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蜜蜂病毒对蜜蜂蜂王的影响
袁春颖 1    李良斌 2    侯春生 2    邓炎春 2

（1 辽宁省农业发展服务中心，兴城 125100；2 中国农业科学院麻类研究所， 长沙 410205）

作为社会性昆虫之一，蜜蜂不仅在维持生态平衡

和生物多样性中发挥至关重要的作用，同时也为农业

生产带来了巨大的经济效益 [1]。然而，随着蜜蜂病毒

的传播、农药残留以及蜂王遗传多样性的下降等，蜜

蜂的生存环境愈发严峻，已严重威胁到蜜蜂健康及养

蜂经济的可持续发展 [2-4]。迄今为止，蜜蜂病毒的数

量已经超过了 30 种，其中绝大多数为正义单链 RNA

病毒。在蜂群中最常见的蜜蜂病毒包括蜜蜂急性麻痹

病毒（ABPV）、慢性蜜蜂麻痹病毒（CBPV）、以色

列急性麻痹病毒（IAPV）、克什米尔蜜蜂病毒（KBV）、

残翅病病毒（DWV）、黑蜂王病毒（BQCV）和囊状

幼虫病病毒（SBV）等 [5]。BQCV 在成年蜂种群中，

夏季的发病率可高达 58%，根据 Tentcheva 在 24 个蜂

场的调查结果表明，BQCV 的隐性感染可覆盖全年 [6]。

杨磊等人的调查结果显示，CBPV 在我国的感染率高

达 88.2%，DWV 的感染率高达 81.2%[7]。

一个健康的蜂群由一个蜂王、约 2 万只工蜂和几

百只雄蜂组成 [8]。蜂王是蜂群中唯一一个生殖器官发

育完全的雌性个体，负责整个蜂群的产卵和蜂群的繁

衍，同时，通过释放蜂王信息素以维持整个蜂群的正

摘  要：蜜蜂是重要的传粉昆虫和经济昆虫，蜂王是一个蜂群的中心枢纽，负责繁衍后代和维持蜂群的

正常运转。“蜂群崩溃失调症（CCD）”给养蜂业造成了巨大的损失，蜂王感染病毒问题是导致蜂群损失

的主要因素之一。病毒在蜂群中感染蜂王的传播方式主要为水平传播和垂直传播，目前在蜂群中已经鉴定

出 30 余种病毒，然而病毒对蜂王的致病性和表型的相关研究仍然缺失。本文综述了蜜蜂病毒在蜂群中感染

蜂王的具体途径，以及蜂群为了保护蜂王而做出的免疫策略，同时详细介绍了常见的蜜蜂病毒如 BQCV、

DWV 和 CBPV 对蜂王带来的影响，为研究蜜蜂病毒的传播途径及其对蜂王的性状影响提供参考。
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常运转 [9]。工蜂在不同的发育阶段发挥不同的作用，

包括哺育、觅食、清理巢房和保卫蜂王等，雄蜂负责

与蜂王进行交配；哺育蜂对蜂王及蜜蜂幼虫的交哺喂

养方式成为蜜蜂病原体的重要传播途径 [10, 11]。蜂群中

高频率的接触行为为病原体的传播提供了一个绝佳的

方式。

1 蜂王病毒的传播途径

病毒毒力大小和流行病学特征受到病毒传播途径

的直接影响。研究表明，在蜂群中病毒的垂直传播和

水平传播同时发生（图 1），因而导致蜂王感染病毒

的作用机理变得错综复杂 [12]。水平传播是指病毒在蜜

蜂同一世代不同个体之间的扩散过程，包括食物传播、

载体传播、交尾传播等方式；垂直传播是指蜂王通过

繁殖将病毒传递给下一代的过程，包括卵表传播和卵

核传播 [7]。病毒在水平传播的过程中更易进化出新形

态，从而导致毒性增强，对寄主的存活率和适应性产

生负面影响 [12]。相比之下，垂直传播依赖于蜜蜂的繁

衍能力和生存状态，会降低病毒毒力，从而导致病毒

难以在蜂群中长期存活 [13]。

传播途径将 SBV 病毒传递给子代 [16]。任何被病毒感

染的卵都有可能被培育成蜂王，并且在整个生命周期

中都携带该病毒并进行下一代的垂直传播。然而，目

前对于病毒垂直传播的致病性却知之甚少。

雄蜂与蜂王的交配是病毒侵染蜂王的重要途径

之一，已得到了一些实验证实 [17]。Prodelalova 等在表

观正常的雄蜂精液中检测到 DWV、ABPV、BQCV 和

SBV 等多种病毒，说明雄蜂可以通过交配将病毒传染

给蜂王，雄蜂的病毒载量将通过交配途径直接影响到

蜂王的健康 [18]。当受到 DWV 感染的雄蜂与蜂王交配

时，精液中携带的 DWV 病毒可通过交配传染给蜂王，

并且在交配后蜂王的肠道和卵巢中均可检测得到 [19]。

进一步研究表明，蜂王和雄蜂在自然婚飞状态下也可

以通过交配感染 DWV[20]。

1.2 水平传播

幼虫时期感染病毒的蜂王一部分来自于亲代的垂

直传播，另一部分来自于哺育蜂的水平传播。例如，

在工蜂的下颚腺和下咽腺中可检测到 IAPV、CBPV、

DWV 和 BQCV 等多种病毒，表明哺育蜂可能通过交

哺途径将病毒粒子通过蜂王浆传递给蜂王，随后在蜂

王的粪便中也检测到相应的病毒，进一步证明蜂群中

存在经食物 - 消化道传播病毒的方式 [21-23]。此外，蜂

王幼虫不断取食含病毒粒子的食物并在体内积累，严

重时可致蜂王在幼虫期或蛹期死亡 [23]。有研究表明

CBPV 可以通过粪 - 口途径或接触传播途径感染健康

蜜蜂 [24, 25]。另外，在工蜂与雄蜂的水平传播途径中，

狄斯瓦螨作为蜜蜂病毒的载体和媒介，极大促进了病

毒的水平传播，如 IAPV、KBV 和 SBV 等病毒 [26-28]。

然而，狄斯瓦螨难以向蜂王幼虫传播病毒，因为当瓦

螨感染严重导致蜂王幼虫感染病毒并出现表型时，工

蜂就会重新培养新王 [29, 30]。

蜂王通过释放蜂王信息素指引护卫蜂包围蜂王，

并通过触角、梳理行为和喂食与其进行互动 [31]，护卫

蜂往往是日龄较小的工蜂，与蜂箱外部环境少有接触，

以保护蜂王免受外部病原体的侵害。然而，生命周期

越长的蜂王与蜂群中的工蜂会产生越多的社会互动行

为，导致体内的病毒载量不断增加 [32]。

2 病毒对蜂王的直接影响

新一代测序技术问世，极大促进了蜜蜂病毒转

录组学、宏基因组学和病毒组学的研究 [33]。然而病

毒感染导致的蜜蜂表型变化仍然是知之甚少的，当蜜

蜂在受到病毒感染时，会触发表型变化包括瘫痪、畸

图1  病毒在蜂群中的传播途径

1.1 垂直传播

交配感染、生殖配子带毒、受精卵污染为垂直

传播的三个主要方式，其中交配传播为病毒的单向

传播 [14]。对蜂王及其卵进行病毒检测发现，SBV、

BQCV、KBV、CBPV、ABPV 和 IAPV 等 病 毒 均 可 在

卵中发现。Amiri 等研究表明，蜜蜂残翅病毒 DWV 主

要黏附在卵子表面，通过垂直传播侵染子代，从而造

成蜂群大面积感染 [15]。对感染 SBV 的蜂王各组织部

位进行检测发现，仅卵巢中含有 SBV 病毒，同时其产

生的卵也带有该病毒，进一步证实蜂王可以通过垂直
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形甚至是死亡 [34]。而当蜂王出现病理表型时，由于

蜂王在蜂群中的特殊地位，容易被新的蜂王取代，使

得蜂王的病理特征相较于工蜂变得更加难以观察，因

此目前的研究大多数仅限于实验室与晚期感染的老年

蜂王中，有关蜜蜂病毒对于蜂王的表型影响研究仍然

缺乏系统的研究与阐释 [25, 35]。目前针对蜜蜂病毒导致

的蜂王病理表型研究较为清楚的是 BQCV、DWV 和

CBPV[19, 36, 37]。

2.1 病毒在蜂王体内的分布

在蜂王中已经检测出多种病毒，表明蜂王不仅

仅感染单一病毒，还存在多种病毒的协同感染 [38, 39]。

前人研究表明，蜜蜂病毒在蜂王不同组织部位均有表

达，包括头部、胸部、脑、肠道、卵巢、受精囊和脂

肪体等。但是有部分病毒具有的组织分布特异性，例

如 DWV 主要分布在蜂王的腹部和胸腔中，而头部、

卵巢、精囊和精子的病毒载量较低，暗示 DWV 存在

垂直传播的途径，但主要依赖水平传播 [37]；而 BQCV

在蜂王肠道的病毒载量极显著的高于淋巴和卵巢等组

织 [40]；KBV 则侵染除蜜蜂头部以外的其他组织 [41]。

在不同组织的特异性分布会直接影响病毒对蜂王的致

病表型。前人研究发现，几乎很难在处女王中检测到

高毒力的病毒，但能在年老的蜂王中检测到低滴度且

致病性强的病毒 [42]。一方面，可能是因为高毒力的

病毒杀死了哺育蜂，切断了蜂王的水平传播途径；

另一方面，即使蜂王被感染，也会在短时间死亡 [20]。

而年长的蜂王则可能通过社会行为接触感染病毒，

因此病毒滴度较低并不会导致死亡，可用于表型的

研究 [23, 25]。

2.2 BQCV对蜂王的表型影响

BQCV 由 Baily 等人（1983）在死亡蜂王幼虫和

蜂蛹细胞中首次分离，由于感染后会导致蜂王王台

壁和蜂蛹变黑而得名。一些研究发现蜜蜂经口感染

BQCV 需要以大蜂螨和微孢子虫为传播媒介，BQCV

只在被蜜蜂微孢子虫感染的蜂王幼虫中增殖，若培育

新王的蜂群感染 BQCV，将导致蜂王迅速感染并降低

羽化率 [43, 44]。感染 BQCV 蜂王的前蛹期和封盖期受到

的影响较大，患病后蜂王躯体泛白，逐渐发黑，最后

阶段王台也全部变黑 [14, 45]。解剖后发现感染 BQCV 的

蜜蜂出现腹泻、腹胀、中肠水肿等症状，伴有透明液

体充盈膨胀的中肠；进一步说明 BQCV 的主要复制场

所是肠道 [46]。相反，成年的蜂王感染 BQCV 并不会表

现明显的症状 [47, 48]。

2.3 CBPV对蜂王的表型影响

研究发现，在大多数病毒感染的蜂群中，工蜂感

染 CBPV 后往往表现出较为明显的表型特征，如腹部

变黑和足颤抖等，RT-qPCR 检测结果显示蜂王体内

的病毒载量与工蜂并无显著差异，但是蜂王并不容易

表现出工蜂感染的表型 [49]。Amiri 等人通过注射、喂

食和触碰等方法让蜂王感染 CBPV，发现感染 CBPV

后会导致蜂王出现足颤抖、腹部肿胀和充满血淋巴等

症状，与工蜂症状类似，但出现时间较晚 [25]。

2.4 DWV对蜂王的表型影响

DWV 感染蜂王导致蜂王翅的残缺和卵巢的退化

只出现在狄斯瓦螨高度感染的蜂群中 [29]。有研究认为

狄斯瓦螨通过干扰 NF-kb 信号途径抑制体液免疫和细

胞免疫，从而促进了 DWV 的进一步复制 [50]。Delaney

等进一步的研究发现蜂王的 DWV 滴度与蜂王的精子

储存量呈负相关，暗示着高病毒载量的蜂王可能很快

会被取代 [51]。Gauthier 等研究表明感染 DWV 有可能

会使得蜂王的卵巢发生病变，卵泡发生退行性病变，

卵巢皱缩变色；已经交配过的蜂王较处女王发生病变

的概率有显著提升，与感染病毒的滴度无关 [36]。

3 蜜蜂的免疫防御

蜜蜂通过种群内的级型分化和劳动分工使得群体

内部高效运转，但群体间的接触也大大增加了病毒在

蜂群内部的传播几率 [52]。研究发现，针对病毒侵染，

蜜蜂除了个体防御策略，还有以整个蜂群为整体的社

会性免疫策略，例如清理巢房、蜂群发热和互相清理

等行为 [53]。两种免疫防御策略均在很大程度上对蜂王

在面对病毒侵染时起到了至关重要的保护作用 [54]。研

究发现，受 DWV 感染的蜂群，蜜蜂级型分化的时间

和寿命显著缩短，受感染的哺育蜂和幼蜂加速离开蜂

王所在的蜂群中心区域，转化为采集蜂，加速行为转

变作为一种预防措施来减少感病蜜蜂与蜂王的接触频

率 [55, 56]；同时，蜂群通过表皮碳氢化合物的改变识别

患病个体并将其清除 [57]。蜂王与工蜂之间的社会行为

由蜂王主导，蜂王通过识别工蜂表皮碳氢化合物来减

少与感染 IAPV 个体的社会行为接触 [58]。Amiri 等人

对工蜂对于感染 IAPV 和健康蜂王的 Y 管选择实验表

明，工蜂对于健康蜂王和 IAPV 感染蜂王之间的选择

在总体上并无显著的差异，工蜂在多数情况对于感染

IAPV 的蜂王有选择偏好性 [35]。推测工蜂为了保护蜂

王免受病毒侵害，为蜂王提供卫生清理行为，另一方

面，蜂王的表皮碳氢化合物在感染 IAPV 后可能并未
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发生显著性的改变，但这一点还需要进一步的研究。

研究发现哺育蜂能够在蜂王浆中积累具有生物活

性的 RNA，例如 miRNA、lncRNA 等非编码 RNA 及

转座子，这些 RNA 可能对病毒具有抑制作用，在水

平传播过程中发挥社会免疫的作用 [59]。蜂王对 CBPV

没有特殊的免疫力，但有自己独特的应对策略。蜂王

通过对工蜂表皮碳氢化合物的识别，来鉴别染病蜜蜂，

并减少与其接触；同时，染病蜜蜂也会减少与蜂王的

接触，这也是社会免疫的一种表现形式 [25]。

4 展望

蜂王的健康是蜂群健康发展的核心，因此越来越

受关注。蜜蜂病毒是导致蜂王患病的重要原因之一，

然而目前关于蜂王感染病毒的途径和致病性的研究仍

然有限。与工蜂不同，蜂王感染病毒后通常不会引发

明显的症状，在相同的病毒滴度下蜂王较工蜂表现的

更加健康，推测这是病毒的一种策略，为了促进病毒

的持续传播 [35, 37]。目前关于病毒对蜂王的影响主要集

中在传播途径和病毒检测方面，病毒在蜂群内的错综

复杂的传播途径使得病毒的流行病学研究变得困难。

但随着宏基因组学的发展，预计很快就会在蜜蜂病毒

在蜂群中的流行病学调查取得突破。

众多的研究表明，部分病毒在感染蜂王后，在特

定的生命周期、受到外部环境胁迫或者是病毒载量达

到一定程度后，会导致蜂王发生可观察的病变，如翅

膀残缺、足颤抖和卵巢病变等 [25, 60, 61]。但是关于病毒

在不同级型蜜蜂中引起差异症状的机制以及触发病毒

侵染蜜蜂条件的研究还需要做出更多的努力。以蜂王

为对象进行研究必然受到样本量的限制，如果在实验

室进行饲喂、注射或接触病毒的研究，那么对于蜂王

致病机理以及级型差异的研究并无太大的帮助，已有

研究表明，在实验室感染病毒的蜂王与在自然蜂群中

感染病毒的蜂王出现不同的表型 [62]。我们推测这可能

与病毒的感染策略与蜜蜂的社会免疫相关，蜜蜂病毒

在复杂的蜂群环境中发生进化，然而关于蜂王与工蜂

的个体免疫差异仍然缺乏深入的研究。对蜜蜂免疫防

御与病毒的协同进化关系的研究有助于我们更好解析

蜂王与病毒之间的关系。
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