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榕小蜂的产卵模式及其对子代性比的影响 

孙宝发1, 2，王瑞武1,*，胡  忠3,*, 
(1. 中国科学院昆明动物研究所 遗传资源与进化国家重点实验室, 生态学与环境保护中心，云南 昆明  650223; 

2. 中国科学院动物研究所 动物进化与系统学院重点实验室, 北京  100101；3. 汕头大学 生物系, 广东 汕头  515063) 

摘要：于 2007 年 4 月—2007 年 7 月在中国科学院西双版纳热带植物园，通过干预控制榕小蜂产卵的方法研

究了聚果榕的传粉榕小蜂 Ceratosolen fusciceps 和非传粉小蜂 Platyneura mayri 及垂叶榕的非传粉小蜂 Acophila 
sp.1 和 Wakerella benjamini 等的产卵顺序。对传粉榕小蜂，在完成放蜂后不同间隔时间向榕果内注入乙醚杀死小

蜂；对非传粉榕小蜂，在放蜂后不同间隔时间将其从纱网袋内全部放出，从而控制了各种榕小蜂的产卵时间。到

榕果成熟后，收集了榕果内的小蜂，并分析比较各种榕小蜂在不同产卵时间下的子代性比。结果表明：Ceratosolen 
fusciceps、P. mayri 和 Acophila sp.1 在产卵的最初时间内倾向于产下更多的雄性后代，而随后的时间内则产下更多

的雌性伴随少量的雄性后代，这样的产卵顺序导致子代性比随着母代产卵时间的延长而下降，榕小蜂后代雌性比

例显著高于雄性。同时，子代榕小蜂数量随母代产卵时间的延长而增加，这在一定程度上解释了单头繁殖雌蜂的

子代性比随子代数量的增加而减少的现象。而 Wakerella benjamini 在产卵顺序上是随机的，在其开始产卵后的不

同时间段内子代性比都接近于 50%。这一结果表明榕小蜂的产卵顺序与母代产卵时间的长短对子代性比有极为重

要的影响。 
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Ovipositing Pattern of the Fig Wasps and Its Effect  
on the Offspring Sex Ratio 

SUN Bao-fa1,2, WANG Rui-wu1,*, HU Zhong3,*

(1. Ecology, Conservation, and Environment Center, State Key Laboratory of Genetic Resources and Evolution, Kunming Institute of Zoology, the Chinese 
Academy of Sciences, Kunming, Yunnan  650223, China; 2. Key Laboratory of Zoological Systematics and Evolution, CAS, Institute of Zoology, Chinese 

Academy of Sciences, Beijing  100101, China；3. Biology Department, Shantou University, Shantou, Guangdong  515063, China) 

Abstract: In this study, we experimentally examined the ovipositing sequence of the pollinator Ceratosolen fuscicep, 
non-pollinating wasp Platyneura mayri of Ficus racemosa and non-pollinating wasp Acophila sp.1 and Wakerella 
benjamini of Ficus benjamina in Xishuangbanna from Apr. 2006 to Jun. 2007. For the pollinating fig wasps, we injected 
ether into the receptive fruits with different time intervals after introducing the fig wasps, killing the fig wasps; for the 
non-pollinating fig wasps, we manually controlled ovipositing time length through organdy bags. After the treated fruits 
developed to be mature stage, we collected the adult wasps, and then analyzed and compared the offspring sex ratio under 
different ovipositing time length. The data showed that fig wasp C. fuscicep, P. mayri and Acophila sp.1 firstly oviposit 
their male offspring. The male offspring was much higher than female, if the mother wasps only oviposited one hour, 
whist the female offspring will be increased with the increase of oviposting time of mother wasps and the female 
offspring will be much higher than male offspring when the mother wasps could sufficiently oviposit their offspring in 
these three fig wasps. These results partly explain that the female offspring sex ratio decrease with increase of number of 
foundresses. However, the ovipositing sequence of Wakerella benjamini randomly oviposit their eggs and the sex ratio is 
about 1:1. Our results here imply that the ovipositing sequence and ovipositing time length of mother wasps might be of 
the most important factors determining the offspring sex ratio of fig wasps. 
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性比理论是进化生物学的研究热点之一。在随

机交配的种群中亲代在子代雌性和雄性之间的基

因投资应是相等的，只有1∶1的性比率在进化上才

是稳定的 (Fisher, 1930)。而Hamilton（1967, 1979）
则认为近亲交配将会导致物种的偏雌性演化，并认

为榕小蜂将为他的理论推理提供验证。因此，榕小

蜂一直被作为检验性分配理论的模式材料（West et 
a1, 2001; Weiblen, 2002）。 

与其它膜翅目昆虫一样，榕小蜂的性别决定系

统是单双倍体（haplo-diploid）类型，即雌蜂是由受

精卵发育而来，是二倍体，具有两套染色体；雄蜂

则由未受精的卵发育形成，为单倍体，只有一套染

色体（Flanders, 1956; Peng et al, 2005）。Herre (1987)
认为榕小蜂能通过控制卵是否受精来调整子代性

比（性比=子代雄蜂数量/子代小蜂总量），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。而榕小蜂在产卵时，它先产雄性还是先产

雌性或者随机产生雌、雄子代及其对子代性比影响

的研究结果并不一致。Kathuria et al（1999)的研究

结果表明，在母代榕小蜂的不同产卵时间内，其子

代性比无明显差异；而 Shazia et al（2008)的结果则

表明，产卵时间对其子代性比有很大的影响。在榕

小蜂的产卵效率大致相同的情况下，不同产卵时间

下榕小蜂产下的雌雄子代数量与其产卵顺序有关。

然而，到目前为止，榕小蜂在榕果内的产卵顺序并

不十分清楚。本研究通过对西双版纳广泛分布的聚

果榕的传粉榕小蜂 Ceratosolen fusciceps 和非传粉

榕小蜂 Platyneura mayri，以及垂叶榕上寄居的非传

粉榕小蜂 Acophila sp.1 和 Wakerella benjamini 进行

放蜂实验来分析其产卵顺序。 

1  材料与方法 

1.1  研究材料 

聚 果 榕 ( Ficus racemosa) 传 粉 榕 小 蜂

Ceratosolen fusciceps、非传粉小蜂 Platyneura mayri
和垂叶榕（Ficus benjamina）非传粉小蜂 Acophila 
sp.1、Wakerella benjamini。Ceratosolen fusciceps 属
于 Agaonidae 科，整个身体呈黑色，翅膀长于身体，

在榕果内产卵，传粉小蜂。Platyneura mayri 属于

Sycophaginae 科，体色棕黄，产卵器约 3 倍体长，

在传粉榕小蜂产卵前后从果外产卵，造瘿者。

Acophila sp.1 属于 Epichrysomallinae 科，雌蜂体黑

色，雄蜂有翅。Walkerella benjamini 属于 Otitesellinae
科，雌蜂体呈铜绿色，产卵器短，雄蜂无翅。Acophila 
sp.1 和 Walkerella benjamini 均为造瘿者，在传粉榕

小蜂产卵前从果外产卵。 
1.2  研究方法 

我们于2007年4月－2007年7月在西双版纳勐

仑镇选取两种样树各１株进行了定量放蜂实验。在

果实刚萌发花芽的时候用120筛目的绢纱袋进行套

袋，待果实发育到各种小蜂的产卵期时按小蜂种类

分别进行放蜂，并通过不同的处理方法达到控制小

蜂产卵时间的目的。对传粉榕小蜂，在完成放蜂后

间隔不同时间向榕果内注入乙醚杀死小蜂；对非传

粉榕小蜂，在放蜂后间隔不同时间将其从袋内全部

放出，从而达到了控制小蜂产卵时间的目的，并分

析榕小蜂在不同产卵时间下其子代性比是否存在

差异。当隐头果发育成熟时，采下单果放入绢纱袋

内带回实验室，让子代榕小蜂自然羽化在隔离袋

内。解剖成熟果，收集每个单果内所有的榕小蜂后

代，并统计雌雄数量。 
1.2.1  聚果榕传粉小蜂放蜂果注入乙醚实验  首
先通过预实验来确定榕果的乙醚注入量。当聚果榕

样树果实刚萌发花芽的时候用 120 筛目的绢纱袋

(20  cm×20  cm)隔离 100 个左右刚结的隐头果。当

榕果进入雌花期时选择果径相近的榕果进行传粉

小蜂的放蜂实验，每果均同时放入 3 只小蜂。放蜂

后用注射器吸取不同量的乙醚通过榕果顶端的苞

片口向榕果内注入，注入后隔 3  min 将榕果剖开，

观察榕小蜂是否被乙醚杀死。通过反复实验确定

0.05 mL 乙醚的注入量可以将榕小蜂完全杀死，且

由于乙醚的挥发性很强，注入 0.05  mL 乙醚的榕果

在发育过程中并不会发生脱落，能够正常发育至成

熟。因此，在聚果榕传粉小蜂放蜂后间隔不同时间

向榕果内注入乙醚将传粉小蜂杀死可以达到控制

其产卵时间的目的。不注射乙醚的榕果内的传粉小

蜂产卵时间，我们通过对将放完蜂的榕果在不同的

间隔时间后剖开，发现小蜂在果内的平均寿命为

（24.32±3.56）h（Mean±SD），因此我们可以将不

注乙醚果内的传粉小蜂的产卵时间记为 24  h。 
用 120 筛目的绢纱袋(20  cm×20  cm)对同一样

树的榕果进行套袋隔离。当榕果进入雌花期时进行
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传粉小蜂的控制放蜂实验。选择与预实验中放蜂果

果径相近的 120 个套袋榕果，将其平均分为 6 个组，

每组 20 个果，每果均同时放入 3 只小蜂。放蜂完

成后，重新套上隔离袋。第 1 组放蜂后不注乙醚，

其余组分别在放蜂后间隔 1、2、4、6、8  h 注入 0.05 
mL 乙醚，将果内小蜂杀死。当果实发育成熟时，

将单果分袋采回，让子代榕小蜂自然羽化在隔离袋

内。解剖成熟果，收集每个单果内所有的榕小蜂后

代，并统计雌雄数量。 
1.2.2  非传粉小蜂的放蜂隔离实验  当聚果榕和

垂叶榕样树果实刚萌发花芽的时候用 120 筛目的绢

纱袋(20  cm×20  cm)对刚结的隐头果进行隔离：聚果

榕隔离 120 个果，垂叶榕隔离 240 个果。当榕果发

育到各种非传粉小蜂的产卵期时，选取处于成熟期

的聚果榕和垂叶榕的榕果让其自然出蜂，按小蜂种

类进行收集，分别对聚果榕进行 P. mayri，对垂叶

榕进行 Acophila sp.1 和 Wakerella benjamini 的单果

隔离放蜂实验，每果放蜂量均为 20 只，每种小蜂

各放 120 个放蜂果。单果放蜂完成后，继续套上隔

离袋，将每种小蜂的 120 个放蜂果平均分为 6 个组，

第 1 组在放蜂后不再将非传粉小蜂放出，其余 5 组

分别在放蜂后 1、2、4、6、8 h 后用空的纱网袋换

下重新套上，直到隐头果发育成熟。在雨季，P. 
mayri、Acophila sp.1 和 Wakerella benjamini 在果外

产卵的平均时间均为 1 d 左右，因此，我们将其不

再放出纱网袋的小蜂的产卵时间均记为 24 h。果实

发育成熟时将单果分袋采回，让子代榕小蜂自然羽

化在隔离袋内。解剖成熟果，收集每个单果内所有

的榕小蜂后代，并统计雌雄数量。 
1. 3  数据分析 

通过非参数检验对数据是否属于正态分布进

行了检验，通过独立样本T-test、单因素方差分析

(ANOVA)、Mann-Whitney U tests、LSD多重比较等

方法对各种小蜂在不同产卵时间下的子代性比进

行比较，采用Pearson相关分析等方法分析母代产卵

时间与子代小蜂性比之间的相关性。所有计算分析

均通过调用SPSS 13.0软件包程序实现。文中图表制

作主要是通过调用Excel软件包程序完成。 

2  结  果 

2. 1  聚果榕传粉榕小蜂子代性比与母代产卵数量 

相关 
聚果榕传粉榕小蜂Ceratosolen fusciceps放蜂果

在放蜂后间隔不同时间注入乙醚处理，其成熟果内

的传粉小蜂子代性比如图1所示。 

 
图 1  不同产卵时间下传粉榕小蜂Ceratosolen fusciceps 

的子代性比 
Fig.1   Offspring sex ratio of pollinator Ceratosolen fusciceps  

under different ovipositing time length 

通过LSD多重比较可以发现，母代在不同产卵

时间下所产生的子代小蜂性比存在着显著性差异

（F（5,114）=1371.044，P<0.001）。由图1可以看出，

子代小蜂性比会随着母代产卵时间的增加而急剧

下降。母代产卵时间和子代小蜂性比呈显著负相关

（n=120，r=−0.635，P<0.001）。母代在不同产卵时

间内所产生的子代雌雄数量如图2所示。 

 
图 2  不同产卵时间下子代传粉榕小蜂Ceratosolen 

fusciceps的雌雄数量 
Fig. 2  The number of female and male offspring of pollinator 

Ceratosolen fusciceps under different ovipositing  
time length 

从图2可以看出，子代雌性小蜂的数量，是随

着产卵时间的增加而显著上升，两者之间有着显著

的正相关关系（n=120，r=0.762，P<0.001），且不

同产卵时间下各组之间，其数量存在着显著性差异 
（F（5,114））=648.366，P<0.001）。而子代雄蜂数量

虽然也随着母代产卵时间的增加呈上升趋势，但子

代雌性数量随母代产卵时间的延长而增加的速度

显著快于子代雄性数量。因此，子代性比随母代产

卵时间的增加而显著降低。在母代开始产卵的最初

1 h 内，子代雄蜂的数量远高于子代雌蜂数量。而

在母代产卵的随后几个小时内，雌蜂数量却一直呈

增加的趋势，而子代雄蜂增加的数量远小于雌蜂。
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这表明，传粉榕小蜂在产卵的顺序上有明显的倾向

性，即倾向于先产下更多的雄性。因此，当小蜂的

产卵时间仅为1 h 的条件下，在子代小蜂中雄性占

据了大多数。而随着产卵时间延长，母代则倾向于

产下更多的雌性。产卵时间的延长导致了产卵数的

增加，因此表现为子代性比随子代数量的增加而显

著降低。 
2.2  聚果榕非传粉小蜂 P. mayri 子代性比与母代 

产卵时间相关 
非传粉小蜂P. mayri在放蜂后间隔不同时间将

其放出纱网袋，其子代小蜂性比也因母代产卵时间

的不同而呈现显著差异（F（5,114）=541.151，P<0.001）。
与传粉小蜂一样，P. mayri的性比也随着母代产卵

时间的增加而急剧下降（图3）。子代小蜂的性比和

母代产卵时间也呈显著的负相关关系（n=114，
r=−0.634，P<0.001）。比较不同产卵时间下的雌雄

小蜂数量，发现与聚果榕传粉小蜂各组性比存在差

异的原因相同，P. mayri在产卵的顺序上也是倾向

于先产雄性，所以小蜂的产卵时间越短，性比就会

越高，而随着产卵时间的增加，子代小蜂性比因雌

蜂的显著增加而急剧下降。 

 
图 3  不同产卵时间下P. mayri的子代小蜂性比 

Fig. 3  Offspring sex ratio of P. mayri under different 
ovipositing time length 

2.3  Acophila sp. 1性比与产卵时间有关，Wakerella  
benjamini 性比与产卵时间无关 

垂叶榕非传粉小蜂 Acophila sp.1 和 Wakerella 
benjamini 在不同的隔离时间下子代小蜂的性比如

图 4 所示。 
Acophila sp.1子代性比与聚果榕的传粉小蜂和

非传粉小蜂P. mayri的结果相一致，在放蜂后间隔

不同时间再将其放出后子代小蜂的性比因母代产

卵时间的不同而出现显著差异（F（5,114）=189.791，
P<0.001）。它的性比也随着母代产卵时间的增加而

急剧下降（图4）。对母代产卵时间和子代小蜂性比

的相关分析结果表明：子代小蜂性比和母代产卵时

间也呈显著负相关（n=120，r=−0.671，P<0.001）。
而Wakerella benjamini的性比却与聚果榕传粉小蜂

和非传粉小蜂P. mayri 以及Acophila sp.1存在明显

差异：母代产卵时间对子代性比无显著影响（F（5,114）

=0.899，P>0.05），母代在不同产卵时间下，其子代

小蜂的性比均为50%左右，小蜂产卵时间和子代性

比无显著相关性（n=120，r=−0.072，P>0.05）。这

表明，当Wakerella benjamini母代产卵时，它产下雌

雄小蜂的顺序是随机的，并没有明显的倾向性。 

 
图 4  不同产卵时间下Acophila sp.1和Wakerella benjamini 

的子代小蜂性比 
Fig. 4  Offspring sex ratio of Acophila sp.1 and Wakerella 

benjamini under different ovipositing time length 

3  讨  论 

3.1  母代小蜂的产卵时间影响子代性比 
我们的研究结果表明，榕小蜂的产卵模式对子

代性比有着重要的影响。聚果榕传粉小蜂和非传粉

小蜂P. mayri以及垂叶榕的非传粉小蜂Acophila 
sp.1在产卵顺序上都有着明显的倾向性。它们在产

卵的早期都倾向于多产雄蜂，而随着产卵时间的延

长，子代雌蜂的产卵量显著增加，而子代雄蜂增加

的量远小于雌性子代。这与Shazia et al（2008）的

结论相一致；而垂叶榕非传粉小蜂 Wakerella 
benjamini的产卵模式则存在差异，即随机地产下雌

雄后代，导致其性比接近50%。这表明不同种类榕

小蜂在产卵顺序上存在着差异，母代产卵时间的长

短对子代性比的影响不一。先前的针对少数种类榕

小蜂进行研究所得出的结论是不可靠的(Kathuria et 
al, 1999; Shazia et al, 2008)。 

在子代性比的调节上，当榕小蜂先产雄性卵

时，母代小蜂的产卵时间将影响到子代性比，而榕

小蜂的产卵时间长短与其寿命相关。因此，榕小蜂

的寿命长短可能是影响子代性比的因素之一。榕小

蜂在不同季节或不同的环境条件下，其寿命长短有

着很大的差异（Wang et al, 2005），如温度和湿度条
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件就对榕小蜂寿命长短有着很大影响（Wang et al, 
2005; Dunn et al, 2008）。以往的研究结果表明，榕

小蜂的寿命与湿度有着密切关系，湿度越大，榕小

蜂的寿命越长（Dunn et al, 2008）。同时，我们通过

观测发现榕小蜂在气温较高（大于30℃）时通常仅

能存活1 d左右，而在气温较低（20℃左右）时能存

活3 d左右。榕小蜂的存活时间越长，其产卵时间也

随之延长，子代性比随着其产卵量的增加而下降。

因此，我们在考虑榕小蜂子代性比之时，应综合考

虑到环境条件如温度湿度等对榕小蜂个体寿命的

影响。 
3.2  子代小蜂数量增加时其性比降低受母代产卵 

模式的影响 

先前的对传粉榕小蜂的研究结果表明，当单头

雌蜂在单果内繁殖时，随着子代数量增加，其性比

降低（Hamilton, 1979; Frank, 1985; Greeff, 2002）。
同时，在产卵的母代小蜂数量，即Foundress确定的

情况下，Clutch size 即总花数(代表产卵场所的多少)
对子代小蜂性比的影响表现为子代性比随Clutch 
size的增加而减少。West et al（1998）对17种非传

粉小蜂自然种群的研究指出当单头繁殖雌蜂在一

个榕果上产卵时，子代性比与子代数量也呈显著负

相关关系。传粉小蜂和非传粉小蜂的子代性比与子

代数量的负相关在一定程度上可能与小蜂的产卵

顺序相关。在本研究中，当控制放一定数量的传粉

小蜂Ceratosolen fusciceps和非传粉小蜂Platyneura 
mayri和Acophila sp.1在一个榕果上产卵时，子代数

量随着母代产卵时间的延长而增加。而雌性子代增

加的程度远高于雄性，从而使子代性比与子代数量

呈显著的负相关关系，这一结果在支持前人的基础

上一定程度地解释了Clutch size对子代性比影响的

原因，即小蜂的产卵顺序可能是其原因之一。 
3.3  小蜂的产卵模式决定了母代寿命和相互干扰 

对子代性比的影响 
经典性别演化理论认为局域交配竞争（LMC）

和近亲交配将会导致小蜂后代中雄性的比例随产

卵蜂数量的增加而增加，当产卵蜂数比较多，而接

近于随机交配时（产卵蜂数量在9只以上），雌雄比

例将接近1∶1（Hamilton 1967; Herre 1985，1987)。
然而，我们的实验结果显示：榕小蜂的性别比例也 

可能与其个体寿命的长短相关。因为榕小蜂的寿命

长短会影响到产下的子代数量，而子代数量与其性

比有一定的相关性。在不同的环境条件或小蜂的个

体存在活力差异时，相同进蜂量下小蜂的子代性比

也并不完全一致，甚至可能存在较大差异。同时，

不同种类榕小蜂的产卵顺序并不一致，这使得小蜂

的性比问题更加复杂。产卵顺序存在差异的具体原

因到目前为止尚不明确，有待于进一步研究。 
在产卵时倾向于先产雄性的榕小蜂，其母代个

体数量的增加导致子代性比上升的现象除了局域

交配竞争和近亲交配机制的作用外(Herre, 1985; 
Hamilton, 1979; Herre et al, 1997)，资源的限制和榕

小蜂同时产卵时的相互干扰也发挥着一定的作用

（Wang et al, 2008）。当产卵的母代小蜂数量较少

时，雌花资源对于榕小蜂来说是充足的，而且榕小

蜂之间彼此干扰的情况也较少发生，每只榕小蜂都

能产下尽可能多的卵；而当母代小蜂数量增加时，

雌花资源的限制以及榕小蜂之间的彼此干扰导致

母代小蜂可能在刚产下一部分卵甚至产下的大部

分是雄性卵之后就终止了产卵，这样子代雌性小蜂

的数量因为资源限制和干扰效应的作用而降低，从

而导致了小蜂性比的上升。 
母代小蜂的产卵顺序影响到子代性比，且不同

榕小蜂的产卵顺序存在着差异。这一现象的发现说

明了榕小蜂的产卵模式对其性比有着重要的影响。

因为榕小蜂的产卵模式并不完全一致，而且性比问

题本身也是很复杂的。早期的研究认为，榕小蜂呈

现出偏雌的性比率，主要是单双倍性别决定系统、

局域配偶竞争和近交效应共同调节的结果

(Hamilton, 1979)。传粉榕小蜂的乱交（Peng et a1, 
2005）和非传粉榕小蜂的存在（Pereira & Prado, 
2005;Peng et a1, 2005）也都会影响传粉榕小蜂的性

比率。本文仅对聚果榕的传粉小蜂Ceratosolen 
fusciceps和非传粉小蜂P. mayri以及垂叶榕的两种

非传粉小蜂Acophila sp.1和Wakerella benjamini作为

代表来进行研究，在其它榕小蜂中的结论可能有所

差异，只有进一步增加研究材料，对其它种榕小蜂

进行全面研究，才能客观反应出产卵模式在性比调

控中的作用。 
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