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兰科植物的生殖隔离
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摘要! 生殖隔离是物种形成过程中最关键的步骤之一! 它保证了每个物种相对稳定的遗传系统! 是物种保持完整

性和独立性的基础% 兰科
89:;,*<:=<=

作为有花植物中物种多样性最丰富的类群之一! 有关其生殖隔离主要机制的

研究对探讨物种分化的条件具有重要的科学意义% 兰科植物的生殖隔离机制包括合子前隔离和合子后隔离% 还分

析了不同传粉类型的兰科植物的生殖隔离机制! 其中性欺骗兰科植物主要是合子前隔离的行为隔离机制! 食源性

欺骗兰科植物主要是合子前隔离的机械隔离以及合子后隔离机制% 同时! 对兰花育种领域通过人工杂交等形式打

破生殖隔离获得新品种的机理和成果开展了分析和展望! 并从兰科植物与真菌区域共生的机制及其在兰科植物生

殖隔离中的作用的角度展望了今后相关研究的重点研究方向% 表
.
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植物是被子植物的大科之一" 全世界约有
1//

属
)0%

万种" 特别是热带和亚热带

地区的兰科植物具有极高的生物多样性) 中国约有兰科植物
.$@

属
. >11

种以及许多亚种* 变种和变型'

.

(

)

兰科植物绝大多数都生长在湿润* 温暖* 有散射光线而且排水良好的地方) 根据生活型特点
7

兰科植物

可分为附生兰* 地生兰和腐生兰
>

种类型) 一般来说" 附生兰主要分布于热带地区" 而温带和亚热带地
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区则以地生兰为主!

!

"

# 兰科植物具有独特的传粉机制$ 约
#'(

的兰科植物具有欺骗性传粉系统$ 即兰花

不为传粉者提供花蜜% 花粉等回报& 而是通过花部结构和花气味等模拟有报酬的花% 雌性昆虫% 产卵地

等& 从而诱骗昆虫为其传粉 !

(

"

' 欺骗性传粉主要包括食源性欺骗(

)*+*,-./0*1 2331 1*4*56/3+

)和性欺骗

(

7*89-. 1*4*56/3+

)
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"

& 食源性欺骗机制是指兰科植物利用昆虫的觅食行为& 通过欺骗性视觉信号 (如假

花粉等) 或者模拟花蜜以及花粉结构欺骗昆虫& 或者通过模拟同期开花的食源植物诱导昆虫进行觅食访

问其花朵& 实现有效的传粉!

$

"

* 性欺骗机制是指兰科植物利用昆虫的交配行为& 通过具有和雌性昆虫相

似的形状或是释放相应的性信息素吸引雄性昆虫访问其花朵& 实现有效的传粉!

=

"

' 生物多样性形成和演

化的重要基础是物种形成& 这也是进化生物学研究的核心问题之一& 涉及突变+ 选择% 居群遗传分化%

生态适应% 地理隔离直至生殖隔离的形成过程!

%;>

"

, 其中& 生殖隔离是指由于各种机制& 亲缘关系相近

的类群之间在自然条件下不受精
?

即使能受精也不能产生后代或不能产生可育性后代的隔离机制!

@&

"

, 生

殖隔离被认为是物种形成过程中最关键步骤之一& 也是物种得以保持完整性和独立性的基础!
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"

& 物种界

限的保持是各种隔离方式综合发挥作用的结果& 在物种形成中起着十分重要的作用!

@!

"

, 生殖隔离包括合

子前隔离和合子后隔离
!

种形式!

@(

"

, 其中合子前隔离是指不同个体间不能交配& 或者交配后不能形成合

子& 包括地理隔离% 时间隔离% 花部隔离等* 合子后隔离是指交配形成的合子不能发育到成体& 或成体

的生殖力缺失或低下& 包括杂种不活% 杂种不育和杂种衰败等, 合子前隔离主要受生态和生殖因素的影

响* 合子后隔离高度依赖于遗传因素& 受亲本间的相配程度的影响!
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"

, 兰科是有花植物中物种多样性最

丰富的类群之一& 在其进化过程中& 群体间进化出现了阻止遗传交换的生殖隔离机制& 并可能伴随着物

种形成或者基因流传播的物理障碍& 其中合子前隔离机制& 限制了花粉在物种个体间的转移* 合子后隔

离机制保证了同种花粉在受精过程中的优势!

@<;@$

"

, 兰科植物的多样性是多种隔离机制共同作用的结果!

@=

"

&

其中合子前隔离方式对兰科植物物种多样性起到了深远的影响!

@%;@>

"

, 生殖隔离作为阻断物种间基因交流

的手段& 避免物种间杂交& 保持了物种间彼此间隔& 使得每个物种形成一个相对稳定的遗传系统!

!&

"

, 兰

科植物作为被子植物中最进化的类群之一& 有关其生殖隔离主要机制及其在兰科植物多样性形成中作用

的研究具有重要的科学意义, 本文对已发现的兰科植物生殖隔离方式进行了系统的介绍& 并综合分析生

殖隔离在兰科系统进化和物种形成中的作用机制,

@

兰科植物的合子前隔离

!"!

地理隔离!
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兰科植物在长时间的进化历程中形成了不同的生活型& 有地生% 腐生和附生& 它对自身所处生态系

统的变化非常敏感& 只要环境稍加改变就可能无法生存& 因此& 兰科植物对不同生境地的选择使得其分

布在不同地方!

!@

"

, 不同地域的分布保障了兰科植物间有效的地理隔离, 红门兰属
!"#$%&

植物
!' ()*$"+!

,+,$+"(

&

-' ,.",."/(

和
-0 1%2%*("%&

的花期均为
<!$

月& 但
-0 ()*$"+,+,$+"(

和
-0 ,.",."/(

主要分布在大

西洋地中海(

A6.-+6/4"B*1/6*,,-+*-+

)一带& 而
-0 1%2%*("%&

主要部分在欧洲大陆一带& 因此通过主要分布

区不同起到地理隔离作用!
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"

, 除此之外& 这
(

种兰花偏好的生态环境也稍有不同&

-0 ()*$"+,+,$+"(

和

-0 ,.",."/(

偏好温暖一些的地方& 而
-0 1%2%*("%&

喜欢在潮湿或季节性湿润的地方生长& 通过适宜生长环

境的不同起到一定的隔离作用, 但是仍然存在着
(

种兰科植物具有重叠分布的区域(如比利时东部)& 在

失去地理隔离方式的情况下&

-0 ,.",."/(

和
-0 1%2%*("%&

可以形成杂交群落&

-0 ()*$"+,+,$+"(

和另外
!

种间也有较少的杂交发生 !

!(

"

,

CDEFG

等 !

!:

"在对
3$%2+42+**%&

属的研究中发现& 与
5' 672%89

相比&

5:

*"9,/;%<+"1%&

通常分布在低海拔且较干燥的地区, 然而& 这
!

种兰花在中海拔的过渡区域有较少量的重

叠分布& 该区域内存在罕见的
50 692%89

和
50 *"9,/;%<+"1%&

杂交种& 而在其他区域地理隔离起到很好的生

殖隔离作用!

!:;!<

"

,

由此可见& 兰科植物物种间地理上的障碍& 在生殖隔离方面起到了一定的作用& 但当地理隔离不存

在时& 物种间的生殖隔离就需要其他隔离方式的保障,

!"0

时间隔离!
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"

时间隔离是一种重要的合子前隔离机制& 是指植物通过不同的开花期阻碍物种间花粉的转移, 如在

希腊的克里特岛的眉兰属
=,$">&

植物
=,: %"%?+2+"

和
=,: 1/&9"%*%?9

花期不重叠& 通过巧妙的开花时间隔

$>$
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卷第
"

期

离阻止了彼此间基因的交流 !

#$%#&

"

# 此外 $ 物种开花高峰期的差异也可能影响植物的传粉受精 !

#'

"

%

()*))+

等!

#,

"在对
"

种眉兰属植物
!"# $%&'(&(&

&

!"# )&*)&+,-&

&

!"# ,+-./&-$&

和
!"# 0"1$)23$0

的研究中

发现& 开花高峰期的差异起到了时间隔离的作用%

!"#

花部隔离!

$%&'(% )*&%(+)&,

"

花部隔离是兰科植物合子前隔离主要方式& 由行为隔离和机械隔离引起!

#'

"

% 其中行为隔离指植物通

过花颜色' 气味等特征吸引特化传粉者( 机械隔离指植物通过不同花结构来减少或者避免种间授粉!

!-

"

%

./!0.

行为隔离!

12345467895 7:459274;

" 作为被子植物中最进化的类群& 绝大多数的兰科植物花的结构与

昆虫传粉高度适应& 具有高度特化的传粉系统& 在统计的
"<$

种兰花里约
$&=

仅有唯一的传粉者!

!.

"

% 而

同域分布的兰科植物最常见的生殖隔离机制就是依靠传粉者特化而形成隔离!

!#

"

% 兰科植物的多样性也更

多被认为是适应多样化的特化传粉者的结果!

&>!!

"

% 特化传粉系统对同域物种形成和种间隔离都起到了深

远的影响 !

.&

"

%

?@AB(@B

!

!"

"将这种机制归纳为传粉者驱使生殖隔离假说)

C4557;924D!ED7F1; :C1879274;

*& 认

为传粉者的偏好可以导致植物间的生殖隔离& 植物的多样性的形成过程则是一个适应有效传粉者的过

程% 具有性欺骗传粉系统的兰科植物中表现出典型的行为隔离!

!<G!$

"

% 依靠性欺骗进行传粉的不同兰科植

物主要通过花气味和花形态的差异来吸引不同种类的雄性昆虫& 进而实现种间的生殖隔离!

!&

"

% 这在分布

于欧洲的多种眉兰属植物和分布于澳大利亚的
41,'2)'2((,0

属植物中得到证实% 在眉兰属植物中主要通过

行为隔离来实现有效的种间隔离!

#,

"

% 如
!"1*50 0"1$)23$0

&

!"# $%&'(&(&

和
!"# )&*)&+,-&

具有相同的分布

区且花期重叠& 但分别吸引
!

种不同昆虫的雄性个体为它们授粉& 保证了彼此间不发生交叉授粉的现

象!

!&

"

% 虽然& 人工授粉实验表明
61,'2)'2((,0 7&',3& 0$+0. 0(*,-(2

&

68 &99,+,(5 7&',3&

和
6# &99,+,(5 :$&+$0,,

种

间杂交可孕& 但在自然条件下&

61,'2)'2((,0

属植物种间杂交非常稀有!

!$%!&

"

% 大量的野外实验证明这归因

于
61,'2)'2((,0

属兰科植物的传粉者高度特化& 每种植物平均仅有
.0.

种传粉者& 即几乎每种兰科植物有

其唯一的传粉者!

!'

"

%

.0!0#

机械隔离!
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" 花朵结构和昆虫的访花行为是机械隔离的基础 !

!-

"

% 兰科植物具

有精巧的花部构造% 首先& 它的花瓣中有
.

枚特化成唇瓣& 在吸引传粉者中起到重要作用% 其次& 兰科

植物花的雄蕊与雌蕊合生成合蕊柱% 雄蕊通常在合蕊柱上端或后上方& 柱头在合蕊柱前方& 花药和柱头

之间为蕊喙隔开( 花粉通常黏合成团状& 大多具花粉块柄% 在大多数兰科植物传粉过程中& 传粉者首先

飞向唇瓣& 接着会触碰到蕊喙& 导致粘盘与蕊喙分离& 并直接粘附于传粉昆虫的身体之上& 昆虫在退出

花朵时& 可以拖出整个花粉团& 并将其携带在昆虫身体上!

.&> !,""-

"

% 兰科植物凭借花粉块' 合蕊柱和唇瓣

等独特的花部结构与昆虫传粉高度适应保障了机械隔离% 机械隔离有
#

种形式&

!

花适应不同群体的不

同身体大小和形状的传粉者(

"

共享传粉者的物种之间& 通过花粉在身体携带部位的差异实现生殖隔离!

!-

"

%

.0!0#0.

传粉体型不同 不同的花结构可以吸引不同的传粉者% 这在杓兰属兰科植物中有很好的体现&

尽管杓兰属物种两两之间可能不存在严格的合子后隔离机制& 但是在自然条件下很少发现杂交种!

!-

"

% 分

布于中国黄龙自然保护区的多种杓兰属传粉者都与其花形态相适应+ 如花较大的黄花杓兰
65"*,"$3,.;

9'&7.;

& 西藏杓兰
65# (,/$(,-.;

和褐花杓兰
65# 0;,(1,,

之间花期重叠& 且不存在合子后隔离& 三者都由

熊蜂
<2;/.0 '$",3.0

传粉& 然而唇瓣较小的黄花杓兰的传粉者是熊蜂工蜂& 唇瓣较大的西藏杓兰和褐花

杓兰的传粉者是由熊蜂蜂王& 工蜂的体型相比蜂王的小很多& 传粉者之间明显的体型大小差异有效地防

止了黄花杓兰与其他
#

种兰科植物的种间杂交!

".

"

%

.0!0#0#

携粉位置不同 不同的兰科植物具有的精巧的花部构造具有很高的多样性& 另外昆虫访花行为

也具有极高的多样性& 于是当同一种传粉者访问不同的兰花时& 花部构造和不同的传粉者访花方式的差

异性导致兰花的花粉块携带于昆虫身体的不同部位& 通过机械隔离保证同种间的授粉& 防止杂交!

"#

"

% 在

南非德拉肯斯堡山脉' 西开普省和纳马夸兰有大量的
=($*5)23,.;

属和
62*5-,.;

属植物同域分布& 传粉

者在收集这些花朵分泌油的过程中为其传粉% 在以
>$3,7,7& "$*,+).$5,

)准蜜蜂科
I157227E91

*为传粉者的

兰科植物的传粉过程中& 油脂的附着位置与花的形态)如花瓣与萼片的形态*将影响传粉昆虫的访花行

为& 使得花粉携带在不同位置& 从而实现机械隔离来保障种间隔离)表
.

*

!

"#%""

"

%

作为具有性欺骗特化传粉系统的眉兰属植物通常被作为由行为隔离导致生殖隔离的典型案例% 但在

某些情况下眉兰属
!"1*50

植物也可以共享一种传粉者& 此时传粉者可以将花粉携带在身体的不同部位&

崔 静等+ 兰科植物的生殖隔离
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通过机械隔离实现生殖隔离! 如分布于

意大利的
!"#$%& '$'()*)$

和
+", '-./01.21

生长在一起" 并且都由
3-4$5-1 6)$')

#地

花蜂科
'()*+(,)-+

$的雄性昆虫传粉% 在

传粉过程中" 昆虫将
+"7 '$'.)*)$

的花粉

块携带在头部" 而将
+", '-./01.51

的花

粉块携带在腹部" 有效地避免了传粉过程

中的种间交叉授粉&

./

'

% 此外" 花粉块柄的

运动也是兰科植物与昆虫传粉高度适应

性的重要体现" 当昆虫将花粉块携带在

身体上后" 很多兰科植物的花粉块柄会

通过弯曲运动来保证花粉在授粉过程中

准确的朝向柱头 &

.$0.1

'

%

2'34

&

.5

'曾发现

854'9'91 "5$'-:/5%'

#准蜜蜂科
6+7,88,)-+

$

从
;<5$%:)='/6 1*1</6

花朵中退出时" 花

粉块柄发生弯曲运动以适应花柱头的方向% 类似的现象还在其他很多兰科植物传粉过程中有过报道" 如

>1.<%*)$?'@1 &160/.'-1

&

.%

'

"

+$.?'& &"'<@5*''9 +7 6)$')

&

.:

'

"

+7 61&./*1

&

/&

'

"

3-1.16"<'& "%$16'=1*'&

&

.1

'

% 兰科植

物通过花粉块在传粉者不同身体部位的携带和花粉块柄的运动" 保证了传粉的精确性" 从而实现生殖

隔离%

总之" 在给传粉者提供报酬的非欺骗性传粉和无回报的欺骗性传粉这
!

种兰科植物传粉系统中" 花

部隔离介导的生殖隔离都起到了重要作用&

5!9519.5!..

'

% 花部隔离是兰科植物合子前隔离最重要的形式之一%

!

兰科植物的合子后隔离

在兰科植物中" 合子前隔离起着主要作用" 它保证了物种的稳定和兰花的多样性" 但是仍有一定程

度的杂交授粉出现在同域分布兰科植物之间&

/;

'

% 系统发育和生态学上的一系列证据表明" 合子后隔离在

保持兰科植物生殖隔离中也起着重要的作用&

559/!

'

% 由物种间亲缘关系导致的合子后隔离表现在异源花粉

会影响结实率" 甚至影响后代的存活率&

/5

'

% 澳大利亚兰科植物的
A?'*):*)<<'& <$1"5@'B)$6'&

和
A?7 91*'=1

由

同一传粉者传粉" 这
!

种兰科植物可以杂交产生
<

;

代" 但传粉后隔离作用使得
<

;

代表现出低结实率&

/.

'

%

=>??>@AB>

等&

//0/$

'对倒距兰属
3-1.16"<'&

" 红门兰属
+$.?'&

和
C5)<'-51

等属的
#1

种兰科植物研究中发

现" 它们有较低的传粉者特异性" 在自然界中存在着杂交" 但是存在高的胚胎死亡率( 杂种不活和杂种

不育) 在
#1

种兰科植物的
##5

组人工杂交中" 有
.#

组在胚胎期死亡" 占
5$C5D

" 有
./

组属于杂交不

活" 在
1

组两两杂交实验的
<

#

代与亲本的回交实验中" 只有
!

组表现出低的结实率" 其他
/

组都不可

育% 分布在热带伯迪亚哥的
D"'45-4$/6 45-<'./*1</6

和
D7 B/*:5-&

是食源性欺骗传粉的兰科植物" 吸引

多种蝴蝶传粉" 两者存在杂交" 但表现出低的结实率及可育性&

/10/%

'

% 意大利亚平宁山脉的食源性欺骗兰

科植物
+$.?'& 61&./*1

和
+7 "1/.'B*)$1

由熊峰共同传粉" 种间杂交也表现出低的结实率( 杂种不活等合

子后隔离现象&

/:

'

% 同时" 具有相同传粉者的兰科植物间通常有着不同的染色体组型" 这些不同的染色体

组型起着合子后隔离的作用% 如
E5$1"'1& 1"/*'(1

和
E7 ")*'<'&''

"

E7 9)65$1(51

和
E7 "1$9'B*)$1

"

3-1(16"<'&

*1F'B*)$1

和
37 "1*/&<$'&

"

>1.<%*)$?'@1 $)61-1

和
>7 &1..'B5$1

等
.

对两两之间共享同一种传粉者" 但是彼此

染色体组型不相同" 而不同染色体组型物种间的杂交将减弱
<

#

代的繁殖力甚至导致不育&

$&

'

% 另外" 眉兰属

植物
+"?$%& '$'.)*)$

和
+"7 '-./01.51

之间染色体不对称" 杂交产生的
<

#

代结实率极低&

$#0$!

'

%

总之" 对于非特异性传粉者的兰科植物来说" 合子后隔离可以有效地防止其物种间的杂交成功" 在

保障物种间的生殖隔离中起到了重要的作用%

综上所述" 在兰科植物的生殖隔离中合子前隔离是主要的" 其中地理隔离和时间隔离分别为不同地

域和不同花期兰科植物的生殖隔离提供了保障% 而在同域分布同花期兰科植物之间" 花部隔离有效保障

了物种间的生殖隔离% 兰科植物可以通过行为隔离和机械隔离实现生殖隔离" 利用不同花颜色和花气味

表
!

传粉者携粉位置的多样性

E-F7+ ; G,H+*I,J,+) KL77+( 7LM-8,L( LJ 8N+ KL77,(-8L*

传粉者 兰科植物 携粉位置

854'9'91 "5$'-:/5%' ;<5$%:)4'/6 .1<?)*'./6

中足基跗节末端#跗分节
#

$

;<5$%:)4'/6 9)*/.$'&

腹部最后一节的侧面

;<5$%:)4'/6 1*1</6

跗分节
/

;<5$%:)4'/6 .1BB$/6

跗分节
/

#上方$

A)$%.'/6 )$)01-.?)'45&

前足胫节末端侧面

854'9'91 -5*'1-1 ;<5$%:)4'/6 .))"5$'

前足

A)$%.'/6 4$1.)6)-<1-/6

后足

854'9'91 *'-:'61-/& ;<5$%:)4'/6 "5-<?5-$'1-/6

前足

;<5$%:)4'/6 &?5*"5'

尾部

G)60/& IKC H1*51$'& 4'1-<?1

头部下方

;)-5$)$(?'& (?/&/1

喙

$:%



第
!!

卷第
"

期

以及昆虫体型的差异性和行为的多样性来保障兰科植物之间有效的生殖隔离!

!#!!$%"!

"

#!

#

$ 此外" 在共享同

种传粉者的兰科植物中" 如食源性欺骗兰科植物" 合子后隔离和机械隔离在保持其生殖隔离中也起着重

要的作用!

&'(&)%&"

#

$ 大量的研究表明% 以性欺骗和食源性欺骗为传粉机制的兰科植物具有不同的生殖隔离

机制!

!$

"

&&%&$

#

$ 性欺骗的兰科植物通常有特异的传粉者" 通过行为隔离保证生殖隔离!

$

"

!$%#!

#

$ 然后" 多种兰

科植物共享同一种传粉者在食源性欺骗兰科植物中普遍存在" 合子后隔离和机械隔离在保障其物种间的

生殖隔离中起着主要作用!

&*(&)+&"

#

$

!

讨论与展望

在兰科植物中" 合子前隔离与合子后隔离共同作用保障了兰科植物之间的生殖隔离!

&&%#"

#

$ 如果合子

前隔离较弱" 那么合子后隔离就在物种形成中承担着关键的作用& 反之" 在合子后隔离的作用较弱时"

合子前隔离就保障着物种形成!

#&

#

$ 同时" 兰科植物在生长过程中与菌根真菌之间形成复杂的相互关系"

兰科植物
"

菌根之间的交互作用可能参与到生殖隔离" 影响兰科植物物种间杂交种子的萌发和生长!

#,%##!#-

#

$

./0123/4

等!

",

#对南非兰科植物与菌根的互利共生关系的研究中发现" 在生命周期的早期" 兰科植物

的生长完全依赖于菌根真菌提供营养和能量" 由于菌根的分布没有明显的特征" 在不同地区都存在的相

同的菌根" 所以菌根对兰科植物生殖隔离的作用不大" 但是不排除菌根影响兰科植物从而形成地理隔离

进而导致兰科植物的生殖隔离的可能性!

#5

#

$

尽管合子前隔离机制和合子后隔离机制在兰科植物物种之间形成了强大的屏障" 但是在自然条件

下" 仍存在打破物种界限的情况$ 如分布中国四川省黄龙寺自然保护区的杓兰属兰科植物褐花杓兰

!"#$%&'()*+ ,+%-.%%

和西藏杓兰
/"0 -)12-)3*+

" 两者花期重叠且共享同一种传粉者" 可以实现杂交亲和"

因此认为之间不存在生殖隔离 !

$*

#

& 分布在巴西沿岸平原的食源性欺骗传粉
4&)(25($*+

属兰科植物
40

6*78'5,

和
40 &*5)3'97*-'*+

花期重叠" 由多种蝴蝶传粉" 也表现出相对较弱的生殖隔离" 两者杂交种在

接受
40 &*5)3'97*-'*+

的花粉后表现出高的可育性" 可以在自然条件形成杂交群落!

$)

#

& 分布在澳大利亚

的
/:)79879--),

属兰科植物缺少机械隔离" 传粉者都将花粉块携带在胸部" 存在种间杂交!

!#+$,

#

$ 由于对兰

科植物进行人工育种可以打破地理隔离和合子前隔离等生殖隔离的限制" 实现杂交育种$ 人工杂交也是

兰科植物育种的重要手段之一$ 五大盆栽兰花之一的大花蕙兰
/"+1);)*+ :"1$);*+

就是由原产于中国

独占春
/"+1);)*+ '1*$5'*+

作母本和碧玉兰
/"+1);)*+ 79<)=5*+

作为父本在英国杂交成功的$ 独占春

和碧玉兰在自然界存在一定的地理隔离'分布区域有差异(和时间隔离)花期不完全重叠(

!

)+$!

#

& 越南通过

引进欧洲兰花原生种人工杂交选育出四倍体产物
/"+1);)*+ =7'>=5;$)!<',-951)$-

)

/0 '1*$5'9!79<)=5*+

*

67897:7;

+

# /0 )5,)85'!,=5;'$)

(

!

$)

#

, 中国拥有丰富的兰科植物资源" 通过人工杂交不断选育优良新品种"

可以提供更丰富的兰花观赏资源$

"
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