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摘要<雀榕5DEFGHIEJKLH;花是单性的2雌雄同株2每一个隐头花序里同时具有雌花和雄花2雌花有长柱花和短柱花5瘿花;
的分化2但二者均能结实和形成虫瘿2在生理上仍未分离C在这些花序中生长着 ?种小蜂总科的昆虫2其中榕小蜂科的 !
个种是雀榕的传粉者2尤以雀榕小蜂5MNOHPQRSOTOUV1;为雀榕的主要传粉者2是共生体系的真正的互惠共生伙伴C冠缝

榕小蜂5M1FQJQLOPO;则是次要的传粉者也是主要传粉者的竞争者C食榕小蜂5WXFQRSENOUV1;和刻腹小蜂5YJZXJGHUV1;是

上述 !种榕小蜂的寄生者2但是刻腹小蜂的雄蜂也能参与出飞孔开掘C首次报道了我国雌雄同株的榕属植物和传粉昆虫

在季节性环境胁迫下的共生关系2并探讨了共生体系维持的对策C
关键词<雀榕9榕小蜂9共生9传粉生态
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雀榕5DEFGHIEJKLH;在我国分布于广东H广西H云南H福建和台湾2在福建主要分布在沿海县市2常生长

在低海拔的村旁H溪边和林缘2由于树形美观2常被视为观赏树并加以保护C因为鸟雀喜食其成熟的果实2
种子随鸟粪传播于树干上2所以雀榕也能以气生根附生树干上2形成绞杀现象2为热带和南亚热带地区森

林景观之一C
雀榕与其它榕属植物一样形成隐头花序2隐头花序中栖息着膜翅目小蜂总科的一些昆虫2它们大多是

寄生者2而榕小蜂科昆虫为特定的花粉传递者2与榕属植物种子的形成密切相关2二者在形态结构H生活

史H生理H生态上构成了榕@榕小蜂共生体系C这种共生关系早在白垩纪即已确立I"J2"=:8年 |z}?}U2K1&1
指出所有的榕小蜂都是完全地专一寄生5共生;的I!J2uz002L1,1"=:>年研究了香港的榕小蜂并同意
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的观点!"#$%&’(年 )*+,+$-.和 /,0,123,45$6.对东非埃及榕和传粉小蜂做了研究!7#$我国马炜梁等也对薜荔

榕作了研究和报道!8#$并指出此类专一性的共生关系$为研究进化生物学上的一些基本问题提供了优良的

试验模型!’#9
从传粉生态的角度出发$研究了雀榕分布北缘的中亚热带地区榕:榕小蜂共生体系在季节性环境协迫

下$是如何互惠共生繁衍后代的9本文以 %&&(年 %月至 %&&&年 %;月份的资料整理而成9

< 材料和方法

为了研究传粉生态$选择福建东北部福安市甘棠镇相对分布集中的 (株雀榕和宁德市二都乡相距

;1=的 ;株雀榕为样株$每 %>?野外观察记录花序的形成和发育进程$定期采集不同发育程度的花序$新

鲜材料带回室内解剖观察小蜂生物学行为$统计花序中花@虫瘿@种子的数目9小蜂采用 A8B洒精固定$以

后在浙江大学植保系进行研究9
选择甘棠镇为样地仅仅是因为附近 81=内没有其它植株$试图研究其最小种群密度和小蜂传粉距离9

C 实验和结果

CD< 花和花序 在福建东北部地区雀榕长年不定期开花$隐头花序圆球形$直径约 %E%.;4=$%E;个生

于叶腋或 "E8个簇生无叶的老枝以及主干上$特别是着生于主干上的花序$生于无叶的呈瘤状突起的果

枝顶端$构成老茎生花的景观9%株雀榕常产生数量极多的隐头花序9

图 % 雀榕的雌雄花

F,G.% H5IJI=*+I*K?=*+IJ+23IL02JMNOPQRNSTUQ

%D雄 花 V*+IJ+23ILW;D长 柱 花 X2KG:0YZ+I?

J+23ILW"D有花柄短柱花 [52LY:0YZ+I?J+23IL3,Y5

\I?,4I+W7D有子房柄短柱花 [52LY:0YZ+I?J+23IL

3,Y5\,0Y,+0YI=

雀榕的花是单性的$雌雄花位于同一花序内$雌花

由 ;E"裂的花被和 %枚花柱侧面发生的雌蕊构成$柱

头卷曲长满茸毛9雌花有长@短花柱的分化$长柱花无

柄$花柱长约 >DA==$短柱花]又称瘿花 有̂花柄或有子

房柄$花柱长约 >D"==]图 %̂9雄花由 ;E"裂的花被

和 %枚粗短的雄蕊构成$花药 ;室9
隐头花序的开口由数十枚总苞片封闭$最外层 ’E

(片总苞片螺旋状重叠$构成榕小蜂进入花序的通道9
雌花生于隐头花序内壁形成布满花序腔内壁的雌花层

]图 ;̂9雌花层大致可分为 "层$最下面是无柄长柱花

子房层$中间为有柄或有子房柄的短柱花子房层$最上

面是由长柱花和短柱花花柱卷曲交织成的柱头层$这

种交织成的柱头层为榕小蜂进入花序活动]传粉@产

卵 做̂好了准备$构成榕小蜂活动的_地毯‘和榕树本身

的_受粉面‘9雄花分布于花序口接近总苞的区域$一般

围绕总苞 ;至 "圈$雀榕的雄花迟熟$在雌花受粉和雄

花花药开裂之间有相当长的间花期9

CDC 小蜂 雀榕的隐头花序中生活着 ;种榕小蜂科

]aG*2K,?*Î@%种广肩小蜂科]/bLZY2=,?*Î和 %种刻

腹小蜂科]cL=ZL,?*Î的昆虫$小小的隐头花序就是一个_微型栖息地‘!A#9这些小蜂有的是榕树的寄生者$
有的是榕树专一性互惠共生的伙伴9由于该项研究不是分类方面的$因此以下仅对小蜂做简要描述]图 "̂9

CDCD< 冠缝榕小蜂]defQghijfkfOhShUfgf̂ 这种榕小蜂为福建东北部地区雀榕的传粉小蜂之一$在花序

中形成虫瘿的数量最多9该蜂雌虫体长约 %==$黑褐色$头呈扁平$颜面下凹$触角 %%节$产卵管长达

>D’==$有翅和正常的复眼$能携带花粉飞翔9雄虫体长约 >D(==$淡黄褐色$复眼退化$双翅消失$腹部呈

管状向前弯曲$中足退化$前@后足腿节发达$有利于抱握虫瘿与雌蜂交尾9

CDCDC 雀榕榕小蜂]defQghijfkf0\.̂ 雀榕小蜂是雀榕另一种传粉小蜂9该蜂雌虫黑褐色$体长约

%D’==9产卵管短不伸出腹部尾端$易与冠缝榕小蜂区别$雄虫除体长达 %==外$与前者雄虫相似$该小蜂

在花序中形成虫瘿的数量较前者少9
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图 ! 雌花分层
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8989: 广肩小蜂 福建东北部地区雀榕的花序中还

有 ;种广肩小蜂科的食榕小蜂<=>?@ABCDE1F%GH该小蜂

雌雄同形I体长约 !9J33I体浅黄色腹部背面和前翅痣

脉处有 ;黑斑I产卵管能伸缩I该小蜂在花序中形成数

个巨大的虫瘿H

8989K 刻腹小蜂 雀榕的花序中还生活着 ;种刻腹

小蜂<LMN>MOP1F%GH该小蜂雌雄异形I雌蜂黑色体长约

!33I前翅无痣脉I腹部末节有 !根刚毛H雄蜂翅退化

只残余 ;分支粗刚毛I具强劲的大颚I腹部末端稍弯

曲I善于爬行I该小蜂在花序中形成少量较大的虫瘿H

89: 雀榕花序的生长期和小蜂的生活史配合 隐头

花序有别其它类型花序的特点在于其雌花结果成熟和

虫瘿发育成熟小蜂即将羽化时I雄花方才发育成熟H也

图 Q 雀榕花序中的小蜂

"#$%Q &’(4/1F1#,-’(10R2,#/2*SC?OPTCMUVP

;9冠缝榕小蜂 WDEPX@ABEYU?@M@VEXE6!9冠缝榕小蜂<ZGW%?@M@VEXE<ZG6Q9雀榕榕小蜂

WDEPX@ABEYE%1F%6J9食榕小蜂 =>?@ABCDE1F%6[9刻腹小蜂 LMN>MOP1F%
就是说I通常见到长成的仍着生于树上的\隐头果]并非果I而是花序H鉴于这种生物学特性I参照国际上采
用的标准I雀榕的花序发育可分为以下 [个时期<图 JGH

^期 又称雌前期I幼花序发生在叶腋内极短的果枝顶端及至老干上的由于长期形成花序而呈瘤状
凸起的果枝顶端H花序原基起初很小I包被于 Q片同样很小的基部苞片内I后来花序渐大而突出苞片直至
花序内的雌花发育成熟之前H

_期 又称雌花期I隐头花序内的雌花<长柱花和短柱花G发育成熟开放释放挥发性诱导物质I柱头具
有承接花粉‘子房具有承接小蜂卵的能力H花序口苞片略为舒展I此时携带花粉的冠缝榕小蜂和雀榕榕小

;a[;;b期 陈 勇等c雀榕及其传粉昆虫传粉生态研究
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图 ! 花序分期示意图

"#$%! &#’$(’) *+ ,-.-/*0)-12’/343/- *+

543*1#6)*+789:;<8=>?;

@A雌花原基 "-)’/-+/*(’/0(#)*(,#6)BCA长柱花

D*1$E524/-,+/*F-(BGA短柱花 HI*(2E524/-,+/*F-(B

!A虫瘿 J’//BKA果实 "(6#2BLA雄花 M’/-+/*F-(BNA
虫瘿壳 J’//5I-//BOA花序顶面观P示出 飞 孔Q

H43*1#6)2*056(+’3-P5I*F#1$*62/-2I*/-QBRA种

子 H--,BSTU%STU期 VI’5-STU

蜂雌蜂受诱导物质诱导W飞来自花序口总苞片间钻入花序

腔内W将卵产入短柱花或长柱花子房的胚珠内W携粉的雌

蜂在产卵的同时完成了传粉X解剖 Y期花序W检查花序入

蜂情况P排除还未入蜂的Q见表 @X从表 @可以看出 Y期时

花序只有榕小蜂进入W食榕小蜂和刻腹小蜂未进入花序X
冠缝榕小蜂有长的产卵管W它可以在雌花层的短柱花

子房内产卵W也可以在长柱花子房内产卵X而雀榕榕小蜂

的产卵管短W只能在短柱花子房内产卵X

Z期 又称间花期W在季节性环境里W该期的长短不

等W在冬季该期持续时间相对长W夏季则短X授粉的长柱花

子房迅速膨大W种子逐渐发育W此时花序内近总苞的四周

形成雄花原基W雄花才逐步发育X受卵的子房迅速膨大成

虫瘿并突入花序腔内W雀榕榕小蜂[冠缝榕小蜂的幼虫以

胚珠内的组织为食X
食榕小蜂[刻腹小蜂在该期之初W从花序之外将产卵

管插入花序口的总苞或花序的壁W将卵产于短柱花虫瘿

中W形成数量较少但较大或巨大的虫瘿X因此它们与雀榕

的传粉无关W因为它根本未进入花序W它们只是危害雀榕

花序和危害传粉昆虫的寄生者X

&期 又称雄花期W以雄花发育成熟W小蜂羽化为主

要特征X榕小蜂的雄雌蜂分别各自在虫瘿上咬洞W雄蜂先

进入花序腔W寻找各自雌蜂交尾W此过程与薜荔榕小蜂的

行为相似\O]X不同的是花序口总苞片并不失水收缩张开W因此隐头花序仍是一个封闭的球形体W完成交尾

的雌小蜂无法钻出花序出飞P&#50-(5’/QX
表 ^ _̂个 ‘期花序中进入小蜂的情况

abcdê afeghgceijkkegbdelbmnmofbo

epoeî _nfbme‘mqrjpsb

花序号

t6)u-(
@ C G ! K L N O R @v

总数

w*2’/
榕小蜂x ! C G G G G C L C G G@
食榕小蜂y v v v v v v v v v v v
刻腹小蜂z v v v v v v v v v v v

x{|};~!"#}$}Wy%&9!"#8|}Wz’=(&=:;

打通花序出飞孔的任务主要是由数量最多的冠

缝榕小蜂的雄蜂完成的W该雄蜂交尾毕伸直腹部爬向

总苞W在总苞片上奋力用大颚啮咬W咬通一个孔致使

花序腔与外界沟通W腔内湿度下降W总苞内周的雌花

花药开裂X由于雀榕真正封闭花序口的总苞只有 LT

O片W在一侧咬洞只需咬穿几片总苞W因此出飞孔大

多发生在总苞的一侧W一个花序毫无例外只打通一个

出飞孔X尽管如此打通出飞孔仍是一件艰巨的任务W
它需要至少 @v只以上的雄蜂通力合作前赴后继W倘

若榕小蜂的数量不足W刻腹小蜂的雄蜂便承担起打通出飞孔的任务W对有强劲大颚行为敏捷的刻腹小蜂雄

蜂打通出飞孔并非难事W一个 &期花序内往往只羽化几只刻腹小蜂W但打通一个孔已绰绰有余X
完成交尾怀卵的榕小蜂雌蜂从出飞孔钻出花序腔出飞时W途经总苞周围的雄花区W身体粘花粉W携粉

飞往 Y期花序X

U期 又称花后期[果期W榕小蜂出飞之后W花序体积增大变成软的富含浆汁的红黑色隐头果W其中的

种子完全成熟X这种果实是雀类的美味佳肴W常吸引鸟雀取食X地上也有不少落果W数天之内果实全部落

光W雀榕进入了两个花期之间的休花阶段X

)A* 花序的组成 解剖 K个 &期花序W对雄花[虫瘿[果实等进行统计W结果见表 CX从表 C可以得出以下

结果+雀榕的隐头花序中平均每个有雄花 CKAO朵W长柱花 CGLAC朵W短柱花 @GGAO朵X长柱花大多授粉产生

种子或被冠蜂小蜂产卵形成虫瘿W部分长柱花未受粉和受卵W短柱花也可产生种子W但绝大部分被冠缝榕

CNK@ 生 态 学 报 C@卷
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小蜂和雀榕榕小蜂产卵形成虫瘿!其中部分虫瘿被刻腹小蜂和食榕小蜂产卵寄生形成较大或巨大的虫瘿"
长#短柱花在功能上尚未截然分开"

表 $ 雀榕 %个 &期花序中各部分数量表

’()*+$ ’,+-./)+0123,+4522+0+-36(03712%6,(7+&7891-5(

花序号

:;<=>?

雄花

@AB>

CBDE>?F

种子

G长柱花H

I>>JF

GKLH

虫瘿

G长柱花H

MABBF

GKLH

未育子房

G长柱花H

NOP?DEQOP

CBDE>?F

长柱花

KDOPR

FSTB>J

CBDE>?F

种子

G短柱花H

I>>JF

GILH

虫瘿

G短柱花H

MABBF

GILH

大虫瘿

G短柱花H

ULPABBF

GILH

巨虫瘿

G短柱花H

VLPABBF

GILH

短柱花

IWD?SR

FSTB>J

CBDE>?F

X YZ XX[ \Z \] ]Ŷ Z X]_ [ ] XY\
] X\ _̂ ‘\ aY ]Z‘ ^ XZX ‘ [ X]X
Y ]Y __ â \̂ ]a_ Z XY[ ‘ a Xâ
a YY X]̂ aY ‘X ][X Z XYY ^ a Xaa
[ ]̂ XZ‘ X̂ [̂ ]Y\ a _‘ X] ^ X]X
平均数

bc>?AP>
][L‘ XZ[L\ \\L‘ \YL‘ ]Y\L] ]L] XX_L] ‘ aLa XYYL‘

GdH aaL̂X ]‘L]‘ ]̂LZX XL\a ‘_LZ_ [L_‘ YL]_

图 [ X__‘eX___年 ‘株雀榕的花期

fQPL[ gW>QOCBD?>Fh>OSiWAF>DC‘jklmnokpqrnC?D<X__‘SDX___

$s% 雀榕的花期 根据 ‘株样株 X__‘年 X月至 X___年 X]月份!每 XZJX次的观察#取样#室内解剖的记

录G图 [H!得到以下结果"其一!在季节性环境条件下!树间开花不同步!‘株雀榕种群内长年皆有花果!U#t
期近 ]uY不能衔接!很多 U期花序小蜂来自外种群!也很多 t期出飞的小蜂飞往外种群!这有利于种群间

的基因交流"小蜂的飞行能力强!出飞距离至少在 [v<以上"其二!树内开花同步!花序从 b至 t期总在一

定的时间内完成!但该时期长短与季节有关!夏季持续约 [ZJ!春秋两季持续 \Ze ẐJ!冬季持续时间最长!
可达 X̂ZJ"]号株 X__‘年发生 ]次开花重叠!各期并存的现象!这是非季节性地区原始开花性状的保留"其

三!季节性环境条件下存在休花期!一株雀榕一年 Xe]次形成花序!或两年间 Ye[次形成花序"但在季节

性环境协迫下!存在 \月中#上旬的 w#t期高峰"

x 结论和讨论

xsy 雀榕在榕属中的进化地位与结实策略

Ŷ[XXZ期 陈 勇等z雀榕及其传粉昆虫传粉生态研究
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通常榕属植物的雌花有长柱花!短柱花的分化"长花柱的雌花结实"短花柱的瘿花形成虫瘿"是传粉小

蜂的生活场所"二者已有明确的分工#然而"雀榕的长!短柱花虽然在形态上有了初步的分化"但在生理上

仍然是一致的"二者都可结果也都可能成虫瘿"事实上实验得到的结果是 $%&$%’的长柱花被产卵形成虫

瘿"(&)*’的短柱花结实"在生理上二者尚未分离"这是现有的榕属植物中较原始的性状#那么雀榕是依靠

什么来实现结实和形成虫瘿的平衡"保证自身一定有长柱花能结实"这就是依靠长!短柱花的分层#位于下

层的长柱花由于上层短柱花子房的遮挡"相当部分能避免被小蜂产卵而受粉结实"从而保证了自身种族的

延续"这就是雌雄同序的榕属植物中"长!短柱花均有分层现象"而雌!雄异序的进化类型的榕树短柱花特

化为喇叭状柱头的瘿花"长柱花!瘿花却均匀地摆成一层的原因#进而可以得出这么一个结论"子房分层是

造成花柱长短分化的主要原因"而后才有短柱花的特化"雌雄异序乃至雌雄异株的分化#

+&, *种小蜂在共生体系中的地位分析

-.//"0121描述了黄葛树34567895:;<8=5>1?@A187BCD<6;ECD>DF的传粉小蜂为冠缝榕小蜂#本实验证实

了该榕小蜂也是雀榕3黄葛树的原变种F的传粉昆虫之一#但雀榕在其分布北缘"真正的传粉昆虫却是雀榕

榕小蜂"冠缝榕小蜂既在短柱花子房中产卵又在长柱花子房中产卵"减少种子的形成"占据部分短柱花子

房"尽管它也能为雀榕传粉"但仍是长柱花的破坏者和雀榕共生伙伴的竞生者#而雀榕榕小蜂只在短柱花

中产卵并为雀榕传粉"才是主要的传粉者"专性互惠共生的伙伴#
食榕小蜂!刻腹小蜂是以虫瘿为食的寄生昆虫"它们的头不是扁平的"体形大"不能进入 G期花序"在

花序外将卵产入花序中"虽然它不影响种子的形成"却危害传粉小蜂的幼虫#但是刻腹小蜂的雄虫"也是出

飞孔的开掘者之一"如此看来怎样评判非榕小蜂科隐头花序昆虫在此类共生关系中的作用"尚待进一步研

究#尽管刻腹小蜂开掘出飞孔是自身的需要"但毕竟出飞孔是榕H榕小蜂共生体系中二者种族繁衍的必经

之路#

+&+ 雀榕为保证传粉付出的代价

前面从互惠共生的生态学角度"探讨了两种榕小蜂谁是雀榕专一性共生伙伴的问题#那么冠缝榕小蜂

在这种共生关系中起到什么作用I雀榕在季节性环境的协迫下"树间开花的不同步性和树内开花强烈的同

步性形成鲜明的对照"已不同于非季节性环境中一年到头每株树上有各个发育时期的花序#显然环境对共

生体系的维护施加了极大的压力"当外界出飞的主要传粉小蜂少无法满足数量极多的花序的传粉需要时"
雀榕许多花序无法传粉形成种子"雀榕不仅以短柱花培育小蜂还牺牲大量的长柱花赡养了大量次要的传

粉者"以保证至少有少量种子形成"在其整个种群延续中发挥积极作用"在季节性环境下尤其显得必要"并

且是高级进化的雌雄异株榕属植物3如薜荔F所没有的#在季节性环境协迫下"雌雄同株的榕H蜂共生体系

选择了最低限度保证传粉的对策"使共生体系得以维持#
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