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药用植物扁担杆的传粉生态学特性研究

张晓涵1，刘林德1，张 莉1，胡德昌2，刘志浩2，孔宪海2

( 1．鲁东大学 生命科学学院，山东 烟台 264039; 2．烟台三维岩土工程技术有限公司，山东 烟台 264001)

摘要: 对扁担杆( Grewia biloba) 的开花物候、花粉活力、柱头可授性、繁育系统、访花昆虫及频率进行定位观测，

揭示扁担杆植株的有性生殖传粉机理，以期为扁担杆植株的种质资源保护提供参考依据。结果显示: 扁担

杆，单花花期 5 d，种群花期 50～55 d 左右。花粉活力从蕾期、初开期( 花瓣与花柱的夹角＜30°) 、盛开期 ( 花

瓣与柱头夹角≥90°) 、凋落期，呈现先升高后降低的趋势。初开期时雄花达 92. 34% ± 1. 77%，两性花为

72. 62%± 8. 76%，且此时柱头可授性最强。两性花与雌花柱头在开花当天就具有过氧化物酶活性，柱头盘状

有四裂，这增大了接受花粉的可能性; 两性花花粉胚珠比为 59 596. 75～101 653. 25，扁担杆以异交为主要传粉

者，也存在自交，在两性花中自然座果率为 27%±1%; 中华蜜蜂、意大利蜜蜂、中国芦蜂是扁担杆的最常见访

花者，昆虫访问雌花频率略低于雄花与两性花。就不同生境生长的扁担杆来看，槐树林内扁担杆的访花昆虫

物种数丰富但访花频率极不均匀，而灌木丛内访花昆虫的访花频率则拥有较高的均匀度。综上所述，扁担杆

的花粉量大且活力高，柱头可授性强，花粉活力与柱头可授性在同一时期到达峰值，能确保高效传粉; 访花者

的访花行为与花朵结构及周围生境相适应，扁担杆是一种异交为主，自交与异交相结合的植物。
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植物的繁殖比动物繁殖复杂的多，在植物中

有性繁殖与无性繁殖常常并存，而且植物繁育系

统类型与过程复杂多样，大多数开花植物中的花

粉转移由传粉者的行为决定，传粉媒介对植物繁

殖成功的贡献取决于其有效性及其活动［1］，因此

传粉生态学在研究植物的繁殖机理中占据一定

地位。
扁担杆( Grewia biloba) 属于椴树科( Tiliaceae)

扁担杆属( Grewia) ，花分两性花与单性花，核果红

色，有 2～ 4 颗分核，花期 5－7 月，生长于丘陵、低
山路边草地、灌丛或疏林，是一种良好的野生药

用、经济植物; 在中国及一些周边国家地区为一种

常见的中草药，以根或全株入药，是一种用来治疗

皮肤化脓生疮的常见的药物［2］。
现阶段对扁担杆的研究多集中在对其化学成

分，提取物抗肿瘤抗疟疾的药理功能研究［3］，另

外，扁担杆作为一种耐旱植物，有学者关注干旱胁

迫下其水分利用特性［4—5］，还有学者对扁担杆群

落的多样性特性进行研究［6］，关注扁担杆植株的

低水分利用效率和浅水源的利用策略［7］。本研

究则通过野外观测、室内检测对扁担杆的繁育系

统特征和传粉生态特性进行探究，以期为扁担杆

人工繁殖保育策略的制定提供理论支撑。

1 材料与方法

1．1 研究地点与材料

研究样地设于烟台市芝罘区蓁山( 37°20'N～
37°30'N，121°19'E ～ 121°21'E) ，该地区属暖温带

季风性大陆气候，年平均气温 12. 6 ℃，年平均降

雨量 672. 5 mm。该实验在 6—7 月扁担杆花期开

展，以槐树林内生长的扁担杆为主要研究对象，槐

树林内优势种为刺槐 ( Ｒobinia pseudoacacia ) ，扁
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担杆( Grewia biloba ) 、荆条 ( Vitex negundo L． var．
heterophylla ( Franch．) ) 均为常见种，灌木丛内优

势种为 入 侵 植 物 美 洲 商 陆 ( Phytolacca america-
na) 。

1．2 研究方法

1．2．1 开花动态及花朵数量性状测定

采用吊牌标记法，随机标记槐树林内将要开

放的扁担杆雌株、雄株、两性株，自然条件下每天

观察花蕾直到花朵开放，在花朵开放当天连续观

察花朵开放过程、性状及其时空动态直到花丝枯

萎，记录花朵单花花期与种群花期，随机取正开放

的雌花、雄花和两性花各 30 朵，测量花冠直径、花
丝长度、花药与柱头之间的空间距离，并计算各项

相关指标。
1．2．2 生长于不同生境之间的扁担杆物候期

比较不同生境之间开花物候，植物的开花物

候受周围大环境的影响，用温湿度计分别测同一

天之内的每小时生长于槐树林与灌木丛的扁担杆

之间的大气相对湿度、近地面 1 m 处温度。
1．2．3 花粉与柱头的生物学观察

用 TTC 法检测花粉活力，柱头可授性测定采

用联苯胺－过氧化氢法［1］。用苏丹 III 染液与 IKI
溶液鉴定扁担杆花粉粒是否含脂性。
1．2．4 传粉媒介的检验，访花者及访问频率观察

在扁担杆的盛花期，选择槐树林样地内相隔

1 m 的同一植株内 5 个花序，观察其访花者的种

类、访花行为、频率，并拍照记录其访花行为，同时

记录实验样地的温湿度。
比较不同生境之间访花者物种多样性。采用

α 多样性指数( α 多样性主要关注局域均匀生境)

对不同林型之间访花昆虫物种之间的多样性进行

比较，此 处 我 们 选 用 辛 普 森 指 数 和 香 农 维 纳

指数［8］。
辛普森指数( Simpson＇s diversity index)

D = 1 －∑ ( Ni /N) 2，

香农维纳指数( Shannon＇s Diversity Index )

H' = －∑ ( Pi( lnPi ) ，

式中: Pi = Ni /N，N 表示观察到的个体数目; Pi 为

群落中种 i 的个体在全部个体中的比例; Ni 为第 i
种个体数。
1．2．5 繁育系统检测

依据 Cruden ( 1977) ［9］的标准来评估 P /O，

对野生种群中扁担杆前开花过程和开花直径进行

观察测量，根据 Dafni( 1992) ［10］的标准判断其杂

交指数。
对扁担杆进行套袋实验确证繁育系统，包括

如下处理: ( 1) 自然状态下花朵自然授粉检测自

然条件下的坐果率; ( 2) 开花前不去雄，套袋检测

是否需要传粉者; ( 3) 去雄，不套袋，自然授粉;

( 4) 去雄，套袋，检测是否存在无融合生殖。雌

花、雄花、两性花选取 30 朵单花进行处理，之后累

计观察 60 天左右，记录座果率并检测其繁育系统

类型。

2 结果与分析

2．1 开花动态及花部数量性状观测

据调查，烟台地区的扁担杆开花时间为 6 月

27 日至 8 月中旬，存在两性花和单性花，种群花

期持续 50～55 d，单花花期 5 d，聚伞花序，花被片

5，雄花与两性花雄蕊数枚，一个花序上有 7 ～ 10
朵花。雌花雌蕊单枚，雄蕊退化，一个花序上有

15～20 朵花，花朵直径较小( 见表 1) 。

表 1 扁担杆花朵的某些数量性状

Tab．1 Some quantitative traits of Grewia biloba

项目
扁担杆雌花

/mm
扁担杆两性花

/mm
扁担杆雄花

/mm

花朵直径 7．69±0．48 14．62±1．11 15．21±0．44
花高度 9．51±0．86 13．52±0．42 13．79±0．37

花丝长度 0 4．19±0．18 5．38±0．08
柱头直径 0．92±0．11 0．65±0．06 0．37±0．04
花柱长度 1．70±0．14 4．49±0．35 3．02±0．20

根据花开顺序及花部状态，可将扁担杆两性

花和雄花花开进程分为 4 个时期，分别是花蕾期、
初开期、盛开期、凋落期。由花蕾至开花阶段，蕾

期花药紧紧相聚，花丝不分散，花柱小而短，花梗

伸长花蕾膨大; 花朵开放瞬间，先绽开一片花被

片，其余花被片陆续全部开放; 初开期: 花被片微

展，花丝微散( 与花柱的夹角＜30°) ，花柱伸长，慢

慢高于雄蕊，花药饱满而鲜艳; 盛开期: 花丝排列

比较分散杂乱，花粉开始散粉，柱头上端开始由淡

绿色变成红褐色; 花朵萎蔫期: 花瓣残败且卷曲，

花药干瘪大都完成散粉，柱头颜色开始加深; 凋落

期: 花丝与花瓣陆续凋落。雌性植株相比两性花

和雄花来说，花的直径略小一些，初开期: 花被片
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微展开，柱头呈现嫩绿色; 盛花期: 花被片平展，柱

头伸长; 花朵萎蔫期: 花被片卷曲，柱头变褐色且

干枯。

2．2 生长于不同生境之间的扁担杆物候期及访

花者物种多样性的对比

在同一时间里，灌木丛内扁担杆着生处与槐

树林内扁担杆着生处存在差异( 见图 1) ，灌木丛

平均温度较槐树林高 1 ～ 2℃，平均湿度低 2%左

右，灌木丛内的扁担杆花期都要比槐树林内的扁

担杆花期提前( 表 2) ，而槐树林内扁担杆的单花

花期比灌木丛长 2 d 左右，但槐树林内的种群花

期大概在 36～40 d，而灌木丛内种群花期为 20 d;

灌木丛内大部分为草本植物，而槐树林内植株茂

密且大都为高大乔木，故存在一定遮阴现象，一方

面植物可以蒸发水分提高周边环境空气湿度，另

一 方 面 又 可 以 吸 收 太 阳 光 能 量 降 低 周 边 环 境

温度。

图 1 不同林型日间温湿度

Fig．1 Daytime temperature and humidity of different forest types

表 2 灌木丛内与槐树林下扁担杆的花期物候比较

Tab．2 Comparison of the flowering phenology of the
Grewia biloba in the bushes and under the locust trees

项目 槐树林 灌木丛内

始花期 7 月 5 日—7 月 9 日 6 月 25 日—6 月 28 日

盛花期 7 月 13 日—7 月 16 日 6 月 30 日—7 月 1 日

末花期 8 月中旬 7 月 15 日—7 月 17 日

单花花期 7 d 左右 5 d 左右

种群花期 36～40 d 20 d

2．3 花粉与柱头的生物学检测

不同时期不同性别的扁担杆花粉活力的表现

不同，单性花与两性花花粉活力大体趋势都呈现先

升高后降低的趋势( 表 3) 。从花蕾期到凋落期，雄

花花朵初开期花粉活力高于 85%，花蕾期与初开期

花粉活力差异显著( p＜0. 05) ，花朵盛开期与花朵

凋落期的花粉活力差异不显著( p＞0. 05) 。
对两性花，总体花粉活力显示出要弱于雄性

花，初开期的花粉活力最高，花蕾期与初开期的花

粉活力差异显著( p＜0. 05) ，盛开期与初开期之间

差异显著( p＜0. 05) ，盛开期与凋落期之间花粉活

力差异不显著( p＞0. 05) ，花粉与苏丹 III 发生阳

性反应，呈现橘红色，则扁担杆花粉粒属于含脂

型，，在不同温度梯度下进行花粉萌发，花粉萌发

率详见表 4。

表 3 扁担杆雌花、两性花、雄花的花粉活力与柱头可授性

Tab．3 Pollen vitality and stigma acceptability of female flowers，bisexual flowers，and male flowers

花期
扁担杆雌花

花粉活力 /% 柱头可授性

扁担杆雄花

花粉活力 /% 柱头可授性

扁担杆两性花

花粉活力 /% 柱头可授性

蕾期 * ﹢ 69．04%±14．88% ﹣ 30．82%±9．62% ﹢ /﹣
初开期 * ﹢﹢ 92．34%±1．77% ﹣ 72．62%±8．76% ﹢﹢﹢

盛开期 * ﹢﹢﹢ 73．82%±5．02% ﹣ 51．48%±10．29% ﹢

凋落期 * ﹢ /﹣ 71．27%±5．61% ﹣ 50．99%±7．16% ﹢

注: M 为平均值; SD 为标准差;“ － ”不具有可授性;“ + / － ”部分柱头具有可授性;“ + ”柱头具有可授性;“* ”无法操作。
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表 4 室温下扁担杆花粉萌发率
Tab．4 Germination ratio of pollens of Grewia biloba

at room temperature
花期 雄株 两性株

蕾期 12．4%±3．55% 10．99%±3．08%
初开期 17．97%±4，72% 12．34%±4．57%
盛开期 20%±3．85% 19．26%±8．25%
凋落期 11．45%±3．42% 9．14%±2．39%

注: M 为平均值; SD 为标准差

扁担杆雄花柱头无过氧化物酶活性( 表 3) ，

而雌花和两性花在开花当天柱头就拥有过氧化物

酶活性。雌花的柱头在花朵开放当日呈绿色，后

变成棕褐色，此时可授性极差或不具有柱头可授

性。两性花的柱头在花朵初开期变为红褐色，此

时柱头过氧化物酶活性极强，后逐渐减弱，但在花

朵凋落期柱头仍然具有可授性。

2．4 传粉媒介的检验，访花频率

访花者访花行为受环境温度的影响，不同性别

的扁担杆植株的访花频率存在差异。雄株与两性

株两者之间区别不明显( 图 2) ，总体呈现出先增高，

后降低的趋势; 访花高峰发生在 8: 30—9: 15，此时

温度在 29 ～ 30℃之间，湿度 31%左右，访花频率最

低则出现在 12: 00—14: 00，在午间温度达到一天之

内顶峰，水分散失，湿度降低; 而在 15: 30—16: 15，

温度有所降低，访花昆虫出现次数增多。

图 2 两性花日间访花者访花频率

Fig．2 Visiting frequency of daytime visitors forbisexual flower

扁担杆的传粉者有中华蜜蜂、意大利蜜蜂、黑
带食蚜蝇等，其中中华蜜蜂是主要的传粉者，在

24 h 内观察到的访问频率最高，其访问时间大多

数在 16: 00 之前。中华蜜蜂开始活动，停留在扁

担杆花丝上，合抱花蕊，花粉散粉后易沾到蜜蜂胸

腹部，蜜蜂会访问一朵花序中半数以上的已开花

朵，蜜蜂单次停留时间为 1～3 s，在不同花朵间四

处走动，吸取基部花蜜，吸取花蜜时头部、腹部和

足在花药与柱头间擦碰完成授粉。相比较之下食

蚜蝇类则表现为访问次数少但停留时间长，几乎

舔舐了整个花序上的所有花。东亚无垫蜂也是扁

担杆的访花者，多集中在上午，且访花次数比较

少。蘆蜂是扁担杆雌花的优势访花者，雌花既没

有丰富的花蜜也没有鲜艳的颜色，这可能与该蜂

偏向于访问此种花朵有关。
本研究内的 Shannon－wiener 多样性指数显示

( 表 5) ，槐树林＞灌木丛，槐树林内扁担杆的访花

昆虫物种较灌木丛内的略丰富，辛普森多样性指

数则显示灌木丛＞槐树林，灌木丛内昆虫访问频

率较槐树林内更平均。

表 5 不同生境内生长的扁担杆访花者物种多样性指数

Tab．5 Species diversity index of pollen flower visitors
in different habitats

不同生境 Shannon－wiener Simpson
槐树林内 2．106 0．776
灌木丛内 1．989 0．856

2．5 繁育系统与去雄套袋实验

扁担杆雄花与两性花有雄蕊多枚，花粉量大，

每朵花可提供 238 387 ～ 406 613 粒花粉，胚珠 4
个，两性花 P /O 为 59 596. 75 ～ 101 653. 25 ，雌花

P /O 为 0，雄花花粉 P /O 无穷大，繁育系统为专性

异交。根据花冠直径及相关的测量结果，计算得

扁担杆两性花雌花雄花的 OCI 值均为 4，依据
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Dafni( 1992) 的标准，扁担杆的繁育系统为异交，

部分自交亲和，需要传粉者。
经套袋实验检测( 表 6) ，扁担杆去雄后套袋，

均无座果，说明均不存在无融合生殖现象，扁担杆

雄花只起到提供花粉的作用，雌花套袋后无座果，

说明植株座果需要传粉者，扁担杆雌花的自然座

果率最高能达到 50%左右，扁担杆两性株套袋不

去雄座果率在 18. 5%，说明存在自交亲和现象，

但仍需要传粉者，传粉者的存在提高了座果率。

表 6 不同处理下扁担杆的座果率

Tab．6 Fruit setting rate of Grewia biloba
under different treatments

处理方法 扁担杆雌花 扁担杆两性花 扁担杆雄花

自由传粉 39±12% 27±1% 0
去雄不套袋，自由传粉 30．9±7．4% 18±5% 0
去雄套袋，不人工授粉 0 0 0

套袋，不去雄 0 18．5±12．4% 0
注: M 为数据平均值; SD 为标准差

3 讨论

开花与传粉是植物生长发育过程中的关键环

节，在不同地区生长的同种植物在开花物候与传

粉者之间具有差异，陈敏等［11］发现烟台与黑河地

区生长的中国柽柳由于生境的不同而产生繁殖行

为与传粉策略的巨大差异。而在本研究中通过对

比同一地区内的槐树林与灌木丛内生长的扁担

杆，发现槐树林内乔木居多，灌木丛内草本植物居

多，乔木蒸腾作用要远远大于灌木，良好的蒸腾作

用会使周围的环境湿度增加，温度降低，灌木丛内

开花时间早于槐树林内生长的扁担杆，这与张玲

等［12］认为温度升高，植物开花物候期提前的结论

相一致。不同生境下植物有自身的适应调节机

制，如北黄花菜开花物候对天气变化影响作出相

应的响应［13］。侯勤正等［14］认为，生境差异会对

湿生扁蕾繁殖投资和生活史策略造成显著影响，

本研究中气候影响着蜜源植物的花期进而影响访

花昆虫的多样性，故会产生在不同生境下同种植

物的物候期及访花昆虫多样性表现不同。
雌花和两性花的柱头自开花当日就具备了柱

头可授性，这些花部开放特征都大大增加了花粉

与柱头结合的可能性，不同植物的柱头拥有可授

性的时间也不同，宁夏枸杞在花药尚未开裂时就

具备了柱头可授性，表现为雌蕊先熟［15］，花粉具

有活力，柱头接受花粉成功，这标志植物有性生殖

器官发育成熟并且开始进行有性繁殖［16］。两性

花既可以提供花粉，又可以接受花粉从而座果，雌

花花柱有 4 个分枝，完全伸展且裸露，在两性花中

花柱略低于花丝，雌花的柱头直径大于两性花的

柱头直径，这一性征增大了雌花接受异株花粉的

范围，前人研究表明柱头面积大有利于结实［17］。
传粉是花粉从花药到柱头的转移过程，是植物有

性生殖的关键步骤，该花传粉系统由三个部分组

成，即花粉、柱头与传粉媒介。高等植物固着生长

的特性使得他们不能主动的去寻找配偶，而必须

依靠“中间媒介”来传递花粉，动物传粉者与植物

互相供给［18］，花粉和花蜜是植物提供给访花者的

“薪酬”［19］，蜜蜂从花的花蜜和花粉中获得糖、氨
基酸、脂质、维生素和矿物质，以满足其生命需

要［20—23］，实现两性配子的融合。
扁担杆的花粉量多而带有粘性，且柱头四裂，

加大了成功授粉的可能，对传粉媒介授粉过程具

有较大的适应性，有研究表明植物物种经常被多

种授粉媒介授粉，但黄双全课题组首次揭示了传

粉者混访异种花粉落置之间存在着负相关关系，

这是共存的开花植物之间具有降低异种花粉传递

的适应策略。同域开花的植物，只有花部结构能

限制异种花粉落置的( 即接受较少异种花粉的)

植物，才能在自然选择时容忍较为频繁的传粉者

混访［24］。植物自身拥有适应环境的自我调节机

制，如外来入侵植物意大利苍耳的长花期，高的花

粉活力和极强的柱头可授性及混合交配系统均是

其高效入侵的保障［25］。一般来说雄性花和两性

花为传粉者提供了花粉和花蜜，因而吸引了众多

传粉者，但大量的雌花集中开放也能通过开花数

目的改变来吸引传粉者。昆虫自身的认知行为生

态学、花部特征及访花酬劳等因素影响昆虫的访

花行为［26］。对访花昆虫来说要想找到合适的宿

主植物就要动用自身的感觉器官，而即使是同一

种植物，对不同昆虫的吸引程度也不尽相同，因为

不同的昆虫具有不同的感觉机制，从而导致了不

同的感觉敏感程度［27］

利用间接的方法估算扁担杆的繁育系统，我

们经常用到的就是 P /O 和 OCI 指数，花粉胚珠比

显示该花专性异交。而 OCI = 4，表现为以异交为

主，部分自交亲和，需要传粉者。这与我们的去雄

套袋实验所检测的结果相一致，扁担杆无融合生

殖现象。自然界中的繁育系统各种各样，前人的

研究早已表明，经过对不同植物的繁育系统进行
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分析并发现，只存在自交或杂交的物种是非常少

的，大部分是自交与杂交结合的混合交配，保障植

物有性生殖顺利进行。
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Ecological Characteristics of
Pollination of Medicinal Plant Grewia biloba

ZHANG Xiaohan1，LIU Linde1，ZHANG Li1，HU Dechang2，LIU Zhihao2，KONG Xianhai2

( 1．School of Life Sciences，Ludong University，Yantai 264025，China;

2．Three Dimensional Geotechnical Engineering Co．，Ltd．，Yantai 264001，China)

Abstract: The flowering phenology，pollen viability，stigma receptivity，breeding system，behavior of flower－vis-
iting insects and frequency of Grewia biloba were undertaken positioning observation，to reveal the sexual polli-
nation mechanism of Grewia biloba and provide reference for the protection of germplasm resources of Grewia
biloba．The results showed that the Grewia biloba had a flowering period of 5 days for a single flower．The flower-
ing period of the population was around 50～55 d．Pollen vitality showed a trend of first increased and then de-
creased from the bud stage，to the initial blooming stage ( the angle between the petals and the stigma＜30°) ，

the blooming stage ( the petals and the stigma angle ≥90°) ，and the withering stage．The male flowers reached
92．34%±1．77% at the initial blooming stage，the bisexual flowers were 72．62%±8．76%，and the stigma was
the strongest at this time．The stigmas of bisexual flowers and female flowers have peroxidase activity on the day
of flowering，and the stigmas are discshaped with four lobes，which increased the possibility of receiving pollen;

the ratio of pollen ovules of hermaphrodite flowers was 59 596．75 ～ 101 653．25．Grewia biloba is mainly out-
crossed and need to be pollinated，and self-crossing also existed，and the natural fruit setting rate in bisexual
flowers was 27±1%; Apis cerana，Apis mellifera ligustica，and Ceratina chinensis were the most common flower
visitors to the Grewia biloba．The frequency of insects visiting female flowers was slightly lower than that of male
flowers and bisexual flowers．Around this period，the number of visits to female flowers by Chinese reed bees
was significantly higher than the other two flowers in terms of the Grewia biloba growed in different habitats．The
number of flower－visiting insects on the Grewia biloba in the locust forest is abundant，but the frequency of vis-
iting flowers was extremely uneven，and the visiting frequency of the flower－visiting insects in the bushes had a
relatively high degree of uniformity． In summary，Grewia biloba had a large amount of pollen and high pollen
vigor，and it had strong stigma receptivity．Pollen vigor and stigma receptivity reached the peak in the same pe-
riod，which can ensure efficient pollination．The visiting behavior of flower visitor is compatible with the flower
structure and the surrounding habitat．Grewia biloba is a kind of plant with main outcrossing，and the combina-
tion of self－crossing and outcrossing．
Keywords: Grewia biloba; pollen vitality; stigma pollination; breeding system; pollinator

( 责任编辑 李维卫)


