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摘要：膜翅目寄生蜂的产卵器是专门用于刺破寄主体表而达到产卵目的的特化器官，对于理解共存物种之间的竞争、

合作以及多营养级联具有重要意义。本文以鸡嗉子榕 Ficus semicordata果内共生的榕小蜂群落为研究对象，应用光

学显微镜和扫描电子显微镜对一种传粉榕小蜂-窝榕小蜂 Ceratosolen gravelyi及 4种非传粉榕小蜂-妃延腹榕小蜂

Philotrypesis dunia、拉长鞘榕小蜂 Sycophaga cunia、缩腹榕小蜂 Apocrypta sp.和伪鞘榕小蜂 Sycoscapter

trifemmensis的产卵器进行了观察，结合访果产卵时序和果壁厚度，分析了 5种鸡嗉子榕小蜂产卵器的功能性状与

食性之间的相关性。结果表明：产卵器端部的硬化程度随产卵时序的延后而逐渐增加，进果产卵的传粉榕小蜂产卵

器末端仅有 1齿，具有 2种钟形感器和 1种浅凹形感器，而果外产卵的非传粉榕小蜂则有多齿和多种感器，齿数量

和感器类型亦随造瘿者到复寄生者依次增加，且产卵器含齿区的长度与榕果壁厚度呈正相关关系；聚类结果显示产

卵器结构反映了榕小蜂所属的功能类群。这些结果将有益于理解榕小蜂的食性及其共存机制，并为预测其它寄生蜂

的功能类群提供依据。
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Abstract: The ovipositor of parasitic Hymenoptera is a specific organ for depositing eggs by piercing into

a host's body, serving as a valuable index for understanding the competition, cooperation, and multitrophic

cascades among co-occurring species. Here, we used light and scanning electron microscopy to gain the

morphological characteristics of one pollinating fig wasp Ceratosolen gravelyi and four species non-

pollinating fig wasp Philotrypesis dunia, Sycophaga cunia, Apocrypta sp., and Sycoscapter trifemmensis,

which are endosymbiosis with the fig syconia of Ficus semicordata. According to the wasp ovipositing fig

sequence and fig wall thickness, we explored the correlation between the ovipositor structure and diet of 5

wasps, as mentioned earlier. The results showed that the sclerotization degree of the ovipositor tip

gradually increased with the later-ovipositing sequence wasps. The pollinator C. gravelyi, laying eggs

inside, showed one ovipositor tooth and one campaniform sensillum at the surface of the ovipositor. Still,

four non-pollinators, depositing eggs outside, had more teeth and sensilla at the same location of ovipositor.

Furthermore, the number and diversity of ovipositor teeth and sensilla could increase from gall-makers to

parasitoids. There was a positive correlation between the length of ovipositor teeth and fig wall thickness.

Hierarchical cluster analysis using ovipositor traits mirrored the functional categories of fig wasp in F.

semicordata. The results will help understand the diet and coexistence in the fig wasp community.

Additionally, the detailed knowledge of ovipositor structure may predict the function categories of

parasites in other communities.

Key words: Ficus semicordata; fig wasp; ovipositor; functional morphology; diet

榕-蜂育幼繁殖系统是由榕树 Ficus spp.和榕小蜂 Hymenoptera：Chalcidoidea因传粉、取食、

寄生等营养级联而形成的多功能群落，具有不可替代的生物功能（Kerdelhué et al.，2000；Cook &

Rasplus，2003）。其中，传粉榕小蜂既是榕树隐头花序（又称榕果）的专性传粉昆虫（传粉者），

又会利用部分榕果资源来完成自身的繁殖（造瘿者），两者相互合作获利，形成了高度的互惠共生

关系（Herre et al.，2008；Bronstein，2015），而非传粉榕小蜂则完全依赖于这种互惠关系，功能上

了包括造瘿者 Gall-makers、寄居者 Inquilines和复寄生者 Parasitoid三类，整体上对榕-蜂育幼繁殖

共生体表现出负向作用（Cook & Rasplus，2003；Chen et al.，2013）。但另外一方面，无论是在榕

果接收期产卵的传粉榕小蜂，还是在接收期或者间花期产卵的非传粉榕小蜂，这些不同种类的榕

小蜂均会在雄花期同步发育成熟，加之榕果为一个密闭且雌花资源有限的空间，意味着不同榕小

蜂的稳定共存就需要对繁殖资源进行合理的分配或者异质性利用，如选择不同的产卵时间、产卵

方式、产卵位点等，以降低种内、种间的竞争（Compton & Hawkins，1992；Ghara & Borges，

2010）。根据生态位理论及其影响寄生蜂的共存因素（Naeem & Hawkins，1994；Bonsall et al.，



2002），考虑到榕小蜂幼虫并不具有移动的特性，榕小蜂后代的发育完全依赖雌蜂对产卵位点的选

择，并与寄生蜂的产卵器相关。而榕小蜂的产卵行为和产卵器结构有重要的适应功能，允许其利

用不同的产卵位点，使得共生物种之间的生态位划分成为可能（Quicke et al.，1994；Elias et al.，

2018）。

寄生蜂的产卵器为一特化的“滑管状”器官，外形呈针状，细长能弯曲，位于寄生蜂的腹部，

并与内生殖器相连。当产卵的时候，寄生蜂会利用滑管将卵放于寄主体内，但这个过程需要对产

卵产所，特别是微环境进行评估，以免将卵产于错误或不准确的位点（甄文全等，2004；Compton

et al.，2009）。在全球已知的 800多种榕树中（Berg & Corner，2005），每种榕树均有自身独特的榕

小蜂群落，包括传粉榕小蜂和数量不等非传粉榕小蜂（Compton & Hawkins，1992）。所有的传粉

榕小蜂，以及少数的非传粉榕小蜂，如钝叶榕的杨氏金小蜂 Diaziella yangi和 Lipothymus sp.，能够

进入榕果果腔（李宗波等，2013），它们可直接通过触角、产卵器、足等感觉附肢来选择产卵位点。

然而，绝大多数非传粉榕小蜂并不进入榕果，评估寄主是否适合产卵的方法就是通过产卵器，意

味着这些寄生蜂的产卵器不仅仅是产卵器官，更是产卵微环境中物理与化学信息的感知器官，进

而引导产卵器进行定位产卵（Quicke & Fitton，1995）。例如，Cerkvenik et al.（2017）发现前裂长

管茧蜂 Diachasmimorpha longicaudata产卵器表面存在一定数量的机械和化学感器，待产卵器刺穿

寄主后，能实现“转向”、“弯曲”等运动而将卵精确的产于正确位点；或者非传粉榕小蜂产卵瓣

上的齿，也能够帮助其刺穿榕果果壁而伸入果腔内部产卵（Kundanati & Gundiah，2014）。除了这

些形态结构和感受器之外，产卵器的黑化程度也决定了产卵器的坚硬度，在确保刺穿果壁产卵于

果内具有重要意义（Rouquette & Davis，2003）。当几种不同的寄生蜂共同寄生于同一寄主时，产

卵器形态与榕小蜂生活史之间存在密切的相关性，其结构与产卵位点特征所施加的限制有关，生

活史和繁殖资源利用将促使产卵器发生相应的适应进化，从而形成了不同的产卵器形态和结构

（Belshaw et al.，2003；Elias et al.，2018），这对于研究不同竞争者的共存以及群落生态结构来说

不可或缺，但目前的研究仅局限在榕小蜂产卵时间及其雌花资源的空间分布上，很少考虑到产卵

器结构的功能适应性方面（Compton & Hawkins，1992；Sivinski & Aluja，2003；Herre et al.，

2008）。因此，本文以寄生在鸡嗉子榕 F. semicordata果内的 5种榕小蜂为研究对象，通过对比和分

析不同榕小蜂产卵器的硬化程度、超微形态及其感器类型，结合产卵器形态聚类树，探讨鸡嗉子

榕小蜂功能类群与食性间的关系，以期为深入理解榕小蜂群落的稳定共存和适应性性状提供科学

依据。



1 材料与方法

1.1 鸡嗉子榕小蜂群落

鸡嗉子榕小蜂群落是由专性寄生于鸡嗉子榕的 5种榕小蜂构成，包括 1种传粉榕小蜂—窝榕小

蜂 Ceratosolen gravelyi和 4 种非传粉榕小蜂—妃延腹榕小蜂 Philotrypesis dunia、拉长鞘榕小蜂

Sycophaga cunia、缩腹榕小蜂 Apocrypta sp.和伪鞘榕小蜂 Sycoscapter trifemmensis（图 1）。其中，

窝榕小蜂是鸡嗉子榕的唯一传粉昆虫，接收期时到达榕果并进入果腔传粉或者产卵；妃延腹榕小

蜂紧随着窝榕小蜂达到，也在接收期产卵，只是需要等待窝榕小蜂进果后才会在果外产卵（赵健

等，2015）；随着榕果发育并进入间花期，拉长鞘榕小蜂、缩腹榕小蜂和伪鞘榕小蜂依次达到榕果，

并在果外用长的产卵器刺穿果壁产卵，而缩腹榕小蜂和伪鞘榕小蜂的产卵时序有较大重叠。经历

约 60 d（观测时间为 6-11月）的发育，榕果会发育至雄花期，此时在瘿花内的所有榕小蜂均会发

育到成虫期，待传粉榕小蜂雄蜂开凿出蜂口后，完成交配的雌蜂从果内爬出，开始下一轮的生活

史循环。

图 1 5种鸡嗉子榕小蜂雌蜂形态及其产卵时序

Fig. 1 The morphology and oviposition timing of the female of five fig wasps associated with Ficus semicordata

注：A，窝榕小蜂；B，妃延腹榕小蜂；C，拉长鞘榕小蜂；D，缩腹榕小蜂；E，伪鞘榕小蜂。图 2~图 3同。Note: A, C. gravelyi; B, P.

dunia; C, S. cunia; D, Apocrypta sp.; E, S. trifemmensis. Same to Fig.2 and Fig.3.

1.2 产卵器的硬化程度

用光学显微镜测量每种榕小蜂产卵器长度，并对产卵器的末端进行拍照，得到的图像再通过

Adobe Photoshop CC 2018转换为灰度图，随后用 RGB量表量化产卵器末端的硬化程度（即黑化程

度，0 = 纯黑色，255 = 纯白色）。为了便于观察和量化，将产卵器末端颜色较深的更接近于 255，

颜色较浅的更接近于 0，此时 0~255之间的值被认为是产卵器硬化程度的代表值（Ghara et al.，



2011）。

1.3 产卵器的超微形态与构成

将每种鸡嗉子榕小蜂的整体进行系列脱水处理，经临界点干燥后用 Leica超景深体视镜（德国，

EM CPD300）解剖出产卵器（去除产卵鞘），用 Quorum Q150RS镀金仪镀金 50 s后，经蔡司环境

扫描电镜（德国，EVO MA 10/LS 10）对产卵器表面形态、结构及其感器进行观察，电压设定为

10 Kv。参照 Belshaw et al.（2003）和 Elias et al.（2018）的方法，确定 5种鸡嗉子榕小蜂产卵器的

齿类型（4种，包括不具齿、具 1或 2个端齿、具多个不规则锯齿和具多个均匀的钝齿）、齿高、

齿间距等量化指标（表 1）；然后，再根据 Ghara et al.（2011）和 Yadav and Borges（2017）对感器

类型与功能划分的方法，确定 5种鸡嗉子榕小蜂产卵器上的感器类型、数量、分布等。所有对产卵

器各形态、结构、分布等测定均在 ImageJ（Version 1.53c，https://imagej.nih.gov/ij）中完成，相关

图片处理使用软件 Adobe Photoshop CC 2018。

表 1 产卵器特征值计算方法

Table 1 Quantitative metrics of ovipositor characteristics from the 5 fig wasps associated with Ficus semicordata

测量值Measurements 测量方法 Metrics

具齿数 Number of ovipositor teeth 计数法 Counting method

平均齿高Mean tooth height Ʃ齿高/齿数Ʃ tooth height/Number of teeth

齿高变异系数 CV of tooth height SD齿高/平均齿高 SD tooth height/Mean tooth height

平均齿距 Mean tooth distance Ʃ齿间距离/齿数-1 Ʃ tooth distance/Number of teeth - 1

齿距变异系数 CV of tooth distance SD齿距/平均齿距 SD tooth distance/Mean tooth distance

具齿相对长度 Relative length with teeth 具齿长/总产卵器长度 Length with teeth/Total ovipositor length

1.4 产卵器形态的聚类分析

根据观察到的 5种榕小蜂产卵器的超微形态和表 1中统计的数据，结合产卵瓣表面齿的类型，

进行二进制编码后，构建鸡嗉子榕小蜂聚类树状图，分析功能类群与食性之间的相似性。聚类分

析在 R studio平台（R version 4.3.3，https://cran.r-project.org/）上完成，基于欧氏距离，采用 Ward.

D 方 法 系 统 聚 类 ， 加 载 Permute 和 Lattice 包 ， 在 Vegan 包 （ https://cran.r-

project.org/web/packages/vegan/index.html）中完成，并用 Adobe illustrator CS 2023对聚类树进行编

辑修改。

2 结果与分析

2.1 榕小蜂产卵器的形态与组成

扫描电镜结果表明，5种鸡嗉子榕小蜂的产卵器形态和基本结构较为相似，均由一个独立的下

产卵瓣 lower valve和两个愈合的上产卵瓣 upper valve组合在一起，共同形成了产卵器（图 3），这

一点类似于其它寄生蜂种类。从产卵器的尺寸来看，进果的传粉榕小蜂--窝榕小蜂的产卵器最短，



仅有 790.63 ± 14.93 μm（N = 43），而在果外产卵的 4种非传粉榕小蜂的产卵器显著长于窝榕小蜂，

且是后者长度的 4.5 ~ 11.5倍，而接收期产卵的妃延腹榕小蜂与间花期产卵的缩腹榕小蜂之间没有

明显的差异（表 2）；从产卵器的黑化程度来看，窝榕小蜂的产卵器几乎不黑化，随着产卵时序的

逐步延后，非传粉榕小蜂产卵器的黑化程度逐渐增加，尤其是最后产卵的伪鞘榕小蜂，黑化程度

达到 79.12%（图 2，表 2）；从产卵瓣末端具齿类型看，窝榕小蜂为端齿型，妃延腹榕小蜂和拉长

鞘榕小蜂为多个均匀钝齿型，而缩腹榕小蜂和伪鞘榕小蜂则为不规则锯齿型。含齿区长度随着果

壁的增厚而显著增加，两者呈现极显著正相关（F1,41=212.3，P＜0.0001）（图 3，图 4，表 2），说

明产卵时序延后将促使榕小蜂形成更为坚硬、锐利的产卵器才能刺破果壁，完成产卵任务。

表 2 5种鸡嗉子榕小蜂的产卵器特征值

Table 2 Ovipositor characters of five fig wasps associated with Ficus semicordata
特征值

Eigenvalue
窝榕小蜂
C. gravelyi

妃延腹榕小蜂
P. dunia

拉长鞘榕小蜂
S. cunia

缩腹榕小蜂
Apocrypta sp.

伪鞘榕小蜂
S. trifemmensis

产卵器长
Ovipositor length

790.63 ± 14.93
（N=43）

3 565.79 ± 35.9
(N=63)

4 478.16 ± 46.65
(N=40)

3 459.12 ± 54
(N=60)

8 929.54 ± 260
(N=60)

上产卵瓣的齿
Teeth of upper valve 1 1 1 1 1

下产卵瓣的齿
Teeth of lower valves 0 0 0 1 1

齿的数量
Number of teeth 1 6 9 10 13

平均齿高
Mean tooth height

3.72 ± 0.19
(N=11)

1.79 ± 0.73
(N=35)

0.93 ± 0.38
(N=50)

2.15 ± 0.09
(N=63)

2.05 ± 0.07
(N=60)

齿高变异系数
CV of tooth height 0.22 0.44 0.32 0.41 0.28

平均齿距
Mean tooth distance 0 7.63 ± 0.63

(N=35)
6.61 ± 0.08
(N=50)

10.43 ± 0.59
(N=63)

9.12 ± 0.55
(N=60)

齿距变异系数
CV of tooth distance 0 0.526 0.615 0.630 0.584

具齿相对长度
Relative length with teeth 0.008 0.016 0.015 0.032 0.015

硬化强度（%）
Intensity of sclerotization 0 64.89 70.66 78.26 79.12

注：CV=变异系数；测量单位为μm。Note: CV = coefficient of variation; unit of measurement was μm.



图 2 光学显微镜下的产卵器硬化程度

Fig. 2 Light microscopy image of ovipositor sclerotization of five fig wasps associated with Ficus semicordata

图 3 扫描电镜下的产卵器形态

Fig. 3 Scanning electron micrographs of ovipositor morphology of five fig wasps associated with Ficus semicordata

图 4 5种鸡嗉子榕小蜂产卵器含齿区长度与果壁厚度间的相关性

Fig. 4 Correlation between length of ovipositor tooth area and wall thickness for five fig wasps associated with Ficus



semicordata

2.2 榕小蜂产卵器上的主要感受器类型、数量与分布

共从 5种鸡嗉子榕小蜂产卵器上鉴定出 5类 12种感器，分别为 2种锥形感器 Basiconic sensilla、

5种钟形感器 Campaniform sensilla、2种指形感器 Sensillum digitiformium、1种浅凹形感器 Slight

surface depression和 2种腔锥形感器 Coeloconic sensilla，且这些感器仅分布于下产卵瓣腹侧面的末

端部分，但各个榕小蜂着生感器的长度上有着明显差别。其中，进果产卵的窝榕小蜂含感器的长

度为 116.76 ± 0.17 μm（N=43），占全部产卵器长度的 14.77%，也是含感器长度占比最长的；而果

外产卵的妃延腹榕小蜂、拉长鞘榕小蜂、缩腹榕小蜂和伪鞘榕小蜂的含感器长度分别为 67.29 ±

0.30 μm（N=63）、 51.54 ± 0.23 μm（N=40）、 173.21 ± 0.83 μm（N=60）和 138.80 ± 0.67 μm

（N=60），占整个产卵器长度比 1.15%~5.01%。为了更准确的描述感器的分布，本试验将产卵器末

端至着生最后一个感器的区域分为 5个部分，即 0~10%的区域作为端部（TOS）、10%~40%为近端

部 1/3（PTOS）、40%~70%为中部（MOS），70%~90%为近基部 1/3（PBOS）以及 90%~100%为基

部（BOS），各感器着生的类型、数量和位置见表 3。

2.2.1 锥形感器（Basiconic sensilla，BS）

锥形感器的外部形态类似于锥体，直立；端部钝圆，基部坐落于一个阔的卵圆形凹槽内（图

5-A、B）。根据锥体的形态以及是否高于产卵器表面，将锥形感器分为两种，分别锥形感器 1型

（BS-Ⅰ）和 2型（BS-Ⅱ）。其中，BS-Ⅰ锥体长 0.78 ± 0.10 μm，明显高于凹槽的深度，伸出的部分具

有显著向内收缩而使其端部呈锐角状（图 5-A）；BS-Ⅱ长 0.64 ± 0.11 μm，锥体端部几乎与凹槽齐平，

或者低于凹槽深，端部逐渐变细，为典型的锥体形态（图 5-B）。BS-Ⅰ仅见于缩腹榕小蜂产卵器的

端部，数量有 3个，而 BS-Ⅱ则分布在妃延腹榕小蜂、拉长鞘榕小蜂、缩腹榕小蜂和伪鞘榕小蜂等

非传粉榕小蜂的产卵器上，数量 1~3个不等（表 3），且该感器的长度、基部宽和凹槽直径在各榕

小蜂上均没有显著的差异性（P>0.05）。

2.2.2 钟形感器（Campaniform sensilla，CaS）

钟形感器可划分 5种，分别为钟形感器Ⅰ-V（CaS-Ⅰ~Ⅴ）。其中，CaS-Ⅰ的突起呈丘状，高 0.24 ±

0.03 μm，基部宽 0.60 ± 0.05 μm，表面光滑无孔，位于一个较浅、阔的凹槽内（图 5C），见于窝榕

小蜂和缩腹榕小蜂上，数量恒定为 2个（表 3）；CaS-Ⅱ的突起为乳突状，高 0.42 ± 0.04 μm，基部

宽 0.55 ± 0.06 μm，突起几乎与凹槽齐平，凹槽宽大，且指向基部的一侧有一个明显的开口（图 5-

D），仅见于窝榕下佛和妃延腹榕小蜂产卵的末端部分（表 3）；CaS-Ⅲ的突起为唇状，位于一个深

的卵形凹陷内，且唇形突起略微高于凹槽深度，均着生于妃延腹榕小蜂和拉长鞘榕小蜂产卵器含

感器区域的中部，前者数量恒定为 3个，而后者为 2个（图 5-E，表 3）；CaS-Ⅳ的突起为叶状，几



乎与凹槽齐平，或者叶状末端会向外突起而高于凹槽，分布较为广泛（图 5-F，表 3）；CaS-Ⅴ呈倒

心形，坐落于一个卵形凹槽的中间位置，且心形的侧面有一类似于微孔的凹刻（图 5-G），分布于

缩腹榕小蜂和伪鞘榕小蜂含感器的端部至中部区域，前者有 4个，但后者仅见到 1个（表 3）。

2.2.3 指形感器（Sensillum digitiformium，SD）

指形感器外形类似于一根手指，平附于一个长形的凹穴内，分为指形感器Ⅰ（SD-Ⅰ）和Ⅱ（SD-

Ⅱ）2种。SD-Ⅰ位于一个浅的凹槽内，长 0.80 ± 0.02 μm，基部宽 0.24 ± 0.03 μm，几乎于凹槽的长

度等长，仅见于拉长鞘榕小蜂产卵器含感器区域的中部和基部两个位置（图 5-H，表 3）。SD-Ⅱ位

于一个深的凹槽内，且指形突起的末端明显向外延伸；长 0.92 ± 0.02 μm，基部宽 0.20 ± 0.03 μm，

凹穴长度明显长于 SD-Ⅱ的长度；数量恒定为 2个，见于伪鞘榕小蜂产卵器含感器的基部（图 5-I，

表 3）。

2.2.4 浅凹形感器（Slight surface depression，SSD）

浅凹形感器的凹陷较浅，呈卵圆形或者长卵圆形，与钟型感器Ⅰ的凹陷相似，但腔中央平坦

无突起，分布于窝榕小蜂和缩腹榕小蜂的产卵上，但前者数量仅有 1个，见于含感器的端部；后者

数量有 3个，分布于含感器的中部和近基部 1/3处（图 5-J，表 3）。

2.2.5 腔锥形感器（Coeloconic sensilla，CoS）

依据锥体的形态特征，腔锥形感器可分为Ⅰ（CoS-Ⅰ）和Ⅱ（CoS-Ⅱ）2种，其中 CoS-1自凹陷

中有一个较大的锥状突起，端部突然收缩变尖，表面有纵向沟槽，分布于妃延腹榕小蜂和缩腹榕

小蜂的产卵器上（图 5-K，表 3）。CoS-2的突起为山丘状，陷于一个较为平缓且深的凹槽内，凹槽

直径 1.93 ± 0.04 μm，分布在缩腹榕小蜂和伪鞘榕小蜂含感器的中部区域（图 5-L，表 3）。



图 5 5种鸡嗉子榕小蜂产卵器上的主要感器类型

Fig. 5 Ultramorphology of different sensillar types on the ovipositor of five fig wasps associated with Ficus semicordata

注：A，锥形感器Ⅰ；B，锥形感器Ⅱ；C，钟形感器Ⅰ；D，钟形感器Ⅱ；E，钟形感器Ⅲ；F，钟形感器Ⅳ；G，腔锥形感器Ⅴ；H，指形感器

Ⅰ； I，指形感器Ⅱ； J，浅凹状感器；K，腔锥形感器 Ⅰ；L，腔锥形感器Ⅱ。Note: A, Basiconic sensilla Ⅰ; B, Basiconic sensilla Ⅱ; C,

Campaniform sensilla Ⅰ; D, Campaniform sensillaⅡ; E, Campaniform sensilla Ⅲ; F, Campaniform sensilla Ⅳ; G, Campaniform sensilla Ⅴ; H,

Sensillum digitiformium Ⅰ; I, Sensillum digitiformium Ⅱ; J, Slight surface depression; K, Coeloconic sensilla Ⅰ; L, Coeloconic sensilla Ⅱ.

表 3 五种鸡嗉子榕小蜂产卵器上着生的感器类型及分布

Table 3 Types and distribution of sensilla on ovipositor of five symbiotic fig wasps in the Ficus semicordata

类型
Types

窝榕小蜂
C. gravelyi

妃延腹榕小蜂
P. dunia

拉长鞘榕小蜂
S. cunia

缩腹榕小蜂
Apocrypta sp.

伪鞘榕小蜂
S. trifemmensis

数量
Number

位置
Site

数量
Number

位置
Site

数量
Number

位置
Site

数量
Number

位置
Site

数量
Number

位置
Site

BS-Ⅰ - - - - - - 3 TOS - -

BS-Ⅱ - - 1 BOS 2 PBOS 3 PBOS 2 PBOS

CaS-Ⅰ 2 PBOS,
BOS - - - - 2 PBOS - -

CaS-Ⅱ 3 TOS 3 TOS - - - - - -

CaS-Ⅲ - - 3 MOS 2 MOS - - 4 MOS

CaS-Ⅳ - - - - - - 3 PTOS,
MOS 2 TOS

CaS-Ⅴ - - - - - - 4 PTOS,
MOS 1 PTOS,

MOS

SD-Ⅰ - - - - 3 MOS,
PBOS - - - -

SD-Ⅱ - - - - - - - - 2 BOS



SSD 1 PTOS - - - - 3 MOS,
PBOS - -

CoS-Ⅰ - - 1 PBOS - - 3 MOS - -

CoS-Ⅱ - - - - - - 2 MOS 2 MOS

注：感器类型和着生位置的缩写参照结果部分。TOS，端部；PTOS，近端部 1/3；MOS，中部；PBOS，近基部 1/3；BOS，基部。Note:

The abbreviated names of ovipositor sensilla and its site view result in the main texts. TOS, Terminal site of ovipositor; PTOS, Proximal terminal site

of ovipositor; MOS, Middle site of ovipositor; PBOS, Proximal basal site of ovipositor; BOS, Basal site of ovipositor.

2.3 榕小蜂产卵器的结构特征与功能类群

用产卵器的结构特征，如产卵器长度、平均齿高、平均齿距等产生的聚类树具有几乎一致高

的 AU值（89~99）和 BP值（71~81），结果可信度高，可将鸡嗉子榕小蜂分为三个功能类群（图

6）。其中，首先达到的窝榕小蜂被单独聚为一支，具有传粉和造瘿的双重功能；随后到达的妃延

腹榕小蜂和拉长鞘榕小蜂聚为第二个类群，其中拉长鞘榕小蜂行使造瘿功能，妃延腹榕小蜂则不

造瘿，为寄居者；而最后达到，且在间花期产卵的 Ceratosolen gravelyi缩腹榕小蜂和伪鞘榕小蜂聚

为第三个类群，为复寄生类的非传粉榕小蜂。

图 6 基于鸡嗉子榕小蜂产卵器的结构性状的聚类结果

Fig. 6 Clustering of ovipositor characters of five fig wasps associated with Ficus semicordata

3 结论与讨论

了解寄生蜂的生活史，对于深入解析寄生蜂群落结构及其资源竞争者的稳定、共存有着重要

的指示性作用（Bonsall et al.，2002；Bonsall & Mangel，2004）。对于榕小蜂来说，不同功能类群

的榕小蜂可通过产卵时序、产卵器结构特征以及不同层次雌花资源的利用，一方面可降低了物种

对同一繁殖资源的激烈竞争，另一方面又可提高雌雄蜂存活率，利于雌雄蜂交尾、性比调整以及

传粉榕小蜂挖掘出蜂口，从而实现了种间时空生态位的划分（Compton & Hawkins，1992；Segar et

al.，2013；Ghara et al.，2014）。本研究确定了 5种鸡嗉子榕小蜂在不同时期面临不同产卵环境时，

其产卵器无论是在形态上还是在超微结构上，都表现出一定的适应性，反应了它们之间不同的产

卵方式及生态习性。例如，进果传粉、产卵的窝榕小蜂产卵瓣末端仅有一个齿，外形似一个倒勾



状的突起（图 3），这可能具有刺穿雌花柱头并在产卵时起到固定的作用（Hawke et al.，1973）。尽

管所有果外产卵的非传粉榕小蜂产卵器上均有多个齿，但只有复寄生者的产卵器在上、下产卵瓣

上都有齿，并且齿的平均高度相对造瘿者来说有所增加（表 2），推测是因后期产卵时榕果果壁较

硬才需要具有更多齿的产卵器。另外，榕树果的发育过程中，果壁会逐渐变厚变硬，而产卵器的

硬化程度将会随着榕小蜂到达榕果产卵时间的延后而增加，反映出较晚到达果外产卵的榕小蜂需

具有较硬的产卵器以刺穿更硬更厚的果壁，这是由产卵器末端不同含量的锌、锰等金属物质的存

在导致的（Quicke et al.，1998；Kundanati & Gundiah，2014）。非传粉榕小蜂产卵器的长度与果壁

厚度有关（甄文全等，2004），也会随着榕小蜂产卵时序的延后而增长（Kerdelhué & Rasplus，

1996），但在鸡嗉子榕小蜂群落中，尽管产卵器的含齿区随着榕果果壁的增厚而增加（图 6-D），但

第 4个到达榕果表面产卵的缩腹榕小蜂产卵器长度明显短于第 3个到达的拉长鞘榕小蜂，同为复寄

生者并且是最后产卵的伪鞘榕小蜂产卵器长度是其两倍以上，这可能与二者在产卵资源空间上的

分化以及各自寄生对象所处位置的不同有关。因为缩腹榕小蜂的产卵器较短（表 3，图 6-C），故

能将卵产在果腔内层虫瘿里的机率很小，而伪鞘榕小蜂的产卵器长度可以深达榕果内的各种位置。

同时，在对鸡嗉子榕小蜂群落种群数量的调查中，本试验中也发现缩腹榕小蜂不是窝榕小蜂和拉

长鞘榕小蜂的寄生者就是资源竞争者（甄文全等，2004）。

另一方面，感器类型的多样性随着产卵时序和寄生方式的不同而有所不同，晚到的复寄生者

感器类型要比早到的造瘿者和寄居者多，这可能与造瘿者产卵后诱发雌花细胞膨大、增生等变化

有关，从而使果腔内的微环境更加复杂而促使后期复寄生者需要更精确的感知能力（Jansen-

González et al.，2012；Jansen-González et al.，2014）。在前人的研究中，进果产卵的传粉榕小蜂产

卵器上仅有一种感器（Ghara et al.，2011），但在窝榕小蜂的产卵瓣上共观察到 3种感器，其中有 1

种是其特有的（表 3）。考虑到传粉榕小蜂需要从榕果苞片口进入榕果果腔，这个过程往往失去部

分触角，这可能就需要产卵器表面的感器辅助于对产卵位点或者瘿花的识别（Kjellberg et al.，

2005；李宗波等，2013）。在 5种鸡嗉子榕小蜂中，感器只出现在下产卵瓣上，这与在其它种类的

寄生蜂类似（Gerling et al.，1998；Yadav & Borges，2017）。通常情况下，锥形感器被认为是一种

化学感器，也可能具有味觉和嗅觉的双重感知功能，正如行为观察中发现寄生蜂产卵器端部进入

榕果果腔后可来回摆动，利于识别特定的雌花或瘿花（甄文全等，2004；Yadav & Borges，2017；

Elias et al.，2018）。钟形感器分布范围较广，CaS-I和Ⅱ可能是一种触觉感受器，可协助雌蜂找到

适合的产卵位点，但也有报道该感器可能是一种特定的机械感器，能够对产卵过程中触觉刺激的

不同反应来启动产卵器的运动模式；CaSⅢ和Ⅳ主要集中于产卵器的末端，一般被认为具有感受温

度及味觉的双重功能（Brown & Anderson，1998），Yadav and Borges（2017）发现聚果榕上的造瘿



者 Sycophaga fusca和寄生者 Apocrypta westwoodi产卵器末端存在 CO2感受器，推测这些感器可能

还具有 CO2的感知功能；CaS-Ⅴ类似于聚果榕小蜂产卵器上未被鉴定的感器，可能是 CO2感器

（Stange & Stowe，1999），但也有报道其是一种机械感器，在限制两个产卵瓣之间的位移上具有

一定的作用（Kundanati & Gundiah，2014）。指形感器也被称为板形感器，是典型的嗅觉器官，可

能在榕小蜂刺穿果壁而增加了果腔内挥发性物质的浓度，末端的感受器有利于雌蜂利用这些挥发

性线索在不同雌花或含有不同种类榕小蜂的瘿花之间寻找适合的产卵点（Niinemets & Reichstein，

2003；Yadav & Borges，2017）。腔锥形感器通常被认为化学感器，对果腔内的瘿花挥发物做出反

应，在寄主定位和判别寄主适应性方面发挥作用。此外，本研究发现大多数种类的感器均存在于

一个较深的感器凹槽内，这在一定程度上可避免产卵器刺穿植物组织时造成接触伤害，特别是对

于榕属这类泌乳植物来说（Berg & Corner，2005），会加剧对感器的潜在伤害，浅凹状感器就是其

中最好的体现，但关于其功能还未见报道（Spänhoff et al.，2003）。

在榕小蜂发育过程中，其生活史特征与产卵时序有着密切的相关性，这一事实表明群落的建

立并不是特殊的存在，而是受到个体组织结构的影响（Giacomini et al.，2009；Ghara & Borges，

2010），正如 5种鸡嗉子榕小蜂产卵器结构特性的聚类结果（图 6）。果内产卵的传粉榕小蜂窝榕小

蜂单独聚为一支，较早到达的寄居者妃延腹榕小蜂和造瘿者拉长鞘榕小蜂聚为一支，而较晚到达

的复寄生者缩腹榕小蜂和伪鞘榕小蜂聚为一支，体现寄生蜂产卵器的结构特性会表现出适应环境

的生态需求，而不受系统发育的限制（Belshaw et al.，2003；Ghara et al.，2011；Elias et al.，

2018），这对于判断一些未知寄生蜂所具有的生态功能类群或者食性具有重要意义。
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