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摘　要：榕属植物及其传粉昆虫榕小蜂是自然界协同进化的经典模型，榕果内雌花资源如何分配一直是备受

关注的问题。为验证季节变化对榕树－榕小蜂互利共生系统生长与繁殖的影响，该研究以西双版纳地区的聚

果榕（Ｆｉｃｕｓ　ｒａｃｅｍｏｓａ）为材料，分析了季节变化对榕果大小、自然进蜂量以及榕树－榕小蜂繁殖的影响，并利

用人工控制性放蜂实验和模型拟合，探讨榕果最适进蜂量及不同季节进蜂量对雌花资源分配的影响。结果表

明：季节对榕果直径有显著影响，雨季的榕果直径显著小于干热季和雾凉季；不同季节的自然进蜂量也有显著

差别，苞片口对调节进蜂数量有重要作用；季节对榕树－榕小蜂繁殖分配也有影响，雾凉季产生的种子数量和

榕小蜂数量均最多；同时人工控制实验和二次抛物线模型拟合结果表明，母代雌蜂数量与种子及榕小蜂后代

数量均呈抛物线关系，雌蜂数量过多或过少都对榕树－榕小蜂的繁殖不利，自然进蜂量与拟合的最优进蜂量

基本一致。研究结果说明榕果进化出了适应西双版纳地区季节变化的繁殖策略。
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　　植物个体的不同生活史性状（如生长、存活和繁

殖等）之间，由于可利用资源的有限性，常常存在着

资源竞争，竞争压力使得植物必须权衡这些功能的

资源分配（Ｏｂｅｓｏ，２００２；张大勇，２００４），如果分配给

繁殖的资源量增加，就会相应导致分配给存活、生长

的资源量减少，进而影响到植物未来的生长与繁殖

活动。植物需同时在许多不同生活史性状之间进行

资源分配，而不是两两间非此即彼的关系（Ｈｅｒｒｅ　ｅｔ
ａｌ．，１９９７；Ｒｏｆｆ，２００２）。在生活史研究中，繁殖对策

研究是中心问题，繁殖既是生物体的基本功能之一，
也是生 活 史 中 最 关 键 的 环 节 之 一（Ｗｉｌｂｕｒ，１９７６）。
植物为适应其生活环境，进化出最佳的资源分配格

局，以 提 高 其 生 存 和 繁 衍 的 成 功 率（Ｈａｒｐｅｒ，１９６７；

Ａｎｓｔｅｔｔ　ｅｔ　ａｌ．，１９９６）。如在不同环境 或 季 节 中，植

物由于遭遇到的限制因子性质和强度不同，可能会

通过改变种子数量或大小，或改变雄性功能和雌性

功能 的 投 入 比 例 等，从 而 提 高 其 适 合 度（Ｒｏｆｆ，

２０００）。目前，关于植物如何调整其繁殖格局，以及

怎样调整繁殖对策去适应生存环境的变化，越来越

受到生态学家的关注（Ｄｅ　Ｊｏｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，１９９４；Ｃａｍｐ－
ｂｅｌｌ，２０００；赵志刚等，２００５）。

榕属植物与其他植物一样也存在繁殖资源的分

配问题，全世界有７５０多种榕属植物 （Ｂｅｒｇ，１９８９）。
在热带雨林地区，一年四季均挂果的榕树能够为多

种动物提供食物，以及为动植物提供附生、栖息的生

态位，从而维持 生 态 系 统 的 物 种 多 样 性，榕 属 植 物

是国际上公 认 的 热 带 雨 林 中 的 一 类 关 键 植 物 类 群

（许再富，１９９４）。研究榕树－榕小蜂不但可以丰富

物种间协同进化理论，还可为物种多样性的保护提

供科 学 依 据（Ｓｈａｎａｈａｎ　ｅｔ　ａｌ．，２００１；Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１３ｂ）。榕树（Ｆｉｃｕｓ）和传粉榕小蜂（Ｃｈａｌｃｉｄｏｉｄｅａ：

Ａｇａｏｎｉｄａｅ）之间的互利 共 生 关 系 早 在７５００万 年 前

就已形成，是植物和昆虫间互惠共生关系最密切、最
古 老 的 一 对 伙 伴（Ｗｉｅｂｅｓ，１９７９；Ｃｒｕａｕｄ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１２），每种榕树必须依赖专一传粉榕小蜂传粉才能

受精结实，而榕小蜂也只能依靠专一寄主榕果内的

雌花产卵才能繁衍后代，任何一方的缺失或不合作，
都会导致系统的崩溃。然而，即便是这样一对高度

互惠共生的物种，仍然存在着繁殖利益的冲突，因为

榕果内的小花数量是有限的，而一朵小花只能发育

成一粒种子或一朵瘿花（孕育小蜂后代的雌花），尤

其对于雌雄同株的榕果树来说，种子的繁殖和小蜂

后代的繁殖在同一个榕果内进行，二者不可避免地

存在着繁殖资源竞争的问题。种子作为榕树在自然

界繁殖的主要载体，代表了榕树的雌性功能，增加种

子数量可以增加榕树繁殖的成功率，而传粉榕小蜂

作为榕果内花粉传播的媒介，代表了榕树的雄性功

能，产生较多的榕小蜂后代可以增加花粉传播的成

功率（Ａｎｓｔｅｔｔ　ｅｔ　ａｌ．，１９９６）。究竟是什么机制 调 控

着雌花的发育命运？这个问题一直以来受到许多学

者的 关 注（Ｎｅｆｄｔ　ｅｔ　ａｌ．，１９９６；Ａｎｓｔｅｔｔ，２００１；Ｙｕ　ｅｔ
ａｌ．，２００４）。目前主要有以下几种假说：长花柱假说

（Ａｎｓｔｅｔｔ，２００１）、不 可 摧 毁 种 子 假 说（Ｗｅｓｔ　ｅｔ　ａｌ．，

１９９４）以及 卵 不 饱 和 假 说（Ｎｅｆｄｔ　ｅｔ　ａｌ．，１９９６）。这

些假说分别从花柱长度、雌花的化学物质以及小蜂

孕卵量三个方面来解释雌雄同株榕果内小蜂和种子

的繁殖分配问题。但到目前为止，任何一种假说都

具有局限性。Ｊｏｕｓｓｅｌｉｎ　ｅｔ　ａｌ．（２００４）认为可能在不

同情况下，控制榕树－榕小蜂繁殖平衡的因素是可

变的，可能有多重因素在共同影响着榕果内雌花资

源的分配。最近的研究发现，榕果所处的时期，小蜂

年龄以及榕果内雌花柱头形状等都会对榕果的繁殖

资源 分 配 产 生 影 响 （张 媛 等，２０１０；Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１３ａ；Ｚｈａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４）。在 其 他 植 物 上 的 研 究

也证明，植物所处的环境、营养状况等都会影响其繁

殖策略和繁殖资源分配（汪洋，２００９）。
榕属植物分布广泛的热带亚热带地区，在不同

季节的水热条件差异较大（Ｙａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０００；赵俊
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斌等，２００９），我们推测季节变化可能影响榕树－榕

小蜂的繁殖，繁殖策略随季节改变是动植物种群维

持的机制之一，弄清种群维持机制是开展保护生物

学研究的基础。本文将从季节变化对雌雄同株榕果

进蜂量、榕果大小及种子－榕小蜂繁殖等方面研究西

双版纳地区的季节变化对榕树－榕小蜂互利共生系

统繁殖的影响，并利用人工控制的放蜂实验及模型

模拟研究最适进蜂量，以探讨不同季节进蜂量对榕

树－榕小蜂繁殖分配的影响。研究结果将为我们研

究榕树－榕小蜂繁殖稳定机制提供依据，并为研究

季节对其他植物繁殖分配的影响提供参考。

１　材料与方法

１．１研究材料

实验树种选取在西双版纳地区广泛分布的聚果

榕（Ｆｉｃｕｓ　ｒａｃｅｍｏｓａ），属 于 桑 科（Ｍｏｒａｃｅａｅ），榕 属

（Ｆｉｃｕｓ），聚 果 榕 亚 属（ｓｕｂｇｅｎ．Ｓｙｃｏｍｏｒｕｓ）聚 果 榕

组（ｓｅｃｔ．Ｓｙｃｏｒｕｓ），乔 木，雌 雄 同 株，幼 枝 嫩 叶 和 果

被平贴毛，榕果聚生于老茎瘤状枝短枝上，稀成对生

于落叶枝叶腋。聚果榕在西双版纳地区一年四季均

挂果，果内雌花先熟，此时称为雌花期，雌花期时传

粉小蜂进入榕果产卵和传粉，经过一段时间的发育，
榕小蜂后代和雄花同步羽化开放，携带花粉的榕小

蜂后代钻出榕果重新寻找处于雌花期的寄主榕树。
聚果榕的唯一传粉小蜂为Ｃｅｒａｔｏｓｏｌｅｎ　ｆｕｓｃｉｃｅｐｓ，属
膜翅 目（Ｈｙｍｅｎｏｐｔｅｒａ），小 蜂 总 科（Ｃｈａｌｃｉｄｏｉｄｅａ），
榕小蜂科（Ａｇａｏｎｉｄａｅ），为主动传粉；雌雄异型，雌虫

黑色有翅，雄虫黄色无翅。对于榕树－榕小蜂这对

专性互利共生物种，任何一方的生存都不能离开另

外一方，加之榕果内的种子和小蜂后代数量可以精

确计数，所以榕树－榕小蜂互利共生系统是研究物

种互作对种群存活影响的绝佳材料（Ａｎｓｔｅｔｔ　ｅｔ　ａｌ．，

１９９７）

１．２研究地点

试验地为中国科学院西双版纳热带植物园。该

植物园位于云南南部西双版纳州勐腊县勐仑镇，地

处印度马 来 热 带 雨 林 区（简 称 远 东 热 带 雨 林）北 缘

（２０°４′Ｎ，１０１°２５′Ｅ），终年受西南季风控制，属热带

季 风 气 候。西 双 版 纳 热 带 植 物 园 的 年 均 气 温

２１．８℃，最热月（６月）平均气温２５．７℃，最冷月（１
月）平均气温１６．０℃，终年无霜（刘文杰等，１９９７）。
根据降雨量可分 为 旱 季（１１月 至 翌 年４月）和 雨 季

（５－１０月），旱 季 又 可 分 为 雾 凉 季（１１月 至 翌 年２
月）和干热季（３－４月）。干 热 季 气 候 干 燥，降 水 量

少，日温差较大；雾凉季降水量虽少，但从夜间到次

日中午，有大量浓雾。对旱季植物的水分需求有一

定补偿作用。雨季时，气候湿热，水分充足，降雨量

１　２５６ｍｍ，占全年的８４％。年均相对湿度为８５％，
全年日照数为１　８５９ｈ（赵俊宾等，２００９）。榕树是该

地区关键类群之一（杨成云等，２００５）。

１．３季节对榕果生长及繁殖的影响

选取分布在中国科学院西双版纳热带植物园周

边共１７个地点的１７株聚果榕，三年时间里，每周对

样树进行物候观测，当发现榕果达到近雌花期时，改
为每周观测两次，雌花期时榕果苞片松动，变化肉眼

可见。当榕果到达雌花期后，采集榕果并带回实验

室，用电子游标卡尺（宝工ＰＤ－１５１）测量每个榕果直

径（每个榕果在两个垂直角位置测量两次直径后取

平均值），然后将榕果剖开，统计进蜂量，果腔内的小

蜂数量和苞片夹死的小蜂数量分开统计。在采集雌

花期榕果时，每株树上留下一部分榕果，定期观察，
待榕果发育到近雄花期时，带回实验室统计每果内

瘿花数量和种子数量，可得到自然状态下，小蜂和种

子在不同季节的繁殖变化情况。

１．４人工控制性实验验证母代雌蜂数量对聚果榕繁

殖的影响

为探讨自然状态下进蜂量是否为最适进蜂量，
进一步采取人工控制的放蜂实验进行探讨：选取５
株实验用树，每 周 观 察 榕 树 结 果 情 况 及 物 候 状 态。
发现榕树挂果后，用纱网（１２０目，１０ｃｍ ×１５ｃｍ）
将其隔离，防止传粉小蜂、非传粉小蜂及其它昆虫的

干扰。待隔离榕果发育到雌花期时，在其它树上采

集引入榕果所需蜂源。具体做法：寻找雄花期榕树，
采集即将出蜂的雄花期榕果装入干净纱网袋内，并

让榕小蜂后代自然羽化出果，并将其中的雌性传粉

小蜂引入之前套袋隔离的雌花期榕果内，实验设计

进蜂量为２、４、６、８、１０、１５头共６个处理，每个处理

至少为５０个榕果，放入传粉雌蜂的榕果再次用纱网

袋隔离。之后定时观察，当榕果发育到雄花期时，榕
果外观会明显变软和膨大，此时采集下榕果，单个分

装，做好标记，带回实验室，让小蜂自然羽化出蜂，统
计单果小蜂后代数量及种子数量。

１．５数据分析

采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ　Ｅｘｃｅｌ　２０１０软件进行数据整理

和作图，采用ＳＰＳＳ　１９．０软件进行数据分析。采用

２０５ 广　西　植　物　　　 　　　　　　　　　　　　　　３５卷



单因素方差分析法（ｏｎｅ－ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ）分别分析３
个季节的榕果直径、进蜂量、自然进蜂果中繁殖的种

子和小蜂数量的差异，满足方差齐性时进一步采用

最小显著性差异（ＬＳＤ）法进行多重比较，不满足时

采用Ｄｕｎｎｅｔｔ　Ｃ法进行多重比较。利用不同模型分

别拟合人工控制性放蜂实验中的进蜂数量与种子数

量和小蜂后代数量的关系，采用决定系数最大的一

个模型对进蜂量和种子及传粉榕小蜂后代数量进行

关联性分析。实验数据均表示为均值±标准误。

２　结果与分析

２．１季节对榕果生长的影响

共采集１７株树，２６批次，共１　１４３个雌花期聚

果榕果实，每批次的榕果样本量为１８～７２个之间不

等，其中干热季采集到８株８批次共２２９个榕果，雨
季采集到１０株１３批次共６７８个榕果，雾凉季采集

到５株５批次共２３６个榕果。图１结果表明：干热

季、雨 季 和 雾 凉 季 的 榕 果 大 小 存 在 显 著 差 异（Ｆ＝
１０５．３８，Ｐ＜０．００１）；其 中 干 热 季 榕 果 直 径 最 大，为

（３３．９３±０．２９）ｍｍ，雾凉季次之，为（３２．２８±０．４１）

ｍｍ，雨季最小，为（２８．２９±０．２２）ｍｍ。

图１　不同季节雌花期榕果直径比较　
不同字母代表在０．０５水平上差异显著。下同。

Ｆｉｇ．１　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ　ｏｆ　ｆｉｇ　ｄｉａｍｅｔｅｒｓ　ｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｅａｓｏｎｓ　
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ａｔ　Ｐ＝０．０５ｌｅｖｅｌ．Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｂｅｌｏｗ．

２．２季节对榕果内传粉榕小蜂数量的影响

对采集到的１　１４３个榕果进行进蜂 量 统 计，成

功进入果腔的小蜂数量和夹死在苞片口的小蜂数量

均要统计。图２结果表明，聚果榕在不同季节的自

然进蜂量有显著差异（Ｆ＝６．２７，Ｐ＜０．００１），其中干

热季进蜂量最少，为（９．４５±０．６３）头，其次是雨季和

雾凉季，分 别 为（１２．２８±０．４８）头、（１２．８９±０．６５）
头，雨季和雾凉季进蜂总量差异不显著（Ｐ＝０．５２）。

３个季节中，夹死在苞片口的小蜂数量存在显著 差

异（Ｆ＝２０．４１，Ｐ＜０．００１），雨季时榕果苞片夹死的

小蜂数量最多，为（２．５１±０．２０）头，干热季和雾凉季

夹死的小蜂数分别为（０．７３±０．２０）头和（０．９２±０．
１７）头（Ｐ＝０．６６）。

图２　不同季节榕果进蜂量比较

Ｆｉｇ．２　Ｆｏｕｎｄｒｅｓｓｅｓ　ｎｕｍｂｅｒ　ｉｎ　ｎａｔｕｒｅ　ｆｏｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｅａｓｏｎｓ

图３　不同季节自然果繁殖的种子数量和小蜂后代数量

Ｆｉｇ．３　Ｓｅｅｄ／ｗａｓｐ　ｏｆｆｓｐｒｉｎｇ　ｎｕｍｂｅｒ　ｉｎ　ｎａｔｕｒｅ
ｆｏｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｅａｓｏｎｓ

２．３季节对榕果内种子繁殖和小蜂后代繁殖数量的

影响

共收集干热季、雨季和雾凉季的雄花期榕果各

７批、２４批及１８批，每批统计５０个榕果的种子和小

蜂后代数量，共统计２　４５０个榕果。图３结果表明，
不同季节榕果的种子数量有显著差异（Ｆ＝５．０９，Ｐ
＜０．０５），其中雾凉季种子数量最多，达到（２　０２４．５０
±５０．５１）粒，干 热 季 和 雨 季 其 次，分 别 为（２　１６４．２１
±４８．４８）粒和（１　９４４．３４±４３．２９）粒。不 同 季 节 自
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然果 产 生 的 小 蜂 后 代 数 量 同 样 差 异 显 著（Ｆ＝３２．
４４，Ｐ＜０．００１），顺序依次是雾凉季（１　１６８．５５±３０．
２４）头、雨季（１　０４０．７８±２２．４１）头和干热季（７５７．９６±
２５．３８）头。

２．４进蜂数量 对 榕 果 内 种 子／小 蜂 后 代 数 量 影 响 及

最优进蜂量模型拟合

人工控制 放 蜂 实 验 为 进 蜂 量２、４、６、８、１０、１５
头，最后收 获 每 个 处 理 的 榕 果 样 本 分 别 为３０、３０、

３５、３５、４０、５０个。从 统 计 结 果 分 布 情 况 可 以 看 出，
进蜂量对榕果内种子和小蜂后代繁殖的影响均呈现

先增加后减少的趋势，种子和小蜂后代的繁殖高峰

出现在４～８头蜂之间，不同处理的种子数（Ｆ＝５９．
０４，Ｐ＜０．００１）和 小 蜂 后 代 数 量（Ｆ＝３３．２６，Ｐ＜０．
００１）之间 有 显 著 差 异（图４）。进 一 步 利 用 数 学 模

型，分别对人工控制实验中得出的进蜂量与榕果内

种子及小蜂后代的关系进行了模拟，经过对多个模

型进行筛选，以二次抛物线模型得到的拟合度最好。
实验及模拟结果表明榕果进蜂量与种子数量（Ｐ＜
０．００１）和小蜂后代数量（Ｐ＜０．００１）均有极显著相

关性，进一步对种子数量和小蜂后代数量求导可得

出，当进蜂量为７．２头时种子数量可达到最大，在进

蜂量在８．８头 时，小 蜂 后 代 数 量 可 达 到 最 大 值（表

１）。

图４　人工控制实验的进蜂量对榕树－榕小蜂繁殖的影响

Ｆｉｇ．４　Ｉｍｐａｃｔ　ｏｆ　ｆｏｕｎｄｒｅｓｓｅｓ　ｎｕｍｂｅｒ　ｏｎ　ｆｉｇ－ｆｉｇ
ｗａｓｐ　ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ　ｉｎ　ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ　ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

３　讨论与结论

植物的繁殖是植物生活史的重要组成部分，在

繁殖中资源的分配方式和规律很大程度上反映了植

物的生活史特征，很多研究是从植物种群的繁殖对

策去 认 识 该 种 群 的 生 活 史 特 征（Ｂｏｓｔｏｃｋ　ｅｔ　ａｌ．，

１９７９）。植物在长期进化过程中，会进化出相应的繁

表１　榕果进蜂量与产生的种子数和小蜂后代

数关系的二次抛物线模型拟合

Ｔａｂｌｅ　１　Ｑｕａｄｒａｔｉｃ　ｐａｒａｂｏｌａ　ｍｏｄｅｌ　ｆｉｔｔｉｎｇ　ｂｅｔｗｅｅｎ
ｆｏｕｎｄｒｅｓｓ　ｎｕｍｂｅｒｓ　ａｎｄ　ｓｅｅｄ　ｎｕｍｂｅｒｓ
ａｓ　ｗｅｌｌ　ａｓ　ｗａｓｐ　ｏｆｆｓｐｒｉｎｇ　ｎｕｍｂｅｒｓ

因变量

Ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ｖａｒｉａｂｌｅ

回归模型拟合

Ｑｕａｄｒａｔｉｃ
ｐａｒａｂｏｌａ　ｍｏｄｅｌ

Ｒ值

Ｒｖａｌｕｅ
Ｆ值

Ｆｖａｌｕｅ

种子数

Ｓｅｅｄｓ　ｎｕｍｂｅｒ
ｙ＝ －１１．０９０ｘ２ ＋１５９．
０１３ｘ＋１６０４．７９５ ０．６５０　７７．２１４＊＊

小蜂数

Ｗａｓｐ　ｏｆｆｓｐｒｉｎｇ
ｎｕｍｂｅｒ

ｙ＝－８．９７４ｘ２＋１５６．５７ｘ
＋６９７．４９９ ０．５５１　４５．９９８＊＊

殖策略，达到资源在生存、生长和繁殖等活动中的最

适分配，以此来适应季节变化所带来的环境因子的

改变，从而提高其适合度（邓自发等，２００１）。
本研究从榕果的生长发育、进蜂量、榕树－榕小

蜂繁殖分配等方面，统计了榕果繁殖随季节的改变

情况。结果发现，雨季时榕果直径显著小于雾凉季

和干热季，雨季的降雨量和温度明显高于旱季，但光

照时间显著少于其他２个季节，榕果直径的对比关

系与３个季节的光照强度吻合，说明在西双版纳地

区，光照 可 能 是 榕 果 生 长 的 限 制 因 子（赵 俊 斌 等，

２００９）。３个季节中雾凉季的进蜂量最多，原因可能

有以下几方面：（１）雾凉季的榕果出蜂量最多，蜂源

充足；（２）雾凉季温度适宜，而且浓雾增加了空气湿

度，可以显著延长小蜂的寿命，从而增加小蜂的飞行

距离和繁殖成功率（Ｄｕｎｎ　ｅｔ　ａｌ．，２００８）。因为小蜂

寿命只有几小时到２ｄ（Ｚｈａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４），而且一

般在１％左 右 的 小 蜂 能 够 顺 利 找 到 合 适 时 期 的 榕

果，而９９％的 小 蜂 都 死 于 寻 找 榕 果 途 中（Ｈｅｒｒｅ，

１９８９），所以即便是短暂的寿命延长对增加榕果的进

蜂量从而增加榕果繁殖率都是有利的。
本研究还发现，如果考虑夹死在苞片口的小蜂

数量，则真正能进入到榕果果腔的小蜂数量是相对

稳定的，说明苞片口起到了阻挡多余小蜂的作用，我
们推测机制可能是当过多小蜂同时进蜂时，苞片通

道会因过度拥挤而堵塞，或者是当足够数量的小蜂

进入到榕果后，果内小花会被迅速产卵或传粉，这时

榕果小花的挥发物分泌骤降从而很快丧失接受性，
此时榕果即便还会释放少量挥发性化合物吸引小蜂

进入（Ｚｈａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１２），但苞片结构会快速改变，
所以夹死在苞片口的小蜂数量会显著增加，结果再

４０５ 广　西　植　物　　　 　　　　　　　　　　　　　　３５卷



次证明了苞片口在榕果繁殖中起到重要的调控作用

（Ｈｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０；Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３ａ）。
根据人工控制性放蜂实验进行的模型模拟出：

对小蜂繁殖最有利的进蜂数量为７．２头，对种子繁

殖最有利的进蜂数量为８．８头，母代雌蜂数量过多

或过少都不利于榕树－榕小蜂系统的繁殖，雌蜂数

量不足会导致产卵量及花粉数量的不足，雌蜂数量

过多时会互相干扰，影响产卵和传粉效率。模型模

拟出的种子和小蜂后代的最优进蜂数量基本吻合，
说明小蜂后代繁殖和种子繁殖并不是此消彼长的关

系，而是相对同步的关系，这在其他种上也得到过验

证（Ｈｅｒｒｅ　ｅｔ　ａｌ．，１９９７；Ｚｈａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４）。对 于

榕果来说，雌花数量是相对固定的，但并非所有小花

都能发育为种子或瘿花，在大多数情况下，雌花总数

要远大于种子和小蜂后代数量之和，也就是很大一

部分雌花最后会败育，所以在大部分情况下，雌花数

量可能不是主要的限制因子（Ａｎｓｔｅｔｔ　ｅｔ　ａｌ．，１９９６），
进蜂量、榕果内的空间、榕果营养状况等都可能成为

限制因子，但这些因子在多大程度上影响榕树的繁

殖还有待进一步的研究。三年的统计结果表明，自

然界真正进果的雌蜂数量与我们基于人工控制实验

数据的模型预测差异不大，说明榕果物候已经进化

到了一个合理的水平，在挂果较少的季节，虽然小蜂

数量有限，但由于雌花期的榕果数量也相应变化，供
需之间进化出了平衡状态，且榕果雌花期长度会随

季节变化而显著变化，以此来延长小蜂能够进入的

时间（Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３ａ），所 以 在３个 不 同 的 季 节，
小蜂的进蜂量都相对稳定。繁殖雌蜂数量很少成为

榕果繁殖的限制因子，这一点与对叶榕上的研究类

似（Ｐａｔｅｌ　ｅｔ　ａｌ．，１９９８）。
虽 然 在 热 带 亚 热 带 地 区 榕 果 的 密 度 是 比 较 大

的，但就单种榕树来说，密度是比较低的，加之小蜂

寿命及其短暂，有９９％的小蜂都会在寻找到合适榕

果前死去（Ｈｅｒｒｅ，１９８９），所以小蜂要找到合适时期

的榕果并非易事（Ｗａｒｅ　ｅｔ　ａｌ．，１９９４；张媛等，２０１４），
榕树－榕小蜂系统这种严格一对一的协同进化关系

使得任何一方的繁殖失败都会导致系统的崩溃，这

就需要榕树－榕小蜂系统进化出合理的繁殖策略从

而保持种群繁殖的连续性，对于雌雄异株榕果来说，
雌性功能（种子）和雄性功能（传粉小蜂）分属在不同

的果中进行，这种分化允许自然选择可以在两种性

别的榕果上独立进行，不同的选择压力导致雌雄果

进化出了不同的物候特征，以此来实现物种繁殖的

最优化，例如对叶榕雌果的接收期高峰到来时雄果

正处于成熟期高峰，这样雌果就有足够的传粉小蜂

进入从而保证种子的 产 生（Ｐａｔｅｌ　ｅｔ　ａｌ．，１９９８）。但

雌雄同株榕树因为雌雄性繁殖功能在同一个榕果内

实现，就需要面临更多的雌花资源的繁殖权衡，雌雄

同株在对季节的适应上比雌雄异株榕树更为原始。
但我们的实验结果发现雌雄同株榕树与雌雄异株榕

树在繁殖策略上仍有一些相似之处，例如：聚果榕在

雨季和雾凉季产生的种子数量明显多于干热季，这

与雌雄异株上的研究结果类似（Ｐａｔｅｌ　ｅｔ　ａｌ．，１９９８），
原因可能是这两个季节更有利于种子的萌发。

目前，由于气候变化和生境片段化等因素，导致

西双版纳地 区 的 榕 树 资 源 遭 受 到 破 坏（魏 作 东 等，

２００５），研究结果显示：季节性增强会导致榕树－榕

小 蜂 的 最 小 可 存 活 种 群 数 上 升（Ａｎｓｔｅｔｔ　ｅｔ　ａｌ．，

１９９５），环境破坏带来的季节反常，加之对榕树的砍

伐及生境片段化等因素，会导致榕树－榕小蜂正常

繁殖所需的最小可存活种群增加（Ｍａｗｄｓｌｅｙ　ｅｔ　ａｌ．，

１９９８）。我们的结果为聚果榕的保护提供了科学依

据。今后还可选取更多榕树种以及从更大尺度上继

续深入研究榕树繁殖对季节变化的适应性进化，其

结果将具有重要的理论意思和广泛的实际意义，也

可以为相似系统的研究和保护提供参考。
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Ｌｉｕ　Ｍ，Ｚｈａｎｇ　Ｊ，Ｃｈｅｎ　Ｙ，ｅｔ　ａｌ．２０１３ｂ．Ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ　ｇｅｎｅｔｉｃ　ｒｅｓｐｏｎ－
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３８４－４　３９６

Ｌｉｕ　ＷＪ（刘 文 杰），Ｌｉ　ＨＭ（李 红 梅）．１９９７．Ｔｏｕｒｉｓｔ　ｃｌｉｍａｔｅ　ｒｅ－
ｓｏｕｒｃｅｓ　ｉｎ　Ｘｉｓｈｕａｎｇｂａｎｎａ（西双版纳旅游气候资 源）［Ｊ］．Ｎａｔ
Ｒｅｓｏｕｒ（自然资源），４：６２－６６
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ｌａｎｄｓｃａｐｅｓ［Ｊ］．Ｃｏｎｓｅｒｖ　Ｂｉｏｌ，１２（６）：１　４１６－１　４２０

Ｎｅｆｄｔ　ＲＪＣ，Ｃｏｍｐｔｏｎ　ＳＧ．１９９６．Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｓｅｅｄ　ａｎｄ　ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ
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Ｏｂｅｓｏ　ＪＲ．２００２．Ｔｈｅ　ｃｏｓｔｓ　ｏｆ　ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ　ｉｎ　ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．Ｎｅｗ
Ｐｈｙｔｏｌ，１５５（３）：３２１－３４８
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Ｓｈａｎａｈａｎ　Ｍ，Ｓｏ　Ｓ，Ｃｏｍｐｔｏｎ　ＳＧ．２００１．Ｆｉｇ－ｅａｔｉｎｇ　ｂｙ　ｖｅｒｔｅｂｒａｔｅ
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Ｘｕ　ＺＦ（许 再 富）．１９９４．Ｆｉｃｕｓ－ａ　ｋｅｙｓｔｏｎｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｔｒｏｐｉｃａｌ
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及其对榕树－传粉小蜂系 统 稳 定 性 的 影 响）［Ｊ］．Ｚｏｏｌ　Ｒｅｓ（动
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Ｙｕ　ＤＷ，Ｒｉｄｌｅｙ　Ｊ，Ｊｏｕｓｓｅｌｉｎ　Ｅ，ｅｔ　ａｌ．２００４．Ｏｖｉｐｏｓｉｔｉｏｎ　ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ，
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Ｐｒｏｃ　Ｒ　Ｓｏｃ　Ｂ，２７１（１　５４４）：１　１８５－１１９５

Ｚｈａｎｇ　ＤＹ（张大勇）．２００４．Ｐｌａｎｔ　Ｌｉｆｅ－Ｈｉｓｔｏｒｙ　Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ　ａｎｄ　Ｒｅ－
ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　Ｅｃｏｌｏｇｙ（植物生活史进化与繁殖生态学）［Ｍ］．Ｂｅｉ－
ｊｉｎｇ（北京）：Ｓｃｉｅｎｃｅ　Ｐｒｅｓｓ（科学出版社）
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ｆｏｒｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　ａｎｄ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ［Ｊ］．ＰｌｏＳ　ＯＮＥ，９
（１）：ｅ８６７３５

Ｚｈａｎｇ　Ｙ（张媛），Ｐｅｎｇ　ＹＱ（彭 艳 琼），Ｙａｎｇ　ＤＲ（杨 大 荣）．２０１４．
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征对传粉榕小蜂选择的影响）［Ｊ］．Ｊ　Ｔｒｏｐ　Ｓｕｂｔｒｏｐ　Ｂｏｔ（热带

亚热带植物学报），２２（１）：１２－１８
Ｚｈａｎｇ　Ｙ，Ｙａｎｇ　ＤＲ，Ｐｅｎｇ　ＹＱ，ｅｔ　ａｌ．２０１２．Ｃｏｓｔｓ　ｏｆ　ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ
ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ　ｆｏｒ　ａｎ　Ａｓｉａｎ　ｆｉｇ　ｔｒｅｅ　ａｎｄ　ｉｔｓ　ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ［Ｊ］．Ｅｖｏｌ　Ｅｃｏｌ，
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Ｚｈａｎｇ　Ｙ（张媛），Ｙａｎｇ　ＤＲ（杨 大 荣），Ｐｅｎｇ　ＹＱ（彭 艳 琼）．２０１０．
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繁殖特征）［Ｊ］．Ｊ　Ｐｌａｎｔ　Ｅｃｏｌ（植物生态学报），３４（１１）：１　３０３
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