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 中文摘要  

榕屬 (Ficus spp.) 與榕果小蜂 (fig wasp) 因長時間的共同演化，二

者間有密切的共生關係，但相關研究多以雌雄同株種類為主，本論文以

雌雄異株的牛奶榕為題材，研究榕果各果期形態、發育、榕果開花物候

週期、小蜂的行為，並探討寄生蜂的影響。自民國82年9月至84年9月，

每週定期調查陽明山地區的31棵雄株及50棵雌株牛奶榕，記錄榕果各發

育期的大小、外形、數量，記錄葉的變化，並不定期採集B、D期榕果以

顯微攝影機拍攝小蜂的行為，另於84年6~8月以黏蟲及套袋實驗研究小蜂

的種間關係。陽明山地區的牛奶榕的結實有明顯季節性，集中在春夏

季，雌果花期由6月開始，株內變異較大；雄果花期由4月開始，株間變

異較大。D期雄果數量整年都很少，所以釋出的小蜂量亦少，故推測陽明

山區小蜂族群量低且波動不大。雌雄B期榕果數量高峰出現的時間有錯開

現象，雌果B期與雄果D期與配合較佳，而雄果B期與雄果D期則呈零星搭

配。本區的牛奶榕果內共發現一種榕小蜂  (Blastophaga nipponica) 及一

種寄生蜂 (Sycoscapter inubiae)。榕小蜂無明顯之授粉行為，且無特化之

攜粉構造，可推知牛奶榕小蜂為被動傳粉。榕小蜂於雌雄B期榕果中皆有

試插行為，但僅在雄果中有產卵行為。寄生蜂的雄蟲有打鬥的行為而榕

小蜂雄蟲則無，且寄生蜂的性比為0.45高於榕小蜂的0.19，其生殖策略支

持Local mate competition 理論。由隨機觀察及黏蟲實驗發現，寄生蜂僅

於C期產卵，較榕小蜂產卵時間晚，由套袋結果發現寄生蜂的存在顯著會

降低榕小蜂的比例，由此推測本種寄生蜂可能需依賴榕小蜂刺激榕果，

並與榕小蜂競爭產卵場或以榕小蜂幼蟲為食。 



英文摘要 
The symbiosis between Ficus and fig wasps become obligative and specific due 

to long history of coevolution. Monoecious species have been the focus for the studies 
in the past. I selected dioecious Ficus erecta as study object. My purposes are 
investigating the morphology and development of figs, their phenology, behaviors of 
fig wasps and the influence of parasite wasps of 31 male trees and 50 female trees at 
Yang-Ming-Shan National Park. During the period of September 1993 to September 
1995, the size , shape, and developmental stages of the fig as well as leaf change were 
recorded once a week. In addition, B and D phase figs were picked, opened, and 
Vedio taped with microcamera. In order to study the inter-species relationship of fig 
wasps, the trap and bag manipulations were executed from June to August 1995. The 
phenology of F. erecta showed an obviously seasonal change, crops of figs aggregate 
in spring and summer. The male crops started to grow in April, and the chronicle 
synchronization was greater among different trees than  among different crops. The 
female crop started to grow in June, and the chronicle synchronization amang trees 
were less than among crops. The number of the male figs at D phase have been very 
few each month. Therefore, the population size of fig wasps of this area could be 
small with little fluctuation. An obvious gap was shown between the peaks of B phase 
figs of male and female trees. The occurrence of male figs of D phase fit better with 
that of female figs of B phase, and show sporadic fitting with male figs of B phase. 
Inside the figs, only one species of pollinator wasp (Blastophaga nipponica) and one 
species of parasite wasp (Sycoscaper inubiae) were found. Due to lack obvious 
pollinating behavior and structures of pollen packet, the pollinator wasps could 
pollinating figs with passive mechanism. The pollinators displayed only ovipositor 
insertion-testing behavior inside the female figs, while they showed complete 
ovipositing behavior inside the male figs. The male parasite wasps showed fighting 
behavior, while the male pollinator wasps did not. The sex ratio were 0.45 for the 
parasites and 0.19 for the pollinators. Therefor, this case support the Local mate 
competition theory. parasite wasp oviposits during C phase after pollinator wasp. The 
existence of parasite wasp apparently reduced the ratio of pollinator. Therefore, the 
iner-specific relationship between fig wasps were inferred as that parasite wasps rely 
on pollinator wasp to stimulate figs, compete with pollinator wasp for oviposition 
place, or may feed on the larvae of pollinator wasp. 
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壹、緒言 

在過去，生態學家們研究種間關係多著重於種間競爭與捕食的

探討，近年來寄生與共生關係才受到較多的重視，其中榕屬植物  

(Ficus) 與榕小蜂科  (Agaonidae) 的共生，因長時間的共同演化，

使得二者間有密切形態及生態的適應  (Galil ,  1977)，為研究動植物

互利共生的良好範例。  

榕屬植物廣泛分佈在全球熱帶及亞熱帶，共約有 900多種，在臺

灣有43種，其中27種原生種，16種引進種  (廖， 1991)。本屬的花序

是特有的隱頭花序，即俗稱的榕果  (fig)，它是由膨大而內凹的花托

包裹著成千上百個小花所組成。榕果內的小花只能靠著榕小孔  

(ostiole) 與外界相通，此外，同一個榕果中有雌花先熟的現象，不

能自花傳粉，唯有與榕屬植物共生的榕小蜂能在特定時間由榕小孔

鑽入幫榕果小花授粉；而榕小蜂也只能在榕果中產卵生長，所以二

者間有著密切的共生關係。  

榕小蜂與榕果之間的共生生活史，是研究共生生態最基本的資

料，故Galil and Eisikowitch (1968a) 為探討二者間的生活史，將榕

果的發育過程分為五個時期，其後有關榕屬植物的共生生態之研

究，亦多以此作為標準，但因每種植物各時期的外型皆有所不同，

故每種植物研究前皆需先做各時期基本的外形描述。這五期分別

為：  

A期  (前雌花期 )：由花芽形成到雌花成熟前。這時榕小孔緊

閉，榕小蜂無法進入榕果。  

B期  (雌花期 )：雌花成熟同時榕小孔的苞片微鬆，授粉小蜂可

由此鑽入榕果中授粉及產卵。這時榕果常會發出特殊的氣

味吸引授粉小蜂  (Mckey et  al. ,  1994; Ware and Compton, 

1994)，且經苞片的形狀篩選避免錯誤的小蜂進入，使榕小
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蜂與榕果的專一性得以維持。而因苞片間空隙小，榕小蜂

通過時翅膀會脫落卡在小孔中，可做為小蜂進入之指標。  

C期  (間花期 )：經授粉及產卵的雌花在榕果中成長發育形成種

子及蟲癭。  

D期  (雄花期 )：此時雄花成熟時放出花粉，同時榕小蜂雄蟲會

先羽化，與尚在蟲癭中的雌蟲交配，交配結束後，有些種

類的雄蟲會合力在果壁上咬一個洞，然後才死去。雌蟲在

交配後才羽化爬出蟲癭，帶著花粉由雄蟲咬的洞飛離榕

果，尋找另一個 B期榕果授粉與產卵，進行下一個生活

史。  

E期  (成熟期 )：榕小蜂飛離後，榕果中的種子繼續發育，在此

時成熟，而果壁經後熟，變得軟而甜，經動物採食後將種

子散播出去。  

榕 屬 植 物 又 可 分 為 雌 雄 同 株  (monoecious) 及 雌 雄 異 株  

(dioecious) 兩類。前者如正榕  (Ficus microcarpa)、雀榕等  (Ficus 

superba )，每棵樹都生產同一類榕果，榕果內有雌花及雄花，雌花一

部分經授粉可發育為種子  (又稱真雌花 )，另一部分經榕小蜂產卵形

成蟲癭  (又稱為蟲癭花 )，蟲癭可產生榕小蜂，雄花則產生花粉，藉

榕小蜂攜出榕果飛入另一榕果完成授粉，故此榕果可同時扮演雌性

及雄性的角色。至於哪些雌花可長成為種子，哪些雌花會形成蟲

癭，一般認為與雌花的花柱長度有關  (Galil and Eisikowitch, 1968b, 

1969)，榕小蜂產卵時需將產卵管由柱頭插入沿著花柱到達子房  

(Galil  and Eisikowitch, 1968a)，如花柱較產卵管長時，榕小蜂便無

法產卵，經授粉則能成為種子，反之花柱較短的雌花則易為榕小蜂

產 卵 而 形 成 蟲 癭 。 因 為 榕 果 內 的 雌 花 柱 頭 長 度 為 連 續 分 布  

(Verkerke, 1989)，榕果便以此分配種子與小蜂的比例，但Bronstein 

(1988a) 檢驗了  Ficus pertusa 的花柱及其授粉蜂的產卵管，並不符

合此假說，故除此之外應尚有其它因子影響，謝  (1992) 檢驗了正
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榕的雌花花柄，提出了「地利假說」，認為有花柄之雌花，其產卵

點高易形成蟲癭，反之無花柄的雌花則多產生種子。  

雌雄異株者如薜荔  (Ficus pumila  var. pumila)  及牛奶榕  (Ficus 

erecta  var. beecheyana)  等，這類的榕樹分為雌株及雄株，雌株僅產

生雌果，雌果內僅含長柱頭雌花經授粉則形成種子  (真雌花 )，而雄

樹產生雄果，雄果內同時有短柱頭雌花  (蟲癭花 ) 及雄花  (不同時

開花 )，但雌花多被小蜂產卵形成蟲癭而不產生種子，在功能上只扮

演雄性角色  (Valdeyron and Lloyd, 1979)，這種雌雄角色的分化，使

得榕屬與榕小蜂的共生形式與雌雄同株的種類有很大的差異。在雄

果中僅產生蟲癭而無種子，故不需後熟來吸引動物傳播，故其發育

期中並無E期。雌果並無雄花，且榕小蜂亦無法在雌果內產卵產生蟲

癭，故在發育期中無小蜂飛出的 D期，直接由C期進入 E期。  

榕果與榕小蜂共生得以持續的前題之一，是榕果的發育能與榕

小蜂生活史間相互配合。換言之，榕果發育至D期  (榕小蜂飛出的時

期 )  時，需與B期的榕果  (榕小蜂進駐的時期 )  相配合，才能確保彼

此共生的維繫，故榕樹的結實時間及榕果發育期之間的配合即開花

物候是研究的重點之一。關於開花物候的研究，多以雌雄同株的種

類 為 材 料  (Janzen, 1979; Milton et  al. ,  1982; Bronstein, 1988a, 

1989)，而有關雌雄異株的開花物候研究較少。雌雄同株的榕屬植物

其開花物候型態，多為株內同步而株間不同步，且整年皆有榕果產

生  (Janzen, 1979; Milton et  al .,  1982; Bronstein, 1988a, 1989)，故此

類榕屬植物的B、D期榕果間的配合問題較少。雌雄異株的種類，榕

小蜂由D期雄果飛出，需同時配合雌果與雄果的B期，才能使榕樹與

榕小蜂皆得以繁衍後代，故其果期間的搭配更加重要。關於雌雄異

株的榕屬植物的開花物候研究，Kjellberg et  al.  (1987) 在法國針對

一般食用的無花果  (Ficus carica) 做開花物候的研究，發現雄株一

年有兩個花期，雌株僅有一個，且雄株D期榕果與雌株B期榕果都在

7月產生，較雄株B期榕果早一個月，並推論1個月的間隔，如此可確



5 

保榕小蜂進入B期雌果，進而產生種子，而較晚出榕果的榕小蜂，在

一個月後可至雄果產卵延續小蜂族群，同時也能避免榕小蜂演化出

辨認雌雄榕果的機制，故這可能是植物主動控制其榕果的發育的時

間。Okamoto and Tashiro (1981b) 亦發現日本的牛奶榕花期有錯開

的傾向。臺灣的薜荔  (Ficus erecta  var.  beecheyana)  每年有2~3個花

期且雌雄榕果B期在獨立植株並無明顯錯開的現象，但於大型植群時

則有之  (呂等 ,  1987；何 , 1991 )，這可能因在不同的分布型態下，

資源的限制不同  (Ho et al . ,  1995)。此外，在熱帶氣候的新加坡地

區， Corlett (1987, 1993) 調查大冇樹  (Ficus f istulosa) 及  Ficus 

grossularioides 的開花物候，發現大冇樹其雌雄花期並無集中的現

象，全年皆有花期散布，與一般的雌雄同株之物候型態相似，有株

內同步而株間不同步的現象，而  Ficus grossularioides  之雌株與雄

株的花期生長情況不同，雌株的株間及株內皆不同步，整年分布平

均，雄株則有株內同步現象，而株間有聚集的現象，而非全年分

散。由於雌雄異株榕屬的開花物候，呈現明顯的種間及空間上的差

異，故需有更多的研究才能對此有進一步的了解。  

其次，榕小蜂與榕果的共生關係之維繫，亦有賴於榕小蜂能成

功的將花粉帶入榕果中。首先，榕小蜂需尋找到 B期榕果， Van 

Noort et  al.  (1989) 發現榕果為吸引榕小蜂進入授粉，在雌花成熟的

B期會散發出特殊的誘引物質，且每一種榕果僅會吸引與其共生的榕

小蜂。而  McKey et al . ,  (1994) 在對雌雄異株的無花果的研究中，

則發現雌雄 B期榕果的粹取液皆能引發榕小蜂尋找榕小孔的行為，可

知榕小蜂無法分辨雌雄榕果的氣味，因此雌雄異株的榕屬植物與榕

小蜂的共生才得以維持。而榕小蜂的授粉機制，又與榕小蜂身體的

構造及行為有關  。如大冇樹及正榕等的授粉榕小蜂，在前胸均有花

粉袋  (pocket)，而榕小蜂則有裝載花粉及主動授粉的行為  (Ramirez, 

1969; Galil and Snitzer-Pasternak,  1970; Galil,  1973)。而無花果內

的雄花分布於榕小孔四週，榕小蜂出榕果時身體便黏附許多花粉，
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由於榕果內外濕度的差異，使體表產生凹陷來攜帶花粉  (Galil ,  

1977)。每一種榕屬植物的授粉經共同演化，與其榕小蜂的行為及構

造有一套互相配合的方式，Wiebes (1982) 便以榕小蜂的攜粉構造為

分類特徵，來探討榕小蜂分類與榕屬植物分類間之相稱關係。  

與榕小蜂共同生活於榕果中的另一群小蜂是寄生蜂。寄生蜂是

由榕果外將產卵管插入榕果中產卵，並未扮演協助授粉的角色，有

些以榕果的組織為食，有些則以榕小蜂的幼蟲為食或與榕小蜂競爭

雌花  (Ramirez,  1988)，對榕屬植物與榕小蜂均只有害處而無回饋，

且有些種類的寄生蜂只寄生於特定的榕果中，有專一性的現象  

(Bronstein, 1991; Compton and van Noort,  1992)。這些寄生蜂何以能

繼續存在而不經演化淘汰？Bronstein (1991)研究  F. pertusa  榕果中

三種寄生蜂  (Torymidae) 的到達方式、產卵方式、幼蟲生態及種間

關係來預測榕果與寄生蜂的演化關係，推論寄生蜂存在可能因為  (1) 

寄主無法分辨共生及寄生者的蟲癭，或  (2) 寄生蜂存在對寄主的適

存性影響不大。但寄生蜂對榕果與榕小蜂的共生的影響有明顯的種

間差異，須較多的種類比較才能有進一步的結論。  

榕屬植物與榕小蜂的共生為極佳的動植物共生題材，但現今許

多理論都是由雌雄同株的研究結果推導而來，其是否適用於雌雄異

株的種類則須更多的資料來支持，而雌雄同株與雌雄異株的演化途

徑也尚未得到結論，因此累積雌雄異株榕屬植物的資料是解決這些

問題的根本方法，故本實驗以雌雄異株的牛奶榕為材料，研究  (1) 

各花期之外形及內部構造，作為未來研究的基礎； (2) 開花物候狀

況，其中包括株內同步及株間同步現象，並與其它雌雄異株的榕屬

植物比較其異同，探討是否有  Kjellberg et  al.  (1987) 提出B期雌雄

果的間隔現象與效應； (3) 榕小蜂及寄生蜂行為的特徵，推測牛奶

榕小蜂的傳粉方式，並與雌雄同株的榕小蜂比較，來探討榕小蜂與

榕果間的共同演化；及 (4) 寄生蜂之存在對榕果及榕小蜂的影響。  
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貳、 材料與方法 

牛奶榕  (Ficus erecta  Thunb var. beecheyana ,  Moraceae) 為雌雄

異株的落葉小喬木，主要分布在華南地區、臺灣、香港及琉球群

島，此外日本及韓國亦有其模式變種分布  (Hill,  1966)。本種為臺灣

中低海拔常見的植物，在陽明山地區全區均有分布。實驗地點位於

陽明山國家公園的二子坪步道進行  (圖一 )，其植被為以紅楠為主的

闊葉林，海拔高度約為 815~840公尺  (李， 1991)。除部分實驗於民

國84年 6~8月進行外，其餘研究皆自民國82年 9月至 84年9月。選取步

道兩側 87株較易觀察的牛奶榕為樣株，其中雄樹 31株，雌樹 50株，

另有 6株因研究期間未曾結果無法判定性別。主要進行的研究項目

為：  

一、榕果形態 

榕果期別參考  Galil (1968 a) 的 A、 B、 C、 D、 E期的分類特

徵，另增加芽期，代表 A期之前果芽的潛伏期。因牛奶榕為雌雄異

株，在此將雄果分為芽、A、 B、C、D五期，而雌果為芽、A、B、

C、 E五期。自民國 82年 9月至 84年 9月止，標定 9株雄樹  (共 92顆榕

果 )、 8株雌樹 (共 59顆榕果 )的小枝，每週記錄小枝上榕果期別及外形

特徵，並測量榕果的果徑  (與果柄垂直，榕果之最大直徑 )，及果高  

(榕果與果柄交界處至榕小孔 )，追蹤榕果的成長，並計算榕果各發

育期的大小。另採 30顆B期雄果及55顆B期雌果計算榕果內雌花的數

目、20顆D期雄果計算雄花數目及小蜂數目與53顆 E期雌果計算種子

的數目。  

二、開花物候調查 

自民國 82年 9月至 84年 9月止，在每棵樣株上用棉繩標定一個枝

條，每週一次，定期計算標定枝條上榕果的期別及數目，以了解花

季分布及開花物候特徵。  
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一個「花期」 (crop) 在本研究之定義為：在一枝條上，同時長

出的榕果發育過程，而此花期長度則由榕果開始發育到所有榕果皆

成熟掉落的時間。關於 81株牛奶榕的同步性計算則分為「株間同步

性」及「株內同步性」：株間同步性主要是瞭解雌雄榕樹花期在取

樣牛奶榕族群中的分布狀況，藉由各花期開始時間的差異做為株間

同步性的指標。株內同步性的指標則以含 i (1,  2,  3,  或 4) 個發育期

的枝條比例  (Ri) 來表示，其計算方法為：  

Ri =  Xi /  B 

X i：調查時間中同時含 i 個發育時期榕果的枝條數。  

B：調查時間含榕果的總枝條數，亦即  
Xi

i =
∑

1

4

。  

此外  ，因無法計數每植株確實的小蜂進駐率，故改以某株的取

樣枝條榕果的相對小蜂進駐率的最大值做為某株當花期的小蜂進駐

指標  (V i)，即就一枝條中同時間出現的至少已達C期的榕果數  (C + 

D + E期榕果 )  之最大值，除以該枝條中牛奶榕榕果最大總數來表

示，其計算方法為：  

V i = Max Pij  /  Max Tij  

i：株號。  

j： j週。  

P：C、D及 E期榕果總數。  

T：榕果總數。  

除榕果的開花狀況外，自民國82年12月至84年 9月記錄每棵樹的

葉子變化情形。記錄時將葉的生長分為五期。 (0) 無葉：枝條光禿

無葉。 (1)芽：枝條先端長出紅色或綠色葉芽。 (2) 小葉：包裹葉芽

的托葉掉落後，葉逐漸伸展開。 (3) 新葉：葉完全伸展，但未完全

轉變成為深綠色，多為紅色或黃綠色。 (4) 成葉：葉完全成熟，這

時在葉部常會有不明的蟲癭寄生。  
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三、小蜂行為 

因小蜂的體型極小，體長約 1.5 mm，無法在野外觀察榕小蜂的

行為，故由民國 82年 9月至84年 8月間，分別採集有榕小蜂爬入的 22

顆B期雌果， 9顆B期雄果及小蜂成熟羽化破蟲癭的20顆D期榕果，帶

回實驗室，將榕果橫切剖半後，將含榕小孔的一半覆上蓋玻片，以

顯微攝影機拍攝榕果內小蜂的行為，對各種行為做基本描述，並以

錄影帶分析小蜂各種行為的出現次數、持續時間等。此外，並採 D

期雄果與B期榕果放在一起，觀察榕小蜂鑽入B期榕果的行為15次。  

此外，在野外觀察D期榕小蜂鑽出榕果的時間及出榕果後的行

為。小蜂鑽出榕果的時間記錄法為：選擇 11顆即將進入 D期的雄

果，自榕小孔自行打開後開始密集觀察，每小時觀察一次，計算當

時牛奶榕果壁上發現的榕小蜂的數目。每顆榕果均作 48小時的觀察

或至榕果掉落才停止，同時觀察榕小蜂在果壁上的行為。  

為瞭解榕小蜂攜帶花粉的方式，採集已自行清理身體後的小蜂

及鑽入B期榕果後的小蜂各  3 隻，經脫水及冷凍乾燥後，由電顯室

協助拍攝SEM照片，觀小蜂攜帶花粉的體表造。  

四、榕果內小蜂的種間關係 

(一)、小蜂產卵的時間 

為瞭解榕小蜂及寄生蜂產卵的時間，在平常調查開花物候時，

同時觀察牛奶榕榕果的果壁外是否有小蜂出現，若有小蜂出現則記

錄小蜂種類，出現於何種發育期的雌果或雄果上。另外，並於民國

84年 6月至8月間，將 15 cm × 21.5 cm螢光黃色  (一般相信這種顏

色對昆蟲較有吸引力 ) 的黏蟲紙捲成圓筒狀，用棉繩將黏蟲紙固定

在雌株及雄株各三株樹的枝條上，每週更換一次黏紙，記錄黏紙上

所黏獲的榕小蜂及寄生蜂數量，並記錄當週枝條上各期榕果的數

量。  

(二)、套袋處理 
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為瞭解寄生蜂對榕果與榕小蜂共生的影響，於民國84年 6月至8

月間榕果大發生的季節，在4株雄樹 11個枝條上，以絹網將含A期榕

果的枝條整個包住，直到榕果到達 B期時，再將榕小蜂雌蟲放入絹網

內，使榕小蜂可自由的鑽入榕果中，隔天檢查絹網內榕果苞片上是

否有榕小蜂遺翅，以確認榕小蜂之進駐，被進駐的榕果會繼續成長

至C期，而無小蜂進駐則在B期便萎縮掉落，當榕果接近D期時拆除

原絹網改用較小的絹網將每顆榕果單獨包住，直到 D期時採下榕

果，計算榕果內榕小蜂及寄生小蜂的數量、性比及雄花的數量。接

入榕小蜂同時，在每株樹上採 3顆B期榕果，計算半顆榕果的雌花總

數，來估算每株樹上一顆榕果所含的平均雌花數量，做為小蜂基礎

產卵資源的量化指標。因每株榕樹間平均雌花的數量差異很大，為

計算榕果中各類小蜂的相對豐度，需校正雌花數量之變異影響，故

以小蜂的數量與當株牛奶榕的平均雌花數之比值為指標。除了套袋

的榕果外，同時亦採集牛奶榕實驗樣株中未套袋的 D期榕果為對照

組，這些榕果亦計算其小蜂比值、小蜂之性比及雄花數等數值，並

與套袋組比較其差異。為瞭解寄生蜂與授粉蜂的關係，對榕小蜂比

值與寄生蜂比值做單迴歸分析。  
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參、結果 

一、榕果形態與成長 

雌雄榕果各發育期的外部及內內部形態見照片一。雄果各期形

態描述如下： (1) 芽期：榕果由葉腋長出，呈紅色或綠色，榕果為

苞片包裹，榕小孔尚未完全裸露，無法測量果高，而果徑的平均及

SD為  0.33 ±  0.06 cm (n = 57)，榕果內部無空腔。 (2) A期：榕小

孔苞片完全露出後，至榕小孔苞片放鬆前這段時期。榕果呈綠色有

紅色斑點，榕小孔周圍突起，苞片平或內凹，榕果內部有具紅色花

苞的未成熟雌花，具內腔。榕果  (n = 152) 的平均果高為  0.91 ±  

0.53 cm，平均果徑為  0.83 ± 0.36 cm。 (3) B期：榕小孔微鬆因而

稍微突起，榕果呈綠色有明顯紅色斑點，紅斑多寡不定，榕果內部

有含紅色花苞白色子房及柱頭的成熟雌花，榕果內有明顯空腔。榕

小蜂開始進駐榕果，榕小孔苞片間常可見榕小蜂遺翅。榕果  (n = 19) 

的平均果高為  1.56 ±  0.20 cm，平均果徑  1.43 ± 0.17 cm。若榕

果無榕小蜂進駐，榕果會萎縮變小呈暗紅色，榕果內雌花亦會萎

縮，不久便掉落。 (4) C期：榕小蜂進駐產卵後至子代成熟前，榕果

呈暗綠色有不明顯的紅斑，榕果內部因蟲癭快速長大使空腔消失，

榕小孔亦因而突出。榕果  (n = 88) 的平均果高為  1.84 ±  0.26 

cm，平均果徑為1.72± 0 .18 cm。 (5) D期：榕果由黃綠色轉為暗紅

色，榕果因水份增加而快速長大，果壁亦變軟，榕果內部空間變

大，雄花成熟花藥放出花粉，榕小孔自行打開，小蜂由此出榕果，

當榕小蜂離開榕果時，常會在榕果外清理黏在身上的花粉，故果壁

上會有白色的花粉團。榕果  (n = 5) 的平均果高為  2.54 ±  0.27 

cm，平均果徑為  2.20 ±  0.16 cm (表一 )。  

雌果各期形態描述如下： (1) 芽期：與雄果相似，榕果  (n = 14) 

的平均果高為  0.31 ± 0.05 cm。 (2) A期：榕果呈青綠色有紅斑，

榕果內部因充滿雌花花柱而空腔小，榕小孔內凹。榕果  (n = 110) 
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的平均果高為  0.58 ±0.19 cm，平均果徑為  0.58 ± 0.18 cm。 (3) 

B期：榕果呈青綠色有紅斑，榕小孔苞片微鬆突啟。榕果  (n  = 41) 

的平均果高為  0.98 ±  0.10 cm，平均果徑為  0.93 ±  0.07 cm，若

榕果未授粉則會變為鮮紅萎縮掉落。 (4) C期：榕果呈綠色紅斑不明

顯，榕小孔緊閉，榕果內部充滿膨大的子房。榕果  (n = 93) 的平均

果高為 1.15 ±  0.11 cm，平均果徑為  1.08 ± 0.09 cm。 (5) E期：

榕果由黃綠轉為深紫色，果壁柔軟，榕果內部充滿黏稠的汁液，這

時榕果會為鳥獸採食，種子則可因而傳播出去。榕果  (n = 5) 的平

均果高為  1.46 ±0.06 cm，平均果徑為  1.41 ± 0.09 cm (表一 )。  

在標定榕果追蹤榕果發育的 8株雌樹及9株雄樹，雌樹中有 1株在

10月產生榕果，且有 1顆榕果授粉長到E期  (圖二  (a))，其它7株雌株

皆在 6月產生榕果  (圖二  ( b~e, k, l))。雌果A期持續2~3週，B期則持

續1~3週，C期維持4~6週，但 10月開始的榕果則持續 17週， E期則多

在 1週內掉落。雌果的成長曲線與C期持續的時間有關， C期較長者

明顯呈 S形  (圖二 )。 9株雄樹中有 3株在 11~1月有果芽產生，但果芽

並未成長，一直停滯在芽期，至 2~3月掉落。其它的 6株雄株皆在春

夏季產生榕果  (圖二  (f~j, m~o))。雄果由 A期到 B期成長較快，在

3~6週的時間中，榕果由 0.3 cm長至 1.5  cm， B期持續的時間較短，

有時不到1週故無法記錄到，最多則維持到3週，而在B期中榕果大小

不變，C期持續的時間約7~12週變化較大，且成長緩慢，D期的時間

極短，皆不到一週，此時榕果快速長大。雄果整個成長曲線呈 S形  

(圖二 )。  

小花數量的計算，牛奶榕的30顆雄果在 B期時平均及 SD為果高  

1.36 ±  0.15 cm，果徑  1.30 ± 0.18 cm，平均一個榕果有  710.20 

±  243.91朵雌花，榕果的大小與雌花數有顯著的正相關  (果高 : r  

=  0.56, p < 0.01；果徑 : r = 0.71, p < 0.01)，20顆D期雄果時大小變

異極大，平均每顆榕果有雄花  396.9 ±  150.16 朵，榕小蜂蟲癭  

212.33 ±  108.15個，其性比  (雄蟲數  / 雌蟲數 )  為0.19 ±  0.10，
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寄生蜂蟲癭35.43 ±  45.55個，其性比為  0.45 ±  0.10，每顆榕果

中榕小蜂與寄生蜂的性比見圖三。 55顆 B期雌果果高為  1.02 ±  

0.11 cm，果徑  0.99 ±  0 .10 cm，平均一個榕果有 246.42 ± 16.01

朵雌花，雌花的數量亦與榕果大小有顯著的相關  (果 高： r  =  

0.61, p < 0.001，果徑： r = 0.80, p < 0.001)，53顆 E期雌果中平均每

顆榕果有83.12 ±  9.80個種子  (表二 )。  

二、開花物候 

由民國 82年 9月起至民國 84年 9月止， 81株曾結果的牛奶榕共有

154個花期  (圖四 )，每株有 1~4個花期不等。 31株雄株共有 59個花

期，平均每年每株有0.95個花期； 50株雌株共有 95個花期，平均每

年每株亦有 0.95個花期，雌株與雄株的平均花期數相同。在株間同

步性方面，雌株與雄株花期分布形式不同，雌株株間的花期非常集

中且不同年間的花期並無重疊，花期開始時間民國83年為 6月 21日  ± 

42天  (mean ±  SE, n = 40)，民國 84年為 6月 20日  ± 13.6天 (n = 

34)，兩年的平均花期開始時間相似，且多集中在盛夏季節  (圖四，

五 (b))；雄株的花期較雌株開始早，集中在春夏季，由3月到 7月是高

峰期，株間花期交錯參差，花期開始時間在民國 83年為 4月 21日  ± 

50.9天  (n = 18)，民國 84年為 4月 18日  ± 26.3天  (n = 15)，兩年的花

期平均開始時間相似，且較雌株提早約 2個月  (圖四，五 (a) )，在兩

年中雄樹開始時間的變異皆大於雌樹，可知雄株的株間同步性較雌

株低，由花期分布圖上亦可看出雄株花季間較分散。雄株一個花期

的平均長度為  105.2 ± 38.5 天  (n  = 33)，顯著比雌株花期的平均

長度66.9 ± 12 .3天  (n = 74) 來的長  (p < 0.01)。在株內同步性方

面，雄株上有  85 % 的枝條同一枝條中僅含有一個發育期的榕果，

只有  15 % 的枝條上同時有兩個以上的發育期，可知株內的同步性

很高；而雌株則僅有  63% 的枝條只含有一個發育期的榕果，而有

37 % 的枝條上含 2個以上的發育期，株內同步性較雄株為低  (圖

六 )。  
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榕小蜂由雄果D期羽化飛出後，最好能在短時間內進入B期的雌

果或雄果，才能成功產生蟲癭或授粉。在兩年的研究期間，雄果 D

期出現的時間約有四段，分別於民國 82年10~11月、民國 83年 3月及

8~9月與民國 84年 7~9月  (圖七，八 (c))，雄果 B期則於民國 83年 6~7

月及民國 84年 5~7月出現  (圖七，八 (b))，由此可見雄果 B期及D期的

出現高峰有錯開現象。而雌果 B期在民國 82年 9月到 12月有少量榕

果，民國83年7~8月及民國 84年7~9月有大量的榕果  (圖七，八 (a))，

可見B期雌果與D期雄果的出現高峰相當吻合。至於雄果小蜂進駐率

為  0.20 ± 0.25 (n = 59)，雌果小蜂進駐率率則為0.53 ± 0.27 (n = 

95)，二者有顯著的差異  (p < 0.01)。  

牛奶榕葉子的長葉物候週期如下：民國 82年 12月時幾乎沒有葉

子，直到民國 83年 2月開始有葉芽產生逐漸展開，至 4月時所有的植

株都完全長出成葉，這些葉子會持續到 10月開始落葉到僅餘枯枝，

直到翌年 3月時開始又有新的葉子生長，在 5月時完全開展且可延續

到9月，其間除少許落葉及新葉生長外，植株葉的發育都很一致  (圖

九 )。   

三、小蜂相及行為 

目前在所有調查的牛奶榕榕果中，只於雄果內發現含有小蜂蟲

癭，雌果內未見任何小蜂蟲癭。雄果中亦僅發現一種榕小蜂  (經周

樑 鎰 鑑 定 為 Blastophaga nipponica ) 及 一 種 長 尾 的 寄 生 蜂  

(Sycoscapter  inubiae ) ， 這 兩 種 小 蜂 皆 為 雌 雄 異 型  (sexual 

dimorphism)，其雄蟲為無翅，雌雄蟲之外型差異極大。榕小蜂的雌

蟲全身呈黑色，全長約  1.5 mm，頭部呈鏟狀可鏟開榕小孔層層的苞

片，有翅及內收式的產卵管，雄蟲則為淺褐色，眼及觸角小，有明

顯的交尾器。寄生蜂雌蟲全身泛金屬綠色，足橘色，體長約 1.6  

mm，產卵管外露長約 4 mm，而雄蟲為紅褐色，有大而強壯的大

顎，但交尾器並不明顯。  
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在小蜂行為攝影期間共拍攝了 B期雄果之小蜂行為 13段 380分

鐘，B期雌果28段267分鐘，D期雄果43段共1489分鐘。在B期雄果中

主要行為有榕小蜂產卵及以產卵管探測等  (11隻 )，而B期雌果則有

榕小蜂由榕小孔鑽入榕果  (8隻 )、以產卵管探測 (20隻 )及由榕小孔鑽

出榕果的行為  (6隻 )，D期雄果中榕小蜂主要行為有交配  (7隻 )、雌

蟲爬出蟲癭  (13隻 )及雌蟲在榕果中走動與清洗行為 (11隻 )等，而寄

生蜂則有雄蟲打架  (6隻 )、交配  (4隻 )及雌雄蟲在榕果內走動  (26隻 )

等。首先描述榕小蜂於B期榕果的行為，在此將雌果與雄果分別描

述：  

有關榕小蜂鑽入榕果的行為，榕小蜂飛到雌果榕果果壁，會在

果壁外走動，同時以觸角碰觸榕果外壁，當接近榕小孔時，榕小蜂

會以觸角左右試探，直到發現榕小孔苞片的空隙，榕小蜂會將頭部

擠入苞片空隙，然後身體沿著苞片間鑽入榕果，而在鑽入時，小蜂

的翅膀會脫落卡在苞片間。有部份榕小蜂會再由榕小孔鑽出榕果，

但因鑽入時翅膀脫落，無法飛離榕果。此外，也曾在野外觀察時，

發現 3隻翅膀脫落的榕小蜂雌蟲在B期雌果果壁外爬行，在雄果外則

未觀察到。  

(一)、榕小蜂於B期雄果中的產卵行為 

榕小蜂進入榕果後，會在榕果中走動並以產卵管試探雌花，然

後在一些雌花子房上產卵，產卵結束後亦攝錄到 1次榕小蜂試著由榕

小孔鑽出的行為，分析其中 5段超過 10分鐘的段落，可得行為的次序  

(圖十 )。基本上，榕小蜂在榕果中的行為單純，主要的行為有試

插、產卵、走動及離開，在行為動作次序圖中，亦可看出試插與產

卵行為出現頻率較高且較緊密的連續在一起，而走動及刷尾則偶而

穿插其間  (圖十 )。以下描述榕小蜂各種行為的特性，榕小蜂每分鐘

平均產卵  0 .93±0.13次，每次產卵平均需  48.56±3.62 秒，產卵的

時間佔總時間的  75±14%，可知榕小蜂花最多的時間在產卵上，榕

小蜂每分鐘以產卵管探測  9.42±6.75 次，每次試探需花  1 .75±
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0.43 秒，試探的時間佔種時間的 27±14%，榕小蜂在榕果中走動的

時間較少，僅佔總時間的  4±1 %  (圖十一 )。在榕小蜂產卵的期間，

未曾觀察到榕小蜂有主動授粉的行為。  

(二)、榕小蜂於B期雌果內的行為 

榕小蜂鑽入榕果後，會以產卵管在雌花間探測，但因雌花的花

柱較榕小蜂產卵管長，小蜂可能難以產卵，故多在雌果內走動試探

約10分鐘後，試圖離開榕果，在20個段落中有6個段落，小蜂成功地

由榕小孔鑽出榕果。榕小蜂在雌果中，與雄果相同並無主動授粉的

行為，而榕小蜂在雌果中的所有時間均花在走動及試探上。  

其次，描述D期雄榕果內榕小蜂的各種細部行為：  

(三)、D期雄果中榕小蜂之交配行為 

榕小蜂雄蟲似乎不喜歡光線，故一開始拍攝時雄蟲常會鑽入榕

果深處，因而難以追蹤到交配的開始時刻，所記錄到的7次交配行為

皆由交配中途開始追蹤的，其中有一次甚至將近結束，其交配時間

不予計算。榕果中雄蟲先羽化，故觀察時常見僅有雄蟲在榕果中活

動，其交配姿勢為：雄蟲在雌蟲蟲癭外捲曲身體以足部抓住蟲癭將

交尾器由咬出的孔洞插入，孔洞的位置一般在花柱與蟲癭的交接

處，並保持此姿勢 19分 53秒，之後雄蟲沿著蟲癭花柄爬離雌蟲蟲

癭，鑽入蟲癭下方，結束此次交配行為。雄蟲的爬行動作極慢，交

配後看不出有尋找下一次交配的雌蟲蟲癭之傾向，在所有的雄蟲行

為觀察中亦未曾發現任何打鬥行為。  

(四)、榕小蜂雌蟲爬出蟲癭及其後行為 

雌蟲在蟲癭中與雄蟲交配後，蟲癭會留下雄蟲咬開的孔洞，雌

蟲便由此爬出蟲癭。雌蟲的頭部會先鑽出蟲癭，這時觸角尚有膜包

住，之後雌蟲的胸部及前足慢慢爬出，然後以前足撐住蟲癭外部，

用力將身體其它部份拉出蟲癭，此時雌蟲的翅膀與身體平行。雌蟲

爬出蟲癭後，會在蟲癭附近清理身體，首先，雌蟲會以前足由後向
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前刷頭部及觸角，將觸角上的膜刮下，之後以後足由前向後刷腹部

及翅膀數次，其翅膀豎起，拍動數次後便在榕果內走動，在榕果內

雄花已成熟，雌蟲在榕果中走動時會在身體各部分黏到花粉，故時

有清理身體上花粉的行為。  

當榕小孔打開，黏滿花粉的雌蟲會由榕小孔鑽出，鑽出的時間

主要在清晨 4~6時， 11顆榕果中共有374隻榕小蜂  (佔  99 %) 皆於此

時段鑽出，3時及7時各有一隻榕小蜂，此外，僅有一顆榕果有 2隻榕

小蜂在  20~22 時鑽出  (圖十二 )。榕小蜂鑽出榕果後，會在榕果果

壁外清理全身，通常會由前足刷頭部、胸部背面及觸角的花粉，然

後以前足互刷將花粉移到果壁上，此時小蜂以中、後足站立，之

後，以後足刷翅膀及腹部背面的花粉，然後後足互刷將花粉移到果

壁上，此時小蜂以前、後足站立，之後，以前足由前往後刷胸部及

腹部的腹面，當榕小蜂全身清理過數次便會拍翅飛離。榕小蜂由出

蟲癭到飛離榕果的過程中並未發現主動裝載花粉的行為，由清理身

體後的榕小蜂所拍攝的  SEM 照片中，亦未發現體表有特化的花粉

囊袋存在，花粉多集中在身體腹面，口器、腹部末端及產卵管鞘皆

有花粉聚集，另在後足的剛毛間亦有花粉沾附，而在榕小蜂鑽入 B期

榕果後的照片中則僅有若干花粉聚集在口器附近。  

(五)、寄生蜂交配及雄蟲打鬥行為 

寄生蜂的雄蟲似乎亦不喜光線，但與榕小蜂雄蟲相比，此現象

較不明顯。寄生蜂與榕小蜂皆為雄蟲先羽化，在榕果中尋找雌蟲蟲

癭交配，  寄生蜂雄蟲相遇時會有打鬥的行為，而寄生蜂與榕小蜂之

雄蟲間則無互相干擾行為。寄生蜂交配前榕果中並無雌蟲，雄蟲則

在榕果內巡走，當寄生蜂雄蟲相遇時，兩隻雄蟲會以其強壯的大顎

互咬數次，然後以大顎將對方推離原位，直到其失敗者離開躲到小

花間，雄蟲間的打鬥有時不止一次，兩隻雄蟲間的打鬥次數由1~6次

不等，但每次打鬥時間則愈來愈減短。  
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寄生蜂的交配行為  (n  = 4)  是由雄蟲啃咬雌蟲的蟲癭開始，此

動作持續  461.89 ±  528 秒，方將雌蟲的蟲癭咬出一個孔洞，在咬

蟲癭期間有 2隻雄蟲遭受其它雄蟲的攻擊，在經過 25.96秒的打鬥，

打鬥結果皆為原雄蟲勝利，之後便繼續挳啃咬蟲癭，咬出孔洞後，

雌蟲便試圖由此爬出蟲癭，但雌蟲因體積較大不易由蟲癭爬出，故

雄蟲會以大顎夾住雌蟲的頸部將雌蟲拉出，等雌蟲完全離開蟲癭，

雄蟲便以 6足捉住雌蟲，兩者正面平行相對，且尾部相連交配，這種

姿勢維持23.65 ±  2.75秒，雄蟲才放開雌蟲離開。  

四、榕果中的種間關係 

(一)、小蜂產卵時期 

由小蜂出現於牛奶榕果壁的觀察記錄中，發現榕小蜂出現時期

主要在B期，雌雄榕果都有發現，此外，僅記錄到一次雌果C期上有

榕小蜂出現；而寄生蜂所有的記錄皆在C期雄果，以外的時期皆未發

現  (圖十三 )。在黏蟲的實驗中，在雄株的枝條上有3次共黏獲6隻授

粉蜂  (7月 3日， 8月 1日及 8月 22日 )，這時枝條上相對的皆有 B期榕

果。而寄生蜂黏獲 7次 53隻，主要集中在 7月 3日至 7月25日之間，其

數量較授粉蜂多，出現高峰與C期榕果的高峰相吻合，且多出現在C

期榕果的前段，後期則較少黏獲。在雌株枝條上榕小蜂捕黏 7次 20

隻，數量較雄株多時間亦較長，而其出現高峰與 B期榕果較為吻合。

在雌株上僅在 8月 31日黏獲寄生蜂 1次 2隻  (圖十四 )。由以上實驗可

以發現榕小蜂有傾向於在B期榕果出現之趨勢，且雌雄榕果皆有，但

在兩種調查方式中都以雌果居多；而寄生蜂則多出現在雄果的C期，

雌果及C期外的雄果皆少有發現。  

(二)、套袋處理 

11個套袋處理最後僅有 3袋 17顆榕果成功的發育到D期，其中又

有4顆榕果在採下前即被螞蟻咬走部份小蜂，故最後僅能分析剩餘的

13顆榕果  (表四 )。套袋組的榕果  (n = 13) 內僅有榕小蜂，而未套
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袋的榕果又可分為僅有  榕小蜂  (n = 11) 及同時含榕小蜂及寄生蜂  

(n = 10) 兩組。比較三組榕果內所有小蜂總比例，發現於套袋組、

未套袋榕小蜂組及未套袋兩種小蜂組小蜂總比例分別為  0.39 ±  

0.04, 0.34 ±  0.03, 0.30 ±  0.03，組間差異不顯著 (p > 0.05)，可見

套袋處理並未影響小蜂總比例。在寄生蜂方面，套袋組完全沒有寄

生蜂，可見套袋能成功的防止寄生蜂的產卵，而未套袋的榕果則約

有一半會有寄生蜂產卵，寄生蜂比例為  0.10 ±  0.048。在榕小蜂

方面，套袋組、未套袋榕小蜂組及未套袋兩種小蜂組的榕果內，榕

小蜂所佔比例分別為  0.39 ±  0.04、 0.34 ±  0.03 及  0.23 ±  

0.04，前兩組的榕小蜂比例顯著高於未套袋兩種小蜂組  (p < 0.01)，

可見寄生蜂的存在會降低了榕小蜂的比例  (表五 )。為更了解寄生蜂

對榕小蜂的影響，將同時含有榕小蜂及寄生蜂的 10顆榕果，做榕小

蜂比例與寄生蜂比例的回歸分析  (圖十五 )，其結果發現二者有明顯

的負相關  (r =  -0.71, p < 0.05)。  
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肆、討論 

一、榕果形態與成長 

牛奶榕雄果的大小在芽期到B期間變化頗大，這段時間主要是

榕果內雌花成長的時期，故榕果的大小也隨之增大，而在 B期時榕果

內有空腔，可便於榕小蜂在榕果內活動產卵或授粉，而在C期榕果的

大小成長較緩慢，但在榕果內部蟲癭則穩定成長，至 D期時榕果快

速長大，榕果內部再度形成空腔，讓小蜂能在榕果內活動。雌果由

芽期到E期榕果成長過程中皆比雄果小，且無空腔的存在。比較雌雄

榕果，得知在B期之前牛奶榕的雌雄榕果的形態特徵並無明顯差異，

主要的外形差異為榕果的大小。B期的雄果  (果徑  × 果高  =  1 .56 

cm ×1.43 cm) 顯著大於雌果  (0.98 cm × 0.93 cm)，這可能因此

時雄果內的小花數量較多  (每顆雄果平均有 710.2 ±  243.91朵雌

花，而每顆雌果則平均僅有246.42 ±  16.01雌花 )；此外，雄果有明

顯的內腔，其果壁亦較厚。  

在B期時雄果約有 700朵雌花，但每顆榕果卻僅產生約 250個蟲

癭，僅佔35 %，雌花並未完全被小蜂產卵，蟲癭數較少的可能原因

有  (1) 每隻小蜂僅能生下一定數量的卵，本區雖有30棵雄株，但由

榕果的週變化狀況，可發現一週最多有15顆D期雄果，而 B期榕果則

可多達 500顆，故推測榕小蜂族群量低，每一榕果中可能僅有 1隻榕

小蜂進駐，故多數的雌花尚未被榕小蜂產卵。未來需進一步檢查每

隻雌蜂可產下多少卵，及每個榕果有多少的雌蜂進駐產卵。 (2) 榕

果的資源限制，榕果僅能提供一定的能量給小蜂成長，即使榕小蜂

生下大量的卵，也可能僅有一定數量的小蜂能夠發育成熟，而無法

發育成熟的小蜂則可能成為空的蟲癭  (Compton et  al. ,  1991) 。因而

進駐雌蜂的數量與蟲癭的數量並不會成正比，反而與空的蟲癭成正

比，可能影響蟲癭數的因子則為榕樹的營養。 (3) 榕樹可能會主動

使過多蟲癭的的榕果落果  (Bronstein, 1988b)，故留下的榕果中所含
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蟲癭的數量一定，為確定是否為此原因，需檢視落果中蟲癭的數

量，若落果中蟲癭數量較多，即可能為此原因。但對雌雄異株的牛

奶榕而言，榕小蜂並不影響種子的產生，且因榕小蜂數量越多，花

粉傳播出去的機會越大，對榕果越有利，故於雌雄異株者，此假說

應難以成立。  

在牛奶榕中，榕小蜂與寄生蜂的性比，都是明顯的偏雌的  

(female biased sex ratio)。Fisher (1930) 認為個體再可自由交配的大

族群中，其性比應接近1  :  1，Hamilton (1967) 則提出當子代的族群

是空間隔離且來自少數親代的情況下  (即 local mate competition, 

LMC)，將會演化出偏雌的性比，而親代的數量越多則性比會越接近  

1 : 1。此外，近親交配  (inbreeding) 亦 會 使 性 比 偏 雌  (Frank, 

1985a)。對榕小蜂及寄生蜂而言，榕果是一個典型的分離的空間，

若榕果中小蜂的雄蟲為無翅的，且在交配前雌蟲不會飛離榕果，則

完全符合 LMC的情況。榕小蜂與寄生蜂是膜翅目 (Hymenoptera)的昆

蟲，卵未受精則可成為單套的雄蟲，若受精則為雙套的雌蟲，故母

蟲可控制其子代的性別，因此小蜂的性比有可能受母蜂的控制，當

一個榕果中產卵的母蜂  (foundresses) 增加時，卵受精的比率降

低，即雄蟲的比例會隨之上升  (Herre,  1985, 1987)。Frank (1985b) 

以  Pegoscapus assuetus  (榕小蜂 ) 為材料發現其雄蟲傾向在其羽化

的蟲癭附近活動，他認為榕小蜂有 sib- mating的傾向，即血親間交配

機率增加，這可能使榕小蜂的雄蟲性比，較 Hamilton的預測為低，

但是否雄蟲蟲癭附近的雌蟲皆為其姐妹，則可能需研究小蜂產卵行

為，是否同一母蜂偏好在鄰近的雌花產卵，才能了解此推論的可能

性。在本實驗中的兩種小蜂的雄蟲皆無翅膀，雌雄間的交配必需在

榕果內完成，故符合 LMC的條件，但因不知各個榕果中母蜂的數

量，故難以探討母蜂數量對性比的影響效果。但比較榕小蜂與寄生

蜂的性比，則可發現榕小蜂雄蟲的比例遠低於寄生蜂，推測是由於

榕小蜂是由鑽入榕果內產卵，因榕果B期時間很短，一般僅有少數的
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母蜂進入榕果產卵，且本實驗區之榕小蜂族群量低，母蜂數應不

高，每隻母蜂可產下大量的卵，反之，寄生蜂於 C期產卵有較多的時

間產卵，且由榕果外產卵，故每隻母蜂可在多個榕果中產卵，而每

個榕果中則可能有許多母蜂產卵，因此，寄生蜂雄蟲比例較榕小蜂

高。  

本實驗中有一顆榕果中榕小蜂的性比接近 1 (雄蟲 158隻，雌蟲

172隻 )，與其它的資料有明顯的差異 (雌蟲平均 184隻，雄蟲平均 32

隻 )。其可能原因有： (1) 若寄生蜂會導至榕小蜂的死亡，則有可能

是因寄生蜂恰巧使多數的榕小蜂雌蟲死亡，故雄蟲的比例上升  (但

在榕果中僅有 24隻寄生蜂不太可能造成這種效應 )。  (2) 若一個榕

果中，有較多的母蜂進入產卵，則有可能使雄蟲比例接近0.5，Herre 

(1985)發現  Ficus insipida  的榕小蜂，當產卵的母蜂高達 6隻時，雄

蟲的比例約為0.4，若母蜂的數量再增加時，亦有可能接近本實驗的

數值。但在本實驗中因未知進入榕果的母蜂數量，無法求証，故將

來需做不同的母蜂數量的控制實驗，才能有較明確的答案。 (3) 可

能是榕果中有兩隻以上的榕小蜂在榕果中產卵，但其中有一隻榕小

蜂未曾交配，故僅能產下雄蟲，因此雄蟲比例明顯較高，未來需觀

察未交配的榕小蜂雌蟲是否能順利爬離蟲癭，且須更多的例子才能

證實。  

目前所有牛奶榕雄果並未見任何種子，Corlett  et  al .  (1990) 檢

查了F. fissulosa, F. grossularioides,  及  F. heteropleura  三種雌雄異

株的雄果亦未發現種子，雄果不生產種子的原因可能是小花已特化

成專為長成蟲癭的構造，即使授粉亦無法長成種子。然而並非所有

雌雄異株種類的雄果都無法產生種子，Neeman 及  Galil (1978) 將

無花果雄果做人工授粉後產生大量的種子。牛奶榕雌果中完全無蟲

癭存在，由榕小蜂雌蟲的行為即可知，是榕小蜂在雌果中並無產卵

行為。另於雌雄同株的菩提樹  (F. religiosa )中則發現將長柱頭的雌

花花柱折斷，榕小蜂可正常的產卵  (Galil ,  1973)。而雌雄異株的雌
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果中的雌花，若將其花柱折斷是否有此現象則未可知，且若榕小蜂

可順利產卵，這些卵是否能長成蟲癭，亦無法得知，但雌果可能並

非僅以長花柱的來避免小蜂產卵。  

二、開花物候 

開花物候的特徵有花期的分布情況、株間及株內的同步性。牛

奶榕的雌株與雄株的花期分布在一年間並非平均分散，而有集中的

情形，但二者集中情形明顯不同，雌株集中在 6~9月，雄株則集中在

3~9月，雄株開始發育的時間較雌株早2個月。植物在季節變化較大

時，通常會在氣候較佳時開花結果。牛奶榕雌株花期即分布在較溫

暖適合開花結果的夏季，這時植株的葉都已長全，能正常進行光合

作用，雌果應能獲得較多的能量。反之，雄株花期起始於春季，這

時雄株的葉多尚在生長，此時溫度亦較低，故所得到的能量較差，

且雄果較雌果大，所需的能量較多，成長可能需較長的時間，故可

能因此雄株花季顯著較雌株花季長。雄果較早開始發育，可能是為

了在雌果的雌花成熟時  (B期 )  能有榕小蜂釋出  (D期雄果 )，由圖五

可知B期雌果與D期雄果的出現時間吻合。而為了延續榕小蜂，D期

雄果亦需配合B期雄果，但在實驗的結果發現，大部份的B期雄果出

現在D期雄果之前，僅有少數出現在D期雄果的末期，可知雄果B、

D期間較不吻合，這可能即為雄株榕果的小蜂進駐率遠較雌株低的

原因，較晚出現的少數雄果可能即為越冬的榕果，但在民國82~84年

的調查中，僅有 82年的冬季有榕果延遲到隔年成熟， 83年的調查則

無此現象，這可能因 83年夏季有多達 6個颱風，使越冬榕果完全掉

落。雖然 83年冬季並無榕果延遲到 84年春天，當時研究範圍內所有

雄株上完全無榕果，但84年春夏季的榕果依然有部份榕果進入C期  

(小蜂進駐率為 0.1~0.5之間 )。這些榕小蜂是由何處而來的？可能有3

個假說，榕果外越冬假說、遷移假說及越冬榕果假說。無花果小蜂  

(Blastophaga psense) 於室溫下僅能在榕果外存活約一週  (Kjellberg 

et  al. ,  1988)，本實驗觀察中牛奶榕小蜂出榕果後，放於培養皿中且
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無食物狀況下，多在兩天內死亡，因此榕小蜂在榕果外越冬之假說

的可能性很低。榕小蜂的來源可能是由較溫暖的地方飛來， Ramirez 

(1970) 由距美洲大陸100 km的小島上，發現島上原無榕小蜂的榕樹

有榕小蜂，Mckey (1989) 因此推測榕小蜂可能飛行超過100 km，若

小蜂有此飛行能力，牛奶榕小蜂亦可能由臺灣中南部較溫暖處飛

來。當然另一可能則是在實驗區附近較隱密處有少數榕果殘存，但

不易發現，或許需增加樣株才能得到更完整的資訊。臺灣雌雄同株

的正榕，其亦於冬季有一段時期於樣株上完全無榕果  (陳，1994)，

故在冬季榕果數大量減少，是在氣候變化較大的常見現象，而這種

地區榕小蜂族群是如何延續，則需更精確的實驗來探討。  

雌雄同株在不同種間，開花物候狀況一致，皆為株內同步株間

不同步，雌雄異株在不同種間的開花物候則差異較大。在本實驗的

牛奶榕雄株株間的花期分布較雌株分散，亦及株間同步性較差，但

同一植株內，榕果則多處於同一發育期，亦即株內同步性較佳，這

種 同 步 性 的 差 異 ， 可 能 因 雌 雄 榕 果 所 扮 演 的 角 色 不 同 所 致 。

Bronstein (1989) 提出雌雄異株的榕屬植物將雄性與雌性的角色分

離，雌雄間選擇壓力不同。雄株為提高其適存值  (fitness) 需使  (1) 

榕小蜂成功繁衍、 (2) 榕小蜂將花粉帶到雌果中，使雌果授粉、 (3)  

經授粉的雌果，其種子能成功發育並傳播出去。本實驗中牛奶榕雄

株的株間不同步可使得幾乎整年都有榕果，有助於榕小蜂的延續。

其次，株內同步則可使同一植株上較無可能同時含有 B、 D期的榕

果，如此可確保榕小蜂飛離原生的植株，提高榕小蜂為雌果傳粉的

機會，此外牛奶榕雌株在夏季結果，而雄株則配合雌株提早於春季

開始發育，剛好在夏季時到達D期，放出榕小蜂使雌果授粉。但B、

D期雄果間則配合較差，這可能是為錯開B期雌雄榕果的出現，避免

雌雄果互相競爭榕小蜂，降低雌果獲得傳粉的機會，也因此雌果的

小蜂進駐率遠高於雄果，Kjellberg e t  a l.  (1987)亦發現無花果雌雄B
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期榕果間有1個月的間隔，他們推測這可以此避免榕小蜂演化出辨識

雌雄榕果的能力。  

雌株欲提高其適存值則需要 (1) 榕果在有榕小蜂時  (雄果D期 )  

到達B期、 (2)種子能發育成熟且能散播出去。雌株株間同步性較高

而株內較不同步，這一方面可使雌果集中在氣候較佳的時間成熟，

同時也能延長雌果獲得小蜂進駐的時間，使雌株能持續產生成熟的

果子，增加種子散播的機會。由此可知，對雌株與雄株而言，種子

的發育與傳播都是首要之務，故牛奶榕雌株會集中在氣候較佳的夏

季結果，而雄株則調整其開花物候來配合雌株結果。  

比較牛奶榕與其它雌雄異株的榕屬植物的開花物候。法國的 3棵

無花果雌株僅有一個花期，於 7月時到達B期，牛奶榕亦僅有一個花

季，於7~9月到達B期，雖牛奶榕的開花較分散，但二者都是在夏季

氣候較佳時結果。然而法國 4棵無花果雄果一年有兩個花期， 5月時

去年留下的越冬花期到達D期，同一枝條上則有今年新生的榕果到

達B期，榕小蜂即可飛到同株的榕果中產卵，如此可減少榕小蜂飛行

時的死亡率，而這些榕果到7月時到達D期這時同株樹上並無榕果，

故榕小蜂會飛離原來的植株，而此時恰巧是B期雌果出現高峰，故榕

小蜂多飛至雌果授粉，雄株遲至 8月才有B期榕果出現，這時有少數

殘存的榕小蜂可進入雄果產卵，成為越冬榕果。本研究的牛奶榕雄

株大部份植株僅有一個花期，此花期可在 7~9月到達D期，讓雌果授

粉，但僅有少許植株會產生越冬榕果。在無花果的情況，每株榕樹

都產生越冬榕果，儲備7月時為雌果授粉的小蜂，故越冬榕果對雄株

有好處，而本實驗中越冬榕果放出小蜂的時間與本身的B期榕果並不

配合，這些雄株並無法直接由越冬榕果獲得利益，可能為榕樹在不

同年間結果時間不同，族群中彼此分擔榕小蜂延續的責任。日本的

Okamoto and Tashiro (1981b) 在1980年的5~12月做了 1棵雌株 2棵雄

株的牛奶榕開花物候調查，其中雌株的B期榕果出現時間為 7~8月與

本實驗相似，而雄株則有較大的差異，其於調查期間即有2~3個花季
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其中一花季的D期榕果與雌株B期榕果花期配合良好，但因其調查時

間較短，無法得知較晚形成的花季是否會延遲到隔年，銜接下一個

花季，同時他們將有光照及陰暗處的枝條分開討論，有光照的枝條

產生較多的榕果，而陽明山區的牛奶榕則位於森林的中下層光照較

少，故可能因此平均花季數量較少。在新加坡  (熱帶 ) 的大冇樹  

(Ficus fistulosa )  其雌雄株株間分散，與雌雄同株的開花物候相似  

(Corlett, 1987)，另外，Ficus grossularioides 之雌株株間與株內皆

不同步，而雄株花季株間雖有集中情形，但並非集中於特定時間，

其株內則有同步現象  (Corlett ,  1993)。由此可知同為雌雄異株的種

類，其開花物候情況皆有所不同，造成這些差異的原因可能是環境  

(日照、溫度、雨量及微棲地的狀況 )  及每個種類本身的特徵的不

同。  

雌 雄 異 株 一 般 認 為 是 由 雌 雄 同 株 演 化 而 來  (Berg, 1989)，  

Kjellberg and Maurice (1989) 認為較大的季節性變化會導至榕果雌

雄角色的分化，進而演化出雌雄異株的種類，但  Bronstein (1989) 

檢查了所有研究過的榕屬植物於世界的分布，並未發現雌雄異株的

種類有集中在高緯度的現象。不過可以確認的是，雌雄異株似乎對

氣候變化較大的環境適應良好。此外， Frank (1989) 提出榕果可能

為減少寄生蜂的壓力，而演化出雌雄角色的分離的現象。本實驗的

牛奶榕中僅發現一種寄生蜂，在雌雄異株的大果榕亦僅發現一種寄

生蜂  (Chou and Yeh, 1995)，而愛玉、薜荔則未曾發現寄生蜂  (何，

1991)，發現現知的雌雄異株種類，其寄生蜂的種類較少，且於上述

三種雌雄異株的榕屬植物，雌果中皆無寄生蜂，亦可確保種子的產

生。雌雄同株的寄生蜂壓力是否大於雌雄異株，需瞭解當地榕屬植

物的寄生蜂蜂相，若雌雄異株確實能降低寄生蜂壓力，需評估寄生

蜂的壓力是否大到促使演化進行，或者僅為演化後的適應。故為進

一步瞭解雌雄異株的演化，需更多種類在各個緯度的研究比較，如

此方可獲得較完整的答案。  
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對榕小蜂而言，進入雌果可能僅是一個墳墓而無法產下後代，

所以榕小蜂為何未演化出辨識雌雄榕果的機制，一直是討論的重

點。Kjellberg et  al.  (1987) 認為無花果雌株B期榕果早雄株1個月，

此間隔使榕小蜂沒有選擇的機會，這便可避免榕小蜂演化出辨識雌

雄榕果的機制。但如前文所述，可知在日本及臺灣的牛奶榕的B期雌

雄榕果出現時間也有間隔，但在新加坡的大冇樹  (Ficus fistulosa )  

與Ficus grossularioides  雌雄榕果的B期間完全無間隔，而在印尼的  

F. fulva 及  F. septica 同時有數量相近雌雄 B期榕果，雌果的小蜂

進駐率反較雄果高  (Compton e t  al. ,  1994)。由此可推測防止榕小蜂

辨識雌雄榕果的機制不止一種，另一機制可能即為雌雄果間氣味及

形態的相似，Grafen and Godfray (1991) 提出在雌雄異株的榕屬植

物中，為防止榕小蜂演化出辨識的機制，雌雄榕果會互相擬態，使

二者盡可能的相似。牛奶榕在B期時，雌雄榕果的顏色相似，皆為綠

色帶紅色斑點，無花果的雌雄榕果外形也很相似  (Valdeyron and 

Lloyd, 1979)，這似乎很符合此理論，但最近探討榕小蜂主要是以每

種榕屬植物 B期榕果所散發的特殊揮發性氣體來辨識榕果的位置，且

僅需 氣味即可引發榕小蜂鑽入榕果的行為  (Ware and Compton, 

1994)，  雌雄榕果可能僅需散發的氣味相似，即可使榕小蜂無法辨

識雌雄榕果 (Mckey et  al . ,  1994)。牛奶榕的雌雄榕果於C期以後色澤

與斑點都較深暗，在薜荔亦有此情形  (何 ,  1991)，推測榕果的顏色

對榕小蜂尋找榕果有幫助。然而Ware and Compton (1992) 將非洲的

F. lutea 之榕果外表的毛除去，並不影響小蜂的行為，故榕果的外

形是否影響榕小蜂進入榕果尚無定論，這需更多有關小蜂行為的研

究才能得知。  

 

三、小蜂行為 

(一)、牛奶榕小蜂授粉與產卵行為 
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於B期雌雄榕果中，牛奶榕小蜂同樣都有以產卵管刺探雌花柱

頭的行為，因榕小蜂產卵時需將產卵管由雌花柱頭插入至子房方能

產卵，故以產卵管探測即為榕小蜂尋找產卵位置的方式。但在探測

後榕小蜂僅在雄果中有產卵行為，而雌果中則完全無產卵行為，雄

果中的雌花柱頭皆較榕小蜂的產卵管短，榕小蜂即可輕易的產卵，

故榕小蜂在雄果中花  75 % 的時間在產卵上，雌果中雌花花柱遠較

榕小蜂產卵管長，榕小蜂無法產卵，因此榕小蜂在雌果中僅有探測

行為  (表六 )。在雄果與雌果觀察過程中，均未發現榕小蜂主動授粉

的行為，故可推測牛奶榕小蜂的傳粉是以被動的方式。在榕小蜂的

傳粉行為研究中，目前只發現無花果  (Galil  and Neeman, 1977)、薜

荔  (何 ,  1991) 及牛奶榕小蜂是被動傳粉，而這三種都是雌雄異株的

種類，故雌雄異株的種類可能因雄果與雌果的差異，促使榕小蜂的

主動授粉行為不易演化，進而有利於被動傳粉的演化。但在新加坡

雌雄異株的大冇樹  (Ficus fistulosa )中，其榕小蜂在雌雄榕果皆有主

動授粉的行為，這也可能因其榕小蜂與雌雄同株的榕小蜂種類較相

近  (Galil ,  1973)。學者並 提出以授粉行為作為分類的特徵之一  

(  Frank, 1984) 。  

榕小蜂與榕屬植物間的互利共生，建立在榕小蜂幫助榕果授

粉，榕果提供雌花讓榕小蜂產卵。榕小蜂在鑽入榕果時因會經過層

層密布的苞片，常會將身體沾附的花粉刮落，故榕小蜂的傳粉機制

為一重要課題。牛奶榕小蜂的行為與構造如何搭配來完成授粉？牛

奶榕的雄花散布在榕果內，於 D期成熟放釋出花粉，同時榕小孔自

行打開，榕小蜂雌蟲在此時羽化後鑽出蟲癭，在榕果中走動尋找榕

小孔鑽出，榕小蜂鑽出榕果後因身體濕黏，常會沾滿花粉，這可能

對飛行不利，所以榕小蜂會在榕果外或鄰近的枝葉上清理身體，所

以飛離時僅帶走附著在腳部、口器及身體凹陷處的花粉，在所有觀

察記錄中並未發現榕小蜂在D期雄果中有主動裝載花粉的行為，且

在榕小蜂體表亦無特化的花粉囊袋，而在主動授粉的種類  (如正
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榕 )，榕小蜂會主動尋找花粉，裝載於花粉囊中。除了榕小蜂的形態

與行為外，榕果形態亦可能有對應的特化現象，如榕果的雄花位置

與數目。無花果及薜荔的雄花聚集於榕小孔附近  (Galil and Neeman, 

1977; 何 ,  1991)，如此榕小蜂鑽出時必定會沾黏花粉，然而牛奶榕

雄花在榕果內的分布較分散與正榕相似，不過牛奶榕雄花的相對數

量明顯較正榕多  (正榕僅有7%的雄花  (陳 ,  1994)，而牛奶榕則有約

30%的雄花 )，此應可增加榕小蜂能碰到花粉的機會。另外，牛奶榕

B期雌果的榕小孔苞片較鬆  (由觀察及榕小蜂較易由榕小孔中鑽出，

而在雄果及正榕的行為觀察中則無此現象 )，這也可減少榕小蜂體表

的花粉被刮落的機率。  

(二)、正榕小蜂與牛奶榕小蜂行為比較： 

比較雌雄異株的牛奶榕與雌雄同株的正榕，其榕小蜂的行為，  

有許多的差異。最主要的差異為正榕小蜂有主動裝載花粉及授粉行

為，牛奶榕小蜂則無。其次，榕小蜂於B期榕果中各種行為的時間分

配不同。榕小蜂的主動授粉行為應是與榕果構造共同演化而成的，

雖正榕的雄花數量僅佔總小花的 7  %  (陳 ,  1994)，但因其小蜂為主動

授粉，故少許的雄花即可達成授粉的效益，而牛奶榕小蜂因無此行

為，故需較多的雄花才能達成傳粉的效益。比較牛奶榕B期雄果與正

榕B期榕果中榕小蜂的行為，可知牛奶榕小蜂花在產卵的時間最多，

而正榕小蜂花在探測的時間較多，其原因可簡單由雌花的形態來解

釋，正榕雌花之花柱長短參差，故榕小蜂需花較多的時間來探測，

且每次需較長的時間探測，方能決定那一朵雌花可以產卵，牛奶榕

雄果中，雌花皆為短花柱，故小蜂可能僅需探測雌花是否已被產

卵，故試探測的時間較短，將更多的時間投注在產卵上。  

(三)、榕小蜂與寄生蜂行為： 

牛奶榕 D期榕果中榕小蜂與寄生蜂的行為，最主要的差異是寄

生蜂雄蟲有打鬥行為而榕小蜂則無。在封閉的環境下，雄蟲間為競

爭交配機會有較激烈打鬥，而親代為降低其子代間的打鬥，會減少
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雄蟲的數量，而在一個榕果中雄蟲間親緣關係越近  (同一榕果中產

卵的母蜂越少 )，雄蟲比例越低  (Hamilton, 1979)。榕小蜂是由榕小

孔鑽入榕果，所以一個榕果中通常僅有少數雌蜂進入，每隻雌蜂產

下大量的卵  (Herre,  1987)，故雄蟲間親緣關係較近，而寄生蜂可自

由的從榕果外產卵，通常一個榕果有許多雌蜂產卵，每隻雌蜂產下

較少的卵，故雄蟲間較無親緣關係，所以榕小蜂的雄蟲比例較寄生

蜂低  (Murray, 1989)。寄生蜂的形態上亦有打鬥用的大顎  (Frank, 

1987; Murray, 1990)，在許多寄生蜂種類中亦觀察到打鬥的行為

(Murray, 1987)。牛奶榕中榕小蜂與寄生蜂的雄蟲皆為無翅雄蟲，故

其一生皆僅能在榕果中生活，寄生蜂的雄蟲比例較高，且僅有寄生

蜂有打鬥用的大顎及打鬥行為，這些都符合  Hamilton 的理論。  

榕小蜂的行為在觀察時，需將榕果打開，並以光線照射，這會

對榕小蜂的行為有影響，進而影響觀察的結果。主要的影響為： (1) 

雄蟲的生活史中，皆生活在榕果中，故其對光線可能有躲避的現

象，而雌蟲則可能以光線來尋找榕小孔，故打開榕果可能使雌蟲立

即由打開處離開，縮短了雌蟲在榕果中的時間，使觀察到的行為不

完整。 (2) 榕果中CO2濃度高O 2濃度低時，雄蟲活動力較好，O2 濃

度高CO2濃度低時，雌蟲活動力較好，所以打開榕果後，便有利於

雌蟲的活動，但不利於雄蟲活動  (Galil et al.,  1973)，所以本實驗中

記錄到的雄蟲行為極少，甚至未曾記錄到榕小蜂雄蟲鑽出蟲癭及完

整的交配行為。 (3) 打開榕果會使榕果中的濕度降低，可能會使蟲

癭乾燥，雌蟲由蟲癭爬出的行為受到影響。  

四、種間關係 

牛奶的雌雄榕果中，榕小蜂產卵時間皆在 B期時，由黏蟲的結

果亦可發現榕小蜂的黏獲與 B期榕果的出現符合，可知榕小蜂是主動

趨近B期榕果，寄生蜂則在雄果C期產卵，主要於雄株中黏獲，且與

C期雄果出現時間相符，可知寄生蜂是主動趨近C期雄果。榕小蜂定

位B期榕果的主要線索為 B期榕果所散發的氣味，而寄生蜂又是如何
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察覺C期雄果？這個答案可能是以C期  "雄果 " 而非雌果的氣味來定

位，至於吸引寄生蜂的氣味為何，榕果為何會散發出這些氣味，則

無法得知，但可推知其感應的氣味與榕小蜂不同，且在雌果上並無

此種氣味的散發。  

寄生蜂的產卵時間若在B期前，則其不需依賴榕小蜂，若在B期

後則其需依賴榕小蜂方能成熟  (Ramirez,  1988; Compton, 1993)，在

本研究中S. inubiae 主要在C期牛奶榕雄果產卵，且從未在榕果中發

現單獨存在者，可知寄生蜂是需要依賴榕小蜂，而其能量的來源則

可能為榕小蜂幼蟲或受榕小蜂刺激發育的雌花。此外， S. inubiae  

多於C期的前段黏獲，可能因完成其生活史需一定的時間，故若在C

期後段才產卵，便無法在D期成熟羽化。寄生蜂的生活史的長短需

配合榕果與榕小蜂的生活史，而同一地點的的榕屬植物，其榕小蜂

的的發育時間  (C期長度 )由4週到14週  (Hill 1967; Bronstein et al . ,  

1990)，所以寄生蜂只能在部份種類的榕果中生存，Bronstein (1991) 

因此認為同一地點有相似的發育長度的榕屬植物中，會有相同的寄

生蜂，而寄生蜂也因此會演化出與榕屬植物的特化現象，部份寄生

蜂甚至只寄生在一種榕樹上 (Weibes, 1981, Ulenberg, 1985)。  

由  S. inubiae 產卵時間可知其需依賴榕小蜂才能生存，但寄生

蜂是否對榕果與榕小蜂的共生有影響？由套袋的實驗可知寄生蜂的

存在會降低榕小蜂的比例，且在榕果中寄生蜂的比例與授粉蜂的比

例呈負相關，因此可知寄生蜂對榕小蜂有直接的負面影響，然而，

這種負面的影響是因寄生蜂以榕小蜂為食，或是與榕小蜂競爭雌花

而導致榕小蜂死亡，則需進一步檢查蟲癭內幼蟲間的關係，但這有

許多技術上的困難極待克服。  

榕小蜂對榕果而言，是花粉能否傳播的關鍵，故榕小蜂減少的

同時，榕果中花粉傳播出去的機率也降低，所以寄生蜂也間接的對

榕果有負面的影響。既然寄生蜂對榕果與榕小蜂都有害處，為何榕

果沒有演化出排除寄生蜂的機制？West and Herre (1994) 提出寄生



32 

蜂的世代較榕屬植物短，故演化上寄生蜂變異產生較快，榕果不易

排除寄生蜂。此外，榕果可能無法辨別蟲癭中為榕小蜂或寄生蜂的

幼 蟲 ， 無 法 主 動 使 寄 生 過 多 的 榕 果 落 果 ， 故 不 易 排 除 寄 生 蜂  

(Bronstein, 1991)。  

此外，雌雄異株的榕屬植物，其雌果中極少發現有寄生蜂  ，在

大果榕 (Chou and Yah, 1995)，無花果 (West and Herre, 1994) 及本實

驗的牛奶榕，雌果皆無寄生蜂存在，而雄果則有寄生蜂，可能因雄

果無法辨識寄生蜂與榕小蜂，無法排除寄生蜂，而雌果的雌花則可

能已演化為僅能產生種子，而無法提供小蜂幼蟲發育，故榕小蜂與

寄生蜂均無法在雌果中繁衍後代。榕果形態在演化上也可能有減少

寄生蜂的影響的機制，如增厚果壁及改變榕果發育的時間，來限制

寄生蜂在榕果中產卵的機會。在本實驗中，寄生蜂比例與榕小蜂的

比例有顯著的負相關，但寄生蜂亦僅佔0.1 %，故寄生蜂的影響可能

不如預期的嚴重，若  S. inubiae  於陽明山區僅有牛奶榕一種寄主，

則牛奶榕雄果在冬季的大量減少，對其族群則有控制的作用，反

之，若其可寄生於其它榕果上，則其族群可能受其它種類的影響。

所以，要瞭解寄生蜂扮演的角色，可能需對當地榕屬植物的寄生蜂

有普遍的認識，且對寄生蜂的行為及榕果中幼蟲間的關係有更深入

的研究。  
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圖表目錄 
 
圖一、陽明山國家公園簡圖及實驗地點。 

圖二、雌雄榕果的成長。第一列為A~E期的雌果，第二列為A~D期雄果，第三
列為未完成發育期的榕果。其中 F : 雌果、M : 雄果、t : 株號、B,  C,  
D, E : 榕果發育期、* : 榕果變紅萎縮。實線 ( — ) 表果徑，虛線 
( ⋯ ) 表果高。 

圖三、(a) 31顆D期榕果中榕小蜂及 (b) 10顆D期榕果中寄生蜂之性比。圖中橫
線表平均值，空圈 (¡) 表同時含榕小蜂及寄生蜂的榕果，三角形 (▲) 
表僅含榕小蜂的榕果。 

圖四、81株牛奶榕於82年9月至民國84年9月間，雌株與雄株的花期分布，其中
每一橫線代表一個花期。 

圖五、由民國82年9月至84年9月期間， (a) 30棵雄株與 (b) 51棵雌株的牛奶
榕，榕果數的週變化。 

圖六、牛奶榕(a) 雄株，(b) 雌株的株內同步性情形，即在一枝條上同時含1~4
個榕果發育期的百分比。 

圖七、81株牛奶榕於82年9月至民國84年9月間，B期雌雄榕果及D期雄果的出
現時間，其中黑點 (●) 代表D期榕果、橫線 (—)表B期榕果。 

圖八、牛奶榕之 (a) B期雌果、(b) B期雄果及 (c) D期雄果的榕果週變化。 

圖九、87株牛奶榕於民國82年12月至84年9月間，葉的生長週變化。0 : 無葉、
1 : 葉芽、2 : 小葉、     3 : 新葉、4 : 成葉。 

圖十、於牛奶榕B期雄果中，榕小蜂的各種行為的次序及頻率。 

圖十一、牛奶榕B期雄果(n=5)與正榕B期榕果(n=4)中榕小蜂的各種行為之  (a) 
頻率、(b) 該行為之平均時間及 (c) 此行為佔總時間的比例。 

圖十二、11顆 D期牛奶榕雄果中，榕小蜂爬出榕小孔的時間與小蜂數量，長條
圖上數字為榕果個數。 

圖十三、由民國82年9月至84年9月調查期間，於牛奶榕雌雄榕果A~E期的果壁
外觀察到，(a) 榕小蜂、(b) 寄生蜂的出現次數。 

圖十四、在黏蟲實驗中，3棵牛奶榕雄株 (a, c, e) 及3棵牛奶榕雌株上黏到的授
粉蜂數量(a，b)、寄生蜂數量(c，d) 及B、C期榕果總數(e，f)。 

圖十五、各榕果中榕小蜂比例與寄生蜂比例的迴歸關係。 

表一、牛奶榕雌雄榕果於各發育期的大小。 

表二、牛奶榕雌雄榕果中B期雌花的數量、D期雄果中榕小蜂及寄生蜂之數量
與性比、D期雄果中之雄花數與E期雌果中的種子數。 

表三、牛奶榕B期雄果中，榕小蜂各種行為及次序頻率表 

表四、於民國84年6~8月套袋實驗之袋數與榕果數及成功袋數與榕果數及B期榕
果的平均雌花數及SD。 

表五、於民國84年6~8月套袋組與非套袋組的小蜂平均比率與SD。 
表六、牛奶榕小蜂與正榕小蜂於B期榕果中各種行為發現的隻數。 
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圖二、由民國82年9月至84年9月期間，平均溫度與雨量的

週變化。(資料來源：中央氣象局鞍部測候站) 
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圖四、(a) 31顆D期榕果中榕小蜂及 (b) 10顆D期榕果中寄生蜂之性

比。圖中橫線表平均值，¡表同時含榕小蜂及寄生蜂的榕果，

▲表僅含榕小蜂的榕果。 
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圖六、由民國82年9月至84年9月期間， (a) 30棵雄株與 (b) 51棵雌

株的牛奶榕，榕果數的週變化。 

 

 

40 



雄株

3期

2期

1期

(a)

85%

13%

2%

雌株

2期

1期

4期

3期

(b)

1%

10%

26% 63%

 
 
 
 

圖七、牛奶榕(a) 雄株，(b) 雌株的株內同步性情形，即在一枝條上同

時含1~4個榕果發育期的百分比。 
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圖九、牛奶榕之 (a) B期雌果、(b) B期雄果及 (c) D期雄果的榕果
週變化。 
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圖十、87株牛奶榕於民國82年12月至84年9月間，葉的生長週變化。0 : 無葉、1 : 葉芽、2 : 小葉、     

3 : 新葉、4 : 成葉。 
 



 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
圖十一、於牛奶榕B期雄果中，榕小蜂的各種行為的次序及頻率。 
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圖十三、11顆 D期牛奶榕雄果中，榕小蜂爬出榕小孔的時間與小蜂

數量，長條圖上數字為榕果個數。 
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圖十四、由民國82年9月至84年9月調查期間，於牛奶榕雌雄榕果

A~E期的果壁外觀察到，(a) 榕小蜂、(b) 寄生蜂的出現次

數。 
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表一、牛奶榕雌雄榕果於各發育期的大小。 
 

 果期 個數 (n) 果高±se (mm) 果徑±se (mm) 
雄果 芽期 57 － 3.3±0.1 

 A 152 9.1±0.4 8.3±0.2 
 B 19 15.6±0.5 14.3±0.1 
 C 88 18.4±0.3 17.2±0.1 
 D 5 25.4±1.2 22.0±0.4 
雌果 芽期 14 － 3.1±0.1 

 A 110 5.8±0.2 5.8±0.3 
 B 41 9.8±0.2 9.3±0.4 
 C 93 11.5±0.1 10.8±0.2 
 E 5 14.6±0.3 14.1±0.7 

 
 
表二、牛奶榕雌雄榕果中B期雌花的數量、D期雄果中榕小蜂及
寄生蜂之數量與性比、D期雄果中之雄花數與E期雌果中
的種子數。 

 
 B期 D期 榕小蜂  D期 寄生蜂  D期  E期 
 雌花數  數量 性比  數量 性比  雄 花數  種子數 
雄果 710.2 
±243.9 

 212.3 
±108.2 

0.2 
±0.1 

 35.4 
±45.6 

0.5 
±0.1 

 396.9 
±150.2 

 0 

            雌果 246.4 
±16.0 

 0 －  0 －  0  83.1 
±9.8 

 
 

表三、於民國84年6~8月套袋實驗之袋數與榕果數及成功袋數與榕果

數及B期榕果的平均雌花數及SD。 
  
株號 套袋數 B期榕果數 C期榕果數 D期榕果數 B期雌花數 

(n=3) 

1 6 232 19a 17 526.7±22.9 

2 2 62 0 0 1065.0±66.5 

3 2 32 7b 0 559.3±34.8 

4 1 15 0 0 545.3±57.8 

a ：共3袋，各有9、5、5個榕果。 
b：剩1袋 
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表四、於民國84年6~8月套袋組與非套袋組的小蜂平均比率與SD。 

 
 套  袋  未套 袋 
 只有授粉蜂 

n=13* 
 只有授粉蜂 

n=11 
兩種皆有 

n=10 
所有小蜂 0.39±0.04a  0.34±0.03a 0.30±0.03a 
寄生蜂 0  0 0.10±0.05    
授粉蜂 0.39±0.04a  0.34±0.03a 0.23±0.04b 
 
a, b : t-test, p < 0.01  
 
* 原17個D期榕果，因其中4顆榕果在採集前即有部分小蜂被螞蟻搬去，故不
列入計算。 

 
 
 
 
 
 
 
表五、牛奶榕小蜂於B期榕果中各種行為發現的隻數。 
 

 牛奶榕  

 雄果 雌果 

產卵 11 0 
探測 11 20 
授粉 0 0 
爬出榕小孔 1 6 
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