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摘要: 传粉榕小蜂呈现偏雌的性比率, 单双倍体性别决定系统、局域配偶竞争和近交效应被认为是调节偏雌性比率的 3 个主要

机制。通过研究影响对叶榕传粉小蜂性比率的因素, 结果表明:传粉榕小蜂的偏雌性比率随局域配偶竞争强度的降低而增加;受

母代雌蜂交配次数的影响, 随着母代雌蜂交配次数的增加, 子代的偏雌性比率逐渐降低, 这一结果首次揭示了传粉榕小蜂的交

配制次数对性比率的影响, 并在个体水平上定量了性比率变异与雌蜂交配频次的关系。传粉小蜂的性比率与共生的非传粉小蜂

的关系, 非传粉小蜂的介入直接减少了传粉小蜂的数量, 甚至对传粉小蜂的种群有显著影响, 结果发现非传粉小蜂对传粉小蜂

雌雄性的分配比率没有显著影响, 传粉榕小蜂仍能正常地进行繁殖。传粉与非传粉者小蜂之间作用关系的确定,可为进一步理

解两者的稳定共生的机制提供科学证据。
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Abstract: A ll fig-po llinating wa sps shar e a similar life cy cle. Gener ally som e number o f m ated foundress w asps ent er a r eceptive

male fig , lay eggs in ovar ies of flow er s, then and die. The offspring finish development w ithin the ovar y . The w ing less adult

males first emerge from na tal g alls, and craw l a round the interior of syconium , and mate w it h fema les still conta ined in galls.

The mated female w asps then emerge fr om their galls, gat her pollen, leave t he syconium, and disperse to beg in the cycle

anew . The natur al histo ry of fig-pollinating w asps makes them well suited for the st udy o f sex rat io evolution, especially lo cal

mate competitio n ( LMC) , and good fits have been obt ained between empirica l data and model preditions inco rpor ating LMC

and inbreeding effects at the population level. A t present, LM C, inbreeding and haplodiploidy are gener ally reg arded as three

mechanisms of adjusting pr ogeny sex r atio in fig w asps. Undoubt edly, the haplodiploid genetic system favo rs a female-biased

sex r atio, and its effect is independent of any influence of LMC or inbr eeding , a mo ther may adjust the sex ratio o f her br ood

by fer tilizing or not fer tilizing egg s w it h sperm she stor es in the spermat heca. However, LMC and inbreeding cannot explain all

var iat ion obser ved in sex r atios. In this st udy , we analy zed the impact on po llinato r sex r atio of po llinato r adjustment and non-

pollinat or s. T he r esults show ed: ( i) Sex r atio incr eases with r educed LMC intensities; ( ii) The propo rtion o f m ales dr ops w ith

increasing foundress mating t imes, this being the first r epor ted negativ e relationship betw een sex rat io and mating times; ( iii)

non-pollinating fig wasps did no t affect the sex r atio o f fig-po llinating wa sps. Philotryp es is drained food resour ces fr om

pollinat or s and star ved them to death. Ap ocry p ta baker i par asitized pollinator s o r Philotryp esis and directly killed them.



Though thr ee species of non-po llinating fig wasps decr eased po llinato r number s, no significant impact on po llinato r sex ratio

w as found. Ensuring normal reproduction of fig-po llinating w asps might be a key facto r that enables non-pollinating fig w asps

to successfully invade the fig-pollinator mutualism sy stem and coexist in the long term.

Key words: Ficus hisp ida; fig-po llinating w asp; non-pollinat ing fig w asps; sex r atio

　　在随机交配的二倍体种群中, F isher 指出亲代在子代雌性和雄性之间的基因投资是相等的, 只有 1∶1 的性比率才是进化

上稳定的性比率[ 1]。对于性别决定系统不对称的单双倍性物种, Hamilton 研究了包括传粉榕小蜂在内的 26 个物种,发现这些物

种通常存在亚种群, 在整个种群内交配不是随机进行的, 而是在局限的亚种群内完成,其性比率呈现出极端偏雌的现象。于是,

Hamilton 驳斥了 F isher 平衡性比率理论中的随机交配假说, 提出了著名的局域配偶竞争理论 ( L ocal ma te competitio n 简称

LMC) , 并且认为 LMC 支持一个偏雌的性比率[ 2]。之后,传粉榕小蜂作为理想的材料被应用于性比率进化的研究[3～6]。

传粉榕小蜂呈现出偏雌的性比率, 被认为是单双倍性别决定系统、局域配偶竞争和近交效应共同调节的结果, 并表现为:随

着局域配偶竞争强度的增加, 性比率逐渐下降;而且越是近交的种群,性比率越偏雌; 当一只雌蜂繁殖时,性比率是最低的[7～9]。

正如其它膜翅目昆虫,榕小蜂单双倍性系统导致了遗传投资在两性之间分配的不对称,决定了榕小蜂姐妹之间的关系更近,亲

缘系数为 0. 75; 而兄妹之间的亲缘系数仅为 0. 25, 从性比率的 ESS( Evolutionarily st able str ateg y)问题考虑, 性比率保持 3: 1

才稳定, 也就是当生殖雌虫的数量刚好是雄虫数量的 3 倍时, 雄虫的生殖成功率也刚好是雌虫的 3 倍,因为在这样的情况下,平

均每个雄虫可以同 3个雌虫交配, 刚好能够弥补姐妹与兄妹的亲缘系数( 0. 75)与( 0. 25)的倍差。只有这样, 才能保证经由兄弟

和姐妹的单位投资获得相等的遗传效应[ 10, 11]。因此,单双倍性系统本身就支持一个偏雌的性比率,而且这种调节榕小蜂偏雌性

比率的机制是独立于任何因素在发生作用的。至于调节榕小蜂偏雌性比率的局域配偶竞争和近交两个机制,在种群水平上已经

获得很好验证[ 6, 8] ,而且影响偏雌性比率的其它因素也都落脚到局域配偶竞争和近交两方面来解释[ 12, 13] ,但是对于个体水平上

出现的性比率变异, 仅被认为是稳定性选择的结果 ( Stabilizing select ion ) , 还没有得到定量的验证[14, 15]。本研究以对叶榕传粉

小蜂 (Ceratosolen solmsi mar chali)为例,在种群和个体水平上, 研究传粉小蜂自身差异和非传粉小蜂的引入对其性比率的调节

和稳定作用。

1　研究材料和方法

1. 1　研究材料　对叶榕传粉小蜂 Ceratosolen solmsi mar chali May ri和非传粉小蜂 P hilotr yp esis p ilosa M ayr、Philotryp esis

sp.、Apocryp ta baker i Jo seph(表 1)。

表 1　4种榕小蜂的生物学特征

Table 1　Biological character of every fig wasps

物种

Species

群落中的角色

Roles in community

产卵方式

Oviposit ion pat ter n

产卵果 Ovipos itin g f igs

直径 Diameter ( cm )
果壁厚 Th e thick nes s

of f ig w all ( cm)

C. solmsi marchali 传粉者和造瘿者 进入果腔产卵 1. 850±0. 161 0. 407±0. 038

P . p ilosa 寄居于有传粉者卵的子房中 从果外产卵 1. 850±0. 161 0. 407±0. 038

P hilotryp esi s sp. 寄居于有前面两者或两者之一幼虫的子房中 从果外产卵 2. 317±0. 286 0. 482±0. 057

A . bake ri 寄生于前三者的幼虫体 从果外产卵 2. 563±0. 275 0. 509±0. 045

1. 2　研究方法

1. 2. 1　传粉小蜂梯度放蜂实验　选择对叶榕的雄树作为单果隔离放蜂的实验树。用纱网袋( 20cm×20cm , 120 筛目)隔离刚结

的隐头果, 当果进入雌花期时,从果周围捕捉飞翔的雌性传粉小蜂, 进行单果隔离放蜂实验, 放蜂组合设置为每果放 1 头、3 头

和 5 头 3 个组合, 单果放蜂完成后,继续套上隔离袋, 直到隐头果成熟,让子代榕小蜂自然羽化在隔离袋内。最后获得正常的成

熟果: 放一头的 39果、放 3头的 80果、放 5头的 34果。解剖成熟果, 收集每个单果内所有的榕小蜂后代,并统计雌雄蜂数量。了

解不同局域配偶竞争强度对传粉小蜂性比率的调节作用

1. 2. 2　不同交配频次的雌蜂单果放蜂实验　用纱网袋隔离刚结的隐头果, 当果进入雌花期时,依据雌蜂瘿花上交配孔的数量,

挑选交配过 1 次、2次和 3 次的对叶榕传粉小蜂的雌蜂, 进行单果隔离放蜂实验,交配 1 次、2次和 3 次的雌蜂, 1 蜂放 1 果,单果

放蜂完成后, 继续套上隔离袋,直到隐头果成熟, 让子代榕小蜂自然羽化在隔离袋内。最后获得正常成熟果: 交配 1 次的雌蜂果

16个、交配 2 次的雌蜂果 27 个、交配 3次的雌蜂果 35个。解剖成熟果, 收集每个单果内所有的榕小蜂后代, 并统计雌雄蜂数量。

了解乱交制中雌蜂的交配频次对子代性比率的调节作用。

1. 2. 3　自然种群单果收蜂以及排除非传粉小蜂的实验　用纱网袋隔离刚结的隐头果, 当果进入雌花期时,解开纱网袋,让传粉
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小蜂自由进入果内产卵, 间隔 1d 后再把纱网袋套上, 防止其它非传粉小蜂产卵寄生。到隐头果接近成熟时, 及时采摘,让子代榕

小蜂自然羽化在隔离袋内。共收集到成熟果 34 个,解剖成熟果, 收集每个单果内所有的榕小蜂后代, 并统计雌雄蜂数量。此外,

在对叶榕雄树上采集自然的接近成熟的隐头果, 用纱网袋单果分装,让榕小蜂自然羽化在袋中, 并及时收集隐头果内的各类小

蜂雌雄虫, 共收集了 358 个单果内的榕小蜂, 最后统计了每类小蜂的雌雄虫数量。比较有无非传粉小蜂时,传粉小蜂的性比率变

化。通径分析是最近被成功用于分析种间作用的一种方法[ 16] ,通径系数消除了回归系数的单位, 是标准化后的回归系数,表示

因素对结果的影响程度, 数值范围[ - 1, 1] , 绝对值越大,说明因素对结果的影响程度越大。通径系数是通过 SPSS 11. 0 获得。

2　结果与分析

2. 1　局域配偶竞争对性比率的调节

图 1　对叶榕小蜂的种间作用关系和作用强度

Fig. 1　 Inter specif ic relat ionsh ip and inter active in tensit ies am on g

f ig w asps in Ficus hispida

实线表示种间作用显著,虚线表示没有显著的作用, 箭头表示作用

方向, 数值是通径系数, 表示作用的强度 Black lines represent

s ignif icant interact ion, dash ed l ines rep resent nons ignif icant

in teract ion, arrow head s represent ef for t direct ion; Numbers are

path coef f icients that sh ow the ten sit ies in tersp ecif ic interact ion

表 2　局域配偶竞争强度对性比率的调节

Table 2　The adj ustment on sex ratios of the intensities of local mate

competition

局域配偶竞争

的强度 LMC

intens it ies

样本量 n

S am ple

number

子代数量

T otal brood sizes

子代性比率

Progeny S ex rat ios

( Mean±S . d )

1 94 247. 628±131. 733a 0. 159±0. 101a

3 92 471. 217±240. 477b 0. 240±0. 139bc

5 56 630. 625±469. 320c 0. 262±0. 105c

　　不同的字母表示两平均数之间在 0. 01水平上有显著差异,相同

的字母表示没有差异 Th e dif f-eren t let ter ex pres s signif icant

dif feren ce at 0. 01 levels, th e s am e let ter means no dif ference; 下同

the same b elow

表 3　不同交配次数的雌蜂与变异的子代性比率

Table 3　The various sex ratios in broods with one foundress mated

different times

雌蜂的交配次数

M at ing t imes

of foun dres ses

样本量 n

S am ple

number

子代数量

T otal brood

s izes

子代性比率

Progeny sex rat ios

( Mean±S . d )

1 40 145. 325±96. 746a 0. 235±0. 140

2 50 219. 635±129. 047b 0. 202±0. 149

3 46 207. 652±122. 122ab 0. 191±0. 144

　　传粉榕小蜂的交配在种群内并不是随机进行,而是在单个隐头果构建的亚种群内完成交配,并呈现出典型的局域配偶竞争

现象。局域配偶竞争通过不同的强度作用于传粉榕小蜂的性

比率进化, 在自然种群中,传粉榕小蜂通常依据隐头果腔内的

雌性死蜂数量来判断局域配偶竞争的强度,死蜂数量多, 表示

局域配偶竞争强度小, 随着死蜂数量的减少, 局域配偶竞争的

强度逐渐加强。当 1 只、3 只和 5 只对叶榕传粉小蜂分别在单

个隐头果内繁殖时, 传粉小蜂的母代数量与其生产的子代数

量之间呈显著的正相关关系(R = 0. 472, p < 0. 01, n= 242) ;

而且, 由于局域配偶竞争强度的不同, 其作用的性比率之间也

出现明显差异,并随着局域配偶竞争强度的减弱,性比率逐渐

增加(表 2)。

2. 2　交配制度对性比率的调节

传粉榕小蜂的交配是在孤立的隐头果内进行的, 在对叶

榕传粉小蜂种群内, 一只雌蜂可成功地与 1～3 只雄虫交配,

一只雄虫也可与 1～12 只雌虫进行交配, 交配制度呈现出乱

交制。由于雌性榕小蜂从交配中得到的遗传好处不一样,在子

代的发育进程中, 完成整个发育期的子代数量也不相同。对于

单双倍性别决定机制的物种,其雌性的交配次数对生雌还是

产雄有很大影响,当一只雌蜂能获得多次交配时,卵子受精的

机会将增多,发育成雌性的比率也将增加, 子代性比率将随着

母亲交配次数的增多而逐渐下降(见表 2)。

2. 3　榕小蜂群落内种间关系及每类非传粉小蜂对传粉小蜂

的影响

在对叶榕隐头果小蜂群落中,共存着 1 种传粉小蜂和3 种

非传粉小蜂,它们通过不同的食性和相异的产卵时间, 共同分

割隐头果内的雌花资源。传粉小蜂 C . solmsi marchali是最先

在子房中产卵的小蜂, 紧接着是 P . p ilosa, 它不能制造瘿花,

就把卵产在传粉小蜂刚产过卵的子房中, 与传粉小蜂并肩发

育, 为争夺食物资源往往产生排斥性竞争 , 是一类寄居性

( Inquiline )小蜂。产卵器较长的 Philotryp esis sp. 稍晚一些来

到果面上产卵,同样它也是寄居性小蜂, 也不能制造瘿花, 卵

就产在果腔内已经膨大的瘿花内, 在这些瘿花内生活着

C . solmsi marchali和 P . p ilosa,或是前两者之一的幼虫,三类

小蜂吃同样的食物——被传粉榕小蜂产卵刺激膨大的子房胚

乳, 最后导致传粉小蜂由于食物匮乏而被饿死。最后产卵的是

A . bak er i, 它是肉食性的, 把卵直接产到先它产卵的 3 种小蜂

的幼虫体内,靠它们体内营养物质发育生长, 最后使被寄生的

虫体营 养耗完死忘, 所以 A . bakeri 是一类重 寄生性
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( Hyperparasit ic)小蜂。从图 1可见 , 3 种非传粉小蜂与传粉小蜂的关系呈正相关关系, 其中A . bakeri 对其它 3种小蜂都有极显

著的影响, 而寄居性的两个 Philotry p esis 种对传粉小蜂的影响没有显著性,后来的 P hilotr yp esis sp.也没有显著地扼杀同属的

P . p ilosa。由于 3 种非传粉小蜂是依赖于传粉小蜂的种群, 关键之一就是不能破坏传粉小蜂的正常繁殖, 因此,非传粉小蜂的存

在通常没有显著影响传粉小蜂的种群, 即使显著降低传粉小蜂的种群, 但决不明显影响其性比组成,影响其繁殖平衡(见表 4)。

2. 4　排除非传粉小蜂的变异性比率

自然群落中的每类非传粉小蜂都不同程度地减少着传粉小蜂的种群数量,但是都没有影响传粉小蜂的正常繁殖,也就是说

每一种非传粉小蜂都能独立地共生于榕树——传粉小蜂互惠体系之中。累积 3 种非传粉小蜂的作用效应, 明显可以看出 3种非

传粉小蜂的存在,可减少单果传粉小蜂 31. 86%种群数量,但是为了借助传粉小蜂——榕树互惠体系稳定繁衍,它们共同的寄

居和寄生也没有显著影响传粉小蜂的性比组成(F1, 390= 0. 776, p= 0. 379)。这反映着共生在一起的传粉和非传粉小蜂有一个

长期协同的物种进化过程, 非传粉小蜂对互惠体系表现出来的微弱影响,其负作用方面足可以忽略,而正向可能对限制传粉小

蜂和榕树种群的急剧膨胀, 调控着系统的平衡和稳定(表 5)。

表 4　非传粉小蜂对传粉小蜂种群和性比的影响

Table 4　The effect on poll inator population and sex ratio of non-

poll inating fig wasps

非传粉小蜂种类

Non-poll inator

sp ecies

对传粉者种群的影响

Ef fect on populat ion

对传粉者性比率的影响

Ef fect on sex rat io

F populat ion p value Fsex rat io p valu e

P . p ilosa 1. 228 0. 205 1. 125 0. 307

P hilotryp esi s sp. 1. 129 0. 258 0. 656 0. 972

A . bake ri 2. 544 < 0. 001 0. 740 0. 803

表 5　非传粉榕小蜂对传粉榕小蜂性比率的影响

Table 5　 The effect of non-poll inating waspa on sex ratios of fig-

poll inating wasps

处理

Cont rol

样本量( n)

S am ple

number

子代数量

T otal brood

s izes

性比率

Sex r at ios

( Mean±S. d)

排除非传粉小蜂� 34 295. 677±214. 358 0. 2101±0. 130

有非传粉小蜂� 358 201. 344±158. 684 0. 234±0. 155

　　 � E xpel the non-poll inat ing f ig wasps ; � Not expel th e non-

Pollinat ing fig w asps

3　讨论

3. 1　通过控制性梯度放蜂实验,获得了不同局域配偶竞争强度下,传粉榕小蜂的性比率变化规律: 随着局域配偶竞争强度的降

低, 性比率逐渐增加。性比率变化趋势与 Hamilton 的模型预测和 Herr e的研究结论相吻合, 但比模型预测的低[ 2, 4, 8]。

3. 2　导致榕小蜂偏雌性比率进化的局域配偶竞争理论以及近交效应在种群水平上获得了很好的验证 ,确无法解释个体水平上

表现出来的性比率差异[ 6, 8]。West and Her r e 认为个体水平上的性比率变异是稳定性选择( stabilizing selection)的结果[ 15] ;从榕

小蜂产卵模式上也在寻找个体间变异的证据[ 17] ; 最近,通过微卫星定位标记研究,发现一些传粉榕小蜂种群内存在形态上区分

不了的隐形种( cr yptic species) ,被认为个体差异源自遗传上的差异[18]。由于传粉榕小蜂极端雌多雄少的分布格局,直观上掩盖

了雌性多次交配的可能, 因此,在所有相关的理论假设中,都认为雌蜂只交配一次[ 2, 3, 6, 8]。然而,在观测对叶榕传粉小蜂的交配

行为中, 发现雌蜂可以交配 1～3次, 而且通常与不同的雄虫进行交配, 并且雌蜂不同交配次数导致的性比率变异在试验中也获

得了验证。否定了榕小蜂雌蜂交配一次的假设, 这一研究发现将推动对传粉榕小蜂交配系统的重新认识,以及对相关模型的完

善和发展。

3. 3　非传粉小蜂的造瘿、寄居或寄生直接减少了传粉小蜂的数量,长期以来, 被认为给榕树——传粉小蜂互惠系统带来了负面

影响[ 19～23]。非传粉小蜂产卵的原始资源是传粉小蜂,而不是雌花资源, 它们都是依赖传粉小蜂的存在而存在, 自然群落中的关

系表明 3 类非传粉小蜂与传粉小蜂均呈现正相关关系。非传粉小蜂的介入,虽然减少了传粉小蜂的数量, 但并没有显著改变两

性的分配比率。由于没有直接竞争产卵位点的造瘿者,非传粉小蜂在对叶榕及其传粉小蜂互惠系统中仅显示出弱的、足可以忽

略的负面影响。Ap ocry p ta 属小蜂在非洲的榕小蜂群落中是一种造瘿者, 并且与传粉者 Ceratosolen 属呈负相关关系[ 16] , 而

Godfr ay 则报道 Apocr yp ta 是 Apocryp tophagus 的寄生者[12]。在叶榕小蜂群落中, Ap ocryp ta 属扮演着不同的角色, Ap ocry p ta

bak er i是寄生者 ,不但可以寄生传粉小蜂 C . solmsi marchali,还寄生于 P hilotr yp esis属的两个种。这些种间关系的确定,对理解

榕树——榕小蜂共生稳定的机制有重要意义。
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