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榕￣传粉小蜂化学通讯机制研究进展

杨　 扬ꎬ 王　 嵘ꎬ 陈小勇∗

华东师范大学生态与环境科学学院ꎬ 浙江天童森林生态系统国家野外科学观测研究站ꎬ 上海　 ２００２４１

摘要:榕属植物与其传粉小蜂组成了高度专一的专性共生关系(榕￣蜂共生系统)ꎬ如此高度紧密的互作关系被认为是驱动两者

多样化的关键因素ꎮ 榕￣蜂共生系统主要依靠化学通讯完成相互识别ꎬ但目前仍不清楚化学通讯是如何维系现有共生关系并促

进物种形成的ꎮ 结合已有研究ꎬ系统梳理了榕￣蜂共生系统化学通讯的基础与两者特异性识别的机制ꎬ阐述化学通讯在物种和

种群层次对维持这一专性传粉关系的重要贡献ꎬ进而探讨化学通讯如何在协同成种和宿主转移成种两种模式中介导物种形成ꎮ
最后ꎬ结合生理与多组学等技术展望榕￣蜂共生系统的未来研究方向ꎬ为深入解析植物与昆虫协同进化的机制以及全球变化下

物种的潜在响应模式提供重要参考ꎮ
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昆虫与植物是自然界中具有极高物种多样性的两大类群[１—２]ꎮ 两者漫长的协同进化历史和相互间生态

适应形成了丰富的种间关系[３]ꎬ不仅对维持生态系统的稳定性有重要作用ꎬ而且与农业生产等方面休戚相

关[４—６]ꎮ 化学通讯是被子植物与昆虫间最为高效和普遍的互作方式之一[７—８]ꎮ 植物释放的挥发性有机物
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(ＶＯＣｓ)为传粉昆虫与植食性昆虫识别宿主的提供了关键信息[９—１０]ꎮ 因此ꎬ植物 ＶＯＣｓ 的变化被认为是驱动

植物与昆虫协同进化与多样化的重要因素[１１—１２]ꎮ 然而ꎬ目前对化学通讯介导成种的理解尚不全面ꎬ这主要是

由于难以确定植物与昆虫在化学通讯中相互适应的关键性状[８ꎬ１３]ꎬ尤其在相对泛化的互作体系中[１４]ꎮ 此外ꎬ
某些昆虫对植物而言既是取食者(植食性幼虫)又是传粉者(成虫)ꎬ因此植物的 ＶＯＣｓ 常常同时受到来自取

食者和传粉者的选择[１５—１８]ꎮ 但这一复杂过程在一般的植物￣传粉者共生体系中难以很好地分离ꎮ 因此ꎬ要厘

清化学通讯的过程并探究背后的机制ꎬ需要选取具有紧密协同进化历史和明显相互适应性状的植物和传粉昆

虫作为研究体系[１９—２３]

桑科(Ｍｏｒａｃｅａｅ)榕属植物(Ｆｉｃｕｓꎬ下简称榕)是热带及亚热带重要的植物类群ꎬ拥有极高的物种多样性

(约 ８００ 种) [２４]ꎮ 榕因其特殊的隐头花序 (俗称榕果)ꎬ必须依赖于专一性的传粉榕小蜂 ( Ａｇａｏｎｉｄａｅꎬ
Ｃｈａｌｃｉｄｏｉｄｅａꎬ下简称榕小蜂)进入隐头花序内部为其传粉[２５]ꎻ而雌性榕小蜂将卵产在雌花的子房内形成虫瘿ꎬ
其幼虫依靠取食虫瘿中的胚乳等植物组织方能完成生长发育[２６]ꎮ 紧密的种间互作使榕和榕小蜂构成了高度

专一的专性共生体系(榕￣蜂共生系统) [２７]ꎬ而化学通讯则是维系二者专性共生关系的重要方式———雌性榕小

蜂通过榕果在接受期(雌花成熟)释放的 ＶＯＣｓ 对宿主进行特异性识别[２８—３２]ꎮ 尽管榕￣蜂专性共生体系是探

索植物￣昆虫化学通讯模式与机理的理想研究对象ꎬ但榕￣蜂间的化学通讯机制及其对两者协同多样化的贡献

仍不明确ꎮ 近年来ꎬ随着生理、多组学等技术的发展与普及ꎬ这些问题得到了较深入的研究并取得重要进展ꎮ
因此ꎬ本文将对榕和榕小蜂蜂间化学通讯(下简称榕￣蜂化学通讯)机制进行系统梳理ꎬ总结化学通讯对于该共

生关系的生态学与进化意义ꎬ并对未来的研究进行展望ꎮ

１　 榕￣蜂化学通讯的基础

榕在接受期释放的 ＶＯＣｓ 以及榕小蜂的嗅觉识别系统是榕￣蜂化学通讯的重要基础ꎬ阐明二者的基本特

征是进一步分析榕￣蜂特异性识别机制的重要前提ꎮ 目前已通过大量研究揭示了榕气味谱与榕小蜂嗅觉系统

的特征ꎬ概括如下ꎮ
１.１　 榕气味谱特征

根据 Ｋｎｕｄｓｅｎ 的分类标准[３３]ꎬ可大致将榕释放的 ＶＯＣｓ 分为脂肪族类、萜烯类、苯及苯系物、含氮化合物

以及杂环化合物等ꎮ 通过对比不同种榕以及同种榕不同发育时期、不同组织器官的气味谱ꎬ可归纳出三个主

要特征ꎬ作为榕小蜂准确识别、定位提供化学信息基础ꎮ 首先ꎬ榕属植物接受期释放的 ＶＯＣｓ 存在种间异质

性ꎬ能够使榕小蜂准确识别专一性宿主ꎮ 物种特异性化学物质的合成是这一特征产生的主要原因[２９ꎬ３２ꎬ３４]ꎮ
Ｇｒｉｓｏｎ￣Ｐｉｇé 等[３５]发现 ２０ 种榕属植物的接受期气味谱中ꎬ物种特异性 ＶＯＣｓ 的比例较高(３７％)ꎬ但其相对含量

通常较低(< １％)ꎬ而泛化程度较高的物质相对含量往往较高ꎮ 其次ꎬ同种榕属植物 ＶＯＣｓ 的组成存在明显的

物候变化[３６—３７]ꎬ这一特征能帮助传粉榕小蜂识别处于接受期的榕果以便顺利地完成授粉 /产卵ꎮ 如相比于接

受前期(雌花未成熟)ꎬ对叶榕(Ｆｉｃｕｓ ｈｉｓｐｉｄａ)接受期气味释放总量明显上升ꎬ而间花期(雌花完成授粉)的释

放量则急剧下降ꎬ吸引专性传粉榕小蜂的活性物质芳樟醇的释放量在接受期显著提升是导致这一变化的主要

原因[３８]ꎮ 类似地ꎬ在鸡嗉子榕(Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ)中发现对鸡嗉子榕小蜂(Ｃｅｒａｔｏｓｏｌｅｎ ｇｒａｖｅｌｙｉ)起吸引作用的

４￣甲基苯甲醚仅在接受期大量释放ꎬ在接受前期和间花期几乎不释放[２８]ꎮ 最后ꎬ榕果不同组织释放的 ＶＯＣｓ
组成不同ꎬ特别是苞片组织与其他组织 /器官(如ꎬ榕果外壁、叶片等)ꎮ 这能帮助引导榕小蜂准确定位苞片

口ꎬ并由此进入榕果完成传粉 /产卵ꎮ 如 Ｆｉｃｕｓ ｂｕｒｔｔ￣ｄａｖｙｉ 仅苞片口释放的 ＶＯＣｓ 对榕小蜂具有吸引作用[３９]ꎮ
此外ꎬＷａｎｇ 等发现薜荔(Ｆｉｃｕｓ ｐｕｍｉｌａ)接受期榕果的苞片组织释放的吸引性 ＶＯＣ 浓度显著高于同时期雌花

组织[２１]ꎮ 这一现象可能与苞片组织有许多释放 ＶＯＣｓ 的腺体以及吸引物合成的转录调控有关[４０—４１]ꎮ
以上介绍的榕果气味谱特征是形成榕￣蜂特异性识别的重要代谢基础ꎬ在研究中通过比较这些特征可有

效缩小特异性吸引物的筛选范围ꎬ为揭示两者相互适应的机制提供理想的切入点[２１ꎬ２８ꎬ３０ꎬ３４]ꎮ
１.２　 榕小蜂嗅觉系统特征

榕小蜂对榕属植物特异性吸引物的准确鉴定是实现两者专性识别的另一重要基础ꎮ 触角是榕小蜂接收

１０４４　 １１ 期 　 　 　 杨扬　 等:榕￣传粉小蜂化学通讯机制研究进展 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

化学信息的主要器官ꎬ其上密布许多嗅觉感受器ꎬ每一个嗅觉感受器内部都含有数个浸润在淋巴液内的嗅觉

受体神经元[４２]ꎮ 当 ＶＯＣｓ 进入嗅觉感受器内后ꎬ先溶解于淋巴液中ꎬ随后与相应的气味结合蛋白(ＯＢＰｓ)结合

形成配体ꎬ这些配体与相应嗅觉受体结合引发神经冲动ꎬ最终完成从气味分子的捕获到信号转化的

过程[４２—４３]ꎮ
榕小蜂嗅觉感受器种类繁多ꎬ根据形态差异可以分为毛状、锥状、板状、刺状、钟形、腔锥状和栓锥状等ꎻ根

据功能可分为气味分子类别感受器、浓度感受器等[４４—４７]ꎮ 不同种类榕小蜂的触角嗅觉感受器分布与组成存

在明显差异(即物种特异性)ꎬ这与榕小蜂气味偏好性的产生有关ꎬ且与其宿主榕释放的特异性吸引物质 /物
质组合的类别、浓度等相匹配[４８—４９]ꎮ 如ꎬ对 ５ 种鸡嗉子榕小蜂雌蜂的研究则表明雌蜂多孔板形感器的比表面

积与宿主榕挥发物释放量之间存在显著正相关关系[５０]ꎮ 另外ꎬ嗅觉感受器的组成在榕小蜂中存在明显的性

二型性:雌性个体的触角更加发达ꎬ感受器数量、种类以及结构多样化程度更高ꎻ而雄性个体触角退化ꎬ感受器

数量极少[５１]ꎮ 这与不同性别榕小蜂的生活史特征差异有关ꎬ雌性须飞出榕果完成宿主识别并产卵 /传粉ꎬ而
雄性大多终身生活在榕果内ꎬ帮助雌性离开虫瘿并完成交配ꎮ

尽管上述榕果气味谱特征与榕小蜂嗅觉系统特征是形成榕￣蜂特专性识别的重要基础ꎬ但阐明榕小蜂特

异性鉴别接受期榕果释放的 ＶＯＣｓ 的机制需依靠大量生物学和生态学实验的支持ꎮ 近期结合基因组组学、昆
虫行为学、电生理与分子生物学技术对榕属植物气味谱与榕小蜂气味感受过程进行深入研究ꎬ已在两者识别

机制领域取得了突破性进展ꎮ

２　 榕￣蜂特异性吸引￣识别机制

基于榕￣蜂化学通讯的基础ꎬ相关研究从吸引物鉴定出发深入分子机制层面ꎬ深化了对于榕￣蜂共生系统

特异性化学识别机制的理解ꎮ
２.１　 吸引物鉴定

榕￣蜂完成特异性吸引￣识别过程仅通过化学通讯即可完成[５２]ꎮ 这种由单一类型信号介导的吸引￣识别模

式称之为私有通道[５３—５４]ꎮ 目前仅在 ５ 种榕属植物中鉴定出了吸引榕小蜂的 ＶＯＣｓ(表 １)ꎬ结果表明私有通道

的建立可以依赖于某些特定的 ＶＯＣｓ[５４]ꎮ

表 １　 经 ＧＣ￣ＥＡＤ 鉴定的榕属植物活性物质

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｃｔｉｖｅ ＶＯＣｓ ｏｆ Ｆｉｃｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｂｙ ＧＣ￣ＥＡＤ

榕属植物
Ｆｉｃｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

活性物质数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｃｔｉｖｅ ＶＯＣｓ

活性物质种类
Ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ ｏｆ ａｃｔｉｖｅ ＶＯＣｓ

吸引机制
Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｔｔｒａｃｔｉｏｎ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

无花果 Ｆｉｃｕｓ ｃａｒｉｃａ ５ 种
苯甲醇、芳樟醇以及 ３ 种芳樟
醇氧化物

关键物质苯甲醇与辅助物质
芳樟醇产生协同效应

[３０]

薜荔 Ｆｉｃｕｓ ｐｕｍｉｌａ ３ 种 癸醛、壬醛以及芳樟醇 关键物质癸醛单独吸引 [２１]

对叶榕 Ｆｉｃｕｓ ｈｉｓｐｉｄａ ４ 种
苯甲酸苄酯以及 ３ 种未知倍
半萜类物质

未知 [２３]

大果榕 Ｆｉｃｕｓ ａｕｒｉｃｕｌａｔｅ ３ 种 ３ 种未知倍半萜类物质 未知 [２３]

鸡嗉子榕 Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ １ 种 ４￣甲基苯甲醚
关键物质 ４￣甲基苯甲醚单独
吸引

[２３]

　 　 ＧＣ￣ＥＡＤ: 气谱￣触角电位仪联动体系 Ｇａｓ ｃｈｒｏｍａｔｏｇｒａｐｈｙ￣ｅｌｅｃｔｒｏａｎｔｅｎｎｏｇｒａｍ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎꎻ ＶＯＣｓ: 挥发性有机物 Ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ

已有研究认为接受期榕果释放的 ＶＯＣｓ 中存在吸引榕小蜂的关键物质ꎬ这些特定的 ＶＯＣ 能够单独对榕

小蜂起到特异性吸引作用ꎬ如鸡嗉子榕释放的 ４￣甲基苯甲醚[２３ꎬ２８]ꎮ 薜荔接受期榕果释放的 ＶＯＣｓ 中ꎬ３ 种物

质能引起薜荔榕小蜂的电生理反应ꎬ后续的行为学实验证实仅癸醛起到吸引作用ꎬ且并未观察到癸醛与其他

ＶＯＣｓ 存在协同效应[２１]ꎮ
一些研究发现ꎬ除特定的吸引物质外ꎬ其他 ＶＯＣ 成分与这些关键物质的组合可引发协同效应ꎬ从而增强

对榕小蜂的吸引力[５５—５６]ꎮ 协同效应的效果与强度依赖于 ＶＯＣｓ 的具体组合以及浓度范围ꎮ 如无花果的特异
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性吸引物为苯甲醇ꎬ而该物质对无花果小蜂(Ｂｌａｓｔｏｐｈａｇａ ｐｓｅｎｅｓ)的吸引作用能够被中性物质芳樟醇强化ꎬ且
两种物质间不同比例的组合对无花果传粉小蜂的吸引效果不同[３０]ꎮ

最近ꎬＹａｎｇ 等[５７]采用信息论模型分析ꎬ证实了只需 １—２ 种化合物就可以维持榕￣蜂共生关系的特异性ꎮ
但在实际研究中ꎬ准确判断榕￣蜂化学通讯的关键物质较为困难ꎬ这主要是由于榕果气味谱中低浓度 ＶＯＣｓ 常

难以准确鉴定ꎬ并且不易提取完成相关电生理实验ꎮ 因此ꎬ需要结合高精度气相色谱分析技术与高灵敏昆虫

信息素测试系统形成气谱￣触角电位仪联动体系(ＧＣ￣ＥＡＤ)ꎬ通过积累大量实证研究以系统、全面地验证这一

气味识别机制在榕￣蜂共生系统中的普适性ꎮ
２.２　 分子机制

确定榕的特异性吸引物为挖掘调控二者化学通讯的分子机制奠定基础ꎮ 通常认为榕合成特异性吸引物

质的关键基因与榕小蜂识别特异性气味的嗅觉基因均会经历较强的纯化选择ꎬ因此筛选受选择基因能够缩小

候选关键基因的范围ꎮ 如在聚果榕亚属(Ｓｙｃｏｍｏｒｕｓ)中ꎬ萜烯类合成以及苯系化合物合成相关通路上共有

１８ 个基因受到纯化选择ꎬ而参与萜烯类碳骨架合成的甲羟戊酸途径以及参与苯及苯丙素类合成的莽草酸途

径中有 ９ 个基因受到选择清除作用[２３]ꎻ在对叶榕小蜂的 ７７ 个嗅觉相关基因中则发现 ７ 个嗅觉受体蛋白基因

(ＯＲｓ)受到了强烈的选择清除[２３]ꎮ 这极大地缩小了候选关键基因的范围ꎬ并表明少量的关键基因控制着榕￣
蜂特异性化学通讯ꎮ

这一推测在薜荔榕小蜂(Ｗｉｅｂｅｓｉａ ｐｕｍｉｌａｅ)的研究中得到了验证ꎮ 在薜荔榕小蜂、对叶榕小蜂及小叶榕小

蜂(Ｅｕｐｒｉｓｔｉｎａ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔｅ)基因组中ꎬ与嗅觉相关的两个重要基因家族￣气味结合蛋白(ＯＢＰｓ)基因家族和气味

受体蛋白(ＯＲｓ)基因家族发生了显著的收缩ꎮ 后续的物质亲和实验(ＳＰＲ)发现ꎬ薜荔榕小蜂仅通过单一气味

结合蛋白与特异性的吸引物癸醛结合从而完成识别[２１]ꎮ 而在薜荔中ꎬ与特异性吸引物癸醛合成直接相关的

关键基因仅有 ４ 个ꎬ这些关键基因在接受期的差异表达受到 ４ 个关键转录因子调控ꎬ证实了少数关键基因控

制特异性吸引物的合成[２１]ꎮ 而在粗叶榕(Ｆｉｃｕｓ ｈｉｒｔａ)及其近缘种 Ｆｉｃｕｓ ｔｒｉｌｏｂａ 中也证实了转录调控模式差异

导致了二者的气味谱分化[４１]ꎮ
因此ꎬ特定转录调控模式下关键基因的特异性表达可能是榕果合成特异性吸引物质的重要分子机制

(图 １)ꎻ而嗅觉相关基因家族收缩使榕小蜂嗅觉识别能力特化ꎬ同时个别 ＯＲ 及 ＯＢＰ 基因功能特化导致榕小

蜂能够识别宿主榕释放特异性吸引物(图 １)ꎬ从而实现榕￣蜂的特异性化学通讯[２１ꎬ２３ꎬ５８]ꎮ 这些发现表明榕￣蜂
特化的化学通讯是二者在分子层面上相互适应的结果ꎮ

３　 榕￣蜂化学通讯的生态学意义

榕￣蜂特异性的化学通讯模式对维持种间关系的专一性与稳定性有着十分重要的意义ꎮ 特化的化学通讯

在很大程度上避免了榕￣蜂错配ꎬ从而保障了双方的适合度ꎮ 如鸡嗉子榕通过 ４￣甲基苯甲醚吸引传粉者ꎬ薜荔

通过癸醛吸引传粉者[２１ꎬ２３ꎬ２８]ꎮ 而榕小蜂仅被宿主榕释放的气味所吸引[２１ꎬ２３ꎬ４３]ꎮ 正因如此ꎬ特化的化学通讯

还能在一定程度上缓解不同榕属植物争夺传粉者的竞争压力ꎬ利于物种共存[２５—２７]ꎮ 在不同榕 ＶＯＣｓ 存在较

大差异的同时ꎬ同种榕的 ＶＯＣｓ 则保持高度的相似性ꎬ使种群中每个个体均有授粉机会ꎬ这也是稳定两者种群

规模的关键因素[５９—６０]ꎮ
更为重要的是ꎬ榕￣蜂特异性的化学通讯形成了一种推拉机制ꎬ提高了共生双方有性繁殖成功率[６１—６２]ꎮ

“拉”效应是指榕小蜂因对宿主榕接受期榕果释放的气味有着强烈的偏好性而被其特异性地吸引[２８—３０]ꎬ从而

携带花粉进入接受期榕果完成授粉ꎮ “推”效应表现为处于非接受期榕果会释放排斥物使雌性榕小蜂携带花

粉飞离ꎮ 接受前期榕果雌花尚未完全成熟或苞片口紧闭[６２—６３]ꎬ而间花期雌花已被授粉 /产卵ꎬ故“推拉”机制

能够很好地避免无效传粉的发生ꎬ同时降低由于花序不成熟或过度竞争导致榕小蜂幼虫死亡的概率ꎮ 目前ꎬ
已有研究发现了造成“推拉”机制的具体物质ꎮ 如ꎬ薜荔接受期榕果释放癸醛吸引榕小蜂ꎬ而接受前期榕果则

释放大量排斥榕小蜂的壬醛ꎬ起到“推拉”作用[２１]ꎮ
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图 １　 榕特异性吸引与榕小蜂特异性识别机制图解

Ｆｉｇ.１　 Ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｔｔｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｆｉｇｓ ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｉｇ ｗａｓｐｓ

此外ꎬ对于功能性雌雄异株榕ꎬ榕￣蜂种群维持与共生关系的稳定性主要依赖于性别间特异性吸引物 /物
质组合的一致性[６４]ꎮ 功能性雄株榕榕果中的雌花花柱较短ꎬ雌株榕果中的雌花花柱较长ꎮ 由于产卵器长度

的限制ꎬ雌性榕小蜂只能在功能性雄株的榕果内产卵ꎬ而进入雌株榕果的榕小蜂无法产生后代ꎮ 若榕小蜂能

够区分不同性别植株ꎬ将不会有榕小蜂进入雌株榕果内传粉ꎬ导致共生关系崩溃[６５]ꎮ 实际研究中发现同种榕

不同性别榕果的 ＶＯＣｓ 不存在显著差异ꎬ而性别间化学拟态假说是目前解释这一现象的主流观点[３６ꎬ３８ꎬ６５]ꎮ 由

于大量研究均显示雌雄异株的榕属植物拥有性别间化学拟态的三个典型特征[６１]:(１)在感知能力和学习能力

极强的或极度依赖气味信号的传粉体系中最强[２７]ꎻ(２)在欺骗性传粉体系中加强[６５]ꎻ(３)在不同性别花期同

步时表现得更加明显ꎬ而在花期异步时减弱[６４ꎬ６６]ꎬ因此普遍认为榕属植物 ＶＯＣｓ 性别间的相似性是性别间化

学拟态的结果ꎮ

４　 榕￣蜂化学通讯驱动协同进化

化学通讯关系到榕和榕小蜂的繁殖适合度ꎬ因此与化学通讯相关性状的分化可能会使共生双方失配ꎬ导
致灭绝[６７]ꎻ但也可能引发新物种诞生[６８—６９]ꎮ 目前认为榕￣蜂协同进化的模式主要有 ２ 种:协同成种和宿主转

移ꎮ 其中协同成种模式一度被认为是主导榕蜂协同多样化的主要模式[７０—７１]ꎮ 对局域环境的适应导致的化学

通讯分化是促使同域协同成种的重要模式ꎮ 但随着大量宿主转移现象以及榕属植物种间杂交事件的发现ꎬ宿
主转移或已成为导致榕￣蜂协同多样化的又一重要机制[７２—７４]ꎮ
４.１　 协同成种

严格的协同成种是解释榕￣蜂协同多样化的经典理论ꎮ “三阶段”假说被用来描述协同成种发生的具体过

程:第一阶段ꎬ榕与榕小蜂遵循传统的“一对一”模式ꎬ此时榕小蜂种群与宿主榕种群均未出现明显的遗传分

４０４４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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化ꎮ 第二阶段ꎬ由于榕小蜂世代周期短ꎬ更快地适应局域环境从而产生遗传分化与遗传结构ꎻ并且由于传粉者

扩散能力的限制ꎬ逐渐影响到宿主榕种群间的基因交流ꎬ从而使榕也逐渐形成显著的种群遗传结构ꎮ 此时榕

小蜂与宿主榕的化学通讯尚未完全分化ꎬ宿主榕的种群间基因流仍能维持ꎬ宿主榕种群间遗传分化在较长时

间内维持在较低的水平ꎮ 第三阶段ꎬ完全分化的榕小蜂间的 ＶＯＣｓ 产生差异ꎬ进一步限制了宿主榕种群间基

因流ꎬ最终促使宿主榕分化成种ꎬ新生成的物种间仍为“一对一”关系[７５—７６]ꎮ 在这种成种模式下ꎬ榕与榕小蜂

在系统发育上可表现出一致的进化格局[７０ꎬ７７]ꎮ
在协同成种模式中ꎬ化学通讯扮演着重要角色ꎮ 异域物种形成过程中ꎬ地理隔离直接限制基因流ꎬ而随之

产生的化学通讯分化可能进一步促进了生殖隔离的产生ꎬ限制乃至杜绝不同种群日后二次接触时产生基因交

流(图 ２)ꎮ 如主要分布于我国台湾的薜荔变种爱玉子(Ｆ. ｐｕｍｉｌａ ｖａｒ. ａｗｋｅｏｔｓａｎｇ)ꎬ其接受期榕果的气味已经

与薜荔产生了差异ꎬ这与二者榕小蜂的偏好性相对应[７８]ꎮ 在地理隔离和化学通讯分化的共同作用下ꎬ爱玉子

与薜荔及其榕小蜂正处于协同成种的第二阶段ꎬ即宿主榕的遗传分化程度并未达到种的水平ꎬ但榕小蜂已经

完全分化成种[７９]ꎮ 协同成种也可能导致同域物种形成ꎬ化学通讯方式分化则可能是促使榕小蜂遗传分化并

进一步引发宿主榕遗传分化的重要驱动力ꎮ 如分布于巴布新几内亚不同海拔高度的几种近缘榕与传粉榕小

蜂协同成种的案例中ꎬ伴随着明显的宿主榕 ＶＯＣｓ 与榕小蜂气味偏好性的分化ꎬ可能起到了促进二者遗传分

化的作用[３２]ꎮ
此外ꎬ榕对榕小蜂的选择作用也能在两者协同成种过程中起决定性作用ꎮ 如某些情况下榕能通过种子传

播或者引种等先扩散至新生境[８０]ꎬ并由于环境可塑性而发生气味谱改变ꎮ 那么ꎬ跟随宿主而来的榕小蜂则需

要适应这种新的化学气味才能识别宿主ꎮ 这种由榕产生的选择作用可能使榕小蜂迅速地发生气味偏好变化ꎬ
从而与其他种群产生隔离分化ꎬ最终导致协同成种[６９]ꎮ
４.２　 宿主转移

在某些特殊的情况下ꎬ榕小蜂也会为非宿主榕传粉ꎬ甚至进一步成为其他榕的专性传粉者[８１—８２]ꎬ称之为

宿主转移ꎮ 随着宿主转移事件被频繁报导ꎬ加之经典的协同成种假说难以解释在各个分类水平榕￣蜂双方系

统进化树上普遍存在的不一致情况[７２—７４]ꎬ宿主转移介导的成种假说逐渐受到关注ꎮ
化学通讯中发生的“误配”是宿主转移事件发生的重要原因ꎮ 不同榕属植物ꎬ特别是近缘种之间ꎬ可能会

释放较为相似的化学物质ꎬ导致榕小蜂发生误判进入非宿主榕中ꎮ 如 Ｗａｎｇ 等针对同域分布的 ５ 种榕:鸡嗉

子榕及其变种(Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ ｖａｒ. ｍｏｎｔａｎａ)和另外 ３ 种亲缘关系较近的大果榕(Ｆｉｃｕｓ ａｕｒｉｃｕｌａｔｅ)、苹果榕

(Ｆｉｃｕｓ ｏｌｉｇｏｄｏｎ)及海南榕(Ｆｉｃｕｓ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)的研究表明ꎬ亲缘关系更近的榕拥有更相似的气味谱ꎬ同时种间

基因流更强ꎻ行为学实验也表明 ５ 种榕的传粉者平均共享率达 ２４.５２％[８３]ꎮ 因此ꎬ当具有相似气味谱的榕同

域分布时ꎬ宿主转移便有可能发生ꎮ
然而杂交并不仅仅发生在近缘种之间ꎮ 对已发表的 ５９ 种榕的叶绿体基因组数据的进化分析表明ꎬ榕的

系统发育关系呈现明显的地理聚集格局ꎬ这与其原本的亲缘关系并不相符[８４—８５]ꎮ 对 ６ 个榕亚属 １５ 种榕及对

应榕小蜂基因组的系统进化重构分析则发现杂交事件在榕的进化历史中有着较高的发生频率ꎬ这与其榕小蜂

频繁发生的宿主转移事件相对应[８５]ꎮ 杂交导致的基因重组为自然选择提供了原材料:杂交后代基因组上形

成的“杂交区域”有可能成为基因分化组岛[８６]ꎬ即这些区域在杂交后代和亲本间的基因流较其他区域弱ꎬ在
一定的选择压力下ꎬ基因分化组岛能够不断扩大ꎬ最终使杂交后代与亲本产生生殖隔离ꎬ最终引发成种[８６—８８]

(图 ２)ꎮ 如果基因重组区域中包含控制关键性状的基因[８９—９０]ꎬ则可能会导致杂交后代产生与亲本截然不同

的气味谱[６９]ꎮ 而榕小蜂的嗅觉偏好可能会因对杂交榕气味的适应而分化ꎬ榕小蜂的分化进一步促进了榕的

分化ꎬ最终产生新种[９１—９２](图 ２)ꎮ 此外ꎬ榕小蜂的偏好性的改变也可能是表型可塑性的结果[９３]ꎬ而这种嗅觉

偏好改变能否最终成为可遗传的性状并最终导致物种的分化目前尚不明确ꎮ

５　 总结与展望

化学通讯是榕￣蜂互作的重要纽带ꎮ 榕 ＶＯＣｓ 的种间差异性、物候变化特征以及组织间差异性与榕小蜂

５０４４　 １１ 期 　 　 　 杨扬　 等:榕￣传粉小蜂化学通讯机制研究进展 　
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图 ２　 化学通讯介导下的协同成种与宿主转移成种(参考陈艳等[７５] )

Ｆｉｇ.２　 Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ ｍｅｄｉａｔｅ ｃｏ￣ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｂｙ ｈｏｓｔ ｓｈｉｆｔ

多样化的气味感知系统为构建专一性的传粉关系打下基础[３５ꎬ４０ꎬ３７ꎬ９４]ꎮ 特化的化学通讯性状由关键基因及特

化的转录调控模式决定ꎬ这是榕与榕小蜂间化学通讯模式形成的分子机制[２１—２３]ꎮ 化学通讯既维持着榕￣蜂种

间关系的稳定ꎬ也促进了这两个类群中不同物种的共存ꎬ更可能是协同成种与宿主转移事件发生的催

化剂[３２ꎬ５２ꎬ８５ꎬ９５]ꎮ
尽管对于榕￣蜂体系化学通讯机制以及化学通讯介导下物种形成的研究取得了一定的进展ꎬ但仍有许多

谜团有待破解ꎮ 首先ꎬ大部分榕特异性吸引物质未知[２１ꎬ２３]ꎮ 同时ꎬ目前对于榕特异性吸引物质以及其合成途

径以及相关调控模式的研究十分有限[２１ꎬ４１ꎬ９６]ꎮ 相应的ꎬ具体、完整的榕小蜂特异性气味识别过程也尚不明

确ꎮ 此外ꎬ物质组合和单一特异性物质如何在化学通讯过程中让榕小蜂产生偏好仍不清楚ꎮ 要获得上述问题

的答案ꎬ需要结合多组学与神经生物学等相关技术加以深入研究[９７—９８]ꎮ
阐明榕￣蜂化学通讯机制能够深刻理解化学通讯对二者协同多样化的影响ꎮ 然而ꎬ目前尚不清楚两者的

化学通讯究竟是如何分化并最终引发协同成种[３２ꎬ７６ꎬ８５]ꎮ 另外ꎬ在化学通讯“误配”介导的宿主转移过程中ꎬ榕
小蜂气味偏好发生变化以及与新宿主建立稳定互作关系的机制也不明确ꎮ 在这些方面取得突破能够揭示触

发宿主转移的条件并预测其后果ꎮ 在全球气候变化的背景下ꎬ物种分布的改变以及物候的改变均会改变传粉

者与宿主植物的种间关系[９９]ꎮ 在这种情况下ꎬ榕和榕小蜂有可能发生快速进化或通过宿主转移建立并维持

新的传粉关系[１００—１０２]ꎮ 因此ꎬ深入研究两者间化学通讯的机制能够为预测榕￣蜂在全球变化下的命运提供理

论依据ꎬ并为理解、保护其他传粉体系提供研究案例示范ꎮ

６０４４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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[１４] 　 Ｋａｎｔｓａ Ａꎬ Ｒａｇｕｓｏ Ｒ Ａꎬ Ｌｅｋｋａｓ Ｔꎬ Ｋａｌａｎｔｚｉ Ｏ Ｉꎬ Ｐｅｔａｎｉｄｏｕ Ｔ. Ｆｌｏｒａｌ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ａｎｄ ｖｉｓｉｔｏｒｓ: ａ ｍｅｔａ￣ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ａ ｎａｔｕｒａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ.

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ １０７(６): ２５７４￣２５８６.
[１５] 　 Ｐｉｃｈｅｒｓｋｙ Ｅꎬ Ｒａｇｕｓｏ Ｒ Ａ. Ｗｈｙ ｄｏ ｐｌａｎｔｓ ｐｒｏｄｕｃｅ ｓｏ ｍａｎｙ ｔｅｒｐｅｎｏｉｄ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ? Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１８ꎬ ２２０(３)ꎬ ６９２￣７０２.
[１６] 　 Ｚｕ Ｐ Ｊꎬ Ｂｏｅｇｅ Ｋꎬ Ｄｅｌ￣Ｖａｌ Ｅꎬ Ｓｃｈｕｍａｎ Ｍ Ｃꎬ Ｓｔｅｖｅｎｓｏｎ Ｐ Ｃꎬ Ｚａｌｄｉｖａｒ￣Ｒｉｖｅｒóｎ Ａꎬ Ｓａａｖｅｄｒａ Ｓ. Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｒｍｓ ｒａｃｅ ｅｘｐｌａｉｎｓ ｐｌａｎｔ￣ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ

ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２０ꎬ ３６８(６４９７): １３７７￣１３８１.
[１７] 　 Ｊａｃｏｂｓｅｎ Ｄ Ｊꎬ Ｒａｇｕｓｏ Ｒ Ａ. Ｌｅａｆ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｉｍｐａｃｔｓ ｂｅｈａｖｉｏｒ ａｎｄ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ ａ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｎｇ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２１ꎬ

１２: ７９１６８０.
[１８] 　 Ｓｃｈｉｅｓｔｌ Ｆ Ｐꎬ Ｋｉｒｋ Ｈꎬ Ｂｉｇｌｅｒ Ｌꎬ Ｃｏｚｚｏｌｉｎｏ Ｓꎬ Ｄｅｓｕｒｍｏｎｔ Ｇ Ａ. Ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ ａｎｄ ｆｌｏｒａｌ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ: ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｔｒａｄｅｏｆｆｓ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｄｅｆｅｎｓｅ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１４ꎬ ２０３(１): ２５７￣２６６.
[１９] 　 Ａｒｍｂｒｕｓｔｅｒ Ｗ Ｓ. Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉａｌｉｚａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｉｎｕｕｍ ｉｎ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍｓ: ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｃｏｎｃｅｐｔｓ ａｎｄ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ.

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ ３１(１): ８８￣１００.
[２０] 　 Ｓｅｇａｒ Ｓ Ｔꎬ Ｖｏｌｆ Ｍꎬ Ｓｉｓｏｌ Ｍꎬ Ｐａｒｄｉｋｅｓ Ｎ Ａꎬ Ｓｏｕｔｏ￣Ｖｉｌａｒóｓ Ｄ. Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｕｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｓ ｏｎ ｐｌａｎｔｓ: ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｃｒｏｓｓ

ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｉｃ ａｎｄ ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍｓ. Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｉｎｓｅｃｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１９ꎬ ３２: ８３￣９０.
[２１] 　 Ｗａｎｇ Ｒꎬ Ｙａｎｇ Ｙꎬ Ｊｉｎｇ Ｙꎬ Ｓｅｇａｒ Ｓ Ｔꎬ Ｚｈａｎｇ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｇꎬ Ｃｈｅｎ Ｊꎬ Ｌｉｕ Ｑ Ｆꎬ Ｃｈｅｎ Ｓꎬ Ｃｈｅｎ Ｙꎬ Ｃｒｕａｕｄ Ａꎬ Ｄｉｎｇ Ｙ Ｙꎬ Ｄｕｎｎ Ｄ Ｗꎬ Ｇａｏ Ｑꎬ

Ｇｉｌｍａｒｔｉｎ Ｐ Ｍꎬ Ｊｉａｎｇ Ｋꎬ Ｋｊｅｌｌｂｅｒｇ Ｆꎬ Ｌｉ Ｈ Ｑꎬ Ｌｉ Ｙ Ｙꎬ Ｌｉｕ Ｊ Ｑꎬ Ｌｉｕ Ｍꎬ Ｍａｃｈａｄｏ Ｃ Ａꎬ Ｍｉｎｇ Ｒꎬ Ｒａｓｐｌｕｓ Ｊ Ｙꎬ Ｔｏｎｇ Ｘꎬ Ｗｅｎ Ｐꎬ Ｙａｎｇ Ｈ Ｍꎬ
Ｙａｎｇ Ｊ Ｊꎬ Ｙｉｎ Ｙꎬ Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｔꎬ Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｙꎬ Ｙｕ Ｈꎬ Ｙｕｅ Ｚꎬ Ｃｏｍｐｔｏｎ Ｓ Ｇꎬ Ｃｈｅｎ Ｘ Ｙ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｉｃ ａｎｄ ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ａ ｐｌａｎｔ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ. Ｎａｔｕｒｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０２１ꎬ ５(７): ９７４￣９８６.

[２２] 　 Ｗｈｉｔｅｈｅａｄ Ｍ Ｒꎬ Ｐｅａｋａｌｌ Ｒ. Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇ ｆｌｏｒａｌ ｓｃｅｎｔꎬ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃｓ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ２３(５): ８６３￣８７４.
[２３] 　 Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｔꎬ Ｗａｎｇ Ｇꎬ Ｚｈａｎｇ Ｓ Ｃꎬ Ｃｈｅｎ Ｓꎬ Ｗａｎｇ Ｙ Ｂꎬ Ｗｅｎ Ｐꎬ Ｍａ Ｘ Ｋꎬ Ｓｈｉ Ｙꎬ Ｑｉ Ｒꎬ Ｙａｎｇ Ｙꎬ Ｌｉａｏ Ｚ Ｙꎬ Ｌｉｎ Ｊꎬ Ｌｉｎ Ｊ Ｓꎬ Ｘｕ Ｘ Ｍꎬ Ｃｈｅｎ Ｘ Ｑꎬ

Ｘｕ Ｘ Ｄꎬ Ｄｅｎｇ Ｆꎬ Ｚｈａｏ Ｌ Ｈꎬ Ｌｅｅ Ｙ Ｌꎬ Ｗａｎｇ Ｒꎬ Ｃｈｅｎ Ｘ Ｙꎬ Ｌｉｎ Ｙ Ｒꎬ Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｓꎬ Ｔａｎｇ Ｈ Ｂꎬ Ｃｈｅｎ Ｊꎬ Ｍｉｎｇ Ｒ. Ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｂａｎｙａｎ ｔｒｅｅ ａｎｄ
ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｗａｓｐ ｐｒｏｖｉｄｅ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｆｉｇ￣ｗａｓｐ ｃｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎ. Ｃｅｌｌꎬ ２０２０ꎬ １８３(４): ８７５￣８８９.

[２４] 　 Ｈａｒｒｉｓｏｎ Ｒ Ｄ. Ｆｉｇｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔｓ. ＢｉｏＳｃｉｅｎｃｅꎬ ２００５ꎬ ５５(１２): １０５３￣１０６４.
[２５] 　 Ｊａｎｚｅｎ Ｄ Ｈ. Ｈｏｗ ｔｏ ｂｅ ａ ｆｉｇ. Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓꎬ １９７９ꎬ １０: １３￣５１.
[２６] 　 Ｗｅｉｂｌｅｎ Ｇ Ｄ. Ｈｏｗ ｔｏ ｂｅ ａ ｆｉｇ ｗａｓｐ. Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ２００２ꎬ ４７: ２９９￣３３０.
[２７] 　 Ｃｏｏｋ Ｊ Ｍꎬ Ｒａｓｐｌｕｓ Ｊ Ｙ. Ｍｕｔｕａｌｉｓｔｓ ｗｉｔｈ ａｔｔｉｔｕｄｅ: ｃｏｅｖｏｌｖｉｎｇ ｆｉｇ ｗａｓｐｓ ａｎｄ ｆｉｇｓ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２００３ꎬ １８(５): ２４１￣２４８.
[２８] 　 Ｃｈｅｎ Ｃꎬ Ｓｏｎｇ Ｑ Ｓꎬ Ｐｒｏｆｆｉｔ Ｍꎬ Ｂｅｓｓｉèｒｅ Ｊ Ｍꎬ Ｌｉ Ｚ Ｂꎬ Ｈｏｓｓａｅｒｔ￣ＭｃＫｅｙ Ｍ. Ｐｒｉｖａｔｅ ｃｈａｎｎｅｌ: ａ ｓｉｎｇｌｅ ｕｎｕｓｕａｌ ｃｏｍｐｏｕｎｄ ａｓｓｕｒｅｓ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ

ａｔｔｒａｃｔｉｏｎ ｉｎ Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ２３(５): ９４１￣９５０.
[２９] 　 Ｐｒｏｆｆｉｔ Ｍꎬ Ｃｈｅｎ Ｃꎬ Ｓｏｌｅｒ Ｃꎬ Ｂｅｓｓｉèｒｅ Ｊ Ｍꎬ Ｓｃｈａｔｚ Ｂꎬ Ｈｏｓｓａｅｒｔ￣ＭｃＫｅｙ Ｍ. Ｃａｎ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｉｇｎａｌｓꎬ ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｉｃ ｐａｒｔｎｅｒ ｅｎｃｏｕｎｔｅｒꎬ

ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐｌｏｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｕｒｓｅｒｙ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｍｕｔｕａｌｉｓｍｓ? ￣Ｔｈｅ ｃａｓｅ ｏｆ ｆｉｇｓ ａｎｄ ｆｉｇ ｗａｓｐｓ. Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｉａ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｉｓ ｅｔ Ａｐｐｌｉｃａｔａꎬ ２００９ꎬ
１３１(１): ４６￣５７.
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[３０]　 Ｐｒｏｆｆｉｔ Ｍꎬ Ｌａｐｅｙｒｅ Ｂꎬ Ｂｕａｔｏｉｓ Ｂꎬ Ｄｅｎｇ Ｘ Ｘꎬ Ａｒｎａｌ Ｐꎬ Ｇｏｕｚｅｒｈ Ｆꎬ Ｃａｒｒａｓｃｏ Ｄꎬ Ｈｏｓｓａｅｒｔ￣ＭｃＫｅｙ Ｍ. Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｉｇｎａｌ ｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｂｌｅｎｄ: ｂａｓｅｓ ｏｆ
ｐｌａｎｔ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｅｎｃｏｕｎｔｅｒ ｉｎ ａ ｈｉｇｈｌｙ ｓｐｅｃｉａｌｉｚｅｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ. Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０２０ꎬ １０(１): １００７１.

[３１] 　 Ｒｏｄｒｉｇｕｅｚ Ｌ Ｊꎬ Ｂａｉｎ Ａꎬ Ｃｈｏｕ Ｌ Ｓꎬ Ｃｏｎｃｈｏｕ Ｌꎬ Ｃｒｕａｕｄ Ａꎬ Ｇｏｎｚａｌｅｓ Ｒꎬ Ｈｏｓｓａｅｒｔ￣ＭｃＫｅｙ Ｍꎬ Ｒａｓｐｌｕｓ Ｊ Ｙꎬ Ｔｚｅｎｇ Ｈ Ｙꎬ Ｋｊｅｌｌｂｅｒｇ Ｆ. Ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｍｕｔｕａｌｉｓｍ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｆｉｃｕｓ ｓｅｐｔｉｃａ ａｎｄ ｉｔｓ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｎｇ ｗａｓｐｓ ｉｎ ｉｎｓｕｌａｒ Ｓｏｕｔｈ Ｅａｓｔ Ａｓｉａ. ＢＭＣ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１７ꎬ １７(１): ２０７.

[３２] 　 Ｓｏｕｔｏ￣Ｖｉｌａｒóｓ Ｄꎬ Ｐｒｏｆｆｉｔ Ｍꎬ Ｂｕａｔｏｉｓ Ｂꎬ Ｒｉｎｄｏｓ Ｍꎬ Ｓｉｓｏｌ Ｍꎬ Ｋｕｙａｉｖａ Ｔꎬ Ｉｓｕａ Ｂꎬ Ｍｉｃｈａｌｅｋ Ｊꎬ Ｄａｒｗｅｌｌ Ｃ Ｔꎬ Ｈｏｓｓａｅｒｔ￣ＭｃＫｅｙ Ｍꎬ Ｗｅｉｂｌｅｎ Ｇ Ｄꎬ
Ｎｏｖｏｔｎｙ Ｖꎬ Ｓｅｇａｒ Ｓ Ｔ. Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ａｌｏｎｇ ａｎ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｏｔｈ ｂｙ ｆｌｏｒａｌ ｓｃｅｎｔ ａｎｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇ ａｎｄ ｆｉｇ￣ｗａｓｐ
ｍｕｔｕａｌｉｓｍ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ １０６(６): ２２５６￣２２７３.
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Ｚｈｏｕ Ｑꎬ Ｌｕ Ｃ Ｘꎬ Ｘｕ Ｃ Ｙꎬ Ｈｅ Ｌ Ｊꎬ Ｙｕ Ｌ Ｌꎬ Ｃｈｅｎ Ｍꎬ Ｚｈｅｎｇ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｓ Ｗꎬ Ｚｈａｏ Ｓꎬ Ｌｉ Ｙ Ｈꎬ Ｙｕ Ｙ Ｙꎬ Ｑｉａｎ Ｘ Ｊꎬ Ｃａｉ Ｙꎬ Ｂｉａｎ Ｌ Ｌꎬ Ｚｈａｎｇ Ｓꎬ
Ｗａｎｇ Ｊ Ｙꎬ Ｙｉｎ Ｙꎬ Ｘｉａｏ Ｈꎬ Ｗａｎｇ Ｇ Ｈꎬ Ｙｕ Ｈꎬ Ｗｕ Ｗ Ｓꎬ Ｃｏｏｋ Ｊ Ｍꎬ Ｗａｎｇ Ｊꎬ Ｈｕａｎｇ Ｄ Ｗ. Ｏｂｌｉｇａｔｅ ｍｕｔｕａｌｉｓｍ ｗｉｔｈｉｎ ａ ｈｏｓｔ ｄｒｉｖｅｓ ｔｈｅ ｅｘｔｒｅｍｅ
ｓｐｅｃｉａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｆｉｇ ｗａｓｐ ｇｅｎｏｍｅ. Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １４(１２): Ｒ１４１.

８０４４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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[５９]　 Ｓｏｌｅｒ Ｃꎬ Ｈｏｓｓａｅｒｔ￣ＭｃＫｅｙ Ｍꎬ Ｂｕａｔｏｉｓ Ｂꎬ Ｂｅｓｓｉèｒｅ Ｊ Ｍꎬ Ｓｃｈａｔｚ Ｂꎬ Ｐｒｏｆｆｉｔ Ｍ. Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｓｃｅｎｔ ｉｎ ａ ｈｉｇｈｌｙ ｓｐｅｃｉａｌｉｚｅｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ
ｍｕｔｕａｌｉｓｍ. Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１１ꎬ ７２(１): ７４￣８１.

[６０] 　 Ｓｏｌｅｒ Ｃ Ｃ Ｌꎬ Ｓｃｈａｔｚ Ｂꎬ Ｂｅｓｓｉèｒｅ Ｊ Ｍꎬ Ｈｏｓｓａｅｒｔ￣ＭｃＫｅｙ Ｍ. Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｒｕｉｔ ｓｃｅｎｔｓ ｉｎ ａ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ ｍｕｔｕａｌｉｓｍꎬ ｔｈｅ ｃａｓｅ ｏｆ Ｆｉｃｕｓ ｌｕｔｅａ.
Ａｃｔａ Ｏｅｃｏｌｏｇｉｃａꎬ ２０１８ꎬ ９０: ４６￣４８.

[６１] 　 Ａｓｈｍａｎ Ｔ Ｌ. Ｓｎｉｆｆｉｎｇ ｏｕｔ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｓｅｘｕａｌ ｄｉｍｏｒｐｈｉｓｍ ｉｎ ｆｌｏｒａｌ ｓｃｅｎｔ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ２３(５): ８５２￣８６２.
[６２] 　 Ｇｕ Ｄꎬ Ｃｏｍｐｔｏｎ Ｓ Ｇꎬ Ｐｅｎｇ Ｙ Ｑꎬ Ｙａｎｇ Ｄ Ｒ. ′Ｐｕｓｈ′ ａｎｄ ′ｐｕｌｌ′ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｂｙ ｆｉｇ ｗａｓｐｓ ｔｏ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｂｙ ｔｈｅｉｒ ｈｏｓｔ ｆｉｇｓ. Ｃｈｅｍｏｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ

２２(４): ２１７￣２２７.
[６３] 　 Ｖｅｒｋｅｒｋｅ Ｗ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｇ. Ｅｘｐｅｒｉｅｎｔｉａꎬ １９８９ꎬ ４５(７): ６１２￣６２２.
[６４] 　 Ｈｏｓｓａｅｒｔ￣ＭｃＫｅｙ Ｍꎬ Ｐｒｏｆｆｉｔ Ｍꎬ Ｓｏｌｅｒ Ｃ Ｃ Ｌꎬ Ｃｈｅｎ Ｃꎬ Ｂｅｓｓｉèｒｅ Ｊ Ｍꎬ Ｓｃｈａｔｚ Ｂꎬ Ｂｏｒｇｅｓ Ｒ Ｍ. Ｈｏｗ ｔｏ ｂｅ ａ ｄｉｏｅｃｉｏｕｓ ｆｉｇ: ｃｈｅｍｉｃａｌ ｍｉｍｉｃｒｙ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｓｅｘｅｓ ｍａｔｔｅｒｓ ｏｎｌｙ ｗｈｅｎ ｂｏｔｈ ｓｅｘｅｓ ｆｌｏｗｅｒ ｓｙｎｃｈｒｏｎｏｕｓｌｙ. Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１６ꎬ ６(１): ２１２３６.
[６５] 　 Ｙａｎｇ Ｊꎬ Ｎｉｕ Ｙꎬ Ｓｕｎ Ｗ Ｂꎬ Ｃａｉ Ｘ Ｈꎬ Ｃｈｅｎ Ｇ. Ｉｎｔｅｒｓｅｘｕａｌ ｍｉｍｉｃｒｙ ａｎｄ ｉｍｐｅｒｆｅｃｔ ｄｅｃｅｉｔ ｏｆ ａ ｔｈｒｅａｔｅｎｅｄ ａｑｕａｔｉｃ ｈｅｒｂ Ｏｔｔｅｌｉａ ａｃｕｍｉｎａｔａ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０２２ꎬ ６０(２): ３７７￣３８５.
[６６] 　 Ｓｏｌｅｒ Ｃ Ｃ Ｌꎬ Ｐｒｏｆｆｉｔ Ｍꎬ Ｂｅｓｓｉèｒｅ Ｊ Ｍꎬ Ｈｏｓｓａｅｒｔ￣Ｍｃｋｅｙ Ｍꎬ Ｓｃｈａｔｚ Ｂ. Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ｉｎｔｅｒｓｅｘｕａｌ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｍｉｍｉｃｒｙ ｉｎ ａ ｄｉｏｅｃｉｏｕｓ ｐｌａｎｔ. Ｅｃｏｌｏｇｙ

Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１２ꎬ １５(９): ９７８￣９８５.
[６７] 　 Ｓａｃｈｓ Ｊ Ｌꎬ Ｓｉｍｍｓ Ｅ Ｌ. Ｐａｔｈｗａｙｓ ｔｏ ｍｕｔｕａｌｉｓｍ ｂｒｅａｋｄｏｗｎ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２００６ꎬ ２１(１０): ５８５￣５９２.
[６８] 　 Ｆａｕｃｃｉ Ａꎬ Ｔｏｏｎｅｎ Ｒ Ｊꎬ Ｈａｄｆｉｅｌｄ Ｍ Ｇ. Ｈｏｓｔ ｓｈｉｆｔ ａｎｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｃｏｒａｌ￣ｆｅｅｄｉｎｇ ｎｕｄｉｂｒａｎｃｈ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ: Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２００７ꎬ ２７４(１６０６): １１１￣１１９.
[６９] 　 Ｈｅｒｒｅ Ｅ Ａꎬ Ｊａｎｄéｒ Ｋ Ｃꎬ Ｍａｃｈａｄｏ Ｃ Ａ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｆｉｇｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ａｓｓｏｃｉａｔｅｓ: ｒｅｃｅｎｔ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ａｎｄ ｏｕｔｓｔａｎｄｉｎｇ ｐｕｚｚｌｅｓ. Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ

Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ａｎｄ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓꎬ ２００８ꎬ ３９: ４３９￣４５８.
[７０] 　 Ｒøｎｓｔｅｄ Ｎꎬ Ｗｅｉｂｌｅｎ Ｇ Ｄꎬ Ｃｏｏｋ Ｊ Ｍꎬ Ｓａｌａｍｉｎ Ｎꎬ Ｍａｃｈａｄｏ Ｃ Ａꎬ Ｓａｖｏｌａｉｎｅｎ Ｖ. ６０ ｍｉｌｌｉｏｎ ｙｅａｒｓ ｏｆ ｃｏ￣ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇ￣ｗａｓｐ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ.

Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ: Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２００５ꎬ ２７２(１５８１): ２５９３￣２５９９.
[７１] 　 Ｃｒｕａｕｄ Ａꎬ Ｒøｎｓｔｅｄ Ｎꎬ Ｃｈａｎｔａｒａｓｕｗａｎ Ｂꎬ Ｃｈｏｕ Ｌ Ｓꎬ Ｃｌｅｍｅｎｔ Ｗ Ｌꎬ Ｃｏｕｌｏｕｘ Ａꎬ Ｃｏｕｓｉｎｓ Ｂꎬ Ｇｅｎｓｏｎ Ｇꎬ Ｈａｒｒｉｓｏｎ Ｒ Ｄꎬ Ｈａｎｓｏｎ Ｐ Ｅꎬ Ｈｏｓｓａｅｒｔ￣

ＭｃＫｅｙ Ｍꎬ Ｊａｂｂｏｕｒ￣Ｚａｈａｂ Ｒꎬ Ｊｏｕｓｓｅｌｉｎ Ｅꎬ Ｋｅｒｄｅｌｈｕé Ｃꎬ Ｋｊｅｌｌｂｅｒｇ Ｆꎬ Ｌｏｐｅｚ￣Ｖａａｍｏｎｄｅ Ｃꎬ Ｐｅｅｂｌｅｓ Ｊꎬ Ｐｅｎｇ Ｙ Ｑꎬ Ｐｅｒｅｉｒａ Ｒ Ａ Ｓꎬ Ｓｃｈｒａｍｍ Ｔꎬ
Ｕｂａｉｄｉｌｌａｈ Ｒꎬ Ｖａｎ Ｎｏｏｒｔ Ｓꎬ Ｗｅｉｂｌｅｎ Ｇ Ｄꎬ Ｙａｎｇ Ｄ Ｒꎬ Ｙｏｄｐｉｎｙａｎｅｅ Ａꎬ Ｌｉｂｅｓｋｉｎｄ￣Ｈａｄａｓ Ｒꎬ Ｃｏｏｋ Ｊ Ｍꎬ Ｒａｓｐｌｕｓ Ｊ Ｙꎬ Ｓａｖｏｌａｉｎｅｎ Ｖ. Ａｎ ｅｘｔｒｅｍｅ
ｃａｓｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ￣ｉｎｓｅｃｔ ｃｏｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ: ｆｉｇｓ ａｎｄ ｆｉｇ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｉｎｇ ｗａｓｐｓ. Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ６１(６): １０２９￣１０４７.

[７２] 　 Ｍａｃｈａｄｏ Ｃ Ａꎬ Ｒｏｂｂｉｎｓ Ｎꎬ Ｇｉｌｂｅｒｔ Ｍ Ｔ Ｐꎬ Ｈｅｒｒｅ Ｅ Ａ. Ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ ｈｏｓｔ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇ / ｆｉｇ￣ｗａｓｐ
ｍｕｔｕａｌｉｓｍ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００５ꎬ １０２(Ｓ１): ６５５８￣６５６５.

[７３] 　 Ｃｏｏｋ Ｊ Ｍꎬ Ｓｅｇａｒ Ｓ Ｔ. Ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｆｉｇ ｗａｓｐｓ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ ３５(Ｓ１): ５４￣６６.
[７４] 　 Ｙａｎｇ Ｌ Ｙꎬ Ｍａｃｈａｄｏ Ｃ Ａꎬ Ｄａｎｇ Ｘ Ｄꎬ Ｐｅｎｇ Ｙ Ｑꎬ Ｙａｎｇ Ｄ Ｒꎬ Ｚｈａｎｇ Ｄ Ｙꎬ Ｌｉａｏ Ｗ Ｊ. Ｔｈｅ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅ ａｎｄ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｃｏｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ

ｄｉｏｅｃｉｏｕｓ ａｎｄ ｍｏｎｏｅｃｉｏｕｓ ｆｉｇｓ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１５ꎬ ６９(２): ２９４￣３０４.
[７５] 　 陈艳ꎬ 李宏庆ꎬ 刘敏ꎬ 陈小勇. 榕￣传粉榕小蜂间的专一性与协同进化. 生物多样性ꎬ ２０１０ꎬ １８(１): １￣１０.
[７６] 　 Ｓｏｕｔｏ￣Ｖｉｌａｒóｓ Ｄꎬ Ｍａｃｈａｃ Ａꎬ Ｍｉｃｈａｌｅｋ Ｊꎬ Ｄａｒｗｅｌｌ Ｃ Ｔꎬ Ｓｉｓｏｌ Ｍꎬ Ｋｕｙａｉｖａ Ｔꎬ Ｉｓｕａ Ｂꎬ Ｗｅｉｂｌｅｎ Ｇ Ｄꎬ Ｎｏｖｏｔｎｙ Ｖꎬ Ｓｅｇａｒ Ｓ Ｔ. Ｆａｓｔｅｒ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｉｇ￣

ｗａｓｐｓ ｔｈａｎ ｔｈｅｉｒ ｈｏｓｔ ｆｉｇｓ ｌｅａｄｓ ｔｏ ｄｅｃｏｕｐｌｅｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ: ｓｎａｐｓｈｏｔｓ ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｉｎｕｕｍ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ ２８(１７):
３９５８￣３９７６.

[７７] 　 Ｃｒｕａｕｄ Ａꎬ Ｊａｂｂｏｕｒ￣Ｚａｈａｂ Ｒꎬ Ｇｅｎｓｏｎ Ｇꎬ Ｃｒｕａｕｄ Ｃꎬ Ｃｏｕｌｏｕｘ Ａꎬ Ｋｊｅｌｌｂｅｒｇ Ｆꎬ Ｖａｎ Ｎｏｏｒｔ Ｓꎬ Ｒａｓｐｌｕｓ Ｊ Ｙ. Ｌａｙｉｎｇ ｔｈｅ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ａ ｎｅｗ
ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｇａｏｎｉｄａｅ (Ｈｙｍｅｎｏｐｔｅｒａ: Ｃｈａｌｃｉｄｏｉｄｅａ)ꎬ ａ ｍｕｌｔｉｌｏｃｕｓ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｐｐｒｏａｃｈ. Ｃｌａｄｉｓｔｉｃｓꎬ ２０１０ꎬ ２６(４): ３５９￣３８７.

[７８] 　 杨升ꎬ 陈友铃ꎬ 吴文珊ꎬ 陈晓娟ꎬ 包甜甜ꎬ 叶洁芬ꎬ 宋天宇ꎬ 吴怡祾ꎬ 周莲香ꎬ 曾喜育. 薜荔榕小蜂对薜荔和爱玉子雌花期榕果挥发物的

行为反应. 生态学报ꎬ ２０１７ꎬ ３７(２１): ７１６１￣７１６９.
[７９] 　 Ｌｉｕ Ｍꎬ Ｚｈａｏ Ｒꎬ Ｃｈｅｎ Ｙꎬ Ｚｈａｎｇ Ｊꎬ Ｃｏｍｐｔｏｎ Ｓ Ｇꎬ Ｃｈｅｎ Ｘ Ｙ. Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｆｉｇ ｗａｓｐｓ ａｃｈｉｅｖｅｄ ｖｉａ ｅｎｔｒａｉｎｍｅｎｔ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ

ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ. ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１４ꎬ ９(５): ｅ９７７８３.
[８０] 　 Ｗａｎｇ Ｒꎬ Ｃｈｅｎ Ｘ Ｙꎬ Ｃｈｅｎ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｇꎬ Ｄｕｎｎ Ｄ Ｗꎬ Ｑｕｉｎｎｅｌｌ Ｒ Ｊꎬ Ｃｏｍｐｔｏｎ Ｓ Ｇ. Ｌｏｓｓ ｏｆ ｔｏｐ￣ｄｏｗｎ ｂｉｏｔｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｃｈａｎｇｅｓ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｂｅｎｅｆｉｔｓ

ｆｏｒ ｏｂｌｉｇａｔｅ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１９ꎬ ２８６(１８９７): ２０１８２５０１.
[８１] 　 Ｍｏｌｂｏ Ｄꎬ Ｍａｃｈａｄｏ Ｃ Ａꎬ Ｓｅｖｅｎｓｔｅｒ Ｊ Ｇꎬ Ｋｅｌｌｅｒ Ｌꎬ Ｈｅｒｒｅ Ｅ Ａ. Ｃｒｙｐｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｆｉｇ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｉｎｇ ｗａｓｐｓ: ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｇ￣ｗａｓｐ

ｍｕｔｕａｌｉｓｍꎬ ｓｅｘ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｓｉｏｎ ｏｆ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００３ꎬ
１００(１０): ５８６７￣５８７２.

[８２] 　 Ｔｓａｉ Ｌꎬ Ｈａｙａｋａｗａ Ｈꎬ Ｆｕｋｕｄａ Ｔꎬ Ｙｏｋｏｙａｍａ Ｊ. Ａ ｂｒｅａｋｄｏｗｎ ｏｆ ｏｂｌｉｇａｔｅ ｍｕｔｕａｌｉｓｍ ｏｎ ａ ｓｍａｌｌ ｉｓｌａｎｄ: Ａｎ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｌｏｓｅｌｙ
ｒｅｌａｔｅｄ ｆｉｇ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｆｉｃｕｓ ｐｕｍｉｌａ ａｎｄ Ｆｉｃｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ) ｉｎ Ｗｅｓｔｅｒｎ Ｊａｐａｎ. Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１５ꎬ ６(１): １２６￣１３１.

[８３] 　 Ｗａｎｇ Ｇꎬ Ｃａｎｎｏｎ Ｃ Ｈꎬ Ｃｈｅｎ Ｊ. Ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｓｈａｒｉｎｇ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｆｌｏｗ ａｍｏｎｇ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｓｙｍｐａｔｒｉｃ ｄｉｏｅｃｉｏｕｓ ｆｉｇ ｔａｘａ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ
Ｂ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１６ꎬ ２８３(１８２８): ２０１５２９６３.

[８４] 　 Ｂｒｕｕｎ￣Ｌｕｎｄ Ｓꎬ Ｃｌｅｍｅｎｔ Ｗ Ｌꎬ Ｋｊｅｌｌｂｅｒｇ Ｆꎬ Ｒøｎｓｔｅｄ Ｎ. Ｆｉｒｓｔ ｐｌａｓｔｉｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｏｍｉｃ ｓｔｕｄｙ ｒｅｖｅａｌｓ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｙｔｏ￣ｎｕｃｌｅａｒ ｄｉｓｃｏｒｄａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｈｉｓｔｏｒｙ ｏｆ Ｆｉｃｕｓ Ｌ. (Ｍｏｒａｃｅａｅ) . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１７ꎬ １０９: ９３￣１０４.

[８５] 　 Ｗａｎｇ Ｇꎬ Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｔꎬ Ｈｅｒｒｅ Ｅ Ａꎬ ＭｃＫｅｙ Ｄꎬ Ｍａｃｈａｄｏ Ｃ Ａꎬ Ｙｕ Ｗ Ｂꎬ Ｃａｎｎｏｎ Ｃ Ｈꎬ Ａｒｎｏｌｄ Ｍ Ｌꎬ Ｐｅｒｅｉｒａ Ｒ Ａ Ｓꎬ Ｍｉｎｇ Ｒꎬ Ｌｉｕ Ｙ Ｆꎬ Ｗａｎｇ Ｙ Ｂꎬ
Ｍａ Ｄ Ｎꎬ Ｃｈｅｎ Ｊ. Ｇｅｎｏｍｉｃ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ｐｒｅｖａｌｅｎｔ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈｏｕｔ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｈｉｓｔｏｒｙ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｇ￣ｗａｓｐ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｍｕｔｕａｌｉｓｍ. Ｎａｔｕｒｅ
Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０２１ꎬ １２(１): ７１８.

９０４４　 １１ 期 　 　 　 杨扬　 等:榕￣传粉小蜂化学通讯机制研究进展 　
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[８６]　 Ａｂｂｏｔｔ Ｒꎬ Ａｌｂａｃｈ Ｄꎬ Ａｎｓｅｌｌ Ｓꎬ Ａｒｎｔｚｅｎ Ｊ Ｗꎬ Ｂａｉｒｄ Ｓ Ｊ Ｅꎬ Ｂｉｅｒｎｅ Ｎꎬ Ｂｏｕｇｈｍａｎ Ｊꎬ Ｂｒｅｌｓｆｏｒｄ Ａꎬ Ｂｕｅｒｋｌｅ Ｃ Ａꎬ Ｂｕｇｇｓ Ｒꎬ Ｂｕｔｌｉｎ Ｒ Ｋꎬ Ｄｉｅｃｋｍａｎｎ
Ｕꎬ Ｅｒｏｕｋｈｍａｎｏｆｆ Ｆꎬ Ｇｒｉｌｌ Ａꎬ Ｃａｈａｎ Ｓ Ｈꎬ Ｈｅｒｍａｎｓｅｎ Ｊ Ｓꎬ Ｈｅｗｉｔｔ Ｇꎬ Ｈｕｄｓｏｎ Ａ Ｇꎬ Ｊｉｇｇｉｎｓ Ｃꎬ Ｊｏｎｅｓ Ｊꎬ Ｋｅｌｌｅｒ Ｂꎬ Ｍａｒｃｚｅｗｓｋｉ Ｔꎬ Ｍａｌｌｅｔ Ｊꎬ
Ｍａｒｔｉｎｅｚ￣Ｒｏｄｒｉｇｕｅｚ Ｐꎬ Ｍöｓｔ Ｍꎬ Ｍｕｌｌｅｎ Ｓꎬ Ｎｉｃｈｏｌｓ Ｒꎬ Ｎｏｌｔｅ Ａ Ｗꎬ Ｐａｒｉｓｏｄ Ｃꎬ Ｐｆｅｎｎｉｇ Ｋꎬ Ｒｉｃｅ Ａ Ｍꎬ Ｒｉｔｃｈｉｅ Ｍ Ｇꎬ Ｓｅｉｆｅｒｔ Ｂꎬ Ｓｍａｄｊａ Ｃ Ｍꎬ
Ｓｔｅｌｋｅｎｓ Ｒꎬ Ｓｚｙｍｕｒａ Ｊ Ｍꎬ Ｖäｉｎöｌä Ｒꎬ Ｗｏｌｆ Ｊ Ｂ Ｗꎬ Ｚｉｎｎｅｒ Ｄ. Ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ ２６(２):
２２９￣２４６.

[８７] 　 Ｍａｌｌｅｔ Ｊ. Ｈｙｂｒｉｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００７ꎬ ４４６(７１３３): ２７９￣２８３.
[８８] 　 Ｐａｙｓｅｕｒ Ｂ Ａꎬ Ｒｉｅｓｅｂｅｒｇ Ｌ Ｈ. Ａ ｇｅｎｏｍｉｃ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｎ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ ２５(１１): ２３３７￣２３６０.
[８９] 　 Ｃａｐｂｌａｎｃｑ Ｔꎬ Ｄｅｓｐｒéｓ Ｌꎬ Ｒｉｏｕｘ Ｄꎬ Ｍａｖáｒｅｚ Ｊ. Ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｉｎ Ｃｏｅｎｏｎｙｍｐｈａ ｂｕｔｔｅｒｆｌｉｅｓ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ２４(２４):

６２０９￣６２２２.
[９０] 　 ＭａｃＬｅｏｄ Ａꎬ Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ Ａꎬ Ｖｅｎｃｅｓ Ｍꎬ Ｏｒｏｚｃｏ￣ｔｅｒＷｅｎｇｅｌ Ｐꎬ Ｇａｒｃíａ Ｃꎬ Ｔｒｉｌｌｍｉｃｈ Ｆꎬ Ｇｅｎｔｉｌｅ Ｇꎬ Ｃａｃｃｏｎｅ Ａꎬ Ｑｕｅｚａｄａ Ｇꎬ Ｓｔｅｉｎｆａｒｔｚ Ｓ. Ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ

ｍａｓｋｓ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｈｉｓｔｏｒｙ ｏｆ ｔｈｅ Ｇａｌáｐａｇｏｓ ｍａｒｉｎｅ ｉｇｕａｎａ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１５ꎬ ２８２
(１８０９): ２０１５０４２５.

[９１] 　 Ｖｅｒｅｅｃｋｅｎ Ｎ Ｊꎬ Ｃｏｚｚｏｌｉｎｏ Ｓꎬ Ｓｃｈｉｅｓｔｌ Ｆ Ｐ. Ｈｙｂｒｉｄ ｆｌｏｒａｌ ｓｃｅｎｔ ｎｏｖｅｌｔｙ ｄｒｉｖｅｓ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｓｈｉｆｔ ｉｎ ｓｅｘｕａｌｌｙ ｄｅｃｅｐｔｉｖｅ ｏｒｃｈｉｄｓ. ＢＭＣ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ １０(１): １０３.

[９２] 　 Ａｙａｓｓｅ Ｍꎬ Ｓｔöｋｌ Ｊꎬ Ｆｒａｎｃｋｅ Ｗ. Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ￣ｄｒｉｖｅｎ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｘｕａｌｌｙ ｄｅｃｅｐｔｉｖｅ ｏｒｃｈｉｄｓ. Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１１ꎬ ７２(１３):
１６６７￣１６７７.

[９３] 　 Ｐｒｏｆｆｉｔ Ｍꎬ Ｋｈａｌｌａｆ Ｍ Ａꎬ Ｃａｒｒａｓｃｏ Ｄꎬ Ｌａｒｓｓｏｎ Ｍ Ｃꎬ Ａｎｄｅｒｓｏｎ Ｐ. ‘Ｄｏ ｙｏｕ ｒｅｍｅｍｂｅｒ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｔｉｍｅ?′ Ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ａ ｍｏｔｈ ｉｓ ｍｏｄｕｌａｔｅｄ ｂｙ
ｅｘｐｅｒｉｅｎｃｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｌａｒｖａｌ ｆｅｅｄｉｎｇ ａｎｄ ａｄｕｌｔ ｍａｔｉｎｇ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１５ꎬ １８(４): ３６５￣３７４.

[９４] 　 Ｙａｎｇ Ｐꎬ Ｌｉ Ｚ Ｂꎬ Ｙａｎｇ Ｄ Ｒꎬ Ｐｅｎｇ Ｙ Ｑꎬ Ｋｊｅｌｌｂｅｒｇ Ｆ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ａｎｔｅｎｎａｌ ｓｅｎｓｉｌｌａ ｏｆ ｆｅｍａｌｅｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｆｉｇ￣ｗａｓｐｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｆｉｃｕｓ
ａｕｒｉｃｕｌａｔａ. Ａｃｔａ Ｏｅｃｏｌｏｇｉｃａꎬ ２０１８ꎬ ９０: ９９￣１０８.

[９５] 　 Ｇｕ Ｄꎬ Ｙａｎｇ Ｄ Ｒꎬ Ｙａｎｇ Ｐꎬ Ｐｅｎｇ Ｙ Ｑꎬ Ｗａｎｇ Ｚ Ｊ. Ｗｏｒｋ ｄｉｖｉｓｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｓｃｅｎｔ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｉｎ ｍｅｄｉａｔｉｎｇ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｂｅｈａｖｉｏｕｒｓ. Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ
Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ ３２(８): ７３３￣７４１.

[９６] 　 Ｙｕ Ｈꎬ Ｎａｓｏｎ Ｊ Ｄꎬ Ｚｈａｎｇ Ｌꎬ Ｚｈｅｎｇ Ｌ Ｎꎬ Ｗｕ Ｗꎬ Ｇｅ Ｘ Ｊ. Ｄｅ ｎｏｖｏ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｉｎ Ｆｉｃｕｓ ｈｉｒｔａ Ｖａｈｌ. (Ｍｏｒａｃｅａｅ) ｔｏ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ｇｅｎｅ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ａｔｔｒａｃｔｉｎｇ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ. Ｔｒｅｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ＆ Ｇｅｎｏｍｅｓꎬ ２０１５ꎬ １１(５): ９１.

[９７] 　 Ｚｅｎｇ Ｆ Ｆꎬ Ｘｕ Ｐ Ｘꎬ Ｌｅａｌ Ｗ Ｓ. Ｏｄｏｒａｎｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ｆｒｏｍ Ｃｕｌｅｘ ｑｕｉｎｑｕｅｆａｓｃｉａｔｕｓ ａｎｄ Ａｅｄｅｓ ａｅｇｙｐｔｉ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｆｌｏｒａｌ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ. Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ
ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ １１３: １０３２１３.
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