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４种榕树的授粉方式及其花粉特征
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摘要：定量花粉是植物繁殖生物学中的一个重要环节，榕属 （Ｆｉｃｕｓ）植物花粉粒小、数量多，难于定量，一
直用花药—胚株比 （ａｎｔｈｅｒｔｏｏｖｕｌｅｒａｔｉｏ，Ａ／Ｏ）来判断榕树属于主动还是被动授粉方式。本研究选择４种雌
雄同株榕树，通过比较榕树Ａ／Ｏ，榕小蜂的授粉结构、行为来确定它们的授粉方式；同时测量了它们的花粉
粒大小和数量，并研究授粉方式及其花粉特征的关系。结果表明：菩提树、高榕和垂叶榕的 Ａ／Ｏ小于０１６，
并且它们的榕小蜂有发达的授粉结构和主动授粉行为，属于主动授粉方式。而钝叶榕 Ａ／Ｏ高 （０８５），其榕
小蜂的传粉结构、行为消失，是被动授粉的方式。４种榕树的花粉粒大小各有差异，每朵雄花产生的花粉量
种间差异显著，而且每种果内的雄花数量也不相同，以至于单个果生产的花粉总量种间有显著差异，变异范

围从１１～４０００多万粒，最大相差３４０倍，而且花粉数量与花粉粒大小之间存在权衡关系。主动授粉的榕树雄
花少、生产的花粉粒大、花粉量少；而被动授粉的榕树雄花多、花粉量大、花粉粒小。表明榕—蜂互惠系统

中榕树的授粉方式、花粉的特征与榕小蜂的授粉结构已协同演化和匹配。４种榕树的花粉胚珠比 （ｐｏｌｌｅｎｔｏｏ
ｖｕｌｅｒａｔｉｏ，Ｐ／Ｏ）种间差异也大，且Ｐ／Ｏ高的种类Ａ／Ｏ不一定高，进一步用Ｐ／Ｏ替换Ａ／Ｏ可完善榕树传粉生
物学研究。用ＥｌｚｏｎｅⅡ５３９０颗粒计数与粒度分析仪计数花粉，高效、准确地自动输出结果，可批量研究该属
更多种类的花粉量，并对应计数它们专一传粉榕小蜂携带的花粉量，有利于揭示榕树在雌雄繁殖功能上的分

配策略，以及榕—蜂互惠繁殖系统的协同演化的机制。

关键词：榕树；授粉方式；花粉粒大小；花粉数量
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　　榕树 （榕属 Ｆｉｃｕｓ植物的总称）具有特殊的
隐头花序结构，体长只有２～３ｍｍ的榕小蜂能进
入其花序传粉，通常每种榕树依赖专一的传粉榕

小蜂，同时也为传粉榕小蜂提供产卵、繁殖后代

的场所，两者互惠共存，互不可缺，至今已协同

演化了约 ７５００万年［１－２］。自然界中主动授粉是

少见的，往往只发生于互惠共生的系统中［３］。在

榕树及其传粉榕小蜂互惠系统中，既存在主动授

粉方式，也有被动授粉方式，榕树方面通常主动

授粉的种类，其果内雄花数量较少，成熟花粉囊

不会自行破裂，而被动授粉的榕树果内雄花较多，

花粉囊成熟时破裂，大量花粉散于果腔中。当榕

树的花药胚珠比 （ａｎｔｈｅｒｔｏｏｖｕｌｅ，Ａ／Ｏ），即雄花
与雌花之比，小于０１６时，榕树属于主动授粉种
类，而 Ａ／Ｏ大于 ０２１的榕树是被动授粉的种
类［４］。通过对２５种榕树花粉形态进行电镜扫描，
发现主动授粉的榕树花粉粒均为椭球体，两端尖，

表面光滑；被动授粉榕树的花粉粒则为球体或圆

柱体，两端钝，表面皱纹状；榕树的花粉形态、

结构与其授粉方式已适应性演化［５］。传粉榕小蜂

方面则是前足基节上花粉刷的有无是判断其授粉

方式的重要依据，主动授粉的榕小蜂有发达的授

粉结构，即前足基节上有一排花粉刷，中胸腹面

有一对花粉筐，并且榕小蜂有主动收集花粉的行

为；而被动授粉的榕小蜂花粉刷缺失、花粉筐退

化，也没有主动采粉行为，花粉黏附于传粉榕小

蜂的体壁上，小蜂进榕果后，花粉掉落在花柱上，

进行被动授粉［４，６－７］。

在开花植物中，花粉是一个重要的繁殖特性，

植物生产的花粉量代表其雄性繁殖功能的高低，定

量花粉是研究繁殖生物学一个重要的环节［８］。在植

物授粉方式的研究中，花粉胚珠比 （Ｐ／Ｏ）被认为
是衡量授粉效率的一个指标，花粉转移的效率越高，

Ｐ／Ｏ值则越低［９－１０］，且Ｐ／Ｏ与授粉方式和生活型有
很强的相关性［１１］。榕树的花粉非常细小，极轴 （ｐｏ
ｌａｒｉａｌａｘｉｓ）约４～８μｍ，赤道轴 （ｅｑｕａｔｏｒｉａｌａｘｉｓ）
长约６～１２μｍ，属微小粒花粉，因此，观察、计数
榕树的花粉非常困难［１２］。全球已知榕树约８００种，
至今只有Ｆｉｃｕｓｎａｔａｌｅｎｓｉｓｌｅｐｒｉｅｕｒｉ一种榕树，用血球
计数板法在显微镜下数过其花粉量，该种榕树每朵

雄花的平均花粉量有（９６９８±３９９５）粒，一个隐头
果内生产的花粉量有１６００１７～３３０７０２粒［１３］。由于
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榕树花粉量数据的匮乏，还未触及研究传粉模式与

Ｐ／Ｏ之间关系，以至于难于跟其他的传粉系统进行
比较。

计数花粉的方法有直接观察和血球计数法，

这两种方法简便易行，但耗时、费力，并且存在

较大的人为误差［１４］；后来发展出拍照、借助图像

处理软件分析、有效地计数花粉数量的方法［１５］。

ＥｌｚｏｎｅⅡ５３９０颗粒计数与粒度分析仪采用电阻法
技术，能够测量不同光学性质、密度、颜色和形

状的样品，这种有效的颗粒粒度表征技术可迅速、

精确地检测精细小颗粒材料的尺寸、数目、浓度

以及质量，已被广泛应用于检测工业、生物、地

质等领域内粒度大于０４μｍ的颗粒，具有极高的
准确度和高清的分辨率，且操作简便。国外研究

人员已用该仪器统计植物花粉数量［１６］，国内目前

北京师范大学购置了１台ＥｌｚｏｎｅⅡ５３９０颗粒计数
与粒度分析仪，专门用于花粉统计，但还未见任

何相关的文章报道。本研究利用这一设备，针对

花粉量巨大的榕树植物，统计其花粉粒数量。因

此，本研选择４种雌雄同株的榕树，首先确定它
们的传粉方式，然后，采用ＥｌｚｏｎｅⅡ５３９０颗粒计
数与粒度分析仪，成功摸索一套有效统计榕树花

粉量的方法，并比较种间花粉粒大小及花粉量多

少，探讨授粉方式与花粉特征的关系。

１　材料与方法

１１　研究材料
本研究涉及４种雌雄同株的榕树种类：菩提树

（Ｆｉｃｕｓｒｅｌｉｇｉｏｓａ）、高榕 （Ｆｉｃｕｓａｌｔｉｓｓｉｍａ）、垂叶榕
（Ｆｉｃｕｓｂｅｎｊａｍｉｎａ）和钝叶榕 （Ｆｉｃｕｓｃｕｒｔｉｐｅｓ），这４
种榕树均隶属于榕亚属 （Ｕｒｏｓｔｉｇｍａ）植物。这４
种榕树在西双版纳热带地区分布较为常见，中等至

大乔木，种群内全年结果，每种依赖专一的榕小蜂

传粉获得有性繁殖。

研究样地位于云南省西双版纳州勐腊县勐仑

镇，中国科学院西双版纳热带植物园 （东经１０１°
１６′、北纬 ２１°５５′，海拔约５７０ｍ）。地处热带北
缘，受热带季风性气候控制，干湿季分明，雨季

（６—１０月）和干季 （１１至次年５月）。年平均气
温２１４～２２６℃，年均降水量１５５６８ｍｍ，主要
集中在雨季，相对湿度８６％。

ＥｌｚｏｎｅⅡ５３９０颗粒计数与粒度分析仪的使用
是在北京师范大学生命科学学院进化生物学实验

室进行。

１２　研究方法
１２１　采摘雄花期榕果

当榕果发育到种子接近成熟时，雄花才开放，

此时榕小蜂也发育到成虫期开始羽化，并在果腔内

寻找配偶交配，交配后的雌性传粉榕小蜂采集、携

带花粉寻找正在开放雌花的榕果传粉，开始新的生

活循环。本研究挑选雄花即将成熟的果，此期榕果

顶生苞片口和果壁上没有出蜂孔，剖开果腔内偶见

爬动的雄性传粉榕小蜂。在４种榕树上大量采摘该
期榕果，带回实验室，分三部分处理：

第１部分，果直接用于统计果内雄花和雌花
的数量，最终，菩提树、高榕、垂叶榕和钝叶榕

用于计数雌雄花数量的果分别有 ３０果、３０果、
２６果及６７果。

第２部分，剖开部分雄果，选择雌蜂完成交
配，正离开瘿花的雄果，跟踪、观察雌蜂采集花

粉的行为。

第３部分，用于取果内雄花，这部分果必须
保证花粉成熟，但花粉囊未破裂，用尖镊子从雄

花梗基部取下，不能有花粉损失或污染，直接放

入２ｍＬ离心管内、每管放置一朵雄花，用移液器
取０５ｍＬ７５％酒精至离心管内保存。每种榕树每
个榕果内随机取６朵雄花，从６个果内共取３６朵
雄花，以便后续统计花粉粒之用。

１２２　４种榕树传粉榕小蜂传粉结构的电镜扫描
从４种榕树雄花期果内收集自然羽化出来的

传粉榕小蜂雌蜂，挑选形态完好的雌蜂置于２％
戊二醛固定液中，放４℃冰箱中保存。用时从冰
箱内取出置于室温下自然解冻，用上海科导超声

仪器有限公司生产的超声波清洗器 （ＳＫ１２００Ｈ）
清洗３０～６０ｓ，再用磷酸缓冲液洗涤３次，然后
经过５０％、７５％、９５％和 １００％乙醇逐级脱水，
最后用瑞士 ＢＡＬＴＥＣ公司生产的临界点干燥仪
（ＣＰＤ３０３）干燥。处理完毕的样品，在高倍显微
镜下解剖，去掉头部和腹部，并摘除胸部上的足，

仅保留１只前足的基节，最终让着生花粉筐和花
粉刷的位置显露出来，然后将整理好姿态的样品

粘到样品台上，之后整个样品台放入 ＰＥＣＳ６８２
镀膜仪中进行镀金，最后用荷兰飞利浦公司生产

的ＰｈｉｌｉｐＸＬ３０扫描电子显微镜观察，拍照记录
有花粉筐和花粉刷的部位。
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１２３　４种榕树花粉粒大小测量
先前采集保存的雄花，每果取１朵，连同保存

的离心管置于超声波清洗机ＳＢ５２００中振荡６０ｓ，使
花药中花粉粒完全被振荡出来，并使花粉粒单个悬

浮在溶液中。用２００μＬ移液枪吸取少量花粉粒悬浮

液于载玻片上，盖上盖玻片，借助Ａｘｉｏｓｋｏｐ２ｐｌｕｓ显
微镜在４００倍下观察震出的花粉粒的形态，通过外
接ＡｘｉｏＣａｍＭＲｃ５图像系统自动测量花粉粒的大小，
花粉粒测量包括测赤道轴和极轴 （图１）。每朵雄花
测量５个花粉粒，每种６朵雄花共测量３０粒花粉。

１２４　４种榕树单朵雄花生产的花粉量
称取２０ｇ氯化钠溶液溶于１０００ｇ水中，滤泵

抽滤过滤掉溶液中的杂质，制成２％的氯化钠溶
液备用。然后，取２０ｍＬ２％ 氯化钠溶液于样品
管中，用移液枪将离心管中的花粉悬浮液完全转

移至样品管中，颠倒摇晃使花粉均匀散布。

参照之前测量的花粉粒径范围，在 ＥｌｚｏｎｅⅡ
５３９０颗粒计数与粒度分析仪上设置花粉粒粒径范
围，以赤道轴最大测量值为最大值，以极轴最小值

为最小值。然后，抽取花粉溶液，菩提树、高榕和

垂叶榕花粉溶液实际进样５１４８ｍＬ，钝叶榕由于花
粉量大实际进样２１３７ｍＬ，测量样品溶液中花粉的
密度，数据可以输出以花粉粒直径为横轴，花粉粒

出现频次为纵轴的频数分布图，并直接显示出每毫

升溶液中花粉粒数量，以及进样溶液中总的花粉粒

数量。此外，数据也可直接保存成Ｅｘｃｅｌ文档，文
档中显示出实际进样量，及所检测到的每粒花粉及

其粒径。再根据样品管中溶液的总体积２０５ｍＬ，
最后换算得出每朵雄花花药中的花粉量。再结合已

统计的单果内的平均雄花数量，计算出４种榕树每
个榕果内生产的花粉量。

１２５　数据分析
本研究运用Ｅｘｃｅｌ计算了雌雄花数量、花粉粒

数量等平均数 （ｍｅａｎ）和标准误 （ＳＥ），并运用
ＳＰＳＳ软件，在单因素方差分析中，选用 ＬＳＤ（方
差齐）和Ｔａｍｈａｎｅ’ｓＴ２（方差不齐），对４种榕树
的雌雄花数量、花粉粒大小、花药胚珠比及每毫升

花粉粒数量进行多重比较，比较种间差异。
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２　结果与分析

２１　４种榕树的授粉方式
通过统计４种榕树雄花期果内的雌雄花数量，

结果显示：雌花最多的是垂叶榕，次之是高榕，然

后是菩提树，最少的是钝叶榕，４种榕树果内的雌花
数量存在显著的种间差异 （Ｐ＜００１）。单果内钝叶
榕雄花平均数量最多，垂叶榕雄花数量次之，高榕

雄花数量较少，菩提树果内的雄花数量最少，雄花

数量种间也存在显著差异 （Ｐ＜００１）。榕果内统计
的雄花数即花药数，雌花数即胚珠数，经计算花药

胚珠 （Ａ／Ｏ）比，菩提树、高榕、垂叶榕和钝叶榕
的Ａ／Ｏ比分别是００３７、００９、０１０和０８５，种间

有明显差异 （表１）。因此，依据Ａ／Ｏ比判断菩提
树、高榕、垂叶榕属于主动授粉的方式，而钝叶榕

是被动授粉的种类。再通过电镜扫描这４种榕树的
传粉榕小蜂的传粉结构，从图１可以看出：菩提树、
高榕、垂叶榕的传粉榕小蜂，前足基节上均有花粉

刷，及胸部有发达的花粉筐，但钝叶榕传粉榕小蜂

已无花粉刷，且花粉筐退化，胸部多毛区 （图２）。
根据雌蜂前足基节上花粉刷的有无，以及雌蜂收集

花粉的行为，可判断菩提树、高榕和垂叶榕的传粉

榕小蜂是主动授粉的种类，而钝叶榕传粉榕小蜂是

被动授粉种类。综合榕树及其传粉榕小蜂的授粉特

征，可以确定菩提树、高榕和垂叶榕是主动授粉方

式，钝叶榕是被动授粉方式 （表１）。
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表１　４种榕树的授粉方式 （ｍｅａｎ±ＳＥ）
Ｔａｂ１　ＰｏｌｌｉｎａｔｉｏｎｍｏｄｅｓｏｆｆｏｕｒＦｉｃｕｓｓｐｅｃｉｅｓ

榕树种类

Ｆｉｃｕｓｓｐｅｃｉｅｓ

榕果数量

ｎｕｍｂｅｒ

ｏｆｆｉｇｓ

雌花数量

ｎｕｍｂｅｒｏｆｆｅｍａｌｅ

ｆｌｏｗｅｒｓ

雄花数量

ｎｕｍｂｅｒｏｆｍａｌｅ

ｆｌｏｗｅｒｓ

花药胚珠比

Ａ／Ｏｒａｔｉｏ

传粉榕小蜂花粉刷

ｃｏｘａｌｃｏｍｂｓｏｆ

ｆｉｇｐｏｌｌｉｎａｔｉｎｇｗａｓｐｓ

授粉方式

ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ

ｍｏｄｅ

菩提树Ｆ．ｒｅｌｉｇｉｏｓａ ３０ ３６１０３±７５５ｂ １３２７±０６３ａ ００３７±０００２ａ 有 主动授粉

高榕 Ｆ．ａｌｔｉｓｓｉｍａ ３０ 　６１０６７±１３１６ｃ ５７３７±２３６ｂ 　００９±０００３ｂ 有 主动授粉

垂叶榕 Ｆ．ｂｅｎｊａｍｉｎａ ２６ １３３２８１±４６６９ｄ １３２６２±６１６ｃ　 　０１０±０００４ｂ 有 主动授粉

钝叶榕 Ｆ．ｃｕｒｔｉｐｅｓ ６７ 　２９０９０±３０２ａ ２４６１８±２９４ｄ　 ０８５±００１ｃ 无 被动授粉

　　注：不同字母代表平均数间有显著差异 （Ｐ＜００５），下同。

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｅｔｔｅｒｓｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｍｅａｎｓａｔｔｈｅ００５ｌｅｖｅｌ，ｔｈｅｓａｍｅａｓｂｅｌｏｗ

２２　４种榕树花粉粒形态及大小
在４００倍显微镜下观察，４种榕树的花粉粒

基本上呈椭圆体形状，略有差异之处是高榕和菩

提树的花粉粒偏圆，垂叶榕的花粉粒两端略尖，

而钝叶榕的花粉两端钝。４种榕树花粉粒极轴和
赤道轴长种间变异较大，４８～２１４μｍ，属于微
小粒花粉。平均值显示：菩提树的花粉粒最大，

钝叶榕的花粉粒最小，因此这两种榕树的花粉粒

也分别有最大和最小的表面积。花粉粒居中间大

小的高榕表现为极轴长而赤道轴短，相比较垂叶

榕的极轴短而赤道轴长，换算成表面积，高榕的

花粉粒比垂叶榕花粉粒大。多重比较结果是：４
种榕树花粉粒大小，无论赤道轴、极轴，还是表

面积种间均有显著差异 （Ｐ＜００５）（表１）。

表２　４种榕树花粉粒的大小 （３０粒／种）

Ｔａｂ２　ＴｈｅｐｏｌｌｅｎｓｉｚｅｓｏｆｆｏｕｒＦｉｃｕｓｓｐｅｃｉｅｓ（ｓａｍｐｌｅｓｉｚｅｓ：３０ｇｒａｉｎｓｐｅｒｓｐｅｃｉｅ）

榕树种类

Ｆｉｃｕｓｓｐｅｃｉｅｓ

花粉粒极轴／μｍ
　　ｐｏｌａｒｉａｌａｘｉｓｏｆｐｏｌｌｅｎｇｒａｉｎｓ　　

花粉粒赤道轴／μｍ
　　ｅｑｕａｔｏｒｉａｌａｘｉｓｏｆｐｏｌｌｅｎｇｒａｉｎｓ　

范围

ｒａｎｇｅｓ
平均值

（ｍｅａｎ±ＳＥ）
范围

ｒａｎｇｅｓ
平均值

（ｍｅａｎ±ＳＥ）

花粉粒表面积／μｍ２

ａｒｅａｓｏｆ
ｐｏｌｌｅｎｇｒａｉｎｓ

菩提树 Ｆ．ｒｅｌｉｇｉｏｓａ ９２～１４３ １１４７±０１９ｄ １２７～２１４ １５３４±０３１ｃ ２５１５６±８１７ｄ
高榕Ｆ．ａｌｔｉｓｓｉｍａ ８０～１２０ １００５±０１５ｃ １１２～１６５ １２９３±０１９ｂ ２００００±７３３ｃ
垂叶榕Ｆ．ｂｅｎｊａｍｉａｎ ７６～１００ ８８７±０１２ｂ １３０～１６４ １４７６±０１６ｃ １３８４８±３９６ｂ
钝叶榕Ｆ．ｃｕｒｔｉｐｅｓ ４８～８６　 ６９８±０１８ａ ９０～１２７ １１１９±０１５ａ ８８６４±４８１ａ

　　注：花粉粒表面积按椭圆体计算，面积 ＝πｘ［ｘ－（ｘ２－ｙ２）１／２］（ｘ代表赤道轴，ｙ代表极轴）。
Ｎｏｔｅ：ＡｌｌｐｏｌｌｅｎｇｒａｉｎｓｗｅｒｅｔｈｏｕｇｈｔｔｏｂｅｅｌｌｉｐｓｏｉｄＡｒｅａ＝πｘ［ｘ－（ｘ２－ｙ２）１／２］（ｘｉｓｔｈｅｅｑｕａｔｏｒｉａｌａｘｉｓａｎｄｙｉｓｔｈｅｐｏ

ｌａｒｉａｌａｘｉｓ）．

２３　４种榕树单朵雄花及单果生产的花粉量
在４种榕树果内，雄花散生于果腔内壁上，

每朵雄花均有一个花药两个肾型的花粉囊。经Ｅｌ
ｚｏｎｅⅡ５３９０颗粒计数与粒度分析仪统计，直接给
出每毫升进样溶液中花粉粒数量，菩提树、高榕、

垂叶榕和钝叶榕的平均花粉粒数量种间有显著差

异，从４３７变异至 ８０４０粒。经计算获得每朵雄
花生产的花粉量，钝叶榕的花粉量最高，平均达

１６４８２２粒之多；高榕的花粉量次之，约 ３２９８５
粒；垂叶榕的花粉量约２４８０７粒，菩提树的花粉
量最少，仅 ８９５４粒，与钝叶榕的花粉量相比，

少了１８倍。４种榕树单朵雄花生产的花粉量种间
呈现差异显著 （Ｐ＜００１）。再结合上面对４种榕
树单果内雄花数量的统计，计算出单果生产的花

粉总量，结果表明：钝叶榕单果生产的花粉量最

多，平均每果高达４０５７６１０９粒，一个垂叶榕果
生产的花粉量有３２８９９７９粒，一个高榕果生产的
花粉量 １８９２３７０粒，花粉量最少的菩提树也有
１１８８２５粒，最多与最少之间相差约３４０倍。虽然
垂叶榕单朵雄花含有的花粉粒比高榕的少，但每

果着生的雄花数较多，导致垂叶榕最终单果生产

的花粉量超过了高榕 （表３）。
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表３　４种榕树单朵雄花及单个果生产的花粉量 （３０朵雄花／种）（ｍｅａｎ±ＳＥ）
Ｔａｂ３　ＴｈｅｎｕｍｂｅｒｓｏｆｐｏｌｌｅｎｇｒａｉｎｓｐｒｏｄｕｃｅｄｂｙｓｉｎｇｌｅｍａｌｅｆｌｏｗｅｒｓａｎｄｆｉｇｓｏｆｆｏｕｒＦｉｃｕｓｓｐｅｃｉｅｓ

（ｓａｍｐｌｅｓｉｚｅｓ：３０ｍａｌｅｆｌｏｗｅｒｓｐｅｒｓｐｅｃｉｅ）

榕树种类

Ｆｉｃｕｓｓｐｅｃｉｅｓ
花粉粒数量／ｍＬ

ｎｕｍｂｅｒｏｆｐｏｌｌｅｎｇｒａｉｎｓ

花粉粒数量／雄花
ｎｕｍｂｅｒｏｆｐｏｌｌｅｎｇｒａｉｎｓ
ｐｅｒｍａｌｅｆｌｏｗｅｒ

总花粉量／果
ｔｏｔａｌｎｕｍｂｅｒｏｆｐｏｌｌｅｎ
ｇｒａｉｎｓｐｅｒｆｉｇ

菩提树Ｆ．ｒｅｌｉｇｉｏｓａ 　４３６８０±２８８１ａ 　８９５４４０±５９０５０ａ 　　１１８８２４８９
高榕Ｆ．ａｌｔｉｓｓｉｍａ １６０９０４±７００４ｃ ３２９８５３５±１４３５８９ｃ 　１８９２３６９５３
垂叶榕Ｆ．ｂｅｎｊａｍｉｎａ １２１０１３±９４５４ｂ ２４８０７５６±１９３８０６ｂ ３２８９９７８６１
钝叶榕Ｆ．ｃｕｒｔｉｐｅｓ ８０４０１４±５６２９６ｄ １６４８２２９３±１１５４０６７ｄ　 ４０５７６１０８９１

　　注：每果平均雄花数量见表１。
Ｎｏｔｅ：ＴｈｅａｖｅｒａｇｅｎｕｍｂｅｒｓｏｆｍａｌｅｆｌｏｗｅｒｓｐｅｒｆｉｇｓｗｅｒｅｓｈｏｗｅｄｉｎＴａｂ１．

２４　４种榕树授粉方式与花粉特征的关系
综合上面的研究结果可以看出：榕果生产的

花粉粒大小与花粉量之间存在权衡关系，即单果

有较大花粉粒的种类，往往生产较少的花粉量。

反之生产花粉量大的种类，其花粉粒较小。因此，

榕树的授粉方式不但与雄花数量有关，还与花粉

粒大小和数量有关，表现为主动授粉的榕树雄花

少，花粉粒大，花粉量少；相比之下，被动授粉

的钝叶榕雄花数量最多、生产的花粉量最多，但

花粉粒最小。通过计数花粉量，可以把 Ａ／Ｏ换成
传粉生物学中常用的花粉胚珠比 （ｐｏｌｌｅｎｔｏｏｖｕｌｅ
ｒａｔｉｏ，Ｐ／Ｏ），结果显示：钝叶榕的 Ｐ／Ｏ最高
（１３９４８４７４），次之是高榕 （３０９８８４），之后是
垂叶榕 （２４６８４５），最小的是菩提树 （３２９１３）。
高榕和垂叶榕相比，两者的Ａ／Ｏ和Ｐ／Ｏ的大小顺
序颠倒，这说明Ａ／Ｏ高，Ｐ／Ｏ不一定也高，如果
进一步增加研究种类，像Ａ／Ｏ那样，在榕树上也
能找到其授粉方式与Ｐ／Ｏ之间的关系。

３　讨论

本研究中隶属于榕亚属的４种榕树，存在主
动授粉和被动授粉的两种模式，其中传粉榕小蜂

Ｅｕｐｒｉｓｔｉｎａ属是已知２０属传粉榕小蜂中，少数同
时具有主动授粉和被动授粉方式的属种［４］。通过

利用ＥｌｚｏｎｅⅡ５３９０颗粒计数与粒度分析仪，成功
摸索出一套有效统计榕树花粉量的方法，并完成

了４种榕树花粉量的统计。该方法操作简单，精
确度高，自动输出结果显示了检测到的不同直径

颗粒的浓度，直观、精确地反映花粉量，为研究

大花粉量的植物提供了途径，也为批量、系统研

究一个科、一个属的植物花粉量提供了可能。此

外，榕树生产的花粉粒大小与数量之间存在权衡

关系，并且与授粉方式有关，主动授粉的榕树雄

花少，花粉粒大，花粉量少；相比之下，被动授

粉榕树雄花数量多、生产的花粉量大，但花粉粒

小。花粉粒大小、形态上呈现出来的种间差异与

传粉榕小蜂传粉结构有一个吻合和匹配，如钝叶

榕花粉粒小、表面皱纹状，有利于花粉粒黏附在

榕小蜂体表面的毛区或褶皱处，被携带授粉，而

菩提树、高榕和垂叶榕３种主动授粉的榕树，花
粉粒大、表面光滑，可能有利于传粉榕小蜂主动

采集花粉和授粉。

全球已知约８００种榕树，其花粉粒小、花粉
量大，一直难于计数，目前仅 Ｆｎａｔａｌｅｎｓｉｓｌｅｐ
ｒｉｅｕｒｉ一种榕树通过血球计数板法统计了其花粉
量，该种榕树每个雄花有花粉９６９８粒，一个果
生产花粉量 １６００１７～３３０７０２粒［１３］。本研究在

国内第一次报道用ＥｌｚｏｎｅⅡ ５３９０颗粒计数与粒度
分析仪计数花粉数量，菩提树、高榕、垂叶榕和

钝叶榕每朵雄花的花粉量变异 ８９４５～１６４８２３
粒，每个果内生产的花粉量约１１～４０００万，花
粉量之多、种间变异之大 （达３４０倍）是首次被
展示。特别是被动传粉的钝叶榕，其单果生产

４０００多万的花粉量基本能代表榕树种花粉量较高
的种类。虽然ＥｌｚｏｎｅⅡ ５３９０颗粒计数与粒度分析
仪计数花粉粒实现了仪器自动计数，减少了人为

误差，并提高了效率。但该方法采用的测孔管所

测粒径范围为１～１００μｍ，对通过仪器的花粉悬
浮液的纯度有高的要求，若悬浮液中有较大杂质，

容易堵塞测孔管，导致花粉粒无法通过仪器，因

此对花粉采集、处理过程的精细度要求也高。本

研究所测量的花粉粒极轴 （４８～１４３μｍ）和赤道
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轴 （９０～２１４μｍ），比已报道的极轴 （４～８μｍ）
和赤道轴 （６～１２μｍ）范围比大［１２］，估计是种间

差异造成的。

Ｐ／Ｏ值是被子植物之花粉数与胚珠数的比值，
植物的繁殖系统与 Ｐ／Ｏ值的大小具有直接关系，
不同繁殖系统的Ｐ／Ｏ值具有显著差异，自花授粉
植物的平均Ｐ／Ｏ值４７±０７，异花授粉植物的平
均Ｐ／Ｏ值达５８５９２±９３６５［１２，１７］。榕树由于花
粉数难于统计，一致以 Ａ／Ｏ值来代替 Ｐ／Ｏ值［４］，

本研究第一次计算了４种榕树的 Ｐ／Ｏ值，种间变
异范围特别大，在３２９～１３９５８２之间。４种榕树
的Ｐ／Ｏ值除了与花粉数目有关外，也与花粉粒的
大小有关，关键还与雄花数量有关，因此 Ａ／Ｏ值
大的种类，不一定 Ｐ／Ｏ值也大。因此，在仍用
Ａ／Ｏ的榕树上，换用Ｐ／Ｏ研究与授粉方式的关系
有待深入研究。

榕树的繁殖系统有雌雄同株和雌雄异株之分，

雌雄同株被认为是原始的类型，而雌雄异株是较

为进化的类型，在雌雄同株的隐头果内，雄花较

多，散生于果腔内壁上，传粉榕小蜂需找寻采粉；

相比之下，雌雄异株果内，雄花数量少，多集中

生于苞片口周围，方便传粉榕小蜂采粉［１８］。目前

研究的种类是雌雄同株的种类，借助 ＥｌｚｏｎｅⅡ
５３９０颗粒计数与粒度分析仪，及现已摸索成熟的
方法，有利于计数更多榕树种类的花粉量，也值

得向雌雄异株的榕树上推进，使从花粉生产情况、

Ｐ／Ｏ比上进一步探讨榕树繁殖系统、传粉系统的
演化提供了可能的途径。此外，在植物与传粉者

互作的研究中，统计传粉者携带的花粉量也是至

关重要 ［１９］。已知分布于热带非洲的 Ｆｎａｔａｌｅｎｓｉｓ
ｌｅｐｒｉｅｕｒｉ每果生产花粉量 １６００１７～３３０７０２粒，
其单只传粉榕小蜂携带花粉６４９粒花粉，只有不
到１０％的花粉被榕小蜂采集、携带着去传粉，导
致绝大多数的花粉被浪费掉［１３］。进一步的研究也

需要不仅计数榕树生产的花粉量，还要计数其传

粉榕小蜂携带的花粉量，如此可更客观地理解榕

树在雌雄繁殖功能上的分配策略，以及榕—蜂互

惠繁殖系统的演化。
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ｓｈａｐｅｄｔｈｅｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆＦｉｃｕｓｐｏｌｌｅｎ？［Ｊ］．ＰＬｏＳＯＮＥ，
２０１４，９（１）：ｅ８６２３１．ＤＯＩ：１０．１３７１／ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．００８６２３１．

［６］ＦＲＡＮＫＳＡ．Ｔｈｅｂｅｈａｖｉｏｒａｎｄｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙｏｆｔｈｅｆｉｇ
ｗａｓｐｓ，ＰｅｇｏｓｃａｐｕｓａｓｓｕｅｔｕｓａｎｄＰ．ｊｉｍｅｎｓｚｉ：ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎｓ
ａｎｄｓｕｇｇｅｓｔｅｄｂｅｈａｖｉｏｒａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｓｆｏｒｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｓｔｕｄ
ｉｅｓ［Ｊ］．Ｐｓｙｃｈｅ，１９８４，９１：２８９．

［７］ＧＡＬＩＬＪ，ＮＥＥＭＡＮＧ．Ｐｏｌｌｅｎｔｒａｎｓｆｅｒａｎｄｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎｉｎ
ｔｈｅｃｏｍｍｏｎｆｉｇ（ＦｉｃｕｓｃａｒｉｃａＬ．） ［Ｊ］．ＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏ
ｇｉｓｔ，１９７７，７９（１）：１６３．

［８］ＨＵＳＳ，ＤＩＬＣＨＥＲＤＬ，ＪＡＲＺＥＮＤＭ，ｅｔａｌ．Ｅａｒｌｙ
ｓｔｅｐｓｏｆａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｃｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｐｒｏｃｅｅｄ
ｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄ
ＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２００８，１０５（１）：２４０．ＤＯＩ：１０．
１０７３／ｐｎａｓ．０７０７９８９１０５．

［９］ＣＲＵＤＥＮＲＷ，ＭＩＬＬＥＲＷＡＲＤＳ．Ｐｏｌｌｅｎｏｖｕｌｅｒａｔｉｏ，
ｐｏｌｌｅｎｓｉｚｅ，ａｎｄｔｈｅｒａｔｉｏｏｆｓｔｉｇｍａｔｉｃａｒｅａｔｏｔｈｅｐｏｌｌｅｎ－
ｂｅａｒｉｎｇａｒｅａｏｆｔｈｅｐｏｌｌｉｎａｔｏｒａｎｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．Ｅｖｏｌｕ
ｔｉｏｎ，１９８１，３５（５）：９６４．

［１０］ＨＡＲＤＥＲＬＤ，ＪＯＨＮＳＯＮＳＤ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｎｄｅｖｏｌｕｔｉｏｎ
ｏｆａｇｇｒｅｇａｔｅｄｐｏｌｌｅｎｉｎａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ［Ｊ］．Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ
ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅｓ，２００８，１６９（１）：５９．

［１１］ＭＩＣＨＡＬＳＫＩＳＧ，ＤＵＲＫＡＷ．Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎｍｏｄｅａｎｄ
Ｌｉｆｅｆｏｒｍｓｔｒｏｎｇｌｙａｆｆｅｃｔｔｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｍａｔｉｎｇｓｙｓ
ｔｅｍａｎｄｐｏｌｌｅｎｔｏｏｖｕｌｅｒａｔｉｏｓ［Ｊ］．ＴｈｅＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏ
ｇｉｓｔ，２００９，１８３（２）：４７０．ＤＯＩ：１０．１１１１／ｊ．１４６９－
８１３７．２００９．０２８６１．ｘ．

［１２］曾喜育，吕福原，欧辰雄，等．花粉 －胚珠比与花
药－胚珠比：被子植物繁殖系统的参考指标 ［Ｊ］．
中华林学季刊，２００８，４１（２）：２６５．

［１３］ＭＩＣＨＡＬＯＵＤＧ，ＢＯＳＳＵＤＵＰＲＩＥＺＮ，ＣＨＥＶＯＬＯＴ
Ｍ，ｅｔａｌ．Ｐｏｌｌｅｎｗａｓｔｅａｎｄｕｎｒｅｌａｔｅｄｔｒａｉｔｓｉｎａｆｉｇｆｉｇ
ｗａｓｐｓｙｍｂｉｏｓｉｓ：ａｎｅｗｂｅｈａｖｉｏｕｒｓｕｇｇｅｓｔｉｎｇａｈｏｓｔｓｈｉｆｔ
［Ｊ］．ＣｏｍｐｔｅｓＲｅｎｄｕｓＢｉｏｌｏｇｉｅｓ，２００５，３２８（１）：８１．

１０３第２期　　　　　　　　　刘明新，等：４种榕树的授粉方式及其花粉特征



ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｃｒｖｉ．２００４．１１．００２．
［１４］ＫＡＮＮＥＬＹＡ．Ｐｒｅｐａｒａｔｉｏｎａｎｄｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｅｎｔｏ

ｍｏｐｈｉｌｏｕｓｐｏｌｌｅｎｕｓｉｎｇｓｏｎｉｃａｔｉｏｎａｎｄａｎａｒｅａ－ｃｏｕｎｔｉｎｇ
ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ［Ｊ］．Ｍａｄｒｏｏ，２００５，５２（４）：２６７．

［１５］ＣＯＳＴＡＣＭ，ＹＡＮＧＳ．Ｃｏｕｎｔｉｎｇｐｏｌｌｅｎｇｒａｉｎｓｕｓｉｎｇ
ｒｅａｄｉｌｙａｖａｉｌａｂｌｅ，ｆｒｅｅｉｍａｇｅｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇａｎｄａｎａｌｙｓｉｓ
ｓｏｆｔｗａｒｅ［Ｊ］．ＡｎｎａｌｓｏｆＢｏｔａｎｙ，２００９，１０４（５）：
１００５．ＤＯＩ：１０．１０９３／ａｏｂ／ｍｃｐ１８６．

［１６］ＢＩＳＨＯＰＥＪ，ＳＰＩＧＬＥＲＲＢ，ＡＳＨＭＡＮＴＬ．Ｓｅｘ－ａｌ
ｌｏｃａｔｉｏｎｐｌａｓｔｉｃｉｔｙｉｎｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅｓｏｆｓｅｘｕａｌｌｙｄｉｍｏｒ
ｐｈｉｃＦｒａｇａｒｉａｖｉｒｇｉｎｉａｎａ（Ｒｏｓａｃｅａｅ）［Ｊ］．Ｂｏｔａｎｙ，

２０１０，８８（３）：２３１．ＤＯＩ：１０．１１３９／Ｂ１０－００５．
［１７］ＣＲＵＤＥＮＲＷ．Ｐｏｌｌｅｎ－ｏｖｕｌｅｒａｔｉｏｓ：ａｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅｉｎ

ｄｉｃａｔｏｒｏｆｂｒｅｅｄｉｎｇｓｙｓｔｅｍｓｉｎｆｌｏｗｅｒｉｎｇｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．Ｅ
ｖｏｌｕｔｉｏｎ，１９７７，３１：３２．

［１８］ＪＡＮＺＥＮＤＨ．Ｈｏｗｔｏｂｅａｆｉｇ［Ｊ］．ＡｎｎｕａｌＲｅｖｉｅｗｏｆ
ＥｃｏｌｏｇｙａｎｄＳｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ，１９７９，１０：１３．ＤＯＩ：１０．
１１４６／ａｎｎｕｒｅｖ．ｅｓ．１０．１１０１７９．０００３０５．

［１９］ＡＤＬＥＲＬＳ，ＩＲＷＩＮＲＥ．Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｐｏｌｌｅｎｔｒａｎｓｆｅｒ
ｄｙｎａｍｉｃｓｂｙｍｕｌｔｉｐｌｅｆｌｏｒａｌｖｉｓｉｔｏｒｓ：ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓｗｉｔｈ
ｐｏｌｌｅｎａｎｄｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔｄｙｅ［Ｊ］．ＡｎｎａｌｓｏｆＢｏｔａｎｙ，
２００６，９７（１）：１４１．ＤＯＩ：１０．１０９３／ａｏｂ／ｍｃｊ０１２．
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