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　　摘　要:根据苦苣苔科植物的地域分布 ,可将其分为新热带苦苣苔科植物和旧热带苦苣苔科

植物。新热带苦苣苔科植物传粉媒介主要为脊椎动物 ,旧热带苦苣苔科植物的传粉媒介主要为

无脊椎动物。据报道 ,蜂类 、蜂鸟、蝙蝠等可为苦苣苔科植物传粉;不同的传粉媒介选择并适应不

同的传粉特征 ,尤其是花部特征 ,其中蜜腺花蜜含量及其组成与传粉者的行为特征密切相关。而

且 ,有的苦苣苔科植物具有雄蕊先熟或雌蕊先熟 、镜像花柱等特殊现象 ,从而有效地避免自花传

粉。但是 ,在恶劣环境下 ,为了能维持种的生存与发展 ,苦苣苔科的某些植物也会进行自花传粉。
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　　苦苣苔科是一个中等大科 ,全科有 150属 ,3 700余

种 ,分布在亚洲东部和南部 、非洲 、欧洲南部 、大洋洲、南

美洲至墨西哥的热带至温带地区[ 1] 。Burrt[ 2] 根据幼苗

子叶等大与否将其分为 2个亚科 ,子叶不等大的为苦苣

苔亚科(Cyrtandroideae), 主要分布在旧热带地区(Pal-

eotropic);子叶等大的为大岩桐亚科(Gesnerioideae), 主

要分布在新热带地区(Neotropic), 分布于中国的苦苣苔

科植物均隶属于苦苣苔亚科。

苦苣苔科植物主要生活在石灰岩地区 ,我国很多苦

苣苔科种类为珍稀濒危植物 ,4种一级保护植物 ,如报春

苣苔(Primulina tabacum)、瑶山苣苔(Dayaoshania cotin-

i folia)、单座苣苔(Metabriggsia ovali folia)、辐花苣苔
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(Thamnochar is esquiroli)[ 3] 。

苦苣苔科植物多生长于石灰岩石壁阴湿处。很多

种类具有很高的观赏价值 ,如非洲紫罗兰属(Saint-

paulia)、大岩桐属(Sinningia)、芒毛苣苔属(Aeschynan-

thus)物种 ,在中国民间 ,石吊兰(L ysionotus carnosus)、牛

耳朵(Chir ita eburnea)、蚂蝗七(Didymocarpus f imbr ise-

palus)、降龙草(Hemiboea subcap itata)等可供药用。

高等植物主要通过传粉而进行有性生殖 ,繁衍后

代。为了避免近交衰退 ,许多物种采取异花传粉策略。

风、水 、动物等充当了许多植物的传粉媒介。在进化过

程中 ,植物发展出了一系列特殊花部特征来吸引传粉者

与适应传粉媒介行为 ,从而提高传粉效率和对自然环境

的适合性。传粉生物学研究的一个主要目的就是探讨

花部特征对特定传粉媒介的适应 ,并确定传粉综合特征

(Pollination syndrome , PS)[ 4] ,即一系列反映了适应不同

类型传粉媒介的结构与功能的花部特征。

传粉生物学的研究结果 ,有助于了解苦苣苔科植物

的繁育机制 ,从而为其种质资源保护提供强有力的理论

依据。综合分析现有的关于苦苣苔科植物的传粉生物

学文献资料 ,拟从如下几个方面对其研究概述。

1　苦苣苔科植物传粉媒介以及传粉综合特征
苦苣苔科植物多为异花授粉(Cross-pollinated), 传

粉媒介主要为动物(Zoophilous), 如蜂类 、蜂鸟 、蝙蝠

等[ 2] ,在漫长的进化过程中 ,物种与传粉者协同进化 ,发

展出相互适应的一系列性状。

在新热带地区 ,脊椎动物是苦苣苔科物种的主要传

粉者。大岩桐亚科 ,即新热带苦苣苔 ,大约 60%为蜂鸟

(Trochilidae)传粉 ,30%为雌雄长舌蜂(Euglossine bee)

在寻找花蜜的过程中传粉的 ,另外的 10%为其它传粉方

式[ 5] 。而关于旧热带地区苦苣苔科植物传粉的研究较

少。

1.1　蜂类传粉

按照蜂类的物种 ,蜂类传粉可以分为 2类 ,长舌蜂

传粉(Euglossine-pollinated)和非长舌蜂传粉(Non-eu-

glossine-pollinated)。在达尔文时代 ,人们第一次观察到

雄性长舌蜂为某些兰花传粉的现象
[ 6]

,直到 20世纪50 、

60年代才弄清二者之间的特异关系
[ 7]

。Dressler
[ 8]
和

Wiehler
[ 9]
观察了美洲苦苣苔科植物的传粉过程 ,发现长

舌蜂是其传粉者。根据野外观察 ,长舌蜂传粉的苦苣苔

科植物主要为新热带苦苣苔(Neotropical Gesneriaceae),

且可以分为 2类:第一类是雌雄性长舌蜂在花蜜的吸引

下为花传粉;另一类是只有雄性长舌蜂访问花并为花传

粉 , Dressler 只将此类称为“Euglossine pollination” 。

Euglossini族总称为长舌蜂 ,特征是前两节下唇须伸长 ,

包括 6个属 ,最主要的传粉者为 Apidae(蜜蜂科), 其中

Eu friesea , Euglossa , Eulaema 和 Eup lusia 4个属的雄

蜂行第二类传粉方式[ 7] 。

上述 2类植物的花 ,因对长舌蜂的报酬不同 ,被称

为花蜜花(Euglossine-pollinated nectar flowers)和芳香

花(Euglossine-pollinated perfume flowers)。第一类花具

有功能性蜜腺 ,雌雄性长舌蜂在寻找蜜腺取食花蜜的过

程中为花传粉 ,如 Ep iscia , Drymonia , Naut liocaly x ,

Paradrymonia等属;第二类花不具蜜腺或者是具有假蜜

腺(不产生花蜜的蜜腺),但此类花具有气味腺(Os-

mophore),分泌的芳香物质吸引着雄性长舌蜂(Male eu-

glossine),并为之用以来标记自己的领域和吸引雌蜂 ,如

Sinningia tubi f lora
[ 7 , 10-12]

。

蜂类也是古热带地区苦苣苔科植物的重要传粉者 ,

如黄花牛耳朵(Chirita lutea),是新近发现的苦苣苔科唇

柱苣苔属物种 ,仅发现于广西贺州市 ,它的访问者有蜜

蜂(Apis sp.),方头泥蜂(Crabro sp.),无垫蜂(Amegil la

sp.)[ 13] 。

蜂媒花一般在白天开放 ,为传粉者提供的报酬为花

蜜或(和)花粉 ,具有以颜色或气味为基础的蜜腺 ,两侧

对称 ,花冠常为明亮的颜色 ,但不会为红色 ,因为蜂看不

见红色[ 14] 。苦苣苔科蜂媒花通常为粗筒状 、钟状或者漏

斗状 ,开口较大 ,花冠颜色明亮 ,如白色 、蓝色 、紫色 、黄色

等 ,白天开放
[ 5 , 15]

。

1.2　蜂鸟传粉

在 1881年 , Trelease 第一次描述了蜂鸟传粉的现

象[ 16] 。在苦苣苔科中 ,蜂鸟传粉占很重要的地位 ,主要

为新热带苦苣苔科传粉 ,大约占大岩桐亚科物种的

60%,如分布在南半球的 Rhabdothamnus , Mitraria ,

Sarmienta , Aster anthera等属 ,而为旧热带苦苣苔传粉很

少见 ,仅有少数几个属 ,如 Aeschynanthus , Agalmyla [ 5, 17] 。

蜂鸟分布局限在西半球 ,主要分布于南美洲 ,这可能就

是蜂鸟极少为旧热带苦苣苔科物种传粉的原因。

蜂鸟以取食花蜜为生 ,因高强度的飞行消耗很大 ,

喙又长又窄 ,视觉敏锐、嗅觉差;与此相适应 ,蜂鸟媒花

一般产蜜量大 ,花冠管状 ,且管部很长 ,颜色多为红色 ,

少为其它颜色 ,没有气味
[ 14-15]

。红色花冠可以看成蜂鸟

媒花的 1个标志 ,一方面蜂鸟对红色很敏感 ,另一方面

可以排除其它传粉动物 ,因为蝙蝠 、蜂类对红色不敏感 ,

从而减少无效传粉者造成的花粉损失
[ 15]

。

国外对苦苣苔科蜂鸟媒物种的传粉综合特征研究

很多。1976年 ,Skog 就总结了蜂鸟媒花的特征。近年

来 ,科学家们通过对各地苦苣苔科物种传粉生物学研究

来探讨其传粉综合特征 ,如 Martén-Rodrí guez等对安
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提列群岛上 19种苦苣苔科植物传粉特性的研究 ,总结

出不同传粉媒介物种的传粉综合特征。安提列群岛上

蜂鸟媒的物种有 Colunmea quercetii , Gesner ia citrina ,

G.decap leura , G.pulver ulenta等 ,它们共同的特征是都

具有管状 、黄色的花冠
[ 18]

。总的来说 ,苦苣苔科蜂鸟媒

花的特征为:花冠管状 ,颜色多为红色 ,少为黄色或其它

颜色 ,白天开放 ,且蜜腺在白天产蜜量更多[ 15, 18-19] 。

1.3　蝙蝠传粉

蝙蝠是苦苣苔科植物另一类脊椎动物传粉者 ,仅为

新热带苦苣苔科植物传粉。Moseley 在 1879年第一次

描述了蝙蝠作为传粉媒介的可能性[ 20] 。传粉的蝙蝠一

般属于 Phyllostomidae 科的 Glossophaginae 和 Phyll-

onycterinae 2个亚科 ,它们被花的气味所吸引 ,但这些气

味可能是人不能感觉到的[ 21-22] ,以花蜜和花粉为食 ,具

有长而窄的嘴和下颌 ,舌头可以伸出很长且舌尖具有像

刷子一样的乳突
[ 23]

,这些特征使它们很容易取食到花粉

和花基部的花蜜。蝙蝠传粉的苦苣苔科物种分布在

Capanea , Drymonia , Kohleria , Gesneria , Rhy tidophyl-

lum , Sinningia 和 Paliavana 几个属中 , 如 Sinningia

brasiliensis 和 Paliavana p rasinata
[ 2 , 24] 。有些蝙蝠(如

Glossophaga , Brachyphyl la 属的物种)能像蜂鸟一样停

留在半空中飞行 ,一些传粉蝙蝠(如Leptonycteris nivalis)

没有这种本领 ,只能反复访问同一朵花
[ 15]

,访问花 、取食

花蜜或花粉的时候 ,额会触碰花的雌雄蕊 ,有的时候是

下颌 ,这样在下次访问的时候为植物传粉[ 25-26] 。

与传粉蝙蝠的体型以及结构相对应 ,蝙蝠媒花一般

比较大 ,很强壮(花冠壁较厚 ,肉质),花冠钟状 ,开口很

宽 ,以方便蝙蝠将头伸到花冠内 ,并不损伤花部结构;花

的颜色通常为雪白或者颜色单调 ,因为蝙蝠是色盲 ,并

且在夜晚出没 ,白色在黑夜比较醒目;蝙蝠取食量大 ,花

会产生大量的花粉或者花蜜
[ 14]

。

苦苣苔科蝙蝠媒花常为钟状或者短粗管状 ,花大 ,

檐部两侧对称 ,开口宽大 ,花冠白色 、黄色或绿色;与蝙

蝠的夜行性相对应 ,花在晚间开放 ,蜜腺产蜜量高 ,并且

在晚间达到高峰[ 15 , 18 , 24 , 26] 。

从花部特征分析 ,蛾类 、蝶类 、蝇类等也可能充当着

苦苣苔科植物的传粉者 ,但仍没有野外证据证明[ 2] 。其

实 ,很多植物的花具有多种传粉特征 ,不只吸引一种传

粉者。Baker等就认为 ,非常少的物种只有一种访问者

是有效传粉者 ,但没有一种植物只有一种访问者能从花

或蜜腺中得到营养物质
[ 27]

。很多苦苣苔科植物能吸引

不同传粉者 ,有着多种传粉媒介 ,只是各自的重要性不

同而已[ 15] 。

2　传粉媒介与蜜腺花蜜的关系
从上述叙述可知 ,不同传粉媒介的花蜜腺产蜜量不

同 ,以蝙蝠为媒和以蜂鸟为媒的花蜜产量较大。实际

上 ,传粉媒介不同的花的花蜜组成以及量的变化也有差

别。

Perret等利用离子交换色谱分析了 Sinningieae族

45个物种花蜜中蔗糖 、果糖 、葡萄糖的含量 ,这些物种分

别对应着不同的传粉媒介。蜂鸟媒和蜂媒花的花蜜中

蔗糖占主要成分 ,蔗糖与己糖比大于 1 ,蝙蝠媒和蛾媒的

蔗糖与己糖比小于1;在花蜜糖浓度方面 ,蜂鸟媒与蜂媒

花接近 ,分别为(23.9 ±10.6)%和(28.7 ±10.6)%

(weight/ total weight ,w t/ total w t), 但蝙蝠媒的花蜜糖

浓度较低 ,为(7.1±3.4)% [ 28] 。随后 ,SanMartin-Gajar-

do和Sazima对Sinningia属所做的研究也支持了 Perret

的结论 ,蜂鸟媒和蜂媒花糖浓度高于蝙蝠媒花
[ 19 , 29]

。

SanMartin-Gajardo 和Sazima对分布在巴西东南部

Sinningieae族的 3种植物(Sinningiabrasiliensis , Palia-

vana prasinata 和 P.serici f lora)进行了传粉生物学研

究。3种植物的花都较大 、强壮 、花冠钟状 、颜色白色或

绿色 、花蜜量大 ,这些都符合蝙蝠媒传粉的特征 ,但 P.

serici f lora并不是蝙蝠媒物种 ,而是蜂鸟媒。S.bra-

siliensis和 P.pr asinata的花蜜量以及糖含量在午夜时

达到高峰 ,而 P.ser ici f lora在花期中 ,其花蜜量和糖含

量没有明显变化。夜间产生糖浓度高 、量多的花蜜与蝙

蝠的夜行性相适应 ,更能符合蝙蝠的需求
[ 24]

。

花蜜量及变化与其传粉媒介的习性相对应 ,但传粉

媒介不只是决定于此 ,还应与其花部结构特征 、花期等

结合。

3　避免自花传粉机制
自花传粉产生的后代可能会有近交衰退(Inbreed-

ing depression)。然而 ,被子植物发展了各种各样的花部

机制来阻止自交 ,如雌雄异熟(Dichogamy)、雌雄异位

(Herkogamy)
[ 14]

。在苦苣苔科植物中 ,主要为 3种避免

自花传粉机制:(1)雄蕊先熟(Protandry),在同一花的柱

头具有可授性之前 ,花药成熟开裂 、花粉散落;(2)雌蕊先

熟(Protogyny),同一花的花药成熟、花粉散落之前柱头

具有可授性 ,花粉散落时不再具有可授性;(3)镜像花柱

(Enantiostyly)[ 2] 。前二种机制在其它科中已经讨论了

很多
[ 30-33]

,这里不再赘述 ,着重讨论镜像花柱现象。

　　所谓镜像花柱 ,是指花柱在花水平面上向左(左花

柱型 ,Left-styled)和向右(右花柱型 ,Right-styled)偏离花

中轴
[ 34]

。具有镜像花柱的花又称为镜像花(Mirror-im-

age flowers), 可以分为单型和二型2种类型。单型镜像

花柱(Monomorphic enantiostyly)是指一个植株上既有左

花柱型又有右花柱型花;二型镜像花柱(Dimorphic enan-

tiostyly)指一个植株上或者只有右花柱型花 ,或者只有
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左花柱型花;或者根据镜像花柱与传粉雄蕊偏转方向相

同或相反 ,分为非雌雄互补镜像花柱(Nonreciprocal en-

antiostyly)和雌雄互补镜像花柱(Reciprocal enantiosty-

ly)[ 35] 。镜像花柱现象在 Cyanastraceae , 蝶形花科(Pap-

ilionaceae), 紫茉莉科(Nyctaginaceae),苦苣苔科(Generi-

aceae),龙胆科(Gentianaceae),茄科(Solanaceae), 鸭跖草

科(Commelinaceae),田葱科(Philydraceae), 雨久花科

(Pontederiaceae),异蕊草科(Tecophilaeaceae)等 11科中

有报道
[ 36]

。

苦苣苔科大岩桐亚科的非洲紫罗兰(Saintpaulia

teitensis)和扭果苣苔属(Streptocar pus)
[ 37]

,苦苣苔亚科

的锈色蛛毛苣苔(Paraboea ru fescens)具有镜像花柱现

象[ 38] 。非洲紫罗兰为单型镜像花柱 ,即同一植株上既有

左花柱型花又有右花柱型花 ,主要的传粉者为 Amegi lla

属的蜂类;蜂着陆到花表面 ,咬住花的一部分 ,翼震动 ,

引起花高频率震动 ,从而使花粉从花药中散落到蜂身

上 ,访问下朵花时为其传粉[ 39] 。锈色蛛毛苣苔同样为二

型镜像花柱 ,且为雌雄互补镜像花柱 ,即花柱偏转方向

与可育雄蕊的相反 ,2种蜂 Amegi lla malaccensis 和 No-

mia sp.是主要的传粉者。这些蜂在访问花时 ,以头朝下

尾朝上的体位进入花冠 ,这样花粉站在蜂身体的一侧 ,

只有下次访问相反花柱型花时 ,柱头才能接触到花粉 ,

从而避免了自花授粉
[ 38]

。

所有的这些机制都不能完全避免自花授粉 ,这也是

在缺少传粉者情况下的一种繁育保障(Reproductive as-

surance)[ 40] 。蜂鸟媒的 Gesner ia citrina具有雌雄异熟现

象 ,雌蕊先熟 ,但是在柱头具有可授性的第 2天 ,雌花阶

段(柱头具有可授性 ,花行使雌性功能)和雄花阶段(花

粉成熟 ,花行使雄性功能)发生重合 ,从而允许了自花传

粉的发生[ 41] 。为了获得竞争力强的后代 ,物种会采取各

种机制减少自花传粉的发生 ,但是为了维持物种的生

存 ,尤其是在恶劣的环境下 ,物种会保持一定的自花传

粉。

4　展望
传粉生物学研究有助于物种繁育和保护。苦苣苔

科具有很多观赏价值高的种类和处于濒危状态的种类 ,

应该花更大的精力去研究其传粉生物学。此外 ,苦苣苔

科植物传粉生物学研究还存在着一些问题:国内在这一

方面开展的工作还比较少 ,中国的苦苣苔科资源非常丰

富 ,很多可以药用或做观赏植物 ,但并没有开发出来。

传粉生物学问题的研究及其阐明可以为苦苣苔科植物

的人工繁殖提供理论依据 ,有利于这些资源的保护和开

发利用。

有很多苦苣苔科植物的传粉媒介是通过其传粉综

合特征推测得来的 ,并没有野外观察的证据予以支持。

因此 ,此类植物的传粉生物学的研究上需要进行大量的

野外工作 ,用详细的调查数据来佐证。

传粉生物学研究应该与动物行为学相结合。植物

物种与传粉媒介是协同进化的 ,花部的各个结构的存在

就是为了吸引传粉者、更好地繁殖后代。进行传粉生物

学之前 ,科研工作者先应熟知潜在的传粉者的形态结构

特征及其行为特征 ,系统地调查彼此间的关系 ,从而做

出合理的判断 ,得出准确的结论 ,推动相关研究的发展。

相比其它科植物 ,对苦苣苔科植物传粉机制的研究

还不是很深入 ,用传统传粉生物学研究方法的同时 ,也

可以结合分子生物学、细胞生物学等手段来研究。
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Study Advance on Pollination Biology of Gesneriaceae

TAN Ying1 ,2 , TANG An-jun3 , LONG Chun-lin1

(1.Kunming Institute of Bo tany , Chinese Academy of Sciences , Kunming , Yunnan 650204;2.Graduate University of Chinese Academy of Sci-

ences , Beijing 100049;3.College of Life Sciences , Chongqing Normal University , Chongqing 400047)

Abstract:According to the distribution of Gesneriaceae , it can be divided into tw o g roups , neot ropic Gesneriaceae and pa-

leotropic Gesneriaceae .The mainly pollinators of neot ropic Gesneriaceae are vertebrates , while the pollinators of paleotro-

pic Gesneriaceae were invertebrates.As reported by some studies , bees , hummingbirds and bats act as vectors of pollen

for plants from Gesneriaceae.Plants pollinated by different vectors had dif ferent pollination syndromes , especially the f lo-

ral trait s.Pollinators were also related with the volume and composition of nectar , which were in accordance with the

habits of pollinators.To avoid self-pollination , some Gesneriaceae plants have developed mechanisms , such as protandry ,

protogyny and enantiostyly .However , these plants also take self-pollination , especially in harsh environment.

Keywords:Gesneriaceae;bee;hummingbird;bat;self-pollination
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