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摘要 自然选择是生物演化的重要动力, 而协同演化的理念使人们认识到, 互作物种之间彼此交互的选择也可以

驱动物种发生演化. 自1964年正式提出以来, 协同演化的概念经历了充分的发展与拓展, 但使用误区也多种多样;
虽然不断有研究验证一些生态互作关系的确是协同演化, 但质疑协同演化关系真实性的论断也时有报道. 为了理

清协同演化概念中存在的认识误区, 我们尝试提出避免误区的3条简要准则, 即具有互作关系、交互选择、协同

系统发生. 通过文献计量学分析量化了协同演化概念的发展, 显示协同演化概念向非进化生物学领域的迅猛拓

展, 同时统计结果也揭示了人们对多个易与协同演化概念混淆的术语的使用情况尚在合理的范围. 依据生态关

系, 我们总结了现有的发生协同演化的互作系统及证据; 介绍了协同演化的地理镶嵌理论的内容与案例. 对协同

演化概念的历史梳理、文献计量、证据收集和前沿发展方向的介绍, 有助于促进人们对协同演化的深入理解, 避
免误用术语, 期望为后续协同演化方向的研究提供有益的参考.
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演化与协同演化: 经典的演化(evolution), 是居群

(种群、族群)基因型对环境的适应,体现自然选择(nat-
ural selection)的结果, 也即亲子代居群基因频率的变

化; 协同演化(coevolution)是演化的子集, 主要驱动力

来自于相互作用的物种之间, 体现交互选择(reciprocal
selection)的结果.

相互作用与协同演化: 存在于地球上的不同物

种、不同个体之间因为对空间资源的占据, 不可避免

会发生相互作用(interaction). “相互作用”更多体现为

生态学描述, 因为相互作用可发生在时间维度上的任

意一个点, 自身并不包含连续的时间属性. “协同演

化”这一术语用于描述两个或更多物种交互地影响彼

此的演化. 与“相互作用”相比, “协同演化”至少包含了

3方面信息:相互作用的状态、时间维度、相互作用的

结果.

1 协同演化概念的发展历程

生物体在环境中不是孤立存在的, 而是在与其他

生物体的相互作用中不断变化、发展. 协同演化思想

的雏形源起于对生物体之间相互作用最基础形式的思

考: 一个主体与另一个主体之间的相互影响、共同
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变化.
早在1859年, 达尔文在《物种起源》中以协同适

应(co-adaptation)的角度描述了植物与传粉者之间的

相互作用
[1]. 真正意义上的协同演化概念由Ehrlich和

Raven在1964年正式提出
[2], 他们首次将“适应”与“物

种形成”链接到互作物种中. 在他们的研究系统中, 粉

蝶幼虫以宿主植物为食, 而宿主植物产生的有毒次级

代谢产物影响粉蝶幼虫的取食行为, 粉蝶幼虫对毒性

的抗性则反过来影响植物毒性的演化. 依据这一特性,
Ehrlich和Raven还提出了逃脱-辐射协同演化(escape-
radiate coevolution)模型, 即被子植物普遍遭受着严重

的啃食, 一旦植物突变产生有毒次级代谢产物影响植

食昆虫的取食, 则可发生适应辐射, 同时, 植食昆虫如

果突变出抗毒性, 则有此突变的昆虫将比其他植食昆

虫更具优势, 从而也可发生适应辐射
[2].

初期狭义的协同演化定义, 将协同演化互作限定

在物种与物种之间, 通常被称作成对协同演化(pair-
wise coevolution)[3]或专性协同演化(obligate coevolu-
tion)[4]. 在自然界中, 物种间互作极少构成一对一的种

间关系, 事实上一对多或多对多的互作形式更为常见,
如一种植物可能需要同时抵御多种啃食者的啃食, 或

需要多种动物为其传粉及扩散种子, 而一种动物也常

可以为多种植物提供服务, 以及捕食多种不同的猎物,
因而, 弥散协同演化(diffuse coevolution)或团体协同演

化(guild coevolution)得以提出
[3,5]. 弥散协同演化可用

来解释某一个或多个物种的特征受到多个其他物种特

征的影响而产生的相互演化现象, 包括植物受多种害

虫的取食而产生的物理和化学防御机制, 以及昆虫演

化出能降解多种植物有毒物质的能力等.

2 协同演化概念使用中的误区

协同演化的现代定义是: 互作有机体间因相互适

应而共同发生演化的过程
[6]. 协同演化能在许多生物

阶层上发生. 微观上, 协同演化可以是氨基酸间的关

联性突变
[7]; 宏观上, 协同演化体现为环境中不同物种

的共变特征
[8]. 协同演化的主体之间都交互选择彼此,

从而影响各自的演化.
对于协同演化概念使用的误区主要有3种: 一是将

单向作用误解为双向互作, 即将生态互作关系中, 只有

一方发生改变, 而另一方几乎不变的情况误认为是发

生了双向改变. 二是将生态互作关系直接等同于协同

演化关系, 这些生态互作关系包括协作(cooperation)、
互惠(mutualism)、互利共生(symbiosis)、协同适应

(coadaptation)等. 例如, 蜜蜂与很多开花植物是互惠的

生态关系, 但并不表明蜜蜂与这些开花植物的每一种

都发生了协同演化. 三是将“演化”混同于“变化”, 完全

忽略“协同演化”中“演化”的生物学意义, 这一误区产

生的根源是“coevolution”这一单词原本就有“随着时

间发生变化”的含义. 然而, 生物学意义上的“演化”并
不仅仅是任意主体随时间发生的变化, 其变化主体为

生物居群的可遗传性状, 且时间变化以世代延续为

基础.

2.1 生物与非生物之间、非生物与非生物之间是
协同演化吗?

(1) 人与自然. 一方面, 在漫长的演化过程中, 自然

选择作用于人类, 人类以及其他各式各样的生物在漫

长的演化过程中, 逐渐对地球环境产生了适应性. 另

一方面, 人类是否在选择自然环境? 虽然自工业革命

以来, 人类的生产力和科技水平呈现爆炸式的增长,
对地球打下了深刻的烙印

[9,10], 带来了一系列如全球

气候变暖、臭氧层空洞、水体污染和荒漠化等问题.
然而, 地球环境本身并不需要去适应人类对环境产生

的改变.
(2) 生物圈与早期地质环境. 在地球形成早期, 地

表温度高,大气含氧量低;早期的生物圈侵蚀高山、固

定水土、防止风化、阻隔沙尘, 大幅改变了地球表面

的面貌, 使其变得更加适宜生物居住. 许多观点认为,
早期地质环境作用于生物圈, 使其更能适应恶劣环境

的影响; 早期的生物圈也作用于地质环境, 使其更加

适宜生物居住
[11,12]. 可以清楚地看到, 两者之间没有

必然的选择压力作用, 它们仅仅只是相互作用, 而不

是相互选择, 同样也不是演化. 固然生物圈发生了演

化, 而地质环境却并没有必要随之发生改变. 它们之

间并不是生物学协同演化的关系, 而仅仅是发生了相

互作用.
(3)共存星系的演变.星系的确存在“演化”的过程,

且不同的星系之间、星系与黑洞之间的引力作用, 在

星系形成的过程中会影响到彼此的演化过程
[13,14]. 显

然, 宇宙学中“协同演化”这一术语的使用, 其含义并

不是对应进化生物学意义上的“协同演化”.
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2.2 支持协同演化的证据

目前,支持协同演化所需的证据至少包含3类[3,6,15]

(图1):
(ⅰ) 实地观察确定生态互作关系. 尽管演化是一

个漫长的过程, 现在人们已经可以根据广泛、长期的

观察来确定两个互作类群之间是否存在着协同互作的

关系.
(ⅱ) 实验证据确定彼此有选择作用. 选择是演化

的基本要素, 通过选择, 居群中突变的等位基因频率才

得以固定下来. 同样, 在协同互作的系统中, 需要通过

实验证据确定互作的类群之间存在双向的选择作用.
(ⅲ) 系统发生证据确定协同系统发生. 系统演化

树是体现生物类群宏观演化样式的直观手段. 如果发

生互作的类群(或物种), 其系统发生树拓扑结构表现

一致, 即可作为两类群间发生协同演化的有效证据.

3 文献计量分析

3.1 协同演化概念发展中的问题

在协同演化概念不断发展、经受误用的过程中,
有两个显而易见、颇具意义的问题尚未定量分析 :
(ⅰ) 协同演化概念是如何向非进化生物学领域拓展

的; (ⅱ) 协同演化概念的近义概念, 其应用情况是怎

样的.

3.2 文献计量分析方法

为了解决这两个问题, 本文采用文献计量学手段,
以科瑞唯安信息服务有限公司(Clarivate Analytics, 原
汤森路透知识产权与科技事业部)的Web of Science信
息平台所提供的Web of Science核心合集作为数据源.

对于问题(ⅰ), 我们先使用检索式TS=(“coevolu-
tion*” OR “co-evolution”) OR TI=(“coevolution” OR
“co-evolution”)检索1964~2017年间所有与协同演化有

关的文献, 以文献类型“文章(Article)”进行精炼, 然后

以学科类别“进化生物学(Evolutionary Biology)”进行

精炼, 获得文献2821篇, 以学科类别排除“进化生物学

(Evolutionary Biology)”进行精炼, 获得文献11371篇.
对于问题(ⅱ), 首先, 我们依据前人经验

[3,6], 总结

了6个易被混用的、协同演化的近义概念: 相互作用

(interaction)、相互影响(interplay)、互惠(mutual-
ism)、互利共生(symbiosis)、协作(cooperation)、协同

适应(coadaptation). 其中, “相互作用”和“相互影响”的
意义相同, 都是指两个或更多主体对彼此造成影响的

行动; “互惠”是两个主体间, 彼此的适合度因对方的

行为而获益的关系; “互利共生”是更为紧密的互惠关

系, 是两个主体间紧密的、长期的互作; “协作”是主

体间为了共同利益而一起行动的关系; “协同适应”是
两个或更多主体以一对或一群的形式, 发生适应性改

变的过程. 简而言之, “互惠”、“互利共生”和“协作”都
是生态上“相互作用”、“相互影响”的形式, 而生物类

群间只有经历“协同适应”的过程, 才可能实现“协同演

化”. 然后, 我们为每个术语构建检索式: (ⅰ) TS=
(“coadapt*” OR “coadapt*”) OR TI=(“co-adapt* OR
co-adapt*”); (ⅱ) TS=(“cooperat*” OR “co-operat*”) OR
TI=(“cooperat*” OR “co-operat*”); (ⅲ) TS=(“inter-
act*”) OR TI=(“interact*”); (ⅳ) TS=(“interplay*”) OR
TI=(“interplay*”); (ⅴ) TS=(“mutualis*”) OR TI=(“mu-
tualis*”); (ⅵ) TS=(“symbio*”) OR TI=(“symbio*”). 检
索1964~2017年间的所有文献, 以文献类型“文章(Arti-
cle)”和学科类别“进化生物学(Evolutionary Biology)”
进行精炼, 得出coadaptation为231篇, cooperation为
1585篇, interaction为10182篇, interplay为555篇, mutu-
alism为1143篇, symbiosis为1734篇.

3.3 文献计量分析结果与意义

(1) 协同演化概念是如何向非进化生物学领域的

图 1 互作类群间协同演化关系的条件. 3个递进条件下方
的灰色条块代表满足条件、具有证据, 白色条块代表不满足
条件、证据缺失. 不同条块的组合代表的进化生态关系列于
右侧
Figure 1 Conditions for estimating the coevolutionary relationship
between interacting groups. Gray bars represent conditions satisfied and
evidence present, while white bars represent conditions unsatisfied and
evidence absent. Different combinations of bars represent different
ecological evolutionary relationships, and are listed to the right
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拓展. 虽然协同演化的概念自1964年就已正式提出, 但
直到1991年, 协同演化概念在文章中的应用才体现出

明显增长的趋势: 在进化生物学领域, 每年文章数从

1990年的6篇跃升为1991年的22篇; 而在非进化生物

学领域, 每年文章数从1990年的16篇跃升为1991年的

78篇. 从1990年到2017年, 在进化生物学领域, 全球每

年与协同演化有关的文章发表数量从6篇增长至191
篇,平均增长率为6.3篇/年,而在非进化生物学领域,全
球每年与协同演化有关的文章发表数量从16篇爆发增

长至1007篇, 平均增长率高达34.4篇/年. 从1964年到

2017年, 各年发表文章的数量与年份的关系符合指数

分布, 曲线拟合的结果也表明, 与“coevolution”概念有

关的文章年发表数量, 在非进化生物学领域的增长率

远高于进化生物学领域(表1). 这一结果, 一方面说明

协同演化概念在常规领域的运用正在不断增长, 另一

方面也表明, 协同演化概念已经广泛拓展至非进化生

物学领域, 且在其他领域的应用、发展速度还要超过

原本所处领域中的表现. 甚至可以说, 协同演化概念

应用的快速增长, 更多体现在非进化生物学领域. 由

于非进化生物学领域的协同演化概念, 其中“演化”已
经脱离“演化”的生物学意义, 这样的拓展也为协同演

化概念的误用埋下了伏笔.
(2) 协同演化近义概念的使用情况. 在所有术语年

发文量增长曲线拟合中, 与幂函数相比, 指数函数的拟

合度更高、标准误更低(表1), 因而在本文中, 指数函

数更适合用于评估术语的发展情况. 在所有本文探讨

的协同演化概念的近义词术语中, “interaction”这一术

语的发展速度远超其他术语, 甚至超过“coevolution”.
“interaction”的起始增长时间为1991年: 1990年该术语

发文量为23篇, 而1991年则一跃变为107篇; 从1990年
到2017年, 在进化生物学领域, 与“interaction”有关文

章的每年发文数从23篇增长为868篇, 平均增长率高

达28.2篇/年, 其指数函数拟合曲线增长率也远高于其

他本文探讨的近似术语(表1). 与之相比, “coevolution”
的增长速度则稍显平缓, 从1990年的6篇稳步增长至

191篇, 平均增长率为6.3篇/年. “cooperation”, “mutual-
ism”和“symbiosis”表现平缓, 开始出现明显增长的年份

均为1991年, 平均年增长率分别为: 3.2, 3.5和5.7篇/年.
此外, “interplay”和“coadaptation”的增长率较低,分别为

1.8和0.1篇/年. 进化生物学领域“interaction”概念的使

用远超其他概念, 表明在进化生物学领域, 人们越来越

关注不同物种间的“互作(interaction)”, 而不再是将目光

局限于单一物种适应于环境而发生的进化转变, 从而

以更为“生态”的角度来探讨“进化”. “Interaction”的热

门程度远高于“coevolution”, 也说明了并非所有对于互

作物种的演化研究, 都上升到了对“协同演化”进行探

讨的高度. “Coevolution”概念的使用高于其他下级附

属概念, 说明人们对诸如“coadaptation”, “cooperation”,
“interplay”, “mutualism”和“symbiosis”等概念的探讨,仍
处于协同演化概念的范畴内, 概念运用尚属合理.

4 协同演化的系统与证据

协同演化要求相互作用的双方在生态上和演化上

表 1 “协同演化”的近似术语, 其相关主题每年发文量(y)随时间(x)增长的曲线拟合参数
a)

Table 1 Parameters of curve fitting of publications per year (y) against time (x) of similar terminologies of “coevolution”a)

术语
幂函数拟合 指数函数拟合

增长系数
b)

公式 拟合度(R2) 标准误 公式 拟合度(R2) 标准误

Coevolution (进化生物学) y=0.04x1.89 0.679 1.18 y=0.38e0.13x 0.937 0.52 0.13

Coevolution (非进化生物学) y=0.02x2.50 0.773 1.22 y=0.42e0.16x 0.956 0.54 0.16

Coadaptation y=0.19x0.92 0.626 0.62 y=0.59e0.06x 0.861 0.39 0.06

Cooperation y=0.05x1.69 0.633 1.16 y=0.33e0.11x 0.911 0.57 0.12

Interaction y=0.02x2.43 0.778 1.17 y=0.50e0.15x 0.945 0.58 0.15

Interplay y=0.09x1.21 0.505 1.08 y=0.32e0.09x 0.845 0.61 0.09

Mutualism y=0.06x1.53 0.632 1.06 y=0.37e0.10x 0.912 0.52 0.10

Symbiosis y=0.05x1.69 0.626 1.18 y=0.35e0.12x 0.910 0.57 0.12

a) 所有拟合的P值均小于0.001; b) 增长系数是指数函数(y=aebx)进行线性转化(lny=bx+lna)后, 曲线的斜率b.
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都紧密相联. 根据获利与受损的情况, 协同演化的研究

系统, 在二元主体互作的情况下, 包含捕食(一方压倒

另一方, 单方获益)、互惠(双方获益)、对抗(势均力

敌, 双方受损)、寄生(一方直接依赖另一方, 单方获

益)、拟态(一方间接依赖另一方, 单方获益). 在自然

状态下, 互作双方的关系并不单一, 在一些广泛研究

的系统中, 互作双方也可同时存在互惠与寄生关系.

4.1 捕食

(1) 捕食者-被捕食者. 捕食者杀害猎物并同化其

一部分生物量. 为了捕获猎物, 捕食者演化出了更快的

速度、更强大的力量、更强的耐力、更强的咬合力、

偷袭行为、敏锐的感觉、超强的消化能力、对猎物的

评估能力等捕食能力, 而被捕食者演化出了逃跑能

力、防御能力、繁殖能力(超补偿)等一系列反捕食策

略
[16].
捕食-被捕食者互作历史久远. 例如, 研究人员通

过研究一具保存完好的甲龙(Borealopelta markmitch-
elli)化石, 发现这种甲龙不仅披有带角的骨质装甲和

厚鳞片, 还具有反荫蔽保护色(身体背面颜色较深, 而

腹面颜色较浅)的体色样式, 表明早在中生代, 被捕食

者就受到了捕食者的强烈选择
[17].

捕食者的攻击性和被捕食者的防御性是经典的协

同演化关系, 如非洲坦噶尼喀湖中的腹足纲(Gastropo-
da)软体动物比其他淡水中的软体动物有更厚的甲壳,
与此同时, 以它们为食的螃蟹比其他地区的淡水蟹有

更粗壮有力的蟹钳
[18,19]. 捕食者的毒性和被捕食者的

抗毒性也可能是协同演化的后果, 北美洲的乌梢蛇

(garter snake, Thamnophis sirtalis)以一种蝾螈(toxic
newt, Taricha)为食, 这种蝾螈可在体表产生特有的神

经毒素(tetrodotoxin, TTX)以抵抗捕食者, 不同地区的

乌梢蛇则相应地演化出对此毒素不同程度的抗性, 在

捕食者与被捕食者间发生了性状的“军备竞赛”[20]. 在

美国加利福利亚地区 , 有毒性的响尾蛇以地松鼠

(Sciuridae: Xerinae)为食, 地松鼠的血清中演化出相应

的抗毒素以对抗捕食, 不同地区的地松鼠, 其血清中抗

毒素的抗性各异, 而各地区的响尾蛇毒素也依抗毒素

的抗性不同而改变
[21].

(2) 植物-植食者. 与捕食者与被捕食者的关系类

似, 植食者消耗、同化植物的一部分或全部组织, 而植

物演化出防御机制以抵抗或降低植食者的不利影响.

植食者和受到啃食的植物多样化程度很高, 且植食者

在被子植物的多样化中扮演了重要角色
[22,23].

植物与植食者的互作关系由来已久. 例如, 在哥伦

比亚新热带地区森林中, 研究人员在距今约5800万年

前的化石叶片上发现有昆虫严重啃食的痕迹
[24]. 在巴

西东北部阿拉里普盆地(Araripe Basin), 研究人员通过

分析化石标本, 发现在白垩纪早期的有花植物上有昆

虫造成的损伤痕迹
[25].

在与植食者的互作中, 植物演化出耐受(tolerance)
或抵抗(resistance)机制以降低植食者的危害. 通过耐受

植食者的机制, 植物即使经受植食者的伤害也不降低

或较少降低适合度, 这既可通过转移植食者的注意, 使
它们啃食较不重要的部位以保护更重要的繁殖器

官
[26], 或是通过自身的快速再生以实现超补偿(over-

compensation)[27]. 通过抵抗植食者的机制, 植物可降低

植食者的损害程度. 大体上, 抵抗植食者的机制包含颜

色、物理防御、化学防御等方面. (ⅰ) 颜色方面: 许多

植物幼嫩的、缺乏机械防御的叶片常为红色, 以警示

可能的植食者
[28]; 一些植物的叶片拥有隐蔽色(灰色),

使植食者难以辨别并攻击
[29]. (ⅱ) 物理防御方面: 许多

植物茎秆和叶片表面有蜡质层、棘刺、表皮毛等结构,
一些组织甚至木质化, 以阻止或降低植食者的摄食

[30].
(ⅲ) 化学防御方面: 许多植物可生产并储存生长发育

非必需的次级代谢产物, 包含萜类、酚类、生物碱等,
以各种方式驱赶植食者、毒杀植食者

[31], 或是吸引植

食者的天敌
[32,33]

、阻止植食者对植物的损害
[34,35].

植食者同样对植物的防御措施作出响应. 在植物

与植食者的互作中, 特化的植食者更少受到植物化学

防御物的影响
[27], 一些特化植食者发展出了化解植物

化学防御物的机制
[36,37]. 例如, 许多十字花科植物有

硫代葡萄糖苷/黑芥子酶(glucosinolate/myrosinase)防
御机制, 黑芥子酶催化硫代葡萄糖苷生成有毒的异硫

氰酸酯, 但特化植食者鳞翅目昆虫Pieris rapae内脏中

有一种蛋白可以指导水解反应向着生成腈类化合物而

不是异硫氰酸酯(isothiocyanate)的方向进行
[38].凤蝶科

的Palilio polyxenes适应于在有毒的宿主植物上觅食,
因其细胞色素P450单氧酶(monooxygenase)可参与有

毒的呋喃香豆素(furanocoumarins)的脱毒过程
[39].

4.2 互惠

(1) 植物与传粉者. 传粉者为植物提供传粉服务,
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使花粉从花药中传递到柱头上, 完成有性生殖, 而植物

为传粉者提供花蜜、花粉等作为报酬.
在宏观尺度上, 有花植物与传粉者之间被认为是

协同演化的
[40]. 例如, 有花植物自白垩纪中期(距今约1

亿年)开始辐射演化, 并随后占据植物界主导地位
[41,42],

而现存蜂类主要分支同样起源于白垩纪中-晚期
[40].

从系统发生的角度来看, 被子植物基部类群即有

互作的传粉昆虫. 五味子科(Schisandraceae)是被子植

物基部类群ANITA中最大的科, 一项9年跨度的研究

探讨了21种五味子科植物与瘿蚊科(Cecidomyiidae,
Diptera)昆虫的协同演化关系, 其中夜间传粉的瘿蚊将

卵产在花中, 幼虫以花的分泌液为食, 而分子钟分析揭

示出, 五味子科植物与产卵瘿蚊在中新世早期就已开

始互作
[43].

花部特征的各个方面都体现出对特定传粉者或传

粉功能群的适应, 与此同时, 特定的传粉者也演化出相

应特征以适应花部特征发生的改变.
(ⅰ) 花外形结构. 花细长的花冠管或蜜距, 被认为

是对长吻传粉者的适应. 例如, 在尼泊尔, 一种紫色象

牙参(Roscoea purpurea)在5个不同地区的居群有不同

的花冠管长, 而各地对应有不同吻长的长吻蝇类传粉

者
[44]. 在南非有一种长吻蝇类传粉者Prosoeca gang-

lbaueri (Nemestrinidae), 其吻长可达20~50 mm, 以一

种玄参科植物Zaluzianskya microsiphon蜜距中的蜜为

食, 在不同居群, Z. microsiphon的蜜距长度各异, 而蜜

距越长的居群, 传粉蝇类的吻也越长
[45,46]. 马达加斯加

有大约30种长距的兰花物种和7种长吻天蛾, 达尔文曾

预测过该地彗星兰(Angraecum sesquipedale)长达

33 cm的蜜距是与具有相应长度吻长天蛾的协同适应,
随后人们在彗星兰上的确发现了超过30 cm吻长的蛾

类
[47]. 最近, 研究人员使用化石标定的分子钟测定得

出马达加斯加长吻天蛾和长距兰花从非洲大陆分化出

来的时间高度匹配, 均为750万年左右
[48].

(ⅱ)花色.不同植物花的颜色(反射光谱)与各类特

化传粉者的颜色视觉之间存在关联
[49,50]. 有花植物演

化出多种多样的颜色以吸引不同的传粉者, 而传粉者

的视觉特性也同样选择作用于植物
[51~53]. 例如, 蜂类

是三基色视觉系统, 对紫外线、蓝色和绿色波段的光

很敏感
[54], 而鸟类是四基色视觉系统, 对红光更敏

感
[55,56]. 此外, 许多被子植物的花瓣上具有纳米级别

的不规则结构, 可导致光的干涉, 生成短波长的散射

光, 形成结构性颜色, 促进对昆虫传粉者尤其是熊蜂

的吸引
[57].

(ⅲ) 花气味. 植物的花可以合成并散发气体化合

物以吸引传粉者
[58,59]. 不同植物散发不同的气味吸引

不同类型的传粉者, 一些表型操作实验表明, 花气味

的改变可以导致植物吸引不同的传粉者
[60], 并因此促

进生殖隔离
[61]. 一些植物散发腐臭的味道吸引偏好这

类气味的蝇类和甲虫传粉者
[62], 而一些植物散发气味

吸引气味感受器十分发达的鳞翅目昆虫
[58]. 一些植物

散发类似于传粉昆虫雌性个体的气味来欺骗、引诱传

粉者并与之交配
[63]. 植物与昆虫分泌的易挥发有机混

合物(VOCs)有高达87%的重叠, 其中芳香族化合物的

演化主要与吸引传粉者有关
[59].

(ⅳ) 花报酬. 植物演化出多种多样的报酬形式以

稳定植物-传粉者之间的联系, 如花蜜
[64]

、花粉
[65]

和树

脂
[66]. 花蜜的主要成分包括单糖(葡萄糖、果糖)和二

糖(蔗糖), 其中蔗糖所占比例常被认为是不同植物对

不同传粉者的适应
[67]. 例如, 蜂鸟传粉的花, 其花蜜中

蔗糖含量通常较高, 有利于补充蜂鸟访花的能量消耗,
而蝙蝠传粉的花, 其花蜜中常常含有丰富的果糖, 因为

传粉蝙蝠也常食用果实
[68]. 蝶类传粉的植物, 通常其

花蜜中氨基酸含量较高, 这与蝶类对高氨基酸含量花

蜜的偏好相对应
[69]. 有观点认为, 在植物与传粉昆虫

的相互作用中, 花蜜除了可以吸引传粉者、被动地适

应传粉者偏好之外, 还能主动操纵传粉昆虫行为
[70].

例如, 乌头(Aconitum spp.)花蜜中的生物碱虽然以其

苦涩的口感降低传粉者的访问频率, 但其苦涩味道使

盗蜜者更加难以忍受, 使得访问者更易成为传粉者而

不是盗蜜者
[71]. 花蜜中的咖啡因可以提升蜜蜂对食物

报酬的气味记忆, 从而提高植物的花粉传递
[72], 但是

在过高浓度下, 反而降低蜜蜂的访问频率
[73]. 花粉也

是重要的报酬, 花粉中富含蛋白质和脂质, 其蛋白质

与脂质的特定比例受到蜂类传粉者的偏好
[74].

在传粉者方面, 传粉者为了获取花蜜报酬演化出

了各式各样的口器, 如鳞翅目的昆虫为从更长的花管

或花距中获取花蜜, 演化出细长的吻
[47]. 蜂类为高效

收集花粉而演化出花粉筐、花粉刷等结构
[75]. 自然界

大约有2万种植物具有孔裂花药或类似孔裂花药的结

构, 使花粉只能由那些可以进行震动授粉的昆虫所获

得
[76], 具有震动授粉能力的昆虫在移出花粉时十分高

效, 而相应地, 植物演化出一系列特征, 如花药逐次开
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裂和孔裂花药等, 以减少单次花粉输出, 避免花粉储量

在短时间内耗尽
[77]. 一些昆虫为了能够获取报酬, 演

化出了极为不对称的肢体. 例如, 一种蜂类(Rediviva
longimanus)演化出极长的前肢以获取兰花(Diascia
whiteheadii)花距中的油滴

[78].
(2) 互利共生. 互利共生是更为紧密、长期的, 在

两种不同物种之间的互惠关系.
墨西哥东部的蚂蚁(Pseudomvrmex sp.)依赖于豆

科金合欢属(Acacia)植物, 以其膨大的中空棘刺作为居

所,并以植物分泌的花外花蜜作为食物;金合欢依赖蚂

蚁对抗的植食者、移除真菌孢子从而阻止真菌病原体

入侵植物组织
[4]. 与金合欢类似, 人们在非洲纳米比亚

发现, 在骆驼刺(Vachellia erioloba)的棘刺中定居的蚂

蚁，具有防御植食者的生态功能
[79].

小丑鱼(或海葵鱼, Amphiprioninae亚科)与海葵是

经典的互惠关系.海葵为小丑鱼提供住所和保护:小丑

鱼身体表面有黏液覆盖的保护性外层, 可免疫海葵刺

细胞的伤害, 使其可以在海葵中定居; 小丑鱼追逐驱

赶海葵的天敌, 反过来保护海葵
[80,81]. 海洋中一共有

超过1000种海葵, 其中仅有10种与26种热带小丑鱼专

性共生, 与那些未与海葵建立互惠联系的近缘物种相

比, 具有互惠关系的小丑鱼有更高的物种多样化速率

以及形态演化速率
[82].

植物与真菌的共生十分普遍, 据统计, 世界上大约

80%的维管植物科中都有植物与菌根真菌(arbuscular
mycorrhizal, AM)共生

[83], 共生真菌帮助植物吸收利用

土壤中的磷、硫、氮和微量元素, 而植物为其提供碳

水化合物和其他营养物质. 植物与细菌也有共生, 较

为常见的是植物与根瘤菌的共生, 根瘤菌为植物提供

氮, 而植物为根瘤菌提供光合作用产物. 豆科植物与

共生的根瘤菌选择作用于彼此, 甚至可以呈现出基因

型对基因型的影响
[84], 而这样的互作关系在不同环境

下还会发生改变, 呈现镶嵌式互作选择
[85]. 例如, 当土

壤氮含量充足时, 豆科植物就抑制根瘤的形成, 较少依

赖根瘤菌提供的氮, 相应根瘤菌的固氮能力也会变得

较低
[86,87].
(3) 传粉-寄生. 一些互作关系并不是简单的对抗

或互惠, 而是互作双方在互利的同时兼具损害, 达到一

定程度的平衡. 与单纯的植物-传粉者互惠关系不同,
传粉-寄生关系还伴随对植物适合度的损害.

(ⅰ) 丝兰-丝兰蛾. 丝兰属植物(Yucca)为丝兰蛾

(丝兰蛾科Prodoxidae)提供隐蔽的产卵地以避免被捕

食, 同时丝兰蛾为丝兰提供专性特化的传粉服务
[88].

丝兰蛾收集花粉, 并将花粉负于口器的特化附属物上,
在此过程中使柱头接受花粉. 丝兰蛾访问丝兰的花, 并
在花的子房中产卵, 孵化出的后代以发育中的种子

为食.
(ⅱ) 榕树-榕小蜂. 榕树(Ficus spp.)及其传粉榕小

蜂构成的互作系统早在7500万年前就已建立, 是动植

物间最紧密的协同演化关系之一
[89]. 榕小蜂为榕树雌

花授粉, 而榕树为榕小蜂提供产卵地和哺育后代的场

所, 甚至可为幼体提供食物. 榕小蜂分为主动传粉小

蜂和被动传粉小蜂, 主动传粉小蜂胸腹板有明显的花

粉筐(pollen pocket), 前肢具花粉刷(pollen comb), 此

结构与小蜂主动收集和放置花粉的行为直接相关
[90];

被动传粉小蜂一般没有这些特殊结构, 也没有主动收

集、置放花粉的行为
[90,91]. 一些传粉小蜂个体采用投

机性策略, 不给榕树传粉, 而榕树则通过奖励传粉小

蜂增加其适合度, 提高自身传粉成功率, 并通过脱落

榕果或抑制小蜂后代发育, 来惩罚非传粉小蜂和投机

性传粉小蜂, 使双方关系达到平衡
[92,93].

(ⅲ) 叶下珠-蛾. 头细蛾(Epicephala spp.)为叶下珠

(Glochidion spp.)提供传粉服务, 但其幼虫会取食一部

分叶下珠的种子. 叶下珠属植物与头细蛾属的互作关

系在古生代就已广泛存在, 系统发生分析表明, 6个叶

下珠属植物的演化分支都与各自独特的头细蛾属昆虫

有关联
[94].

(4) 食果-种子散布. 一些动物以植物果实为食物,
看似损害了植物的利益, 但这些动物同时也会为植物

散播种子, 对植物有利.
被子植物和食果者之间的协同演化发展了约8000

万年
[95]. 宏观来看, 很多植物演化出了多肉的果实以

供鸟类食用并散播种子, 而很多鸟类已经适应于以果

实作为食物. 多肉果实在很多被子植物科中发生, 食

果者的类群也在众多的动物科中出现, 在281个已知

的陆地有花植物科中, 有一半都包含了产生多肉果实

的物种, 而135个已知的陆地鸟类科的36%, 以及107个
已知的陆地非海生哺乳动物科的20%, 都包含了部分

或完全的食果物种
[96].

植物与种子散布者之间存在特征的关联. 例如, 鸟
类的颜色视觉强于哺乳动物

[97], 而由鸟类散布种子的

植物, 其果实通常绚丽多彩, 相反由哺乳动物散布种
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子的植物, 其果实通常颜色暗淡
[96,98,99]. 果实大小与食

果鸟类喙裂口宽度(gape width)之间有一定联系, 由鸟

类散播种子的植物, 常常演化出巨大的、由薄薄的富

含营养的果肉所包裹的种子, 以强迫鸟类在取食时将

整个果子都吞下. 相应地, 特化的食果鸟类演化出了

更宽裂口的鸟嘴以吞下整个果子
[97,100~102]. 由迁徙食

果鸟类散布种子的植物, 其最佳果实成熟时间与食果

鸟类的迁徙时间保持一致, 这样不仅可以最大化种子

散布, 还可以避开种子的啃食者
[103~105].

4.3 竞争

不同物种或类群一旦处于相同、相似的营养级,
生态位有重叠, 就会产生竞争关系. 在竞争关系中, 每
个物种的出现都会抑制其他物种的居群增长. 竞争伴

随竞争双方适合度的降低, 其中一方终将被逐出生态

位, 因而互作物种似乎难以实现均衡与共存. 不过, 目
前有观点认为, 在竞争关系中, 协同演化的结果之一是

发生性状替代
[8].

原产欧亚大陆的葱芥(Alliaria petiolata), 在约150
年前引入北美, 这种入侵植物生产有毒的化感物质(al-
lelochemical), 虽然该物质(主要是芥子甙(sinigrin))在
原产地欧亚大陆对当地植物的影响并不大, 但可干扰

美洲本土竞争物种的生长
[106,107]. 相应地, 本土物种演

化出了耐受这种有毒物质干扰的能力, 且葱芥入侵更

严重的区域, 本土物种的抗干扰能力越强
[108].

在英属哥伦比亚地区的湖中, 先期拓殖的海生棘

鱼(Gasterosteus aculeatus)居群演化为形态上和营养级

上的泛化者
[109], 受后续另一批海生棘鱼入侵的影响,

本土棘鱼居群演化为淡水特化者, 而入侵居群演化为

深海特化者
[110].

原产古巴和巴哈马群岛的棕色变色龙(Anolis sa-
grei)作为宠物被引入美国, 并很快转变成入侵种, 在

入侵过程中与本土的绿色变色龙(Anolis carolinensis)
竞争领土和食物. 研究人员人工引入棕色变色龙到小

岛上, 发现经过短短20代后, 与附近岛屿上没被入侵

的地区相比, 本土绿色变色龙在树上栖息处的所在位

置变得更高了, 且足垫(toepad)也变得更大, 以抓握高

处不易粘附的树枝
[111].

4.4 寄生

在寄生关系中, 寄生者依赖于宿主生存. 寄生者常

损害宿主的利益, 而那些能够避免被寄生或能降低寄

生者危害的宿主更受选择青睐. 从这个角度来看, 寄

生者和宿主之间存在一定的对抗关系. 不过, 也有观

点认为寄生者应该演化得逐渐减少与宿主的对抗, 即

“成功的”寄生者并不非常有必要演化为对宿主非常有

害
[112].
寄生者和宿主之间的协同演化在早年就有系统发

生的证据. 例如, 研究人员使用蛋白质电泳数据对啮齿

动物和它们的皮外寄生虫(ectoparasite)建立系统树, 发
现两者之间的系统树形状和枝长非常一致, 从而认为

寄主和宿主之间的物种形成大体是同时期、有关联

的
[113].
寄生者与宿主之间的协同演化可以达到很快的速

度. 欧洲的兔子在19世纪初被引入澳大利亚, 而澳大利

亚缺乏兔子天敌, 所以这些兔子疯狂繁殖、破坏本土

植被. 21世纪中期, 黏液病毒(myxoma virus)被引入澳

大利亚以控制兔子的居群, 这种病毒高度致命, 几乎所

有感染病毒的兔子在短期内即会死亡, 随后, 病毒和兔

子之间发生了协同演化, 病毒变得对于兔子而言不那

么致命了, 因为当兔子数量降低时, 那些允许兔子宿

主活得更长的病毒的突变系就更受偏好, 从而增加了

在宿主死亡之前传播到其他兔子的机会. 虽然之后许

多兔子仍然死于感染, 大多数受感染的个体存活时间

却大幅提高
[114].

一些鸟类将卵产在其他鸟类的巢穴中, 幼体由被

寄生的鸟类抚育, 是为巢穴寄生(brood parasite)[115]. 寄
生鸟类和宿主鸟类之间的对抗, 不仅发生在卵期(egg
stage), 也发生在雏鸟期(chick/nestling stage). 为了避

免抚养与自己没有亲缘关系的寄生鸟类幼体, 宿主鸟

类演化出分辨非本巢鸟蛋, 并弃于巢外的能力, 相应

地, 巢穴寄生鸟类演化出一系列对策, 包括拟态宿主

鸟蛋、伪装鸟蛋、增厚蛋壳等
[116~118]. 寄生鸟类与宿

主鸟类存在着军备竞赛. 例如, 不同宿主鸟类对寄生

鸟蛋的丢弃程度不同, 而在丢弃程度更高的鸟巢中,
寄生鸟类大杜鹃(Cuculus canorus)的鸟蛋拟态程度也

越高
[119]. 此外, 尽管寄生鸟类的蛋不断拟态宿主鸟类

的蛋, 宿主鸟类蛋的外观也可不断转变、“逃离”原有

寄生鸟蛋的外观, 或使鸟蛋外观多种多样, 增加寄生

鸟类拟态的难度. 例如, 大杜鹃的宿主鸟类物种, 其识

别、丢弃寄生鸟蛋的能力越强, 则相应的同种鸟类不

同鸟巢中宿主鸟蛋外观多样性也越高
[120].
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4.5 拟态

一些蝴蝶在幼虫期可以将植物食物中的有毒化学

物质存储起来, 使自身变得很难吃, 因而具有该类蝴蝶

颜色样式的蝴蝶, 被捕食的几率大幅降低, 该类颜色样

式即为“原型”(model), 其他种类的蝴蝶以此演化出类

似的颜色模式 , 以模拟那些难吃的蝴蝶 , 成为“拟
型”(mimic)[121,122]. 拟型的存在, 对原型是不利的, 因为

一旦拟型变得十分常见, 则原型所对应的难吃的记忆

就不再专性, 所以捕食者也会开始攻击原型. 尽管原

型仍然很难吃, 但即使被捕食者“品尝”一下, 也会使

蝴蝶付出生命的代价. 因此, 拟态也可推动协同演化,
即拟型向着原型的颜色样式发生演化, 而原型则向着

远离拟型的颜色样式发生演化.
生物对生物的拟态分为缪氏拟态和贝氏拟态. 在

缪氏拟态(Müllerian mimicry)中, 原型物种和拟型物种

对捕食者而言都是难吃的或有毒的, 因此双方颜色样

式的演化都有机会受到影响. 例如, 在常被用作协同

演化范例的Heliconius属蝴蝶中, H. erato和H. melpo-
mene是研究得最为详细的两个物种, 通常情况下, H.
melpomene模拟H. erato的翅膀图样. 两物种之间是否

发生协同演化, 一直受到质疑. 基于前人对翅膀颜色样

式控制基因的测序, 近期一项研究探讨了这两种蝴蝶

的系统发生分枝模式、物种分化次数以及谱系地理学

历史, 验证了两者翅膀样式之间的确存在严格的协同

演化关系
[123].

在贝氏拟态(Batesian mimicry)中, 拟型通过模拟

有毒原型的警戒色来对抗捕食者. 例如, 珊瑚蛇(Fa-
mily: Elapidae)是一类广泛分布于新世界和旧世界毒

蛇的统称, 但有许多无毒蛇的花纹与珊瑚蛇类似. 研

究人员通过整合来自新世界地区的蛇类物种的分布、

形态、系统发生数据, 以系统发生分析为框架, 重建无

毒蛇拟态的起源和体色样式的演化速率, 发现无毒蛇

体色样式的转变, 与珊瑚蛇在整个西半球的空间上和

纵贯4000万年的时间尺度上高度关联
[124].

5 协同演化的地理镶嵌

无论是物种间还是类群间的协同演化, 发生互作

的基本单元仍然是居群. 居群在空间的分布上具有异

质性, 形成地理上的镶嵌, 因而物种间的相互作用实

质上是众多异质居群互作的集合, 物种间的协同演化

方向也是各个居群交互选择合力的体现
[125~129]. 协同

演化的地理镶嵌理论(geographic mosaic theory of coe-
volution, GMTC)的提出正是基于这样的3个前提: 物

种是居群的遗传组合、互作物种通常存在镶嵌式的地

理分布、物种之间的互作关系根据环境不同而有所不

同
[125,130,131].
传统的协同进化理论假设物种之间的关系在空间

分布上是静态的, 而协同演化的地理镶嵌理论认为, 协
同演化具有空间变异, 且以3个过程作为主要驱动力:
(ⅰ) 协同演化冷点和热点的产生. 种间互作在地理各

异的情况下多种多样, 互作两物种彼此施加了选择压

力的区域即为热点, 反之为冷点. (ⅱ) 镶嵌式选择作

用. 互作物种受到的自然选择, 在不同的环境间各不相

同. (ⅲ) 特征再混合. 通过突变、基因流、随机遗传漂

变、灭绝并伴随本土居群的拓殖等过程导致本土物种

的失配(mismatch)或适应性降低(maladaptation). 这3个
过程的结合, 持续不断地改变了本土居群之内和居群

之间的基因型分布
[132,133].

北美落基山区的红松鼠(Tamiascirus hudsoni-
cus)、红交喙鸟(Lixia curvirostra complex)与美国黑松

(Pinus contorta ssp. latifolia)互作系统是协同演化地理

镶嵌理论的经典案例. 在大多区域, 松树种子被松鼠和

交喙鸟取食, 松树演化出更重的球果、更少的种子、

更薄的鳞片以对抗松鼠的取食, 而未见演化出抵御鸟

类的特征, 同时这些区域的交喙鸟也未见演化出利于

取食松果的特征, 此类区域即为松树与交喙鸟的协同

演化冷点; 在一些小的较为隔离的区域中, 交喙鸟是

松树唯一的取食者, 松树球果则演化出更厚甚至重叠

的鳞片以抵御交喙鸟的取食, 同时此区域的交喙鸟演

化出更厚、更短、更直的喙来破开鳞片, 这些区域即

为松树与交喙鸟的协同演化热点地区, 从而, 同一互

作系统在空间变异中呈现出了地理镶嵌式的选择强

度
[134,135].

6 结语

协同演化概念的起源与创立, 已有一百多年的历

史, 其应用范围也经历了从狭义到广义, 从广义到超

出生物学意义的历程. 虽然人们常常扩大或误用“coe-
volution”概念的范畴, 若以3条基本特征为准, 即协同
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互作、交互选择和协同系统发生, 则仍可认为它们是

协同演化的关系.
演化, 这一术语本身伴随着强烈的时间属性. 演化

本身可能时间漫长, 自然的选择经历了数万年的时间;
但一些人工选择也发现了快速的协同演化, 如杂草抗

除草剂、动物和人在个体生命周期内产生的耐药性.
当时间尺度超出人类观测的极限, 那么将时间变化转

换为空间变化是探究自然选择的一个合理有效的选

择. 20世纪90年代以来兴起的协同演化的地理镶嵌理

论是这一思路的具体体现. 自然选择最终作用于居群

的等位基因频率, 协同演化的地理镶嵌理论反映的是

最贴近真实的物种互作图景: 处在不同演化阶段的物

种居群在不同区域发生互作, 不同区域对彼此的选择

强度有所差异, 宏观整合的各个镶嵌式的地理区域汇

总构成了真正的物种间的协同互作, 反应了物种间随

时间流逝而发生的协同演化.
生态学中的许多基本关系, 都可能包含了协同演

化的历史. 在众多生态关系中, 互惠关系是最易形成

协同演化的. 这是因为, 互惠之外的关系, 如捕食、竞

争、寄生、拟态等, 都或多或少包含了一方对另一方

适合度的损害, 且无论环境的动荡, 在系统内部, 互作

双方此消彼长之下, 其中一方在漫长的演化历史中消

亡. 而互惠关系, 则较少会受到系统内力的影响. 当然,
将物种与物种之间的关系简单归为单一的关系颇具难

度. 许多物种之间的互作, 既是互利的, 又是互相(或单

方面)损害的. 正是这些复杂的生态关系, 最终导致了

可能的协同多样化, 形成当前地球上生物多样化的

格局.
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The development, misuse and evidence of the concept “coevolution”

TONG ZeYu & HUANG ShuangQuan
Institute of Ecology and Evolution, School of Life Sciences, Central China Normal University, Wuhan 430079

Natural selection is one of the most important components of organic evolution, while the concept of coevolution proposes that
reciprocal selection generated by interacting species could also drive their organic evolution. Formally raised in 1964, the concept of
coevolution has extensively developed, but been misused or even abused. Although continuously emerging studies have verified that
some ecological interactions are indeed coevolution, queries of whether it is an acceptable concept remain. To clarify the precise use
of the concept, we list and re-induce mistakes in using or misunderstanding of coevolution. Here a concise principle for correct usage
is suggested, i.e. confirming three aspects: species interaction, reciprocal selection as well as co-phylogenesis. Bibliometric methods
are applied to quantify the development of the coevolution concept, showing the bursting expansion of the term “coevolution” into
study fields beyond evolutionary biology, and revealing that current usage of “coevolution” still remains within a reasonable range.
Currently, studies of ecological interactions are commonly considered as in the coevolution field. Differences and commonsense of
the other six related terms, namely coadaptation, cooperation, interaction, interplay, mutualism and symbiosis, are briefly discussed.
Finally, case studies of frontier topics of coevolution, geographic mosaic theory of coevolution, are introduced. A better
understanding of the coevolution concept could be achieved if misuse or abuse is avoided. This paper may provide references for
future coevolution studies.
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