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歪叶榕非传粉小蜂的繁殖策略及其

对榕!蜂共生系统的影响
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摘要：&’’)年 M月至 &’’+年 M月在西双版纳热带植物园内，通过广泛收集歪叶榕榕小蜂标本、非传粉小蜂产卵行
为学观察和阻止传粉者入果等实验方法，研究了我国西双版纳热带雨林下的一种榕树———歪叶榕 -+"./ "01#’230))$
的榕小蜂群落组成结构、非传粉小蜂的繁殖策略以及它们对榕0蜂共生系统的影响。结果表明，歪叶榕中除了具有
唯一传粉榕小蜂 4)$/#’23$*$ $EJ以外，还具有 1种非传粉小蜂 5)$#0&6.1$ $EJ、53+)’#1026/+/ $EJ和 ,0"’/"$2#61 $EJ。在歪
叶榕榕小蜂群落中，传粉榕小蜂占整个群落总数的 *&?&3N，是群落的最主要组成者；主要的非传粉小蜂是
,0"’/"$2#61 $EJ，占 +?2MN；其次是 53+)’#1026/+/ $EJ，占 3?M)N，而 5)$#0&6.1$ $EJ仅占群落总数的 ’?32N。歪叶榕中的
非传粉小蜂通过各自产卵时间和食性分化的策略来利用榕果中的资源繁殖后代。非传粉小蜂寄生使传粉榕小蜂

的总数和其雌蜂数量都显著地降低，但是对传粉小蜂雄蜂数量没有显著影响，从而导致传粉榕小蜂的雄性性比显

著地增加。这说明非传粉小蜂在选择寄居宿主时具有明显的倾向性，而且更多地将卵产于含有雌性传粉小蜂的瘿

花之中。因此，非传粉小蜂通过减少雌性传粉小蜂的数量而降低了榕树的雄性适合度，从而在一定程度上对榕0蜂
共生系统的稳定存在和发展产生了负面影响。
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多年以来，榕树3榕小蜂共生系统一直被广泛认
为是进行协同进化研究最好的植物3昆虫相互作用
的系统材料之一。榕树除了给其唯一的传粉榕小蜂

提供繁衍场所以外，榕树的隐头果（以下简称“榕

果”）还被一些非传粉小蜂用来繁衍自身的后代，但

是非传粉小蜂不会为榕树提供任何服务（;%,<#,，
=>?>；@&#.#+，=>?>；@#+! .( -, 0，=>>A）。因此，非传
粉小蜂既然不能为榕树带来利益，那么它们对榕树3
榕小蜂共生系统可能会造成什么影响呢？这也是该

领域学者们倍感兴趣的问题之一。近十多年来，许

多学者分别以分布于南非、巴西和巴拿马等地的 =B
余种雌雄同株榕树为材料对这个问题进行了研究，

结果表明大多数非传粉小蜂（/.*)#.’$% 2%+/+除外）
对榕树的种子产生基本上没有明显的影响（@#+! .(
-, 0，=>>A），但是它们几乎都可以通过对传粉榕小蜂
的寄生或寄居而对其繁殖和榕树3榕小蜂共生系统
造成负面影响（7$’,+!#&,，=>>=；C’)/!’, .( -, 0，
=>>D；@#+! %,: E#$$#，=>>D；F#$:#*"-G %,: H%+/*-+，
=>>A%，=>>A.；@#+! .( -, 0，=>>A；I#$#&$% %,: I$%:’，
JBBK）。既然如此，非传粉小蜂为什么还能在榕3蜂
共生系统中存在而没有被排除？对于这个问题，目

前知之甚少。F#$:#*"-G 和 H%+/*-+（=>>A.）研究指
出，非传粉小蜂的存在可能是榕树由雌雄同株向雌

雄异株进化的动力之一。一些学者以分布于巴布亚

新几内亚马当和我国西双版纳等地的 =K种雌雄异
株榕树为实验材料，研究了非传粉小蜂对雌雄异株

榕树3榕小蜂共生系统的影响，结果均证实非传粉小

蜂对传粉榕小蜂的繁殖存在着或多或少的负面影响

（@#&.*#, .( -, 0，JBB=；甄文全等，JBBD；I#,5 .( -, 0，
JBBK）。然而，他们并没有对关于非传粉小蜂的影响
机理进行更深入的探讨。

本文以分布于我国西双版纳热带雨林下的一种

雌雄异株榕树———歪叶榕作为实验材料对非传粉小

蜂对榕3蜂共生系统的影响及其影响机理在前人的
基础上进行一些更深入的探讨。本文拟主要解决以

下两个问题：（=）歪叶榕非传粉小蜂如何利用隐头
果中的资源繁殖自身的后代？（J）歪叶榕非传粉小
蜂的繁殖将会对该榕3蜂共生系统产生什么影响？
如何影响榕3蜂共生系统？

) 材料与方法

)*) 研究材料
歪叶榕 !"#$% #&’()*+&,,- @%**&8" #9 L&M-#*，雌雄

异株，隶属于桑科（L’$%8#%#）榕属 !"#$% 糙叶榕亚属
0&#"1"$2，灌木或小乔木，高 N O A米；小枝、叶柄、榕
果密被短绒毛；叶纸质、两侧极不对称，长圆形或长

圆状倒卵形，先端渐尖或为尾状；榕果成对或簇生

于叶腋、落叶枝或者主干上，卵状椭圆形，成熟时橙

黄色，表面密被短绒毛。在西双版纳地区主要分布

于热带雨林的中下层，喜生在潮湿、阴暗的沟谷林

下；一年四季均挂果，多为枝条和主干瘤状突上挂

果。

研究所涉及的昆虫种类及其鉴别特征等见表 =。

表 ) 歪叶榕榕小蜂种类及其相关生物学特性
+,-." ) +/" (0"12"( ,3’ -2%.%4# %5 524 $,(0( %3 !"#$% #&’()*+&,,-

亚科

P-.(%)&*4
种类

P/#8&#+
鉴别特征

Q&%5,’+&+
可能的生态型

C’#9&+!&,5 $’*#

榕小蜂亚科

R5%’,&,%#
3,-%()*+-4- +/0 雌蜂体黑，产卵器很短，雄蜂无翅

!.’:4 .*%8S 2&!" % 6#$4 +"’$! ’6&/’+&!’$，" 2&,5*#++
传粉者

I’**&,%!’$

长鞘榕小蜂亚科

P48’/"%5&,%#
5,-(&6.$’- +/0 雌蜂体黑，产卵器较短，雄蜂无翅

!.’:4 .*%8S 2&!" % +"’$! ’6&/’+&!’$，" 2&,5*#++
造瘿者

T%**3)%S#$

延腹榕小蜂亚科

P48’$48!&,%#
5+",)(’&*.%"% +/0 雌蜂体黑，产卵器长且呈明显两段，雄蜂无翅

!.’:4 .*%8S 2&!" % *’,5 ’6&/’+&!’$ ’( !2’ +#5)#,!+，" 2&,5*#++
寄居者

U,M-&*&,#

延腹榕小蜂亚科

P48’$48!&,%#
0&#)%#-*(.’ +/0 雌蜂体呈铜绿色，产卵器长，雄蜂无翅

!.’:4 &, )#!%**&8 8’*’$ 2&!" % *’,5 ’6&/’+&!’$，" 2&,5*#++
寄居者

U,M-&*&,#
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!"# 研究方法
!"#"! 榕小蜂种类和数量调查：在 !""#年 $月至
!""%年 $月期间，我们分别在西双版纳热带植物园
内沟谷雨林（原始林）和吊桥西面次生林（&"&’&%()，
!&’%%(*）两块样地内的 &" 棵样树上采集发育成熟
即将出蜂的歪叶榕隐头果带回实验室。室内用 &!"
筛目（!" +, - &% +,）的绢纱袋单果分装，并将样果
掰开以辅助羽化小蜂出果，然后系紧袋口将其放置

在实验室 & . !天待出蜂完毕。单果收集的榕小蜂
置于 /%0乙醇内保存，同时做好采集记录和标签。
在 123,456 789 体视显微镜下鉴定记数各种榕小
蜂，然后分析歪叶榕榕小蜂群落种类组成及其个体

数量比例。

!"#"# 榕小蜂访果行为观察：自 !""# 年 && 月至
!""%年 :月，我们分别在西双版纳植物园沟谷雨林
和吊桥西次生林内各选择两棵样树用于观察和记录

各种榕小蜂拜访榕果的时间和其产卵时间。将正在

果外产卵的榕小蜂迅速用手按死，采下单果放入绢

纱袋内带回实验室，用解剖刀剖开榕果并测量榕果

直径和壁厚，同时记录榕果发育状况和传粉者拜访

情况。

!"#"$ 阻止传粉榕小蜂入果试验：!""%年 %月至 :
月期间，为了验证非传粉小蜂在没有传粉者进入榕

果的情况下能否正常繁殖，我们在吊桥西次生林内

选择刚结幼果的 &号样树，用医用橡胶布封住 /"个
幼果苞片口阻止传粉者进入榕果，随后每天检查封

胶情况一次，若发现有松弛情况立即重封加固；并

且每隔 %天随机剖查 %个样果以检验封胶的情况。
检验结果表明，该方法能成功阻止传粉榕小蜂进入

榕果内（! ; !"）。
!"$ 数据统计与分析
因为单果内的榕小蜂种类和数量在不同直径的

榕果、样树和采集地之间有较显著的差异，所以在探

寻非传粉小蜂与传粉榕小蜂之间的数量关系时它们

都是被作为协变量来进行数据分析，以控制它们对

自变量和因变量之间关系的影响。由于雄性传粉榕

小蜂数量和传粉榕小蜂性比都呈非正态分布，因此

采用 <=>>?@ABC>D3 " ED6C方法来检验非传粉小蜂对
它们是否有显著影响。其他呈正态分布的数据均采

用 FG< H*IJ*1KJ方法进行分析。对于有显著影
响的两个变量，我们进一步采用偏相关分析方法来

分析它们的相关程度。所有这些数据分析都是利用

7L77 &!M"软件包来完成的。

# 结果与分析

#"! 歪叶榕榕小蜂群落的组成结构
歪叶榕榕小蜂群落由传粉小蜂和非传粉小蜂组

成。歪叶榕的单果总出蜂量为 &&!M/! N %OM$:
（<D=> N #$，下同）只，其中传粉榕小蜂为 &"OMP& N
%/MO:只，占总出蜂量的 P!M!&0，是该群落中的最
主要组成者；#%&’(&)*+,- 64Q为 :M%! N &!M#/只，占总
出蜂量的 %M/$0，是歪叶榕榕果内的主要非传粉小
蜂；./01’+-%*,(0( 64Q为 !M"/ N %M"/只，占总出蜂量的
&M$#0；.1)+%!,2-) 64Q为 "M&P N &MO/ 只，占总出蜂
量的 "M&/0。
#"# 歪叶榕 $种非传粉小蜂的繁殖策略
表 !的结果表明，非传粉小蜂 .1)+%!,2-) 64Q在

雌花期先于传粉榕小蜂到达接受时期的榕果

（RD+D4CBSD TBU6）并在果外将卵产于小花的子房内，也
是造瘿者（U=22?,=VDR）。它降低了榕树繁殖的雄性适
合度，与传粉榕小蜂竞争果内的小花资源繁殖后代。

当榕果发育至间花中期时，另两种非传粉小蜂

./01’+-%*,(0( 64Q和 #%&’(&)*+,- 64Q在传粉者进入产卵
后拜访榕果，也在果外产卵但是它们将卵产在已含

有传粉者卵的瘿花中，它们都是寄居者（B>W5B2B>D），
与传粉榕小蜂争夺瘿花内有限的食物资源，最终导

致传粉者幼虫因缺乏食物而死亡。早于传粉者产卵

的 .1)+%!,2-) 64Q的产卵器长度明显短于其后产卵
的 ./01’+-%*,(0( 64Q和 #%&’(&)*+,- 64Q的产卵器长度，
这表明非传粉者已经对榕果在发育过程中形态结构

的变化产生了适应性进化。

阻止传粉榕小蜂入果试验发现，O"个试验用果
在该样树内的同批次榕果发育成熟之前就已经先后

脱落腐烂。当该树内同批次榕果发育至间花后期

时，还有 &"个试验用果没有脱落。经解剖后发现，
这 &"个榕果内雄花发育良好，但是雌花子房已萎缩
且呈黄褐色，果内没有瘿花形成。这种现象表明：

这 O种非传粉小蜂的成功繁衍都离不开传粉榕小
蜂。

O种非传粉小蜂的雄蜂都先于雌蜂羽化出蜂，雄
蜂出来以后穿梭于瘿花之间寻找含有自己同种雌蜂

的瘿花，找到以后就在瘿花顶端用其颚部口器咬交配

孔，交配完以后雄蜂离去继续寻找新的交配对象，雄

蜂之间没有打斗行为。交配过的雌蜂自行顶大交配

孔离开瘿花，最后通过雄性传粉榕小蜂在苞片口处开

凿的出蜂口离开榕果去寻找新的产卵位点。
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表 ! 不同种类榕小蜂产卵时的榕果特征
"#$%& ! "’& (’#)#(*&)+,*+(, -. .+/ ,0(-1+23 -4+5-,+*&6 $0 6+..&)&1* ,5&(+&, -. .+/ 7#,5,

种名

!"#$%#&
榕果直径

’%( )%*+#,#-（++）
果壁厚度

’%( .*// ,0%$12#&&（++）
出现频次（! 3 456）
7$$8--#2$# 9-#:8#2$;

榕果发育时期

<#=#/>"+#2,*/ "0*&# >9 9%(
"#$%&’()$*$ &"? @ABC D BA5E FA65 D BAF6 456 雌花期 ’#+*/#
+#$&,!-./$ &"? GAH@ D BA54 FA66 D BAFB FG 雌花期 ’#+*/#
+)0#’&/,(-%0% &"? 5AF5 D BACF FAG5 D BAFC FBC 间花期 I2,#-J9/>-*/
1,2’%2$(&-/ &"? 5AF5 D BACF FAG5 D BAFC 6B6 间花期 I2,#-J9/>-*/

注 K>,#&：榕果直径和果壁厚度为平均值 D标准差；出现频次表示在采集的所有样果中含有该种榕小蜂的榕果数量。’%( )%*+#,#- *2) 9%( .*//
,0%$12#&& *-# +#*2 D 13 ? 7$$8--#2$# 9-#:8#2$; %& ,0# 28+L#- >9 ,0# &;$>2%* ,0*, 0*& >2# &"#$%#& >9 9%( .*&"?

!89 非传粉小蜂对传粉榕小蜂繁殖的影响
表 4中 MNO PKIQK7RQ检验结果表明，非传粉

小蜂极显著地降低了传粉榕小蜂总数（ 4F，HF 3
6A@FC，+ S BABBF，! 3 456）和雌性传粉榕小蜂数量
（4F，HF 3 6A@H@，+ S BABBF，! 3 456）；进一步经过偏
相关分析发现，非传粉小蜂的数量与传粉榕小蜂总

数（ / 3 T BA@EHB，+ S BABBF，! 3 F6C）和雌性传粉榕
小蜂数量（ / 3 T BA@EE6，+ S BABBF，! 3 F6C）都分别

存在着极显著的负相关关系。O*22JU0%,2#; 5 V#&,
检验结果表明，非传粉小蜂对传粉榕小蜂雄蜂数量

的数量没有明显的影响（+ W BABG，! 3 456），但是使
传粉榕小蜂的雄性性比有极显著地增加趋势（+ S
BABBF，! 3 456），偏相关分析结果表明二者之间有显
著的正相关关系（ / 3 BAFGB，+ S BABG，! 3 F6C）。这
些结果均表明非传粉小蜂更多地倾向于选择雌性传

粉榕小蜂的瘿花作为它们的寄居对象。

表 9 非传粉小蜂有无对传粉榕小蜂种群数量、雌蜂数量、雄蜂数量与其性比的影响
"#$%& 9 "’& (-35#)+,-1 -. 5-52%#*+-1 ,+:&,，*’& 123$&) -. .&3#%&，*’& 123$&) -. 3#%& #16

*’& ,&; )#*+- -. 5-%%+1#*-) $&*7&&1 *’& .+/, 7+*’ 1-1<5-%%+1#*-), #16 *’-,& 7+*’-2* 1-1<5-%%+1#*-),
样本量

6
传粉小蜂数量

K8+L#- >9 ">//%2*,>-&
雌蜂数量

K8+L#- >9 9#+*/#
雄蜂数量

K8+L#- >9 +*/#
性比

!#X -*,%>［! Y（" Z! ）］
没有 K[’U的榕果 FH4 F6EA5B D GH?4C FF4ACE D HE ?46 FHAB4 D FB?5H BAFF D B?BC
’%(& .%,0>8, K[’U
有 K[’U的榕果 6H5 5BAF4 D GH?G6 EEA5@ D HC?6B F6AFE D FB?BE BAFG D B?FF
’%(& .%,0 K[’U
显著性 !%(2%9%$*2$# + S B?BBF + S B?BBF + W B?BG + S B?BBF
注 K>,#&：表中数据为平均值 D标准差。<*,* %2 ,0# ,*L/# *-# +#*2 D 13 ?

9 讨论

在歪叶榕榕小蜂群落中，传粉者 "#$%&’()$*$
&"?所占的比例高达 56A6F\，而非传粉者仅占
EAE5\，而且在所采集到的 456 个榕果样本中，有
FH4 个榕果中仅含有传粉者，约占总样本量的
4@AHC\。在目前已经报道的雌雄同株榕树中，如非
洲的 4 ? %./ 和 4 ? 7$##0%J 2)’.8$-，其传粉者分别占群
落的 GHAE@\ 和 C6A4E\（]#-)#/08^ *2) _*&"/8&，
F55@）；西双版纳的 4 ? /$2-9’%$ 中传粉者约占 @B\
（徐磊等，6BB4）。与这些榕树相比，雌雄异株的歪叶
榕中不仅非传粉小蜂种类相对少，而且传粉者在整

个群落中所占的比例远高于雌雄同株榕树传粉者的

相应比例。]#-)#/08^ 和 _*&"/8&（F55@）通过对雌雄
同株和雌雄异株榕树中分别寄生的非传粉小蜂种类

数量和榕果内雌花子房分层数比较研究后发现，这

两者在后者中的数量明显少于前者，并且指出非传

粉小蜂的存在可能推动了雌雄同株向雌雄异株的进

化。但是，是不是所有雌雄异株榕树小蜂群落中的

传粉者所占的比例显著地高于所有雌雄同株中的

呢？这还有待于今后进一步的广泛检验，这个问题

的证实将更有利于理解雌雄异株榕树的进化优势。

本文研究还证实，歪叶榕非传粉小蜂与目前国

内外已经报道的其他榕树种类上的非传粉小蜂一

样，它们也是通过采取各自产卵时间和食性（/*-=*/
)%#,）分化的策略来直接或间接利用榕果中的资源来
繁衍自身后代。非传粉小蜂产卵器的长度与其产卵

时间的先后顺序表现出了明显的相互适应，最早产

卵的 +#$&,!-./$ &"?的产卵器长度明显短于其后产
卵的 +)0#’&/,(-%0% &"?和 1,2’%2$(&-/ &"?的产卵器长
度，这表明非传粉者已经对榕果在发育过程中形态

结构的变化产生了适应性进化。歪叶榕中的这 4种
非传粉小蜂都是植食性昆虫，其中 +#$&-!-./$ &"?是
造瘿者，它在雌花期先于传粉者产卵于果内；

+)0#’&/,(-%0% &"?和 1,2’%2$(&-/ &"?是寄居者，它们自身
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不能够制造瘿花而是将卵产入在它们之前产卵的传

粉榕小蜂的瘿花之中。而且非传粉小蜂的繁殖使雌

性传粉小蜂的数量显著地降低，而对雄性传粉小蜂

的数量没有显著影响，这表明非传粉小蜂在选择寄

居宿主时具有明显的倾向性，更多地选择含有雌性

传粉榕小蜂卵的瘿花作为寄居对象。这也与已报道

的巴西的一种雌雄同株榕树 !"#$% #"&’"()*"+ 中非传粉
小蜂对传粉榕小蜂繁殖影响的结果一致（!"#"$#% %&’
!#%’(，)**+）。因为雌性传粉榕小蜂是歪叶榕唯一的
传粉者，而非传粉者却更多地选择雌性传粉榕小蜂

的瘿花作为寄居对象，显著地降低了榕树传粉者的

数量和榕树的雄性适合度，所以歪叶榕中的非传粉

小蜂也不利于该共生系统的稳定存在和发展。然

而，非传粉小蜂的这种对寄居宿主的选择倾向性特

点对其自身的繁衍是非常有利的，因为它们的雄蜂

自身不会开凿出蜂孔，所以它们只有通过雄性传粉

榕小蜂所打的出蜂孔才能离开养育它们的榕果去寻

找新的繁殖场所。但是，非传粉小蜂的这种对寄居

宿主的选择倾向性对榕树的繁殖来说是不利的，因

为它们在一定程度上减少了榕树传粉者的数量。关

于非传粉小蜂如何在其产卵的过程中实现它们的这

种倾向性的问题至今仍然是个谜，目前还没有相关

的研究报道，值得今后的进一步研究。

歪叶榕中非传粉小蜂的存在既然不利于榕—蜂

共生系统的稳定存在和发展，那么该系统如何消除

或减弱非传粉小蜂对其的影响而得以稳定地存在和

发展呢？我们的观察发现，非传粉小蜂自身也表现

出了利于该系统存在和发展的一些产卵行为。例

如，非传粉者不像传粉者只能在一个榕果中繁殖后

代那样，它们可以在多个隐头果内产卵繁殖后代，因

为它们都是在果外将卵产于果内，但同时在一个榕

果表面产卵的非传粉者数量也不是很多，最多 ,*只
左右，这样的产卵行为方式不会导致对榕果的过度

寄生而危及共生系统的稳定。我们的野外观察也发

现，这些非传粉者并不能区分雌果和雄果，有些飞到

不利于其繁殖的雌果上去寻找产卵位点，从而缩短

了它们的有效产卵时间，在一定程度上降低了雄果

可能被寄生的几率，这也许是雌雄异株榕树被寄生

率相对低的重要原因之一（-"$./"& ,& +* 0，)**,；
1((2 %&’ 3%45/64，)**7）。另外，在非传粉者的产卵
高峰期，榕果外表的蚂蚁数量明显增多，而且我们也

观察到了蚂蚁可以通过捕食或惊吓等方式干扰非传

粉者产卵的现象，关于这种现象的影响程度已经在

其他种榕树上得到了证实（8#(&49"$&，,:;;；1(<59(&

,& +* 0，,:;;；164=<%& ,& +* 0，,::;； >?=%9@ %&’
A(44%"#9BC?2"D，)**7；魏作东等，)**+）。正是因为
非传粉者的这种产卵行为方式和蚂蚁的干扰作用，

非传粉者对该共生系统的消极影响被降低到了一个

并不危及共生系统稳定的程度，非传粉者由此能够

成功地利用该共生系统繁殖后代。

致谢 法国榕小蜂分类专家 E"%&BFG"4 3%45/64教授
于 )**,年和 )**H年在我园做高访期间帮助鉴定歪
叶榕的榕小蜂种类，在此表示诚挚的谢意！
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