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Abstract Parasitoid wasps are currently hot subjects for the study of sex allocation. The sex determination of

these wasps is haplodiploid. Unfertilized haploid eggs develop into males，and fertilized diploid eggs develop

into females. Because of factors such as local mate competition and inbreeding a female-biased sex ratio is the

evolutionary stable strategy in those wasps. Founder females can adjust the sex ratio of their offspring according

to environmental conditions in order to obtain the highest fitness benefits. The theory of local mate competition

(LMC) explains the adjustability of the sex ratio，which provides excellent evidence of evolution.
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摘 要 寄生蜂是性比分配行为领域的研究热点对象，其 性 别 决 定 方 式 为 单 双 倍 型，一 般 情 况 下，未 受

精的单倍型卵发育成雄蜂，受精的二倍型卵发育为雌蜂。局 部 配 偶 竞 争 和 近 交 等 因 素 使 得 偏 雌 性 比 成

为这类生物的进化稳定策略;其性比具有可调节性，产卵个体可以根据对产卵环境的判定来调控后代性

比，从而获得最大适合度。在此基础上形成的局部配偶竞争理论阐述了寄生蜂性比的这种可调节性，成

为进化论的优秀论据。
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自 20 世纪中后期，行为学研究受到世界范

围内的重视，成为生物学中极为活跃的分支学

科
［1］。关于后代性比( 一般指雄性数量的百分

比) 的动物性别分配行为是动物行为的重要组

成，因其能够对进化和适应等进行易于操作的

定量研究，已经成为进化生物学领域的重要理

论基础
［2 ～ 5］。单双倍型性别决定方式的寄生蜂

是 研 究 动 物 性 别 分 配 行 为 的 热 点 生 物 类

群
［3，6，7］，寄生 蜂 的 雄 性 个 体 一 般 为 未 受 精 的

单倍型卵发育，而雌性个体由受精的二倍型卵

发育。与其它性别决定方式相比，单双 倍 型 是

最易进行性比调节的性别决定方式
［8］;母体可

以通过 控 制 受 精 作 用 来 调 整 后 代 性 比
［2］。本

文综述了寄生蜂后代性别分配行为及解释该行

为的局部配偶竞争理论的研究进展。

1 寄生蜂的偏雌后代性比

1. 1 寄生蜂性比调整的遗传基础

在长期的进化过程中，寄生 蜂 形 成 了 偏 雌

性比 ( female-biased sex ratio)。在 蜂 类 性 比 调
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整中，亲代 雌 蜂 与 两 性 后 代 间 亲 缘 性 差 异 ( 亲

缘性 不 对 称，asymmetry in relativeness) 是 促 使

后代性比变化的重要原因。Hamilton 对膜翅目

昆虫的 这 种 亲 缘 性 差 异 进 行 了 阐 述
［9］。因 为

雄蜂由未受精的单倍体卵发育而来，后代雄蜂

与亲代雄蜂间无亲缘关系;雌蜂由受精卵发育，

后代雌蜂则与两性亲代均有亲缘性。当近交不

存在时，亲代雌蜂与两性后代间的亲缘性相等。
而近交存在时，单倍体雄蜂与二倍体雌蜂中的

遗传物质亲缘性因近交而增加;同时由于后代

雌蜂与两性双亲均有亲缘性，而后代雄蜂仅与

亲代雌性有亲缘关系，这使得与后代雄蜂相比，

后代雌蜂与其亲代雌蜂之间的亲缘性增加更显

著;从而导致了近交引起的亲代雌蜂与两性后

代间亲缘性差异，亲代雌蜂与后代雌蜂亲缘性

更强。这种亲缘性差异被认为是导致膜翅目昆

虫性别不均等分配、社会性以及利他行为等的

遗传基础
［9，10］。

对蜜蜂等膜翅目昆虫的最 新 研 究 表 明，核

基因中存 在 补 充 性 别 决 定 位 点 ( complementary
sex determiner，csd)［11 ～ 13］。csd 位点杂合时，个

体表型为正常雌性个体;csd 位点纯合时，个体

表型为无生殖力或无生存力的双倍体雄性;csd
位点单倍时，个体表型为有生殖能力的单倍体

雄性。csd 有 数 十 个 等 位 基 因，不 同 等 位 基 因

编码 CSD 蛋白 结 合 形 成 有 活 性 的 杂 合 蛋 白 复

合物，编码的 CSD 蛋白是雌性个体发育的决定

性信号，而纯合的 CSD 蛋白则没此功能。这些

研究进一步说明了蜜蜂等单双倍体性别决定的

分子机理。csd 机制可能存在于膜翅目的一些

较为原始的类群中，如广腰亚目、细腰亚目针尾

部和锥尾部的姬蜂总科。但在小蜂总 科、瘿 蜂

总科、细蜂总科等类群中并不存在
［14］。

1. 2 寄生蜂性别分配行为进化上的自 然 选 择

压力

进化论认为自然选择是一切适应现象的唯

一解释。寄生蜂性比调整中的自然选择压力如

下:

1. 2. 1 局 部 配 偶 竞 争 Hamilton［10］
认 为 分 布

受空间 限 制 的 亚 种 群 ( subpopulation) ，如 榕 小

蜂和一些寄生蜂，其种群具有以下特点:后代具

有聚集性，雄性个体不扩散就能完成与多个雌

性个体的交配，雌性个体在交配后再进行扩散。
交配常发生在有限的环境空间和亲属间，交配

时 雄 性 个 体 间 存 在 争 夺 交 配 资 源 而 进 行 的 竞

争———局部 配 偶 竞 争 ( local mate competition，

LMC) ，并且经常发生在兄弟间，这显著降低 了

亲代雌性( 建群者 foundresses，对于膜翅目习惯

性称建群蜂) 的适合度。
1. 2. 2 近交 对于上述空间分布受限的种群，

同样会导致近交经常发生，近交促使了雌性亲

代与两性后代间的亲缘性差异产生，建群者与

后代中的雌蜂更亲。
1. 3 性别分配进化策略和性比的可调节性

在性别分配行为研究中，常 把 性 比 视 作 表

型特征。性比具有可调整性，可根据消 耗 和 获

利原理进行调整，并获得产卵个体的最大适合

度; 博 弈 论 ( game theory ) 和 进 化 稳 定 策 略

( evolutionary stable strategy，ESS) 提供了该领域

的研究框架
［15 ～ 19］。进 化 稳 定 策 略 指 种 群 中 全

部或大部分个体拥有的一个共同策略，该策略

被种群大部分成员所采用，是比其它策略更优

的最佳策略，而具有另一策略突变的个体不具

有选择上的优势，从而防止某个突变策略进入

该群体
［20］。一旦某种 ESS 确立，偏离者会被自

然选择淘汰。在大的随机交配种群中，雌 雄 两

性数量均等成为一种进化稳定策略;如果性比

出现偏离，较少比例的性别将更多产出，依赖于

频率的选 择 最 终 导 致 两 性 数 量 均 等
［21］。但 在

分隔的亚种群中，局部配偶竞争和近交等选择

压力使得 偏 雌 性 比 带 来 较 大 的 适 合 度
［10］。性

比进化呈现出进化稳定性特点。
性比的适应性表现在根据环境变化的可调

整性上。Trivers 和 Willard［22］
第 一 次 提 出 亲 本

会随外界环境的改变而调整后代性比，状况好

的母体产出高质量雄性后代，在后代雄性竞争

中将更加有利，所以高质量的雌体将产出较多

雄性后代。在一些哺乳动物类群中，该 理 论 得

到证明
［4，23］。生殖方式 为 单 双 倍 型 的 寄 生 蜂，

其雌体通过卵受精与否来控制后代性比，使得
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性比调整更加容易进行
［2，8］。性比调整依据产

卵 个 体 能 够 获 得 的 最 大 适 合 度 来 进

行
［2，6，7，10］。产卵个 体 的 适 合 度 ( 适 合 度∝雌

体数量 + 雄 体 交 配 受 精 的 雌 体 数 量) 可 通 过

其子二代的数量增加来获得，在子一代中表现

为雌雄两 性 数 量 比 例
［10］。性 比 调 整 是 可 以 预

测的，局部配偶竞争理论给出具体的模型分析

了性比调整规律
［24 ～ 27］。

2 局部配偶竞争理论的形成和发展

2. 1 性别均等不再是普遍规律

Fisher［21］
提出后代两性数量均等是一种进

化稳定策略，如果性比出现偏离，较少比例的性

别将更多产出，依赖于频率的选择最终导致雌

雄比为 1∶ 1。Fisher 是在假设种群足够大，两性

个体间随机交配的基础上，并未考虑到亲缘性

差异和种群受限等问题。
Hamilton［10］

对分布受空间限制的亚种群进

行了 研 究，提 出 了 不 可 变 性 比 ( unbeatable sex
ratio) 的概念，这与 Smith［18］

提出的进化稳定性

比( evolutionary stable sex ratio) 概念是一致的。

x = n － 1
2n

(1)

性比 x 为 后 代 中 雄 性 数 量 的 百 分 比，n 为

给定建群者 数 量。随 n 减 少 至 1，后 代 性 比 减

少，所产雄性后代数量仅需满足与亲属间雌性

个体( 姐 妹 间 ) 进 行 交 配，从 而 有 效 地 减 少 了

LMC;而雄性后代数 量 的 减 少 也 相 对 会 促 进 雌

性后代的数量的增加，从而获得更多的子二代

数量，增 加 了 建 群 者 的 适 合 度
［2］。反 过 来，随

建群者数量增加，后代中雄性比例增加带来建

群者的适合度增加;这时适合度增加主要体现

在雄性后代可以与源于其它母体的雌性后代进

行交配，从而增加了子二代的数量。当 种 群 为

随机交配的不受限种群时，两性数量趋向均等。
Hardy 和 Mayhew 认 为 Hamilton［10］

和

Fisher［2］
理论间最主要的差异源于对 种 群 交 配

结构的考虑，随机交配的种群中近交可以认为

是偶然的;而非随机交配的分隔种群内，交配主

要在亲属间进行，从而导致近交和 LMC 压力增

加，降低了均等性比带来的适合度
［28］。

2. 2 局部配偶竞争理论模型

LMC 理论 认 为 在 扩 散 受 限 制 的 环 境 条 件

下，因近交而产生亲代雌性与后代两性间的亲

缘性差异，亲代与雌性后代的亲缘关系更近，倾

向于产生偏雌后代性比;产卵个体在数量较少

时产出偏雌后代性比，能有效地减少雄性在亲

属间的 LMC，增 加 适 合 度;随 产 卵 个 体 数 量 的

增加，后代 中 雄 性 比 例 增 加，建 群 者 适 合 度 增

加，性比偏雌程度降低
［10，29 ～ 33］。该理论打破了

传统上认为的两性后代数量均等观点，为探讨

种群结构等环境因素对性别分配行为的影响奠

定了基础。
Hamilton 在公式(1) 中加入近交系数 c，则

进化稳定性比 x 为
［30］:

x = 1 － 1( )c
× n － 1

2n
(2)

c = 4N － 1，N 为自然种群平均建群者数量

( 下同) ，c 反 映 了 种 群 近 交 程 度。 c 代 入 公 式

(2) 获得:

x = 2N － 1
4N － 1

× n － 1
n

(3)

随给定 建 群 蜂 数 量 ( n) 增 加，后 代 性 比 增

加;随自然种群平均建群蜂数量(N) 降低，种群

近交程度 增 加 ( c 减 小) ，使 定 建 群 蜂 数 量 ( n)

下的后代性比更加偏雌( 图 1)。

图 1 LMC 理论模型

n 为给定建群蜂数量，N 为自然种群平均建群蜂数量;

随 n 或 N 的增加，后代性比增加。
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该公式在不同的研究中有以下几种演化:

Frank［29］:

x = 1
2
R × Pd( n) t (4)

其中，R = 1 + F
1 + 2F

，Pd( n) t = n － 1
n

，F = 1
4N － 3

R 是亲本与 两 性 后 代 亲 缘 性 差 异，对 于 单

双倍体，R = (1 + F) /(1 + 2F) ;对 于 二 倍 体，R
= 1;F 是种群近交系数。公式 (4) 可以推导为

(3)。
Herre［31］:

x = (1 － m) × (2N － 1)

(4N － 1)
(5)

其中，m = 1 / n，该 公 式 同 样 可 以 推 导 为 公

式(3)。
Werren［6］:

x = 1
1 + G

× n － 1
n

(6)

其中，G = 2
2 － S

，S = 1
N

G 为亲 代 雌 蜂 与 两 性 后 代 间 亲 缘 性 差 异

度，在二倍体中 G = 1，即获得公式 (1) ;在单双

倍体中，G 随近交程度增加而增大;S 为种群近

交程度，在完全近交种群中，G = 2，在完全非近

交种群中，G = 1。公式 (6) 也可以演化为公式

(3)

研究中存在的其它形式
［34，35］:

x = 2 － p
4 － p

× n － 1
n

(7)

p 为个体在亲属间交配的比例 ( p = 1 /N)。
公式(7) 也可以演化为公式(3)。

不同学者使用不同形式的 理 论 模 型 公 式，

意在强调不同的因素。公式(5) 重点反映各平

均建群者数量(N) 时，后代性比变化趋势，可用

在种间比较。公式(6) 突出了亲代雌蜂与后代

雌雄两性间亲缘性差异。公式(7) 突出了近交

程度。理论模型均指出:在统计获得种 群 平 均

建群者数量(N) 的 情 况 下，可 以 预 测 给 定 建 群

者数量( n) 时 的 后 代 性 比。理 论 的 假 设 条 件:

后代间随机交配、种群无近交衰退、给定的建群

蜂之间无亲缘性、多个建群蜂时各个建群蜂后

代数量和性比一致等
［29，31］。多数情况下，理论

模型与实际模型拟合很好。
LMC 理论研究的主要受试对象为寄生蜂。

一 些 寄 生 在 其 它 昆 虫 寄 主 体 内 的 寄 生 蜂 易 饲

养、易观察，这使得实验操作相对容易 得 多，特

别是获得了丽蝇蛹集金小蜂 Nasonia vitripennis
的红眼突变株

［33］，可以直接通过红眼区分两建

群蜂的后代。传粉榕小蜂以其独特的生活史而

成为性别分配领域中理想的受试对象之一。非

传粉榕小蜂的雄 性 多 型 现 象 也 为 LMC 的 研 究

提供了素材。
2. 3 LMC 理论的深入研究

2. 3. 1 部分 LMC 一些寄生蜂类群的雄性后

代可以部分扩散，交配可发生在产卵地之外，称

作“部分 LMC”( partial LMC)［36 ～ 38］。非传粉榕

小蜂具有在这方面研究的优势。非传粉榕小蜂

在榕果外或进入榕果内产卵，为造瘿类或寄生

类，一般在榕果发育成熟时同步出蜂，交配并扩

散种群，具有形成局部交配的种群结 构。同 时

非传粉榕小蜂的一些种类具有雄性多型现象，

雄体具有有翅类型和无翅类型，交配可以发生

在榕果果内和果外
［30］;有翅类型雄体与雌体同

时扩散，从而获得可能的交配机会;无翅类型雄

体在榕果 内 交 配。研 究 认 为“部 分 LMC”时 的

后代性比高于完全 LMC 时，对于给定数量的非

传粉榕小蜂而言，具有有翅类型雄体的种类性

比高于那些仅有无翅类型比例的种类
［30，39 ～ 41］。

对于一些非传粉榕小蜂而言，无翅类型的雄蜂

比例随榕果内小蜂数量的增大而增加
［42］。

2. 3. 2 不对称 LMC 早期 LMC 研究中，均假

定后代同步出蜂，或者各个雌体的后代是独立

的。但寄生蜂寄生时可能是混杂的，寄 生 蜂 多

次寄生时，产卵和出蜂不同步。较早产 卵 个 体

的雄性后代继续留在产卵场所与较迟产卵个体

的 雌 性 后 代 交 配， 称 作 不 对 称 LMC
( asymmetrical LMC)［43，44］。

Shuker 等发现寄生蜂性比调整与 2 次寄生

的时间间 隔 相 关
［43，44］。当 2 头 寄 生 蜂 在 同 一

寄主上先后产卵时，后产卵的寄生蜂后代性比

变化与 2 寄生蜂的产卵时间间隔相关;间隔时
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间较短时，后产卵者后代中雄性比例较高(2 次

寄生相隔时间较短，雄性后代可与先产卵者的

雌性后代交配，后产卵者适合度增加) ;但随时

间间隔 延 长，后 产 卵 者 的 后 代 性 比 偏 雌 显 著

( 太久的相 隔 时 间，导 致 其 后 代 仅 能 在 亲 属 间

交配，LMC 压 力 增 加，性 比 偏 雌)。另 外，性 比

调整与寄主被寄生的比例有关。如果寄主中有

已经被寄生的寄主，则寄生蜂的后代性比偏雌

程度降低，即使是在未被寄生的寄主上产卵，未

被寄生的寄主占所有寄主的比例越高，性比越

低。
2. 3. 3 近 交 研 究 指 出，随 种 群 近 交 程 度 增

加，寄 生 蜂 后 代 性 比 的 偏 雌 程 度 会 增

大
［5，6，32，45］。Greeff［46］

指出 如 果 建 群 者 在 亲 属

间进行交配，其后代性比将更加偏雌。但 对 丽

蝇蛹集金小蜂的研究表明，亲属间的交配并未

导致建群 蜂 后 代 性 比 产 生 显 著 改 变
［34，35］。作

者在对叶榕传粉榕小 蜂 Ceratosolen solmsi 的 研

究中，也发现连续 3 代在亲属间进行交配建群

蜂，其后代 性 比 并 未 发 生 显 著 改 变
［47］。可 见，

近交对寄生蜂性比的影响可能与长期的种群近

交程度相关
［34，47］。

2. 3. 4 LMC 理论机理分析 Moore 等
［48］

指出

关于 LMC 理论的定量研究较少，而性别控制机

制很少得到验证。对产卵个体数量的判定和雄

性先产是对 LMC 机理分析中的重点
［48 ～ 53］。

一般认为建群蜂对产卵个体数量的判定是

导致后代性比随建群蜂数量增加而增大的主要

原因
［10，29 ～ 33］。寄生 蜂 之 间 可 以 通 过 直 接 相 遇

来感知另一产卵寄生蜂的存在，或通过感知寄

主是否已经被寄生以及产卵位点中被寄生的寄

主频 率 等 来 调 整 后 代 性 比
［6，33 ～ 35］。Kinoshita

等
［50］

通过放射 性 元 素
60 Co 在 一 定 剂 量 下 处 理

榕果，使得传粉榕小蜂能够正常产卵但卵不能

发育，从而实现对不同建群蜂后代的区分;其研

究结果表明建群蜂数量增加确实能促进更多的

雄性后代产出。Moore 等
［48］

证明了传粉榕小蜂

对建群蜂数量的判定也可以不是个体间的直接

遇见，还能根据榕果中是否已经被其它建群蜂

产卵来判定并调整后代性比。可见，建 群 蜂 对

产卵个体的数量判定可以是直接遇见或者是间

接根据寄主环境条件变化来获得。
已有研究揭示了在产卵顺 序 上，雄 性 可 优

先 产 出，其 数 量 不 受 产 卵 数 量 的 显 著 影

响
［48 ～ 54］。雄性先产 使 得 后 代 性 比 随 产 卵 量 的

增加而减小，这被认为是多个建群蜂产卵时导

致后代总体性比偏雌程度降低的重要原因
［53］。

Kjellberg 等
［51］

提出如果雄性先产存在，随建群

蜂增多，产卵位点的相对不足可形成后代性比

增加，也就是说性比受产卵量数量的频率影响，

那么在性比调节中的建群蜂根据对产卵个体数

量 的 判 定 来 调 整 后 代 性 比 的 作 用 可 能 就 不 存

在。可见，关于 LMC 理论的机理尚存在不确定

性。
2. 4 LMC 理论的适应精确度

一些研究表明实验模型与理论模型之间存

在偏离。早期的研究常常会用一定的新模型来

解释这种偏离，试图找出一种或多种完美的模

型
［29，30］。Herre 等

［3］
提出关于性比理论实验模

型与理论模 型 偏 离 的 两 个 层 次 的 思 考:(1) 用

实验模型来 验 证 理 论 模 型 是 否 正 确;(2) 分 析

实验模 型 与 理 论 模 型 之 间 适 应 性 的 精 确 度。
Hamilton［30］

和 Frank［29］
均提出理论模型的修改

方式，力争用新理论模型推翻旧理论 模 型。而

Herre［32］
则认为实验模型与理论模型之间的差

异源于适应上的限制因素，进化稳定性比存在

进化上的长期适应性，如果给定建群蜂数量接

近自然条件下的平均建群蜂数量，实验模型则

呈现与理论模型精确匹配;而当给定的建群蜂

数量在自然情况下很少出现时，获得的性比将

显著偏离理论预测。West 和 Herre［45］
的结果表

明，自然条 件 下，如 果 单 建 群 蜂 榕 果 比 例 较 高

( 选择压力较为稳定) ，则单建群蜂的后代性比

变异范围较小;不同种类间，单建群蜂后代性比

变 异 与 自 然 情 况 下 单 建 群 蜂 榕 果 频 率 呈 负 相

关;选择压力的稳定程度影响到理论的适应精

确度。
物种对环境预测的准确性也影响了后代性

比调整，预 测 准 确，则 性 比 调 整 更 精 确
［55］。除

了 LMC 之外，寄主大小也影响到寄生蜂后代性
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比调整
［6，22］。大寄主可以提供更多的营养，寄

生蜂可 以 产 出 更 大 的 后 代，拥 有 更 大 的 产 卵

量
［56］;产卵个体 产 卵 时，倾 向 在 大 的 寄 主 上 产

出更多的雌性个体，在小的个体上产出更多的

雄性后代
［7，55 ～ 57］。如果存在多种因素的作用，

则 LMC 的作用大小 和 适 应 精 确 度 自 然 会 受 到

影响。这表明当实验模型与理论预测之间存在

差异时，应加深对当前体系的理解
［45］。

3 展望

随着分子生物学手段的运 用，一 些 分 子 标

记逐渐被开发，其中微卫星标记具有高度的多

态性、共显性遗传和便于基因分型等 特 点。使

用该标记对寄生蜂种群中的隐存种以及后代与

亲代建群者从属关系的区分，可增加对寄生蜂

性别分配行为规律的准确认识
［58，59］;通过该标

记可获得遗传分化程度不同的种群，这将有助

于探讨近交程度等种群结构因素对性别分配行

为规律 的 影 响 程 度
［60］。另 外，关 于 Wolbachia

对寄生蜂种群后代性别分配行为规律的影响也

值得进一 步 研 究。Wolbachia 属 细 菌 是 大 多 数

节肢动物及丝虫线虫的细胞内共生菌
［61］，一些

研究 表 明，寄 生 蜂 存 在 较 高 的 Wolbachia 感 染

率，该菌可 能 会 导 致 种 群 性 比 产 生 改 变
［62，63］。

对影响寄生蜂性比因素的综合分析，将有助于

增加对性别分配理论适应范围认识。
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