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摘 � 要: � 榕属植物与传粉榕小蜂都依靠榕果内的雌花繁育后代, 因此它们之间存在着竞争资源的冲突。测量雌

雄同株榕树聚果榕与雌雄异株榕树大果榕雌花期的雌花花柱长度, 分析其资源分配方式。结果表明:聚果榕雌花

花柱长度呈单峰分布,而大果榕呈双峰分布。在雄花期,聚果榕传粉榕小蜂与种子分别倾向占用不同花梗长度的

雌花:种子多靠近果壁, 传粉榕小蜂的后代多存在于靠近果腔的雌花子房内, 形成空间上的分离。大果榕的种子与

传粉榕小蜂则分别产生于雌雄株隐头果中,实现了完全的空间隔离。就此而言, 雌雄异株榕树大果榕在解决资源

分配的竞争冲突中具有更大的优势。
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Compare of Style Length of Female Florets and Relationship with Their Fig Pollinating

Wasps in Monoecious Ficus racemosa and Dioecious Ficus auriculata
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Abstract: � Fig�tree ( Ficus ) and its pollinating fig wasps ( Hymenoptera: Chalcidoidea, Agaonidae) form an obligated

mutualism, which is a model system for the study of coevolution. It is a fascinating question how the female florets distributed

between wasps and seeds. In monoecious Ficus, the seeds and fig wasps are in conflict on the use of flower ovaries to

reproduction in the same syconium. But in dioecious Ficus, seeds and wasps are grow on different trees, so there is no

competition for female flowers. The style length of monoecious F . racemosa and dioecious F . auriculata was measured to

compare the distribut ion of female florets. The results suggest that the style length distribution is single pick in F . racemosa while

that is bimodal in F . auriculata. At the post�floret stage, fig pollinating wasps and seeds are produced in flowers with different
pedicel length in F . racemosa . Most flowers near fig wall produce seeds while those projected into cavity producewasps. In F .

auriculata, the seeds and wasps are separated in seed figs and gall figs respectively. The spat ial allocation of seeds and wasps

suggest that dioecious Ficus are more evolved in the allocat ion of female florets.
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榕属植物与榕小蜂互惠共生系统被认为是研究物种协同进化关系最有代表性的模式系统之一( Ramirez,

1970; Wiebes, 1979; Herre, 1999; 杨大荣等, 2001; 2005)。目前,全世界已知榕树有 750多种,其中雌雄同株

与雌雄异株榕树几乎各占一半( Berg, 1989)。雌雄同株榕树的单个榕果内既产生榕小蜂和花粉,同时也产生

种子(Kathuria, 1999; 杨大荣等, 2001; Weiblen, 2002)。在雌花期的榕果中, 雌花分成数层排列, 但几乎所有

的雌花柱头都在同一平面上, 这是由于花柱和花梗长度的变异所致( Ganeshaiah et al . , 1999)。传粉榕小蜂

通常更倾向于产卵于其子房靠近榕果果腔的短柱雌花内( Nefdt et al . , 1996; Anstett, 2001; Jousellin et al . ,

2001) ,长柱雌花被传粉受精通常发育成为种子。雌雄异株榕树具有两种不同功能型的隐头果, 即雄果( gall

f ig)和雌果( seed fig ) , 分别结在功能性雄株和雌株上。雄果通常产生榕小蜂和花粉, 而雌果只产生种子

(Kjellberg et al . , 1987; Yang et al . , 2002; 彭艳琼等, 2005)。在隐头果雌花期时,雄果和雌果不论在外观形

态上还是在所释放出的挥发性吸引物上都十分相似, 从而导致传粉榕小蜂进入雌果( Song et al . , 2001;



Moore et al . , 2003)传粉, 却不能产生后代。

榕树和榕小蜂的繁殖都必须依赖于隐头果中的雌花, 二者之间存在繁殖利益冲突。与其他的共生系统

一样,榕树与榕小蜂之间并不存在亲缘关系, 因此它们相互之间应该不会表现出利它行为。关于榕小蜂为什

么不占用隐头果中的所有雌花资源来繁殖自身后代的问题,很多研究者认为是由于雌花花柱长度的高度变

异( Jazen, 1979; Ganeshaiah et al . , 1999)和榕小蜂通常利用短柱雌花繁殖( West et al . , 1994; Nedft et al . ,

1996; Jousselin et al . , 2001)所致。Shi等( 2006)通过对雌雄异株榕树对叶榕以及歪叶榕的隐头果内雌花的

形态观察得到, 联合花柱以及柱头的形状可能也是影响传粉榕小蜂产卵效率的重要原因。从进化角度来说,

雌雄同株是相对原始的, 雌雄异株较为进化( Weiblen, 2000)。本文中, 我们比较了同一亚属内的雌雄同株榕

树聚果榕与雌雄异株榕树大果榕在雌花资源分配上的差异,以此得到它们在分配繁育种子以及小蜂的雌花

的不同机制。

1 � 材料与方法

1�1 � 材料
聚果榕( Ficus racemosa)雌雄同株,隶属于聚果榕亚属。乔木, 高 25~ 30 m。叶薄革质, 椭圆状倒卵形。

隐头果聚生于老茎上的瘤状短枝, 稀成对于落叶枝叶腋, 梨形。生于海拔 500~ 1 200 m的溪边、河畔。其传

粉昆虫为聚果榕小蜂( Ceratosolen fusciceps)。

大果榕( Ficus auriculata)雌雄异株,隶属于聚果榕亚属。灌木或小乔木。叶互生, 厚纸质,广卵状心形。

隐头果簇生于老茎,大梨形或扁球形至陀螺形。生于海拔 50~ 1 500 m 的热带、亚热带沟谷林中。其传粉昆

虫为大果榕小蜂( C. emarginatus )。

1�2 � 方法
1�2�1 � 雌花期隐头果内花柱长度及传粉榕小蜂产卵器长度测量 � 由于传粉榕小蜂在隐头果的雌花期进入
榕果进行产卵以及传粉, 因此我们采集处于雌花期的隐头果带回实验室。聚果榕 5株样树共采集 20个隐头

果,大果榕 3株雌树共采集 6个隐头果, 5株雄树共采集 10个隐头果。把每个果平均切为 4份,每份随机挑

取5~ 6朵小花。每果至少挑 20朵小花。利用 Olympus( SZX12)体式显微镜对小花长度进行测量。同时我们

采集雄花期的隐头果内刚羽化的传粉榕小蜂测量其产卵器长度。

1�2�2 � 聚果榕雄花期隐头果内种子花梗长度以及传粉榕小蜂所在瘿花花梗长度测量 � 采集隐头果雄花期
小蜂尚未羽化但是种类已经可以辨别时的隐头果共10个, 带回实验室。每果平均分为4份, 每份随机挑取 7

~ 8粒种子,并测量其花梗长度,共测量 281朵。每份随机挑取瘿花 20~ 25朵,并测量记录花梗长度, 然后鉴

别小蜂种类,将含有传粉榕小蜂的瘿花进行记录, 共得到含有传粉榕小蜂的瘿花 554朵。

1�3 � 数据分析
运用 Excel及 Spss软件进行相应的统计分析。Tamhane� s T2用来比较聚果榕隐头果内小花花柱长度与

大果榕雌株以及雄株内小花花柱的差异显著度。Mann�Whitney U用于比较大果榕与聚果榕的传粉榕小蜂产

卵器长度以及大果榕雌雄株隐头果内雌花花柱长度差异。

2 � 结果与分析

2�1 � 两种不同榕树中花柱以及对应传粉榕小蜂产卵器长度
聚果榕隐头果内的花柱长度介于木瓜榕( F . auriculata )的雌株与雄株之间, 三者之间具有显著性差异

(Tamhane� s T2: F= 385�001, P< 0�001)。聚果榕花柱长度平均为 1�679 8 mm,而其传粉榕小蜂的产卵器长
度为 1�783 4 mm。单从数值来看,聚果榕传粉榕小蜂的产卵器长度足以到达大部分的雌花子房。但是花柱

长度的变异要比产卵器长度的变异大, 说明聚果榕利用变异较大的花柱长度限制传粉榕小蜂的过度产卵,以

保证种子的形成。雌雄异株榕树大果榕的雌果与雄果内花柱长度具有显著的差异( Mann�Whitney U: Z=

- 16�549, P< 0�001)。其传粉榕小蜂产卵器长度大于雄果内的花柱长度, 却远远小于雌果内的花柱长度。

因此大果榕雄果用于养育榕小蜂, 雌果只能产生种子, 很少留下其传粉者后代。

2种榕树的传粉榕小蜂产卵器长度具有明显的差异(Mann�Whitney U: Z= - 7�985, P< 0�001)。聚果榕
的传粉榕小蜂产卵器长度显著大于大果榕的传粉榕小蜂产卵器长度。这是传粉榕小蜂根据寄主榕树的进化
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所产生的相应的协同进化。大果榕传粉榕小蜂产卵器长度变异高于聚果榕传粉榕小蜂表明,由雌雄同株榕

树进化到雌雄异株榕树后,雄果内小蜂数量的多少决定于传粉榕小蜂的产卵器长度的大小; 而聚果榕内小

蜂数量的调节更多的依靠于榕树本身对雌花资源的分配方式。

表 1� 两种榕树隐头果内的花柱长度以及传粉小蜂产卵器长度
Tab. 1 � Mean style length of two species of f icus and the ovipositor length of their pollinating fig wasps

榕树种类

Ficus species

花柱长度 Style length�mm 产卵器长度 Ovipositor length�mm
样本量

Number

平均值

Mean

标准差

SD

变异度

CV

样本量

Number

平均值

Mean

标准差

SD

变异度

CV

聚果榕 F. racemosa 455 1�679 8 0�697 6 0�415 3 36 1�783 4 0�070 4 0�039 5

大果榕

F . auriculata

雄树 Gall fig 300 0�777 8 0�105 8 0�136 1 53 0�987 4 0�088 9 0�090 0

雌树 Seed fig 120 2�057 6 0�221 5 0�107 7 - - - -

2�2 � 两种榕树雌花期隐头果内花柱长度分布与传粉小蜂产卵器长度分布关系
聚果榕内的花柱长度呈单峰分布方式,其范围为 0�25~ 3�75 mm, 绝大多数的花柱长度位于 1~ 2�5 mm

的范围内。其传粉榕小蜂的产卵器长度位于 1�75 ~ 2 mm 的范围内,处于峰值的位置, 表明传粉榕小蜂倾向

于将卵产到短花柱雌花中,一部分长柱雌花不能被其产卵(图 1)。而相比来说, 大果榕的雌花花柱长度呈双

峰分布,它的传粉榕小蜂产卵器长度分布于雄树隐头果内的雌花花柱分布范围内,而与雌株内雌花花柱的分

布分离较远,只有很小一部分产卵器长度与雌株内的短花柱雌花分布一致(图 2)。因此,大果榕的传粉榕小

蜂只能在雄株隐头果内产卵, 而在雌株隐头果内它们只能为榕树传粉,很少留下自己的后代。

图 1� 聚果榕隐头果内花柱以及传粉榕小蜂产卵器长度分布
Fig. 1 � The style and ovipositor length distribution in F. racemosa

2�3 � 聚果榕隐头果内种子以及传粉
榕小蜂所在小花的花梗长度分布

在聚果榕隐头果内, 传粉榕小蜂

与种子竞争雌花资源。从图 3中可以

看出, 种子占用的小花资源与传粉榕

小蜂所利用的小花资源具有分离趋

势。种子一般产生在短花梗的小花

中,其分布范围为 0�3~ 3�3 mm。而传

粉榕小蜂可以利用花梗长度从 0�3~
6�3 mm 的所有雌花,呈双峰分布,但更

倾向于在长花梗的瘿花中生长。这种

花梗长度反映到小花在隐头果内的位

置,即靠近果壁的小花倾向于产生种

图 2� 大果榕隐头果内花柱以及传粉榕小蜂产卵器长度分布
Fig. 2 � The style and ovipositor length distribut ion in F . auri culata

子,这类小花通常具有较长的花柱;

传粉榕小蜂倾向于生长于靠近果腔的

小花子房中, 而这种小花的花柱通常

较短。

3 � 讨论

3�1 � 2种榕树在平衡传粉榕小蜂与种
子占用小花资源中的不同方式

长久以来, 榕树隐头果内小花资

源的分配受到很多学者的关注( Jazen,

1979; Bronstein, 1988; Verkerke, 1989;

West et al . , 1994; Kathuria et al . ,

1995; Kathuria, 1999)。虽然传粉榕小

蜂已经与其寄主榕树形成了高度的互

惠共生关系, 但榕小蜂与榕树都利用
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图 3� 雄花期聚果榕隐头果内种子以及传粉榕小蜂所在瘿花的花梗长度分布
Fig. 3 � The pedicel length distribut ion of seeds and galls with pol linators in post�flora stage of syconia in F . racemosa

共同资源繁衍后代, 两者之间也不可避免的存在着对共同资源的竞争。在雌雄同株榕树中,这种竞争更加激

烈,因为小蜂与种子同时产生在同一隐头果内。在雌雄异株榕树的繁殖体系中, 它们有功能性的雌雄株榕

树,雄树隐头果用于养育榕小蜂,而雌树用于产生种子,因此对资源的竞争相对较小。

从本研究结果来看, 雌雄同株榕树聚果榕中的雌花花柱长度变异较大,因而当传粉榕小蜂进入隐头果产

卵时,它们将要花费更多的时间探测合适的小花进行产卵。而传粉榕小蜂的存活时间较短,需要把它的时间

分配到寻找小花以及产卵两个不同的过程中( Douglas et al . , 2004)。而另一个限制传粉榕小蜂产卵的原因

可能是先于传粉榕小蜂产卵的非传粉小蜂的影响。在聚果榕隐头果内有一类造瘿非传粉小蜂( Platyneura

testacea) (张光明等, 2003; 徐磊等, 2003) , 在花前期便到达隐头果产卵, 占据了一部分小花子房, 而且它们通

常制造较大的瘿花, 伸入到果腔。这对进入果腔产卵的传粉榕小蜂影响很大,既增加了种间竞争, 又使其爬

行寻找合适雌花的过程更加困难。

在大果榕中,雄株隐头果内的花柱长度要小于传粉榕小蜂产卵器长度,而且变异度较小。而雌株隐头果

内的花柱长度要远远大于其传粉榕小蜂产卵器长度, 因而可以大大限制传粉榕小蜂将卵产到其子房中。雌

雄异株榕树运用将短花柱与长花柱分离到不同隐头果中的策略来更大限度的平衡小蜂与种子之间对资源的

竞争,其优势要显著高于雌雄同株榕树。

3�2 � 种子以及传粉榕小蜂在两种不同榕树隐头果内的分布方式比较
聚果榕隐头果同时产生种子并养育传粉榕小蜂。图 3表明种子与传粉榕小蜂在利用小花资源时具有空

间上的分化。在隐头果生长到雄花期时,部分小花的花柱已经干枯萎缩,小花的花梗长度成为衡量各个小花

所在空间位置的指标(Anstett et al . , 1996)。聚果榕隐头果中,产生种子的小花花梗长度跨度不大。最长的

花梗长度只有 3�9 mm,而且占有此长度的种子数量很少,大部分的种子花梗长度在 0�6~ 2�7 mm 的范围内。

可见这与以往的学者们得到的结论是一致的( Anstett, 2001) , 即种子倾向于产在靠近果壁的小花中, 此类小

花在雌花期时一般具有较长的花柱,限制了传粉榕小蜂的产卵,却在小蜂产卵的过程中接受了花粉, 受精发

育成为种子。而传粉榕小蜂更倾向于生长在具有较长花梗的瘿花子房内, 主要有以下几方面的优势:具有较

大的发育空间; 获得更多的交配机会; 在雄虫打好出蜂口后, 雌蜂可以快速出蜂寻找新的接收期的榕果。

但是为什么仍有部分榕小蜂生长于靠近果壁的瘿花子房呢? Jousellin等( 2001)通过试验得到, 当有较多的母

代小蜂进入隐头果产卵时,竞争加剧,而且它们一般不能再离开此隐头果,因此后来的传粉榕小蜂只好利用

花柱较长的小花,虽然这对它们非常不利。

就大果榕而言, 它们不存在隐头果内小花资源的分配问题, 因而种子与传粉榕小蜂对资源的竞争大大减

少,极好的避免了共生体系中矛盾冲突的存在。由此看来, 雌雄异株榕树大果榕比雌雄同株榕树聚果榕在进

化上具有更大的优势。
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