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摘要：协同进化地理马赛克理论认为协同进化的物种双方的性状在种群间会出现适应性变异，且性状变异

常呈现地理马赛克分布格局．在榕树与非传粉榕小蜂相互作用关系中，榕果（隐头花序）可能通过加厚果壁来降

低种子和传粉榕小蜂幼虫被非传粉榕小蜂寄生的机会，而非传粉榕小蜂可能通过增长产卵器适应果壁加厚．这
种现象为研究动植物协同进化在驱动双方物种性状变异的地理马赛克格局的机制，提供了理想材料．本研究选

择西双版纳、宁洱、耿马、龙陵、瑞丽和澜沧 ６ 个彼此相距均大于 １００ ｋｍ 的种群，采集鸡嗉子榕（Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａ⁃
ｔａ ｖａｒ． ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ）雌花期榕果和仅在雌花期产卵的非传粉榕小蜂妃延腹榕小蜂（Ｐｈｉｌｏｔｒｙｐｅｓｉｓ ｄｕｎｉａ）进行性状

测量和变异动力分析．通过方差分析、线性回归和冗余分析，结果表明雌花期榕果果壁厚度和妃延腹榕小蜂产

卵器长度的变异都存在显著的地理马赛克格局．榕果果壁厚度的地理马赛克分布格局很可能主要来自于环境

异质性，主要是最低气温和平均降水的驱动，而受到妃延腹榕小蜂协同进化选择，如产卵器长度的影响不显著．
另一方面，妃延腹榕小蜂产卵器长度的地理马赛克分布格局，很可能主要来自协同进化关系选择，即榕果果壁

厚度的驱动，而受到环境异质性的影响不显著．尽管十分确切的结论尚需更多方面证据支持，但该研究结果强

烈暗示，榕－非传粉榕小蜂系统的地理马赛克的性状分布格局中，气候因素作为最初选择压力影响榕树果壁厚

度，而榕树果壁厚度进一步影响非传粉小蜂的产卵器长度．
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　 　 自然选择和遗传漂变被认为是重要的生物进

化驱动力，对种内的地理变异和表型分化起到了促

进作用［１］ ．然而，这样的说法通常只考虑单一物种

对环境的响应［２－３］ ．自然界中，绝大多数生物都是身

处在很多包含同种或异种的互惠或拮抗关系的协

同进化网络之中，因此协同进化也是推动生物多样

性的重要驱动力之一［４－６］，尤其对具有专性协同进

化关系的物种意义更大．
为更好地理解协同进化促进物种多样化的机

制，Ｔｈｏｍｐｓｏｎ 提出协同进化地理马赛克理论［７－８］ ．
该理论认为地理上的分歧选择是性状地理马赛克

分布的主要推动力［９］，不同研究对象受到不同的

分歧选择压力［１０－１１］，按照来源可以将其分为协同

进化关系和环境异质性两大类．因此地理上的分歧

选择应综合考虑物种间协同进化关系和环境异质

性的影响．但是目前此类的研究仍是片面的：①部

分研究仅考虑协同进化关系对性状马赛克分布的

影响，如对粗皮蝾螈河豚毒素和花纹蛇耐毒性的研

究，这类研究缺乏对环境异质性的考虑［１２］；②部分

综合考虑协同进化关系和环境异质性对性状马赛

克分布的影响的研究，如日本山茶花（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｊａ⁃
ｐｏｎｉｃａ） 果壁厚度和山茶花象鼻虫（Ｃｕｒｃｕｌｉｏ ｃａｍｅｌ⁃
ｌｉａｅ）喙的长度［１３］ ．在南美洲安第斯山脉分布的胡

椒属植物（Ｐｉｐｅｒ ｋｅｌｌｅｙｉ）化学防御物质含量及其专
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性取食者 Ｅｏｉｓ 属幼虫多度之间的研究［１４］ ．此类研

究都指出协同进化性状都会随一方性状或环境改

变而改变导致性状马赛克分布格局的出现，但该类

研究主要关注协同进化一方而非双方性状变异的

可能驱动因素，没有分别指出协同进化双方性状的

分歧选择来源．综上，目前综合协同进化关系和环

境异质性研究协同进化性状，特别是动植物间协同

进化性状是否存在种群间马赛克分布的格局以及

明确双方分布格局驱动力的案例相对比较匮乏．
榕树是榕属（Ｆｉｃｕｓ）植物的总称，全世界有 ７５０

多种［１５］，是热带被子植物最大的木本属，又因其大

量结实和全年挂果为很多动物提供食物，所以对热

带森林生态系统的稳定性维持具有重要意义［１６］ ．
所有榕属植物均具有的隐头花序构造又被称为无

花果或榕果，所有雄花和雌花都在密闭的榕果内生

长发育．榕果的发育可分为 ５ 个时期：雌花前期、雌
花期、间花期、雄花期和花后期［１７］ ．雌花前期是榕

果从幼芽逐步发育成型的时期．雌花期时，传粉榕

小蜂通过榕果释放特殊的气味进行宿主定位，钻过

松动的苞片口进入果腔内部进行传粉和产卵；之后

榕果进入间花期，榕树种子和榕小蜂后代逐渐发

育；雄花期时，榕果内的花药和榕小蜂后代成熟，交
配后的雌性传粉榕小蜂后代携带花粉离开榕果去

找寻其它位于雌花期的榕果开始下一个世代的循

环；之后榕果进入花后期，榕果内种子继续发育直

至成熟．榕属植物包含雌雄同株和雌雄异株 ２ 种繁

殖系统类型，雌雄同株榕树上的所有榕果都可以孕

育雄花、种子和榕小蜂后代；而雌雄异株的榕树的

雄株榕果内有雄花和雌花，但所有的雌花一般会被

榕小蜂产卵，从而只提供花粉和传粉者；而雌株榕

果内只有雌花，且一般都发育成种子［１８］ ．
在榕果上发育的榕小蜂分为传粉榕小蜂和非

传粉榕小蜂［１９］ ．传粉榕小蜂只在雌花期钻入榕果

为榕果内小花（雌花）传粉并产卵．各类非传粉榕小

蜂从雌花前期到间花期后期都有可能在榕果上产

卵而不提供授粉服务，非传粉榕小蜂一般并不钻入

榕果，而是在果壁外侧通过长长的产卵器刺穿榕果

果壁将卵产于榕果内雌花子房中［２０］ ．一种非传粉

榕小蜂一般只在一种榕树上发育，但是一种榕树上

可能有一至几十种非传粉榕小蜂寄生［１９］ ．榕树和

非传粉榕小蜂的协同进化历史至少有 ５ ０００ 万

年［２１］，因此非传粉榕小蜂和榕树间一般认为存在

较强的专性寄生关系［１９，２２］ ．榕果可通过增厚果壁抵

御非传粉榕小蜂产卵，对应的非传粉榕小蜂可通过

增加产卵器长度以适应果壁增厚［２３］ ．
在榕树－非传粉榕小蜂系统中有关协同进化

关系如何导致双方的物种分化的研究仍然非常缺

乏．目前已发表的研究或是仅仅在某一种群研究榕

－蜂共生系统的维持机制［２４－２５］，或是不同种群的研

究主要关注广域分布榕树的传粉榕小蜂或非传粉

榕小 蜂 不 同 种 群 间 的 遗 传 物 质 是 否 存 在 差

异［２６－２７］ ．缺乏对不同种群的性状比较，以及性状地

理马赛克分布的驱动力研究．
为明确协同进化相关性状的种群间马赛克分

布的驱动力，特别是探讨协同进化关系和环境异质

性对性状马赛克分布的贡献度，同时增加对榕－蜂
系统特别是榕树－非传粉榕小蜂系统的认识，本研

究以雌雄异株的鸡嗉子榕（Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ ｖａｒ．
ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ）和一种与之有专性寄生关系的非传粉

榕小蜂———妃延腹榕小蜂（Ｐｈｉｌｏｔｒｙｐｅｓｉｓ ｄｕｎｉａ）的

集合种群为材料，研究关注于鸡嗉子榕果壁厚度和

妃延腹榕小蜂的产卵器长度是否分别存在种群间

差异；并分析协同进化关系即果壁厚度和产卵器长

度协同进化关系与环境异质性对性状地理马赛克

分布的相对贡献度．

１　 材料与方法

１．１　 研究材料　 鸡嗉子榕（Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ Ｂｕｃｈ．
－Ｈａｍ． ｅｘ Ｊ． Ｅ． Ｓｍ．）隶属于荨麻目（Ｕｒｔｉｃａｌｅｓ）桑科

（Ｍｏｒａｃｅａｅ）榕属（Ｆｉｃｕｓ）聚果榕亚属（ Ｓｙｃｏｍｏｒｕｓ） ．
雌雄异株榕树，小乔木，高 ３ ～ １０ ｍ．隐头果生于老

茎发出的无叶枝上，果枝下垂至根部或穿入土中，
单生或对生在主干基部下垂的无叶枝上，常生于海

拔 ６００～１ ６００ ｍ 的路旁、林缘或沟谷［２８］ ．鸡嗉子榕

每年约能结 ２ ～ ３ 批果，果实生长期 ４—６ 月，成熟

期 ７—９ 月（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｈａｒｙａｎａｆｏｒｅｓｔｆｌｏｒａ． ｉｎ ／ ｓｐｅｃｉ⁃
ｍｅｎ ／ ｖｉｅｗ ／ １２６） ．一般来说，树内榕果生长基本同步

而树间生长异步 ．值得注意的是，鸡嗉子榕在分类

学上被认为存在 ２ 个变种榕树（Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ
ｖａｒ． ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ 和 Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ ｖａｒ． ｍｏｎｔａｎａ） ．
２ 个变种同域分布且叶片形态一致，但两者在榕果

形态特征、生境分布偏好、雌花期榕果挥发物构成

等多方面都有显著差异，且被不同传粉榕小蜂传

粉，因此可以被看做来自 ２ 个相对独立的形态

种［２９－３０］ ．本研究中的对象只针对 Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ
ｖａｒ． ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ．
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鸡嗉子榕唯一的传粉榕小蜂为 Ｃｅｒａｔｏｓｏｌｅｎ
ｇｒａｖｅｌｙｉ，非传粉榕小蜂有 ４ 种，按照产卵先后次序

分别为妃延腹榕小蜂 Ｐｈｉｌｏｔｒｙｐｅｓｉｓ ｄｕｎｉａ、缩腹榕小

蜂属 Ａｐｏｃｒｙｐｔａ ｓｐ．、拉长鞘榕小蜂 Ｐｌａｔｙｎｅｕｒａ ｃｕｎｉａ
和伪鞘榕小蜂 Ｓｙｃｏｓｃａｐｔｅｒ ｔｒｉｆｅｍｍｅｎｓｉｓ［３１］ ．本研究仅

关注在雌花期产卵的妃延腹榕小蜂．由于妃延腹榕

小蜂只在榕果雄花期发育成熟并爬出榕果，本研究

可通过采集鸡嗉子榕雄株雌花期榕果以收集与妃

延腹榕小蜂产卵时相对应的榕果特征，并采集雄花

期榕果以收集妃延腹榕小蜂样品．
１．２　 样品的采集和处理　 ２０１５ 年和 ２０１６ 年 ４—６
月鸡嗉子榕果实生长高峰期内，先后在云南南部的

西双版纳、宁洱、耿马、瑞丽、龙陵、澜沧六地收集榕

果和妃延腹榕小蜂．每地选取 １１ ～ ２２ 雄株，每株随

机采雌花期榕果 ２０ 颗保存于 ＦＡＡ 固定液中以便

后续性状测量．同时，处于雄花期的榕树每地采集

至少 ２０ 株，每株尽可能多地采集雄花期榕果，待小

蜂爬出雄花期的榕果后将小蜂保存于 １００％酒精

中以便后续性状测量．
每株榕树随机取雌花期榕果 ５ 颗，以榕果果柄

和苞片口所在直线为轴，用电子游标卡尺（广陆 ＳＦ
－２０００）分别垂直于轴和平行于轴测量榕果果径并

记录平均值，然后垂直于轴横切，用游标卡尺测量

榕果果壁厚度 ２ 次并记录平均值，同时测量苞片口

长度和宽度作为中性对照．每个种群随机取妃延腹

榕小蜂 ３０ 头，在体视镜（江南－ＪＳＺ５Ｂ）下测量妃延

腹榕小蜂的头部宽度、腹部长度和产卵鞘长度，然
后解剖小蜂腹部，取出产卵器测量长度并记录［３２］ ．
１．３　 气候数据的获取　 由于研究采集的榕果和小

蜂样品主要集中于 ４—６ 月，所以本研究从中国气

象数据网（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｄａｔａ． ｃｍａ． ｃｎ ／ ）下载各种群地点

在 １９８１—２０１０ 年间 ４—６ 月的可能影响果实生长

的各项气候数据，包括累年月平均温度、累年月平

均最低气温、累年月平均最高气温和累年 ２０：００—
第二日 ２０：００ 时平均月降水量，计算榕果生长期平

均气温、平均最低气温、平均最高气温、平均降水

量、总降水量（表 １） ．
１．４　 数据分析

１．４．１　 相互作用的性状的种群间歧化格局检测　
为观察榕果果壁厚度和妃延腹榕小蜂产卵器长度

在种群间的分布格局，在 Ｒ ３．３．０ 使用 ｃａｒ 包分别

对榕果果壁厚度和妃延腹榕小蜂产卵器长度进行

单因素方差分析，以分析同一批次鸡嗉子榕榕果和

妃延腹榕小蜂的性状差异主要由种群内个体间差

异还是种群间差异导致．进一步使用 ｍｕｌｔｃｏｍｐ 包

对各种群榕果果壁厚度、妃延腹榕小蜂产卵器长度

分别进行多重比较方差分析（Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ） ．
１．４．２　 表型种群间歧化驱动力分析　 为了探讨榕

果果壁厚度和妃延腹榕小蜂产卵器长度这一协同

进化性状之间的可能的相互影响，首先榕果和妃延

腹榕小蜂各性状在种群水平取平均值，然后采用线

性回归模型（ＬＭ）单独分析鸡嗉子榕果果壁厚度和

妃延腹榕小蜂产卵器长度之间是否存在相关性．
为了进一步确定协同进化关系和环境异质性

对榕果果壁厚度和妃延腹榕小蜂产卵器长度的种

群间变异的相对贡献，本研究分别对榕果果壁厚度

和妃延腹榕小蜂产卵器长度与其它生物因子和环

境异质性因子（榕果生长期平均气温、平均最低气

　 　 表 １　 采样地榕蜂、表型性状及气象条件

　 　 Ｔａｂ．１ Ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｅｓ ｏｆ ｆｉｇ ｏｆ Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ ｖａｒ． ｓｅｍｉｃｏｒｄａｔａ ａｎｄ Ｐｈｉｌｏｔｒｙｐｅｓｉｓ ｄｕｎｉａ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ
ｒｅｓｅａｒｃｈ ｒｅｇｉｏｎｓ （Ｍｅａｎ±ＳＥ）

采样地

鸡嗉子榕

样本量
果壁厚

度 ／ ｍｍ

妃延腹榕小蜂

样本量
产卵器长

度 ／ ｍｍ

最高气

温 ／ ℃
最低气

温 ／ ℃
平均气

温 ／ ℃
月平均降

水量 ／ ｍｍ
生长季降

水量 ／ ｍｍ

宁洱 ２２ ３．２８±０．０６８ ３０ ４．２６±０．３０５ ２８．５ １４．８ ２１．８±０．９５ １４２．５±８４．１３ ４２７．５

西双版纳 １８ ３．３７±０．０５５ ３０ ３．９３±０．４７１ ３２．１ １８．１ ２４．６±１．０８ １４７．９±５４．２５ ４７３．７

耿马 １８ ３．７１±０．０７８ ３０ ４．８２±０．３９７ ２９．５ １４．８ ２２．７±１．１８ １３３．８±７２．６４ ４０１．５

澜沧 １１ ３．８９±０．０５３ ３０ ４．１１±０．３２ ３０．８ １４．２ ２２．６±１．１９ １５７．０±１０５．７ ４７１．０

瑞丽 １７ ４．５４±０．０６９ ３０ ５．４６±０．７６０ ２９．３ １３．６ ２８．８±１．５３ １８０．２±１２３．８３ ５４０．６

龙陵 ２１ ４．８５±０．０７３ ３０ ５．２１±０．８０３ ２４．１ ９．１ １７．９±２．３８ ２１９．２±１４３．１７ ６５７．７
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温、平均最高气温、平均降水量和总降水量）之间

的关系进行综合分析．由于鸡嗉子榕雌花期榕果的

性状种类少于可能影响性状分布的因子种类，无法

进行空间排序分析，故本研究首先构建全部因素之

间的相关关系矩阵，根据相关关系矩阵剔除相关性

高的影响因子（影响因子间的相关系数大于 ０．９）
以缩减因子种类．之后采用 ｖｅｇａｎ 包对可能影响榕

果果壁厚度或影响妃延腹榕小蜂性状的生物因子

与环境异质性因子构成的综合数据矩阵进行空间

排序分析．根据趋势对应分析（ＤＣＡ）排序结果中，
前 ４ 个轴最大值不超过 ４ （Ａｘｉｓ ｌｅｎｇｔｈｓ）的情况，选
择冗余分析（ＲＤＡ）对可能影响果壁厚度的因子的

作用大小进行排序分析．使用函数 ｏｒｄｉｓｔｅｐ （ ） 对

ＲＤＡ 模型的解释变量进行筛选，保留对果壁厚度

分布有显著影响的因子．相同的分析也应用于各变

量对妃延腹榕小蜂产卵器长度种群间马赛克分布

的解释度研究．

２　 结果和分析

２．１　 榕蜂性状种群间歧化格局验证　 榕果果壁厚

度单因素方差分析结果表明榕果果壁厚度的种群

间变异大于种群内变异 （ ｏｎｅ － ｗａｙ ＡＮＯＶＡ，Ｆ ＝
１３０．４８，Ｐ＜０．０１） ．同样的妃延腹榕小蜂产卵器长度

种群间变异也大于种群内变异（ｏｎｅ－ｗａｙ ＡＮＯＶＡ，
Ｆ＝ ３０．９２ ，Ｐ≤０．０１） ．

榕果果壁厚度的多重方差比较结果显示（图
１）榕果果壁厚度在西双版纳、耿马、瑞丽和龙陵四

地存在显著差异（Ｐ＜０．０５），西双版纳和宁洱，耿马

和澜沧的果壁厚度没有明显差异（Ｐ＞０．０５） ．妃延

腹榕小蜂产卵器长度的多重方差比较分析结果表

明妃延腹榕小蜂产卵器长度在西双版纳、耿马和龙

陵四地存在显著差异（Ｐ＜０．０５），西双版纳、宁洱和

澜沧，耿马和龙陵，瑞丽和龙陵的妃延腹榕小蜂产

卵器长度没有明显差异（Ｐ＞０．０５） ．这说明榕果果

壁厚度和妃延腹榕小蜂产卵器长度存在显著的种

群间马赛克分布格局．
２．２　 榕果果壁厚度和小蜂产卵器长度的性状歧化

驱动力研究　 线性回归分析结果表明（图 ２）榕果

果壁厚度和妃延腹榕小蜂产卵器长度存在很强的

相关性 （Ｐ＜０．０５，Ｒ２ ＝ ０．６２） ．
对可能影响榕果果壁厚度的生物因子和环境

异质性因子的相关关系分析结果表明最高气温和

最低气温的相关性大于 ０．９，可选择保留最低气温．
平均降水量和总降水量的相关性大于 ０．９，同样选

择保留平均降水量．对榕果果壁厚度和妃延腹榕小

蜂产卵器长度数据进行趋势对应分析的结果均表

明冗余分析更适合用于排序分析 （Ａｘｉｓ ｌｅｎｇｔｈｓＤＣＡ１

＝ ０．０５，Ａｘｉｓ ｌｅｎｇｔｈｓＤＣＡ１ ＝ ０．０７） ．进一步可能影响榕

果果壁厚度的生物因子和环境异质性因子的 ＲＤＡ
排序结果（图 ３（ ａ））表明与榕果果壁厚度显著相

关的 ２ 个变量是平均降水量（Ａｄｊｕｓｔｅｄ Ｒ２ ＝ ０．６８，
Ｐ＜０．０５） 和最低温度 （ Ａｄｊｕｓｔｅｄ Ｒ２ ＝ ０． ６５， Ｐ ＜
０．０５），其中平均降水量的解释度更大，最低温度其

次，妃延腹榕小蜂的产卵器长度的解释度相对较

小，且与果壁厚度的相关性不显著（Ａｄｊｕｓｔｅｄ Ｒ２ ＝
０．４２，Ｐ＞０．０５） ．榕果果壁厚度变化与平均降水量和

妃延腹榕小蜂产卵器长度呈正相关关系，与最低气

温和平均气温呈负相关关系．
类似的对可能影响妃延腹榕小蜂产卵器长度

的生物因子和环境异质性因子的 ＲＤＡ 排序结果

（图 ３（ｂ））表明与妃延腹榕小蜂产卵器长度分布

显著相关的只有榕果果壁厚度（Ａｄｊｕｓｔｅｄ Ｒ２ ＝ ０．６２，

　 　 图 １　 不同种群的榕果果壁厚度和小蜂产卵器长度的多重方差比较（不同字母表明种群间的性状存在显著差异，相同

字母表示种群间性状无明显差异

　 　 Ｆｉｇ．１ Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｆｉｇ ｆｒｕｉｔｓ＇ ｗａｌｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｗａｓｐｓ＇ ｏｖｉｐｏｓｉｔｏｒ ｌｅｎｇｔｈ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ
ｍｅａｎ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ．Ｓａｍｅ ｌｅｔｔｅｒ ｍｅａｎｓ ｔｈｅｒｅ ｉｓ ｎｏｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ
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　 　 图 ２　 不同种群的榕果果壁厚度与妃延腹榕小蜂产卵

器长度线性关系

　 　 Ｆｉｇ． ２ Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｉｇ ｗａｌｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ
ｎｏｎｐｏｌｌｉｎａｔｉｎｇ ｆｉｇ ｗａｓｐｓ ｏｖｉｐｏｓｉｔｏｒ ｌｅｎｇｔｈ ａｍｏｎｇ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

Ｐ＝ ０．０５）且解释度最大．环境异质性因子包括最低

温度（Ａｄｊｕｓｔｅｄ Ｒ２ ＝ ０． ３５，Ｐ ＞ ０． ０５）、平均降水量

（Ａｄｊｕｓｔｅｄ Ｒ２ ＝ ０．２４，Ｐ＞０．０５）和平均温度（Ａｄｊｕｓｔｅｄ
Ｒ２ ＝ －０．２２，Ｐ＞０．０５）对妃延腹榕小蜂产卵器长度的

解释度并不显著．

３　 讨　 论

本研究以鸡嗉子榕和妃延腹榕小蜂为材料，检

验了协同进化的物种间的性状种群间分布是否存

在地理马赛克分布格局，并明确了分布格局形成的

主要驱动力，进一步加深了对协同进化地理马赛克

理论的理解．结果表明：①鸡嗉子榕雌花期榕果果

壁厚度和妃延腹榕小蜂产卵器长度分布在特定种

群间存在显著差异；②鸡嗉子榕雌花期榕果果壁厚

度地理马赛克分布格局的主要驱动力很可能是环

境异质性，具体为平均降水量和最低气温，而较少

受到协同进化生物即妃延腹榕小蜂产卵器长度的

选择．然而，妃延腹榕小蜂产卵器长度地理马赛克

分布格局的主要驱动力很可能是协同进化性状即

榕果果壁厚度的选择，而较少受到环境异质性的影

响．因此，协同进化的动植物双方性状地理马赛克

分布格局可能由不同的驱动力导致的．
协同进化地理马赛克理论主要有 ３ 个要点：①

冷热点，物种间相互选择作用的方向和强度存在地

理差异，双向选择发生的地点称为协同进化热点，
单向选择或物种间无选择发生的地点称为协同进

化冷点；②选择马赛克，冷热点的存在导致不同地

点的相互作用物种的适合度呈马赛克分布；③性状

的重组合，不同地点间的基因流、遗传漂变、基因突

变以及种群间的个体迁移、灭绝会改变种群的基因

　 　 图 ３　 不同环境因子和生物因子分别对榕果（ａ）和妃延腹榕小蜂（ｂ）性状分布影响的 ＲＤＡ 排序图（箭头表示影响因

子，箭头长度代表解释度，箭头所处象限表示影响因子与排序轴之间的正负关系，两两箭头的夹角代表了环境异

质性因子之间的两两关系，锐角夹角越小，两者的相关程度越高；直角表明两者相互独立；钝角角度越大表明两

者的负相关程度越大）
　 　 Ｆｉｇ．３ Ｔｈｅ ｇｒａｐｈｓ ｏｆ ＲＤＡ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｗａｓｐｓ ｏｒ ｆｒｕｉｔｓ ｔｒａｉｔｓ．Ａｒｒｏｗｓ ｓｔａｎｄ ｆｏｒ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ａｒ⁃

ｒｏｗ ｓｔａｎｄｓ ｆｏｒ ｉｎｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ．Ｔｈｅ ａｎｇｌｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ａｒｒｏｗｓ ｓｔａｎｄｓ ｆｏｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｆａｃｔｏｒｓ．Ｔｈｅ ｓｍａｌｌｅｒ ａｎ⁃
ｇｌｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ａｒｒｏｗｓ，ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｓ ｃｌｏｓｅｒ．Ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ ａｎｇｌｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ａｒｒｏｗｓ ｍｅａｎｓ ｔｈｅ ｔｗｏ
ｆａｃｔｏｒｓ ａｒｅ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ．Ａｎｄ ｔｈｅ ｂｉｇｇｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｏｂｔｕｓｅ ａｎｇｌｅ ｍｅａｎｓ ｔｈｅ ｓｔｒｏｎｇｅｒ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｆａｃｔｏｒｓ
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型，从而在不同程度上影响性状的重新组合［８］ ．同
时该理论预测了协同进化地理马赛克效应可能导

致协同进化性状的空间变化，协同进化性状间的匹

配度在不同地点存在差异和几乎没有协同进化性

状可以在物种或更高水平得到统一［３３］ ．以往对协

同进化地理马赛克效应的研究如：西班牙 ３ 个种群

的蓄奴蚁（Ｒｏｓｓｏｍｙｒｍｅｘ ｍｉｎｕｃｈａｅ）和寄主（Ｐｒｏｆｏｒ⁃
ｍｉｃａ ｌｏｎｇｉｓｅｔａ）的角质层碳氢化合物聚类分析和通

过微卫星技术的种群间基因流分析［３４］和以西班牙

８ 个种群的糖芥（Ｅｒｙｓｉｍｕｍ ｍｅｄｉｏｈｉｓｐａｎｉｃｕｍ）性状

和各类传粉者以及植食者（Ｃａｐｒａ ｐｙｒｅｎａｉｃａ）的种

群大小和适合度的研究［３５］都证明了协同进化性状

会发生种群间马赛克分布格局．但是以上研究并未

明确探讨导致协同进化性状马赛克分布格局形成

的驱动力．
本研究试图以存在较严格协同进化关系的鸡

嗉子榕和妃延腹榕小蜂为材料，探讨双方是否存在

协同进化性状的地理马赛克分布格局和导致格局

形成的驱动力．协同进化地理马赛克理论认为地理

上的分歧选择是性状地理马赛克分布的主要驱动

力［９］，具体的原因可能是：协同进化双方在不同种

群可能面临不同的环境条件和处于不同的生物关

系网中，所以协同进化双方在不同种群收到的选择

压的方向和大小可能存在差异，因此协同进化性状

可能发生种群间马赛克分布的格局．同时由于协同

进化双方的生活史等差异，双方对相同环境条件的

响应机制可能不同，因此协同进化性状种群间马赛

克分布的驱动力可能存在差异．对于本研究对象鸡

嗉子榕和妃延腹榕小蜂，鸡嗉子榕雌花期榕果果壁

厚度地理马赛克分布格局的主要驱动力很可能是

环境异质性，具体为平均降水量和最低气温；然而

妃延腹榕小蜂产卵器长度地理马赛克分布格局的

主要驱动力很可能是榕果果壁厚度．即不同种群的

鸡嗉子榕雌花期榕果果壁厚度适应不同的气候条

件产生种群间地理马赛克分布格局；进而不同种群

的妃延腹榕小蜂产卵器长度适应不同的榕果果壁

厚度产生种群间地理马赛克分布格局．鸡嗉子榕雌

花期榕果果壁厚度和妃延腹榕小蜂产卵器长度种

群间地理马赛克分布的驱动力不同的原因可能是：
由于榕树无法移动且一个世代至少几年甚至几十

年［３６］，所以榕树受到来自生境的选择压可能要大

于妃延腹榕小蜂的选择压；而妃延腹榕小蜂一般只

在榕果外存活 １ ～ ２ ｄ［３７］，存活期间环境急剧变化

的可能性并不大，所以妃延腹榕小蜂收到的选择压

主要是来自榕果而非其他环境异质性因子．
协同进化关系尤其是对抗性的协同进化关系

被认为是形成和维持生物多样性的关键［８，３８］ ．寄生

关系则是最典型的对抗性协同进化关系之一．研究

寄生关系对加深理解协同进化的动态、机制，从而

掌握协同进化是如何形成和维持生物多样性具有

重要意义．以往以寄生关系为材料的协同进化研究

主要关注协同进化一方，缺乏对协同进化双方的性

状分歧选择来源的研究．
榕－传粉榕小蜂系统是专一性最强的协同进

化体系之一，为研究协同进化、协同成种等问题提

供了理想材料［３９］ ．但是榕－传粉榕小蜂系统中不仅

有传粉榕小蜂还有非传粉榕小蜂．非传粉榕小蜂与

寄主榕树也表现出一定程度的种类专一对应关系，
对榕－传粉榕小蜂共生系统的维持和稳定有重要

意义［１９］ ．同时由于中国榕树分布区位于世界榕树

分布中心亚洲－大洋洲区域的最北缘，雌雄异株榕

树所占比例远远高于其他地区（６５％以上），其中

不少种类是中国特有的，所以对中国榕树－非传粉

榕小蜂系统的研究有助于全面了解榕树和榕小蜂

系统［３６］ ．
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