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栉颚榕小蜂在雌花期榕果内产卵及主动传粉行为

的多样性 
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摘要: 在雌雄同株榕树中, 榕小蜂进入雌花期果后, 既产卵于雌花子房繁殖后代, 也同时为榕树传粉繁殖种子; 而在雌雄异

株榕树中, 榕小蜂在雌果中传粉繁殖种子, 在雄果中产卵繁殖后代, 雌雄果内的繁殖任务各不相同。然而, 在雌花期果内榕小

蜂产卵和传粉行为是否存在种间差异及多样性、在不同行为上如何分配时间等问题目前还知之甚少。本研究选取既为雌雄同

株又为雌雄异株传粉的栉颚榕小蜂类群(Ceratosolen spp.), 适时引入寄主榕树雌花期果, 跟踪观察、定量记录其在榕果内搜

索、产卵、传粉的行为, 以及测量与榕‒蜂产卵传粉相关的特征, 比较栉颚类榕小蜂在榕树不同繁殖系统和不同性别间的异同。

结果显示 : 雌雄同株聚果榕 (Ficus racemosa)以及雌雄异株木瓜榕 (F. auriculata)、对叶榕 (F. hispida)和鸡嗉子榕 (F. 
semicordata)与其传粉榕小蜂均执行主动传粉模式。从榕小蜂产卵器长度与雌花花柱长度的匹配看, 雌雄同株果内传粉榕小蜂

在部分雌花产卵繁殖后代, 并传粉部分雌花繁殖种子; 而在雌雄异株的雄果内是产卵繁殖后代, 在雌果内则是传粉繁殖种

子。栉颚类榕小蜂搜索、产卵和传粉的行为和时间分配表现多样, 在雌雄同株果内前6 h集中产卵, 之后主要传粉, 且单次传

粉时间较短; 而在雌雄异株的雌雄果内表现为: 产卵末期进行传粉, 之后拔出产卵器, 然后循环相似行为, 并且单次产卵时

间越长, 其传粉时间亦越长, 但对叶榕和鸡嗉子榕传粉榕小蜂的产卵、传粉行为循环不规律。总之, 栉颚榕小蜂单次产卵时

间长于传粉时间, 并且在榕树不同繁殖系统和性别的雌花期果内, 传粉榕小蜂搜索、产卵和传粉的行为及时间分配存在差异、

表现多样。研究结果首次展示了传粉榕小蜂在雌花期果内产卵和传粉行为的多样性及不同模式, 将为其他传粉昆虫行为多样

性的研究提供参考。 

关键词: 栉颚榕小蜂属; 产卵行为; 主动传粉; 聚果榕亚属; 繁殖系统; 行为差异 
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ABSTRACT 
Aims: In monoecious Ficus species, fig wasps lay eggs in the ovaries to propagate their offspring while also pollinating 
female flowers to generate seeds after they reach the female phase figs. On the other hand, in dioecious Ficus, fig wasps 
lay eggs in the ovaries of male figs and pollinate female flowers in female figs, indicating their differential reproductive 
tasks in the male and female figs. Our study aims to investigate interspecific differences and diversity in the oviposition 
and pollination behaviors of pollinating fig wasps and quantify the time involved in different behaviors in female phase 
figs, a subject that has been scarcely studied. 

•研究报告• 



黄曼娟等: 栉颚榕小蜂在雌花期榕果内产卵及主动传粉行为的多样性 

 
2023年 | 31卷 | 5期 | 23060 | 第2页 

Methods: We selected four partners belonging to Ceratosolen wasps and subgenus Sycomorus figs, comprising both 
monoecious and dioecious fig species. Initially, we determined the pollination modes by collecting anther/ovule ratios 
of Ficus species, observing pollination structures and behaviors of pollinating fig wasps. The length of wasp ovipositors 
and flower styles were measured under the microscope with a micrometer to verify their matching. Additionally, we 
observed and quantitatively record the searching, oviposition and pollination behaviors of Ceratosolen spp. in female 
phase figs using a Digital Microscope. 
Results: Our study found that monoecious Ficus racemosa, dioecious F. auriculata, F. hispida and F. semicordata were 
actively pollinated by their respective Ceratosolen pollinating fig wasps, which exhibited an active pollination mode. 
The length of ovipositors and flower styles were found to be matching, with pollinating fig wasps in monoecious figs 
laying eggs in some female flowers for offspring reproduction and pollinating some other female flowers to produce 
seeds. In dioecious figs, pollinating fig wasps laid eggs in male figs to reproduce offspring and pollinated female 
flowers in female figs to produce seeds. Moreover, the searching, oviposition, and pollination behaviors of Ceratosolen 
spp. in female phase figs were diverse. In monoecious figs, pollinating fig wasps primarily laid eggs in the first six 
hours after entering the figs and then pollinated female flowers, with a short time cost per pollination behavior. 
However, in dioecious male and female figs pollinating fig wasps pollinated female flowers at the end of each 
oviposition behavior and then extracted the ovipositors before repeating a similar behavior. As pollinating fig wasps 
oviposited more times, they also pollinated female flowers more times. Nevertheless, irregularity was observed in the 
pollinating fig wasps’ behavior in the female figs of F. hispida and F. semicordata. 
Conclusion: Our study found that the time cost of per oviposition for Ceratosolen spp. was longer than that of 
pollination, and the time costs of searching, oviposition and pollination behaviors varied in different reproductive 
systems and sexes. Our results shed light on the diversity and different patterns of pollination and oviposition behaviors 
of fig wasps in female phase figs, providing a valuable reference for studying the behavioral diversity of other 
pollinators. 
Key words: Ceratosolen; oviposition behavior; active pollination; Sycomorus; reproductive system; behavioral difference 

昆虫为了获取花粉和花蜜等食物, 被动地为植

物传播花粉是很常见的, 而具有特殊的传粉结构和

积极的行为主动为植物传粉却是非常罕见(Cook, 

2004; Pellmyr et al, 2020)。榕树, 榕属(Ficus)植物的

总称, 是热带雨林中的关键植物类群, 提供了诸多

生态服务功能(Shanahan et al, 2001)。该类群具有独

特的隐头花序, 需依赖特化的榕小蜂传粉, 同时提

供部分雌花子房让榕小蜂产卵繁殖后代, 两者形成

高度特化的传粉系统、互惠共生, 是研究动植物间

协同进化的经典系统(Weiblen, 2002; Cruaud et al, 

2012; Pellmyr et al, 2020)。在榕–蜂互惠系统中既有

被动传粉模式, 也有主动传粉的模式, 其中约2/3榕

‒蜂种对是主动传粉类型(Kjellberg et al, 2001), 主

动传粉的榕小蜂前足基节上有特化的毛状花粉刷, 

中胸腹板两侧有囊状的花粉筐, 并且伴随有积极主

动的传粉行为 (Galil & Eisikowitch, 1969; Galil, 

1973); 与榕小蜂主动传粉相匹配, 寄主榕树表现出

较低的花药胚珠比(小于0.16), 雄花少且多集中分

布在顶生苞片口周围(Kjellberg et al, 2001; Weiblen, 

2002)。相比之下, 被动传粉的榕小蜂则没有上述的

传粉结构和行为, 或已退化, 它们的胸腹面往往多

毛, 可粘附花粉被动为寄主榕树传粉; 相匹配地, 

榕树的花药胚珠比大于0.21, 且雄花成熟时花粉囊

会自动破裂, 大量花粉散落, 可粘附于榕小蜂体表

获得传播(Galil & Meiri, 1981; Kjellberg et al, 2001)。

榕–蜂互惠系统中有雌雄同株和雌雄异株榕树两种

繁殖系统。雌雄同株榕果内既有雌花, 也有雄花, 

两者异步成熟, 传粉榕小蜂既要利用雌花产卵繁殖

后代, 又为雌花传粉繁殖种子(Verkerke, 1989); 雌

雄异株雄果内的雌花为中性花, 花柱较短, 被传粉

榕小蜂产卵繁殖后代, 而雌果内的雌花花柱较长, 

接收花粉后受精发育成种子(Kjellberg et al, 1987; 

Berg, 1989; Anstett, 2001; Weiblen, 2002)。 

榕属植物主要分布于热带地区, 下分6个亚属, 

其中聚果榕亚属(Sycomorus)分布于亚洲和非洲热

带地区, 既有雌雄同株的种类, 也有雌雄异株的种

类(Berg & Corner, 2005)。前人对该亚属分布于非洲

的雌雄同株植物西克莫无花果(Ficus sycomorus)的

传粉榕小蜂Ceratosolen arabicus开展行为观察, 发

现其传粉行为发生在每次产卵完成拔出产卵器之

前(Galil & Eisikowitch, 1974)。在亚洲热带地区该亚

属雌雄同株种类仅有聚果榕(F. racemosa)一种, 我
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们近期观察发现聚果榕传粉榕小蜂Ceratosolen sp.

在雌花期果内产卵及传粉的行为不一样, 其传粉榕

小蜂在前6 h主要产卵繁殖后代, 之后主要为雌花

传粉以繁殖种子(汪雪敏等, 2020)。显然, 栉颚榕小

蜂属(Ceratosolen)不同种类在不同的雌雄同株榕树

雌花期果内, 产卵及传粉的行为模式有差异。Galil 

(1973)在聚果榕亚属雌雄异株中仅对水同木 (F. 
fistulosa)及其传粉者(C. hewitti)的行为进行过观察, 

记录到其传粉榕小蜂在完成每次产卵拔出产卵器

之前进行传粉, 并且在雌雄果内产卵和传粉行为基

本相似。由于榕小蜂个体小, 即使能在显微镜下观

察到其产卵和传粉行为, 但难于定量记录, 限制了

对更多种类开展相关研究。随着研究设备和技术的

发展与更新, 可以批量对榕小蜂的行为开展定量研

究。本研究选择为聚果榕亚属雌雄同株和雌雄异株

传粉的栉颚榕小蜂类群, 通过显微视频定量观察、

记录传粉榕小蜂在寄主榕树雌花期果内的行为过

程, 并分别测量、计数榕树和传粉榕小蜂与传粉行

为相关的特征, 阐明: (1)聚果榕亚属4个榕–蜂种对

的传粉模式; (2) 4对榕–蜂中雌花花柱长度与传粉

榕小蜂产卵器长度的匹配程度; (3)栉颚榕小蜂在聚

果榕亚属不同繁殖系统和不同性别雌花期果内搜

索、产卵及传粉行为的差异, 以及在各行为上的时

间分配模式。 

 

1.1  研究材料 

研究地点位于云南省西双版纳傣族自治州勐

腊县勐仑镇中国科学院西双版纳热带植物园内, 我

们选择隶属于聚果榕亚属雌雄同株的聚果榕(F. 
racemosa), 以及雌雄异株的木瓜榕(F. auriculata)、

对叶榕(F. hispida)和鸡嗉子榕(F. semicordata) 4种榕

树, 以及隶属于栉颚榕小蜂属的4种专性传粉榕小

蜂为研究对象, 详细信息见附录1。 

1.2  榕树花药胚珠比及其传粉榕小蜂传粉结构的

收集 

采集聚果榕雄花期榕果以及木瓜榕、对叶榕和

鸡嗉子榕雄花期雄果, 带回实验室, 待榕果内传粉

榕小蜂自然羽化后对榕果内雌花和雄花数量进行

计数。不同榕树种类统计果量从22–92果不等, 获得

榕树花药胚珠比(anther/ovule, A/O ratio), 作为判断

榕树传粉模式的指标, A/O比小于0.16为主动传粉模

式, 大于0.21为被动传粉模式(Kjellberg et al, 2001)。

同时, 将自然羽化的传粉榕小蜂置于体视显微镜

(NTX-3C)下, 解剖、移走其头部和腹部, 保留胸部, 

留下右侧前足的基节, 并露出中胸腹面的花粉筐位

置, 然后通过扫描电子显微镜(ZEISS EVO LS 10)

观察并拍照其传粉结构(赵江波等, 2012)。 

1.3  雌花花柱长度及榕小蜂产卵器长度测量 

选择处于雌花期的雌雄同株聚果榕及3种雌雄

异株的雌雄树各1–3株, 每株树采集雌花期果15个, 

每果随机选取4朵雌花, 借助安装有测微尺的体视

显微镜测量其花柱长度。对于传粉榕小蜂取样, 我

们对比过从雄花期果收集的雌蜂及进入雌花期果

内的雌蜂, 其产卵器长度没有差异(Mann-Whitney 

U = 633.50, P = 0.23), 因此选雄花期出果的雌蜂测

量。当4种榕树的果发育到雄花期时, 每株树采集雄

花期果30个, 并用120筛目的纱网袋分装单果, 待

传粉榕小蜂自然羽化出蜂后, 每果随机取1头小蜂, 

在体视显微镜下进行解剖, 并测量其产卵器长度。 

1.4  4种传粉榕小蜂行为的观察和记录 

当雌雄同株聚果榕、雌雄异株3种榕树的雌雄

株开始结果时, 用纱网袋对雌花前期榕果进行套袋

隔离, 避免非传粉榕小蜂干扰。当榕果发育至雌花

期时, 移走纱网袋, 为了保证有传粉榕小蜂能成功

到达果腔, 每个榕果引入2头传粉榕小蜂, 以减少

被夹死于通道中的风险, 但行为观察时仅选择1头。

在传粉榕小蜂进果30 min后, 及时采摘进蜂果带回

实验室, 对半剖开榕果, 待传粉榕小蜂适应环境开

始产卵和传粉 , 借助可连接电脑录像的Digital 

Microscope (AM4115T-CFVW), 观察、录像传粉榕

小蜂进果后24 h内的行为, 同时随机记录并定量每

头雌蜂3次搜索、产卵和传粉各行为所持续的时间, 

具体方法参考汪雪敏等(2020), 搜索、产卵及传粉代

表性视频见附录2。 

1.5  数据分析 

首先, 运用Excel计算4种榕树的花药胚珠比、

榕树雌花花柱长度、传粉榕小蜂的产卵器长度, 以

及对应的4种传粉榕小蜂在雌花期果内搜索、产卵

和传粉的平均时间及标准误, 再通过Pearson相关分

析产卵时间与传粉时间的关系。此外, 在R 4.2.2中

运用lmerTest包构建线性混合效应模型, 比较传粉

1  材料与方法 
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榕小蜂行为特征在雌雄同株和雌雄异株两种繁殖

系统, 以及在雌雄异株不同性别之间的差异。其中

lg(Time)为响应变量(即以10为底的某种行为每次持

续时长的对数), 繁殖系统和性别为固定效应(包括

雌雄同株、雌株和雄株3种类型), 物种类型为随机

效应。若固定效应间差异显著, 则运用emmeans包

进行事后检验。 

 

2.1  聚果榕亚属4个榕–蜂种对的传粉模式 

通过统计聚果榕雄花期果内以及木瓜榕、对叶

榕和鸡嗉子榕雄花期果内的雌雄花数量, 计算所得

的A/O比均小于0.16 (表1), 表明这4种榕树均依赖

其传粉榕小蜂为其主动传粉。此外, 电镜照片显示

这4种榕树的传粉榕小蜂均有发达的传粉结构, 即

前足基节上有花粉刷, 中胸腹板两侧有发达的花粉

筐(图1)。再结合行为的观察, 发现这4种传粉榕小蜂

在雌花期果内均有主动传粉行为(表2)。从寄主榕树

及其传粉榕小蜂与传粉相关的特征来看, 隶属于聚

果榕亚属的这4个榕‒蜂物种对为主动传粉模式。 

2.2  4种榕树及其传粉榕小蜂与产卵、传粉相关的

形态结构 

在聚果榕榕果内, 雌花花柱有明显的长、短之

分, 平均1.50 ± 0.03 mm (n = 180), 花柱侧生, 且光 

 

 
表1  聚果榕亚属4种榕树的花药胚珠比 
Table 1  Anther/ovule (A/O) ratios of four Sycomorus species  
榕树种类 Ficus species 果量 No. of figs 雄花/果 No. of male flowers per fig 雌花/果 No. of female flowers per fig 花药胚珠比 A/O ratios

聚果榕 F. racemosa 30 144.00 ± 18.24 8,010.00 ± 588.31 0.018 ± 0.002 

木瓜榕 F. auriculata 22 269.05 ± 45.25 16,663.59 ± 6,921.83 0.016 ± 0.002 

对叶榕 F. hispida 92 46.57 ± 1.20 1,774.33 ± 48.79 0.028 ± 0.001 

鸡嗉子榕 F. semicordata 27 50.83 ± 1.49 1,585.33 ± 39.86 0.032 ± 0.001 
 
 
 

 

 

图1  4种栉颚榕小蜂的花粉刷(白色细箭头)和花粉筐(白色粗箭头)结构。(A)聚果榕传粉榕小蜂; (B)木瓜榕传粉榕小蜂; (C)对
叶榕传粉榕小蜂; (D)鸡嗉子榕传粉榕小蜂。 
Fig. 1  The pollen combs (white thin arrows) and pollen pockets (white thick arrows) of four Ceratosolen species. (A) Ceratosolen 
sp.; (B) C. emarginatus; (C) C. solmsi marchali; (D) C. gravelyi. 

2  结果 
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表2  4种栉颚榕小蜂在寄主榕树雌花期果内搜索、产卵和传粉行为的时间花费 (mean ± SE) 
Table 2  Time costs of four Ceratosolen species on the searching, ovipositing and pollinating behaviours in female phase figs 

传粉榕小蜂  
Pollinating fig wasps 

榕树种类  
Ficus species 

性别 
Sex 

样本量  
Sample size 

搜索  
Searching (s) 

产卵  
Oviposition (s) 

传粉  
Pollination (s) 

聚果榕传粉榕小蜂
Ceratosolen sp. 

聚果榕 F. racemosa 同株 Monoecious figs 180 25.19 ± 1.32 44.29 ± 0.97 1.97 ± 0.07 

雄 Dioecious male figs 179 11.04 ± 0.90 16.07 ± 0.31 5.09 ± 0.11 木瓜榕传粉榕小蜂 
C. emarginatus 

木瓜榕 F. auriculata 

雌 Dioecious female figs 60 10.12 ± 1.02 18.53 ± 0.84 5.19 ± 0.36 

雄 Dioecious male figs 60 17.46 ± 1.84 22.84 ± 0.45 14.08 ± 0.37 对叶榕传粉榕小蜂 
C. solmsi marchali 

对叶榕 F. hispida 

雌 Dioecious female figs 116 11.45 ± 0.78 11.34 ± 0.30 2.25 ± 0.10 

雄 Dioecious male figs 177 14.88 ± 0.86 22.66 ± 0.35 7.19 ± 0.27 鸡嗉子榕传粉榕小蜂 
C. gravelyi 

鸡嗉子榕 F. semicordata 

雌 Dioecious female figs 111 25.51 ± 1.81 26.90 ± 0.73 6.40 ± 0.20 

 
滑无刺毛, 彼此间紧密粘连形成联合柱头(附录3a), 

其传粉榕小蜂Ceratosolen sp.产卵器长平均1.85 ± 

0.01 mm (n = 90)。传粉榕小蜂的产卵器长度显著比

雌花花柱长(Mann-Whitney U = 3, 874.50, P < 0.01), 

从榕小蜂产卵器长度与雌花花柱长度的匹配上看, 

聚果榕传粉小蜂可产卵于88.33%的雌花子房(图2a)。 

对于雌雄异株的木瓜榕、对叶榕和鸡嗉子榕, 

其雄果内雌花花柱均短而粗, 柱头呈喇叭状, 花柱

侧生且光滑无刺毛, 彼此间相互独立; 而雌果内雌

花花柱细而长, 柱头棒状或圆柱形, 密被微小乳突, 

花柱侧生且具刺毛, 彼此间粘连形成联合柱头(附

录3b–g)。木瓜榕雄果内花柱长平均0.72 ± 0.01 mm 

(n = 180); 而雌果内花柱长平均2.00 ± 0.02 mm (n = 

60); 其传粉榕小蜂C. emarginatus的产卵器长平均

1.16 ± 0.01 mm (n = 120) (图2b)。对叶榕雄果内花柱

长平均0.44 ± 0.00 mm (n = 120); 而雌果内花柱长

平均1.18 ± 0.01 mm (n = 60); 其传粉榕小蜂C. 
solmsi marchali产卵器长平均0.79 ± 0.01 mm (n = 90) 

(图2c)。鸡嗉子榕雄果内花柱长平均0.51 ± 0.01 mm 

(n = 180); 而雌果内花柱长平均0.84 ± 0.02 mm (n = 

120); 其传粉榕小蜂C. gravelyi产卵器长平均0.86 ± 

0.009 mm (n = 60) (图2d)。总体上, 3种雌雄异株榕

树的传粉榕小蜂产卵器长度均介于雄果内花柱长

度和雌果内花柱长度之间; 从榕小蜂产卵器长度与

雌花花柱长度的匹配上看, 在木瓜榕、对叶榕和鸡

嗉子榕雄果内 , 它们的传粉榕小蜂分别能利用

100%、100%和78.33%的雌花产卵; 在雌果内则只

是授粉雌花, 繁殖种子(图2)。 

2.3  4种传粉榕小蜂在雌花期果内搜索、产卵及传

粉的行为 

在雌雄同株聚果榕雌花期果内, 传粉榕小蜂的

产卵器从雌花柱头凹陷处插入并沿花柱伸入子房, 

搜索合适的产卵位点进行产卵, 进入果腔的前6 h

主要观察到产卵行为, 之后至24 h则看到搜索和传

粉行为交替进行或连续多次传粉(图3)。产卵和传粉

时间上明显分离, 单次产卵与单次传粉行为的时间

分配上没有相关性(r = 0.06, P = 0.35)。传粉榕小蜂

在搜索、产卵和传粉行为上的平均时间分配存在极

显著差异(H = 410.27, P < 0.01) (表2)。 

栉颚榕小蜂属的传粉榕小蜂在雌雄同株和雌

雄异株榕树雌花期果内的行为表现不一样: (1)雌雄

异株榕树传粉榕小蜂进入雌花期雄果内, 产卵器从

雌花柱头凹陷处插入并沿着花柱伸入子房, 搜索合

适的产卵位点进行产卵, 但在每一次产卵行为的末

期, 传粉榕小蜂会举起前足, 交替从中胸花粉筐中

刷出花粉, 传粉行为积极主动; 传粉结束后再拔出

产卵器, 搜索下一产卵位点; 搜索、产卵和传粉的

行为多次循环, 表现规律。(2)当进入雌花期雌果内, 

木瓜榕传粉榕小蜂搜索、产卵和传粉行为与雄果内

有些相似; 而在鸡嗉子榕和对叶榕雌果内, 传粉榕

小蜂的行为表现没规律, 产卵行为后未见传粉行为

就收回产卵器或连续多次传粉, 再继续搜索下一产

卵位点(图3)。在3种雌雄异株榕树雌花期雄果内, 传

粉榕小蜂在单次搜索、产卵和传粉行为上的时间分

配均存在极显著差异(木瓜榕: H = 338.62, P < 0.01; 

对叶榕: H = 63.61, P < 0.01; 鸡嗉子榕: H = 303.46, 

P < 0.01) (表2), 并且在木瓜榕(r = 0.78, P < 0.01)、

对叶榕(r = 0.71, P < 0.01)和鸡嗉子榕(r = 0.55, P < 

0.01)雄果内, 传粉榕小蜂单次产卵的时间越长, 其

传粉的时间亦越长。在雌果内传粉榕小蜂单次搜

索、产卵和传粉行为上的时间分配也存在极显著差

异(木瓜榕: H = 110.58, P < 0.01; 对叶榕: H = 
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图2  聚果榕亚属4种榕树雌花花柱长度及其传粉榕小蜂产卵器长度的频率分布。(A)聚果榕及其传粉榕小蜂; (B)木瓜榕及其

传粉榕小蜂; (C)对叶榕及其传粉榕小蜂; (D)鸡嗉子榕及其传粉榕小蜂。 
Fig. 2  The frequency distribution of style and ovipositor lengths in the (A) F. racemosa and Ceratosolen sp.; (B) F. auriculata and 
C. emarginatus; (C) F. hispida and C. solmsi marchali; (D) F. semicordata and C. gravelyi. 

 

 

图3  聚果榕亚属4种榕‒蜂种对的行为模式。(A) 聚果榕传粉榕小蜂行为; 木瓜榕、对叶榕和鸡嗉子榕传粉榕小蜂在雄果(B)
和雌果(C)内行为。 
Fig. 3  The behavior mode of four Ceratosolen species in their host female phase figs. (A) Ceratosolen sp. behavior in monoecious 
figs; C. emarginatus, C. solmsi marchali and C. gravelyi behaviors in male (B) figs and female (C) figs. 

 
222.46, P < 0.01; 鸡嗉子榕: H = 202.88, P < 0.01) 

(表2), 其单次产卵与传粉时间也呈显著正相关关系

(木瓜榕: r = 0.86, P < 0.01; 对叶榕: r = 0.20, P = 

0.03; 鸡嗉子榕: r = 0.41, P < 0.01) (表2)。 

总体上, 4种榕树传粉榕小蜂单次行为时间的

分配均表现为: 产卵时间 > 搜索时间 > 传粉时间, 

特别是聚果榕传粉榕小蜂, 单次传粉时间不足2 s 

(表2, 图3)。此外, 栉颚榕小蜂在不同繁殖系统间单

次搜索、产卵和传粉的时间均没有显著差异(P > 

0.05)。然而在雌雄异株雌雄果内, 虽然传粉榕小蜂
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单次的搜索时间没有差异(df = 879.50, t = 1.83, P = 

0.20), 但在雌果内产卵和传粉的时间分别比雄果内

显著少0.035 s (df = 879.05, t = ‒3.38, P < 0.01)和

0.230 s (df = 879.07, t = ‒13.10, P < 0.01)。 

综合比较聚果榕亚属中4种榕树及其传粉榕小

蜂的传粉特点, 可以看出雌雄同株的聚果榕呈现完

全不同的模式 , 在前6 h产卵 , 单次产卵时间占

61.98%, 之后至24 h传粉, 单次传粉时间花费仅占

2.75%, 搜索、产卵和传粉行为不连贯、没有规律的

循环。对于雌雄异株的3种榕树, 其传粉榕小蜂在

雌、雄果内的行为相似, 搜索、产卵及传粉3个行为

连贯, 24 h内循环规律, 但单次产卵和传粉时间的

分配在不同寄主榕树存在性别间的差异(图3)。 

 

3.1  栉颚榕小蜂在雌花期榕果内行为的多样性 

自然界中主动传粉的模式仅发生于专化、互惠

的传粉系统中 , 如丝兰 (yucca)与丝兰蛾 (yucca 

moths) (Pellmyr et al, 1996; Pellmyr, 2003)、榕树与

榕小蜂(Ramirez, 1969; Weiblen, 2002; Herre et al, 

2008)、大戟科与头细蛾属(Epicephala) (Kato et al, 

2003; 白海艳和李后魂 , 2008)等6个传粉系统中

(Pellmyr et al, 2020)。在这类互惠系统中专性传粉者

产卵于植物子房繁殖后代, 占用了部分雌花资源, 

但部分雌花获得花粉、受精生产种子, 这种既有付

出又获得好处的互作方式驱动着搭档双方不仅协

同适应, 为了有效地产卵和传粉也呈现出多样的演

化方式(Thompson et al, 2013)。榕树与榕小蜂传粉系

统中有2/3的种对是主动传粉模式, 化石证据显示

榕–蜂传粉特征的适应性演化可追溯到3,400万年之

前(Compton et al, 2010)。本研究中我们选择为聚果

榕亚属雌雄同株榕树及雌雄异株榕树传粉的栉颚

榕小蜂类群, 在雌花期果内跟踪观察、定量记录传

粉榕小蜂行为。首先确定了聚果榕亚属4个榕‒蜂种

对均为主动传粉模式, 传粉榕小蜂均有发达的传粉

结构, 都积极主动为榕树传粉, 与前人研究的结果

一致(Cruaud et al, 2012)。但4种栉颚榕小蜂在传粉

和产卵的单次时间花费和总体模式上存在种间差

异。总体上, 产卵时间比传粉时间长, 搜索、产卵

和传粉的行为模式在榕树不同繁殖系统以及雌雄

果之间存在差异, 呈现多样性。在雌雄同株的聚果

榕雌花期果内, 传粉榕小蜂前6 h产卵, 后面至24 h

传粉, 传粉和产卵时间上分离, 行为上不连贯。本

研究观察到的行为与同亚属西克莫无花果传粉榕

小蜂的行为不一致(Galil & Eisikowitch, 1974; 汪雪

敏等, 2020), 说明栉颚榕小蜂类群在雌雄同株榕树

间存在繁殖行为差异。相比之下, 该属小蜂在雌雄

异株雌花期果内, 搜索、产卵和传粉的行为连贯, 

重复循环, 在雌雄果内行为相似, 支持前人对水同

木及其传粉者的研究结果(Galil, 1973)。说明栉颚榕

小蜂类群在雌雄异株榕树上有相对一致的传粉及

产卵模式, 但在执行各行为的时间分配上不同榕树

种间及性别间存在差异。此外, 在对叶榕和鸡嗉子

榕雌果内还观察到产卵后未见传粉行为就收回产

卵器或连续多次传粉现象, 这可能是由于进入雌果

内的传粉榕小蜂祖先来自雄株榕果, 其行为受选择

性小而表现不规律(Raja et al, 2008)。这些种间或种

内传粉及产卵行为的多样性可能是榕树与其传粉

榕小蜂经历不同进化历史及相互适应演化程度不

同所导致的差异, 值得进一步研究它们协同演化的

机制。 

3.2  聚果榕亚属传粉榕小蜂对雌花资源的利用 

传粉榕小蜂传粉雌花, 也产卵于部分雌花子房

中繁殖后代, 有研究表明雌花花柱长度、排列方式、

柱头形状等与其雌花资源受精发育形成种子或繁

殖榕小蜂之间有相关性(Galil & Eisikowitch, 1968; 

Nefdt & Compton, 1996; Zhang et al, 2009), 如雌花

形成联合柱头平台将不利于传粉榕小蜂产卵繁殖

后代 , 但有利于受精发育形成种子 (Jousselin & 

Kjellberg, 2001; Jousselin et al, 2003; Teixeira et al, 

2018)。短花柱雌花方便传粉榕小蜂产卵繁殖后代, 

而长花柱雌花有助于传粉、受精发育成种子, 本研

究结果支持前人的相关报道。在雌雄同株果内已发

现产卵和传粉之间存在权衡关系(汪雪敏等, 2020),

对于雌雄异株其雌雄树繁殖功能发生分化, 即雄果

繁殖榕小蜂后代, 雌果繁殖榕树种子, 使传粉榕小

蜂利用雌花资源产卵和为榕树传粉产生空间资源

的分离。本研究结果显示传粉榕小蜂在雌雄果内行

为相似, 但种间差异大, 进一步研究更多榕‒蜂种

对, 才能揭示传粉榕小蜂行为的多样性演化机制。 

尽管榕树及其传粉榕小蜂已协同演化了7,500

万年(Cruaud et al, 2012), 并且榕树被认为主导着榕

3  讨论 
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‒蜂繁殖(Herre, 1989; Zhang et al, 2021), 但是从榕

小蜂角度考量, 进入雌花期果内产卵繁殖自身后代

是其使命, 本研究的结果也显示, 无论在雌雄同株

还是雌雄异株果内, 传粉榕小蜂用于产卵的时间均

比传粉的时间长, 一方面可能是基因决定的, 另一

方面也可能是产卵过程比传粉过程艰难, 用时多。

在雌雄异株的雌雄果内, 传粉榕小蜂都有传粉和产

卵行为, 但为什么最终雄果内成功繁殖了榕小蜂, 

有研究报道雄果内花柱独立, 花粉管不能侧向萌发

影响了种子的形成(Jousselin et al, 2003); 而在雌果

内为什么仅繁殖了种子, 也有种子不可摧毁假说支

持(Anstett, 2001)。我们还发现传粉榕小蜂产卵时间

越长, 其传粉时间亦越长, 两者呈正相关关系, 合

理的解释是受精的子房可以改善榕小蜂营养, 减少

后代发育死亡率, 因此被产卵的雌花需要授粉、且

成功受精将有利于榕小蜂后代发育(Herre et al, 

2008)。总之, 通过比较4种栉颚榕小蜂类在雌花期

果内传粉和产卵的行为, 发现传粉榕小蜂在寄主榕

树不同繁殖系统和不同性别间均存在差异, 继续观

察、定量记录更多属、种传粉榕小蜂的行为, 才能全

面揭示传粉榕小蜂产卵、传粉行为的多样性模式。 
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