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摘要: 杂交是生物进化的重要方式和新物种的重要来源, 在植物界普遍存在, 但在不同植物类群中的发生率差异

很大。高度专性传粉体系中, 宿主植物和传粉者经历长期协同进化, 形成远高于其他物种的互利共生机制和合子

前生殖壁垒, 被认为不太可能发生种间杂交。榕树和传粉榕小蜂是动植物间专性传粉关系的典范, 甚至发展出一

对一高度专性关系。但随着研究的深入, 发现了一定程度的宿主转移现象, 引发学者对榕树种间杂交的研究和探

讨。本文从人工杂交、外来种和本地种杂交、岛屿种自然杂交、同域分布近缘种自然杂交, 以及利用系统发育不

一致推测杂交等5个方面, 综述了榕树种间杂交的研究进展, 并对未来研究进行展望。同一亚属内人工榕树种间杂

交F1代一般可育, 不同亚属榕树的种间杂交亲和性强度在不同性系统上表现有所不同。种间存在单向或不对称的

双向基因流, 依赖专性传粉榕小蜂传粉可能使得渐渗杂交成为榕树种间杂交的主要方式。一系列的合子前隔离机

制, 包括化学隔离、形态隔离、地理隔离、生态隔离、季节隔离等有效维持了榕树物种在遗传和形态上的完整性; 
而合子后隔离作用较弱, 传粉榕小蜂在非专性宿主上的繁殖适合度一般表现为显著降低。未来有待在评估杂交对

榕树生物多样性和榕–传粉榕小蜂共生体系稳定性的影响, 分析榕树天然杂交带的杂交模式, 以及探讨影响宿主

转移和榕树杂交的因素等方面开展深入研究。 
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Research progress of interspecific hybridization in genus Ficus 
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Abstract: Hybridization plays a vitally important role in biological evolution and speciation. Although 
occurring frequently in nature, the prevalence of hybridization events is unevenly distributed across the 
plants. It is generally considered unlikely for the obligate insect-pollinated plants, due to the much stronger 
prezygotic barriers which were developed during their long co-evolutionary with the host-specific 
pollinators, such as the fig–fig-pollinating wasp mutualism. Species-specificity in fig pollination appears to 
be extreme compared with most other insect pollination mutualisms. Most fig species are pollinated by only 
one wasp species and most wasps are associated with just a single fig species. However, increasing cases of 
host shift have been reported with the deepening of research, which raises the research and discussion on 
hybridization between host fig species. Here, the research progress on the interspecific hybridization in Ficus 
is presented from the following five aspects, artificial hybridization, hybridization between exotic and native 
species, natural hybridization of island species, natural hybridization of sympatric allied species, and 
hypothesized hybridization by phylogenetic incongruence. Some further research prospects on the Ficus 
interbreeding are also outlined. Artificial F1 hybrids between the closely related species of the same subgenus 
are usually fertile. However, intensity difference of cross-fertilize compatibility between species of different 
subgenera exists between the different breeding systems. There is unidirectional or bidirectional but 
asymmetrical interspecific gene flow. Introgression may be the most prominently and prevalently 
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hybridization process in Ficus because of the extreme dependence on pollinating fig wasps for sexual 
reproduction. A series of prezygotic isolation mechanisms maintain the genetic and morphological identity of 
fig species, including chemical, mechanical, geographic, temporal and ecological isolation. However, the 
postzygotic isolation is weak effective. The reproductive fitness of pollinating fig wasp is reduced obviously 
in atypical host species. Future research work needs to be carried out in investigating the effect of 
hybridization on fig biodiversity and the stability of the fig–fig-pollinating wasp mutualism, and exploring 
hybridization pattern and consequence of the hybrid zone, and the factors that affect the host shift and 
hybridization, and so on. 
Key words: Ficus; interspecific hybridization; host shift; isolation; pollinating fig wasp 

杂交以及随之可能产生的基因渐渗普遍存在

于植物界, 是高等植物基因组进化的重要方式和新

物种的 重 要来源 (Anderson & Stebbins, 1954; 
Ramsey & Schemske, 2002; Mallet, 2007; Rieseberg 
& Willis, 2007)。地球上至少25%的植物种类涉及到

杂交(Mallet, 2005), 同时, 全球气候变化和人类活

动的日益加剧会降低或者打破物种之间原本形成

的隔离界限, 进一步增加杂交的机会(Vallejo-Marín 
& Hiscock, 2016)。然而, 杂交发生率在不同植物类

群中差异很大(Ellstrand et al, 1996), 受生活史、繁

育系统、环境扰动和传粉机制等因素影响(Grant, 
1981), 快速辐射进化的类群杂交发生率非常高

(Mallet, 2007); 而依赖专性传粉者才能完成有性繁

殖的种类被认为不太可能发生杂交(Renoult et al, 
2009)。专性传粉体系中, 尤以榕–传粉榕小蜂、丝

兰–丝兰蛾和算盘子–头细蛾三个组合最为经典, 它
们在宿主对传粉者的引诱, 传粉者对宿主的寻找和

识别, 以及双方在物候、形态上高度匹配等一系列

的互利共生机制, 强有力地维持了宿主物种间的合

子前隔离, 导致其杂交难度远高于非专性传粉植物

(Jousselin et al, 2003; Pellmyr, 2003; Moe & Weiblen, 
2012)。然而, 宿主转移打破了宿主–传粉者之间严

格意义上的一对一关系(Menken, 1996; Charleston 
& Robertson, 2002; Renoult et al, 2009), 为宿主植物

种间杂交提供了机会。 
榕树是榕属(Ficus, Mroaceae)植物的总称, 全

球约800余种, 主要分布于热带地区, 是热带植物

区系最大的木本属之一。榕树的生活型极为丰富, 
有高大乔木、小乔木、灌木、木质藤本、附生、岩

生、绞杀等几乎所有的木本植物生活型, 占据热带

雨林群落的多个层次, 为众多动物提供食物和栖息

场所, 被公认为是热带雨林中的关键类群(许再富, 
1994; Shanahan et al, 2001)。其独特的隐头花序结构

( 以下简称 “ 榕果 ”) 需要专一的传粉榕小蜂

(Agaonidae, Hymenoptera)传粉才能完成有性生殖, 
而传粉榕小蜂也只能在榕树上繁殖后代, 榕果顶部

的苞片孔是小蜂进入榕果的唯一通道。榕树有雌雄

同株和雌雄异株之分, 各约占榕属种类的一半。其

中雌雄同株榕树同一榕果内既有产生花粉的雄花, 
也有产生种子和供小蜂产卵的雌花; 而雌雄异株中

的雌株只有用于产生种子的长柱头雌花, 雄株既有

产生花粉的雄花, 也有供小蜂产卵的短柱头雌花。

宿主榕树和传粉榕小蜂之间互利共生的高度专性

传粉关系甚至被学者用一对一原则(one-to-one rule)
描述(Wiebes, 1963), 即一种榕树只有一种与之对应

的传粉榕小蜂。但随着研究的深入, 发现了越来越

多打破一对一原则的案例(Molbo et al, 2003; Cook 
& Segar, 2010; 黄建峰等, 2018), 其中宿主转移导

致一种小蜂为两种或多种榕树传粉的现象使得榕

树种间杂交成为可能, 引发学者对榕树种间杂交的

探讨。本文将从5个方面综述榕树种间杂交方面的

研究进展, 并对未来研究进行展望, 以期为榕树及

其他高度专性传粉植物的杂交研究提供参考。 

 
1.1  人工杂交 

传粉榕小蜂的宿主转移现象很早就有报道

(Müller, 1886; Ramírez, 1970), 引发了学者对榕树

种间杂交的兴趣, 但早期针对榕树自然杂交的野外

调查和研究非常少。学者最初通过人工控制实验开

展榕树杂交研究, 相关工作可追溯到为改良品种对

无花果(F. carica, subg. Ficus)不同品种及不同形态

种开展的杂交实验(Hunt, 1911; Condit, 1947)。而不

同物种间的杂交实验始于Condit (1950)将薜荔(F. 
pumila, subg. Synoecia)花粉喷洒到无花果雌蕊上的

工作, 首次获得了可萌发杂交种子, F1形态上介于

1  榕树种间杂交研究 
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双亲之间, 染色体数目与亲本一致(2n = 26)。榕树

F. montana分布于东南亚, 小蜂Kradibia tentacularis
为其传粉, 而F. asperifolia分布于非洲热带地区, 两
种榕树系统关系很近, 但地理隔离限制了两者的自

然杂交。 Ghana 等 (2015a, b) 将携带花粉的 K. 
tentacularis从F. montana雄树引入F. asperifolia雌树, 
得到可育的F1代, 而后进行F1雌树与F. montana雄
树的回交实验。结果显示: K. tentacularis能在F1和F. 
asperifolia雄树产卵, 但不能刺激子房形成瘿花, 因
而不能繁殖后代; 但可在回交一代个别雄树的少量

榕果中成功繁殖。表明小蜂的繁殖适合度在F1代中

降低, 而在回交后代中有所提高。另外, 学者还通

过杂交来提高榕树的抗病性。Yakushiji等(2012)利
用无花果作为母本、同属无花果亚属的矮小天仙果

(F. erecta)作为父本进行人工杂交, 获得了成活率低

(1.3%–2.8%)但能够抵抗甘薯长喙壳菌(Ceratocystis 
fimbriata)感染的F1代, 可作为砧木来提高无花果抗

溃疡病能力。 
上述杂交实验均以雌雄异株榕树为研究对象, 

而Ramírez (1986)首次对雌雄同株榕树开展了杂交

实验, 将美洲白肉榕亚属(subg. Pharmacosycea)榕
树F. glabrata与非洲聚果榕亚属(subg. Sycomorus) 
的F. sycomorus进行杂交, 虽获得了可萌发杂交种

子, 但F1存活期短; 而F. glabrata与同属美洲白肉榕

亚属的F. radula无论正交或反交, 均得到可萌发杂

交种子, 并且F1可育; 但F. glabrata与雌雄异株榕树

F. quercifolia未能产生杂交种子。 
上述人工杂交实验和研究表明: 榕树种间能否

杂交, 以及F1代育性与父母本的亲缘关系密切相关, 
同亚属内的物种间杂交一般能够成功获得可育的F1

代; 不同亚属的物种间存在杂交不亲和性, 但其强

度在不同性系统的榕树上有所不同; 而不同性系统

的榕树之间难以杂交。 
1.2  外来种和本地种杂交 

榕树姿态优美、荫质优良, 常作为绿化观赏树

种被引种到远离其自然分布区的异域, 但往往忽略

了对其传粉者的引种。外来种因缺少专性传粉者, 
并克服了与本地种原本存在的地理隔离, 会被本地

种的传粉者拜访, 与本地种杂交, 学者们最初也是

在外来种和本地种之间观察到了榕树的自然杂交

现象。 
垂叶榕(F. benjamina)、菩提树 (F. religiosa)和棱

果榕(F. septica)原产热带亚洲至大洋洲地区, 现已

被广泛栽培。引种到美洲哥斯达黎加的垂叶榕会被

本地种F. padifolia的传粉者Pegoscapus tristani访问,
虽然不能繁殖小蜂后代, 但能产生可萌发杂交种子

(Ramírez & Montero, 1988)。而引种到美国佛罗里达

州的菩提树和棱果榕会被本地种F. aurea的传粉者

Pegoscapus mexicanus传粉, 与菩提树杂交产生形

态介于双亲的F1, 而与棱果榕未产生杂交种子

(Ramírez, 1994)。这可能是因为垂叶榕、菩提树、

F. padifolia和F. aurea均为雌雄同株, 且均属于榕亚

属(subg. Urostigma); 而棱果榕为雌雄异株, 隶属于

聚果榕亚属, 系统关系较远。然而, Ramírez (1994)
在菲律宾马尼拉发现外来种菩提树与本地种棱果

榕的疑似F1个体, 但因缺少遗传学证据, 很难相信

不同性系统的榕树之间可以杂交。F. lutea (subg. 
Urostigma, sect. Urostigma)自然分布于热带非洲, 
作为观赏树种被引种到南非格雷厄姆斯敦后的F. 
lutea会被F. thonningii (subg. Urostigma, sect. Galo-
glychia)和F. sur (subg. Sycomorus, sect. Sycomorus)
的传粉榕小蜂拜访, 并产生可萌发杂交种子, 但F1

在子叶期之前全部死亡。F. thonningii的传粉者能在

F. lutea中繁殖, 但F. sur的传粉者却不能(Ware & 
Compton, 1992)。这些现象进一步表明种间隔离程

度与亲缘关系密切相关, 不同亚属种类之间存在明

显的合子前隔离, 而同一亚属的种类未表现出明显

的合子前隔离, 但存在一定程度的合子后隔离; 同
时也为榕树引种与保护提供了借鉴。 
1.3  岛屿种自然杂交 

通过人为打破专一的传粉关系和原本存在的

种间隔离, 例如地理隔离(Ramírez & Montero, 1988; 
Ghana et al, 2015a, b)以及可能存在的形态隔离

(Condit, 1950)等, 实现人工杂交以及本地种和外来

种的自然杂交, 支持自然发生的宿主转移可导致榕

树种间杂交。Janzen (1979)认为宿主转移更容易发

生在岛屿或者条件恶劣的大陆生境(例如分布区的

边缘)。这些生境一方面容易导致传粉者灭绝或暂时

性缺位, 为非专性传粉者提供了生态位; 另一方面

也易出现宿主种群过小, 不足以维持传粉者种群的

情况, 促使宿主转移发生。该观点得到了相关研究

的支持(Parrish et al, 2003; Kusumi et al, 2012)。 
关于榕树自然杂交以及疑似杂交个体早已有

报道(如: Condit, 1947; Ramírez, 1970), 但首次得到 © 生物多样性 Biodiversi
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遗传学证据支持的案例来自于Parrish等(2003)的研

究。印尼喀拉喀托岛(Krakatau Islands)距最近的大陆

约30 km, 其目前的榕树植物源于1883年火山爆发

后的外来种迁入, 而小蜂种群在榕树迁入很久之后

才逐步建立(Backer, 1929; Ernst, 1934)。Parrish等
(2003)在该岛上发现了棱果榕与近缘种水同木(F. 
fistulosa)及对叶榕(F. hispida)的疑似杂交个体, 暗
示传粉者的暂时性缺位可能促使了宿主转移。他们

从喀拉喀托岛及周边岛屿和邻近大陆采集了包括

棱果榕、水同木和对叶榕在内的7种榕树64个个体

以及 22个疑似杂交个体 , 采用2个AFLP和 9个
cpDNA标记, 确认22个形态疑似杂交个体中的6个
来源于种间杂交, 其中5个来源于棱果榕和水同木

杂交, 1个来源于棱果榕与对叶榕杂交。这些杂交个

体零散分布于喀拉喀托岛及周边的Popoli岛和

Peucang岛, 存在双向基因流, 并检测到回交和基因

渗入证据, 说明F1可育。同样采用AFLP证据, Tsai
等(2015)发现分布于日本Okinoshima岛形态上属于

薜荔的样本中, 28.6%的个体来自于薜荔与近缘种F. 
thunbergii的杂交, 且存在F. thunbergii向薜荔的单

向基因渗入。薜荔榕果(直径3–4 cm)大于F. thun-
bergii榕果(直径约2 cm), 前者的传粉者体型稍大于

后者(Yokoyama & Iwatsuki, 1998)。榕果大可能暗示

着苞片孔更大, 体型小的小蜂能够较为容易地通过

苞片孔进入大榕果, 相反的情况却很困难; 同时, F. 
thunbergii在Okinoshima岛的丰富度要低于薜荔, 其
传粉者易遭遇宿主雌花期榕果不足的困境而发生

宿主转移, 这被研究者认为是产生单向基因流的主

要原因(Tsai et al, 2015)。然而, 苞片孔的苞片质地

(例如是否被毛)、数量、排列方式等在种间变异较

大(Verkerke, 1989; 高海燕, 2018①

目前关于榕树杂交产生新物种的研究仅有一

例。起源于火山运动的小笠原群岛 (Ogasawara 
Islands)距离日本大陆约1,000 km, 分布着3个榕树

), 并与传粉榕小

蜂的形态特征相互适应(van Noort & Compton, 1996; 
Jousselin et al, 2003), 这可能是比差异微小的小蜂

体型更为重要的影响小蜂能否进入榕果的因素, 进
而影响基因流的大小和方向, 相关方面的研究有待

开展。 

                                                        
① 高海燕 (2018) 基于比较形态解剖学证据的天仙果复合群及其

近缘种的聚类分析. 硕士学位论文, 华东师范大学, 上海. 

特有种(F. boninsimae、F. nishimurae和F. iidaiana)和
1个外来种(F. microcarpa), 3个特有种与矮小天仙果

形态相近。Kusumi等(2012)综合cpDNA和核基因

(ITS、g3pdh、aco1)证据, 发现3个特有种与日本

Yaeyama群岛分布的矮小天仙果共享cpDNA单倍型, 
三者g3pdh序列完全一致, 并与采自云南的竹叶榕

(F. stenophylla)以及台湾的蔓榕(F. pedunculosa)聚
为单系, 与矮小天仙果关系较远。单拷贝基因aco1
在F. iidaiana中存在2种基因型, 其中1种基因型与

另外2个特有种及竹叶榕聚为一支, 另外1种与矮小

天仙果聚为一支。这种核质基因树的冲突支持3个
特有种为杂交起源。而ITS拷贝在特有种间和种内

均有极大变异, 且存在假基因, 这种不完全一致性

进化的现象可能源于不同亲本拷贝之间相似程度

较低所致; 而假基因化可能源于核仁显性(nucleolar 
dominance), 即只有遗传自双亲一方的核糖体位点

表现出显性, 进一步支持特有种的杂交起源。并且, 
F. iidaiana为四倍体(Ono, 1990), 通过多倍化实现

了与二倍体榕树的生殖隔离。二倍体榕树F. 
boninsimae (Ono, 1991)和F. nishimurae可能起源于

同倍体杂交物种形成, 岛屿分布造成的地理隔离和

杂交后代对岛屿极端环境的适应可能在其中发挥

了关键作用(Rieseberg, 1997; Gross, 2012)。然而, 同
倍体杂交物种的形成和判定都非常困难, 学者从理

论和实证方面对这种杂交模式进行了探讨。关于F. 
nishimurae 和 F. boninsimae 是否符合 Schumer 等
(2014)提出的鉴别自然杂交导致物种形成的三个严

格标准, 目前还没有足够证据; 同时, 学者们对该

标准也存在异议(Feliner et al, 2017)。高度专性传粉

植物的同倍体杂交物种形成模式是否表现出新的

特点, 以及大陆分布区的边缘是否也存在广泛的宿

主转移和杂交事件, 有待探讨。 
1.4  同域分布近缘种自然杂交 

宿主转移在榕–传粉榕小蜂体系中广泛存在, 
特别是近缘种之间(Cruaud et al, 2012; Yang et al, 
2015; 黄建峰等, 2018)。雌花期榕果通过释放化学

挥发物吸引专性传粉者, 是维持专性传粉关系的重

要机制 (Chen et al, 2009; Proffit et al, 2009; 
Hossaert-McKey et al, 2010)。榕果挥发物是多种有

机化合物的混合, 很多成分被多个物种所共有, 只
是比例不同(Grison-Pigé et al, 2002b), 并且存在种

内变异 (Soler et al, 2011), 还会受到环境影响© 生物多样性 Biodiversi
ty S
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(Grison-Pigé et al, 2002a)。因此不同物种的榕果挥发

物之间并非界限分明 , 在近缘种间相似度更高

(Cornille et al, 2011; Wang et al, 2016), 导致宿主转

移更易发生于近缘种之间, 其发生率深刻影响着种

间基因流的大小和榕树物种的独立性程度。对同域

分布的近缘种开展宿主转移和杂交研究, 能够更好

地理解榕树物种分化和隔离机制的进化。 
Ficus bernaysii、F. congesta、F. hahliana、F. hisp-

idioides、F. morobensis和F. pachyrrhachis为聚果榕

亚属对叶榕组(sect. Sycocarpus)的6种雌雄异株榕树, 
研究发现同域分布于巴布亚新几内亚低地雨林的

这6种榕树存在极低的宿主转移率(0–3.2%) (Moe et 
al, 2011), 微卫星数据检测到1%–2%的样本涉及杂

交(Moe & Weiblen, 2012)。以F. hispidioides为母本, 
分别以F. congesta、F. hahliana、F. morobensis、F. 
pachyrrhachis 为父本进行交叉放蜂实验 , 除 F. 
hahliana × F. hispidioides组合之外, 其他组合均获

得了可萌发杂交种子。将4种父本的传粉者引入F. 
hispidioides雄树榕果后均能够产卵形成瘿花, 但成

功率显著降低, 这可能源于小蜂产卵器长度与非专

性宿主花柱长度不匹配导致的形态隔离(Weiblen, 
2004); 但小蜂后代均不能发育到成虫期, 暗示还存

在生理上的隔离。同时, 研究者还发现小蜂在进入

榕果之前有选择和识别宿主的能力, 在进入榕果之

后即丧失宿主识别能力, 不管是否为其专性宿主, 
均会进行传粉和产卵, 这可能是小蜂触角在通过苞

片孔的过程中受到损坏的缘故(Moe & Weiblen, 
2012)。 

木瓜榕复合体 (subg. Sycomorus, sect. Syco-
morus)是国内学者关注较多的类群, 主要包括木瓜

榕(F. auriculata)、苹果榕(F. oligodon)和海南榕(F. 
hainanensis)这3个分布区重叠的雌雄异株类群。三

者在分类学上的争议由来已久, 一般将其处理为木

瓜榕的3个形态种, 而最新的研究建议将三者归入

同一物种(Zhang et al, 2018)。三者之间存在一定程

度的宿主转移(Berg, 2007; Kuaraksa et al, 2012; Wei 
et al, 2014), 并发现疑似杂交个体(Corner, 1978)。交

叉放蜂实验表明两两杂交组合均可产生F1代, 传粉

榕小蜂也可在非专性宿主中繁殖(杨培, 2010; 魏作

东, 2010), 但海南榕传粉者在木瓜榕上的适合度降

低(Yang et al, 2012)。微卫星数据显示6%的木瓜榕

复合体样本涉及到杂交和渗入, 其中木瓜榕和苹果

榕的杂交后代占4.5% (魏作东, 2010; Wei et al, 
2014)。同时 , 在木瓜榕复合体和同域分布的鸡嗉子

榕(F. semicordata, subg. Sycomorus, sect. hemicardia)
的两个变种, 即大果鸡嗉子榕(F. semicordata var. 
semicordata)和小果鸡嗉子榕 (F. semicordata var. 
montana)之间也检测到基因流; 两个变种之间也可

杂交产生F1代(Wang et al, 2013)。对木瓜榕复合体和

鸡嗉子榕两变种5个类群的综合研究表明: 榕果挥

发物的相似度、宿主转移频率和种间基因交流水平

三者之间存在明显的正相关(Wang et al, 2016)。 
上述研究表明, 除了榕果挥发物导致的化学隔

离之外, 生境偏好产生的生态隔离和物候分化产生

的季节隔离(Wei et al, 2014), 以及小蜂产卵器和宿

主花柱长度不匹配产生的形态隔离和导致小蜂繁

殖适合度降低的生理隔离(Moe & Weiblen, 2012)等, 
都对维持同域分布近缘种的物种独立性发挥着重

要作用。 
1.5  利用系统发育不一致推测杂交 

利用不同类型基因的系统发育不一致 (phy-
logenetic incongruence)判断种间杂交是比较普遍的

方法, 也是首选的鉴别手段(Aronld, 1997; 王玉国, 
2017)。榕树研究中主要利用核基因和cpDNA基因

之间系统关系的不一致来推测杂交。另外, 榕树和

传粉榕小蜂高度专性的传粉关系以及长期的协同

成种过程(Cruaud et al, 2012), 导致两者在系统发育

上有很好的一致性; 相反地, 可通过两类群在系统

发育关系上的不一致来推测宿主转移事件, 进而推

测种间杂交, 这也是推测榕树杂交的重要方法之一

(Bruun-Lund et al, 2017)。 
Machado等(2005)综合前人研究发现, 榕树和

传粉榕小蜂在系统发育上存在大量由宿主转移导

致的不一致现象, 并结合种间杂交案例提出: 杂交

和渐渗可能是榕树物种多样性形成的主要机制。系

统发育研究发现榕亚属sect. Galoglychia类群与其

传粉榕小蜂在系统发育上存在不一致(Erasmus et al, 
2007; Rønsted et al, 2007), 暗示存在宿主转移。

Renoult等(2009)进一步利用cpDNA和核基因证据, 
发现sect. Galoglychia类群存在多处明显的核质系

统树冲突, 但发生率在不同亚组中明显不同, 并认

为这种冲突源于基因渗入。存在核质系统树冲突的

物种, 与其传粉者在系统发育上也存在不一致, 支
持宿主转移导致了种间杂交和渐渗。通过对榕果直© 生物多样性 Biodiversi

ty S
cien

ce



462 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 27 卷 

   

综
述

 

 

径、小蜂体长、宿主转移和核质系统树冲突的相关

性分析, 发现榕果小(对应的小蜂体型一般较小)和
小蜂体型小的类群更易发生宿主转移(Renoult et al, 
2009)。另外, 这种核质系统树的不一致, 以及榕树

和传粉榕小蜂系统发育关系的不一致, 在榕树系统

的深层分支(deep clade)和浅层分支(shallow clade)
上都存在 (Cruaud et al, 2012; Bruun-Lund et al, 
2017), 暗示宿主转移和种间杂交可能贯穿于榕–传
粉榕小蜂共生体系的整个发展进程中。 

综合核质系统树以及榕树和传粉榕小蜂系统

树之间的冲突, 对大范围检测榕树杂交、推断宿主

转移和杂交事件具有重要价值。但传粉者的重复成

种, 而后出现宿主和传粉者协同成种, 以及不对称

灭绝, 同样会导致宿主和传粉者系统发育不一致, 
效果类似于宿主转移(Reed et al, 2007); 同时, 核质

系统树不一致在植物类群中非常普遍, 除了杂交之

外, 基因水平转移、基因复制后的拷贝丢失、不完

全谱系分选、趋同进化、长支吸引等均可能导致核

质系统树冲突(Wendel & Doyle, 1998; Kennedy et al, 
2005), 须引起注意。 

 
目前关于榕树杂交方面的研究还很少, 随着高

通量测序和基因组技术的飞速发展, 越来越多新技

术用于物种杂交研究中, 基于系统发育和群体遗传

的分析手段也逐渐发展为系统发育基因组学和种

群基因组学(毛建丰等, 2017; 王玉国, 2017)。例如

RAD-seq测序、全基因组测序、转录组测序、单核

苷酸多态性微阵列(SNP array)技术等, 已用于不同

动植物类群的杂交研究中(Renaut et al, 2013; Burri 
et al, 2015; Liu KJ et al, 2015; Rutledge et al, 2015), 
这也为榕树种间杂交研究提供了新的契机。基于

RAD-seq技术开展的榕树系统发育基因组学研究在

探讨榕树杂交方面有良好表现(Bruun-Lund et al, 
2017), 并对目前该类群进化方面的一些主流观点

提出了挑战(Rasplus et al, 2018; Wang et al, 未发表

数据), 显示出巨大的应用潜力。未来可在以下几个

方面对榕树杂交开展深入研究, 以期更好地认识榕

–传粉榕小蜂体系的协同进化历史, 对其他专性传

粉体系也有重要参考价值。 
2.1  评估杂交对榕树生物多样性的影响 

目前对榕属物种多样性的形成主要有两种观

点。协同系统发育(cophylogeny)研究认为, 与传粉

榕小蜂的协同成种是榕树物种多样性产生的主要

机制(Cruaud et al, 2012), 这也是目前比较主流的观

点, 得到很多研究的支持(Herre et al, 1996; Rønsted 
et al, 2005; Cruaud et al, 2011)。而Machado等(2005)
认为杂交和渐渗丰富了榕树的物种多样性, 但相关

研究较少, 也很少有研究关注种间杂交对榕树生物

多样性的影响, 有待未来研究评估杂交在榕树物种

多样性形成中所扮演的角色。 
2.2  天然杂交带的研究有待开展和深入 

作为研究种间杂交的天然实验室 , 杂交带

(hybrid zone)已成为植物系统与进化领域的研究热

点之一, 为探讨物种形成和适应机制、种间隔离和

遗传分化维持机制等提供了绝佳机遇(Jiggins & 
Mallet, 2000; Abbott et al, 2013; Abbott, 2017)。榕树

种类丰富, 种间存在广泛的同域分布现象。在综合

形态、化学、物候和遗传学等多方面证据的基础上, 
开展榕树天然杂交带同域分布近缘种间的基因流

动态、物种完整性和杂合子适应性进化研究, 对理

解榕树生物多样性的产生机制、宿主转移的发生机

制、种间隔离机制等都可能发挥关键作用, 但目前

该方面的研究还是空白。岛屿和边缘分布区的生境

压力更大, 更容易出现传粉榕小蜂的宿主转移, 因
此也最有可能出现杂交带。已报道了多例岛屿分布

榕树物种的种间自然杂交现象, 为杂交带的研究提

供了很好的前期基础。与相对单一的岛屿生境相比, 
大陆分布区生境梯度变化更为明显, 边缘分布区生

境更为复杂, 更适于开展榕树的种群分化、局域适

应(local adaptation)、种间隔离的形成、杂交带的稳

定以及随全球气候变化的动态移动(Abbott, 2017)
等方面的研究, 有必要在未来研究中给予更多关注, 
借助种群基因组学分析能够清楚地认识杂交带的

遗传结构及形成过程(Hemmer-Hansen et al, 2014; 
Nadeau et al, 2014)。 
2.3  影响榕树杂交的因素有待深入研究 

研究表明雌雄异株比雌雄同株榕树的宿主专

一性更强, 宿主转移在雌雄同株榕树中的发生率更

高(Moe et al, 2011; Yang et al, 2015); 同时, 相对于

雌雄异株榕树传粉者较短的飞行距离(Wang et al, 
2009; Chen et al, 2012), 雌雄同株榕树传粉者的飞

行距离要远得多(Nason et al, 1998; Ahmed et al, 
2009), 会削弱地理隔离的作用, 因此其合子前隔离

2  研究展望 
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作用会更弱。同一亚属内的雌雄同株榕树之间

(Ramírez, 1986, 1994; Ramírez & Montero, 1988)也
未表现出明显的合子后隔离, 据此推断近缘的雌雄

同株榕树会有更高的杂交发生率; 然而, 个例研究

表明不同亚属的雌雄同株物种间存在远缘杂交不

亲和性(Ramírez, 1986; Ware & Compton, 1992), 而
不同亚属的雌雄异株榕树之间能够杂交(Condit,  
1950), 暗示不同性系统榕树的合子后隔离强度不

同, 雌雄异株类型的合子后隔离作用可能更强。但

目前榕树杂交方面的研究主要集中在雌雄异株种

类。虽有一例不同性系统榕树之间疑似杂交个体的

报道(Ramírez & Montero, 1988; Ramírez, 1994), 但
无遗传学证据, 我们对此表示怀疑。不同性系统榕

树的杂交发生率和隔离强度是否明显不同, 以及不

同性系统榕树之间能否杂交等问题有待更多研究。 
另外, 榕果和小蜂体型大小导致宿主转移和种

间杂交的发生率在榕树不同亚组中并不均衡, 种间

双向基因流也并不对称(Renoult et al, 2009; Moe et 
al, 2011; Tsai et al, 2015)。然而这种情况在木瓜榕复

合体和鸡嗉子榕上似乎并不适用(Wang et al, 2016), 
表明不同类群中影响宿主转移和杂交的因素不同, 
可能还受到其他诸如苞片孔的苞片质地、数量、排

列方式等多方面因素的影响, 有待综合形态、化学

挥发物以及遗传学等证据, 在榕属多个亚属开展更

广泛的比较分析。 
2.4  杂交对榕–传粉榕小蜂共生体系稳定性的影响 

榕树和小蜂繁殖都依赖榕果内雌花, 导致对雌

花资源的争夺, 在雌雄同株榕树上表现得更为突出, 
宿主惩罚效应(host sanction)被认为是榕树权衡雌花

资源分配, 维持榕–传粉榕小蜂共生体系长期稳定

的关键机制, 其丧失或减弱会导致主动传粉类型的

榕树出现只产卵不传粉的欺骗者小蜂, 但被动传粉

榕树无宿主惩罚效应(Jandér & Herre, 2010; Jandér 
et al, 2012)。Herre等(2008)推测主动传粉榕树宿主

惩罚效应的丧失或减弱可能源于其与被动传粉榕

树之间的杂交和基因渗入。目前只在F. sycomorus 
(Compton et al, 1991)、高山榕(F. altissima) (Peng et 
al, 2008)和榕树 (F. microcarpa) (Martinson et al, 
2014)中发现了欺骗者, 研究也表明主动传粉类型

的高山榕丧失了宿主惩罚效应(赵江波, 2013), 但还

没有深层的原因解释。榕树杂交研究有助于揭示宿

主惩罚效应的丧失和传粉者欺骗性的进化机制。 

 
榕树和传粉榕小蜂是动植物间专性传粉关系

的典范, 但也非严格的一对一关系, 存在许多古老

和近期的宿主转移及种间杂交事件。多倍化、同倍

体杂交物种形成和渐渗杂交三种主要的杂交方式

(Rieseberg, 1997; Mallet, 2007; 王玉国, 2017)可能

在榕树中都存在。而特殊的隐头花序和雌雄异熟机

制使得F1无法自交, 必然接受亲本传粉者传粉产生

回交, 导致渐渗杂交可能是最主要的方式。这使得

榕树并非简单的二歧分化, 而是呈现出复杂的网状

进化; 与传粉榕小蜂也并非严格的协同进化, 而是

兼具严格和发散的协同进化关系 (Janzen, 1980; 
Machado et al, 2005; 陈艳等, 2010)。由于单个榕果

就可产生成百上千头小蜂, 极低的宿主转移发生率

也会产生大量的杂交事件, 但事实上即使同域分布

的近缘种也能很好地维持其形态和遗传上的独立

性 (Moe & Weiblen, 2012; Wei et al, 2014; 
Souto-Vilarós et al, 2018)。除了最主要的化学和形态

隔离之外, 地理隔离(Kusumi et al, 2012; Ghana et al, 
2015a, b)、生态隔离和季节隔离(Wei et al, 2014; Liu 
GX et al, 2015), 以及榕果表面的物理和化学特征

(Ware & Compton, 1992; Gibernau et al, 1998; Wang 
et al, 2013)等也发挥着重要的合子前隔离作用。合

子后隔离主要体现在不同亚属的物种间, 例如杂种

不活(Ramírez, 1986; Ware & Compton, 1992)。小蜂

在非专性宿主上适合度一般表现为显著降低, 包括

不能形成瘿花(Gahana et al, 2015a, b)、产卵成功率

降低和后代不能发育成熟(Moe & Weiblen, 2012)等, 
都会促使小蜂寻找专性宿主, 降低杂交发生率, 对
维持榕–传粉榕小蜂共生体系的传粉专一性具有重

要意义。 
杂交在生物进化过程中的重要性已有大量阐

述(Rieseberg, 1997; Mallet et al, 2007; Abbott et al, 
2013), 日益加剧的全球气候变化、人类活动干扰和

生物入侵导致的杂交问题更加突出, 越来越受到关

注(Vilà et al, 2000; Vallejo-Marín & Hiscock, 2016)。
宿主–传粉者高度专性传粉体系中, 由于传粉昆虫

的单一性, 宿主的有性繁殖过程更容易受环境扰动

和人类活动的影响, 进而增加宿主转移和宿主植物
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杂交的机会, 但相关类群杂交领域的研究相对较

少。目前榕–传粉榕小蜂研究领域的多数学者对杂

交在该共生体系中扮演的角色或重要性持怀疑态

度, 借助新技术开展深入的种间杂交研究对探讨榕

树丰富物种多样性和生活型的产生、生态适应性、

传粉欺骗者的出现和榕蜂共生体系的稳定、种间隔

离机制的进化、榕树引种与保护等都具有重要价值, 
对其他专性传粉植物的杂交研究也具有借鉴意义。 
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