
生物多样性  2009, 17 (2): 168–173                                                         doi: 10.3724/SP.J.1003.2009.08341 
Biodiversity Science                                                              http: //www.biodiversity-science.net 
 

—————————————————— 
收稿日期: 2008-12-22; 接受日期: 2009-02-18 
基金项目: 中国科学院知识创新工程青年人才领域前沿项目(08LY051K01)和国家自然科学基金 (30571507, 30670358) 
* 通讯作者 Author for correspondence. E-mail: yangdr@xtbg.ac.cn 
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摘要: 为了解非传粉榕小蜂与榕树—传粉榕小蜂互利共生系统的作用方式和作用强度, 从而揭示它们长期稳定共

存的原因, 作者于2008年在西双版纳热带植物园研究了钝叶榕(Ficus curtipes)非传粉榕小蜂Walkerella sp.与榕—蜂

互利共生系统的相互关系。我们野外直接观察Walkerella sp.的产卵繁殖行为, 并对Walkerella sp.和传粉榕小蜂进行

控制放蜂实验。实验包括4类处理榕果: 传粉榕小蜂单种放蜂果, Walkerella sp.单种放蜂果, Walkerella sp.与传粉榕

小蜂混合放蜂果, 自然果。结果表明, Walkerella sp.在榕果外产卵, 并且可以将卵产在多个榕果上。单因素方差分

析结果表明: 混合放蜂果和自然果内传粉榕小蜂后代数量差异不大(P = 0.46), 但都显著低于传粉榕小蜂单种放蜂

果(P < 0.01); 在传粉榕小蜂单种放蜂果以及混合放蜂果内种子数量不存在显著差异(P = 0.33), 但都显著高于自然

果(P < 0.01)。自然果内Walkerella sp.后代数量与传粉榕小蜂数量呈显著的相关关系, 而在混合放蜂果内两者呈低

度负相关。Walkerella sp.与种子数量在自然果和混合放蜂果都不存在显著的相关关系。单因素方差分析结果表明, 
Walkerella sp.单种放蜂果、混合放蜂果及自然果中Walkerella sp.数量不存在显著差异(P < 0.01)。对自然果内所有

种类小蜂的相关分析表明: Walkerella sp.与其他非传粉榕小蜂都不存在显著的相关关系, 这说明不存在寄居或复

寄生的非传粉榕小蜂种类控制Walkerella sp.的数量。而Walkerella sp.之所以没有完全利用榕果内的小花资源繁殖后

代, 是由于产卵量有限和后代必须依靠传粉榕小蜂雄虫打开苞片口才能离开榕果, 必须给传粉小蜂留下一些繁殖

资源。 
关键词: 互利共生, Ficus curtipes, 榕小蜂, 繁殖策略, Walkerella sp. 
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Abstract: In order to understand the nature and intensity of interactions between non-pollinating fig wasps 
and fig–pollinator mutualist wasps, and consequently shed light on why they coexist, we studied interactions 
between Walkerella sp. and the Ficus curtipes fig–pollinator mutualism in Xishuangbanna Botanical Garden 
in 2008. The reproductive behaviour of Walkerella sp. was studied by means of observation, and a controlled 
experiment was applied to study interspecies relationships. Figs only with pollinator, figs only with Walk-
erella sp., figs with both pollinator and Walkerella sp. and natural figs were compared in this research. Walk-
erella sp. was observed ovipositing on the outside of the fig. One Walkerella sp. can oviposit on many figs. 
ANOVA showed that the number of pollinator in figs with both pollinator and Walkerella sp. is significantly 
lower than that in figs only with pollinator (P < 0.01), while the number of seed did not differ between figs 
with only pollinators and figs with both Walkerella sp. and pollinator (P = 0.33). The number of Walkerella 
sp. did not differ among figs with only Walkerella sp., figs with both pollinator and Walkerella sp. and natural 
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figs. Our results support the hypothesis that Walkerella sp. affects pollinator number, but not seed number and 
there is no inquiline or parasitoid affecting the number of Walkerella sp. The requirement of male pollinators 
to dig a hole in the fig wall may limit the number of Walkerella sp. eggs in the figs.  
Key words: mutualism, Ficus curtipes, fig wasp, reproductive strategy, Walkerella sp. 

 
互利共生关系是两类生物甚至更多类生物长

期协同进化的产物(Janzen, 1985; 管俊明等, 2007)。
传粉榕小蜂与榕树之间具有典型的互利共生关系

(Janzen, 1979; 甄文全等, 2004), 它们所组成的互利

共生系统被认为是研究物种间协同进化关系最有

代表性的模式系统之一 (Ramirez, 1970; Wiebes, 
1979; 杨大荣等, 2001, 2005; 翟树伟等, 2007)。除传

粉榕小蜂外, 系统中还生活着多种非传粉榕小蜂。

根据非传粉榕小蜂发育特点, 可将其分为造瘿者

(gall-maker), 寄 居 者 (inquiline) 和 复 寄 生 者

(parasitoid) (Bronstein, 1991; Compton & Hawkins, 
1992; Cook & Power, 1996)。造瘿者将卵产在雌花子

房内致使子房膨大转变为瘿花, 其幼虫以子房内膨

大的胚乳为食; 寄居者的成虫将卵产于其他传粉或

非传粉榕小蜂形成的瘿花内, 与前者争夺瘿花内的

食物资源; 复寄生者的成虫把卵产在其他小蜂幼虫

体内, 孵化后以其他小蜂的幼虫为食。 
非传粉小蜂或者是利用榕果的雌花, 或者是寄

生或寄居, 而不提供任何回报, 一直以来被认为对

榕—蜂互利共生系统有负面影响(Compton & Haw-
kins, 1992; West et al., 1996; Kerdelhué et al., 2000)。
那么为什么这些非传粉榕小蜂能与榕—蜂系统共

存, 而不会导致系统中的一方或整个系统瓦解呢？

要解释这个问题首先需要弄清各种非传粉榕小蜂

与互利共生系统的具体作用方式和作用强度。目前

我们对非传粉榕小蜂与互利共生系统之间, 以及不

同种类非传粉榕小蜂之间的相互关系通常是根据

自然单果内各种小蜂出现的频率和分布格局来推

测(West et al., 1996; Kerdelhué et al., 2000), 但West
等(1996)指出这种推测方法不能反映小蜂之间的真

实关系。只有弄清每类非传粉榕小蜂到榕果产卵的

准确时间, 并开展定量的放蜂实验, 才能了解它们

之间真实的作用方式和作用强度。 
虽然前人对非传粉榕小蜂与榕—蜂互利共生

系统的关系有一些研究(Compton & Hawkins, 1992; 
Cook & Power, 1996; West et al., 1996; Kerdelhué et 
al., 2000), 但是目前还很少有研究采用定量控制实

验的方法。本研究选取钝叶榕(Ficus curtipes)为研究

材料, 通过控制放蜂实验来验证Walkerella sp.与榕

—蜂互利共生系统之间的作用方式和作用强度。通

过研究我们试图回答如下问题: (1) Walkerella sp.会
采取怎样的繁殖策略? (2) Walkerella sp.是否会对榕

—蜂互利共生系统中的传粉榕小蜂后代数量以及

榕树种子数量产生影响? (3) 是否存在寄居或复寄

生的非传粉榕小蜂控制Walkerella sp.后代数量? (4) 
Walkerella sp.与榕—蜂互利共生系统共存的原因? 

1  材料和方法  

1.1  研究材料 
钝叶榕为雌雄同株, 由Eupristina sp. 进行传

粉。在西双版纳热带植物园, 钝叶榕一年挂果两次。

Walkerella sp.是最先到榕果产卵的非传粉榕小蜂, 
雌雄异型, 雌虫有翅, 雄虫无翅, 雌蜂在果外将产

卵器刺入果内产卵。除了Walkerella sp.外, 本研究还

涉及了其他5种非传粉榕小蜂, Sycobia sp., Lipo-
thymus sp., Ficomila sp., 杨氏榕树金小蜂(Diaziella 
yangi)和Philotrypesis sp.。其中Lipothymus sp.和杨氏

榕树金小蜂进入果内产卵, 另外3种果外产卵。 
1.2  研究方法 
1.2.1  Walkerella sp.产卵行为观察 

从钝叶榕刚刚结一批新果开始, 标记30个榕

果, 观察每天到榕果产卵的非传粉榕小蜂的种类。

当发现有Walkerella sp.到榕果产卵时, 观察其产卵

行为。观察持续到雄花期。 
1.2.2  放蜂实验 

用纱网袋(20×20, 120筛目)隔离30个无任何小

蜂产卵的钝叶榕幼果, 待果进入雌花期时, 解开隔

离袋, 每个榕果内放进一只传粉小蜂, 然后再继续

套袋隔离。另选择60个Walkerella sp.产过卵的榕果, 
用纱网袋(20×20, 120筛目)进行单果套袋隔离, 其
中30个果让其自然发育到成熟状态, 另30个榕果发

育到雌花期时每果放入1只传粉榕小蜂。待榕果发

育到雄花期 , 采摘传粉榕小蜂单种放蜂果 (I)、
Walkerella sp. 单种放蜂果 (II) 、传粉榕小蜂和
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Walkerella sp.混合放蜂果(III)以及自然果(IV)4类处

理榕果。每果放入一个纱网袋内。Walkerella sp.单
种放蜂果用小刀切开使其出蜂, 其他榕果自然出

蜂。所有小蜂用乙酸乙酯杀死后, 保存在75%的酒

精内, 统计每个果内小蜂和种子的数量。 
1.2.3  数据分析 

样本间方差齐性检验采用Levene方法。样本间

差异采用单因素方差分析, 并利用最小显著差数法

(LSD)比较两两样本间的差异程度。相关性分析选

用Pearson指数。所有计算分析都采用SPSS16.0软
件。 

2  结果  

2.1  雌蜂产卵行为 
Walkerella sp.是前花期最先到钝叶榕果上产卵

的榕小蜂。雌蜂落到榕果表面后, 立即在表面爬行, 
并用触角敲击榕果表面, 寻找适合的产卵位点。一

般每果上可停留1–7只。探测到合适的产卵位点后, 
向前移动一小段距离, 使产卵器末端与触角探测到

的位置相接触, 接着腹部上扬, 将产卵丝从腹部抽

出, 刺入果壁, 并慢慢伸入果内, 然后Walkerella sp.
将上扬的腹部放下, 开始产卵。产卵时雌蜂身体在

果面几乎保持不动。产卵平均时间为49±6.89 min 
(n = 16), 最长为132 min, 最短7 min。产卵结束后, 
雌蜂腹部再次上扬, 顺势拔出产卵丝, 并将其收回

腹内, 然后腹部落回果面, 完成一次产卵全过程。

完成一次产卵后, Walkerella sp.会继续在果上寻找

产卵位点, 若发现没有合适的产卵位点, 便会飞到

其他果上继续寻找。从第一只Walkerella sp.到榕果

产卵到所有Walkerella sp.结束产卵历时约9 d。在此

期间榕果果径变化明显, 从5.75±0.09 mm (n = 39)
增长到7.72±0.11mm (n = 39)。 
2.2 Walkerella sp.对榕—蜂互利共生系统的影响 

在三种不同实验处理的榕果中, 传粉榕小蜂单

种放蜂果内榕小蜂后代数为20.50±5.07只(n = 8), 
显著高于Walkerella sp.和传粉榕小蜂混合放蜂果内

的6.37±1.45只(n = 20)(P < 0.01), 也显著高于自然

果内的5.19±0.75只(n = 28)(P < 0.01), 而混合放蜂

果内传粉榕小蜂后代数和自然果内差异不显著(P = 
0.46)(图1a)。种子数量也是在传粉榕小蜂单种放蜂

果内最高, 达到了27.88±7.28粒(n = 8); 混合放蜂

果其次, 为22.27±3.63粒(n = 20), 但两者差异并不

显著(P = 0.33)。自然果内的种子数量为12.50±1.65
粒(n = 28), 显著低于前两种处理的榕果(P<0.01) 
(图1b)。 

自然果内Walkerella sp.后代数量与传粉榕小蜂

后代数量呈显著的负相关, 相关系数为–0.60(P = 
0.09), 而混合放蜂果内二者的数量呈低度负相关,
相关系数为–0.36(P = 0.14)。混合放蜂果和自然果

中, Walkerella sp.后代数量与种子数量之间都不存

在显著的相关关系。 
2.3 Walkerella sp.与钝叶榕内其他小蜂的关系 

Walkerella sp.单种放蜂果内Walkerella sp.后代

的数量最多, 为7.36±1.22只(n = 13); 其次是自然

果内, 为6.08±1.05只(n = 13); 混合放蜂果内最少, 
为5.43±1.24只(n = 20)。虽然3类榕果内Walkerella 

 

图1 不同处理榕果内传粉榕小蜂后代和种子数量的比较 
(相同的字母表示差异不显著, 不同的字母表示差异显著, 
平均值±标准误)。Ⅰ: 仅放传粉榕小蜂; Ⅲ: 传粉榕小蜂 + 
Walkerella sp.; Ⅳ: 自然果。 
Fig. 1  Comparison of pollinator offspring and seed number of 
different treatments. Different letters indicate significant dif-
ference at P = 0.05 level, mean ± S.E. Ⅰ, Pollinator only; Ⅲ, 
Pollinator + Walkerella sp.; Ⅳ, Natural fig. 
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sp.的数量略有差别, 但从图2来看, 三者之间并不

存在显著差异(P > 0.05)。 
在自然果内, Walkerella sp.与传粉榕小蜂的相

关系数为–0.566, 相关关系显著; 与进果产卵的杨

氏榕树金小蜂的相关系数为–0.325, 呈低度负相关

关系 , 而与另外一种进果产卵的非传粉榕小蜂

Lipothymus sp.不存在显著的相关关系。Walkerella 
sp.与其他3种在果外产卵的非传粉榕小蜂也不存在

显著的相关关系(表1)。 
 
 

 
 
图2  不同处理榕果内Walkerella sp.后代数量比较 (相同的

字母表示差异不显著, 不同的字母表示差异显著, 平均值±

标准误)。II: 仅放非传粉榕小蜂; III: 传粉榕小蜂 + Walk-
erella sp.; IV: 自然果。 
Fig. 2  Comparison of Walkerella sp. offspring number of 
different treatments. Different letters indicate significant dif-
ference at P=0.05 level, mean ± S.E. II, Nonpollinator only; III, 
Pollinator + Walkerella sp.; IV, Natural fig. 

 
 
 
表1  钝叶榕自然果内Walkerella sp.与其他种类小蜂的相关

关系 
Table 1  The correlation between Walkerella sp. and other fig 
wasps in natural figs 

小蜂种类 
Fig wasps 

相关系数 
Correlation 
coefficient 

P 

Walkerella sp. vs Eupristina sp. –0.566*** 0.001 
Walkerella sp. vs Sycobia sp. 0.022ns 0.455 
Walkerella sp. vs Lipothymus sp. –0.160ns 0.208 
Walkerella sp. vs Ficomila sp. 0.202ns 0.127 
Walkerella sp. vs Diaziella yangi –0.325* 0.046 
Walkerella sp. vs Philotrypesis sp. –0.144ns 0.232 

* P < 0.05; ** P < 0.01; *** P < 0.001; ns, no significant difference. 

 

3  讨论  

3.1 Walkerella sp.的繁殖策略 
Walkerella sp.是钝叶榕前花期最先到榕果产卵

的非传粉榕小蜂。Walkerella sp.之所以能在特定时

期找到榕果, 是由于钝叶榕榕果在这一时期能够挥

发出特殊的化学物质 , 这类化学物质传到

Walkerella sp.的触角感受器上, 从而使其寻化学信

息而至(Proffit et al., 2007)。到达榕果后, 通过触角

在果面的敲击, Walkerella sp.可以准确地寻找到合

适的产卵位点。Walkerella sp.在一个榕果产完卵后, 
通常会飞到另一榕果继续产卵。而绝大多数的传粉

榕小蜂以及其他进入果内产卵的非传粉榕小蜂与

Walkerella sp.恰恰相反, 它们进入榕果后, 榕果的

苞片口就会封闭, 从而阻断了小蜂离开榕果的通

道, 因此它们只能在一个榕果繁殖自己的后代。

Walkerella sp.选择在多个榕果上产卵的繁殖策略, 
保证了繁殖成功率, 因为即便其产卵的某些榕果脱

落, 也不至于使其后代全部死亡。 
3.2 Walkerella sp.对榕—蜂互利共生系统的影响 

在仅放传粉榕小蜂的榕果中, 传粉榕小蜂的后

代数显著高于Walkerella sp.与传粉榕小蜂混合放蜂

果以及自然果内的后代数(P < 0.01), 而后两类处理

榕果内传粉榕小蜂的后代数几乎没有差异。这说明

Walkerella sp.的存在确实会影响传粉榕小蜂的数

量。这两类小蜂都是利用榕果内的小花资源, 由于

Walkerella sp.先来, 减少了传粉榕小蜂可以利用的

小花资源, 从而对钝叶榕传粉榕小蜂后代数量产生

影响。传粉榕小蜂的后代数在自然果内略低于混合

放蜂果, 但两者差异并不显著(P = 0.46), 说明其他

种类的非传粉榕小蜂对传粉榕小蜂几乎没有影响。 
从Walkerella sp.与种子的关系来看, 在仅放传

粉榕小蜂的榕果以及Walkerella sp.与传粉榕小蜂混

合放蜂果内种子数量不存在显著差异(P = 0.33), 这
说明种子的数量并不受Walkerella sp.的影响。从以

上的分析我们可以发现Walkerella sp.只影响榕—蜂

互利共生系统中的传粉榕小蜂, 而对榕树繁殖并不

产生显著的影响。通过分析混合放蜂果、自然果内

Walkerella sp.与传粉榕小蜂以及Walkerella sp.与种

子的相关关系也能得出同样的结论。 
那么, Walkerella sp.为什么只对钝叶榕传粉榕

小蜂的数量产生影响 , 而不影响种子的数量呢? 
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Kerdelhué等(2000)发现雌雄同株榕果内小花由于花

柱长短不同, 有些小花靠近果壁, 有些靠近果腔, 
靠近果壁的称为外层小花, 而靠近果腔的称为内层

小花。外层小花通常发育成种子, 而传粉榕小蜂通

常会在内层小花繁殖后代。我们通过解剖雄花期的

榕果发现种子确实都接近果壁, 而Walkerella sp.和
钝叶榕传粉榕小蜂大多都分布在靠近果腔的瘿花

内。这样, 由于Walkerella sp.和钝叶榕传粉榕小蜂利

用同样类型的小花资源, 所以肯定会产生产卵位点

的竞争, 而Walkerella sp.先于钝叶榕传粉榕小蜂产

卵, 那么前者就会对后者产生竞争。Walkerella sp.
由于不利用形成种子的小花资源, 所以不会对种子

数量产生影响。种子的数量在自然果内显著低于仅

放传粉榕小蜂的榕果以及混合放蜂果(P<0.01)。自

然果内除了Walkerella sp.与传粉榕小蜂外, 还存在

其他5种非传粉榕小蜂, 自然果内种子数量偏低可

能就是受到了这些非传粉榕小蜂中的一种或几种

的影响。 
3.3 Walkerella sp.与其他非传粉榕小蜂的关系 

Kerdelhué等(2000)研究发现很多早期来榕果产

卵的造瘿类只在少数榕果产卵, 并且每个榕果内后

代数量也不多。West (1996)认为这些先来产卵造瘿

类的特殊的繁殖策略是在特定寄生者的选择压力

下形成的。 
与Kerdelhué等 (2000)的研究不同 , Walkerella 

sp.可以寄生半数左右的榕果。通过比较Walkerella 
sp.单种放蜂果, Walkerella sp.和钝叶榕传粉榕小蜂

混合放蜂果以及自然果内Walkerella sp.的数量, 我
们发现三者数量非常接近。通过分析自然果内

Walkerella sp.与其他种类小蜂的相关关系, 我们发

现, Walkerella sp.只与传粉榕小蜂呈显著的负相关，

与进果产卵的杨氏榕树金小蜂呈低度负相关, 而与

其他几种小蜂不存在显著的相关关系。但传粉榕小

蜂是造瘿种类 , 而杨氏榕树金小蜂在不存在

Walkerella sp.的榕果内就可以繁殖自己的后代

(Zhang et al., 2008), 因此肯定也不会是Walkerella 
sp.的寄居或复寄生种类。以上的各种证据都表明并

不存在寄生者对Walkerella sp.后代数量进行控制。 
3.4 Walkerella sp.与榕—蜂互利共生系统共存的

可能原因 
很多研究发现大多数非传粉榕小蜂必须依靠

传粉榕小蜂打开苞片口才能离开榕果(Abdurahi- 

man, 1986; Yu, 2001; Weiblen, 2002; Peng et al., 
2005)。因此, 非传粉小蜂必须为传粉榕小蜂留下一

定的繁殖空间。这可能就是由于非传粉小蜂数量太

多, 减少了传粉小蜂雄虫的数量, 从而不能形成出

蜂口。我们在实验中发现, Walkerella sp.单种放蜂果

内的绝大多数Walkerella sp.在雄花后期虽然都能钻

出瘿花, 进入果腔, 但都不能离开榕果, 它们可能

也必须借助传粉榕小蜂雄虫咬开的苞片口。所以, 
如果Walkerella sp.占据了过多的产卵位点, 而使钝

叶榕传粉榕小蜂雄虫数量不足, 那么Walkerella sp.
都会死在果内, 而不能继续繁殖后代。Walkerella sp.
可能正是由于对钝叶榕传粉榕小蜂的这种依存关

系, 才控制自身后代数量不能过多。 
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