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摘　 要: 已知鸢尾属( Ｉｒｉｓ)植物约有 ２８０ 种且花部特征多变ꎬ 具有较高的科研和观赏价值ꎮ 尽管该属植物具备一

定的克隆和自交繁殖能力ꎬ 但传粉者介导的异交仍在其物种和遗传多样性的维持中发挥重要作用ꎬ 然而目前仍

缺乏对该属植物传粉者吸引及异交策略的系统性总结ꎮ 本文首先简述了鸢尾属植物的传粉者种类及其适应动物

传粉的花部构造ꎬ 以明确其动物传粉概况ꎮ 在此基础上ꎬ 详细论述了该属植物如何通过视觉和嗅觉信号呈现花

粉、 花蜜和热量报酬供给等策略ꎬ 实现对传粉者的有效吸引ꎮ 在传粉者访问前后ꎬ 鸢尾属植物还可通过合理的

花展示、 单花内雌雄功能的时空隔离以及传粉后的调控以实现最大程度的异交ꎮ 此外ꎬ 影响其传粉者吸引及异

交的第三方生物和非生物因素ꎬ 如食花者和资源配置ꎬ 也应受到重视ꎮ 今后随着相关研究的深入和技术手段的

革新ꎬ 研究者应针对鸢尾属植物传粉的热点或有争议的问题ꎬ 采用花信号定量测定及异交率分子检测等先进技

术ꎬ 通过大范围的对比研究ꎬ 深入揭示鸢尾属植物与传粉者的互作模式及其繁殖策略ꎮ
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　 　 鸢尾ꎬ 泛指鸢尾科( Ｉｒｉｄａｃｅａｅ)鸢尾属( Ｉｒｉｓ)
多年生草本植物ꎬ 因其花被片形如鸢鸟之尾而得

名ꎻ 而拉丁属名音译“爱丽丝”ꎬ 含彩虹之意ꎬ 无

不彰显该属植物花色丰富多变的特征ꎮ 除形状及颜

色的多样性外ꎬ 鸢尾属物种的数目也位列该科之

首ꎬ 世界范围内约 ２８０ 种ꎬ 隶属于 ６ 亚属 １２
组[１ꎬ ２]ꎬ 主要分布于北半球温带地区ꎬ 其中我国有

５８ 种[３]ꎮ 尽管由传粉者介导的选择作用(ｐｏｌｌｉｎａ￣
ｔｏｒ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ)被认为是有花植物多样

性分化的重要原因之一ꎬ 但花部特征也被认为

是由最频繁访问、 最有效传粉的访花者所塑造

形成 [４－７] ꎮ 目前ꎬ 有关鸢尾的动物传粉研究呈现

出与其表型和物种多样性研究极不匹配的现状:
已知相关研究仅涉及十余物种ꎬ 且大多属于无髯

鸢尾亚属 ( ｓｕｂｇｅｎｕｓ Ｌｉｍｎｉｒｉｓ) 和有髯鸢尾亚属

(ｓｕｂｇｅｎｕｓ Ｉｒｉｓ)的Ｏｎｃｏｃｙｃｌｕｓ组ꎻ 有关于其他 ４ 个

亚属ꎬ 即尼泊尔鸢尾亚属(ｓｕｂｇｅｎｕｓ Ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ)、
西班牙鸢尾亚属 (ｓｕｂｇｅｎｕｓ Ｘｉｐｈｉｕｍ)、 西西里

鸢尾亚属 (ｓｕｂｇｅｎｕｓ Ｓｃｏｒｐｉｒｉｓ)和网脉鸢尾亚属

(ｓｕｂｇｅｎｕｓ Ｈｅｒｍｏｄａｃｔｙｌｏｉｄｅｓ)的动物传粉研究则

极少见报道ꎮ
鸢尾动物传粉研究的缺乏ꎬ 一部分原因在于其

一定程度的自交亲和性以及较强的克隆生长能力ꎬ
可以在很大程度上满足人类的园林、 园艺需求ꎮ
但从自然演化及物种延续的生态角度来讲ꎬ 长期传

粉者受限(ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ)环境下的自交和克

隆繁殖ꎬ 会对物种的遗传多样性造成较大伤害ꎬ 使

得物种经历更加严重的近交衰退 ( ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ
ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ) [８]ꎮ 通过测定自交亲和玉蝉花 ( Ｉ.
ｅｎｓａｔａ Ｔｈｕｎｂ.)的自然及迁地种群自交和异交后代

适合度ꎬ Ｘｉａｏ 等[９] 发现缺少有效传粉者的两个迁

地种群ꎬ 比中国东部天目山脉的一个自然种群具有

更高的近交衰退指数ꎮ 同样ꎬ 对以色列濒危鸢尾植

物 Ｉ. ｌｏｒｔｅｔｉｉ Ｂａｒｂｅｙ ｅｘ Ｂｏｉｓｓ. 开展的保护生物学研

究也表明ꎬ 相比自然种群内异交ꎬ 种群间异交能够

显著提高该鸢尾的结籽率ꎬ 说明该物种自然种群的

遗传多样性较低ꎬ 亟需通过自然异交或人工手段

(如移栽不同基因型种子、 幼苗或居群间授粉)改

善遗传结构[１０]ꎮ 鉴于鸢尾的自然异交必须依赖传

粉者访问的特性ꎬ 本文对国内外鸢尾的传粉者吸引

及异交策略进行总结ꎬ 这将有助于了解该物种的花

部特征演化和繁殖生态规律ꎬ 为不同自然生态和园

林、 园艺价值需求的鸢尾引种、 保护和利用提供科

学依据ꎮ

１　 鸢尾的动物传粉概况

据报道ꎬ 鸢尾的传粉者主要为蜜蜂属(Ａｐｉｓ)、
长须蜂属(Ｅｕｃｅｒａ)、 熊蜂属(Ｂｏｍｂｕｓ)、 隧蜂属

(Ｈａｌｉｃｔｕｓ)、 木蜂属(Ｘｙｌｏｃｏｐａ)、 蛔条蜂属(Ｅｍ￣
ｐｈｏｒｏｐｓｉｓ)和光条蜂属(Ａｎｔｈｏｐｈｏｒａ)等膜翅目蜜

蜂总科的昆虫ꎬ 一些蜂鸟、 鳞翅目昆虫、 蝇类及甲

虫也可为其传粉[１１ꎬ １２]ꎮ 鸢尾中很多物种具有泛化

的传粉系统ꎬ 也有一些物种的传粉昆虫相对单一ꎻ
而不同物种的花冠紧凑性ꎬ 往往与其传粉泛化水平

存在一定联系ꎬ 如变色鸢尾( Ｉ. ｖｅｒｓｉｃｏｌｏｒ Ｌ.)具有

种类丰富的传粉昆虫ꎬ 其中既包括蜂类又包括蝇

类ꎻ 此外ꎬ 该物种还能够通过风媒进行自交授

粉ꎬ 与其相对泛化的传粉媒介相对应ꎬ 其花瓣结

构也较为松散ꎮ 玉蝉花传粉通道两侧高度紧闭ꎬ
研究发现其传粉媒介仅为三条熊蜂(Ｂｏｍｂｕｓ ｔｒｉ￣
ｆａｓｃｉａｔｕｓ Ｓｍｉｔｈ)和西方蜜蜂(Ａｐｉｓ ｍｅｌｌｉｆｅｒａ Ｌ.)[１３]ꎮ
Ｉ. ｆｕｌｖａ Ｋｅｒ Ｇａｗｌ. 主要依靠一种蜂鸟(Ａｒｃｈｉｌｏｃｈｕｓ
ｃｏｌｕｂｒｉｓ Ｌ.)传粉ꎬ 其花被片松散、 雄蕊伸出、 花

筒较长ꎬ 与蜂鸟较大的体型及长喙相匹配[１４]ꎮ
鸢尾特有的花部结构特征能够保证其传粉过程

的顺利完成: 即花由 ３ 个传粉单元构成ꎬ 每单元含

１ 枚外花被片、 １ 枚雄蕊、 １ 枚花柱和 １ 枚内花被

片(图 １)ꎮ 前三者分布位置相对集中ꎬ 后者与其交

错分布且朝上竖起ꎬ 增加了花的视觉吸引力ꎬ 故称

为旗瓣(ｓｔａｎｄａｒｄ)ꎮ 外轮花被较大ꎬ 向外翻折后

自然下垂ꎬ 称为垂瓣( ｆａｌｌ)ꎻ 其基部常具有称为髯

毛(ｈａｉｒｓ)的附属物或称为蜜导(ｎｅｃｔａｒ ｇｕｉｄｅｓ)的
花斑和脉纹ꎬ 可作为昆虫着落后进入传粉通道

(ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｔｕｎｎｅｌ)的视觉信号[１２]ꎮ 绝大多数鸢尾

的花为完全花(既有雄蕊又有雌蕊)ꎬ 雄蕊位于传

粉通道之内ꎬ 花药较大ꎻ 而花柱呈瓣状、 较雄蕊
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Ａ: 单花俯视图ꎻ Ｂ: 单花侧视图ꎮ
Ａ: Ｔｏｐ ｖｉｅｗ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｂ: Ｓｉｄｅ ｖｉｅｗ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ.

图 １　 鸢尾花部结构示意图(改自 Ｋｒｏｎ 等[１５] 、 Ｉｓｈｉｉ 等[１６]和 Ｗａｔｔｓ 等[１７] )
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｉｒｉｓ (ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ｋｒｏｎ ｅｔ ａｌ.[１５] ꎬ Ｉｓｈｉｉ ｅｔ ａｌ.[１６] ꎬ ａｎｄ Ｗａｔｔｓ ｅｔ ａｌ.[１７] )

长ꎬ 柱头可授面可分泌黏液或含有突起的毛状细胞

以便粘附花粉ꎮ 在传粉动物沿该通道进入由外花被

基部聚集而成的花冠筒时ꎬ 其头部和背部均可能接

触到柱头的可授面ꎬ 从而将身体上可能携带的同种

异花花粉传递至柱头ꎻ 当其继续深入时ꎬ 又可接触

花药ꎻ 而当其从传粉通道退出时ꎬ 其身体携带的因

接触花药而移出的花粉ꎬ 可在之后的访花中完成有

效传递(图 １)ꎮ

２　 鸢尾的传粉者吸引策略

２􀆰 １　 吸引特征

花展示( ｆｌｏｒａｌ ｄｉｓｐｌａｙ)是指植株在某一特定时

刻开放的花数量和空间分布模式ꎬ 在植物的传粉者

吸引中发挥重要作用[１８]ꎮ 较大的花展示更易吸引

传粉者ꎬ 传粉者的停留时间也往往更长ꎻ 如路易

斯安娜鸢尾(Ｌｏｕｉｓｉａｎａ ｉｒｉｓ)一般具有极高的克隆

繁殖能力ꎬ 其克隆繁殖所产生的大量分株具有更

大的 花 展 示ꎬ 可增加对访花者的整体视觉吸

引[１９]ꎮ Ｔａｒａｓｊｅｖ[２０]对于 Ｉ. ｐｕｍｉｌａ Ｌ. 的研究也表

明ꎬ 其克隆繁殖所带来的花展示差异ꎬ 可对传粉者

访花行为和最终的座果率产生重要影响ꎮ 同样ꎬ 花

大小作为植物提供给传粉者的重要视觉吸引信号ꎬ
一般也经受着传粉者介导的选择压力[５]ꎮ Ｌａｖｉ 和
Ｓａｐｉｒ[２１]获取了 Ｉ. ａｔｒｏｐｕｒｐｕｒｅａ Ｂａｋｅｒ 各种花表型

与雌性生殖适合度间的回归系数ꎬ 通过比较人工补

充授粉组和自然传粉组间该系数差异的显著性ꎬ 以

明确哪种表型受到传粉者选择ꎬ 结果发现与视觉吸

引相关的花高度和花大小ꎬ 均经受着传粉者介导的

正向选择ꎮ 此外ꎬ 还有研究表明ꎬ 鸢尾属植物花内

各组成部分也能在传粉者吸引中发挥不同作用ꎮ 如

在 Ｉ. ｇｒａｃｉｌｉｐｅ Ｂａｋｅｒ 中ꎬ 内花被长度仅对传粉者靠

近花的频率与花粉移出量有关ꎬ 而外花被长度除此

之外还能够影响传粉昆虫的花上着陆频率以及种子

产量[２２]ꎮ
在传粉者吸引中发挥重要作用的花颜色ꎬ 在

鸢尾中展现出了极大变化ꎬ 这种变化既表现在物

种间ꎬ 也可以在种内不同居群或同一居群的不同

个体间表现ꎬ 后者被称为花色多态性( ｆｌｏｗｅｒ ｃｏｌｏｒ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ)ꎮ 不同种类的鸢尾花色变异幅度

很大ꎬ 有的柔和淡雅ꎬ 有的明快艳丽ꎬ 但以蓝紫

色和黄色居多ꎮ 如 Ｉ. ｌｏｒｔｅｔｉｉ、 Ｉ. ｈｅｒｍｏｎａ Ｄｉｎｓｍ.、
Ｉ. ｌｕｔｅｓｃｅｎｓ Ｌａｍ.、 Ｉ. ｐｕｍｉｌａ、 Ｉ. ｄｏｕｇｌａｓｉａｎａ
Ｈｅｒｂ.、 Ｉ. ｂｒｅｖｉｃａｕｌｉｓ Ｒａｆ.、 Ｉ. ｈｅｘａｇｏｎａ Ｗａｌｔ.、 玉

蝉花、 西南鸢尾 ( Ｉ. ｂｕｌｌｅｙａｎａ Ｄｙｋｅｓ) 和溪荪 ( Ｉ.
ｓａｎｇｕｉｎｅａ Ｈｏｒｎｅｍ. ｅｘ Ｄｏｎｎ)均属此类ꎬ 这与其

主要传粉昆虫为蜂类有关(黄色与蓝紫色为蜂类传

粉综合征之一[２３] )ꎻ 而红色的 Ｉ. ｆｕｌｖａ 尽管在自然

条件下也有蜂类访问ꎬ 但其最频繁的访问者仍为偏

好红色的蜂鸟[２４]ꎮ 而在种内水平ꎬ 一般认为个体

稀少的花色表型比常见花色表型更易吸引传粉者

访问ꎬ 而传粉者的这种差异选择也一直被认为是

花色多态性的维持机制之一ꎬ 即负频率依赖选择
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( ｎｅｇａｔｉｖｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ) [２５]ꎮ
然而ꎬ 对具有紫、 黄两种花色表型的 Ｉ. ｌｕｔｅｓｃｅｎｓ
的野外调查却发现ꎬ 大型蜂类传粉者在一些居群中

更偏好访问常见的花色表型[２６]ꎮ 因此推测该种鸢

尾的花色多态性并不能用负频率依赖选择假说来解

释ꎬ 而认为其产生和演化可能受其他非传粉因素选

择ꎬ 或只是一个与自然选择无关的中性过程[２７ꎬ ２８]ꎮ
而在单花水平ꎬ 部分鸢尾外轮花被片上颜色各异的

髯毛、 脉纹以及花斑ꎬ 则可为访花昆虫进入花冠内

的传粉通道提供更精准的视觉信号指引ꎮ
除以上视觉吸引策略外ꎬ 鸢尾还能散发气味以

发挥嗅觉吸引功能ꎮ 如 Ｐｅｌｌｅｇｒｉｎｏ 等[２９] 发现 Ｉ.
ｔｕｂｅｒｏｓａ Ｌ. 与进行性欺骗传粉的兰科植物 Ｏｐｈｒｙｓ
ｆｕｓｃａ Ｌｉｎｋ 同域分布ꎬ 两者具有同样的脂肪族化

合物气味ꎻ 由于 Ｏ. ｆｕｓｃａ 的传粉者访问数量和

雌性生殖适合度在不同样方间差异不显著ꎬ 而

Ｉ. ｔｕｂｅｒｏｓａ 却恰好相反ꎬ 因此推测兰科植物可能

发挥吸引传粉者的“磁石作用”ꎬ 其吸引的传粉者

可供该种鸢尾利用ꎬ 而气味信号在此过程中发挥关

键作用ꎮ 目前ꎬ 有关鸢尾气味成分的研究仍相对较

少ꎬ 其通过气味吸引传粉者的内在机理有待进一步

挖掘ꎮ
２􀆰 ２　 花报酬

植物的花粉和花蜜是重要的传粉报酬ꎬ 富含养

份ꎬ 昆虫摄取后能迅速获得能量ꎬ 继而补偿由于访

花而付出的能量消耗ꎮ 一些在传粉上较为泛化的鸢

尾还能同时为不同种类的访花昆虫提供不同类型的

传粉报酬[３０－３３]ꎮ 鸢尾的花被裂片在基部汇合ꎬ 形

成了花冠筒ꎬ 而 ３ 枚花柱裂片也会在花冠筒内汇聚

到一起ꎻ 部分鸢尾的花冠筒内能分泌和储存大量花

蜜[３３]ꎬ 单花蜜量通常会在雌雄功能期达到峰

值[３４]ꎮ 蜜腺通常位于从花冠筒基部到花柱基部之

间的 区 域 或 分 布 于 花 冠 筒 内 壁[３５]ꎮ 例 如ꎬ Ｉ.
ｄｏｕｇｌａｓｉａｎａ、 玉蝉花、 黄菖蒲 ( Ｉ. ｐｓｅｕｄａｃｏｒｕｓ
Ｌ.)、 Ｉ. ｆｏｅｔｉｄｉｓｓｉｍａ Ｌ.、 Ｉ. ｇｒａｍｉｎｅａ Ｌ.、 西伯利亚

鸢尾( Ｉ. ｓｉｂｉｒｉｃａ Ｌ.)等种类的蜜腺位于花冠筒基部ꎻ
鸢尾( Ｉ. ｔｅｃｔｏｒｕｍ Ｍａｘｉｍ.)、 野鸢尾( Ｉ. ｄｉｃｈｏｔｏｍａ
Ｐａｌｌ.)和 Ｉ. ｐｕｍｉｌａ 的蜜腺环绕花柱基部分布ꎬ 而德

国鸢尾( Ｉ. ｇｅｒｍａｎｉｃａ Ｌ.)、 Ｉ. ｔｉｎｇｉｔａｎａ Ｂｏｉｓｓ.、 Ｉ.
ｗａｒｌｅｙｅｎｓｉｓ Ｆｏｓｔｅｒ、 Ｉ. ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒａ Ｍａｘｉｍ.、 Ｉ. ｋｏｌ￣
ｐａｋｏｗｓｋｉａｎａ Ｒｅｇｅｌ 的蜜腺则位于二者之间[１２ꎬ ３５]ꎮ

鸢尾的花粉粒一般较大并具瘤状或网状纹饰ꎬ 除为

传粉昆虫提供报酬外ꎬ 也便于粘附到虫体表面[３３]ꎮ
研究发现ꎬ Ｉ. ｄｏｕｇｌａｓｉａｎａ 的主要传粉者是一些长

吻的蛔条蜂属、 光条蜂属和熊蜂属昆虫ꎬ 他们以花

蜜为食[３４]ꎮ 其自然居群中同时含有产生两性花和

产生雄性不育花的两种类型的植株ꎬ 雄性不育花的

平均单花产蜜量(１􀆰３２ μＬꎬ ｎ ＝ ２３)明显低于两性

花(８􀆰２５ μＬꎬ ｎ ＝ ８１)ꎬ 但在花蜜成分方面ꎬ 二者

并无显著差异ꎻ 花蜜中的总糖浓度均在 ２４％ ~
２８％的范围内ꎬ 均由蔗糖、 葡萄糖、 果糖和松三糖

构成ꎻ 而两性花花蜜中含有的 １８ 种氨基酸中ꎬ 有

１７ 种也出现在了雄性不育花的花蜜中ꎮ 依据对两

类花柱头花粉落置量的统计结果ꎬ 发现雄性不育花

的被访问率明显更低ꎬ 故研究者推测ꎬ 其较少的花

蜜产量是导致这一结果的关键因素[３７]ꎮ Ｗｅｓｓｅ￣
ｌｉｎｇｈ和 Ａｒｎｏｌｄ[２４] 的研究也证实ꎬ Ｉ. ｆｕｌｖａ 和 Ｉ.
ｂｒｅｖｉｃａｕｌｉｓ 杂交形成的 Ｆ１ 代植株因具有更高的花

蜜产量而受到了访花熊蜂的偏爱ꎮ 溪荪的访花者包

括熊蜂属、 花金龟属 ( Ｃｅｔｏｎｉａ) 昆虫和宽碧蝽

(Ｐａｌｏｍｅｎａ ｖｉｒｉｄｉｓｓｉｍａ Ｐｏｄａ)等ꎬ 但其最主要传

粉者为西方蜜蜂ꎬ 他们中的有些仅吸取蜜腺管内的

花蜜ꎬ 有些则不取食花蜜ꎬ 采集完花粉后即飞离ꎬ
极少数访花昆虫既吸取花蜜又采集花粉ꎻ 而蝶类和

天蛾科的昆虫则由于吻过长ꎬ 与花冠管长度不匹配

而作为盗蜜昆虫出现[３１]ꎮ 西南鸢尾同样既提供花

蜜给访花的蜜蜂和熊蜂ꎬ 又提供花粉给另一些蜜蜂

和隧蜂作为访花报酬[３２ꎬ ３３](图 ２)ꎮ Ｉ. ｆｕｌｖａ 蜜量较

大但浓度低ꎬ 这与他的主要传粉者蜂鸟的取食偏好

十分匹配ꎮ
除花蜜和花粉之外ꎬ 某些鸢尾还拥有其他类型

的花报酬ꎮ 如 Ｏｎｃｏｃｙｃｌｕｓ 组的鸢尾均不产生花

蜜[３８]ꎬ Ｓａｐｉｒ 等[３９] 对其中的 Ｉ. ａｔｒｏｐｕｒｐｕｒｅａ、 Ｉ.
ａｔｒｏｆｕｓｃａ Ｂａｋｅｒ、 Ｉ. ｈａｙｎｅｉ Ｂａｋｅｒ 及 Ｉ. ｈｅｒｍｏｎａ 展

开了研究ꎬ 发现前 ３ 个物种花色较深ꎬ 而后一物种

虽属浅色类型ꎬ 其垂瓣上具有深色斑点ꎬ 使其亦具

有较好的吸热能力ꎬ 可在白天吸收热量囤积于花

内ꎮ 日落后ꎬ 一些雄性长须蜂属昆虫进入花冠中以

获取温暖的栖息场所ꎻ 第二天日出后ꎬ 昆虫虫体携

带大量花粉从花中飞出ꎬ 再次进入其他花中即完成

花粉的花间传递ꎮ 对于 Ｉ. ａｔｒｏｆｕｓｃａ 座果率的统计

结果表明ꎬ 含有雄性独居蜂的花ꎬ １ / ３ 都能产生果
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A B

C D
Ａ: 单花俯视图ꎻ Ｂ: 单花侧视图ꎻ Ｃ: 取粉的中华蜜蜂ꎻ Ｄ: 取蜜的中华蜜蜂ꎮ
Ａ: Ｔｏｐ ｖｉｅｗ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｂ: Ｓｉｄｅ ｖｉｅｗ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｃ: Ｂｅｅ (Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ) ｃｏｌｌｅｃｔｉｎｇ ｐｏｌｌｅｎ ｇｒａｉｎｓꎻ
Ｄ: Ｂｅｅ (Ａ. ｃｅｒａｎａ) ｆｅｅｄｉｎｇ ｏｎ ｎｅｃｔａｒ.

图 ２　 西南鸢尾的花和传粉者
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｆｌｏｗｅｒｓ ａｎｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ ｏｆ Ｉｒｉｓ ｂｕｌｌｅｙａｎａ

实ꎬ 而不含独居蜂的花ꎬ 只有 ９􀆰８％能够正常坐果ꎮ
以上结果证明ꎬ 独居蜂为该物种的传粉昆虫ꎬ 花内

的温度则充当了植物提供给传粉昆虫的报酬ꎮ
Ｓａｐｉｒ 等[４０] 又对上述研究中开深色花的物种 Ｉ.

ａｔｒｏｐｕｒｐｕｒｅａ 和开浅色花的物种 Ｉ. ｈｅｒｍｏｎａ 进行

了花内温度和花外温度的测量ꎬ 发现两种植物的花

内温度始终无显著差异ꎬ 但日落后二者的花内温度

均高于花外温度 ２􀆰５℃以上ꎮ 此外ꎬ 因向阳一侧的

花冠在白天能吸收更多的热量ꎬ 故在夜间飞入这一

侧花冠中的雄性独居蜂数量明显更多ꎬ 证实了热量

报酬在鸢尾传粉中的作用ꎮ Ｍｏｎｔｙ 等[３０]对一种黎巴

嫩罕见的鸢尾 Ｉ. ｃｅｄｒｅｔｉｉ Ｄｉｎｓｍ. ｅｘ Ｃｈａｕｄｈａｒｙ 展

开的研究表明其呈现出了一种双峰传粉系统

(ｂｉｍｏｄａｌ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ): 在白天温暖的时

段ꎬ 植物吸引木蜂属昆虫前来取蜜ꎬ 虽然被访率较

低ꎬ 但花粉移出量较大ꎻ 而在夜间和白天天气多变

时ꎬ 植物能为长须蜂属等传粉者提供御寒场所ꎮ

３　 鸢尾的异交策略

３􀆰 １　 合理的花展示促进异株授粉

鸢尾中很多物种能够通过克隆生长产生分

株ꎬ 虽然由此引起的花展示增大对于吸引访花者

有积极作用ꎬ 但研究表明ꎬ 在克隆植物中传粉者

的访花行为通常发生在相近的花序之间[４１] ꎮ 这意

味着传粉者在同一克隆内停留更长的时间ꎬ 使得

同株异花授粉(ｇｅｉｔｏｎｏｇａｍｙ)的发生率大大增加ꎬ
从而引发一些不良后果ꎮ 首先ꎬ 这会直接导致异交

花粉输出量下降的雄性适合度代价ꎬ 称为花粉贴现

(ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｃｏｕｎｔｉｎｇ)ꎻ 其次ꎬ 还会带来两类雌性

适合度代价ꎮ 第一ꎬ 自花花粉占据异花花粉在柱头

表面落置的空间ꎬ 或自交花粉管干扰异交花粉管在

花柱及胚珠内的生长ꎬ 最终造成异交胚珠数量减

少ꎬ 称为胚珠贴现(ｏｖｕｌｅ ｄｉｓｃｏｕｎｔｉｎｇ)ꎻ 第二ꎬ 由

于自交后代拥有高水平的遗传纯合度而使其与异交

后代相比质量有所降低ꎬ 称为近交衰退[４２]ꎮ 为了

避免这些不良后果ꎬ 鸢尾形成了通过控制花展示来

促进异株授粉的机制ꎮ Ｃｒｕｚａｎ 等[４３] 的研究发现ꎬ
在 Ｉ. ｈｅｘａｇｏｎａ 的果实中ꎬ 异交果实所占的比例随

同一茎上开花数量的增加而减小ꎬ 随其他茎上开

花数量的增加而增大ꎮ Ｔａｒａｓｊｅｖ[２０] 的研究发现ꎬ
Ｉ. ｐｕｍｉｌａ 在开花晚期时ꎬ 小的无性系较大的无性

系具有更高的座果率ꎬ 原因是其异交发生率更高ꎮ
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有关 Ｉ. ｇｒａｃｉｌｉｐｅｓ 的研究也表明ꎬ 该物种较短的单

花寿命导致了植株仅拥有较小的整体花展示ꎬ 从而

增加了传粉昆虫在株间的访问频率ꎬ 促进了异交的

实现[４４]ꎮ 并且ꎬ 同一花茎中越早开放的花ꎬ 异交

发生率越大ꎬ 证明了开花顺序在其传粉过程中的作

用同样重要[４５]ꎮ Ｂａｃｋ 等[４６]在两个变色鸢居群中ꎬ
调查了同一花单元内的各朵花的开放顺序ꎬ 发现同

一花单元内的花从上到下开放ꎬ 并且通常前一朵花

萎蔫距下一朵花开放有时间间隔ꎬ 两个居群中间隔

时间分别为(１􀆰０７ ± ０􀆰０５) ｄ 和(１􀆰３８ ± ０􀆰０７) ｄꎬ
如此便可避免花开放时间重叠而引起的花单元内的

异花授粉ꎬ 这也是植物减少同株异花授粉的一种有

效方式ꎮ Ｓａｐｉｒ 等[４０]的研究发现ꎬ 人工异交授粉可

使 Ｉ. ｈａｙｎｅｉ 的座果率较自然授粉显著提高ꎮ Ｓｅｇａｌ
等[４７]在 Ｉ. ｂｉｓｍａｒｃｋｉａｎａ Ｒｅｇ. 的两个居群中进行

了授粉试验ꎬ 亦发现人工异交授粉可显著提高居群

座果率与单果的结籽率ꎮ
３􀆰 ２　 雌雄功能的时空隔离促进异花授粉

雌雄异熟(ｄｉｃｈｏｇａｍｙ)是指雌雄同体植物的

雌雄两性功能(即花粉散布和胚珠受精)在时间上

的分离ꎬ 这种分离既可以体现在花内水平ꎬ 也可以

体现在花序或植株水平ꎬ 而雌雄异位 (ｈｅｒｋｏｇａ￣
ｍｙ)则是指同一朵花中雌雄器官的空间分离ꎬ 很多

植物都可以通过这两种机制避免自动自花授粉[４８]ꎮ
研究表明ꎬ 鸢尾中的马蔺 ( Ｉ. ｌａｃｔｅａ Ｐａｌｌ. ｖａｒ.
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ( Ｆｉｓｃｈ.) Ｋｏｉｄｚ.)、 Ｉ. ｋｏｅｍｐｆｅｒｉ Ｓｉｅｂ.
和溪荪的花粉寿命较短ꎬ 仅为 ２４ ｈ 左右ꎬ 而柱头

可授性则能持续 ８~３６ ｈꎬ 并且雄蕊比雌蕊更早成

熟ꎬ 从而有效错开了雄期和雌期ꎬ 消除了自花授粉

的可能性[４９]ꎮ Ｉ. ｄｏｕｇｌａｓｉａｎａ 和变色鸢尾同样能通

过雄蕊先熟来防止自花授粉[３４]ꎮ Ｉ. ｓｃａｒｉｏｓ Ｗｉｌｌｄ.
ｅｘ Ｌｉｎｋ 的雌蕊则先于雄蕊成熟ꎬ 使得柱头在同一

朵花的花粉产生活力之前就具备可授性ꎬ 能够接收

异花花粉[５０]ꎮ 玉蝉花和鸢尾可通过雌雄异位来避

免自花授粉ꎬ 而蝴蝶花( Ｉ. ｊａｐｏｎｉｃａ Ｔｈｕｎｂ.)则同

时具备雌雄异熟和雌雄异位两种避免自花授粉的机

制[９ꎬ １３ꎬ ５１]ꎮ 此外ꎬ 鸢尾还可以通过其他策略避免

由传粉者介导的自花授粉ꎬ 其瓣状柱头在开裂之后

可授面朝外ꎬ 访花昆虫飞入花粉通道的过程中ꎬ 身

体上携带的异花花粉便转移到柱头的可授面上ꎻ 而

当其从传粉通道中退出时ꎬ 虫体却只能接触到柱头

的不可授面ꎬ 故无法将自花花药上移出的花粉转移

到柱头可授面ꎬ 从而有效避免了自花授粉ꎮ 在 Ｉ.
ｄｏｕｇｌａｓｉａｎａ、 Ｉ. ｔｕｂｅｒｏｓａ 和 Ｉ. ｇｒａｃｉｌｉｐｅｓ 等物种

中ꎬ 传粉蜂类倾向于仅访问单花中的一个传粉单

元ꎬ 便转而访问另一朵花ꎬ 如此也可在一定程度上

降低昆虫介导的自花授粉可能性[３４ꎬ ４４]ꎮ
３􀆰 ３　 传粉后的异交促进策略

虽然植物能够通过对花展示以及花内雌雄功

能的调控ꎬ 从很大程度上减少自花花粉在柱头上

的落置几率ꎬ 但仍无法通过这些途径完全杜绝自交

授粉的发生ꎮ 一旦柱头接收自花或同株异花花粉ꎬ
植物自身的自交不亲和性 ( ｓｅｌｆ￣ｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙꎬ
ＳＩ)就能够在此时发挥作用ꎬ 以二次阻止自交生

殖的发生ꎮ 自交不亲和性是指柱头或花柱可识别

自体和异体花粉ꎬ 并抑制前者萌发或生长的一种

特性ꎮ 鸢尾中很多物种都具有自交不亲和性ꎬ
如 Ｉ. ｂｉｓｍａｒｃｋｉａｎａ、 Ｉ. ｓｃａｒｉｏｓ Ｗｉｌｌｄ. ｅｘ Ｌｉｎｋ、 Ｉ.
ｌｕｔｅｓｃｅｎｓ 以及 Ｏｎｃｏｃｙｃｌｕｓ 组中的 Ｉ. ａｔｒｏｐｕｒｐｕｒｅａ、
Ｉ. ｈｅｒｍｏｎａ 和 Ｉ. ｈａｙｎｅｉ 等自交完全不亲和[２５ꎬ ３９ꎬ ４７ꎬ ５２]ꎬ
而蝴蝶花和鸢尾则具有部分自交不亲和性[５１ꎬ ５３]ꎮ
自交不亲和性可通过以下 ４ 种途径发挥作用:
(１)花粉不能在柱头上正常萌发ꎻ (２)花粉萌发后

产生的花粉管无法进入柱头中ꎻ (３)花粉管进入柱

头后无法继续延伸ꎻ (４)花粉管到达胚囊后ꎬ 其内

的精子无法与卵细胞正常结合[５４]ꎮ Ｐｅｌｌｅｇｒｉｎｏ[５５]

的研究表明ꎬ 鸢尾的自交不亲和性是通过第三种途

径实现的ꎬ 即在自交不亲和的鸢尾中ꎬ 其子房的凹

槽上常有一些异常增大的表皮细胞ꎬ 这些细胞能够

产生一种絮状分泌物ꎬ 使其对于由自花花粉和异花

花粉萌发形成的花粉管具有不同的识别活性从而抑

制后者沿子房壁继续生长ꎮ

４　 影响传粉者行为和异交的其他因素

食花( ｆｌｏｒｉｖｏｒｙ)是指动物取食植物花组织的现

象ꎬ 并在各植物类群中广泛存在[５６]ꎮ 近年来ꎬ 研

究者逐渐意识到花部特征的演化受到多种因子的影

响ꎬ 如吸引传粉者的花部特征同样也会吸引食花动

物ꎬ 花部性状的改变能够间接影响传粉过程[５７]ꎮ
如 Ｙｅ 等[３２]在对云南省香格里拉县的西南鸢尾居

群进行研究时发现ꎬ 此居群中大量存在半斑叶蜂属

(Ｔｅｎｔｈｒｅｄｏ)的植食性昆虫ꎬ 其啃食花冠筒可使内
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部花蜜暴露ꎬ 最终导致食蜜熊蜂从传粉者转变为盗

蜜者ꎬ 降低了西南鸢尾接受有效传粉访问的频率ꎮ
但是ꎬ 由于遭啃食的无性分株中接受有效传粉访问

的花数量减少ꎬ 同株异花授粉的几率也随之降低ꎬ
从而有利于异交[５８]ꎮ Ｚｈｕ 等[３３] 对西南鸢尾另一居

群的研究却发现ꎬ 当阻止叶蜂啃食花冠筒内的蜜腺

和花蜜时ꎬ 其啃食花被的频率显著增加ꎻ 花被的损

失带来视觉吸引信号的减弱ꎬ 最终导致取食花粉隧

蜂的传粉访问频率显著降低ꎮ 而 Ｇｈａｒａ 等[５９] 对 Ｉ.
ａｔｒｏｐｕｒｐｕｒｅａ、 Ｉ. ｐｅｔｒａｎａ Ｄｉｎｓｍ. 和 Ｉ. ｌｏｒｔｅｔｉｉ 进行

传粉研究时ꎬ 通过人工在花被片上打洞的方式分别

对实验花的 ３ 个花单元进行了严重破坏(损伤面积

５０％)、 轻度破坏(损伤面积 １０％~３０％)以及对照

处理(不损伤)ꎬ 以此模拟不同程度的昆虫食花现

象ꎮ 结果发现ꎬ 分属 ３ 个花单元的 ３ 枚柱头在花粉

落置量上无显著差异ꎬ 而 ３ 个子房室中最终形成的

种子数量也没有明显区别ꎮ 因此认为ꎬ 食花者对于

这几个物种的传粉过程和雌性生殖成效均无影响ꎮ
然而ꎬ 这一研究没有考虑到同一朵花的 ３ 个花单元

在单花水平的整体视觉吸引作用ꎬ 他们在传粉和生

殖中的功能可能并不是独立存在的ꎬ 故此研究得出

的结论有待商榷ꎮ
除传粉者与食花者介导的选择外ꎬ 一些环境因

素同样也可能通过影响花部特征从而影响传粉过

程[５７ꎬ ６０]ꎮ 土壤水分常常是影响鸢尾表型的重要因

素ꎬ Ｓａｐｉｒ 等[６１] 研究了 Ｏｎｃｏｃｙｃｌｕｓ 组中一些鸢尾

物种自然居群的表型ꎬ 通过聚类分析将所有居群划

分成了两个大类ꎬ 其中一个大类包含了大部分深色

花居群ꎻ 在这些居群中ꎬ 形态学距离与地理距离显

著相关ꎬ 花、 茎、 叶的大小性状由北向南沿地理梯

度递减ꎬ 推测这种变异可能是植物对干旱环境的适

应ꎮ 目前ꎬ 有关于鸢尾属植物的研究表明ꎬ 其花的

大小能够作为吸引传粉者的信号ꎬ 故花大小随地理

环境的的改变很有可能影响其传粉过程[２１ꎬ ２２]ꎮ 此

外ꎬ 高盐度的土壤能明显延迟 Ｉ. ｈｅｘａｇｏｎａ 的开花

时间ꎬ 且当这些植株被重新移栽到淡水环境后ꎬ 仍

不能解除此前产生的延迟开花效应[６２]ꎮ

５　 展望

鸢尾属植物大多具有典型的动物传粉特征ꎬ 其

花形复杂、 花色丰富多变ꎬ 常含丰富的花部报酬ꎬ

能够吸引众多传粉者的访问ꎮ 传粉者介导的选择作

用除在该属植物的物种多样性分化中发挥重要作用

外ꎬ 其花间访问可使同种花粉在具不同遗传背景的

植株间进行传递ꎬ 通过异交实现自然种群间或种群

内的基因交流ꎬ 维持物种的遗传多样性ꎮ 然而ꎬ 随

着人类活动所带来的全球气候变化、 生境破坏及自

然植株采挖等不利影响ꎬ 全球范围内已发生植物与

传粉者多样性及丰度的同步衰减[６３]ꎬ 鸢尾属植物

及其传粉者同样不能幸免ꎻ 而要对以上负面趋势进

行遏制ꎬ 首先需深入研究并了解鸢尾属植物的传粉

者吸引及异交策略ꎮ
目前ꎬ 我国鸢尾属植物的研究在系统分类方面

起步较早并有一定基础[３]ꎬ 其育种、 栽培与应用

方面也在逐渐形成规范[２]ꎻ 而传粉生物学研究ꎬ
也逐渐从花部特征和传粉者种类的简单描述ꎬ 过渡

到植物与传粉者多样性互作模式及其作用机理的深

层揭示[９ꎬ ３２ꎬ ３３]ꎮ 然而ꎬ 相对于我国鸢尾属植物分

布的广泛性和物种的多样性(约占全球鸢尾物种总

数的 １ / ５)ꎬ 现有研究所涉及的地理范围及物种数

目仍显不足ꎮ
鸢尾属植物虽具备一些共同的传粉者吸引策

略ꎬ 但某些花部特征在动物传粉中的作用亦或作用

大小ꎬ 仍存争议ꎮ 如某些鸢尾种类花颜色的演化是

否接受传粉者的选择[２１ꎬ ２７]ꎬ 第三方生物(食花者、
盗蜜者、 花蜜微生物)及非生物因素(资源配置、
风媒传粉)是否会影响其动植物互作过程和异交率

等ꎬ 均需通过深入研究及技术手段的革新才能找到

答案ꎮ 目前ꎬ 针对这些热点及有争议的问题ꎬ 花颜

色和气味等信号的定量测定[２７ꎬ ６４]、 第三方生物类

群控 制 实 验[５９]、 风 媒 传 粉 技 术 及 同 质 园 实

验[６５ꎬ ６６]、 异交率的分子检测[１３]、 多类群共同选择

等手段[６７]ꎬ 已在鸢尾属植物或其他植物类群的相

关研究中得以应用ꎮ 而随着研究广度的提升ꎬ 针对

不同种类鸢尾开展大范围居群间的对比研究[６１]ꎬ
相信鸢尾属植物的繁殖生态现状及其自然演化规律

将会得到更加全面的揭示ꎮ
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