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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 #’’$年 "#月—#’’*年 *月在西双版纳以聚果榕（!"#$% &’#()*%’ + ,）为材料，
研究了寄生在聚果榕榕果内的 &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 &种非传粉小蜂中，仅 +,’-./($&’ -(%-’#(’ -./01234056和 +,’-./($0
&’ )’.&" 7809430能刺激子房发育成瘿花，是造瘿者；12*#&.2-’ 09 ,，12*#&.2-’ 3(%-3**4" :;8<=> 和 +,’-./($&’ ’0
5&’(/%"% ?.0@92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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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（!"#$%&’，()*+；!’",-.&/,，())0；
1#，233(），它在自然生态系统中广泛存在（!’",4
-.&/,，233(）。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（567&,，()8)；!’",-.&/,，
233(；1#，233(）。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（96’:/,，(*+)；!"#$%&’，()*+；
9#;6.</,，())8）。
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（567&,，()8)；>%&, &. 6?，())@；
A&’’&，()))；B&/C?&,，2332；16,; &. 6?，233(；>""<
D E6-F?#-，233G；B6,; &. 6?，233+6，C）。在大约
8+3 种榕树中（ !&’;， ()*)），除了少数例外
（H/$%6?"#I &. 6?，())@），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（;6?? J6<&’）和
拟寄生者（F6’6-/."/I）（!’",-.&/,，())(；A6:</,- D
>"JF.",，())2；B&-. D A&’’&，())0；>""< D K":&’，
())@；1#，233(）。一种榕树甚至能容纳超过 G3 种
的非传粉小蜂（>"JF.", D A6:</,-，())2）。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（>"JF.", &. 6?，())0；
B&-. D A&’’&，())0；B&-. &. 6?，())@；L&’I&?%#M &.
6?，2333）：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（567&,，()8)；L&’I&?%#M D E6-F?#-，())@；
L&’I&?%#M &. 6?，2333）？
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（N/,，()*8；
N/, D B6,;，233(）。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。

! 材料与方法

! "! 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 2(O0(P Q 22O0(PR，东经 ))O
++P Q (3(O+3PS，地处热带雨林的北缘。海拔 ++3 Q
@*3 J。该地区的气候可分为干季和雨季。雨季为
@月 Q (3 月，干季为 (( 月 Q 翌年 + 月。年均温
2( T0 U，最冷月（(月）均温 (( T2 U，最热月（0
月）均温 GG T+ U，全年的降水量 ( ++8 T3 JJ，
8)V Q *2V的降雨量集中在雨季。年均相对湿度
*@V。其森林植被为热带雨林北缘类型，榕树是关
键类群之一。

! "# 研究材料
聚果榕（!"#$% &’#()*%’）雌雄同株，是桑科

（H"’6$&6&）榕属（!"#$%）聚果榕亚属（W#C;&,#-
+,#*)*&$%）的高大乔木，一般高 0 Q 2+ J。一棵树
一年可结果 0 Q @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 G个月
不等，有时可能近 0 个月，周期的长短依赖于气
温、水分和营养状况（16,; &. 6?，233(）。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 -(&’.*%*/(0 1$%#"#(2% 专一传粉， - 3
1$%#"#(2% 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 + 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（WX$"F%6;/,6&）扁股
榕小蜂属（4/’.,0($&’）的 4 3 .(%.’#(’、4 3 )’,&"、
4 3 ’5&’(0%"% 以及延腹榕小蜂亚科（WX$"’X$./,6&）
缩腹榕小蜂属（62*#&,2.’）的 62*#&,2.’ -F Y 和 6 3
7(%.7**8"。这 +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。

4/’.,0($&’ 属的小蜂被认为是造瘿者（Z%6,; &.
6?，233G；Z%&, 2330）；而 62*#&,2.’ 属的小蜂被认
为是 -(&’.*%*/(0 属传粉小蜂和一些非传粉小蜂的拟
寄生者（[?&,C&’;， ()*+；[?&,C&’; D \6, K&?.，
()*+），但 L&’I&?%#M &. 6?（2333）则倾向于认为它
们是造瘿者。
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! "# 研究方法
我们于 !""#年 $!月—!""%年 %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 $!"筛目绢纱网袋（$& ’( ) !" ’(）。
$ *# * $ 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 ! " #$%#&’$& 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，()*’+,)#& +, - 较少且较难与 ( " -$%#-**./
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 % . / 个果，共
套了 $&个网袋。把这 $&个网袋分为三组，一组放
! " 0&,+/，一组放 ! " &1+&$2%/%，一组放 ()*’+,)#&
+, - 和 ( " -$%#-**./，各组样果数量见表 $。
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：&种小蜂的产卵顺序依次为
! " #$%#&’$&， ()*’+,)#& +, -， ! " 0&,+/， ( " -$%#3
-**./，! " &1+&$2%/%，每种小蜂产 "卵约持续 $周。
因此，除放 ()*’+,)#& +, - 和 ( " -$%#-**./ 的一组
持续放蜂 #周外，其他两组均只放蜂 $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 #" . &" 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

0&1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。

$ *# * ! 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 !" 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 # 检验。
$ *# * # 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 #种类型生境中生长的
0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

%&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 2345+67相关分析。

$ 结果与分析

$ "! 非传粉小蜂放蜂实验
在仅有 ! " #$%#&’$& 产卵的一组榕果中，果内

均有瘿花，并有 $% 个榕果（占实验果的 &/1）发
育成熟。在仅有 ! " 0&,+/ 产卵的榕果里也有瘿花，
并有 8个发育成熟的榕果（占实验果的 %&1）。然
而在放 ! " &1+&$2%/% 和 ()*’+,)#& 属小蜂的两组榕果
里都没有瘿花和成熟的榕果（表 $）。

表 ! 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
%&’ ( ! )*&+ +,-’*. /0 12* 3&445 &+6 7&58 /0058.9+3 8*. 0.,91 :/+1./449+3 +/+;8/449+&1/.5 1/ /<98/591 .*58*:19<*4=

小蜂种类

9,3’:3+
瘿花数

;6 - 6< =4>>+（(347 ? 45）
小蜂数

;6 - 6< @4+,+（(347 ? 45）
成熟果样本量

94(,>3 6< (4AB53 <5B:A+
总样本量

94(,>3 6< A6A4> <5B:A+

! " #$%#&’$& !%C *C ? /% *# !!" *& ? /! *C $% !&

! " 0&,+/ &0 *0 ? ## */ #8 *8 ? !% *8 8 !"

! " &1+&$2%/% " " " $&

()*’+,)#& +, - D ( " -$%#-**./ " " " !$
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在这 ! 种非传粉小蜂中，仅 ! " #$%#&’$& 和 ! "
(&)*+ 能刺激子房单性增殖发育成瘿花，表明它们
是造瘿者。! " &,*&$-%+% 和 ./0’*)/#& 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。

! "! 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 "! 个实验果和 "# 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 $）。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 ! " #$%#&’$& 和 ! " (&)*+ 的产卵提高了雌
花的利用率，从而增加了瘿花的数量。

表 ! 仅有传粉小蜂产卵的实验果与对照果各变量的比较
#$% & ! ’()*$+,-(. %/01//. 2$+,$%3/- 4+() 05/ 0+/$0/6 4+7,0- (.38 (2,*(-,0/6 %8 *(33,.$0(+- $.6

4+() 05/ .$07+$3 9(.6,0,(.

变量 %&’(&)*+
处理榕果 ,’+&-+. /’0(-
（1+&2 3 12）

对照榕果 4&-0’&* /’0(-
（1+&2 3 12）

差异 5(//+’+26+
（ #）

果径 5(&1+-+’ 7/ /’0(- $ 8 9" 3 : 8"! $ 8;" 3 : 8"< = " 8;>$

进蜂 ?702.’+@@ "" 8;> 3 9 8#A ; 8<# 3 A 89> = " 8$"A

瘿花 B&** $ ### 8;> 3 A<; 8$" A !:A 8#A 3 A;# 8$: > 8!><!!

传粉小蜂后代 C//@D’(2E 7/ D7**(2&-7’@ $ A!9 89> 3 A<: 8;! $ <$> 8!> 3 $;; 8"! " 89:"

种子 F++. " <9# 8#> 3 #!$ 8;# " >9# 8<# 3 #:# 8#$ : 8<$>

样本 F&1D*+ "! "#
!! ! G : 8:" H

! ": 聚果榕小蜂群落结构
对自然采集的 #! 个榕果内 < 种小蜂数量的统

计表明：传粉小蜂所占比例最高，为 >> 8$I；其次
是 ! " (&)*+ > 8>I，! " &,*&$-%+% < 8;I，. " 3$%#4
3005+ < 8>I； ! " #$%#&’$& 和 ./0’*)/#& @D H 比例较
低，分别为 " 8:I和 : 8<I。说明虽然有 ! 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：! " &,*&$-%+% 与传粉小蜂极显著正相关。./0’4
*)/#& @D H 与 ! " #$%#&’$& 显著正相关；. " 3$%#3005+
与 ! " (&)* 极显著正相关；其他小蜂两两之间的相
关性均不显著（图 "）。此外，传粉小蜂与种子数极
显著正相关（图 "）。

: 讨 论

本研究表明，在聚果榕榕果内寄生的 !种非传
粉小蜂中，! " #$%#&’$& 和 ! " (&)*+ 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；./0’*)/#& @D H、. "
3$%#3005+ 和 ! " &,*&$-%+% 则不能独立刺激子房发育
成瘿花（表 "）。
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 #种小蜂：! "
#$%#&’$&、! " (&)*+、./0’*)/#& @D H 和 . " 3$%#30054
+。但在它们中仅 ! " #$%#&’$& 和 ! " (&)*+ 是造瘿
者，说明 #种小蜂之间存在着寄生关系。通过分析
我们认为，./0’*)/#& @D H 是 ! " #$%#&’$& 的拟寄生
者，. " 3$%#3005+ 则可能同时寄生! " #$%#&’$& 和! "
(&)*+。原因如下：首先， ./0’*)/#& @D H 和 . "
3$%#3005+ 不能刺激子房发育成瘿花（表 "），因此
它们只能寄生某些已发育的虫瘿。其次，有 ./0’4
*)/#& @D H 发育的瘿花与有 ! " #$%#&’$& 的瘿花很像，
都是花梗很长，伸入果腔；而有 . " 3$%#3005+ 发育
的瘿花则与有 ! " (&)*+ 的瘿花一样，都是花梗很
短，紧贴果壁生长，说明 ./0’*)/#& 属小蜂占据的
瘿花可能原本发育着 !6&#)-$7*& 属的小蜂。第三，
果内数据相关性分析发现， ./0’*)/#& @D H 与 ! "
#$%#&’$& 显著正相关，. " 3$%#3005+ 与 ! " (&)*+ 极
显著正相关（图 "）。说明 ! " #$%#&’$& 和 ! " (&)*+
吸引 ./0’*)/#& 属的 $种小蜂，对其具正的密度制约
性。最后，从产卵顺序来看，./0’*)/#& @D H 在 ! "
#$%#&’$& 之后产卵， . " 3$%#3005+ 在 ! " #$%#&’$& 和
! " (&)*+ 之后产卵。./0’*)/#& @D H 和 . " 3$%#3005+
是拟寄生小蜂，这与 J*+2)+’E（"9;!）、J*+2)+’E K
L&2 M+*-（"9;!）、N+’.+*O0P K Q&@D*0@（"99<）的研
究结果一致；虽然N+’.+*O0P +- &*（$:::）通过种间
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图 ! 聚果榕上 "种小蜂及种子之间的相关性
#$% & ! ’())*+,-$(. ,/(.% 0$1 02*3$*0 4$% 5,020 ,.6 -7*$) )*+,-$(.07$20 5$-7 -7* 0**60

$. ! " #$%&’()$
8*,)0(. ’())*+,-$(. 9.,+:0$0：* ; <=，>? & + @ A BA=，! + C A BA=，!!+ C A BA! &

分析认为 ,-(%#.-/$ 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（D*0- *-
,+，!EE"）。而本研究则证明 ,-(%#.-/$ 属的小蜂不
能刺激子房产生瘿花，另外 F*)6*+7GH I J,02+G0
（!EE"）观察到该属小蜂在已被产卵的瘿花中产卵。
当只有 + " $0#$&*)1) 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（’(/2-(. *- ,+，
!EE!；’(/2-(. I K,. >(()-，!EEL）。而且在雌雄异
株的榕树的雌株（0**6 4$%）上，明显缺少非传粉
小蜂（’(/2-(. *- ,+，!EE<；D*$M+*. *- ,+，LAA!）。
另外，在没有传粉小蜂的榕果中缺乏 + " $0#$&*2
)1)，该种产卵很晚（最后产卵），并与传粉小蜂极
显著正相关（图 !），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（’(/2N
-(. *- ,+，!EE<；D*0- I O*))*，!EE<；D*0- *- ,+，
!EE"；F*)6*+7GH *- ,+，LAAA）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 !），这可能
是由于天敌（如拟寄生者和蚂蚁等）的影响（PG，
LAA!）。PG（LAA!）认为，如果造瘿者 Q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。D*0- *-
,+（!EE"）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，

,-(%#.-/$ 02 & 和 , " 3&)/3((41 分别与 + " /&)/$%&$
和 + " ’$.#1 显著正相关，说明 ,-(%#.-/$ 属小蜂对
+ " /&)/$%&$ 和 + " ’$.#1 的种群具有限制作用，这
可能是造瘿者 + " /&)/$%&$ 和 + " ’$.#1 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（P,.% *- ,+，LAAR），蚂蚁对非
传粉小蜂的干扰和捕食能够使其缩短产卵时间

（P,.%，G.2GM+$07*6 6,-,），从而限制其种群数量，
对传粉小蜂和种子具有保护作用（’(/2-(. I
J(M*)-0(.，!ESS），进而减弱非传粉小蜂对传粉小
蜂和榕树繁殖的影响。
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野外观察发现 !"#$%&"’( !" # 早于传粉小蜂产
卵；! ) *+,’*##-. 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 $），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（%&’(!)*+(，$,,$）。/ ) (0
1%(+2,., 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（-*!) *) ./，$,,0）。
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 1）。
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 2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

（3&*4! $,56；7.!’( *) ./，$,,6；89’&()’( *) ./，
$,,0；:.&&+!’( 1;;<）。因此，它们极大地影响着热
带雨林的功能和结构（=&+>.?@，$,,6）。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 2传粉
小蜂系统的稳定性时，必须考虑非传粉小蜂的影响

（3*&A*/9BC D E.!"/B!，$,,0）。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

<;F的榕果中缺乏传粉小蜂（-.(G *) ./，1;;H.），
这可能会影响榕树 2 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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