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摘要8通常协同进化是指一个物种5或种群7的遗传结构由于回应于另一个物种5或种群7遗传结构的变化而发生的相应改变@广

义的理解3协同进化是相互作用的物种之间的互惠进化@生物之间j特别是植物与草食动物之间的协同适应与进化3已经成为生

物进化j生态j遗传等学科十分关注的问题3可能成为生物学中各学科研究的交汇点或结点@作者具体阐述了85#7生物之间协同

进化的研究意义3包括对生物学与生态学的价值<5!7生物之间协同进化研究的限制或困难3诸如时间j研究对象j进化等级尺度

和研究方法的限制<567植物与草食动物之间协同进化的主要研究对象5系统73即昆虫传粉系统j昆虫诱导植物反应系统j种子

散 布 系 统j以 及 大 型 草 食 动 物 采 食 与 植 物 反 应 系 统<5"7植 物 与 草 食 动 物 之 间 协 同 进 化 的 主 要 研 究 内 容3包 括 适 应 特 征5性

状7kk物种的可塑性3以及适应机制kk物种适应过程与策略两个方面<5:7植物与草食动物之间协同进化研究的存在问题及

研究方向@
关键词8协同进化<协同适应<植物<草食动物
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V 协同进化的概念与研究意义

自 然 界 中1作 为 生 态 系 统 中 主 要 生 物 成 分 的 动 物 与 植 物 之 间 的 关 系1体 现 于 它 们 之 间 相 互 制 约 与 相 互 依 存 的 协 同 进 化

N)$#=$,(!&$4QWI1OXY一方面1植物为了逃避各类草食动物的采食而形成防卫性的形态结构1以及生理生态适应机制H另一方面1动

物为了获取最大净营养N食物Q1通过优化采食Z增大解剖与生理特征的可塑性1以提高其适合度N-&!4#’’QWMXY大量野外观察与实

验 都已表明1动植物之间所表现的相互拮抗与互惠特征N*4!*3$4&’!&)*46/(!(*,&’!&)!%*&!’Q是同时出现的1而且随着自然历史

的发展1它们之间可能达到一定程度的[默契\1以维系生态系统的稳定与进化WOXY
协同进化这一概念最早是]"%,&)"和+*=#4在研究蝶类与植物之间的作用关系时提出的WMXY *̂4_#4曾给以定义1一个物种

的某一特性反应于另一个物种的某一特性而进化1后者的特征同样回应于前者的特征而进化WPXY进一步理解1协同进化是指一

个物种N或种群Q的遗传结构由于回应于另一个物种N或种群Q遗传结构的变化而发生的相应改变Y近年来人们对协同进化概念

的外延又有扩展理解1即 不 仅 存 在 物 种 之 间 的 协 同1也 有 生 物 与 环 境 之 间 的 协 同1那 么 协 同 进 化 又 是 在 生 态 上 密 切 相 关 联 的

进化W‘XY
作为自然界生物进化的一个重要方面1物种间协同进化的研究已经成为生物学家们聚焦的新领域Y协同进化的研究内容主

要是在生物与生物之间的相互关系上开展1而这种相互关系始终是生态学研究的核心问题之一H同时1说明物种间相互适应Z以

及共同进化的机制也需要从物种N或种群Q的遗传基础上分析解释1因为生物进化的本质是物种遗传结构或生物世代间基因频

率随时间而改变的结果WR1aXH此外1迄今对自然界协同进化现象与过程的观察与实验都表明1物种间协同进化存在于多个生物水

平N个体Z种群Z基因等QY因此1协同进化的研究能将生态学与遗传学有机地密切联系在一起Y实际上1生物学家们已经认识到1
任何单一生物学科或单一层次理论都不可能充分地Z有效地Z客观地解释生物协同进化Y协同进化的研究可能成为生物学中各

学科研究的交汇点或结点N#468$&4!QW‘XY
物种间协同进化的研究1从生态学角度看具有突出的意义Y首先1自然界中的生物种通过协同进化可以导致新的协同物种

形成1或者说1物种与基因多样性的形成与保持可以通过协同进化实现1由此能够深入理解和发展生物多样性理论W‘1SXH其次1由

于物种间协同进化的形式直接表现为生态系统中物种间生态关系N寄生Z竞争Z捕食等Q1那么通过协同进化的研究1可以在明晰

物种间作用关系的基础上1分析群落与生态系统的稳定性以及生态功能过程H最后1通过对自然界协同进化过程中物种的适应

特征与行为变化分析1可以解释物种在不同环境中N生物与非生物的1具有梯度选择压力的Q的生态适应对策Wa1LXY

b 协同进化的研究限制或困难

协同进化的研究极其困难而复杂Y第一1协同进化过程十分漫长1人们所见的无论是动物还是植物的进化特征与表现1都是

生 物 经 过 若 干 年 的 适 应 而 产 生 的 部 分 或 整 个 种 群 遗 传 组 成 的 系 列 不 可 逆 变 化 的 结 果WIJ1IIX1试 图 通 过 数 年 的 操 纵 性 实 验

N/*4&8(,*!&=##c8#%&/#4!’Q检验某种进化特征是十分困难的1这一领域的研究首先受到时间尺度的限制H第二1动植物之间协

同进化包括植物组分与动物组分两个方面1研究时必须同时考证它们的若干特征1但是有些特征至今还难以定论N如特化QWIIXH
第 三1动植物之间协同进化存在等级尺度N"&#%*%)":’)*,#QWIOX1协同进化特征反映于种群Z个体与遗传几个水平1协同进化既有

形态Z生理过程也有行为与生态过程1这些水平之间相互交织1甚至动植物协同适应与进化特征是在不同水平上的对应1由此为

解释协同进化机制增加了复杂性H第四1研究方法的局限性1现在对协同进化的研究一般采用自然比较方法与操纵实验方法1前

者是在自然状态的梯度环境Z特别是极端环境下1通过物种的表型N8"#4$!:8#Q与基因型N3#4$!:8#Q的改变1即进化的结果推断

协同进化的历史H后者是在人为控制的某种实验条件下N模拟自然Q1对可能协同进化的物种适应进化机制探索1而两种方法的

研究效率并不能令人满意Y
尽管如此1人们对动植物之间的协同进化研究仍然表现出极大的兴趣Y如果自然界或生态系统中物种间协同进化是一个普

遍的历史事实1那么1需要进一步研究协同进化对于生物之间是互利还是拮抗d协同进化的对称性如何N相互选择的程度Qd物种

协同进化对群落与生态系统的稳定性贡献如何d协同进化过程中物种表型如何适应变化1以及基因型如何与环境互作d实现物

种协同进化1物种在生物学的各个水平都采取何种有效的生存策略1等Y

e 植物与草食动物之间协同进化的研究对象

目前对动植物之间协同进化的研究1从研究对象来看1主要集中在下列P个系统N均由草食动物与植物构成QG
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!"#昆虫传粉系统!$%&’()*+,,$%-)$+%&.&)’/# 自然界中012以上被子植物的传粉是由动物3特别是昆虫完成4"567传粉是

动物获得营养8植物实现繁殖的过程7这方面研究主要是针对蜜峰3甲虫3蝴蝶在双子叶植物之间的花粉传递作用4"9:";67

!<#昆虫诱导植物反应系统!$%=>(’=?’&*+%&’&.&)’/+@*,-%)A.$%&’()# 昆虫采食植物后8可以迅速诱导植物启动其防

御机制8象蝴蝶3毛虫幼虫8蛾等昆虫采食诱导烟3萝卜3黄瓜3甘蓝3玉米3山杨等植物产生挥发性化合物或次生代谢物4"B8"067迄

今已有"11个以上这种诱导反应系统的研究报道4"C8<167

!5#种子散布系统!&’’==$&*’?&-,&.&)’/# 被子植物大多以种子进行扩散繁殖8这一过程如果有昆虫3鸟类与大型草食动

物!包括啮齿动物#等动物作为媒介8就存在对种子形态3生理与数量的选择4"D8<"67

!9#大型草食动物采食与植物反应系统!,-?E’F’?A$G+?’@+?-E$%EH*,-%)?’&*+%&’&.&)’/# 尽管大型草食动物与可食植物

之间的相互关系受到强烈的人为生产的影响8但是它们之间相互选择与适应进化的研究仍具有很高科学价值7近年已有关于

牛3马3羊 等 对 草 本 与 木 本 植 物 采 食 而 引 起 的 植 物 生 理 特 征 与 性 状 可 塑 性!*,-&)$($).#改 变3以 及 动 物 的 行 为 适 应 对 策 的 研

究4<<:<D67
实际上8进化生态学家对昆虫诱导植物反应系统的关注程度与研究兴趣是最强8对昆虫传粉系统与种子散布系统的研究越

来越少I同时8对大型草食动物采食与植物反应系统和植物与菌物寄生系统的研究日趋活跃7显然8对协同进化的研究主要受到

时间与方法的局限7从物种适应与进化的反应看8昆虫与寄生菌类的世代周期短8结构相对简单8其表型与基因型变化快8易于

观测分析7但是8基于协同进化在自然界的普遍性与研究的科学价值8对草食动物采食与植物反应系统等更广泛的对象进行研

究是必要的7

J 植物与草食动物之间协同进化的主要研究问题

从动植物之间协同进化的研究内容看8主要是从它们相互作用过程中各自表现适应特征!性状#与适应机制等方面开展的7

图" 物种可塑性的相关因素

K$EL" K-()+?&?’,-)’=)+&*’($’&*,-&)$($).

JMN 适应特征!性状#OO物种可塑性研究

进 化 生 态 研 究 中8物 种 可 塑 性 是 指 物 种 的 表 型 可 塑 性

!*F’%+).*$(*,-&)$($).#8它被认为是有机体对环境条件或刺激的

最 重 要 反 应 特 征8同 时8这 一 特 征 是 生 物 适 应 的 表 型 基 础8它 与

在 变 化 环 境 或 者 选 择 压 力 的 变 态3发 育 分 化 以 及 一 定 时 间 后 积

累的遗传分化密切相关!图"#4<;8<B67因此8物种可塑性可以作为

研 究 协 同 进 化 的P切 入 点Q7物 种 可 塑 性 包 括 形 态 可 塑 性

!/+?*F+,+E$(-,*,-&)$($).#3生理可塑性!*F.&$+,+E$(-,*,-&)$($).#
与生态可塑性!’(+,+E$(-,*,-&)$($).#7

形态可塑性表现于植物与动物的形态结构特征8这方面研究相对较多7例如8植物的形态结构8由于适应动物不断采食8逐

渐形成被称为P刺丝网综合特征Q!A-?A’=HR$?’&.%=?+/’#的钩3刺3茸毛4<068以及植物体表的角质3硅质化与木质化等4<C67研究

表明8植物形态可塑性变化8不仅有体表的钩3刺3毛等45168还有体表粗糙度与硬度!)+>EF%’&&-%=F-?=%’&&#对动物的适应性改

变7动物的形态可塑性主要反映在草食动物的形态解剖特征8例如8为了能够采食大量植物8马3牛3羊等具有较高的齿冠8而为

了获取植物体液等营养物8昆虫逐渐特化其口器与触角等特征45"67
生理可塑性的研究主要体现在对植物生理生化反应特征方面8例如8动物采食刺激后8在植物体内产生一定水平3甚至大量

次生代谢物与营养生长物质7次生代谢物是一些萜类3氮化物3酮酯类等8这些次生代谢物能够对采食的动物发出警示信号8或

者使动物采食后直接产生不利的生理反应4;85<85567此外8动物采食后植物茎基部的碳水化合物含量也是生理反应的敏感性参

数459:5B67动物的生理生化适应特征是8在体内产生特殊酶系统OO混合功能氧化酶!/$S’=H@>%()$+%+S$=-&’8TKU#8它可以分

解植物毒素!)+S$%#与次生代谢物45085C67生理可塑性的研究相对于形态可塑性难度大8这是由于生物本身的生理生化过程复杂

性决定的7
生态可塑性研究被看作为一个相对综合的进化参数7协同进化既然能表现在生物个体以上的群体水平8生态可塑性的研究

就更具研究意义7植物种群!物种#由于适应动物采食而出现的生态特征8包括生长型!E?+R)F@+?/#3分株密度8以及营养与生

殖器官的比例和能量变化4<18<"89167最近研究表明8草本植物枝条与根系比例的可塑性!*,-&)$($).+@&F++)H?++)?-)$+#是植物获取

光与营养资源的关键因素49"89<67动物的生态可塑性主要是指它们适应植物的行为生态特征8包括食物选择性!=$’)&’,’()$G$).#3
采食速率!$%)-V’?-)’#等495:9D67

最 近一些学者又提出发育可塑性!=’G’,+*/’%)-,*,-&)$($).#的新概念8将之定义为8生物随对环境信息的感知与整合而产

生的发育改变4<B67发育可塑性被认为是反映生理3生态与进化的P桥梁Q8并能在分析动物与植物两者对异质条件的适应中发挥

重要作用49;89B67但是具体对发育可塑性的实验研究还鲜有报道7
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可见!对动植物之间协同进化过程的适应特征研究!早期的工作相对重视适应的形态结构方面!因为这是协同进化过程中

最易捕捉的目标"现在进化生态学家们试图更多从生理生化与生态特征去分析适应机制!特别是动植物#互作$表型可塑性的进

化意义"

%&’ 适应机制((物种适应过程与策略研究

研究协同进化的最终目标是要揭示动植物之间相互作用的适应进化机制"迄今在这方面已经取得了一定的进展!其中最活

跃的研究工作体现在以下几个方面)

%&’&* 草食昆虫采食刺激诱导植物化学防卫反应机制 昆虫采食植物能够刺激诱导植物体内的某些防御性的化学物质产生"
许多研究已经确定了植物体中昆虫诱导生成的次生代谢物类型!诸如萜类化合物+绿叶性气体与含氮化合物等,-.!/01"昆虫诱导

防御性化学物质!对于植物不仅是一个由于昆虫所造成的机械损伤而导致的被动释放过程!也表现了较强的主动性,/23451"植物

防御化学物质的释放还具有不同程度的系统性和群体性,4.34/1!系统性是当植物某一部位受到昆虫刺激时其整株系统性地释放

化学物质6群体性是当某一植株受到昆虫刺激时其它植株也会释放化学物质"昆虫采食刺激诱导植物产生化学防卫反应的关键

是化学物质的释放机制#图.$!包括由于草食昆虫的取食行为导致的植物组织机械损伤+生理生化+甚至防御基因的变化,4.!441"
近年的研究十分关注植物化学防卫的生态功效((启动信号系统与直接抵抗动物采食,473421"这种生态功效不但反映了直接采

食的昆虫与诱导的植物之间的捕食关系!也同时强调植物+昆虫+天敌三者之间的生态作用过程与协同进化意义,.8!/71"在植物

适应于昆虫采食而形成化学防卫的研究中!初步形成了解释植物化学适应防卫机制的一些假说!例如!以植物改变其化学成分

#提高次生代谢物含量!降低营养质量$为基础的营养平衡假说!通过昆虫采食+刺激诱导物质产生或启动信号的诱导防卫假说!
以及通过提高植物适合度达到适应进化的最优防卫假说等,7837.1"总体看这些假说都是从单一角度对植物化学防卫机制的刻

画"

图. 昆虫诱导植物挥发物的释放途径,451

9:;&. <=>=?@=A?BCD?E@FG:H@=IBJ:HKLI=KA>?HBMF>?B:>=@

%&’&’ 植物耐受动物采食的生长补偿机制 自然界中大多数植物属于以无性繁殖#克隆生长$为主的多年生植物"植物无性繁

殖器官持续再生!以抵御动物的不断采食!被看作是一种植物被动适应方式"而植物产生补偿甚至超补偿生长#IFNA=H@?B:FHFO

FM=OIFNA=H@?B:FH;OFDBC$的确是被采食后植物的受益结果,.!7-!7/1"已有实验研究揭示了植物补偿生长生理生态过程!例如!补

偿生长是反应于采食动物的+基于植物各部分与土壤之间碳+氮分配与循环的植物组织转化#B:@@L=BLOHFM=O$过程"补偿生长不

仅依赖于植物内部的碳+氮转移与光合同化能力改变!也受到植物外部的动物采食强度的影响,-7!741"同时!植物对动物采食的

耐受性与抵抗性成本权衡#BO?K=JFGGGFOBF>=O?HI=?HKO=@:@B?HI=IF@B@$亦影响补偿生长,..!48!773701"动物采食后植物出现补偿生

长!实际上是植物种群芽库#PLKP?HQ$活化或启动过程"具体可以解释为)动物采食刺激R植物枝条减少R种群芽库活动#种子

生产降低$R启动补偿生长机制"但是!进化生态学家们希望更多了解补偿生长过程中的生理基础#激素的作用$!什么采食水平

能 够刺激芽库活化S植物补偿生长这一耐受特征的遗传结构#;=H=B:I?OIC:B=IBLO=$变化!以及衡量各种状态#采食受损与未受

损+补偿+超补偿+等量补偿$的适合度等!以便最终可以对动植物之间协同进化的互惠与拮抗过程给以合理的解释,0!703T.1"

%&’&U 适应于植物性质与分布的动物采食理论 对草食动物协同于植物性质#防卫特征$与状态#在群落中分布$的适应方式

或策略研究主要侧重在两个方面)V动物采食植物后的生理适应机制6W动物采食的行为适应机制"
动物通过采食植物的茎叶或体液获得营养!除了动物有形态结构#例如牙齿+瘤胃+口器等$适应变化外!还有对所摄取食物

进行破碎+消化+吸收+排泄等生理生化的适应过程与方式!特别是当植物由于抵御动物采食而产生一些生物碱+蛋白质毒素+生

//7. 生 态 学 报 ./卷
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氰糖苷!非蛋白质氨基酸等有毒化学物质时"动物的生理代谢方式发生适应性改变"例如"动物在混合功能氧化酶的作用下对进

入体内的毒素氧化!羧化或水解"最后与体内某些物质形成共轭物#$%"&’()这方面研究大多是针对大型与小型哺乳动物!爬行动

物!昆虫等#&*"&%("一些实验研究已经深入到脱毒过程中的蛋白质+,-.序列变化上#&/()
协同进化中的动物适应还表现在它们的采食行为与策略方面)动物的实际采食行为与策略被认为是经过长期自然选择的

结果#/"*%()因此研究以食性选择为核心的采食理论"可以阐释动物对植物个体与群体适应机制)目前对草食动物的采食行为机

制的解释基于’个理论0

1$2经验法则13456789:4;<"392 动物做出采食选择是由本身的饥饿生理需求以及自身能力决定)研究表明"以动物

的=离开斑块决定>1?@A+:B56@CDEFG6+DHD7EH2为判断依据的39分析有数量法则!时间法则!放弃时间法则与速率法则#&&"&I()如果

植物斑块包含同样数量的食物"数量法则将成为动物的最佳选择J当每一个斑块的食物数量有较高变异度"时间法则将是最佳

选择J而斑块中食物的数量呈现随机分布"动物可能最喜欢采用时间法则)可见动物在不同植物斑块的数量!分布等特征有差异

时"可能采取不同的经验法则#’’"&K()

1L2边际值法则1M@NFDE@5O@5469:67N6;"MO92 按照MO9预测"动物在一个斑块中采食"当采食速率低于它在整个生

境的平均采食速率时"会立即离开这个斑块#*%()一些实验验证了MO9的正确性#IP"I$()也有研究发现"动物在斑块中实际的滞

留时间比MO9预测的长"采食速率比MO9预测的低#IL"I’()MO9对采食行为的分析解释相对简单)

1’2优化采食理论1Q?AD;@5R7N@FDEF9:67NS"QR92 QR9提供了对动物采食行为的功能性评价方法#I*"I%()QR9解释动

物的采食行为机制"其基本假设在采食过程中动物所表现的行为是经过一系列权衡的最优结果)动物采食行为的机制涉及诸多

因素"既包括大尺度的生境景观因素"也包括中小尺度的植被斑块1包括植物种类!高度!营养!颜色!高度等2特征)准确解释采

食行为机制需要从动物认知!本能和学习共同考虑1图’2#I/()

图’ 草食动物的采食行为机制概念框图

RDFT’ Q4A5DE678A:6<6:@CD7N;6+:@EDH;H78:6N<DC7N6H

迄今关于动物采食理论都具有一定的局限性"因为在研究采食行为及其对动物适合度1生产性能2的影响时"对动物消化代

谢等的生理过程的限制条件还不十分清楚)另外"在动物采食过程中"无论对采食速率!还是斑块的采食停留时间都有植物方面

的限制"这些限制的变化将会影响优化采食行为的特征)近年来在分析解释动物的优化采食时"通常是将优化采食理论!经验法

则与边际值法则结合起来"例如"用经验法则解决限制条件下的优化采食问题#*%"I&"II()

UTVTU 协同进化过程的成本与适合度 在研究动植物之间是相互适应过程与协同进化机制时"尽管已经开始从植物与动物的

形态!生理!发育!遗传!生态等各个方面进行分析解释"但是最终总是希望从协同双方的成本与适合度角度阐释适应进化策略)
物种在相互作用中都需要消耗能量"进行诸如形态构建!生长繁殖!抵御采食以及不良环境等方面的投资)抵抗性投资被认为是

直接成本1GDN6+A+7HA2"而源于相互作用的适合度变化投资则称作生态成本16+757FD+@5+7HA2)适合度是物种生长与繁殖的潜力

大小的标度"它是目前作为衡量物种进化程度的综合性参数)近年对一些具有不同遗传背景物种直接成本与生态成本!以及适

合度做了一些研究#L%"*/"IKWK&("结果可见"不同遗传背景的物种直接与生态成本之间有差异"生态成本差异较大J自然与人工选

择不同条件下的成本类型和抵抗性类型1诱导性与结构性2所占比例也有差异)物种在相互作用中采取不同的适应对策"而具体

的适应对策体现为物种的不同成本分配"或者是基于资源的抵抗性与适合度之间的权衡#IK()
进 化生态学家们特别注重两个方面的分析01$2生态成本中各个成分或组分之间的权衡"例如"植物的抵抗性与耐受性之

间!有性与无性繁殖之间!动物采食与搜寻时间之间的权衡"以及群落中一种植物对两种捕食者之间!或一种动物对多种植物之

间的权衡"而最重要的是抵抗性与适合度之间权衡#IK("甚至权衡本身可能作为反映适应进化的特征)1L2适合度问题"适合度的
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涵 义 包 括 生 长 与 生 殖 特 性 两 个 方 面!可 以 用 生 长 速 率"存 活 率"结 实 率"采 食 速 率 等 表 征#适 合 度 包 括 相 对 适 合 度$%&’()*+&

,*)-&../与绝对适合度$(0.1’2)&,*)-&../!两者在反映动植物之间的互惠和拮抗"以及补偿性的进化是不一样的34!567#一些研究

还发现!适合度与抵抗性在遗传上呈负相关3847#但是!在实际研究中对适合度的定量测定与表达十分困难!进而影响对协同进

化过程的成本权衡分析#

9 协同进化研究存在的问题与展望

动植物之间协同进化研究已经奠定了初步基础!特别是在物种可塑性"昆虫诱导植物化学防卫"以及动物采食行为理论等

方面有一定进展#从整体来说还存在许多问题:第一!适合度是刻画植物或动物在适应进化中的关键参数!这一参数仍没有准确

的定量表达;第二!以往对动植物之间适应进化研究!主要集中在有限的对象与单一水平或尺度上!由此所获得的认识并不完

整;第三!动植物之间协同进化过程中!还存在另一条进化途径<<植物对生境的协同适应!实际上自然界中两种途径交织发生!
至少应在研究动植物之间的协同进化时!将不同生境作为必需的研究背景#事实上!迄今在有关植物协同于生境的适应进化研

究更深入!例如发现了植物对干旱与寒冷生境的基因改变3587!然而以往的研究几乎都没有同时考虑这一问题;第四!对动植物

之间协同进化的研究!还很少涉猎遗传或分子生物学的问题#物种的遗传背景"以及表型与遗传型之间关系的确定35=7!必将为

解释动物"植物的适应特征与协同进化机制提供深层的解释基础#
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!I"$ Q(-&.-73P-.*o’-Z0O2yMM7.4*484.04-.*:&)6)R&’-6940Z).040&.*7’4*:N3)~&’0&.P..46&*-2!>j2z2"ggX@ B̂BA@{bĤccK ]̂c2
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