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非传粉小蜂的食性及其对榕树- 传粉小蜂系统稳定性的影响
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( 1. 中国科学院昆明动物研究所, 云南 昆明  650223; 2. 西北大学 生命科学学院, 陕西 西安  710069;

3. 中国科学院西双版纳热带植物园 昆明分部, 云南昆明  650223)

  摘要: 榕树与其传粉小蜂形成了高度专一的互惠共生系统。非传粉小蜂则是该系统的资源掠夺者, 但它与
该系统共存的机制仍不清楚。于 2003 年 12月 ) 2004 年 4 月在西双版纳以聚果榕 ( Ficus racemosa L . ) 为材料,

研究了寄生在聚果榕榕果内的 5 种非传粉小蜂的食性及相互关系, 以探讨非传粉小蜂与榕树- 传粉小蜂系统共

存的机制。结果表明: 寄生在聚果榕榕果内的 5种非传粉小蜂中, 仅 Platyneura testacea Motschulsky 和 Platyneu-

ra mayri Rasplus 能刺激子房发育成瘿花, 是造瘿者; Apocrypta sp. , Apocrypta westwoodi Grandi和 Platyneura a-

graensis Joseph 不能刺激子房发育成瘿花, 是拟寄生者。传粉小蜂的拟寄生者和造瘿者对传粉小蜂有负的影响,

但在蚂蚁和造瘿者的拟寄生蜂作用下, 这种负面影响并不显著, 而且它们对榕树繁殖没有显著影响。对小蜂自

然种群的分析表明, 传粉小蜂处于优势地位。说明在自然情况下传粉小蜂的拟寄生者和造瘿者的种群维持在一

个较低水平, 对榕树- 传粉小蜂系统稳定性影响较小, 故能与之长期共存。
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  Abstract: Ficus ( Moraceae) and their species- specific pollinator wasps ( Agaonidae) form a remarkable plant- in-

sect obligate mutualism, and non-po llinators are the exploiters of the mutualism. The negative impact of exploiters on the

reciprocal mutualists might disrupt the reciprocal mutualism in the process of evolution, but how the explo iters could coex-

ist with the r eciprocal mutualsits is not still clear . In this study , the diet of the five species of non-pollinators and relation-

ship among fig wasps were analyzed on Ficus racemosa L. in Xishuangbanna from Dec. 2003 to Apr . 2004. In a con-

trolled experiment pollinators and each species of non-pollinators oviposited and counts of wasps and seeds in mature figs

were conducted. The r esults indicated that only Platyneura testacea Motschulsky and Platyneura mayr i Rasplus are gal-l

makers, which can induce the ovaries into galls; Apocryp ta sp. , Apocrypta westwoodi Grandi and Platyneura agraensis

Joseph are the parasito ids. The gal-l makers and the parasitoids of pollinators have negative impacts on pollinators, but the

impacts are not significant because of the influence of the ants and parasitoids of g al-l makers. Additionally , the experiment

excluding non-pollinators oviposition showed that the number of offspring of pollinators and seeds were not significantly dif-

ferent with the natural fruits. Moreover, the analysis on the natural population structure of fig wasps revealed that the poll-i

nators ar e the dominant species. So in the natural condition, the abundance of gal-l makers and parasitoids of pollinators

are below the level needed to exclude pollinators, and thus they have a relativ ely weak impact on the stability of fig-poll-i

nator mutualism and can coexist with the mutualism.
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  种间互利共生也就是相互作用的两个物种通过

彼此向对方提供利益或服务来提高双方适合度的一

种相互作用方式 ( Boucher, 1985; Bronstein, 1994;

Yu, 2001) , 它在自然生态系统中广泛存在 ( Bron-

stein, 2001)。互利共生的两个物种提供的利益或服

务也吸引着资源掠夺者。资源掠夺者能够从共生系

统获得利益或服务, 却对共生系统没有任何回报。

与共生者相比, 它们具有更高的适合度, 因而可能

会通过竞争而排除共生者 ( Jazen, 1979; Bronstein,

2001; Yu, 2001)。这样, 共生系统在资源掠夺者

的作用下如何得以保持, 就成了进化生物学要解决

的一个中心问题 ( Darwin, 1859; Boucher, 1985;

Dugatkin, 1997)。

榕树- 传粉小蜂共生系统因为它们之间的高度

专一性而倍受关注 ( Jazen, 1979; Chen et al, 1996;

Herre, 1999; Weiblen, 2002; Yang et al , 2001; Cook

& Rasplus, 2003; Wang et al, 2005a, b)。在大约

750 种 榕树中 ( Berg, 1989 ) , 除 了少数 例外

( Michaloud et al, 1996) , 每种榕树都有高度专一的

传粉小蜂为其传粉。除了传粉小蜂, 在榕果内还寄

生着很多非传粉小蜂, 包括造瘿者 (gall maker) 和

拟寄生者 ( parasitoid) ( Bronstein, 1991; Hawkins &

Compton, 1992; West & Herre, 1994; Cook& Power,

1996; Yu, 2001)。一种榕树甚至能容纳超过 30种

的非传粉小蜂 ( Compton & Hawkins, 1992)。早期

的研究表明, 传粉小蜂的拟寄生者和造瘿者对榕树

- 传粉小蜂系统有负的影响 ( Compton et al, 1994;

West & Herre, 1994; West et al, 1996; Kerdelhu�et

al, 2000) : 造瘿者与传粉小蜂竞争雌花资源, 影响

传粉小蜂的繁殖; 拟寄生者的寄生使传粉小蜂种群

减小, 进而影响到榕树花粉的散播。那么, 为什么

这些资源掠夺者能够与互惠体系共存而没有造成互

惠的一方或双方局域性灭绝甚至导致整个互惠体系

瓦解呢 ( Jazen, 1979; Kerdelhu�& Rasplus, 1996;

Kerdelhu�et al, 2000) ?

食性和生态学功能是决定昆虫生活史和某物种

与其他物种间基本关系的主导因素 ( Qin, 1987;

Qin& Wang , 2001)。因此, 综合考虑某种榕树上

所有非传粉小蜂的食性及其生态学功能将有助于进

一步了解榕树- 传粉小蜂系统与非传粉小蜂共存的

机制。

1  材料与方法

111  研究地点
研究样地设在云南省西双版纳州勐腊县勐仑

镇。西双版纳位于北纬 21b41c~ 22b41cN, 东经 99b

55c~ 101b50cE, 地处热带雨林的北缘。海拔 550~

680 m。该地区的气候可分为干季和雨季。雨季为

6月~ 10 月, 干季为 11 月~ 翌年 5 月。年均温

2114 e , 最冷月 ( 1月) 均温 1112 e , 最热月 ( 4

月) 均温 3315 e , 全年的降水量 1 55710 mm,
79%~ 82%的降雨量集中在雨季。年均相对湿度

86%。其森林植被为热带雨林北缘类型, 榕树是关

键类群之一。

112  研究材料

聚果榕 ( Ficus racemosa ) 雌雄同株, 是桑科

( Moraceae) 榕属 ( Ficus ) 聚果榕亚属 ( Subgenus

Sycomorus ) 的高大乔木, 一般高 4~ 25 m。一棵树

一年可结果 4~ 6次。榕果生于老茎的瘤状短枝上,

果梨型。在西双版纳, 聚果榕全年都挂果。挂果时

是典型的树内同步, 树间异步。挂果期 2到 3个月

不等, 有时可能近 4 个月, 周期的长短依赖于气

温、水分和营养状况 ( Yang et al, 2001)。主要分

布于热带雨林的沟谷湿润地带, 在森林边缘地带或

农田、公路边、江边比较容易发现。

聚果榕由 Ceratosolen fuscicep s 专一传粉, C .

f usciceps 也只能通过寄生聚果榕的雌花繁殖后代,

它们形成了高度专一的互惠共生系统。除了传粉小

蜂, 还有 5 种非传粉小蜂也能够寄生聚果榕的雌

花。它们是长鞘榕小蜂亚科 ( Sycophaginae ) 扁股

榕小蜂属 ( Platyneura) 的 P . testacea、P . mayri、

P . agraensis 以及延腹榕小蜂亚科 ( Sycoryctinae)

缩腹榕小蜂属 ( Apocrypta ) 的 Apocrypta sp. 和 A .

westwoodi。这 5种非传粉小蜂均从榕果外将产卵器

插入果内产卵, 后代雌蜂必须依赖于传粉小蜂雄性

后代在果壁上打的出蜂口才能飞出榕果, 寻找合适

的榕果产卵, 开始下一个生活周期。

Platyneura 属的小蜂被认为是造瘿者 ( Zhang et

al, 2003; Zhen 2004) ; 而 Apocrypta 属的小蜂被认

为是Ceratosolen 属传粉小蜂和一些非传粉小蜂的拟

寄生者 ( Ulenberg , 1985; Ulenberg & van Pelt,

1985) , 但 Kerdelhu�et al ( 2000) 则倾向于认为它

们是造瘿者。
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113  研究方法

我们于 2003年 12月 ) 2004年 4月进行了放蜂

实验, 同时还采集了自然成熟榕果, 在研究中所用

的网袋为 120筛目绢纱网袋 ( 15 cm @ 20 cm )。

11311  非传粉小蜂放蜂实验  为了验证非传粉小

蜂的食性, 对每种非传粉小蜂进行了独立放蜂实

验。因为 P . testacea 最先产卵, 而且在野外收集

的果中数量较少, 所以等它产卵后才套住小果, 防

止其他小蜂再在这些果上产卵。另外, 由于果内同

时出蜂, Apocrypta sp. 较少且较难与 A . westwoodi

区分开, 故对两种小蜂进行同时放蜂, 根据它们是

否能产生瘿花来决定是否需要分别放蜂。

在榕果刚萌发花芽的时候, 用网袋套住小果,

防止小蜂在这些果上产卵。每袋套 4~ 6 个果, 共

套了 15个网袋。把这 15个网袋分为三组, 一组放

P . mayri , 一组放 P . agraensis , 一组放 Apocrypta

sp. 和 A . westwoodi , 各组样果数量见表 1。

根据小蜂的产卵顺序和产卵天数, 确定每种小

蜂放蜂的时间和天数: 5种小蜂的产卵顺序依次为

P . testacea , Apocrypta sp. , P . mayri , A . west-

woodi , P . agraensis , 每种小蜂产 0卵约持续 1周。

因此, 除放 Apocryp ta sp. 和 A . westwoodi 的一组

持续放蜂 3周外, 其他两组均只放蜂 1周。放蜂的

当天早上, 采集近成熟且经严格检验无出蜂口的榕

果带回实验室, 掰开榕果, 用吸管将果内出飞的小

蜂按种类收集, 以平均每果 30~ 50头小蜂的密度

将小蜂用网袋分装。用装有小蜂的网袋替换之前套

住小果的袋子, 并做好标签。以后每两天换一袋

蜂, 同时收集袋中落果, 剖开观察, 检视有无瘿

花。

当实验果成熟时采回收蜂。收蜂方法如下: 用

网袋单果分装, 将其采回, 并掰开实验果辅助小蜂

羽化出果。待绝大部分小蜂出飞后, 用乙醚麻醉,

然后解开网袋, 剖开榕果, 细心检查所有瘿花, 把

未出瘿花的小蜂用镊子和解剖针轻轻剥出, 之后把

所有生长和发育在同一榕果内的小蜂置于盛有

75%酒精的小瓶中保存, 做好标签。统计各果内小

蜂和瘿花的数量。

11312  传粉小蜂放蜂实验  为检验非传粉小蜂对

传粉小蜂种群和榕树繁殖的影响, 又做了传粉小蜂

的独立放蜂实验。在榕果刚萌发花芽的时候, 用网

袋套住小果, 防止非传粉小蜂在这些果上产卵。每

个网袋套一个小果, 共套了 20 个网袋。当榕果发

育至接收期时, 打开网袋, 让传粉小蜂自然进蜂。

待不再进蜂后, 继续用网袋套住小果。当同期果上

不再有非传粉小蜂产卵时, 将实验果采回, 同时采

回一批没有任何处理的对照果测量果径并剖果计数

进蜂数, 然后收蜂。收蜂方法同上。统计果内瘿花

数、传粉小蜂后代数和种子数等变量。对实验果与

对照果的上述变量进行 t 检验。

11313  自然成熟榕果的收集和处理  为了分析自
然情况下聚果榕榕果内小蜂的组成及其相互间的关

系, 从研究地点的原始森林、中度干扰下的热带雨

林和人为活动干扰严重地段 3种类型生境中生长的

7株聚果榕成年植株上, 采集近成熟且经严格检验

无出蜂口的榕果, 用网袋单果套装, 编号带回实验

室令其自然出蜂, 按上述方法收集小蜂。共采集到

45个自然成熟榕果, 统计单果内各种小蜂和种子

的数量, 然后进行Pearson相关分析。

2  结果与分析

211  非传粉小蜂放蜂实验
在仅有 P . testacea 产卵的一组榕果中, 果内

均有瘿花, 并有 14个榕果 (占实验果的 56%) 发

育成熟。在仅有 P . mayri 产卵的榕果里也有瘿花,

并有 9个发育成熟的榕果 (占实验果的 45% )。然

而在放 P . agraensis 和Apocrypta 属小蜂的两组榕果

里都没有瘿花和成熟的榕果 (表 1)。

表 1 每种非传粉小蜂独立放蜂时所产生的平均瘿花数和小蜂后代数
Tab. 1  Mean number of the galls and wasp offspring per fruit controlling non-pollinators to oviposit respectively

小蜂种类

Species

瘿花数

No. of galls ( mean ? SD )

小蜂数

No. of wasps (mean ? SD )

成熟果样本量

Sample of mature fruits

总样本量

Sample of total fruits

P . testacea 24818 ? 6413 22015 ? 6218 14 25

P . mayri 5717 ? 3316 3919 ? 2419 9 20

P . agraensis 0 0 0 15

Apocrypta sp. + A . westwoodi 0 0 0 21
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  在这 5种非传粉小蜂中, 仅 P . testacea 和P .

mayri 能刺激子房单性增殖发育成瘿花, 表明它们

是造瘿者。P . agraensis 和Apocrypta 属两种小蜂不

能刺激子房发育成瘿花, 它们可能是以种子为食的

造瘿者或拟寄生者。

212  传粉小蜂放蜂实验
在检验非传粉小蜂对传粉小蜂和榕树繁殖影响

的实验中, 共收集到 15 个实验果和 14个对照果。

对所得数据分析的结果表明非传粉小蜂对榕果的直

径、进蜂数、传粉小蜂后代数和种子数均没有显著

影响, 但却能显著提高瘿花的数量 (表 2)。在有非

传粉小蜂产卵的果中瘿花数量显著增多, 可能是因

为造瘿者 P . testacea 和P . mayri 的产卵提高了雌

花的利用率, 从而增加了瘿花的数量。

表 2  仅有传粉小蜂产卵的实验果与对照果各变量的比较
Tab. 2 Comparison between variables from the treated fruits only oviposited by pollinators and

from the natural condition

变量Variable
处理榕果Treated fruit

(mean ? SD )

对照榕果Natural fruit

( mean ? SD )

差异Difference

( t )

果径Diameter of fruit 2191 ? 0115 2181 ? 0116   - 11872

进蜂Foundress 11187 ? 9143 8164 ? 3197 - 11213

瘿花Gall 2 444187 ? 368121 3 503143 ? 384120 71576**

传粉小蜂后代 Offspring of pollinators 2 359197 ? 360185 2 627157 ? 288115 11901

种子 Seed 1 694147 ? 452184 1 794164 ? 404142 01627

样本 Sample 15 14

      ** P < 0101.

213  聚果榕小蜂群落结构

对自然采集的 45个榕果内 6 种小蜂数量的统

计表明: 传粉小蜂所占比例最高, 为 7712% ; 其次

是 P . mayri 717%, P . agraensis 618%, A . west-

woodi 617%; P . testacea 和 Apocryp ta sp. 比例较

低, 分别为 110%和 016%。说明虽然有 5 种非传

粉小蜂与传粉小蜂同时在榕果中发育, 但在整个小

蜂群落里, 非传粉小蜂的比例较小, 传粉小蜂处于

优势地位。

自然采集榕果中小蜂数和种子数的相关分析表

明: P . agraensis 与传粉小蜂极显著正相关。Apoc-

rypta sp. 与 P . testacea 显著正相关; A . westwoodi

与P . mayr 极显著正相关; 其他小蜂两两之间的相

关性均不显著 (图 1)。此外, 传粉小蜂与种子数极

显著正相关 (图 1)。

3  讨  论

本研究表明, 在聚果榕榕果内寄生的 5种非传

粉小蜂中, P . testacea 和 P . mayri 是造瘿者, 能

独立刺激子房发育成瘿花, 它们先于传粉小蜂产

卵, 并能防止榕果的早期脱落; Apocryp ta sp. 、A .

westwoodi 和P . agraensis 则不能独立刺激子房发育

成瘿花 (表 1)。

然而, 在自然情况下, 一些没有传粉小蜂进去

传粉而成熟的榕果里通常同时发育着 4种小蜂: P .

testacea、P . mayri、Apocrypta sp. 和 A . westwood-

i。但在它们中仅 P . testacea 和 P . mayri 是造瘿

者, 说明 4种小蜂之间存在着寄生关系。通过分析

我们认为, Apocryp ta sp. 是 P . testacea 的拟寄生

者, A . westwoodi 则可能同时寄生P . testacea 和P .

mayri。原因如下: 首先, Apocrypta sp. 和 A .

westwoodi 不能刺激子房发育成瘿花 (表 1) , 因此

它们只能寄生某些已发育的虫瘿。其次, 有 Apoc-

rypta sp. 发育的瘿花与有 P . testacea 的瘿花很像,

都是花梗很长, 伸入果腔; 而有 A . westwoodi 发育

的瘿花则与有P . mayri 的瘿花一样, 都是花梗很

短, 紧贴果壁生长, 说明 Apocrypta 属小蜂占据的

瘿花可能原本发育着 Platyneura 属的小蜂。第三,

果内数据相关性分析发现, Apocryp ta sp. 与 P .

testacea 显著正相关, A . westwoodi 与P . mayri 极

显著正相关 (图 1)。说明 P . testacea 和P . mayri

吸引Apocrypta 属的 2种小蜂, 对其具正的密度制约

性。最后, 从产卵顺序来看, Apocrypta sp. 在 P .

testacea 之后产卵, A . westwoodi 在 P . testacea 和

P . mayri 之后产卵。Apocrypta sp. 和 A . westwoodi

是拟寄生小蜂, 这与 Ulenberg ( 1985)、Ulenberg &

van Pelt ( 1985)、Kerdelhu�& Rasplus ( 1996) 的研

究结果一致; 虽然Kerdelhu�et al ( 2000)通过种间
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图 1 聚果榕上 6种小蜂及种子之间的相关性

Fig . 1  Correlation among six species fig wasps and their r elationships with the seeds
in F . racemosa

Pearson Correlation Analysis : n= 45, NS . P > 0105, * P < 0105, ** P < 0101.

分析认为 Apocrypta 属的小蜂可能是造瘿者, 但是

仅仅通过该方法所得出的结论是不可靠的 ( West et

al, 1996)。而本研究则证明 Apocrypta 属的小蜂不

能刺激子房产生瘿花, 另外 Kerdelhu�& Rasplus

( 1996) 观察到该属小蜂在已被产卵的瘿花中产卵。

当只有 P . agraensis 产卵时, 它不能刺激子房

产生瘿花, 因此它可能是以种子为食的造瘿者或者

是拟寄生者。但是, 没有任何证据可以证明哪种非

传粉小蜂是以种子为食的造瘿者 ( Compton et al ,

1991; Compton & van Noort , 1992)。而且在雌雄异

株的榕树的雌株 ( seed fig) 上, 明显缺少非传粉

小蜂 ( Compton et al, 1994; Weiblen et al, 2001)。

另外, 在没有传粉小蜂的榕果中缺乏 P . agraen-

sis , 该种产卵很晚 (最后产卵) , 并与传粉小蜂极

显著正相关 (图 1) , 且它的瘿花与传粉小蜂的相

似, 所以它应该是传粉小蜂的拟寄生者。

对果内数据的相关分析表明, 造瘿者对传粉小

蜂种群有负的影响。这与以前的研究结果 ( Comp-

ton et al, 1994; West & Herre, 1994; West et al ,

1996; Kerdelhu�et al, 2000) 是吻合的。因为造瘿

者与传粉小蜂利用相同的雌花资源, 如果它们先于

传粉小蜂产卵, 就会影响传粉小蜂对雌花资源的利

用率, 而且它们的瘿花伸入果腔, 还可能会对传粉

小蜂的产卵行为有影响。不过在自然条件下, 它们

对传粉小蜂的负面影响并不显著 (图 1) , 这可能

是由于天敌 (如拟寄生者和蚂蚁等) 的影响 ( Yu,

2001)。Yu ( 2001) 认为, 如果造瘿者- 拟寄生者

的作用保持稳定, 拟寄生者就能限制造瘿者的种群

数量, 使造瘿者不能竞争性排除传粉小蜂。West et

al ( 1996) 已经证明当拟寄生者与其寄主正相关

时, 拟寄生者的作用是稳定的。在本研究中,

Apocryp ta sp. 和 A . westwoodi 分别与 P . testacea

和P . mayri 显著正相关, 说明 Apocrypta 属小蜂对

P . testacea 和P . mayri 的种群具有限制作用, 这

可能是造瘿者 P . testacea 和P . mayri 不能竞争排

除传粉小蜂的原因之一。另一方面, 在榕树和榕果

上活动着许多蚂蚁 ( Yang et al , 2003) , 蚂蚁对非

传粉小蜂的干扰和捕食能够使其缩短产卵时间

(Yang, unpublished data ) , 从而限制其种群数量,

对传粉小蜂和种子具有保护作用 ( Compton &

Robertson, 1988) , 进而减弱非传粉小蜂对传粉小

蜂和榕树繁殖的影响。
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野外观察发现 Apocrypta sp. 早于传粉小蜂产

卵; A . westwoodi 虽然晚于传粉小蜂产卵, 但它与

传粉小蜂的相关性不显著 (图 1) , 可能并不寄生

传粉小蜂, 而且该物种能够在没有被传粉小蜂传粉

和产卵的榕果中发育, 因此对传粉小蜂和种子的影

响可能是间接而微小的 ( Bronstein, 1991)。P . a-

graensis 作为传粉小蜂的拟寄生者对传粉小蜂种群

有负影响, 但它与传粉小蜂极显著正相关的拟寄生

关系能使两者的种群保持稳定 ( West et al , 1996)。

而且, 果内小蜂数量显示, 非传粉小蜂所占比例较

小, 传粉小蜂处于优势地位。另外, 放蜂实验显

示, 非传粉小蜂的产卵对传粉小蜂的进蜂数、传粉

小蜂的后代数和种子数量都没有显著影响 (表 2)。

说明自然条件下, 在蚂蚁及拟寄生关系的作用下,

非传粉小蜂不能危及到传粉小蜂的优势地位, 对榕

树繁殖也没有显著影响, 因此它们对榕树- 传粉小

蜂系统稳定性的影响有限, 能够与其共存。

榕树是热带雨林的关键物种, 全年结果, 能在

食物相对缺乏时为食果动物提供充足的资源

( Krebs 1978; Nason et al, 1998; Thornton et al ,

1996; Harrison 2003)。因此, 它们极大地影响着热

带雨林的功能和结构 (Primack, 1998)。然而, 榕

树种群的保持不仅依赖榕树自身, 还依赖于与其高

度协同进化的传粉小蜂。寄生在榕果中的非传粉小

蜂因为与传粉小蜂有着竞争或拟寄生关系, 会影响

传粉小蜂的种群数量, 进而影响传粉小蜂对花粉的

散播最终影响榕树的繁殖。所以在研究榕树- 传粉

小蜂系统的稳定性时, 必须考虑非传粉小蜂的影响

(Kerdelhu�& Rasplus, 1996)。本研究结果表明,

非传粉小蜂之间存在着拟寄生关系, 能够相互制

约, 因而在自然情况下, 对传粉小蜂和榕树繁殖没

有显著影响。但是, 已有的研究表明, 严重受人类

活动干扰的高度片断化地区的榕树上的小蜂群落结

构发生改变, 非传粉小蜂的比例显著上升, 甚至有

30%的榕果中缺乏传粉小蜂 ( Wang et al, 2005a) ,

这可能会影响榕树- 传粉小蜂系统的稳定性。因

此, 在对榕树这一热带雨林关键物种进行研究和保

护时, 必须综合考虑榕树自身的特点和人类活动对

它的影响。
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