供定植生长的稳定底物。幽门

(pylorus)是一个连接中肠、后肠和马氏管的部位，

在幽门处 F. perrara含量丰富，而且与 S. alvi相似，

附着于肠上皮细胞。 

2  宿主特异性 

目前的蜜蜂肠道菌群研究主要基于西方蜜蜂

(Apis mellifera)，而近期研究发现其余有花粉筐的蜂

类(corbiculate bees)也有稳定的肠道菌群，并且多数

菌种也是相同的。例如具有社会性的熊蜂以及蜜蜂

属的其他种类蜂都具有与西方蜜蜂相同的核心菌

群[22–23]，然而独居蜂和无粉筐的蜂类目前没有发现

这些特定的微生物群落[24–25]。在西方蜜蜂 5 种核心

菌之外，也发现了仅对一些蜂种具有特异性的菌种。

例如拟杆菌门中的一种 Apibacter菌[26]，也是蜜蜂特

有的一个菌种，其已在蜜蜂属和熊蜂属中被检测到，

特别是东方蜜蜂(Apis cerana)中含量较高且分布广

泛、稳定，但在西方蜜蜂里含量很低[27]。其他某些

菌也具有严格的宿主特异性：F. perrara、B. apis只

存在于蜜蜂属个体中，‘Candidatus Schmidhempelia 

bombi’(与Gilliamella菌属近源)[28]和Bombiscardovia 

coagulans[29]仅存在于熊蜂属个体中。 

在同一菌种内，不同的蜂种个体可以携带不同

的菌株，且特定的宿主往往有特定的菌株，这一现

象说明在“宿主-菌株”长时间的进化过程中存在协

同进化，并且这种特异性可能会由于不同菌株不能

跨越宿主定植的屏障作用而加强。例如，实验表明

从蜜蜂体内分离的 S. alvi 菌株无法定植于熊蜂体

内，反之亦然[19]。菌株 L. kunkeei是一种在花蜜和

蜂巢环境中常见而在肠道中含量较少的菌株，属于

非肠道特异性菌种，通过比较基因组学发现它可以

频繁地在不同物种的宿主间转移，没有表现出与宿

主协同进化的特点。一些醋酸菌菌种，有时在几种

蜜蜂种群的成年蜂肠道里含量丰富，但它们也存在

于花蜜、花粉、蜂巢以及幼虫体内，也属于非肠道

特异菌种[30]。然而非特异性肠道细菌对于肠道菌群

的整体结构和功能的贡献尚不清楚。蜜蜂肠道特异

的 5 种核心菌群并没有在蜜蜂肠道外的环境中发

现。在某种程度上，这种生态位局限可能是由于其

无法在正常氧气浓度下繁殖、传播等原因造成的。

肠道中的核心菌群主要是兼性厌氧或是微好氧菌，

所以宿主之间微生物的传播大部分都依赖于宿主

间口哺等社会性行为，这种行为与哺乳动物微生物

的获取途径相似。 
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目前定义的 9 个主要的蜜蜂肠道菌种是指在

16S rRNA分析中这些菌种的序列相似度在 97%以

上，表明它们具有近源的系统发育关系。尽管如此，

每个菌种中不同的菌株具有相当大的基因组多样

性，即较高的蛋白质编码序列差异。这也证明了

其同一菌种中，不同的菌株间可能存在较大的功

能差异。郑浩等通过对分离于蜜蜂和熊蜂的 42株

G. apicola进行基因组测序，发现虽然这些菌株 16S

序列具有大于 97%的相似性，但是他们对于糖类

代谢的功能大相径庭，相关基因的排列也不尽相

同[32]。其中某些菌株可以帮助宿主代谢甘露糖、木

糖等有毒单糖。在人类肠道中，研究者们也逐渐意

识到菌株间差异的功能特性对于宿主在进化和营

养方面的重要性[33]。因此，蜜蜂肠道菌种的菌株间

多样性为我们提供了一个研究肠道细菌菌株多样

化过程的良好体系，进而了解菌株多样性的功能及

存在意义[34]。 

3  社会行为对肠道菌构成的作用 

社会性行为是生命进化中一种重要的推动力，

对生物体各个方面具有重要影响，特别是与宿主共

生的肠道微生物的形成。社会性行为为肠道微生物

传播提供了一个长期、稳定的环境，这也促使了宿

主特异性菌群的产生。西方蜜蜂是典型的社会性昆

虫，在最近的一项研究中，Kwong等研究了世界上

不同国家的不同种蜜蜂属、熊蜂属及无刺蜂三类最

主要的社会性携粉蜂的肠道菌群结构及进化历史
[27]。这些蜂类与人类等社会性动物相似，带有特异

的肠道菌群，与其社会性行为的进化历史密切相

关。例如，在这三类蜂社会行为起源的同时获得了

他 们 共 有 的 肠 道 核 心 菌 ： Snodgrassella ，

Gilliamella，乳杆菌 Firm-4、Frim-5 及双歧杆菌，

这些特有的菌种并不存在于其他蜂类之中。随着宿

主的进化，存在某些核心菌种丢失及其他新菌种获

得的过程。例如，在大蜜蜂(Apis dorsata)肠道中并

不存在 Snodgrassella，说明在其进化过程中丢失了

这一菌种。而在蜜蜂属中，所有蜂种均带有新的

Bartonella、Frischella 属细菌，这两种菌并不存在

于熊蜂属及无刺蜂肠道中，说明是蜜蜂属这一分支

在进化过程中获得的[7]。这些结果也说明，社会性

行为在塑造宿主特异的肠道菌群上起到关键作用，

而相似的现象也在其他哺乳动物及社会性昆虫中

多次发现。然而，在分析来自于不同地理位置的蜜

蜂菌群时并没有发现强的相关性，这与之前在蜜蜂

与熊蜂的相关研究中的结果相似。值得注意的是，

西方蜜蜂在不同季节会被运输至各地进行传粉，这

说明其并不存在长时间的地理隔离，也可能是造成

肠道菌不存在地域差别的原因之一。 

总之，宿主的社会行为给肠道菌群的进化提供

了一个稳定的传播途径和友好的环境，这在其他的

肉食动物、啮齿类动物及蚂蚁中得到了印证[35]。在

非社会性的果蝇中并不存在特异性肠道菌，但是在

一些母体垂直遗传或特殊环境压力下存在个例[36]。

这说明长期的代际稳定遗传会产生特异的肠道菌

群，并进化出特定的功能。 

4  蜜蜂肠道菌对宿主健康的影响 

与人肠道类似，蜜蜂肠道内也同时存在益生

菌、共生菌及致病菌。这些菌的相对以及绝对丰度，

和这三类菌之间的互作模式决定了它们整体对于

宿主健康的影响。因此不同的蜜蜂个体可能带有不

同结构的肠道菌群，这与宿主本身的健康情况及环

境因素相关[37]。我国学者的一项近期研究表明，在

来源于中国不同种类熊蜂肠道中存在两种肠型微
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生物，一种由蜜蜂及熊蜂共有的核心益生菌为主要

组成，另一种则主要含有昆虫的致病菌[38]。这两种

肠型微生物的分布与熊蜂种类无关，但两种肠型微

生物是如何影响宿主健康的机理还不明确。因此，

确定肠道核心益生菌对于宿主生长的具体功能至

关重要。 

在最近的一项研究中，郑浩等利用无菌蜜蜂的

构建技术及粪菌移植再造含有正常肠道菌的蜜蜂

个体，通过二者的比对研究了肠道菌群对于宿主生

长、激素调节、蜜蜂个体行为、肠道理化性质上的

影响[39]。研究者利用蜂蛹后期阶段存在一段无菌状

态的真空期，将这一阶段的蜂蛹从蜂巢中挑出，在

实验室无菌条件下进行羽化，之后喂食无菌蔗糖溶

液及灭菌蜂花粉得到不具有核心肠道菌的无菌蜜

蜂，另一部分喂食正常蜜蜂的肠道液来获得正常蜜

蜂的肠道菌。两组蜂蛹羽化为成虫后，通过跟踪其

体重生长曲线，发现带有正常肠道菌的蜜蜂可以获

得更多的体重(15%–20%)，并且其生长速率也明显

高于无菌蜜蜂。发育为成虫后第 15 天对其不同肠

道部位进行测量，发现正常蜜蜂的中肠和回肠也要

重于无菌蜜蜂，说明肠道菌群会促进肠道的发育。

通过对蜜蜂大脑及腹部的宿主基因表达量分析，发

现肠道菌也会促进蜜蜂胰岛素肽、胰岛素接收基

因、卵黄原蛋白(vitellogenin)等基因的表达量，并

且肠道菌也会对宿主的行为(喙伸反应)产生影响，

提高蜜蜂对蔗糖的敏感度。 

Snodgrassella为蜜蜂肠道的核心菌种，其主要

存在于结肠内壁上[18]。通过 50 μm水平微电极的检

测发现，肠道壁菌可以快速消化氧气形成肠道内氧

气梯度浓度，以及无氧的肠道中心区域，并且通过

微电极的检测，菌群也会降低肠道酸碱度以及氧化

还原电位[39]，而这一影响通常与微生物代谢相关。

检测发现，蜜蜂肠道内主要的短链脂肪酸为乙酸，

这与人肠道情况一致[40]。而在正常蜜蜂的血淋巴系

统中也发现了丁酸的存在，这证明微生物代谢可以

影响宿主本身相关组分。通过高通量代谢组的进一

步分析，研究者发现肠道菌的存在明显改变了肠道

各部位的代谢物组成，其中最为明显的是末端直

肠。通过对血淋巴的单独分析发现，肠道菌会产生

多种必需氨基酸并被宿主吸收，这一功能与其他昆

虫的共生菌作用相似[41]。此项研究通过无菌蜂体系

首次验证了肠道菌群对宿主的直接作用，并且其帮

助宿主代谢食物组分、为宿主提供短链脂肪酸、氨

基酸等功能，进一步证明了蜜蜂与人类等其他动物

肠道菌群的相似性。在最近的另外一项研究中，研

究者同样利用代谢组学分析的手段，分析了单一核

心菌种植入对肠道代谢组分的影响。分析发现蜜蜂

肠道核心菌可以降解多种花粉成分，包括黄酮类化

合物及花粉壁相关成分，证明了肠道菌在帮助宿主

消化难降解食物成分中的重要作用[42]。 

除了帮助宿主消化食物，人们也间接证明蜜蜂

肠道菌群在抵抗病原微生物方面的作用。在熊蜂的

一系列研究中，研究者发现肠道核心菌可以对熊蜂

短膜虫(Crithidia bombi)起到一定的抵抗作用，并且

给刚发育为成虫的熊蜂进行粪菌移植也可以起到

相似作用，这说明了核心菌的传播是社会性行为带

来的好处[43]。之后的工作在三种不同熊蜂品种中也

发现了肠道益生菌的存在与致病微生物的丰度呈

负相关，并且如果非核心菌丰度增高会增加短膜虫

的侵染概率[44]。在蜜蜂当中，当核心菌群结构受到

抗生素干扰后，大部分菌种的多样性均会降低，并

且带有非正常肠道菌的蜜蜂会更易受到条件致病

菌的影响，降低在蜂巢内的存活率。这些结果都证

明了蜜蜂肠道核心菌对宿主健康的重要性[45]。 
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5  展望 

综上所述，蜜蜂肠道具有一个简单的核心菌

群，仅由 5个核心菌种组成。通过稳定的社会性传

播，蜜蜂菌群在长期进化过程中形成了蜜蜂、熊蜂

特异的肠道菌种，在其他环境中并不存在。而在同

一蜜蜂个体肠道中每个菌种都存在较高的菌株多

样性，而不同的菌株在糖代谢等功能上存在很大差

异。在通过对肠道菌与宿主互利共生关系的研究

中，人们发现蜜蜂与人类肠道存在诸多相似性，因

此蜜蜂肠道系统作为模式体系具有很多优点。蜜蜂

与其他社会性动物都是通过稳定的接触进行肠道

菌传播，长期的遗传、进化形成了特异的、功能专

一的菌群。未来可利用蜜蜂的这一特点进一步研究

社会性传播在肠道菌进化过程中的具体作用。另

外，目前所有的蜜蜂肠道核心菌种可以进行体外培

养，并且在实验室条件下可以获得无菌、具有正常

肠道菌、特定菌种的蜜蜂个体，并在实验室进行培

养，改变其行为进而观察研究，而且部分肠道菌正

在进行基因改造方面的尝试。蜜蜂个体操作简单、

成本低，且对蜜蜂行为观察的研究方法丰富，未来

蜜蜂肠道作为一个优良的模式体系可以进行肠道

菌对宿主食物代谢、营养供给、致病菌抵抗、菌群

基因传播等方面的研究。 

与世界其他国家不同，我国蜂农大范围饲养中

华蜜蜂(Apis cerana)，而且我国具有世界上最多的

熊蜂多样性。初步研究发现，中华蜜蜂的肠道中存

在一些特异性菌种，比如 Apibacter 是中华蜜蜂肠

道中特有的一类拟杆菌，而其具体功能并不清楚。

未来通过对中华蜜蜂、西方蜜蜂、熊蜂间的比对可

以进一步发掘中华蜜蜂肠道菌群的特殊功能与进

化历史。这对中华蜜蜂对我国生态、经济、农业等

的维持与发展具有重大意义。 
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Abstract: Bees are essential pollinators for most crops and play an invaluable role in sustaining our planet’s 

ecosystems. In the past decades, dramatic reductions of bee colonies caused significant economic losses all through 

the world. Recently, it was found that social bees (genus Apis and Bombus) harbor simple and highly specific gut 

microbiota. Thus, there is tremendous interest in understanding the role of the gut symbionts in shaping physiology, 

behavior, and fitness traits of the host. Moreover, the social bee microbiota shows similarity to those of human and 

other animals, such as the transmission through social interactions. This review focuses on the most recent studies 

on the function of the bee gut microbiota in food digestion, nutrition provision, and defense against pathogens. We 

finally propose the opportunity of bee gut as a new model system for research on human nutrition and health. 
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