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传粉生物学的研究进展
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摘要  传粉生物学是研究与传粉事件有关的种种生物学特性及其规律的一门学科 是植物生殖

生态学和进化生物学关注的焦点之一. 概述了近年来的主要研究热点及其进展 包括植物性表达

的多样性及其进化 传粉者与花部特征的相互作用及其进化机制 传粉系统的进化 花粉竞争

的生物学含义 花粉流的标记方法及散布规律的研究等 5 个方面. 介绍了中国传粉生物学研究的

现状及不足之处. 结合国际上的发展趋势已由观察的 静态的描述传粉现象的阶段过渡到观察与

实验相结合 动态的解释传粉现象的阶段 提出今后研究中应注意的一些问题. 有必要借用多学

科的方法及手段进行不同层次的对比和综合细致的研究.
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传粉是种子植物受精的必经阶段; 花粉的运动在很大程度上限定了植物的个体间的基因

流和群体的交配方式 从而影响后代的遗传组成和适合度 花粉从雄性结构传送到雌性结构

表面需借助一定的载体 经过一定的空间, 至少这三方面的原因使传粉生物学研究涉及生殖

生物学 遗传学和生态学的内容. 而正是这个花粉携带精子运动的复杂过程 为物种进化的

研究提供了契机.

若以 18 世纪下半叶 Kolreuter 和 Sprengel 的工作作为传粉生物学建立的基础[1,2] 传粉生

物学已有两百年的历史. 其间虽然经历了两次衰落和缓慢发展时期 但伴随着人们对进化的

逐步深入的认识 传粉生物学已成为居群生物学和进化生物学中的热门领域[2,3]. 19 世纪下半

叶 继 Darwin 提出进化论以及他本人对兰科植物传粉的研究之后 传粉生物学进入了一个

蓬勃发展的阶段. 20 世纪下半叶 由于 Baker 和 Grant 等人的工作 传粉生物学在经历了半

个世纪的衰落后 重新焕发了生机[2]. 20 世纪末 传粉生物学又迎来了一次新的高潮. Inouye

等人[4]专门著文对传粉生物学中不同学者有不同理解的术语进行了评述 给出了他们的定义

以便于交流和相互理解. Cruden等人[5]提倡在有胚植物(苔藓 蕨类和有花植物)中使用共同的

一套性表型和繁育系统的术语. 与绝大多数研究者注重传粉者与某一植物之间特化关系的研

究不同 Waser 等人[6]强调传粉生物学中共性与一般性研究的重要性. 在以往的研究中 植物

与草食动物 植物与传粉者相互作用的研究基本上是分离的 1997 年 Ecology 杂志刊载了专

题讨论食草和传粉联结的研究 这一领域将为植物与动物的生态学和进化开辟新的内容.

半个世纪以来 传粉生物学在许多方面都得到了迅猛的发展 这里仅就当前的几个研究热点

和一些主要进展作一概述.

1  性表达及其进化

1.1  性表达的多样性

人类对传粉现象的认识 最早记录可追溯到大约公元前 1500 年 在亚术王国王宫内浮

雕上 用图画形式描绘了有人形和鹰头的巨物扇动翅膀 进行枣椰树 Phoenix dactylifera 的

人工杂交授粉[2]. 但传粉作为一个科学概念是建立在对植物 性 的认识基础上的. 德国学者
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Camerariu (1694 年)通过人工去雄 套袋等方法 在实验基础上证明了种子的产生必须有花

药和心皮共同参与 确立了花的组成中雄雌两种相对的性器官. 雌雄两性器官在植物中的分

布有多种情况 不同性表达在被子植物中所占比例不同 (表 1) 包括两性花植物

(hermaphroditism) 雌雄同株(monoecy) 雌雄异株(dioecy) 雄花两性花同株(andromonoecy)

雌花两性花同株(gynomonoecy) 雄花两性花异株(androdioecy) 雌花两性花异株(gynodioecy)

三性花同株(trimonoecy)和三性花异株(trioecy)等. Willson 等人 [7]统计自然界中性表达时 雄

花两性花异株是否存在还是问号 1990年才在四数木科的 Datisca glomerata 中首次发现[8].

表 1  性表达的多样性及在被子植物中的比例 a)

1.2  性表达的进化含义

不同形式的性表达状态的适应意义有着差别[7]. 植物性分离的现象曾一直被认为是远交

优势选择的结果. 但近年来 定量评估雌雄亲本对后代相对贡献的研究表明 植物多样的性

表达不能完全解释为最适遗传重组选择的结果 更多的研究者趋向于把不同性表达状态看作

通过两性资源配置的不同模式来获得最适父本和母本的繁殖成功 [9]. 即两性亲本资源配置的

模式反映了两性的进化适合度 . 从性配置的角度来看 , 植物性分离有利于增加生殖效率 [10].

一个特定性表达状态必定受到传粉系统动力的影响 [11]. 两型花柱种细叶亚麻 Linum

tenuifolium 花柱异长的适应意义是提高个体的传粉效率 [12]. 同样 三型花柱种雨久花科

Pontederia cordata 的花柱有 3 种形态 长型花柱通常接受较高比例的合法(legimate 意指互

交亲合的)花粉 中等长度的花柱次之 短型花柱则很少有合法的传粉 [13]. 这一结果支持了

Darwin 提出的三型花柱的适应意义在于促进了相同高度的花药和柱头之间合法的传粉. 两性

花植物雌雄功能在时间上的分离雌雄异熟 传统上认为是广泛阻止花内自花传粉的有效

机制 [1]. Wyatt 综合前人的工作 得出不同类别传粉者的觅食行为可能与雌雄异熟有关 [2]. 尽

管有花植物中大多数是两性花的 但其个体在功能上通常仅作为雄性或雌性 或变化于两者

之间. 一些学者认为植物在空间和时相上的性分离是为了减少柱头被不适合花粉侵占 避免

花粉-柱头之间的干扰 提高父本或母本的相对适合度.
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Lloyd[10]提出把植物的性表达状态看作一个定量的特征 并区分表型的性 (phenotypic

gender)和功能的性(functional gender)两个不同的概念 从而使人们对植物性的功能意义建立

起更深刻的认识. 表型的性一般通过植物在开花时的形态特征来度量 而功能的性通常通过

植物雄性功能(使卵受精)和雌性功能(种子生产)的相对成功率来度量. 现今对性表达进化含义

的解释趋向于从遗传和生态两方面来认识. 例如 在雄花两性花异株种 Datisca glomerata 中

存在高异交率 近交衰退以及雄花比两性花的花粉量高 3 倍多而具较高的适合度[14] 维持了

这种稀有的性表达状态. 在伊比利亚半岛上的葫芦科喷瓜属 Ecballium elaterium 的两个亚种

一亚种为雌雄异株 生长在南部的干旱地区 另一亚种为雌雄同株 生长在北部的较湿润的

地区. 沿着气候梯度的 6 个实验样地 显示出一个明显的模式 在较干旱的地方提高了性分

化[15]. 这一结果反应了资源的有限性决定了性配置的差异.

两性花植物通常产生比果实(或种子)更多的花(或胚珠)是植物性配置理论中的一个经典

问题 [16,17]. 围绕生殖力这一主题 近年来已有广泛的研究. 一类主张生殖力受花粉限制 另

一类主张受资源限制 也有结果表明, 花粉或资源限制这种严格的二歧分支是极少发生的 [18].

仅凭少数花的人工辅助授粉提高了结实率 来推断结实率低是授粉不易可能导致错误的判断.

Zimmerman对多叶花 Polemonium foliosissimum进行的仔细研究表明 植物的资源能在个体

内重新分配 从而纠正了他以前认为结实率受花粉限制的观点[19]. 另外 还有实验表明辅助

授粉虽在一季度提高结实 但在下季度或次年生殖力却降低 . 这种以次年的生殖损失为代价

的辅助授粉 显然并不能提高植株的结实率[20]. 由于传粉环境的不确定性 胚珠被包在分开

的结构或花中 通常是随机的接受花粉和受精. 那么不同的胚珠安置方式对有限生殖资源的

利用效率可能有别 . Burd[21]预测当一植株上花之间传粉和受精是随机变化的 每花最适的胚

珠数将超过平均接受的花粉管数. 所以他认为花粉限制是一个普遍现象 并统计了已发表的

数据 大部分的结果支持他的预测.

2  花部特征与传粉者的关系

2.1  花部特征吸引传粉者的访问

尽管植物有固着生长的习性 但它们已逐渐发展了影响传粉者行为和运动的特征. 植物

与其传粉者的相互作用被认为是被子植物花进化的重要推动力. 相互作用表现在花部特征对

访问者行为和花粉传递机制的影响 被访问者传送的花粉数量和质量又反作用于植物作为雌

性(花粉受体)或雄性(花粉供体)亲本的生殖成功 [2]. 即花部特征与传粉者行为 传粉机制和植

物适合度间有着内在的联系.

植物花的特征可从两个层次来认识 即花部构成(floral design)和花的开放式样 (floral

display)[22]. 花部构成是指包括花的结构 颜色 气味和蜜汁产量等单个花的所有特征 花的

开放式样是指花在某一时间开放的数量和在花序上的空间排列 可看作花在群体水平上表现

出的特征. 花部诱物和报酬与传粉者的觅食动力学的研究成为植物与动物协同进化研究的一

条重要纽带. 如花色素的化学成分与昆虫的视觉反应 花的气味对访花者的识别和行为反应

花蜜和花粉的营养成分与访花者的觅食偏好等等 [23]. 不同类型的访问者对光的敏感程度不同.

虫媒花通常有紫外光的反射光谱 能被许多昆虫视觉所接受 [24]. 花蜜和花粉也可能在近距离

有诱导作用. Thorp等人[25]在多种蜂媒传粉植物中发现 花蜜可吸收紫外光谱而被昆虫敏锐觉
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察. 花蜜反射荧光的式样和光谱范围为传粉者提供了花蜜的存在和丰富性程度的信息 . 这种

机制提高了昆虫的觅食效率 减少对已传粉花(花蜜已采食)的访问 同时也提高了传粉效率.

在一些种的花冠上有色斑被称为蜜导(honey guide) 其作用能在近距离引导昆虫迅速地找到

蜜源.

花的群体特征与传粉者和花粉流之间的相互作用 近年来开始引起一些研究者们的重视.

通过人为控制凤眼莲属两性花植物 Eichhornia paniculata 1 天的开花数量 发现多花的式样

明显地提高了传粉者的访问 但是花序上有较多的花同时开放 同株异花传粉的几率较大

等位酶的分析也表明有较高程度的自交[26]. 蜂鸟传粉的 Besleria triflora 其性表达状态为两

性花和雌蕊败育的雄花. 雄花在功能上不作为花粉的供体 但花在开放式样上更为醒目 从

而增强了对传粉者的吸引 雄花的适应意义在于提高了两性花的传粉效率 [27]. 分布在哥伦比

亚安第斯山脉东部的一种灌木 Befaria resinosa 的开花数量波动很大 开花的高峰期被开花

较少的较长时期隔开. 用荧光染料标记 B. resinosa 花粉流 结果表明少花期长距离的花粉流

可能对开花高峰期造成的近交有拮抗作用 [28]. 慈姑 Sagittaria trifolia 雌雄同株 但雌雄花的

开放式样不同 导致雌雄花开放的比例随时间大幅度波动 从而影响了花粉流散布的模式[29].

花提供的花粉和花蜜都是富含营养的报酬 补偿了传粉者访花付出的能量消耗[30]. 此外

植物已发展了许多有利于传粉者活动的机制 . 分布在西班牙东南部的早春植物长苞水仙

Narcissus longispathus 尽管气候不利 昆虫的活动很少 但 6年的调查表明大多数花都得到

成功的传粉 . 其蜂类传粉者的活动受温度的调控 只在晴天才觅食. 传粉者在阳光的照射下

体温得到上升 同时阳光的照射使花内温度提高达 8°C 花内温度的提高配合了传粉者的活

动[31]. 更奇妙的是 已发现 3种植物的花 即天南星科的 Philodendron selloum Symplocarpus

foetidus和荷花 Nelumbo nucifera 可像恒温动物那样调节自身的温度. P. selloum在环境气温

为 4 39°C 的变化下 保持花部温度 38 46°C 达 18 24 h. 这些植物进化出调节温度的功

能被解释为向传粉者提供的 为促进繁殖而保持温暖的环境. P. selloum的花序有上部的可育

雄花 中部的不育雄花(为昆虫提供营养报酬和主要产热部位)和下部的雌花构成. 花序 18 24

h 调温期与雌花对花粉的接受期吻合. 在此期间 包裹着的佛焰苞充分打开 携带花粉的甲

虫喜爱接触温暖的不育雄花和营养物. 佛焰苞变冷后关闭 将一些甲虫包在里面 这期间甲

虫的活动使下部的雌花授粉. 大约 12 小时之后 花的温度回升, 佛焰苞又部分打开 此时上

部的雄花开裂释放花粉 甲虫爬出时带走花粉 飞到其他花序重复上述过程. 花的温度调节

与昆虫的异花传粉表现出巧妙的适应[32].

2.2  传粉者框定了花的进化 花部特征是由传粉者塑造

近年来的研究表明 传粉者能选择与繁殖成功有关的花部特征 如花冠大小/形状 花色

花蜜产量和花序大小等. 植物花的大小并不与植物个体大小有一致的趋势 如有些小草本

有显著大的花. 有证据表明 花的大小为配合其传粉者的有效传粉 而独立于对营养繁殖特

征大小的选择 [33].

传粉者的形态和花的形状影响传粉者的觅食速率. Darwin 曾推测管状花的进化可能是由

于长吻传粉昆虫的选择. Nilsson[34]在实验条件下降低花冠深度 花粉传递率降低 降低了植

物的生殖力 即吻长的提高导致花管深度的进化 证实了 Darwin 的猜想. 此外 对 10 种植
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物的传粉和花对称性关系的研究表明 传粉者偏爱自由地访问对称性花 且停留时间长. 传

粉者的偏爱和潜在的适合度利益选择了花对称性的变化[35].

由于可供资源的限制 提高传粉者的访问已不能导致母本繁殖的进一步提高 但可能导

致父本功能的差异. 如小萝卜 Raphanus raphanistrum 有黄色和白色花 由于传粉昆虫对黄花

的偏爱 尽管两种花色的相对母本功能(果实和种子产量)没有统计上的差异 但较之少受访

问的白花个体而言 黄色个体是更成功的父本(花粉供体). 因此 Stanton 等人 [36]认为花色等

花部特征的进化是来自传粉者对雄性功能的选择. 此外 花色随时间或空间的变化指引了传

粉者的运动 减少了不必要的访问 同时提高了传粉效率[24].

通常认为传粉者促进了花的分化 但传粉者与植物严格的相互关系可能在功能上抑制了

进化. 对单药爵床属 Aphelandra 进行了传粉者联系与系统发育的研究 有特化蜂鸟传粉的种

比一般蜂鸟传粉的种原始 [37]. 最近分子系统学的证据表明 Dalechampia 中存在从特化的

(specialized)传粉到一般的(generalized)传粉的进化转变[38].

Galen[39]通过传粉者选择实验研究了花的进化速率 传粉者种类和丰富度对 Polemonium

viscosum 居群花冠开口的宽度有快速影响 仅一代熊蜂传粉的选择可使子代的花冠开口宽度

提高 9 结果表明植物居群能迅速适应传粉者的突然变化. 传粉者框定了花的进化 近来

也得到了分子生物学的支持. 对分布区重叠的 Mimulus lewisii (熊蜂传粉)和 M.cardinalis (蜂

鸟传粉)的花部特征进行遗传作图 结果表明实现熊蜂传粉到蜂鸟传粉的进化只需要基因的极

小变化[40].

3  传粉系统

3.1  传粉系统的多样性

维系传粉系统的 3 个组成部分包括花粉 柱头和传粉媒介. 根据传粉媒介的不同类型可

将传粉系统分为生物传粉和非生物传粉. 化石资料表明 早白垩纪和中白垩纪的花无疑是虫

媒传粉的[41]. 至今已发现生物传粉的媒介包括昆虫 鸟类和哺乳动物. 除了蝙蝠外 最近观

察发现一些不能飞行的哺乳动物如啮齿类 有袋类和灵长类都有传粉作用. 将 Banksia serrata

的花序仅暴露给夜间活动的动物可以结实 在此类植物中鼠类可能是相当重要的传粉者 在

它们的粪便中有这类植物的花粉[42]. 对马达加斯加美人蕉 Ravenala madgascariensis的一种狐

猴传粉的研究表明 该种植物的花冠位于树冠下 易被树栖动物接近 花外坚韧的苞片只有

大型动物才能将其打开 坚挺的花柱可承受动物粗野的行为 且有花蜜作为传粉者的食物报

酬. 狐猴的毛皮携带花粉在单株内和株间传递[43]. Carthew[44]调查了 3 种有袋动物在 Banksia

spinulisa 的觅食行为. 尽管该植物上有 10 个花序 72 的访花运动是株间进行的 约 70

的运动距离超过 5 m 有的达 59 m. 有袋动物在异株间传递大量花粉 可能比访花的鸟类更

有效.

非生物传粉可分为风媒传粉和水媒传粉两大类. 非生物传粉的花含有的花粉量通常比虫

媒传粉的植物高 曾被看作是较高花粉损耗的传粉方式. 但风媒植物在不同的分类群中广泛

存在 近年来的一些研究表明 非生物传粉的种也拥有许多有利于提高传粉效率的机制. 大

多数风媒或水媒植物常常成片或成簇地生长 减少了花粉必须穿越的距离. Niklas[45]的研究表

明, 风媒植物的花部结构和附属的结构不但可对空气中的花粉起过滤作用 排除不合适的花
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粉和尘埃 并有利于将含有同种植物花粉的气流引导到柱头表面. 水媒传粉作为另一种特殊

的非生物传粉方式也进化得极其完美. 水表传粉植物 Amphibolis 丝粉藻属 Cymodocea 二

药藻属 Halodule 等的花粉释放于水表面并粘附在一起 花粉形成花粉笺(search vehicles) 这

种方式在水表面(二维空间)增大搜寻面积 提高了花粉与柱头相遇的机会. 海草包括大叶藻

科 Zosteraceae 丝粉藻科 Cymodoceaceae 和波喜荡科 Posidoniaceae 等 传粉完全在水下进

行. 这 3 科植物的花粉和柱头 形态上十分特殊 都呈丝状(或花粉未接触到柱头时能在水中

萌发出花粉管 也呈丝状) 这些丝状花粉或先期萌发的(precocious)花粉 根据计算机模拟

可能的碰撞几率和流体动力学的模拟 球形花粉转变为长形花粉增加了水下三维空间的传粉

效率[46].

3.2  传粉系统的进化

传粉系统被认为是被子植物多样化最重要的一个因素 [47]. 一般认为非生物传粉是生物传

粉的衍生状态 但传粉系统在进化上是不稳定的. 一些典型风媒传粉的禾本科植物在热带雨

林中是依赖昆虫传粉的[1]. Stebbins 曾认为在被子植物中从优势的异花传粉到自花传粉是最广

泛和普遍的进化转变. 分布区重叠的物种形成往往是由不同传粉者的行为引起的生殖隔离造

成的. Darwin 在 兰科植物的受精 一书中描述了兰科植物对异花传粉的种种巧妙机制 但

他对少数种如蜜蜂眉兰 Ophrys apitera 也有巧妙的结构适应自花受精感到惊奇. 他在书的总

结时写道 应特别注意的是 所有上面列举的自花受精的物种 它们的花保留有种种无疑

是适应异花受精的结构. 这些自花受精的物种 在某个时间还可能回复到原来的状态 如果

这样 对异花受精的各种适应就会再度发挥作用 . 尽管 Darwin 坚信 自然界的物种讨厌永

恒的自花受精 显然他已认识到传粉系统的易变性.

Grant[48]考察了由不同传粉者所隔离的两种之间 杂交对传粉系统以及传粉者对杂交结果

的影响. 物种 A 和 B 杂交 F1代有中间类型的花部特征 物种 A 和 B 的传粉者对杂交群体

行使选择压力. 如果在杂交群体中 A 的正常传粉者比 B 的更丰富 更有活力和有效 选择将

趋向转变到 A 的花部特征和传粉系统. 在相反的条件下 B 的传粉者为优势 将导致相反的

结果 即转变到 B 的花部特征和传粉系统. 如果两种类型的传粉者在访问频率和传粉效率上

相近 则将产生适合两种传粉者的具中间类型花部特征的后代. 在美国西北部 3个属 Ipomopsis,

Aquilegia, Diplacusr的观察支持了 Grant的预测.

4  花粉竞争

花粉竞争很可能在自然界中广泛存在. 因为即使在传粉媒介缺乏的情况下 在不同时间

随机落置柱头的花粉量可能有多有少(例如 蜂类足部的采粉筐与柱头的一次接触就撒落数量

可观的花粉) 而且这些花粉可能有不同的来源. 花粉竞争的强度与花粉落置柱头的数量 时

间 花粉启动萌发的时间 萌发花粉管数量 萌发速率和花柱长度有关 [2]. 传粉的数量通常

与每个果实种子数呈正相关. 在一些种中 柱头上花粉数量的增多 花粉竞争对提高子代的

品质有关[49] 如在种子干重 幼苗生长和幼苗对不利环境的忍耐力方面提高. 从 9 株萝卜上

59 个果实(每个果实 2 8 个种子)共 246 株幼苗的同工酶位点分析表明 9 个植株都显示出多

种交配 至少 85 的果实中种子有不同的父本 8 的果实中有 4 个父本来源 20 的果实

至少有 3 个父本来源. 其结果表明同一花接受了不同来源的花粉[50] 但花粉供体的多寡对结
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实率没有影响. Marshall 等人 [51]进一步实验表明 混合花粉供体比单一供体的花粉萌发数量

少 而且干扰表现在不同花粉供体结实的频率上. 由于自然传粉中花粉常常是混合的 他们

认为花粉之间的干扰竞争对植物繁殖的生态学和进化有重要作用. 花粉竞争与植物性选择也

是近年来的热门话题 可见 American Naturalist 1994年的增刊上的 11篇文章和 Grant[52]的评

述.

如果是不亲和花粉落置柱头表面 可能会堵塞花柱道 影响亲和花粉的萌发和受精. 对

Campsis radicans 的人工授粉实验表明 当自花花粉先于或同时和异花花粉到达柱头时 结

实率比单独异花传粉的结实率低 . 这种自交不亲和花粉降低生殖力的现象也出现在

Amianthium muscaetoxium 中[53]. 但在自然情况下 多数花存在部分的雌雄异熟 开花系列降

低了同株内的花粉流 减少了花粉的浪费和降低不亲和花粉对柱头的阻塞. 一年生水生植物

Eichhornia paniculata 为三型花柱种 有较高水平的异交 花粉管的生长速率是导致不同花粉

坐果能力的主要原因[54].

此外 柱头还可能落置异种植物的花粉(如访花昆虫的不专一性访问) 种间花粉传递可

能会降低这些植物的生殖成功. 一方面降低了花粉到达同种植物柱头上的机会 另一方面花

粉化学的或机械的干扰同种花粉在柱头上的萌发 . 例如 花粉从旋花科番薯属 I.pomoea

purpurea 传递到去雄后的 I. hedercea 降低了后者的种子产量[55]. 异种花粉的严重干扰 种

间传粉导致凤仙花属 Impatiens capensis 与 I. pallida 两种植物结实率都降低[56]. 但最近对自

交不亲和种 Palicourea lasiorrachis 的自然居群研究表明 尽管异种传粉频繁发生 异种的花

粉只侵占了柱头空间的极小部分且对花粉管生长无可见的影响 极少有 Palicourea 的花粉落

置在其他种的柱头上. 相反 大量异种的花粉被滞留在花瓣等其他结构上[57].

5  花粉流

5.1  花粉流的标记方法

由于花粉的运动肉眼不易观察 至今已有多种方法来尝试研究植物花粉的运动  [2,58]. 间

接标记方法包括 ( ) 荧光染色和金属粉尘标记 此方法要求在荧光未消失前 在荧光显微

镜下及时观察 ( ) 花粉粒的化学标记 如采用同位素示踪的方法 此法虽然精确但易造成

环境的污染 因而未被其他人采用 或采用染料进行花粉粒的染色[29] ( ) 传粉者运动. 直

接方法包括 (1) 人工模拟 主要用于风媒和水媒传粉 (2) 统计柱头上花粉粒 此方法适

用于少数在居群内花粉的颜色和形态上有差异的类群  (3) 子代分析 通过在子代中检测存

在于亲本居群中的非随机分布的基因来进行父系分析. 已有多种分子标记的技术包括同工酶
[59] 微卫星 DNA[60] RAPD[61]等被用来研究花粉的运动. 还有针对特殊的类群采取的方法

如在兰科植物中 采用一种事先编号的微型胶带贴在花粉块的下方 当昆虫移动花粉块时

将标有数字的胶带带走 从而有效地显示了花粉块在植株间的运动 [62] 但此方法仅适合具花

粉块的类群. 水下传粉植物的花粉流很难用直观的方法操作. Philbrick[63]用 RAPD位点进行父

系排除分析法 证实 Callitriche hermaphroditica 水下异花传粉的存在 但此方法未能确定父

本 难以提供花粉流散布距离的有关信息. 同样 对自然界中大多自交亲和的两性花植物

花粉流的标记也很困难 借助于分子标记的方法可能得以解决. 我们用 RAPD 方法对鹅掌楸

进行父系分析 表明该濒危植物的花粉流可达 100 m[61].
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5.2  花粉流散布规律的研究

已有的研究表明 风媒 水媒和生物为媒介的花粉流都具尖峰态散布 (Leptokurtic

distribution)的显著特点. 传粉者往往在相邻的花上觅食 许多传粉者飞行距离的分布形状相

似 都呈尖峰态分布. 如蜂类传粉的植物 通常发现至少 80 的飞行在 1m 之内 99 的飞

行在 5 m之内 偶尔有较远的飞行[58].

通过观察传粉者的运动 对虫媒植物的花粉流进行了较多的研究. 花粉散布与访问者的

行为 植物的开花习性 居群结构和生态环境等紧密相关. 石蒜科斯坦堡属 Sternbergia clusiana

的雄蕊有两种形态 蜜蜂从排列在里面的短花药上采集花粉 而食蚜蝇类从外围的长花药上

采集花粉[2]. 花提供食物报酬的多寡对传粉者觅食行为的影响也影响花粉流的散布范围. 如单

花花蜜的增多 访问者停留在每朵花上的时间增加 花粉被采集和传送的量也会增加. 但低

花蜜产量的植物一般比高花蜜产量植物的花粉传送得更远[20]. 不少研究表明昆虫飞行动力学

和脊椎动物传粉者行为与花的密度有强烈的联系. 通常 当植株密度大时 传粉者趋向近距

离的运动. 有相同植物数目和总密度的芸苔属 Brassica campestris 的两个实验居群 不同的

空间安排也导致了花粉流的差异 [2]. 非生物传粉的花粉流同样与植株的立地条件 小生境和

居群结构有关. 风媒传粉的加拿大红豆杉 Texas canadensis的授粉胚珠比率与最邻近个体距离

呈正相 关[64]. Guo 等人[65]的观察表明 水下传粉的角果藻 Zannichellia palustris 雄花开裂后

花粉在静水体中可缓慢降落到同株的雌花上 而在流水体的植株 花粉可被水流带走 此环

境下则存在一定程度的异交.

花粉运动是一个动态的过程 花粉流的变化可以说是植物微观进化的重要源泉. 如大多

居群的聚集型分布式样 居群较高密度下 花粉散布的尖峰态模式导致有限的基因流可能使

居群建立地方分化 加强了这些植物对当地选择压作出反应的能力并产生遗传漂变. 传粉者

的隔离或缺乏花粉载体环境下 往往引起居群的分化或使一些种的繁育系统发生转变 走向

自花受精.

5.3  花粉流与基因流

传粉者从一朵花上带走的花粉 不一定全部或部分落置在下一访问的花的柱头上. 那么

传粉者携带的花粉可能来自多朵花 也有可能多朵花的柱头接受同一朵花的花粉 这一现象

被称为花粉滞落 pollen carryover . Schaal[59]将具同工酶标记位点的 Lupinus texensis的植株

种植在不出现这一位点标记的植株的中央. 从这些外围植株的 F1 代检测标记位点 统计外源

基因出现的距离和传粉者运动的距离. 结果发现基因流的散布范围较小 但超过传粉者的飞

行距离 证实了花粉传递的延期滞落现象. 近来一些研究表明, 花粉携带的基因流范围并不

是像 80 年代普遍认为是很有限的. Stacy 等人[66]研究了 种新热带区的乔木低密度居群的花

粉散布. 多位点父系排除分析表明藤黄科长叶红厚壳 Calophyllum longifolium 至少有 62%的

有效花粉传到 210 m以外 漆树科槟榔青属 Spondias mombin超过 300 m的花粉流在 1992年

占 5.2%, 1993年占 2.5%. 开花株的空间分布强烈影响 3个种的花粉散布 当开花株分散分布

时 花粉流至少可达几百米 大大超过邻近的繁殖个体 相反 当开花株成簇分布时近距离

的花粉流导致主要的交配在邻近的个体之间. Chase等人[60]采用比较新的遗传标记简单的

重复序列(SSRs) 对热带的林冠树种 Pithecellobium elegans 的有效居群大小和基因流的研究
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表明 28 个成株基因流的平均距离为 142 m 他们认为这一数据还可能低估了实际的花粉流

距离. 新近对 6种热带榕属植物的研究表明 这些种的花粉散布范围为 5.8~14.2 km[67] 其结

果大大超过以前记录过的花粉流散布距离.

有关传粉生态学的内容在历史上与植物遗传学中繁育系统的研究相分离. 近年来越来越

多的研究趋向于将两者综合在植物交配系统研究的框架里面. Baker曾指出植物的花部特征

昆虫的访花行为和繁育系统必定是一起发育而来的. 传粉与植物交配系统的研究进展可参考

郭友好[3]和 Barrett等人[22]的综述.

6  我国传粉生物学研究的现状

传粉生物学作为一门学科虽然是近代产生的 但对传粉现象的认识可能和人类文明史一

样古老[2]. 尽管公认对植物性别的认识归功于 1864 年 Camerarius 的人工实验 但在 2 000 多

年前, 中国古代人民已把大麻的雌雄性别区分开来. 尔雅 载 汉麻雄者名 麻 雌者名

苴麻 . 北魏贾思勰著 齐民要术�种麻子 准确记载了雌雄异株的大麻结实需要传粉作用

既放勃 拔去雄. 若未放勃去雄者 则不成子 实 未勃者收 皮不成 放勃不收 而

即骊 . 勃指花粉 放勃即花粉释放. 此记载道明 雄麻的花粉释放与否 不仅影响雌麻的

结实 而且还涉及雄麻纤维额收成. 在古代对自然现象的观察 中国丝毫不比西方国家差

甚至某些方面有过之而无不及. 但当西方 文艺复兴 之后 迅速开展结合实验的观察和研

究 推动了许多科学领域的大踏步前进. 我国近代科学的缓慢发展更加大了这一差距.

传粉生物学近年来引起了国内一些学者的重视 尤其是 八五 期间国家自然科学基金

重大项目 中国主要濒危植物保护生物学研究 促进了这一领域的研究. 传粉过程受居群所

处环境的影响 可能是一些物种导致濒危的关键环节 . 如已对濒危植物杭州石荠苎 Mosla

hangchouensis 攀枝花苏铁 Cycas panzhihuaensis 刺五加 Eleutherococcus senticosus 南川

升麻 Cimicifuga nanchuanensis 矮牡丹 Paeonia suffruticosa subsp spontanea 鹅掌楸

Liriodendron chinense等的传粉过程及花粉散布的规律进行了一些研究.

除上述以濒危植物保护为目的进行的一些研究外 近年来国内学者也开展了以种为对象

的传粉生物学观察. 如喜树的虫媒传粉 小檗科的桃儿七 Sinopophyllum hexandrum的自花传

粉机制 薜荔榕小蜂与薜荔 Ficus pumila 共生关系等的观察. 近年也开始了在群落水平上的

研究 如对滇西北马先蒿属 4 种植物与传粉者行为的比较研究. 农作物的收成受传粉强度的

影响 国内进行了一些传粉生物学的应用研究. 如对油松种子园花粉飞散规律的研究 壁蜂

在果园的访花行为和传粉效果 测定小麦和玉米传粉期间 空气中花粉的通量 试图以此预

报两种农作物的产量.

目前 国内的主要研究仍处在对传粉现象的观察 对植物性表达 花部特征及其适应意

义 传粉机制与植物交配系统 花粉流及传粉系统的演化等的研究还很少涉及.

7  展望

传粉生物学的研究在国内起步较晚 与国外的差距是显而易见的. 近 25 年来 发表于美

国植物学杂志上有关传粉生物学的文章迅速增加 共计 331 篇(见图 1). 从发表内容来看 植

物性表达及变异 繁育系统或交配系统的研究最多 计 89 篇(占 28.9%) 其次是花部参数

性配置及功能意义的研究为 46 篇(占 13.9%) 花部的特征 花蜜等诱物及与传粉者的关系的
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研究为 40篇(占 12.1%) 与花粉干扰和花粉竞争相关的研究 30篇(占 9.1%) 花粉流 28篇(占

8.5%) 其他在群落水平的传粉生物学 传粉系统演化 传粉机制的研究各约 10 余篇. 从传

粉媒介来看 非生物传粉的内容较少 风媒的 12篇 水媒的 4篇 大部分是生物媒的传粉.

预计在不远的将来 上述讨论的 5 个方面的工作将会得到更多研究者的关注 此外 结

合花粉运动与植物交配系统的研究仍将是一个热点. 但一个明显的特点是 对传粉生物学的

研究已逐步转向到解释阶段 更加注重方法学的运用.

7.1  注重尺度概念

Scale 是近年生态学领域中的流行的概念 传粉过程与环境因子密切联系 注重不同

尺度上进行传粉生物学研究可能是将来发展的必然趋势. Real[2]曾提出传粉生态型(pollination

ecotype)的概念. 对 Raphanus raphanistrum 3年的观察表明 花的大小和数量提高 提高了食

蚜蝇类的访问 但小型蜂并没有这种明显的联系 有可能是小型蜂对花的其他特征作出了反

应却未测量 . 因此 理解植物特征对传粉者吸引的影响 通过一年 一个方法或仅测量一个

特征是不够的[68]. Fishbein等人[69]强调对传粉者效率的评价必须在不同时间来观察. 仅对一个

季节传粉者有效性 即使是精确的测量也是潜在可疑的. 国内近年来的有关研究大多以一年

或一个地点的观察为基础 在今后的研究中应用尺度概念才会获得对一个种传粉过程的真正

了解.

7.2  综合细致的研究

传粉生物学作为一门交叉学科 前已述及此领域的工作涉及生态 遗传与进化等方面. 不

同的传粉者可能有不同的传粉效率 每一种在访问一个特定环境的居群时必定有其 个性 [2].

自然条件下 植物的居群结构 传粉者行为以及基因流间的相互作用可能非常复杂. 一般认

为花粉采集蜂在传粉上比采蜜蜂有效 但对凤仙花属 Impatiens capensis的两个斑块地的观察

发现 以采蜜为目的访花的熊蜂虽然花粉搬运的数量比采花粉的蜜蜂少 但它带入柱头上的

花粉数量高得多[70]. 此工作提醒研究者们通过搬运花药中的花粉和传粉者的取食嗜好来推测

花粉的散布时要作仔细研究.

从对花粉流的研究可看出 采用多学科的方法和手段大大促进了传粉生物学的发展. 对

运载花粉的媒介 生物媒介包括昆虫 鸟类和哺乳动物 非生物媒介包括风 水等运动规律

的研究 如动物觅食动力学 风传花粉的空气动力学 水媒传粉的流体动力学等介入传粉生

图 1  1973年 1997年发表于美国植物学杂志上的有关传粉生物学的文章



评 述 第 45卷 第 3期  2000年 2月  

235

物学领域 并促进了双边学科的发展. 花粉是携带精子的结构 因此综合花粉流 基因流与

植物交配系统的研究 从生态和遗传两方面将会更客观的认识植物的生殖及进化. 早期在居

群水平上对花部有特殊结构的类群的研究较多 最近有不少研究者开展了传粉的普遍性与一

般性的研究 以期探索传粉生物学中的普遍规律. 如对马来西亚西部低地的龙脑香林中的 270

种植物的传粉系统进行了长达 53个月的研究[71]. 生境的片断化导致小居群周边环境的变化

可能会部分改变植物与传粉者的关系 从而降低花粉流的强度和种子产量 但不同的种对片

断化影响的反应不同. 森林片断化对 16 种植物传粉和生殖的影响 部分种的每花柱花粉管

数 坐果率和结实率与片断化有明显联系 有些种在柱头上花粉数量和结实率等并没有在小

片断中降低[72].

7.3  对比研究

现今人们不再满足于对传粉现象的认识 逐步深入的研究将可能揭示与传粉现象相关的

种种事件的本质. 从对花的各种性状的适应意义 包括花序及花的大小 花冠 花色 花蜜

花的寿命等的研究已取得了重要的突破. 这些结果获得中的一个共同的特点是将人工的控制

实验和自然条件下作对比研究 因而其结果比较可信. 另外 从系统发育的角度开展专科专

属的传粉系统的演化研究 在群落水平上开展不同地域或不同生境的传粉生态学研究日益受

到重视.

文献[23]的开篇引用著名进化生物学家 Grant 的一段话 为了解一个种的传粉生态学

有必要和其居群生活在一起 在白天和晚上的不同时间 在不同的气候条件下 以及在花季

不同阶段观察 我们设法在不同地点不同时间看到活跃的传粉过程 . 时至今日

传粉生物学已由描述的 静态的研究发展到定量的 动态的研究. 新技术新方法新理论不断

地涌现 国内有关研究才刚刚起步. 回顾国内外的工作 大力开展这一领域的研究迫在眉睫.

致谢  本工作为武汉大学自强科技创新基金青年博士基金项目 批准号 207990336 和国家自然科学
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