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昆虫亦能通过其行为模式表达类似愤怒、恐惧、嫉妒

和爱[4]。因此，蜜蜂模型为我们探究其是否真正拥有

情绪，提供了通过生理、认知及行为层面进行研究的

独特视角。

情绪原型理论定义了其四大核心特征：可扩展

性（强度）、效价（正负）、持久性和泛化性[4]。其

中，可扩展性与效价被认为是区分情绪与其他精神状

态的关键维度[5,6]，情绪状态也常据此进行分类[7]。现

有研究在很大程度上支持蜜蜂具备这四大特征，为蜜

蜂具有情绪的观点提供了证据。

第一是可拓展性（情绪强度），在蜜蜂身上体

现为行为反应的等级变化。如人类存在从担忧到恐慌

的不同强度负性情绪，或从欣喜到狂喜的不同强度正

性情绪，其行为表现也随之转变[4]。在动物模型上，

猎物面对捕食者逼近时，防御行为会从静止转为逃

跑[8]。在蜜蜂中，其防御行为的强度也反映了情绪强

度：面对体型较大的胡蜂时，蜜蜂更倾向于发动反

击；而面对体型较小的胡蜂时，攻击概率则显著降低
[9]。一项研究揭示，电击会引发蜜蜂脑部蘑菇体中多
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蜜蜂因其高度的社会性、行为协调性与复杂性，

已成为行为生物学与神经生物学研究的理想模式生

物。近年来，研究者的关注点不仅限于蜜蜂的复杂行

为模式，更深入地探索其是否具备类似高等动物的情

绪状态。情绪对动物的生存与行为选择至关重要，它

通过影响决策和反应模式，调节个体与环境的互动。

在神经化学层面，多巴胺作为一种关键神经递质，在

哺乳动物和昆虫中均广泛参与情绪调节与行为表现。

特别是在蜜蜂中，已有研究证实多巴胺在多种情绪相

关行为中扮演着重要的调控角色。

1. 蜜蜂的情绪

动物是否以及能在多大程度上体验情绪，是科学

界关注的重要议题[1]。由于人类无法直接读取动物的

主观感受，研究者需借助生理、认知及行为指标来推

断其情绪状态[2,3]。近年来，为深化对动物情绪与行为

关系的理解并规范关于情绪的研究，许多学者对情绪

给出了明确定义：情绪并非人类独有的复杂体验，而

是一种具有普遍生物特征的神经状态，由特定刺激触

发，并引发一系列行为、认知、体感和生理反应[4]。
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巴胺的瞬时增加，且释放量与电击强度、持续时间正

相关，蜜蜂的行为反应强度亦与多巴胺释放量紧密相

关——多巴胺释放越多，反应越强烈[10]，这表明行为

反应的强度变化正是蜜蜂情绪强度的体现。

第二是情绪的效价，即情绪通常是成对出现的。

这一情绪特性可以体现在动物有接近或离开某一对象

两种不同的行为反应。研究显示，涂抹多巴胺激动剂

（6,7-ADTN）的蜜蜂更倾向于积极外出探索，而施

用多巴胺拮抗剂（氟奋乃静）的蜜蜂则更倾向于留在

蜂巢内[11]。这种相反的行为倾向提示蜜蜂的情绪同样

具有积极与消极的双重性。

第三是持久性，这一特性将情绪与简单的刺激反

应区分开来。在果蝇中，反复的有害刺激能诱导持续

的运动激活状态，其持续时间受多巴胺调控[12]。蜜蜂

研究中也观察到类似现象：经历机械震动（模拟天敌

攻击）后，蜜蜂脑内多巴胺、八氨胺和血清素水平降

低，并在后续的气味选择实验中表现出“悲观认知偏

差”，即更倾向于将模糊气味判断为消极，且不愿伸

出触角探测[13]。这种持续的行为偏差表明，蜜蜂的情

绪状态可能影响其决策方式，类似于焦虑或抑郁个体

倾向于负面解读中性事件，而非简单的条件反射。

第四是泛化性，指情绪状态对个体产生广泛影

响，超越特定刺激。蜜蜂的情绪不仅影响特定行为，

还广泛调节其生理和认知状态。例如，受惊吓的蜜

蜂不仅行为上表现出回避[9]，其学习能力和嗅觉认知

也会受到影响[13]。研究进一步发现，在模糊线索条件

下，经历积极奖励（蔗糖）训练的蜜蜂更倾向于接近

模糊线索，暗示积极情绪状态下，蜜蜂对外界可能持

有更积极的认知评价[14]。

此外，作为社会性动物，蜜蜂的情绪还展现出

独特的社会性维度。动物对同种个体的情绪通常很

敏感，可能产生类似共情的反应[15]，这在蜜蜂中尤

为突出。群体面对捕食者的恐惧反应可能比个体更

强烈[9]，且蜜蜂的攻击性强弱常以群落为单位呈现，

不同蜂群具有不同的防御攻击性特征[16]，这也解释了

养蜂人常用“凶”来形容整个蜂群的现象。

尽管蜜蜂的行为反应能直观反映其情绪状态，但

要深入理解蜜蜂情绪与行为的关系，并确证情绪对行

为的调控作用，仍需进一步探究其背后的神经生物学

机制，为两者间的联系提供更科学、更有力的证据。 

2. 蜜蜂情绪与行为的联系

 揭示行为的情绪深层结构，是动物行为研究未

来的前沿方向[17]。理解动物的情绪一般从观察能暗示

其情绪状态的行为表现开始[18]。蜜蜂的行为反应能够

帮助人们推断蜜蜂的情绪状态，但是蜜蜂情绪如何影

响其行为的内在机制仍不明确。在动物情绪与行为的

研究领域，普遍认为情绪作为一种核心决策因素，能

够引发多种反应，其中就包括行为反应[4]。这种情绪

反应系统不是严格预定，它引发的神经和生理变化快

速且类似反射，但具体的行为表现则会因情境而异
[17]。例如：人类和其他动物面对危险时都会产生恐惧

情绪，这与生物的逃离本能有关；但恐惧也可能导致

愤怒，即攻击本能。蜜蜂行为学研究中也有类似的现

象：当蜜蜂感受到危险并产生恐惧情绪时，可能表现

出两种截然不同的行为反应[17]。一种是因恐惧而采取

攻击来自卫，增加防御性攻击行为来应对外敌；另一

种则是因恐惧采取回避，减少外出、跳摇摆舞等行为

反应消极面对。危险刺激引发的情绪是恐惧，但这是

一种“智能”的恐惧，生物会寻求最合适的行为反应
[17]。因此，蜜蜂在恐惧情绪下采取的具体措施可能取

决于当时的具体情况。

已有研究表明，蜜蜂大脑中基因表达水平的变

化可显著影响其社会行为[19]，其攻击性行为的差异亦

与大脑内特定分子特征的变化密切相关[20]。这些发现

强调了蜜蜂行为表型与神经生物学状态之间的紧密联

系。情绪作为一种由外界刺激诱导的中枢神经活动状

态，反映了个体大脑在基因转录和分子调控层面的动

态变化。因此，蜜蜂的情绪状态不仅是大脑生理状态

的体现，更在行为调控中发挥关键作用，行为差异与

情绪状态之间存在高度关联。

生物胺作为生物大脑中重要的信使，其水平变

化往往与蜜蜂情绪状态的改变相关联。多项研究已

证实生物胺对蜜蜂行为的调控作用，其中多巴胺是

最为广泛的一种。多巴胺作为一种在动物界普遍存

在的神经递质，在神经生物学领域被广泛研究。在

蜜蜂模型上，研究者发现其大脑中存在高浓度多巴

胺[21]。并且在蜜蜂大脑中已检测到三种多巴胺受体：

DOP1、DOP2和DOP3。蘑菇体 (mushroom body，MB) 

是蜜蜂大脑的高级信息处理中心，由不同亚型的中间

神经元——肯扬细胞（Kenyon cell, KC）构成[22]。研
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究发现，多巴胺免疫反应性纤维（DA-immunoreactive 

fibers）环绕着蘑菇体，并延伸到蘑菇体神经质和体

外皮中，在那里与肯扬细胞体形成突触[23]。有研究进

一步揭示，在西方蜜蜂整个蛹发育过程中，两种多巴

胺受体基因 （Am dop1和 Am dop2）均在蘑菇体肯扬

细胞中有表达[24]，虽然Am dop3 也在蜜蜂脑中广泛表

达，但主要在蜜蜂的中脑和后脑表达[25]。

多巴胺受体在蜜蜂脑中的广泛表达，结合蜜蜂脑

中高浓度的多巴胺，为多巴胺在蜜蜂情绪及行为调控

中发挥重要作用提供了生理结构基础。因此，在利用

蜜蜂模型探究情绪与行为联系时，多巴胺作为中枢神

经状态的重要指标，其变化特征可能成为连接情绪状

态与具体行为表现的关键桥梁之一。

3.  多巴胺对蜜蜂情绪和行为的调控

3.1 多巴胺对蜜蜂情绪的调控

多巴胺在多种生物情绪调节中的作用已得到广泛

证实。研究表明，多巴胺不仅参与调节人类的情绪处

理[26]，也在大鼠等模型动物的情绪反应中扮演重要角色
[27]。在蜜蜂中，多巴胺也被认为是调节其情绪反应的重

要因素。当蜜蜂处于类似于积极或“愉悦”的情绪状态

时，其脑内多巴胺水平通常升高，这往往伴随着积极的

外出觅食行为和增强的飞行能力。相反，在类似于“害

怕”或防御性情绪状态下，多巴胺水平的变化则呈现出

更复杂的调控模式：若多巴胺水平上升，蜜蜂倾向于

采取攻击性防御策略，其攻击防御能力显著增强；而

若多巴胺水平下降，蜜蜂则更可能选择回避策略，表

现为减少外出活动、减少跳摇摆舞以及攻击行为减少

等（如图1所示）。此外，通过外源性施加多巴胺、多

巴胺激动剂或拮抗剂，也可以显著影响蜜蜂的情绪状

态，并诱导其表现出不同的行为模式。

3.2 多巴胺对觅食行为的调节

蜜蜂的觅食行为受到多巴胺的显著影响。例如，

当面对有吸引力的糖水时，蜜蜂会快速直线地飞向食

物源；而如果糖水被替换为清水，其飞行路径则会变

得缓慢且曲折[14]。这一行为差异表明，多巴胺在介导

蜜蜂对食物的渴望方面扮演着关键角色。具体而言，

当蜜蜂在将要外出觅食、回来后通过跳舞传达信息前

和饥饿三种状态下，其大脑中的多巴胺水平均会检测

到升高，而利用药物使蜜蜂脑中多巴胺水平降低则会

导致蜜蜂觅食行为的减少[11]。

此外，向蜜蜂胸部涂抹不同浓度的多巴胺和多巴

胺激动剂（6,7-ADTN）发现，低浓度处理会增强蜜

蜂对蔗糖的敏感性，而高浓度处理则反而会降低这种

敏感性，提示多巴胺对蜜蜂的觅食行为具有双重调节

作用[28]。

3.3 多巴胺对防御攻击行为的调节

蜜蜂的防御攻击反应包括工蜂的几种特定行为

模式：蜇刺、守卫和追击[29]。多巴胺在这一过程中扮

演着关键角色，其水平升高能够显著增强蜜蜂的攻

击性，从而在蜂群面临外部威胁时促进快速有效的

群体防御反应。当蜜蜂面对外界攻击刺激时会使用

多种警报信号来应对攻击[30]。多巴胺能够通过影响

攻击性相关的脑区的能量水平，导致蜜蜂攻击性的

变化。例如，乙酸异戊酯（IAA）为主要成分的报警

信息素是蜜蜂的重要信息素之一，多巴胺通过增加

蜜蜂对警报信息素的呼吸反应和脑中线粒体能量代

谢，增强了蜜蜂的攻击性[31]。在个体层面，发动攻

击时，蜜蜂通过提高脑中多巴胺的水平来增加单个

蜜蜂的攻击性叮咬，因此在使用多巴胺拮抗剂的情

况下，蜜蜂蜇刺的风险会显著降低[32]。在蜜蜂的打斗

实验中，获胜者的大脑中多巴胺水平显著高于失败

者[33]。此外，多巴胺对于蜜蜂蜂王的攻击行为也有显

著影响。研究发现，具有较高攻击性的处女王大脑

中的多巴胺水平高于攻击性较低的已交配蜂王。而

且，多巴胺信号在调节处女王的战斗和攻击行为中

发挥了重要作用：注射低浓度的多巴胺拮抗剂能显

著降低处女王的胜率[34]。这表明，多巴胺调控攻击行

为的作用机制在蜂王和工蜂中具有普遍性。

3.4 多 巴胺对蜜蜂回避行为的调节

蜜蜂在面对胡蜂等捕食者时，会表现出明显的回

避行为。具体表现为减少觅食时间，并且尽量避免前

往可能存在捕食者的危险区域[9]。当蜜蜂暴露于捕食

图 1 多巴胺调控蜜蜂情绪及行为示意图
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者胡蜂时，其脑内多巴胺水平明显降低，如果外源补

充多巴胺则可以逆转部分回避行为[35]。

有趣的是，蜜蜂的回避反应不仅是个体的，还是

群体的。研究发现，在有胡蜂存在的情况下，蜜蜂群

体和个体都会呈现回避相关行为。群体中觅食个体减

少，跳摆尾舞个体减少。个体更倾向于待在蜂巢里，

减少跳摆尾舞，并释放抑制信号。此时，对蜜蜂脑中

的多巴胺水平进行检测，发现跳摆尾舞个体脑中多巴

胺水平相对较高，而释放抑制信号和接收抑制信号的

个体脑中多巴胺水平相对较低[36]，说明多巴胺能够调

节蜜蜂面对危险时的回避行为。

3 .5 多巴胺对蜜蜂运动行为的调节

多 巴胺在调节蜜蜂的运动行为方面起着重要作

用。研究发现，普通蜜蜂和经过多巴胺处理的蜜蜂在

飞行、梳理、振翅、停止行走等多种行为上存在显著

差异[37]。如多巴胺能够提升雄蜂的飞行持续时间，增

加翅膀振动的时长[38]。而使用多巴胺拮抗剂则能延缓

蜜蜂的起飞时间，降低蜂王的飞行性能，包括飞行距

离、持续时间和速度[39]。

4. 讨论

当前，蜜蜂情绪研究尚处于起步阶段，面临着多

重挑战。首先，蜜蜂的情绪状态较难直接观测，研究

者通常需要依赖间接行为指标来推测。目前关于蜜蜂

情绪的研究使用的实验设计、测量指标和解释框架差

异较大，如何规范和标准化这些行为指标，为后续研

究提供基础，是一大挑战。其次，动物情绪与人类情

绪具有本质区别，研究者不应直接套用人类情绪去描

述蜜蜂情绪，如何清晰地区分蜜蜂情绪状态与人类情

绪是蜜蜂情绪研究领域的另一大挑战。此外，对于蜜

蜂神经生物学机制的研究仍不够深入，无法为情绪和

行为的表现提供充足证据。尽管蜜蜂情绪研究存在较

多挑战，但深入研究多巴胺通路对蜜蜂情绪与行为的

调控，不仅有助于理解蜜蜂的内在神经生理机制，更

能为人类脑科学研究提供独特的视角和借鉴。

值 得注意的是，当前蜜蜂学领域相关研究多集中

于多巴胺对蜜蜂具体行为的研究，而忽视了情绪和行

为之间的相关性。事实上，对蜜蜂情绪的研究可能会

在很大程度上促进我们对蜜蜂行为模式的整体理解，

从而对蜜蜂这种生物有更深刻地认识。阐明多巴胺调

控情绪与行为的分子机制，将为蜜蜂种群保护提供新

思路，比如如何通过多巴胺信号调节蜜蜂情绪来优化

蜜蜂的觅食和抗压能力。

情感神经科学依靠动物模型来研究在特定情绪反

应期间激活了哪些大脑区域和神经回路，这些发现通

常启发人类大脑的研究[18]。虽然在神经科学领域，啮

齿动物模型占据主导，但小型脊椎动物和无脊椎动物

模型的价值正逐渐被认识。蜜蜂作为一种体型小、数

量多的模式生物，非常适合用于探索候选基因在不同

脑区的表达与功能，其特性也为高通量筛选计划提供

了高效平台[40]。因此，对蜜蜂情绪和行为的研究，不

仅能够为人类精神类疾病研究提供借鉴，还有助于筛

选潜在药物靶点，推动副作用更小的新型药物研发。
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