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摘要 : 榕树传粉现象被广泛地作为研究协同进化特别是互惠共生的重要模式之一。本文总结了榕果与传粉榕小蜂的有关研

究 ,试图解释其形态结构之间的相互适应 ,总结传粉榕小蜂的传粉行为 ,探讨传粉榕小蜂在雌雄同株及雌雄异株榕树上的传

粉模式 ,讨论传粉榕小蜂的寄主专一性 ,并展望中国在榕小蜂方面的研究前景。
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Abstract : The fig pollination is widely regarded as one of the models for studying the coevolved mutualism. This

synthesis of the researches on fig pollination attempts to interpret the morphological adaptations between figs and fig

wasps , to review the pollinating behaviors of fig wasps , to summarize the pollination models in monoecious and dioecious

figs , and to discuss the host specificity of pollinators. Finally , the prospect of fig wasp studies in China is outlined.
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　　榕树是热带植物区系中最大的木本属种之一 ,

单株结实率是所有树种中最高的 ,是热带雨林生态

系统中的一类关键树种。在热带雨林植物群落中 ,

它占据了乔木层、灌木层和藤本等层次的一定空间 ,

既为鸟兽、蝙蝠、昆虫、土壤动物和微生物等提供食

物和栖息场所 ,也为多种腐生、附生、寄生、荫生植物

提供良好的生存环境 (杨大荣等 ,2001) 。

在榕果内外 ,生活着众多小蜂 ,榕树与榕小蜂之

间、不同种小蜂之间构成了非常复杂的关系。加之

榕树既有雌雄同株 ,也有雌雄异株 ,使这些关系更加

复杂。根据榕小蜂对榕树是否具有传粉功能 ,将这

些小蜂分为传粉榕小蜂和非传粉榕小蜂。一种榕果

可供多达 29 种榕小蜂生存 ( Compton and Hawkins ,

1992) 。有些榕小蜂为榕属植物传粉 ,有些专门取食

和寄生榕树的种子 ,还有些可能寄生榕果中的其它

小蜂。一方面 ,榕树与传粉榕小蜂之间构成一种非

常独特的协同进化关系 ,几乎每一种榕树都有专一

的榕小蜂为其传粉 ;另一方面 ,众多非传粉榕小蜂的

存在 ,使我们对榕小蜂与榕树的关系 ,对榕小蜂不同

种类之间关系的理解变得异常困难。小蜂总科中与

榕属 植 物 有 关 的 种 类 主 要 涉 及 榕 小 蜂 科

(Agaonidae) ,也包括了长尾小蜂科 ( Torymidae) 、金小

蜂科 ( Pteromalidae) 、广肩小蜂科 ( Eurytomidae) 、刻腹

小蜂科 (Ormyridae) 和姬小蜂科 ( Eulophidae) 的少数

种类。正因为如此复杂的系统 ,研究和了解榕树与

榕小蜂间的各种关系 (生态学关系、生物学关系、行

为学关系、种间关系等等)对发展生物学的基础理论

支柱 —生物进化论具有重大意义。

从分类学和生物学的意义上 , Boǔcek ( 1988 ,

1993)提出所有幼虫取食榕果组织的榕小蜂是一个

单系 ,即榕小蜂科。在该科中有 6 个亚科 ,其中包括

一个传粉榕小蜂亚科 (Agaoninae) 和 5 个非传粉榕小

蜂亚科。通常 ,多数学者认为榕小蜂既包括传粉榕

小蜂 ,也包括非传粉榕小蜂 (West et al . ,1996 ; Herre



et al . ,1997) 。但 Rasplus 等 (1998)研究认为 ,原来属

于榕小蜂科的种类不是一个单系 ,而将具有传粉作

用的传粉榕小蜂亚科提升到科级水平。本文所指榕

小蜂仍然采用大多数学者通用的前一种分类系统

(Boǔcek ,1993) ,但只讨论传粉榕小蜂。

据 Noyes(2002)的统计 :现已定名的传粉榕小蜂

已有 23 属 357 种 ,世界上约有 750 种榕树 ,因此还

有大量的传粉榕小蜂新的种类有待鉴定描述。

本文的目的是结合我们的一些观察结果 ,总结

近年来有关传粉榕小蜂的传粉模式相关的研究进

展。除特别指明外 ,本文所用图片为作者拍摄。

1 　传粉榕小蜂与榕果形态结构之间的
适应及传粉行为

1. 1 　形态适应

榕树的花果极为特殊 ,所有小花都着生在一个

由封闭的隐头花序形成的中空榕果 ( syconium) (图

1 ,2)的内壁上。外表看起来像果实的部分习称为花

托 (receptacle) ,该花托从严格意义上讲应为总花托

(或花序托) ,是动物食用的主要部分。在这种花托

内 ,着生着少则成百、多则上万的小花 (florets) 。这

些小花分化为雄花、瘿花或雌花。在榕果的顶端 ,有

一个小孔 (ostiole) 。小孔内表面排列着由许多苞片

(bracts)构成的通道 ,该通道是传粉榕小蜂进入榕果

内的惟一途径 ,也是榕果与外界交流的唯一通道。

图 1～2 　水同木榕果

Figs11 - 2 　Fruits of Fiscus fistulosa

1. 外观示小孔 ; 2. 榕果纵剖 ,

示苞片 (A)花托 (榕果壁) (B)

1. The syconium showing ostiole ; 2. The straight-cut

syconium showing bracts (A) and receptacle (B) .

因为平时苞片封闭很紧 ,小孔不开放 ,几乎没有

任何昆虫可以进入榕果果腔 ,所以该孔形成了调节

榕树与传粉榕小蜂相互之间高度专一性的第一道物

理性屏障。作为榕树与传粉榕小蜂这一共生系统的

另一成员 ,传粉榕小蜂要繁衍下一代 ,就必须进入榕

果内产卵。传粉榕小蜂在形态和结构上发生了许多

变化 ,以适应钻孔。例如 ,雌蜂头部扁 (图 3) ,上颚

具附器 ,附器上有成排的小齿 (图 4) ;头部正面有个

大大的触角窝 ,在钻孔的过程中 ,该窝可以容纳触角

柄节到第三节 ,从而减少前进的阻力。榕树一开花 ,

雌蜂受到吸引 ,进入榕果 ,产卵后死去。随着传粉机

制的进化 ,有些传粉榕小蜂失去了某些特征。

图 3～4 　聚果榕传粉小蜂 ( ♀)

Figs13 - 4 　The head of Ceratosolen fusciceps ( ♀)

3. 头侧面观 ; 4. 上颚 (A)与上颚附器 (B)

3. Latero-frontal view ; 4. Mandibles (A)

and their appendages (B) .

传粉榕小蜂的幼虫完全在榕果内发育 ,所以许

多作者认为榕树与传粉小蜂之间是严格的协同进化

关系 (Janzen ,1979 ;Boǔcek ,1988) 。榕果内壁着生的

小花按性别可分为雄花和雌花。雄花产生花粉 ,传

粉榕小蜂可以携带花粉到下一期另一植株的榕果

中。雌花的花柱长短不一 ,长花柱小花一般可发育
成籽花 ( seed floret ) ,短花柱小花通常发育成瘿花
(gall floret) 。同时小花可具花梗 ,从而子房可在榕

果内 壁 上 分 几 层 排 列。当 榕 果 进 入 雌 花 期

(receptive) ,榕果小孔苞片松动 ,传粉榕小蜂就可以

进入榕果。一旦传粉榕小蜂成功进入 ,它们就开始

寻找产卵位点 ,并为雌花传粉。

传粉榕小蜂雌蜂将产卵针沿着花柱插入子房并

产卵。只有产在子房的珠被与珠心之间的卵才能孵

化 ,在那里幼虫以子房内发育的胚乳组织为食
( Cunningham , 1888 ; Galil and Eisikowitch , 1968a , b ;

Grover and Chopra ,1971) 。

绝大多数传粉榕小蜂雄蜂所参与的生活史仅限

于果腔内。雄蜂 (雄虫) 大多数是无翅的 ,复眼、触

角、跗节均退化。雄虫出瘿后 ,在含有雌蜂的虫瘿上

咬一个洞 ,它的可伸缩式的腹部末端插入虫瘿 ,完成

交配。此时 ,无论榕果内有或无液体 ,多数雄虫均表

现出 呼 吸 上 的 形 态 适 应 (图 5) ( Compton and

McLaren ,1989) 。前足胫节的刺与距 ,膨大的腿节 ,

可伸缩的触角 ,都使雄虫适应在榕果壁上挖出蜂孔

的行为 (Weiblen ,2002) 。
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图 5 　聚果榕传粉小蜂 ( ♂)并胸腹节气门

Fig15 　The spiracle in propodeum of Ceratosolen fusciceps (male)

1. 2 　传粉行为

很长一段时间内 ,榕果如何授粉一直是个谜。

2000 多年前亚里斯多德和他的学生 Theophrastus 就

已经知道 ,无花果 Ficus carica (L. ) 要想成功繁殖 ,

就必须要有一种小蜂的存在。与榕小蜂传粉有关的

构造包括位于前足基节的花粉筐 (coxal corbiculae) 、

或者位于中胸上的花粉袋 (pollen pockets) 和腹节之

间的沟 (Ramirez ,1978) 。

根据传粉榕小蜂的传粉行为可以分为主动传粉

和被动传粉两种类型。多数传粉榕小蜂雌蜂站在花

柱层上 ,用产卵针探测子房 ,当有合适的子房时 ,将

产卵针沿花柱伸向子房内。在主动传粉的种类中 ,

当雌蜂拉出产卵针前 ,其前足同时或交替折叠向后 ,

用跗节和爪垫触摸花粉袋 ,取出花粉 ,放在虫体周围

的柱头上 (图 6 ,7) 。但在被动传粉的种类中 ,传粉

榕小蜂的足几乎没有任何主动散布花粉的动作 ,或

者中胸上没有花粉袋 ,而靠腹节之间的沟被动传粉

( Galil et al . ,1977 ;Okamoto et al . ,1981) 。

2 　传粉榕小蜂的传粉模式

211 　雌雄同株榕树上的传粉模式 (图 8a ,b)

理论上 ,雌雄同株榕树的每个榕果都要产生花

粉、种子和榕小蜂。传粉榕小蜂后代和种子在同一

榕果内发育。每株榕树都要为传粉榕小蜂抚育后

代 ,因为这是它们唯一的被授粉方式。

Galil 和 Eisikowitch (1971) 首先报道了传粉榕小

蜂产卵器短 ,其不能伸达的子房发育成种子。后来

研究表明 ,对于传粉榕小蜂 ,它们的产卵器几乎可以

图 6 　传粉榕小蜂产卵与传粉过程模式图

( Galil & Eisikowitch , 1968)

Fig16 　The behavioral mode of oviposition and pollination

of fig pollinator ( Galil & Eisikowitch , 1968)

图 7 　聚果榕传粉小蜂在聚果榕内产卵

Fig17 　A female of Ceratosolen fusciceps ovipositing

in Ficus racemosa

伸达果内所有子房。但是更进一步的研究发现 , 对

雌雄同株的榕树 ,大多数传粉榕小蜂后代更喜欢在

短花柱的子房内发育 ( Newton and Lomo , 1979 ;

Baijnath and Ramcharun , 1983 , 1988 ; Compton , 1993) 。

当认识到雌雄同株的花柱长度分布频率是单峰型

(unimodal)时 ,以花柱长短不同调节种子和传粉榕小

蜂产量的说法受到了批评 (Bronstein ,1988) 。

2. 2 　雌雄异株榕树上的传粉模式 (图 8c ,d)

雌雄异株榕树的传粉模式与雌雄同株差别很

大。雌雄异株的雌果与雄果在外部形态上没有差

异 ,但传粉榕小蜂与种子分别产生于同一种榕树的

不同植株上的两类榕果中。虽然雌雄异株的雌、雄

榕果内都生有雌花 ,但它们的功能是不同的。雄果

虽含有大量雌花 ,但不执行雌花的功能。本应该发

育成种子的子房 ,却为传粉榕小蜂的后代提供生长
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图 8 　传粉榕小蜂生活史、传粉模式及小蜂产卵器长度与花柱长度相互关系 (仿 Weiblen , 2002)

Fig18 　Life cycles of pollinating fig wasps and the interaction between ovipositor length and fig style length (Weiblen , 2002)

(a) 雌雄同株 ,传粉榕小蜂幼虫和种子在同一榕果同发育成熟。(b) 在雌雄同株中 ,最优产卵器长度较花柱长度稍长 ;短花柱中的种子成为

小蜂幼虫的食物 ,但长花柱中的种子保留下来 (图中的阴影部分) 。(c) 雌雄异株 ,两种榕果都可授粉 ;小蜂幼虫在瘿花中发育 ,种子在种子

花中发育。(d) 在雌雄异株的榕果中 ,小蜂产卵器长度稍长于瘿花的花柱长度 ,但它较种子花花柱长度短 ;二型长度花柱将雌花分成瘿花和

种子花。(a) In monoecious Ficus , pollinator larvae and seeds mature in the same fig. (b) Optimal ovipositor lengths in monoecious figs are slightly longer

than the average style length. Seeds in short- styled flowers are destroyed by larvae , but seeds in long- styled flowers tend to survive , as indicated by the shaded

area under the curve. (c) In dioecious Ficus , there are two types of figs and both are pollinated. Wasp larvae develop in gall figs and seeds develop in seed

figs. (d) Ovipositors associated with functionally dioecious Ficus are slightly longer than the style length in gall figs , but they are unable to reach the in seed

figs. Dimorphic style lengths divide the maturation of pollinators and seeds into seed figs (shaded) and gall figs (not shaded) , respectively.

发育所需的营养 (Beck and Lord , 1988 ; Neeman and

Galil ,1978) 。因此雄果上的雌花只形成虫瘿而抚育

榕小蜂后代 ,不产生种子。在传粉榕小蜂出蜂期 ,雄

果内雄花产生大量花粉供传粉榕小蜂携带 ,所以这

种果功能上是雄性的。而雌果中的雌花只产生种

子 ,传粉榕小蜂的后代不能在这种榕果内生存。因

此雄株也称为瘿株 (gall-fig) ,雌株称为籽株 ( seed-

fig) (Berg ,1990) 。

雌雄异株榕树的一个明显特征是花柱长短二型

(dimorphism) 。雄株 (瘿株) 其榕果内小花的花柱长

度短于传粉榕小蜂产卵针的长度 ,传粉榕小蜂的卵

可以送达子房 ,所以能育出传粉榕小蜂的后代。然

而 ,雌株榕果内子房的花柱长度长于传粉榕小蜂产

卵器的长度 ,传粉榕小蜂产卵针不能伸达子房 ,所以

在这种榕果内就不能产生传粉榕小蜂的后代。这种

特殊结构关系保证这种雌果内只能产生种子。因

此 ,这种果在功能上是雌性的。总的看来 ,雌雄异株

榕树的不同榕果既可产生传粉榕小蜂 ,也可产生种

子 ,从而完成榕树自身的繁殖。

雌雄异株传粉模式经过近一个世纪的研究才初

见端倪 ( Cunningham , 1888 ; Baker , 1913 ; Williams ,

1928 ; Galil ,1973 ;Beck and Lord ,1988 ; Corlett et al . ,

1990 ; Weiblen et al . ,1995) 。雄果与雌果对传粉榕

小蜂的雌蜂都有吸引力 ( Patel et al . ,1995 ;Anstett et

al . ,1998 ;Weiblen et al . ,2001) ;传粉榕小蜂为两种

果传粉 ,但后代只在雄果内发育 ( Galil ,1973 ; Corlett

et al . ,1990) 。

3 　传粉榕小蜂的寄主专一性

在动物与植物的相互作用系统中 ,榕树与传粉

榕小蜂之间构成一种非常独特的共生关系。在 750

多种榕树中 ,几乎每一种都有专一的传粉榕小蜂为

其传粉 (Ramirez ,1970 ;Janzen ,1979 ;Wiebes ,1979 ;Berg

and Wiebes ,1992 ;Weiblen ,2002) ,极少有例外。

一对一的寄主专一性模式是有事实根据的。几
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种榕树在火山岛上定植下来 ,需要依靠协助榕树种

群扩散的特殊传粉榕小蜂的存在 (Compton et al . ,

1994) 。在北美 ,外来榕树的本地化过程 ,也需要从

其它洲引入各自的传粉榕小蜂 (Nadel et al . ,1992) 。

传粉榕小蜂的专一性是由榕树与传粉榕小蜂之

间化学通讯物质的专一性所维系的。传粉榕小蜂雌

蜂被雌花期榕果释放的挥发性化学物质所吸引 (van

Noort et al . ,1989 ; Hossaert-McKey et al . ,1994) 。目

前已鉴定出无花果 Ficus carica 吸引 Blastophaga

psenes 的化学物质 ( Gibernau et al . ,1997) 。不同榕树

显然有不同的挥发性引诱物质 (Ware et al . ,1993) 。

在自然情况下 ,传粉榕小蜂很少找错寄主。F.

carica 可以进行种内杂交 ,由 B . psenes 传粉诱导。

但无花果 F. carica 与 F. pumila 之间用同样的方法

进行杂交没有取得成功 ,因为 B . psenes 不能进入

F. pumila 榕果中 (Condit ,1950) 。由于传粉榕小蜂

的错误识别产生可育的 F1 代例子还未见报道。人

工授粉可得到杂交子代表明 ,寄主选择是前生殖隔

离 (pre- reproductive isolation) 的重要机制 ( Weiblen ,

2002) 。

另一方面 ,一些打破寄主专一性的报道涉及到

本地传粉榕小蜂访问外来榕树。在佛罗里达 , F.

aurea 与菩提树 F. religiosa 可产生杂交种 ;为 F.

aurea 传粉的本地传粉榕小蜂 Pegoscapus mexicanus

可以访问外来的榕树 ( Ramirez , 1994 ) 。Rasplus

(1994)列举出在特定环境下榕树有多于 1 种的传粉

榕小蜂例子。真正的传粉小蜂与进行“欺骗”的小蜂

共存 (Compton et al . ,1991) 。这一现象是在非洲聚

果榕 F. sycomorus 中发现的 , Ceratosolen galili 是传

粉榕小蜂的欺骗者 ,而 C. arabicus 是真正的传粉榕

小蜂。另外 ,在同一地区 ,偶尔有 2 种传粉榕小蜂生

活于同一种寄主中 ,如在 F. sur 中的 Ceratosolen

flabellatus 和 C. silvestrianus ( Kerdelhuéet al . ,1997) 。

这种情况表明 ,分异的生境选择 ( divergent habitat

preference) 也是生殖隔离的一种方式 (Michaloud et

al . ,1986) 。

4 　中国传粉榕小蜂研究展望

在近几年中 ,我国科学家已经开始研究与榕树

和榕小蜂相关的科学问题。在榕小蜂传粉方面 ,雀

榕 (陈勇等 ,2001) ,薜荔 (陈勇等 ,2003a) ,珍珠莲 (陈

勇等 ,2003b) ,鸡嗉果榕 (王秋艳等 ,2003) ,聚果榕

(杨大荣等 ,2001) ,对叶榕 (杨大荣等 ,2002) ,高榕

(谷海燕和杨大荣 ,2003) 和木瓜榕 (彭艳琼等 ,2002 ,

2003)等榕树上的传粉榕小蜂的传粉生物学和传粉

行为得到初步观察。少数榕树种类的生态学 ,如群

落结构和分布特点、季节变化规律等也得到相应的

研究。从 2002 年起 ,我们开始在西双版纳热带植物

园从事榕小蜂的有关研究 ,积累了近 10 种榕小蜂的

行为和生物学的数据与资料。总体上讲 ,我国有关

榕树和榕小蜂的研究没有得到相应的重视 ,目前的

研究大部分停留在描述性研究的层次上 ,缺少系统

的比较性研究和理论层面上的探讨。今后应该在以

下几个方面还应加强研究 :

(1)准确的物种鉴定对于任何关于榕树和榕小

蜂的研究都非常重要 :我国对榕树和传粉榕小蜂的

分类研究较少 ,特别是传粉榕小蜂的分类几乎没有

人进行专门研究 ,因此 ,开展有关榕树与榕小蜂的

研究必须加强我国在二者分类学方面的研究 ;

(2)榕小蜂和榕树各自的分子系统学研究 ,以及

二者基于系统发育的协同进化研究应该成为我国学

者的新起点 ;

(3)有关榕树与榕小蜂的生态学模型、进化模型

将是我们必须关注的内容 ,进化机理和规律必须成

为我国科学家的主攻领域 ;

(4)分子生物学与生态学的结合 ,与分类学的结

合 ,与行为学的结合 ,将会为我们解释榕树与榕小蜂

协同进化提供新的方法和新的思路。

传粉榕小蜂在分类学、生物学、生态学和行为学

等方面丰富的多样性 ,以及与榕树相互作用的协同

进化系统 ,为利用比较系统发育研究法检验有关进

化假设提供了可能性。多学科研究方法的交叉应

用 ,定会给榕树与榕小蜂的研究带来新的希望。

致谢 :来自第一署名单位的作者特别感谢与中国科

学院西双版纳植物园的合作。后者为本文第一作者

提供了良好的工作与生活条件。本项目得到中国科

学院知识创新工程重要方向项目 ( KSCX2- SW-105)

和动物研究所知识创新领域前沿项目 ( KSCX3- IOZ-
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