
动物学杂志 !"#$%&% ’()*$+, (- .((,(/0 !""#，$!（!）：$% & ’(

中华蜜蜂蕈形体的发育
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摘要：中华蜜蜂（12#& 3%*+$+ 3%*+$+）的脑由前脑、中脑和后脑三部分构成，蕈形体位于前脑的背侧，是其重
要的学习及其他复杂行为的整合中心。通过对中华蜜蜂工蜂的幼虫、蛹及成虫的蕈形体形态发育的观

察研究，发现中华蜜蜂的蕈形体包含约 ( """个成神经细胞，它们最终形成了蕈形体的所有 )*+,-+细
胞。这些成神经细胞来自于在新孵化的幼虫脑中已存在的四丛成神经细胞，每一丛细胞的数量不多于

$’个。蕈形体柄区的出现约在 .龄幼虫，而#叶和$叶在 ’龄幼虫已可明显辨认。冠区出现较晚，大约
在蛹期的第二天以后。由于社会性昆虫复杂的学习、记忆和认知需求，其蕈形体的体积和复杂程度都优

于其他昆虫。
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昆虫的脑可分为前脑、中脑及后脑三部分。

前脑最发达，构成脑的大部分。蕈形体以左右

对称的形式位于脑的前方，两侧膨大成为两个

大型的视叶，是视觉的神经中心。中脑位于前

脑的后方，由其发出的一对神经分布到触角，为

触觉的神经中心。后脑很不发达，由之发出神

经通至上唇和前肠［(，!］。蕈形体位于前脑内，由

许多联络神经元组成。可分为 . 个神经区：冠

区、柄区和根区。根区又由#叶和$叶组成
［.］。

冠区和#叶内的轴突侧支与视神经及触角神经
的感觉纤维形成突触，$
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叶内的轴突侧支与运



动神经元形成突触［!］。

蕈形体是昆虫脑中重要的感觉整合中心。

多年来，从行为学、生理学、遗传学和解剖学等

方面对其功能进行了大量的研究。研究表明，

蕈形体在昆虫的嗅觉辨别、求偶调节以及视觉

学习的前后概括等方面都扮演着重要的角

色［"］，而且还参与进攻行为和控制行走灵活性

等机械运动的调节。此外，蕈形体还可能与昆

虫的空间定位学习和觅食行为有关［#］。

关于蕈形体的发育，在果蝇已进行过大量

的 研 究［$］。 研 究 显 示，果 蝇（ !"#$#%&’()
*+(),#-)$.+"）的蕈形体最初是由 ! 个成神经细
胞形成的，这些成神经细胞从胚胎形成早期开

始不断分裂，直到蛹期结束［%］。每一个成神经

细胞经过分裂，最终成为成熟蕈形体的一部分。

高等的膜翅目动物，蕈形体较大，并由大量的

&’()*(细胞组成［+］，这些细胞分布在蕈形体的
冠区内部及周围。蕈形体的体积和 &’()*( 细
胞的数量同膜翅目中社会性昆虫行为的复杂性

有十分明显的相关性［,-］。

中华蜜蜂是我国的当家蜂种，有着悠久的

饲养史。它在维系动植物生态平衡等方面起着

极为重要的作用，同时因其具有耐寒、耐热、抗

螨、飞行敏捷、嗅觉灵敏、能有效利用当地蜜粉

源等特点，在长期的进化过程中与本土大多数

植物建立了牢固的“相互适应性”，成为我国养

蜂业的重要组成部分。研究中华蜜蜂的生理生

化有助于揭示其生命活动的机理，尤其是对其

脑部的研究显得更为重要。

! 材料与方法

!"! 材料 中华蜜蜂工蜂的幼虫、蛹和成虫均
购自陕西省种蜂场。幼虫的龄期通过测量头壳

的宽度来确定［,,］。蛹为封盖后 ! .及 % .的个
体。成年工蜂为采蜜蜂。

!"# 方法 取工蜂头部，迅速放入新配制的
!/多聚甲醛溶液中，!0固定 1! 2；梯度酒精脱
水；二甲苯透明，石蜡包埋，连续切片，切片厚度

$!3；切片贴于涂有多聚赖氨酸的载玻片上，烘
干备用。切片脱蜡后复水，45 6 染色，78)39:;

显微镜观察拍照。

# 结 果

#"! 成年工蜂脑部的形态 中华蜜蜂脑部的
基本结构由前、中、后脑三部分组成（图版"：
,［,1］，1）。前脑由前脑叶和视叶构成，前脑叶包
括蕈形体（3:;2<**3 =*.)，>?）和中央体（@’(A<B8
=*.)，C?）（图版"：D，!）。一对蕈形体以左右对
称的形式位于脑的上方（图版"：1），它是由两
个杯 状 的 髓 质 冠（ @B8)E，C）、冠 的 柄 部
（9’.:(@:8:;，F）以及向下延伸的复杂根系共同
构成（图版"：!）。成年工蜂的蕈形体中包含有
约 ,$- --- 个密集排列的内源性神经细胞
（&’()*( @’88;）［,D］，这些细胞发出的分支占据了
蕈形体的大部分髓区。蕈形体通过冠内 &’()*(
细胞的树突接受多种形式的感觉信息，并通过

&’()*(细胞发出的轴突传入柄及柄基部中叶
（=’AB 8*=’，#叶）和垂直叶（B892B 8*=’，$叶）［D］。
外源神经元将这些结构与周围不同脑区相连，

并在蕈形体内部和外部均有投射。前脑的视叶

由视内髓（3’.:88B G(A’<(B，3G）、视外髓（3’.:88B
’EA’<(B，3’）及视神经节层（8B3G(B，8B）组成，视外
髓和视内髓之间具有内神经交叉，在视外髓和

视神经节层之间由外神经交叉相联系，视神经

节层发出神经纤维与复眼相接（图版"：1）。脑
桥体（9<*A*@’<’=<B8 =<G.H’，9=）位于前脑的背后
面，两蕈状体之间，为一马蹄形的纤维体。中央

体位于脑桥体的腹面，卵形（图版"：1，D）。脑
腹体（8BA’<B8 9<*A*@’<’=<:3，IF）位于前脑的腹侧
面，蕈形体根底下，两根神经索由结缔组织隔

开。中脑（也叫嗅叶）位于前脑下方，具有两个

中脑叶，前面连着前脑，后面连着触角神经束。

中脑是由附叶（.*<;B8 8*=’，JI）和触角中枢
（B(A’((B8 8*=’;，B8）构成，附叶位于视叶和触角
中枢之间（图版"：D）。后脑在前脑和中脑的背
面，左右各成一叶（图版"：,），发出围咽神经
索，与咽下神经节（;:=’;*92BH’B8 HB(H8G*(，K7L）
相连。

#"# 工蜂蕈形体的发育 在 , 龄幼虫（I,）前
脑的前端，可以看到几个大型的成神经细胞
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（!"#!$），在它的下方常常能看到少量的子代
细胞（图版"：%）。

&龄幼虫（’&），在脑的左右两叶各有两丛
成神经细胞，它们位于前脑的前端。中间的成

神经细胞丛的细胞数量远远少于侧面的成神经

细胞丛，平均只有约 %! 个成神经细胞，而侧面
含有约 () 个［%(］。*+ , 染色显示，蕈形体成神
经细胞的着色比其他的前脑细胞体更深一些。

在这个阶段，蕈形体成神经细胞丛包含大型的

成神经细胞，少量的小细胞可能是神经节母细

胞（-./-012/ $23456 75008，9:;8），它们有时位于
细胞丛的底部（图版"：&）。
柄区的神经纤维在 < 龄幼虫（’<）开始出

现［%(］，它从每一丛成神经细胞基部发出，伸入

前脑神经纤维。这些神经纤维的出现使我们更

容易判定 =5/>2/细胞的存在。在这个阶段，中
间的成神经细胞丛体积有所增大，每一个细胞

丛都含有约 )?个成神经细胞。小型的神经节
母细胞和新形成的 =5/>2/ 细胞分散在细胞丛
中，大型的前脑成神经细胞的数量逐渐下降（图

版"：<）。
在 (龄幼虫（’(），蕈形体成神经细胞的数

量进一步增加。在这个阶段，成神经细胞有丝

分裂形成的纺锤体清晰可见。大量的神经节母

细胞主要分散在成神经细胞丛的边缘，在 (龄
幼虫的晚期，前脑神经纤维的#叶和$叶开始
形成，显示这些新形成的 =5/>2/细胞已经开始
发出神经轴突（图版"：(）。
到了 )龄幼虫（’)），=5/>2/细胞的数量大

大增加，新形成的细胞很容易辨认，它们位于成

神经细胞丛的外周。蕈形体柄区的神经纤维网

比前期明显增大，$叶和#叶已可以明显辨认，
但是冠区依然没有形成（图版"：)）。
在蛹早期（@(），=5/>2/细胞开始呈现不同

的形态，较早形成的细胞在成神经细胞丛的下

部，而新形成的细胞位于侧面。老细胞明显小

于新细胞，*+,染色较深，可以帮助我们区分两
种细胞（图版"：!）。在蛹期较晚的时候，=5/>2/
细胞快速增殖，每一个成神经细胞丛的细胞数

量在这个阶段达到顶峰。蕈形体柄侧面的神经

纤维快速伸长，冠区开始出现，到第 A B 左右，
根区以及视内髓、视外髓的结构已经开始类似

于成虫（图版"：#），但是，冠区的体积仍然明显
小于成虫。在蛹发育末期，蕈形体冠区的神经

纤维迅速增加，已经可以分辨冠区的唇（01C，01）
和领部（7200.6，72），大约到第 %? B左右，可以区
分冠区基部的环状部分（D.8.0 61/-，61）（图版"：
A）。

! 分析与讨论

!"# 中华蜜蜂蕈形体的构造发育 通过对中
华蜜蜂幼虫、蛹和成虫蕈形体发育过程的观察

发现，中华蜜蜂蕈形体在早期幼虫，每一个细胞

丛约有 (? 多个细胞，到末期蛹，聚集了约 )??
多个细胞，与意大利蜜蜂（ ! + "#$$%&#’(）非常相
似［%(］。在第 <龄、(龄幼虫之前，尽管细胞有丝
分裂的活动非常明显，但是成神经细胞的数量

并没有快速增加，这可能是蕈形体成神经细胞

的细胞周期不连续的结果。在 ) 龄幼虫，细胞
周期的突然增加，导致了成神经细胞及其子代

细胞数量的急剧增长。

在幼虫早期，在成神经细胞丛中可以看到

少量小型的神经节母细胞，到第 (龄幼虫，数量
有了较大的增加。神经节母细胞的有丝分裂最

初在距成神经细胞丛较远的边缘进行，到产生

=5/>2/细胞后，便移至细胞丛的表面。新产生
的 =5/>2/细胞将老的细胞从边缘推至中心，或
者是移至冠区的背侧，这同君主蝴蝶（)(*(+,
-$#.%--+,）蕈形体的发育相似［%)］。果蝇蕈形体的
=5/>2/细胞是由位于蕈形体背侧的成神经细
胞形成，因此，它不呈现细胞的向心排列，但是

在柄区和根区的轴突依然保持了发育中的“内E
外”模式［%!］。蕈形体的这种发育模式已经在鳞

翅目、双翅目和膜翅目被证实。蕈形体神经纤

维的体积在前三周增加了约 <?F，这可能同它
的摄食活动有关，摄食行为可使蕈形体的生长

过程加速［&］。

在幼虫早期，蕈形体的成神经细胞很小，但

大型的前脑成神经细胞非常显著。在前脑成神

经细胞下边，常常能看到成串的小的子代细胞。
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在某些昆虫，蕈形体的成神经细胞丛的出现通

常是同这些大型的前脑成神经细胞相关联，但

是，也不能因此就断定蕈形体的成神经细胞就

来源于这些大型的成神经细胞，这还需要进一

步的研究来证实。

通过 !"#染色发现，通常位于侧面的成神
经细胞丛更大一些，并容易辨认，中间的细胞丛

较小，但位置比侧丛更靠前。尽管在蛹期以前，

中间的成神经细胞丛的细胞数量和体积都要小

于侧面的细胞丛，但它们都是由在幼虫早期就

已出现的几个成神经细胞发育而来。

蕈形体柄区和神经纤维的!叶和"叶的快
速生长大约从 $龄幼虫开始，而冠区的生长则
是在蛹期。这说明 %&’()’ 细胞首先形成了轴
突投射，在随后的发育过程中逐渐形成树突投

射，最终形成蕈形体的冠区。在昆虫中，一些较

原始有翅类（如蜻蜓目）的蕈形体没有冠区［*+］。

!"# 脑结构神经发生模式的比较 膜翅目社
会性昆虫的蕈形体，无论在体积还是复杂程度

上，都领先于其他昆虫，这可能同社会性昆虫复

杂的社会认知需求有关。成年蜜蜂的蕈形体占

脑容积比例约为 *,*-.，蚂蚁为 *,*+$，鳃角金龟科
（/&0)0)’12345&）仅有 *,- 678，龙虱科（9(13:;345&）仅
有 *,$ 688［*<］。从蕈形体在脑部所占的比例来
看，蜜蜂的蕈形体几乎占去整个脑部的 $8=。
!5’:1>?等将膜翅目一些种类的蕈形体与整个脑
的大小进行比较表明，锯蜂科（/&@50)4)’1345&）的
级别最低，群居性的膜翅目最高，而独居的蜂则

居于中间地位。就蕈形体所包含的 %&’()’ 细
胞的数量而言，蜜蜂约有 -$8 888 个 %&’()’ 细
胞，而果蝇却只有约 A 888 个［*7］。在蜜蜂脑的
发育过程中，每个脑叶约有 * 888 个成神经细
胞参与形成 %&’()’细胞，这个数字比以前所报
道的其他昆虫都要高出许多：果蝇每个脑叶约

有 $ 个［<］，君主蝴蝶约有 -8 个［*A］，蝗 虫
（!"#$%&’"()"* +)(+*)$*）在全脑约有 *8-个［68］。昆
虫的神经元是由不均匀分布的成神经细胞所产

生，成年工蜂的蕈形体中所有的 %&’()’细胞都
是由脑发育过程中的约 <A 888 个神经节母细
胞所产生。%&’()’ 细胞是蜜蜂在约 *8 4 左右

的时间内形成的，这个时间对于神经节母细胞

形成所有的 %&’()’细胞已经足够了。
蕈形体是昆虫脑中重要的学习以及其他复

杂行为的整合中心。对中华蜜蜂脑部发育过程

的研究有助于揭示其生命活动的机理。社会性

昆虫神经系统在昆虫中是比较复杂的，因此对

其脑的研究除了可为一些神经方面的热点问题

提供理论基础外，同时可为解决高等动物神经

生物学的基础理论问题提供帮助。
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李兆英等：中华蜜蜂蕈形体的发育 图版!
EF P+;%QS0(G &6 *’ 2：M"#"$%&’"() %* )+" D,-+.%%’ N%!0"- 0( !"#$ 4&)*1* 4&)*1* B$;)"!

中华蜜蜂成年工蜂脑部形态。

38 工蜂脑部形态模式图（仿 A;?;);［3I］）；I8 工蜂脑部整体形态显微结构；78 工蜂脑中间部分显微结构；J8 蕈形体剖面
图。WN：中央体；’W：蕈形体的中冠；$W：侧冠；&：蕈形体的柄；"："叶；#：#叶；XC：Y"(1%(细胞；EB：侧前脑叶；’"：视
外髓；’0：视内髓；AZU：咽下神经节；Z>A：食道；$;：视神经节层；$0：唇；C%：颈；.0：环。标尺 [ 9H$’。
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&.%)%C"."/.,’；’"：’"!,$$; "\)".(;；’0：’"!,$$; 0()".(;；AZU：-,/%"-%&+;G1$ G;(G$0%(；Z>A："-%&+;G,-；$;：$;’0(;；$0：$0&；C%：

C%$$;.；.0：/;-;$ .0(G2 N;. [ 9H$’2
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李兆英等：中华蜜蜂蕈形体的发育 图版!
!" #$%&’()*+ !" #$ ,：-./.0&12.*3 &4 3$. 567$8&&2 9&:).7 )* %&’( )!*#+# )!*#+# ;0%3.!

中华蜜蜂工蜂蕈形体的发育。

<= 工蜂 <龄幼虫（!<）脑部横切，箭头指示为大型的成神经细胞；>= 工蜂 >龄幼虫（!>）右脑叶，左为中间的成神经细胞

丛，右为侧面的细胞丛；箭头指示为大型的成神经细胞；三角指示为神经节母细胞；?= 工蜂 ?龄幼虫（!?）右脑叶，没有

显示神经纤维网；@= 工蜂 @龄幼虫（!@）左脑叶，大箭头指示为中间的成神经细胞丛，小箭头指示为侧面的成神经细胞

丛；A= 工蜂 A龄幼虫（!A）左脑叶侧面的成神经细胞丛，B.*C&*细胞位于细胞丛的边缘；D= 工蜂第 @ :蛹（;@）右脑叶的

蕈形体；E= 工蜂第 F :蛹（;F）右脑叶的蕈形体；F= 工蜂成虫右脑叶的蕈形体。标尺 G AH"2。
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