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食果动物与被取食植物的相互关系：协同进化？
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摘要：在种子传播过程中动植物是否存在协同进化关系一直是争论的焦点。有观点认为，植物通过食果动物对其

种子的传播可能获得逃避种子捕食者、占据新的生境斑 块 和 基 因 流 动 等 好 处，而 动 物 通 过 消 化 果 肉 获 得 营 养 和 能

量作为回报，动植物彼此相互作用，进而可能建立协同进化关系。动植物之间还可能发生在种、属或科水平以上的

多物种的多配协同进化，或者通过关键种的协同进化来带动其他食 果 动 物 和 植 物 相 关 性 状 的 进 化。“ 果 肉 防 御 假

说”则认为果肉原本是保护种子的防御组织，后来才进化成为吸引食果动物以促进种子传播的物质。然而，食果动

物和植物一对一的协同进化的例证并不多见；适合种子 萌 发 和 生 长 的 环 境 在 时 空 上 难 以 确 定；食 果 动 物 和 植 物 的

进化速度不一致；植物与种子传播者的选择压力存在着高度的不对称和不平衡，加上环境因素的重要影响，这种选

择压力受到极大的限制而有可能变得不显著。种子 传 播 中 动 植 物 在 进 化 意 义 上 的 关 系 尚 需 进 一 步 研 究。未 来 研

究应对食果动物和植物关系的复杂性和多样性有足 够 的 认 识。通 过 对 系 统 发 育 中 相 联 系 的 不 同 种 的 动 植 物 关 系

的比较研究来揭示动植物关系对物种分化的影响，有可能为检验食果动物和植物之间的协同进化关系提供新的证

据。食果动物传播种子对植物群落动态变化的影响、动植物关系和生物多样性保护等仍将是该领域研究的热点。
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有 关 食 果 动 物 对 植 物 种 子 的 传 播 早 在 达 尔 文

（"ABC）的 巨 著《 物 种 起 源 》中 已 有 描 述。D2.+’;
（"CE%）的专著《 世界植物的传 播》的 问 世 则 标 志 着

食果动物与 植 物 关 系 生 态 学 研 究 的 开 始。!% 世 纪

F% 年代，食果动物与被取食植物协同进化论点的提

出（G13=，"CF"；H8I’;，"CFB），引起了生物学家的

关注，大量研究论文和专著面世，食果动物与种子传

播的研究因此逐渐成为生态学和进化学的重要研究

方向（J3=’ K H2&2-2，!%%%）。

L’)’;（"CCC）统计了近 E% 年来关于食果动物

与种子传播的研究论文后发现，该领域的研究经过

!B 年的持续升温后，"CCB 年后开始出现回落。E% 年

间该领域研究的热点即是食果动物与被取食植物之

间能否建立协同进化关系。而近年来的研究认为，

环境因子可能是重要的影响因素，它们的变化甚至

会破坏动植 物 关 系（J’&&’&*，"CCA；L’)’;，"CCC），

这大大降低了学者们对食果动物和取食植物进化生

物学研究的兴趣，这一趋势在 !%%% 年巴西召开的第

三届食果动物与植物种子传播国际研讨会上有明显

表现（@,’1-’4，!%%%）。

如何认识食果动物与植物之间的关系？未来该

领域发展的趋势和重点是什么？这是从事该领域研

究的人们所热切关注的。

+* 协同进化的概念

不同的 研 究 者 对 协 同 进 化 常 有 不 同 的 定 义。

M*1N’1（"CA%）对 其 下 了 一 个 严 格 的 定 义：一 个 物 种

的性状作为对另一个物种性状的反应而进化，而后

者的性状本 身 又 作 为 对 前 一 物 种 性 状 的 反 应 而 进

化。这个定义 也 称 配 对 协 同 进 化（ 7*2&=24’ 83’)3+,(
-231）。李典谟 和 周 立 阳（"CCF）对 上 述 定 义 作 了 进

一步的解释，指出协同进化有三个特性："）特殊性，

即一个物种各方面特征的进化是由另一个物种引起

的；!）相互性，即两个物种的特征都是进化的；E）同

时性，即两个物种的特征必须同时进化。

弥散协同进化（ .2<<,4’ 83’)3+,-231）是 指 相 互 作

用的一方或双方是由多个物种群体共同产生的选择

压力而导致的共同进化现象（ M*1N’1，"CA%）。它不

要求双方具有同时性，因而适用范围更广些，包括相

互影响的物种之间的长期适应行为（ 李典谟，周 立

阳，"CCF）。弥散协同 进 化 是 多 物 种 产 生 的 相 互 作

用的泛称，它并不能准确表达某对特定物种之间的

相互选 择，在 科 学 上 难 以 验 证（ O5397431，"CCC）。

弥散协同进 化 渐 渐 被 多 物 种 的 协 同 进 化（9,+-247’(
82<28 83’)3+,-231）所取代，O5397431（"CCC）主张将其

改为多配协同进化（ 83,7+’. 7*2&=24’ 83’)3+,-231）。

无论是配对协同进化还是多配协同进化，都强

调双方相互影响与进化，具有特殊性和相互性两个

共同特征。

,* 支持食果动物 与 被 取 食 植 物 之 间 存 在 协

同进化关系的主要观点

G13=（"CF"）首 次 提 出 了 食 果 动 物 与 植 物 在 进

化意义上的相互作用：植物通过动物对果实的取食

完成种子的传播，食果动物将果实作为食物。为了

吸引种子传播者的拜访，植物可能进化形成特定的

性状，如：果实和周围环境区别明显，易于被发现，果

肉易于消化等。

H8I’;（"CFB）明确提出种子传播中食果动物与

植物协同进化的假说，并提出了专性 P 泛性食果动

物概念。专性食果动物（ 47’82*+24-）几乎完全依赖果

实提供糖分、脂类、蛋白质、其他营养物质和能量等，

而泛性食果动物（ >’1’&*+24-）只是把果肉提供的水和

碳水化合物作为其营养和能量来源之一，它们同时

还通过其他方式（ 如鸟类捕食昆虫等）来补充能量。

专性食果动物往往取食“ 高质量”（ 如富含脂类和蛋

白质等）的 果 实，而 泛 性 食 果 动 物 往 往 取 食“ 低 质

量”（ 主要含碳水化合物和水分）的果实。适合专性

食果动物的果实往往含有数量不多的大种子，适合

泛性食果动物的果实一般含有大量的小种子；专性

食果动物所食果实的成熟期长，而泛性食果动物所
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食果实的成熟期则较短；低质量的果实结实量大，但

传播质量低，高 质 量 果 实 结 实 量 少，但 传 播 质 量 高

（%&’()，"*+#；,-./，"*0"）。,-./（"*0"）曾 根 据

上述概念对世界上若干种植物的种子传播动物进行

了分类。

1./( 2 345678..9（"*++）认为植物吸引食果动

物可能具有“ 高投入”和“ 低投入”两 个 模 式。高 投

入模式（ :;<:=;->(45?(-5 ?.@(A）的 母 树 产 生 少 量 高

营养的果实，结果因量少而限制了拜访者的聚集程

度，引起拜访者之间的竞争，这往往促进一些高效的

传播 者 的 专 性 拜 访。 低 投 入 模 式（ A./=;->(45?(-5
?.@(A）的母树产生大量营养较低的果实，因为 果 实

多而营养低，拜访者之间竞争不激烈，结果母树就有

可能吸引各种不同种类的拜访者，将种子传播到不

同的生境斑块中去。

植物通过种子传播可能获得逃避捕食者、占据

新的生境斑块等好处，动物则通过取食果实获得了

营养和能量。对植物的不利之处是需要额外的投资

来形成果肉，而传播者则需要额外取食种子，双方都

希望以最少的付出，取得最高的回报，因此最终可能

达成 一 种 妥 协（ 1./(，"*++；1./( 2 345678..9，

"*++；1./( 2 B6-@( ’(8&9:.>(，"*0C；D:.?E4.- 2
F;AA4.-，"*+*；1(88(86，"*0!；蒋志刚，"**G；张树

义，"**G6，"**G7；鲁 长 虎，常 家 传，"**0；李 宏

俊，张知彬，!CC"）。有 些 植 物 果 肉 中 营 养 和 能 量

较少，以促使动物不断取食来传播它们的种子（1(8=
8(86 !" #$H ，"**I）；而另一些植物则通过营养较高的

果肉来吸引专性拜访者（%&’()，"*+#；1./( 2 34=
5678..9，"*++）；有些果实含有弱毒物质以避免动物

一次取食 太 多，从 而 促 进 分 散 传 播（ J68-(6 !" #$H ，

"**K）；有些 植 物 果 实 中 所 含 次 生 代 谢 物 对 种 子 捕

食者具有威慑作用，而对种子传播者的取食没有影

响（D(/947L8) 2 M67:6-，!CC"）。

也有学者认为，食果动物和结果植物之间的协

同进化可能是发生于种、属或科水平以上的多配协

同进化（1(88(86，"*0#；N6L5;(8=1;.- !" #$H ，"*0#；

O6?.86，!CCC），或者通过一小部分的关键种的协同

进化来带动其他食果动物和结果植物相关性状的进

化（P(7L44&:( 2 Q4(-?6--，"*0*）。

在种子未成熟时，肉质果的果肉往往起到了抵

御 动 物 取 食、病 虫 侵 害 和 外 界 不 良 环 境 的 作 用

（%677(8A()，"**!）。在成熟过程中，果肉 从 小、硬、

有毒、不能食用变为柔软和适合于动物的取食，果实

的颜色、气味、味道等则可能吸引传播者来完成种子

的传播（%677(8A()，"**!）。%6&9（!CCC）提 出 了 果

肉防御假说（ @(R(-4( 4&(-68;. :)E.5:(4;4），认 为 果 肉

原本是保护种子的防御组织，后来才进化成为促进

种子传播的结构。

已有的研究主要关注果实形态如何影响食果动

物的选择，包括果实大小（F:((A/8;<:5，"*0#）、颜色

（F;AA4.- 2 %(A6?E)，"*0K）、果肉干物质（ S.:-4.- !"
#$H ，"*0#）以及果肉占果实的比例（1./( 2 B6-@(
’(8&9:.>(，"*0C）等。这类研究绝大多数 是 对 某 一

地区或某群落中多种植物和多种食果动物关系的探

讨，相比之下，在食果动物对同一物种、同一群落内

的不同个体的选择性拜访方面的研究相对较少。最

近在我国云南热带研究了鹿科动物麂子（%&’"(#)&*
+&’",#- .#/(’#$(* ）对 南 酸 枣（ 012!32*42’5(#* #6($7
$#3(*）不同结果单株的选择性拜访，发现麂子对南酸

枣不同单株的拜访频率与果实颜色和单果所含能量

相关，是在这方面的有益尝试（T:(- !" #$H ，!CC"）。

!" 反对食果动物 与 植 物 协 同 进 化 关 系 的 主

要观点

S6-U(-（"*0C）在 定 义“ 协 同 进 化 ”时 就 指 出：

“ 对协同进化有许多不恰当的应用”，其中之一就是

“ 一对物种 之 间 如 果 采 取 一 致 的 互 利 策 略，我 们 往

往会假定它们为协同进化。如在种子传播中，由动

物传播的果实所含营养和动物所需营养一致，便认

为它们是协同进化。然而，也许这种动物在介入这

种植物的生境之前，就已经建立起了这样的取食偏

好，取食果实只不过是满足动物本身需要而已。因

此，动植物彼此之间采取高度一致的互惠策略，表面

上很象是协同进化，但很可能压根不是这回事。”

F:((A/8;<:5 2 V8;6-4（"*0!）认为种子传播中的

重要概念和 理 论 几 乎 都 是 来 自 于 传 粉 生 物 学 的 研

究，但花粉传播与种子传播是两个不同的系 统："）

花粉传播有 其 确 定 的 目 标，即“ 从 柱 头 到 柱 头”，而

种子传播的适合地是不确定的，适合种子萌发和幼

苗生长的场所受温度、湿度、光照、土壤肥力、种子或

幼苗捕食者、病虫害等多种因素的影响，在时间和空

间上难以确定和预见；!）花粉传播和柱头接受能力

是同步的，但幼苗形成有很大的偶然性，在时间上是

不确定的；K）花 粉 传 播 受 益 于 专 性 传 播 者，因 为 花
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粉传播到其他物种上会死亡从而造成花粉的浪费，

而植物应该吸引多种动物来传播它的种子，这样生

存的机会更 大 些；&）在 花 粉 传 播 中，植 物 在 花 粉 传

播适合地（ 花）上提供刺激物（ 如花蜜等），以吸引花

粉传播者前来取食的同时也将花粉“ 捎上”；种子传

播中植物不能在种子传播的适合地提供刺激物，而

是通过果肉预先付出，一旦动物将果肉从种子上剥

离，动物就没必要再负担这个累赘了，会尽快地将种

子呕出或排出。种子传播中食果动物与取食植物往

往难以实现协同进化（’())*+,-.(/ 0 1,-234，"56!；

78+) 0 9:2**+88;，"56!）。

专性食果动物非常少见（’())*+,-.(/ 0 1,-234，
"56!；78+)，"56&；7),,),2，"56<）。既然大量种子

在母树下死亡，那么多种传播者的拜访会传播更多

的种子，也就更有可能将种子传播到适合萌发及幼

苗生存的地方。因此植物应该吸引多种动物来传播

它的种子。植物由多种食果动物来传播或取食其种

子，而食果动物又取食多种植物果实或昆虫，不同时

空条件下动植物的分布及组成并不一致，这种网络

式的分 布 限 制 了 动 植 物 选 择 压 力 的 可 能 性（ 7),=
,),2，"55<）。亦有一些 研 究 表 明，传 播 者 的 不 同 对

种子传播质量的影响很小，植物能否成功繁衍后代

主要取决于植物的开花量和结实量、种子捕食者及

环 境 因 素 的 综 合 影 响（ 7),,),2，"566； >8,;238，

"565；7),,),2 &) ./? ，"55&）。

食果动物和植物在进化速度上是不一致的，动

物远比植物进化得快（7),,),2，"56<）。传播者对果

实有 生 理 和 行 为 上 的 适 应（ @)A)B 0 C2,248A，

"55!），而植 物 适 应 于 传 播 者 则 有 许 多 内 在 限 制 因

素，如结果物候、果实形状、营养组成及结构特点等，

这些因素与植物的系统发育的关系可能远远大于与

当时 种 子 传 播 状 况 的 关 系（7),,),2 &) ./? ，"55&）。

7),,),2（"55<）研 究 地 中 海 的 植 物 与 食 果 鸟 类 之 间

关系表明，两者缺乏相互作用的历史，传播者的营养

和迁徙适应很有可能是不同季节的气候及果实丰富

程度等生态格局造成的。食果动物与植物的关系可

以由“ 生态适宜（ )D8*8.-D2* E-//-3.）”（ >23F)3，"56<）

或者“ 生 境 塑 造（ (2G-/2/ 4(2H-3.）I（7),,),2，"56J）

来解释，而非协同进化。

7),,),2（"556）经 过 "! 年 的 研 究 发 现，结 果 植

物与种子传播者的关系在不同年份间差异很大，非

生物环境是重要的影响因子。植物与种子传播者关

系难以预测并具有高度的不对称性，加上非生物因

子的重要影响，动植物相互间的选择压力可能受到

极大的 限 制 而 变 得 不 显 著（ 7),,),2，"556；@)A)B，

"555）。也有人 认 为，种 子 传 播 中 动 植 物 存 在 协 同

进化关系的论点看似很有道理但难以验证（’())*=
+,-.(/，"55"）。

!" 结语与展望

种子传播中动植物是否实现协同进化，这一问

题至今尚不能作肯定的回答。现今动植物关系中食

果动物与种子传播的研究远落后于传粉生物学及食

草动物与植 物 等 相 关 领 域 的 研 究（ K2:8,2，!%%%）。

这可能是因为："）目前仅研究了种子传播的某一阶

段（ 如初级传播）而没有对整个过程进行研究（7),=
,),2 &) ./? ，"55&；LM)3/)4，!%%%），而种子传播是多

步骤、多物种参与的复 杂 过 程（N(2:G),4 0 O2D:2=
(83，"55&）；!）研 究 方 法 落 后，目 前 研 究 方 法 主 要

有直接观察（’)33B 0 @)A)B，"556）或 自 动 像 机 拍

照（78+) 0 P23;) C),DQ(8A)，"56%）、磁性物质（R*=
A),483 0 S-2F，"565）、金属片粘附种子上或插入种

子内（98,Q，"56&）及应用萤光粉标记（@)A)B 0 92,=
.)3/，!%%%）等，而动物活动模型及基因技术才刚刚

开 始 建 立 和 应 用（ 72:-*/83，"555；N2-3 &) ./? ，

!%%%）；T）研究的空间尺度不一致，这也可能造成结

果不一致（C8**:233，!%%%）。

种子传播中动植物的选择压力受到种子的初级

传播、二 次 传 播（ ’)33B，!%%%）、种 子 捕 食（ 王 巍，

马克平，"555；王巍等，!%%%）、植物的化 学 他 感 现

象（N(2:G),4 0 O2D:2(83，"55&）、环 境 因 素（ 张 知

彬，!%%"）及生 境 的 异 质 性（ 王 巍 等，!%%%）、植 物 的

系统发育（U8,D(8A，"55%）及动植物相互作用的历

史（7),,),2，"55<）等诸多因素的影响。如热带雨林

木本树种小叶藤黄（0.’,"-". ,#1.）在种子传播过程

中，通过果肉吸引猕猴（2.,.,. 34/.)).）等林上拜访

者来实现种子的远距离传播，而落到树下的种子则

是通过种子本身来吸引中华姬鼠（56#$&3*( $’.,# #7
’&()&(）等进行 分 散 埋 藏!。对 种 子 散 布 过 程 中 生 物

及非生物因子造成的复杂局面应有足够的认识，应

通 过科学地设计实验，找出相关物种的贡献率及可

!刘勇，陈进，白智林，邓晓保，张玲，!%%!? 小叶藤黄种子传播、被捕
食及幼苗空间分布 ? 植物生态学报（ 待发表）
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能的相互关系。

尽管物种分化的原因可能是复杂的，但通过了

解动植物相互作用是否促进物种分化来检验种子散

布过程中动植物相互作用的进化意义，可能是有效

的手段。进行同属或系统发育相互联系的物种的种

子散布规律的比较研究，则有可能成为解开上述难

题的钥匙。现代分子遗传学等技术的应用也可为检

验动植物基于进化意义上的相互关系提供新的有效

手段（%&’()’*，!+++），遗憾的是至今这方面的研究

尚非常少。

认识种子散布过程中动植物相互关系的多样性

可能是未来研究的另一重要出发点。,(-.（"/#"）

和 012’3（"/#4）等提出植物通过形成大量小种子、

低营养果肉来吸引泛食性动物以及形成大核、高营

养果肉来吸引专食动物，这仅是大量多样关系中的

特化类型。而选择特殊研究材料并进行比较研究，

则可能是揭示复杂多样关系的有效办法。

“ 动物—植物—种子传播”系统对物种延续、群

落演替等有着重要影响，因此，这方面的研究有其稳

定的“ 生态位”（5’67)8)-(，"//4）。食果动物对植物

群落更新的影响（98:6*)6;(，!++"）、动植物相互关系

的认识对生物多样性保护的意 义 等 的 研 究（ <’.=*>
?&:3 @ A;?8;(，!++"；0--:’，!++"）仍 将 是 该 研 究

领域的热点（%&’()’*，!+++）。植物 ! B C 的基因流动

是依靠种子的传播来完成，生境的片断化和生境隔

离使得种子传播受阻继而导致基因流动受阻，相邻

种 群 的 基 因 可 能 产 生 显 著 的 差 异（ D;E6F)-(，

"///）。在恢复 生 态 学 中，人 们 正 在 尝 试 搭 建 鸟 类

的休息场所和人工投食等措施来吸引鸟类进行植被

恢复（ D-FF，"//G）。 食 果 动 物 对 种 子 的 远 距 离 传

播，可以为植物种群的扩展、入侵种的扩散、E’); 种

群动态及 全 球 变 化 等 研 究 提 供 依 据（ 9;6( !" #$H ，

!+++）。人们期待更多更好的研究来构建种子传播

中动植物相互关系的新图景。
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