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摘要：局域配偶竞争（%JG=% <=DL GJ<"LD$D$J?，QR6）理论问世以来在很多方面获得了发展，其中一个观点就是相互作
用的繁殖母体之间的亲缘关系越近，后代性比越低，即产生更多的雌性后代。本研究以西双版纳广泛分布的钝叶

榕 -+"./ ".0#+12/ 上寄生的非传粉小蜂杨氏榕树金小蜂 3+$4+2))$ 5$&*+ 为研究对象，研究在同一榕果上产卵的繁殖雌
蜂之间的亲缘关系对后代性比的影响。处理 *：在同一榕果产卵的 &头繁殖雌蜂来自蜂源 *号树的同一个榕果；
处理 &：在同一榕果产卵的 &头繁殖雌蜂来自蜂源 &号树的同一个榕果，处理 3：在同一榕果上产卵的 &头繁殖蜂
分别来自 *、&号蜂源树。实验结果却显示出与理论预测值不一致。实验结果中，具有姐妹关系的 &头繁殖雌蜂的
&个处理的后代性比分别为 ’S*2) T ’S’&(和 ’S*(2 T ’S’+3；亲缘关系较远的 &头繁殖雌蜂的后代性比为 ’S&+’ T
’S’3’；不同处理的后代性比并没有显著差异。说明杨氏榕树金小蜂没有识别相互作用的繁殖雌蜂之间的亲缘关
系以及据此调整后代性比的能力，这与其他大量研究结果一致。
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性比理论是进化生物学研究的热点问题之一，

也是进化生物学研究最成功的领域之一（!"#$%&’，
()*+；,&-.$#/，())0；1234 !" #$ 5，())*）。6#7894&%
（():;）首次提出，对于存在亚种群的物种，交配发生
在由一个或少数几个繁殖母体产生的后代之间时，

雄性之间为会为争夺配偶发生竞争，为减少雄性之

间的配偶竞争强度，自然选择使偏雌的性比更为有

利，并随着繁殖母体数量的增加，后代性比逐渐上

升，这就是经典的局域配偶竞争理论（ 9&<#9 7#42
<&7=24848&%，>?!）。这一理论在许多研究中获得证
实，包括线虫、蜘蛛、寄生蜂、蚂蚁、甲虫、蛇和部分有

花植物（!"#$%&’，()*+；6#$-/，+@@+）。
6#7894&%的 >?!理论自诞生后在很多方面进一

步发展（,&-.$#/，())0；6#$-/，())0；A$#%B，()*C，
())*）。其中，A$#%B（()*C，())*）及 D#/9&$ 和 !$23=8
（())0）提出，当繁殖母体数量相同时，如果繁殖母体
能够评价与其一起繁殖的繁殖母体之间的亲缘关

系，那么可以预测 +个繁殖母体之间亲缘关系越近，
所产生的雄性后代之间的亲缘关系就越近，为了降

低它们各自后代雄性之间的局域配偶竞争强度，提

高后代雄性交配的成功率，倾向于生产更多的雌性，

即性比更偏雌。榕小蜂（.8EFG#3=3）必须依赖榕果才
能完成其整个生活史（12$$2%，()*@；杨大荣等，
+@@H）；此外榕小蜂能通过控制产下的卵是否受精
调整后代性比，受精的卵发育为双倍体的雌蜂，而未

受精的卵发育为单倍体的雄蜂（62$$2，()*;；62$$2 !"
#$ 5，());）。因而榕小蜂成为研究局域配偶竞争理
论最好的模式材料之一（6#7894&%，():;；62$$2 !"
#$ 5，());）。关于相互作用的繁殖雌蜂之间亲缘关
系对榕小蜂后代性比的影响，在传粉榕小蜂

（=&998%48%E .8EFG#3=3）中已进行了相关研究（A$#%B，
()*C；1234 #%- 62$$2，())*），但是尚无针对非传粉榕
小蜂（%&%F=&998%#48%E .8EFG#3=3）的研究。杨氏榕树金
小蜂 %&#’&!$$# (#)*& ’#% I&&$4 J K#3=9L3是寄生在西
双版纳广泛分布的钝叶榕 +&,-. ,-/"&0!. 榕果内的一
种非传粉小蜂，繁殖雌蜂在产卵时，进到榕果的果腔

内，而且 *CM以上的榕果内仅进 (头雌蜂，因此，大
部分榕果的单个榕果内羽化的所有杨氏榕树金小蜂

雌蜂都是由同一个繁殖雌蜂产生，属于姐妹关系

（38342$3）。本研究以杨氏榕树金小蜂为研究对象，
+@@:年 (+月至 +@@;年 0月通过不同的控制放蜂处
理，即设置在同一个榕果上产卵的 +头雌蜂具有程
度不同的亲缘关系，验证亲缘关系在榕小蜂性比率

中的调节作用。

! 材料与方法

!"! 研究材料
钝叶榕 +&,-. ,-/"&0!. !&$%2$属于榕亚属，雌雄同

株。乔木，树皮浅灰色，平滑，小枝绿色，无毛，叶厚

革质，长椭圆形至倒卵状椭圆形，叶面深绿色，背面

浅绿色，两面均无毛，先端钝圆，基部狭楔形，榕果成

对腋生，无总梗，球形至椭圆形，榕果成熟时深红至

紫红色，无毛，生海拔 C@@ N ( HC@ 7的石灰岩山地或
村寨附近。

杨氏榕树金小蜂 %&#’&!$$# (#)*&，隶属于膜翅目
（6/72%&=42$#）、小蜂总科（!"#9<8-&8-2#）、金小蜂科
（O42$&7#98-#2）、隐头花金小蜂亚科（ P/<&2<8%#2）、
%&#’&!$$# 属小蜂。它是寄生于钝叶榕榕果里的一种
造瘿类非传粉小蜂，雌雄二型，雌、雄蜂均有翅，雌蜂

进入榕果果腔产卵（P87&% !" #$ 5，+@@:）。
!"# 研究方法
!"#"! 杨氏榕树金小蜂产卵行为观察：在中国科
学院西双版纳热带植物园内选定一棵钝叶榕作为观

察对象，从刚结果开始，每隔 C天观察 (次榕果的发
育情况，当榕果接近雌花期时每天观察 (次，直到有
榕小蜂访问榕果后，观察 +@ 个果持续 H 天，记录传
粉小蜂 1-0/&."&)# 3=5和杨氏榕树金小蜂 % 5 (#)*&
访果时的榕果形态，测量榕果的直径，观察两种榕小

蜂进果行为。将刚进蜂的榕果及时采回实验室，沿

纵轴剖开，在 Q>R?OSPF!Q((体视显微镜下观察 % 5
(#)*& 雌蜂的产卵行为。
!"#"# 杨氏榕树金小蜂交配行为观察：采集成熟
的即将羽化出蜂的钝叶榕榕果带回实验室，沿纵轴

剖开，利用透明塑料纸代替榕果壁，并在苞片口附近

留下一个洞，使其与正常榕果一致，榕小蜂可以从此

洞离开榕果。在 Q>R?OSPF!Q((体视显微镜下观察
% 5 (#)*& 的交配行为。
!"#"$ 放蜂实验蜂源树的选择：选定 C棵榕果即将
进入接收期的钝叶榕作为控制放蜂实验的备选蜂源

树，即根据钝叶榕榕树发育特征，计算发育时间，将

进入雄花期的时间与控制放蜂榕树进入雌花期时间

大致相同的榕树作为蜂源树备用。在榕小蜂进蜂后

每棵树采集 0@个果，带回实验室，沿纵轴剖开，记录
每个榕果内 % 5 (#)*& 雌蜂的数量，当控制放蜂实验
用树榕果进入雌花期时，两棵钝叶榕榕果正好为雄

花期，其进蜂量统计如图 (。(号蜂源树的榕果中，
*CM的榕果只进了 (头 % 5 (#)*& 雌蜂，最多 H头，+
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图 ! !"#$"%&&# ’#()" 在两棵钝叶榕树上的进蜂统计
"#$%! &’( )*+*#)*#,) -. !"#$"%&&# ’#()" /+)0) (1*(2(3

#1*- + .#$ -1 */- *2(()

图 4 !"#$"%&&# ’#()" 放蜂实验设计
"#$% 4 &’( ),’(5( -. #1*2-36,#1$ !"#$"%&&# ’#()" .(5+7() #1 3#..(2(1* *2(+*5(1*)

号蜂源树 89:的榕果只进了 !头 ! % ’#()" 雌蜂，最
多也是 ;头。两棵钝叶榕树上的榕果大部分都只进
!头 ! % ’#()" 雌蜂，因此这 4棵树的大部分果的各
个榕果内羽化的 ! % ’#()" 雌蜂都是姐妹关系。
!"#"$ 控制放蜂：在样树上，用绢纱袋（4< ,5 = 4>
,5，!4<筛目）隔离刚结的榕果。由于只有在传粉小
蜂进果以后，! % ’#()" 雌蜂才进入榕果，所以当榕
果进入雌花期时，每个榕果先放 !头传粉小蜂雌蜂。
从两棵蜂源树上随机采集即将成熟的榕果，单果装

在纱网袋内让其自然羽化出蜂，刚放过传粉小蜂的

榕果每果放 4头 ! % ’#()" 雌蜂，;种放蜂处理如图
4所示。处理 !：每果放 ! 号蜂源树的同一个榕果
内羽化的 4头 ! % ’#()" 雌蜂；处理 4，每果放 4 号
蜂源树的同一个榕果内羽化的 4头 ! % ’#()" 雌蜂；
处理 ;，每果放 !号蜂源树和 4号蜂源树榕果羽化的
! % ’#()" 雌蜂各 !头。以上 ;个处理都重复 4>个
果，而每个蜂源榕果只利用一次。因此，处理 !和处

理 4每个榕果进的 4头 ! % ’#()" 雌蜂是姐妹关系，
其亲缘关系比处理 ; 的 4 头 ! % ’#()" 雌蜂近。放
蜂后，重新套上绢纱袋直至榕果成熟，及时采回，单

果装在纱网袋内让其自然羽化出蜂，收集每个榕果

内羽化的所有榕小蜂保存在 ?>:的酒精内，统计每
个榕果内 ! % ’#()" 后代性比。
!"#"$ 统计分析：数据分析采用 @A@@（!;B<）的
C(+1)程序和 DEFGD程序以及 H’#I@J6+2(程序。当
单个果内 ! % ’#()" 后代性比大于 <B>时，可以假设
是由于其中 !头繁殖雌蜂或 4头繁殖雌蜂未交配或
交配不成功，产下全部为雄性的后代，将这部分数据

去除。为了满足卡方检验的要求，从 < 开始，每隔
<B<>划分区间，统计不同处理的性比数据在各个区
间的分布频率，分析 ;种放蜂处理后代性比分布是
否具有显著差异。

# 结果

#"! 产卵行为
! % ’#()" 与传粉小蜂一样，进入榕果内产卵。

当榕果进入接收期时，即榕果直径为 !<B?; K <B?;
55（5(+1 K *!，下同）时，在榕果所释放的挥发性化
学物质的吸引下，传粉榕小蜂落在榕果的苞片口附

近，用触角不停地敲打苞片以探测苞片的松紧程度，

寻找最佳的进入位置，用触角将苞片顶开，头部伸直

钻进苞片内，中后足向前推进，整个身体便进入果

内，从传粉榕小蜂到达榕果至整个身体完全进入榕

果约需 ;< 5#1左右。! % ’#()" 雌蜂与传粉小蜂几
乎同时访问榕果，但是并不急于进入榕果内，而是等

候在苞片口，待传粉榕小蜂进入榕果后，才利用传粉
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榕小蜂进果时留下的痕迹钻进榕果，其进果行为与

传粉小蜂相似。因为先前有传粉榕小蜂将苞片钻松

动，所以 ! ! "#$%& 进入榕果所花费的时间少于传粉
榕小蜂。两头 ! ! "#$%& 雌蜂在苞片口处相遇时，相
互之间会发生激烈的打斗行为，互相用下颚咬对方，

获胜的一方获得进入榕果的机会；失败的一方要么

被咬伤，掉下果，要么飞走继续寻找其他榕果。进入

果腔后，! ! "#$%& 开始寻找合适的雌花，将产卵器
从雌花花柱的中部刺入到达子房完成产卵，整个产

卵过程可持续 "天左右，完成产卵后便死在果腔内，
并不离开榕果，因此，像大多数的传粉榕小蜂一样，

只在一个榕果上产卵。

!"! 交配行为
钝叶榕榕果成熟以后，! ! "#$%& 雄蜂从瘿花内

羽化，在果腔爬行，寻找发育有其雌蜂的瘿花并在其

顶部咬开一个孔，然后继续寻找其他瘿花。雌蜂将

雄蜂咬开的孔顶大，从瘿花内羽化出来。当雌蜂从

瘿花内出来后，雄蜂会迅速靠近它并为争夺交配机

会相互之间用发达的下颚咬对方，胜利者与该雌蜂

交配，失败者离去继续寻找其他雌蜂，或者离开榕果

寻找从其他榕果羽化的未交配的雌蜂进行交配。在

打斗中经常获胜的雄蜂一直留在果内直至死去，因

此，! ! "#$%& 的大部分交配发生在寄生的榕果内，
只有少部分雄蜂离开榕果，在果外与其他榕果发育

的雌蜂交配。

!"# 繁殖雌蜂的亲缘关系对性比的影响
放峰处理的统计结果显示，处理 #，的后代性比

与处理 " 和处理 $ 都没有显著的差异（ ’"，#% &
"’%((，( ) %’%*；’"，$% & %’+,(，( ) %’%*），处理 "
和处理 $ 的后代性比也没有显著的差异（ ’"，$, &
%’%"*，( ) %’%*）。处理 "，即来自 "号蜂源树的繁殖
雌蜂后代平均性比为 %’"+* - %’%$,；处理 $，即来自
$号蜂源树的繁殖雌蜂后代平均性比为 %’",+ -
%’%(#；处理 #，即亲缘关系较远的两头繁殖雌蜂后
代平均性比为 %’$(% - %’%#%：亲缘关系较近的两
头雌蜂并没有产下相对更多的雌性后代（图 #）。单
个榕果内后代的性比分布上，处理 #与处理 "和处
理 $都没有显著的差异（!

$ & %’%.，)* & ,，( )
%’%*；!

$ & %’$.,，)* & ,，( ) %’%*），处理 "和处理 $
之间同样没有显著的差异（!

$ & %’$/,，)* & ,，( )
%’%*）（图 (），即具有亲姐妹关系的 $头繁殖雌蜂产
生的后代性比与没有亲姐妹关系的 $头繁殖雌蜂相
比，没有明显的偏左分布，进一步说明了相互作用的

繁殖雌蜂之间的亲缘关系对后代性比没有显著的

影响。

图 # 不同放蜂处理 !&#+&,--# "#$%& 后代性比
012! # 345 67789:1;2 85< :=>16 67 !&#+&,--# "#$%&

1; ?1775:5;> 1;>:6?@A>16; >:5=>B5;>8
C;:5D=>5? 指的是两头繁殖雌蜂来自不同的树；E6! "指两头繁

殖雌蜂来自 "号树的同一个果；E6! $指两头繁殖雌蜂来自 $
号树的同一个果。C;:5D=>5? B5=;8 >45 >F6 76@;?:588 6G19681>5? 1;

= 712 =:5 7:6B ?1775:5;> >:558；E6! " B5=;8 >45 >F6 76@;?:58858 =:5

7:6B >45 8=B5 7:@1>8 6; E6! " >:55；E6! $ B5=;8 >45 >F6 76@;?:58858

=:5 7:6B >45 8=B5 7:@1>8 6; E6!$ >:55! 下同 345 8=B5 H5D6F!

图 ( !&#+&,--# "#$%& #种放蜂处理单个
榕果后代性比分布比较

012! ( I6B9=:186; 67 67789:1;2 85< :=>16 =B6;2
>4:55 1;>:6?@A>16; >:5=>B5;>8 67 !&#+&,--#

"#$%& 76@;?:58858

# 讨论

根据理论的预测，当在同一榕果产卵的繁殖雌

蜂数量相同时，繁殖雌蜂之间的亲缘关系越近，产生

相对更多的雌蜂，后代性比越低。本文实验结果却

与理论预测值不一致，在同一榕果产卵的 ! ! "#$%&
繁殖雌蜂之间的亲缘关系对后代性比并没有显著影

响。这一结果与 0:=;J（"+,*）研究 ’&./0 .&12&*3-&# 上

("( 昆虫学报 4.1# 5$1363-3%&.# 7&$&.# *"卷



寄生的传粉小蜂 !"#$%&’()% ’%%)"*)% 的结果一致，也
与 !"#$%&和 ’&()*+（,--.）、/%(0(&等（,--1）、’&(2(&和
3(+45(（6776）、89:;(&等（677.）等对蚂蚁、线虫、蜘蛛
以及寄生蜂的研究结果相同。

野外观察发现，当 6头 + < ,’-#. 雌蜂在同一个
处于接收期的榕果上相遇时，它们为争夺进果机会

发生激烈的打斗。由此推测，实验中进到同一榕果

内的 6头雌蜂在榕果内也可能发生打斗使其中 ,头
繁殖雌蜂失去产卵的机会而导致不同亲缘关系处理

后代性比没有显著的差异。解剖自然条件下刚进蜂

的大量榕果发现，榕果内有 6头或更多的 + < ,’-#.
繁殖雌蜂时，它们各自都在产卵，并没有出现上述提

及的现象。因而排除了繁殖雌蜂之间的打斗行为导

致实验结果与理论预测值不一致。

出现与理论预测值不一致的结果，可能是由于

+ < ,’-#. 雌蜂并不能判断与其在同一个榕果内产
卵的其他雌蜂的亲缘关系，许多昆虫都缺乏这种识

别亲缘关系的能力（/((=( "* ’/ <，677.；89:;(& "*
’/ <，677.）。另外，在某棵榕树的同一批榕果产卵的
同种榕小蜂雌蜂来自于至少 ,>7 棵，甚至超过 ?>7
棵榕树的成熟榕果（@")%4 "* ’/ <，,--A），且在自然条
件下，钝叶榕大部分榕果只进 ,头 + < ,’-#. 雌蜂。
因此，具有姐妹关系的 + < ,’-#. 雌蜂几乎不可能在
处于接收期的同一榕果相遇，这就限制了榕小蜂识

别亲缘关系以及根据亲缘关系调整后代性比的选择

能力进化（3(&&(，,-A?；89:;(& "* ’/ <，677.）。当 6头
亲缘关系较远的繁殖雌蜂在同一个榕果上繁殖时，

其中一只为了自身的利益，会“欺骗”对方，让对方认

为自己与其亲缘关系较近，生产较多的雌性后代，以

增加自己雄性后代交配的成功率（3"2+$B%4，,-1?），
导致当亲缘关系真正较近的 6头繁殖雌蜂在一起产
卵时，其后代性比与亲缘关系较远时没有差异

（/((C(，,--A），这也可能是在本次实验中亲缘关系
较近的 6头繁殖雌蜂的后代性比与亲缘关系较远时
没有显著差异的原因。

值得注意的是，D&"4;（,-A>）研究的榕树 0.&)%
&.*1.2$/.’，通常每个榕果进 , E .头繁殖雌蜂，-?F的
榕果中，单果内仅有 ,G. 的传粉小蜂后代具有姐妹
关系。因此相同来源的放蜂处理很有可能其繁殖雌

蜂并不具有姐妹关系。而本研究中所采用的研究材

料非传粉小蜂 + < ,’-#.，大部分榕果只进 ,头繁殖
雌蜂，因而弥补了这一缺点。但是，进一步的研究应

当控制放蜂多个世代，以确保具有姐妹关系处理放

蜂的 6头繁殖雌蜂是由同一雌蜂产生，并配合遗传

学手段，研究相互作用的繁殖雌蜂之间的亲缘关系

在非传粉小蜂后代性比中的调节作用。
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