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摘要:钝叶榕 (F icus curtip es )是雌雄同株, 它除了依赖钝叶榕传粉榕小蜂 Eup ristina sp.传粉外, 另外两种进入果内繁殖的杨氏榕

树金小蜂 D iaz iella yang i和 L ip othymus sp.金小蜂也能有效地为它传粉, 这 3种小蜂同时产卵于雌花的子房内, 在榕果内繁殖后

代。通过控制性放蜂试验,比较研究钝叶榕 3种传粉者的传粉效率,结果表明: 自然状态下, 3种小蜂在绝大多数榕果里只各进

1头。在控制性放蜂试验中, 3种小蜂的传粉效率均随着放入雌蜂数量的增加而增加,两种金小蜂的传粉效率有时比钝叶榕传

粉榕小蜂的传粉效率还高。当钝叶榕传粉榕小蜂分别与两种金小蜂同时放入榕果内传粉时,其生产的种子数量居于或者是接

近两种小蜂单独传粉时形成的种子数量, 传粉效率没有显著增加。在比较 3种小蜂单种分别放 1头和 2头的传粉效率时, 增加

单果放蜂数量,钝叶榕传粉榕小蜂和 L ip othym us sp. 的平均传粉效率降低, 但杨氏榕树金小蜂的平均传粉效率是增加的。对 3

种不同属传粉小蜂传粉效率的比较, 可为研究榕�蜂互惠系统的互惠的起源提供依据。
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Abstract: F igs and fig�pollination wasps (Agaon idae) are highly coevolved mutualists that depend completely on each other

for continued reproduction. A few non�agaonid wasps can enter figs to ov ipos it and effect ively po llinate their fig hosts.

H owever, there are few studies that compare the pollination efficiency of agaonid and non�agaonid w asps. In

X ishuangbanna, F icus curtip es is monoecious, and is typically pollinated by agaonid Eupristina sp. Two species of non�

agaonid waspsD iaziella yangi andL ipothymus sp. also enter the fig to ovipos it and can effect po llinat ion. These w asps are

specific and strictly dependent on the fig for their developm ent. T he pollinat ion efficienc ies of the three species of fig wasps

were compared in this study. W e collected the data from natural populations and combined these w ith introduct ion

expermi ents of the three species of fig wasps. W e compared the contribut ion of three fig w asps to the seed production ofF.

curtipes. The results show ed that the number of three fig wasps trapped in the fig cav ity w as usua lly one. How ever, as the

num ber of conspecific foundresses per fru it increased, the number o f seeds produced increased. Som etmi es the po llinat ion

efficiency ofD. yangi and L ipothymus sp. was even higher than that ofEupristina sp. W hen oneEupristina sp. and one

non�agaonid wasp were introduced to enter a fig at the sam e tmi e, the seed production did not s ignificantly increase and the

num ber of seeds w as close to that when on ly one foundress of Eupristina sp. entered. Th is mi plied that D. yangi or

L ipothymus sp. d id not increase the po llination efficiency. W hen comparing the po llination efficiency of three fig w asps in

one� and two�foundress broods, in two�foundress brood the average po llinat ion efficiency ofEupristina sp. and Lipothymus
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sp. decreased, but that of D. yangi increased. T he differences of pollination efficiency poss ibly result from different

interactions between three fig wasps and the hostF icus. The resultsw ill be useful for further studying themutualism orig in

of the fig�fig w asp interaction.

KeyW ords: F icus curtip es; Eupristina sp. ; D iaziella yangi; L ipothymus sp. ; po llination

榕树是榕属 (F icus)植物的总称,是热带植物区系中最大的木本属之一,它是所有树种中单株结实率最高

的, 而且它们中许多种类一年四季都在开花结果,为兽类、鸟类、蝙蝠、昆虫、土壤动物和微生物等常年提供了

宝贵的食物和栖息场所。榕树通常只有唯一的一种传粉昆虫 �榕小蜂科 ( Agaon idae)为其传粉, 反过来, 榕树

为传粉榕小蜂提供栖息和繁殖场所,它们之间高度密切的互惠共生关系是动植物协同进化系统中最为特化的

一种,它们的相互关系已经发展到一对一,不能互缺的高级阶段
[ 1~ 4]
。

榕果内除寄生着隶属于榕小蜂科 ( Agaon idae)的传粉榕小蜂外,还有少量隶属于金小蜂科 ( P teromalidae)

的小蜂也像传粉榕小蜂一样进到果腔内产卵,并且和传粉榕小蜂同时羽化出蜂。这些金小蜂在形态上、行为

上与传粉榕小蜂发生趋同演化,并且其生活史历期也和传粉榕小蜂相似。目前,已知的通过榕果苞片口进入

果腔产卵的金小蜂只有 Sycoec inae、Sycophag inae和 O titese llinae 3个亚科的种类, 分布在非洲大陆、东南亚至

澳大利亚一带。 Sycoecinae亚科的金小蜂是非洲热带地区的优势类群, 分 6属, 其中 D iaz iella G rand i和

Robertsia Boucek属仅分布于亚洲至澳大利亚区域
[ 5]
。目前已知 D iaz iella属有 14种, 西双版纳热带地区有两

种, 此外还有 L ipo thymus属的一种金小蜂。这些进入果内产卵的金小蜂, 只在特定的一个榕树组的隐头果内

出现。 Sycoecinae亚科的金小蜂集中出现在 Galog ly chia组的榕树隐头果内
[ 6]

, 非洲热带地区的 Sycoecus

W aterston, S eresW aterston, C rossogasterM ayr和 Philocaenus Grandi 4个属的金小蜂发生在 Galoglych ia组榕树隐

头果内。在东南亚的婆罗洲岛上, D iaziella和 L ipo thymus两个属的金小蜂与 Conosycea组榕树和 Waterstoniella

属传粉榕小蜂联系密切
[ 7]
。而且进入果腔产卵的金小蜂与寄主榕树之间的关系还取决于传粉榕小蜂的传粉

模式,这些金小蜂主要发生在被动传粉的榕树和榕小蜂系统中, 而且能发挥有效的传粉作用。

在西双版纳地区分布的钝叶榕 F icus curtipes隐头果内发现两种进入果腔产卵的金小蜂�杨氏榕树金小蜂

D. yangi和 L ipothymus sp. ,两种金小蜂能有效地为寄主榕树传粉,但由于其不能造瘿,不能替代钝叶榕专有

的传粉榕小蜂 Eupristina sp.
[ 8]
。本研究将调查自然群落中两种金小蜂的繁殖情况,并结合控制性的单果放蜂

试验,比较研究 3种传粉者的传粉效率。

1� 研究材料与方法

1. 1� 研究材料

钝叶榕属于榕属 (F icus)乔木, 雌雄同株, 分布于海拔 500~ 1350 m的森林内或村寨附近。树皮呈浅灰

色, 平滑; 小枝绿色、无毛;叶厚革质,长椭圆形至倒卵状椭圆形, 叶面深绿色,叶背面为浅绿色,两面均无毛, 先

端钝圆,基部狭楔形;榕果成对腋生,无总梗,球形至椭圆形,成熟时为深红至紫红色,无毛。

钝叶榕传粉榕小蜂 ( Eupristina sp. )隶属于膜翅目 ( Hym enoptera)小蜂总科 ( Cha lcido idea )榕小蜂科

( Agaonidae)Eupristina属,是钝叶榕的传粉者,雌雄二型, 雌蜂有翅,雄蜂无翅。

杨氏榕树金小蜂 (D iaziella yang i )隶属于膜翅目 ( Hymenoptera )小蜂总科 ( Chalc ido idea )金小蜂科

( P teromalidae) D iaziella属。它是 van N oort等发表的一个新种,是进入钝叶榕果腔内产卵繁殖的一种金小蜂,

雌雄二型,颜色和个体大小差异非常明显,雌、雄蜂皆有翅
[ 9 ]
。

L ipothymus sp. 隶属于膜翅目 (H ymenoptera)小蜂总科 ( Chalc ido idea)金小蜂科 ( P teroma lidae) L ip othymus

sp. 属。雌雄二型,雌蜂有翅,雄蜂无翅,雌蜂进入榕果腔内产卵。

1. 2� 研究方法

1. 2. 1� 钝叶榕榕果各个发育时期的特征观察

榕果的发育时期参照 Ga lil和 E isikow itch的标准将钝叶榕 F icus curtip es榕果花期分为雌前期,雌花期, 间
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花期,雄花期, 花后期 5个时期
[ 10]
。记录一批果每个发育期榕果内外的变化状况, 并在雌花期和雄花期时测

量榕果大小。

1. 2. 2� 单果进蜂量 ( Foundress number)调查

当榕果发育到雌花期时,从 3株树上采摘雌花期榕果 184个, 带回实验室测量每个果的直径,并剖开果,

统计 3种小蜂进入果腔的数量,为进一步的单果控制放蜂试验提放蜂供数量参考。

1. 2. 3� 单果控制性放蜂试验

根据上面自然进蜂量的统计, 设置了以下 5类放蜂组合。 ( 1)每果放钝叶榕传粉榕小蜂雌蜂 1头, 2头和

3头 3个梯度,分别完成 17, 25, 15个果; ( 2)每果放杨氏榕树金小蜂雌蜂 1头, 2头和 3头 3个梯度,分别完成

18, 20, 20个果; ( 3)每果放 L ipothymus sp.雌蜂 1头, 2头和 3头 3个梯度,分别完成 15, 15, 18; ( 4)每果先放 1

头传粉榕小蜂雌蜂,紧接着放 1头杨氏榕树金小蜂雌蜂,分别完成 17, 11个果; ( 5)每果先放 1头传粉榕小蜂

雌蜂,紧接着放 1头 L ip othymus sp. 雌蜂,分别完成 17, 12个果。单果放蜂完成后, 隔离袋及时回枝上直到榕

果发育成熟,经历 120d左右的发育期, 榕小蜂进入成虫期,种子也发育成熟,即将要出蜂的榕果被及时采摘,

单果放置于纱网袋 ( 120目, 10cm � 15cm )内,小蜂能自由羽化进入袋内, 所有小蜂被及时收集, 同时,统计榕

果内种子数量。

1. 2. 4� 统计分析采用非参数检验中两个独立样本检验 M ann�Wh itney U的方法,比较了单头果内的种子数量

和两头雌蜂的果内的种子数量的平均值。用线性回归方法分析了单果放蜂数量对种子的影响。用 LSD多重

比较了种间不同放蜂数量果内种子数量的差异。所有这些数据分析都是利用 SPSS ( 13. 0)软件包来完成的。

2� 结果与分析

图 1� 榕果发育历期

F ig. 1� The developm ental cycle of the sycon ium

� A:雌花前期 Pre�fem ale phase; B:雌花期 Fem ale phase; C: 间花期

In ter�floral phase; D:雄花期 Male phase; E:花后期 Post� floral phase

2. 1� 钝叶榕榕果各个发育时期的特征

钝叶榕 1a结果 2~ 3次, 榕果成对叶腋生, 结果花

期树内同步、树间异步。榕果的发育时间为 120~ 160d

左右 (图 1)。雌前期: 榕果成对腋生, 果皮淡绿色, 而且

果皮表面布满白色或红色斑点, 此时果腔内小花仅见

微小突起,雌花未开放。历期约 6~ 10d。当榕果发育

到果径 ( 11. 76  0. 07)mm ( SE, n = 30) ,榕果进入雌

花期, 此期果皮绿色, 榕果的顶苞片松动, 榕果释放出

特定的挥发性化学物质吸引传粉榕小蜂 3种传粉小蜂

进入果腔,同时榕果内的雌花开放, 果内的雌花柱头弯

曲呈现游离状;雄花仍然处于发育过程中; 接受榕小蜂

进入的时间有长达 7~ 15d。榕小蜂完成传粉和产卵

后, 榕果的发育就进入间花期, 间花期的榕果果皮绿

色, 略带点微红,雌花被传粉受精后子房开始膨大并硬

化, 被榕小蜂产完卵后开始膨大呈圆形, 并且慢慢变

黄、硬化, 到间花后期时瘿花变成黑色, 柱头变成黑褐

色, 拧呈一团; 这时果腔变得很小, 均被瘿花和种子所占据;这是榕果发育时间最长的一个时期。经历间花期

90~ 120d的发育, 榕果进入雄花期, 此期榕小蜂达到成虫阶段,开始羽化出蜂交配;种子完全硬化并呈黄色;

散生于果腔内的雄花发育成熟;果直径平均为 15. 52  0�11 ( SE, n = 47), 历期 5~ 7d。榕小蜂离开之后, 榕

果进入花后期,榕果迅速膨大变软,种子进一步成熟, 果皮变红, 3~ 4d后,被动物取食或自然成熟脱落。

2. 2� 单果进蜂量

雌花期单果进蜂量,钝叶榕传粉榕小蜂.、杨氏榕树金小蜂或 L ipothymus sp. 大部分单果只进 1头雌蜂, 极少

数榕果内进 2~ 3头。单果进一头钝叶榕传粉榕小蜂的果比率占 98. 14%,杨氏榕树金小蜂进蜂量为 1头的果占
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87. 76%, L ipothymus sp. 进蜂量为 1头的果占 87�76%。
钝叶榕传粉榕小蜂进蜂量为 2头的果只占 1�86%,杨氏

榕树金小蜂进蜂量为 2头的果占 10�20%, L ipothymus

sp. 进蜂量为 2头的榕果占 10�20%。没有发现 3头钝

叶榕传粉榕小蜂进入一个果的情况,杨氏榕树金小蜂和

L ipothymus sp. 单果进 3头的果比率约 2% (图 2)。

2. 3� 榕小蜂传粉效率

3种传粉小蜂随着单果放蜂数量的增加,种子数量

显著增加 (钝叶榕传粉榕小蜂: y = 0. 18x + 1. 57, t=

3�51, P < 0. 05 ( 0. 001) ; 杨氏榕树金小蜂: y= 0. 46x

+ 0. 78, t= 5. 25, P < 0. 001; L ipo thymus sp. : y =

0�13x + 1. 51, t= 2. 00, P = 0. 05) (图 3)。在只放 1头

蜂的榕果里,钝叶榕传粉榕小蜂所产生的种子是 71. 41

 14. 14 ( SE, n= 17)粒, 杨氏榕树金小蜂传粉形成的

种有 40. 67  12. 33 ( SE, n = 18)粒, L ip othymus sp. 传

粉形成种子 70. 33  14. 00 ( SE, n = 15)粒, Lipothymus

sp. 和钝叶榕传粉榕小蜂两种小蜂传粉生产的种子数

量相似 ( LSD: P > 0. 05) ,并且显著高于杨氏榕树金小

蜂传粉形成的种子数量 ( LSD: P < 0. 05)。

在放 2头蜂和 3头蜂的榕果里, 3种小蜂种间的传

粉效率发生了变化, 杨氏榕树金小蜂传粉形成的种子

数量均最多,钝叶榕传粉榕小蜂生产的种子数量次之,

并且 L ip othymus sp. 传粉形成的种子均较少。在放 2

头蜂的榕果里, 钝叶榕传粉榕小蜂所产生的种子是

110. 60  9. 37 ( SE, n= 25)粒, 杨氏榕树金小蜂传粉

形成的种有 115. 70  14. 89 ( SE, n = 20 )粒,

L ipothymus sp. 传粉形成种子 72. 00  14. 24 ( SE, n =

15)粒,钝叶榕传粉榕小蜂和杨氏榕树金小蜂两种小蜂传粉生产的种子数量相似 ( LSD: P > 0. 05),并且显著

高于 L ip othymus sp.传粉形成的种子数量 ( LSD: P < 0. 05)。

在放 3头蜂的榕果里,钝叶榕传粉榕小蜂所产生的种子是 113. 00  7. 16 ( SE, n= 15)粒,杨氏榕树金小

蜂传粉形成的种有 128. 50  12. 16 ( SE, n = 20)粒, Lipothymus sp. 传粉形成种子 108. 28  14. 67 ( SE, n=

18)粒,杨氏榕树金小蜂传粉形成的种子数量最多, 钝叶榕传粉榕小蜂和 L ip othymus sp. 形成的种子数量相

近, 但三者差异都不显著 (P > 0. 05)。

1头钝叶榕传粉榕小蜂传粉产生的种子是 71. 41  14. 14 ( SE, n = 17)粒, 1头杨氏榕树金小蜂传粉能

形成种子 40. 67  12. 33 ( SE, n = 18)粒, 当 1头钝叶榕传粉榕小蜂和 1头杨氏榕树金小蜂同在一个果内传

粉时,种子有 54. 27  11. 23 ( SE, n= 11) 粒。种子数量居于两种小蜂单独传粉所生产的种子数量之间。同

样的方法与 L ipothymus sp. 的传粉效率相比, 1头 L ipo thymus sp. 传粉形成的种子数为 70. 33  13. 96 ( SE, n

= 15) , 1头 Lipothymus sp. 和 1头钝叶榕传粉榕小蜂同时传粉生产种子 72. 33  12. 15 ( SE, n = 12 )粒, 两

者均与 1头钝叶榕传粉榕小蜂传粉产生的种子数量相似 (图 4)。当两种小蜂同时传粉,而种子数量没有显著

增加。

当比较同一种小蜂放 1头和 2头的传粉效率时,钝叶榕传粉榕小蜂和 Lipothymus sp. 在放 2头的果里,平
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图 4� 不同放蜂组合产生的种子数量

Fig. 4� S eeds produ ced after in troducing one, tw o and th ree foundresses in to sycon ia in F icus curtip es

E: 钝叶传粉榕小蜂; D:杨氏榕树金小蜂; L: L ipothym us sp. � E: Eupristina sp. ; D: D. yang i; L: L ipothymu s sp.

均传粉效率均降低。杨氏榕树金小蜂则反之,传粉效率在放 2头的果里高。

图 5� 不同放蜂组合产生的种子数量

� F ig. 5� Seeds produ ced after introducing one, tw o and three foundresses

into sycon ia inF icu s curtipes

E: 钝叶榕传粉榕小蜂 Eupristina sp. ; D:杨氏榕树金小蜂 D. yang i; L:

L ipothym us sp.

3� 讨论

钝叶榕传粉特性如钝叶榕榕果的发育阶段、进

蜂阶段、传粉榕小蜂在果内以及果外的行为等与大

部分榕树的传粉榕小蜂一样; 但进蜂量和榕小蜂在

果内的一些行为学特性与其它榕树上的榕小蜂又有

不同之处:如杨大荣等同在西双版纳热带雨林地区

研究聚果榕时, 聚果榕进果内的榕小蜂最佳进蜂量

2. 8头 /果
[ 11]

;彭艳琼等也同在西双版纳热带雨林地

区研究木瓜榕时,进果内的榕小蜂最佳进蜂量为 8. 2

头 /果
[ 12]

;而钝叶榕最佳进蜂量为 1头 /果。这表明

不同的榕树种类, 其单果的进蜂量是不同的。钝叶

榕最为特殊之处是除了钝叶榕传粉榕小蜂 Eupristina

sp.外,两种金小蜂 D. yangi和 Lipothymus sp.也进入

到榕果内繁殖,并能有效地为寄主榕树传粉, 甚至金

小蜂的传粉效率可以超过钝叶榕传粉榕小蜂的传粉

效率。这一结果与 Jousellin等研究报道一致
[ 7 ]
。进

入榕果内繁殖的金小蜂其形态和行为上与传粉榕小蜂发生了趋同演化
[ 13]

,并且有相同的生活史历期,在雌花

期的同一天里进入榕果产卵和繁殖,并在雄花期时同步羽化, 这说明进入榕果内繁殖的金小蜂与寄主榕树已

经协同进化了很长时间。

H erre研究了分布在美洲的 12种雌雄同株榕树和其榕小蜂繁殖特征的协同进化关系, 研究表明,雌花期

进入榕果的繁殖雌蜂数量对榕树种子数量有重要影响,随着传粉榕小蜂繁殖雌蜂数量的增加, 榕果内发育成

种子的小花所占比例上升
[ 14]
。本研究得到同样的结果, 随着 3种传粉小蜂的繁殖雌蜂数量的增加, 种子数量

增加,但繁殖雌蜂数量达到一定数量时,种子数量并没有一直上升, 说明并不是进入榕果内的繁殖雌蜂越多,

传粉效率越高。进入榕果内产卵的金小蜂, 花粉是无意粘附在体壁上被携带传播的, 其传粉的有效性被认为

与榕树的传粉模式有关,在主动传粉的榕树种内,只是偶有传粉发生,传粉的有效性可以忽略; 而在被动传粉

的榕树上,它们能有效地为寄主榕树传粉
[ 7]
。被动传粉的榕果内通常生产大量雄花和花粉,其传粉榕小蜂没

有积极传粉行为,特有地传粉结构花粉刷和花粉筐退化和消失
[ 15]
。在这样地系统中, 进入果内繁殖的金小蜂

其体壁上可以粘附到大量花粉,并且其无意识的传粉还是寄主榕树传粉中一种有效的补给,于是在这个系统
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中, 金小蜂的传粉能保留并演化至今。本研究中,钝叶榕传粉榕小蜂被动地为钝叶榕传粉,钝叶榕榕果内分布

着大量的雄花,具备金小蜂有效传粉的条件。金小蜂有效地为寄主榕树传粉早期被认为是金小蜂已由寄生向

互惠演化
[ 7]

,但后来被证实金小蜂与榕树建立地互惠是不能独立存在的, 主要是金小蜂是不能制造瘿花的寄

居类小蜂,它们必须依赖传粉榕小蜂制造的瘿花产卵繁衍后代, 因此它们是不能替代传粉榕小蜂 ( Agaonidae)

在榕 �蜂系统的地位 [ 8]
。

杨氏榕树金小蜂和 L ipo thymus sp. 分别结合单头传粉榕小蜂放蜂所形成的种子并没有增加,说明可能存

在传粉资源上的局限或者是存在种间竞争。分别对传粉榕小蜂, 杨氏榕树金小蜂和 Lipothymus sp. 进行梯度

放蜂试验,放 2头钝叶榕传粉榕小蜂和 L ipo thymus sp. 的榕果内的种子的平均值低于放单头雌蜂的平均值。

放 2头杨氏榕树金小蜂的榕果内的种子的平均值略高于放单头雌蜂榕果内的种子数量。这样的繁殖差异可

能是 3种传粉者与寄主榕树的互作强度不同造成的,因此, 深入研究它们与寄主榕树互惠程度具有重要意义。
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