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摘要：大戟科 （ Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ） 植物小果叶下珠 （ Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ ｍｉｃｒｏｃａｒｐｕｓ） 由种特异性细蛾科 （ Ｇｒａｃｉｌｌａｒｉｉｄａｅ） 昆虫头细蛾

（Ｅｐｉｃｅｐｈａｌａ）专门为其传粉，具体包括：头细蛾在雄花上积极采粉，然后为雌花授粉并在其内产卵等极其不同的传粉行为。 花气

味在维持小果叶下珠与传粉头细蛾专性传粉互利共生关系中起着至关重要的作用。 本研究采用动态顶空吸附法分别收集小果

叶下珠雌花和雄花气味，利用气相色谱⁃质谱（ｇａｓ ｃｈｒｏｍａｔｏｇｒａｐｈｙ⁃ｍａｓｓ ｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙ， ＧＣ⁃ＭＳ）联用技术分析鉴定其成分，并用峰

面积归一法与内标法进行定量，最后通过主成分分析法比较两者间的差异性。 结果表明：（１）小果叶下珠花气味中共分离出 １７

种化合物，主要以萜类和脂肪族物质为主；顺⁃β⁃罗勒烯在雌花和雄花中含量均最高，为主要气味成分；（２）雌花气味释放量显著

高于雄花；（３）雌花和雄花之间气味化学成分存在明显的差异，即具有两性异形性。 初步推测花气味出现两性异形性是为植物

适应传粉头细蛾极其高度特异的传粉行为（雄花采粉，雌花传粉并产卵）而选择进化的结果。

关键词：专性传粉；互利共生关系；小果叶下珠；头细蛾；花气味；两性异型性
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植物与昆虫之间互利共生关系中最为特化的例子就是植物⁃种子寄生性传粉昆虫专性传粉互利共生关

系［１⁃５］。 在此类传粉系统中，昆虫为植物传粉同时，并在其繁殖器官内产卵［６］。 最经典的模式有榕树⁃榕小

蜂［７⁃９］ 和 丝 兰⁃丝 兰 蛾 系 统［２，５］。 此 外， 细 蛾 科 （ Ｇｒａｃｉｌｌａｒｉｉｄａｅ ） 头 细 蛾 属 （ Ｅｐｉｃｅｐｈａｌａ ） 昆 虫 与 大 戟 科

（Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ）算盘子属（Ｇｌｏｃｈｉｄｉｏｎ），叶下珠属（Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ）和黑面神属（Ｂｒｅｙｎｉａ）植物也存在专性传粉互

利共生关系［３，１０⁃１２］。
花气味在植物⁃昆虫专性传粉互利共生体系中具有非常重要的生态功能，它作为宿主植物释放的一种化

学信号，可以强烈地吸引种特异性传粉者，介导传粉昆虫定位到宿主，促使双方相遇，进而寻求各自所需的报

酬［１３］。 小果叶下珠（Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ． ｍｉｃｒｏｃａｒｐｕｓ）为雌雄同株，单性花。 在夜晚，由种特异性头细蛾专门为其传

粉：首先，头细蛾在雄花上采集花粉，然后为雌花传粉，之后在授过粉的雌花中产卵。 孵化的幼虫仅消耗一部

分种子即可完成发育，剩余的种子可确保宿主能够繁育后代。 这样双方之间形成了专性传粉互利共生关

系［１０］。 然而，小果叶下珠花小且颜色不鲜艳（图 １），加之头细蛾一般在夜间活动，进而推测花气味可能作为

一种化学信号，在夜晚来吸引传粉头细蛾定位到小果叶下珠植株，是维持小果叶下珠与传粉头细蛾之间高度

的种特异性所必须的。 因此，分析小果叶下珠花气味的化学组成是非常有必要的。
两性异型性在动物界普遍存在，主要指两性间所表现出的差异，包括个体大小、形态以及颜色间的不同，

有时甚至包括生理、行为和生活史等方面的差异［１４⁃１５］。 在被子植物中，雌雄异花植物均由两性花植物进化而

来，将近占被子植物的 ３０％ ［１６］。 在雌雄异花的虫媒植物中，雌花和雄花产生的气味通常都是均质的，不具有

两性异型性。 其主要原因有两点：一，雌花和雄花均吸引同一传粉者，两性间相似的花气味可以确保传粉者携

带花粉顺利完成雄花到雌花的种内转移，成功完成传粉［１７⁃１９］；二，在一般的传粉系统中，传粉仅仅是一个副产

品，传粉者为植物传粉同时，主要是从雌花和雄花间所寻求相同的报酬，比如取食花蜜［２０］。 然而，在大戟科植

物⁃传粉头细蛾育幼传粉系统中发现一种很有趣的现象，传粉头细蛾在宿主植物上表现出明显不同的传粉行

为（报酬）：在雄花上积极采粉，然后为雌花传粉并在其内产卵［３，１０⁃１２］。 宿主植物为了确保头细蛾在其上完成

这两种高度特异且完全不同的传粉行为，雌花和雄花可能会选择进化出不同的气味。 因此，推测小果叶下珠

雌花和雄花的气味之间可能存在差异，即两性异型性。
基于以上假设，本研究利用动态顶空吸附法分别收集小果叶下珠雌花和雄花气味挥发物，运用 ＧＣ⁃ＭＳ 技

术分析吸引传粉头细蛾的特异性化学信号的组成，并且运用主成分分析法比较雌花和雄花的气味之间化学成

分的差异性，来初步探讨维持小果叶下珠和传粉头细蛾专性传粉互利共生关系的化学生态机制。

１　 材料和方法

１．１　 实验材料

　 　 ２０１３ 年 ３ 月底至 ４ 月初于广西省凭祥市夏石镇梢平林场附近公路两旁的小果叶下珠植株 （图 １）上分别
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图 １　 小果叶下珠

Ｆｉｇ．１　 Ｐ． ｍｉｃｒｏｃａｒｐｕｓ

Ａ，植株 ｔｈｅ ｐｌａｎｔ；Ｂ，雌花 ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ；Ｃ，雄花 ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ

采集盛花期的雌花和雄花：雌花 ５００—６００ 朵；雄花

８００ 朵。
１．２　 方法

１．２．１　 花气味收集

（１）花气味收集 　 采用动态顶空吸附法进行花气

味收集［２１］。 主要工作流程：将采集好的花装入无味透

明的聚氟乙烯采集袋中（２ Ｌ，Ｔｅｆｌｏｎ 􀅹 ＦＥＰ，大连德霖

气体包装有限公司），袋两端分别留有进气口和出气

口。 首先，用空气泵（ＦＡＹ４００２，成都气海机电制造有限

公司） 将空气通入活性碳管 （外径 ６ ｍｍ，长 ７５ ｍｍ，
Ｓｉｇｍａ⁃Ａｌｄｒｉｃｈ 公司，美国 ）内进行净化，之后经由采集

袋进气口进入袋中，促使袋内花朵气味挥发，最后用空

气泵将挥发的气味经由采集袋出气口抽出，导入 Ｔｅｎａｘ ＴＡ（１００ ｍｇ ／ ５０ｍｇ， ６０ ／ ８０ 目，Ｓｉｇｍａ⁃Ａｌｄｒｉｃｈ 公司，美
国）吸附管（外径 ６ ｍｍ，长 ７５ ｍｍ）中进行吸附。 通气端和出气端空气流量分别用玻璃转子流量器（ＬＺＢ⁃４，天
津流量仪表有限公司）控制，流速均为 ４００ ｍＬ ／ ｍｉｎ。 连接装置器件之间均用无味的特氟隆管（ＰＴＥＥ，ＶＩＣＩ
Ｊｏｕｒ 公司，瑞士）连接。 花气味收集于晚上 ６： ３０—１１： ３０ 进行，持续 ５ ｈ。 在采样过程中，用空气作为对照，与
花气味收集同步进行。 采集完毕后，用锡箔纸包裹吸附管并装入密封袋内，置于超低温冰盒带回实验室。

（２）花气味洗脱及浓缩 用正己烷（色谱纯，Ｆｉｓｈｅｒ 公司，美国）反复洗脱吸附管 ３ 次，收集约 ０．５ ｍＬ 洗脱

液于 ２ ｍＬ 棕色进样瓶中。 为进行样品的定量分析，加入 ５００ ｎｇ 正二十烷（色谱纯，Ｓｉｇｍａ－Ａｌｄｒｉｃｈ 公司，美
国）作为内标化合物，然后氮吹浓缩至 １００ mＬ，最后将样品置于冰箱内（ －１８ ℃）保存，直至进行仪器分析时

取出。
１．２．２　 花气味化学分析

采用美国安捷伦科技公 ＨＰ６８９０ （ＧＣ）⁃５９７３（ＭＳ）气－质联用仪进行气味挥发物的化学分析。
（１）ＧＣ 条件 色谱柱：ＨＰ⁃５ＭＳ 石英毛细管柱（３０ ｍ×０．２５ ｍｍ×０．２５ μｍ）；进样量：２ μＬ， 分流模式，分流比

４∶１；柱箱程序升温：４０ ℃ 保持 ５ ｍｉｎ，然后以 ３ ℃ ／ ｍｉｎ 升温至 １５０ ℃，最后以 １０ ℃ ／ ｍｉｎ 升至 ２００ ℃，保持 ５
ｍｉｎ；进样口温度 ２５０ ℃；载气：高纯 Ｈｅ，流速 １．０ ｍＬ ／ ｍｉｎ。

（２）ＭＳ 条件 离子轰击源设为扫描功能，扫描范围 ３５—５００ ａｍｕ，电离方式 ＥＩ；电子能量 ７０ ｅＶ；接口温度

２８０ ℃；离子源温度 ２３０ ℃；四级杆温度 １５０ ℃。
（３）挥发物的鉴定 采用仪器自带的标准谱库（ＮＩＳＴ０８）检索定性确认挥发物的化学成分。 运用峰面积归

一化法计算气味各组分的相对百分含量。
１．３　 数据统计分析

所有数据均表示为平均值±标准差。 采用 Ｇｒａｐｈａｄ Ｐｒｉｓｍ ５． ０ 软件，对雌花和雄花气味释放量利用非配对

样本 ｔ 检验比较两者之间的差异性；采用 ＳＰＳＳ１７．０ 软件，对小果叶下珠雌花和雄花气味化学成分进行主成分

分析，并利用非参数检验 Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ ｔｅｓｔ 对两者主成分进行差异显著性检验。 图片均采用 Ｇｒａｐｈａｄ Ｐｒｉｓｍ
５． ０ 软件制作完成。

２　 结果与分析

２．１　 花气味化合物的组成

运用 ＧＣ⁃ＭＳ 对小果叶下珠花气味成分进行化学分析，共鉴定出 １７ 种化合物（表 １），其中反⁃β⁃罗勒烯在

雌花和雄花中含量均最高，分别挥发 ２０．８ ｐｇ 和 ３．７６ ｐｇ，各占相对百分含量的 ２６．７７ ％和 １７．９７ ％，是花气味的

主要成分。 此外，雌花气味中还主要含有 α⁃金合欢烯（１６．６１ ％）、顺乙酸⁃ ３⁃己烯酯（１５．９７ ％）以及顺⁃ ３⁃己烯⁃
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１⁃醇（１０．９２ ％）等物质；雄花气味中还主要含有顺乙酸⁃３⁃己烯酯（１１．２３ ％）、苯甲醚 （１０．７９ ％）以及 β⁃榄香烯

（９．９８ ％）等物质。
在检测到的 １７ 中挥发物中，雌花和雄花各自所特有的挥发物仅三种，雌花：１⁃己醛、乙酸己酯和顺⁃异戊

酸⁃ ３⁃己烯酯；雄花：顺⁃β⁃罗勒烯、β⁃榄香烯和香树烯。 两者共同含有的多达 １２ 种。 因此，雄花和雌花气味化

合物的组成模式基本相似。

表 １　 小果叶下珠花气味挥发物的化学组成

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｈｅｍｃｉｌａ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｏｆ ｂｏｔｈ ｆｅｍａｌｅ ａｎｄ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ Ｐ． ｍｉｃｒｏｃａｒｐｕｓ

化合物
Ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ

保留时间
Ｒｅｔｅｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ／ ｍｉｎ

绝对含量 Ａｂｓｏｌｕｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ｐｇ

雌花
Ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ（ｎ＝ ５）

雄花
Ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ（ｎ＝ ４）

脂肪酸衍生物 Ａｌｉｐｈａｔｉｃｓ

反⁃ ２－己烯醛 （Ｅ）⁃２⁃Ｈｅｘｅｎａｌ ８．２３１ ６．６５±４．３３ １．２３±１．６２

顺⁃ ３⁃己烯⁃ １⁃醇 （Ｚ）⁃３⁃Ｈｅｘｅｎ⁃１⁃ｏｌ ８．４３８ ９．２９±５．７４ １．４３±０．７３

顺⁃ ２⁃己烯⁃ ２⁃醇 （Ｚ）⁃２⁃Ｈｅｘｅｎ⁃１⁃ｏｌ ９．００６ ０．３４±０．１５ ０．４９±０．１９

１⁃己醇 １⁃Ｈｅｘａｎｏｌ ９．０８４ ２．４９±１．２９

２⁃辛烯⁃ １⁃醇 ２⁃Ｏｃｔｅｎ⁃１⁃ｏｌ １４．５４４ ０．５３±０．３１ ０．４２±０．５１

顺⁃乙酸⁃ ３⁃己烯酯 （Ｚ）⁃３⁃Ｈｅｘｅｎｙｌ ａｃｅｔａｔｅ １５．９６０ １３．５９±７．５８ ２．２０±０．８６

乙酸己酯 Ｈｅｘｙｌ ａｃｅｔａｔｅ １６．３２６ ０．４６±０．４０

反⁃丁酸⁃ ３⁃己烯酯 （Ｅ）⁃３⁃Ｈｅｘｅｎｙｌ ｂｕｔｙｒａｔｅ ２４．９６０ ０．７６±０．７４ ０．１２±０．０６

顺⁃异戊酸⁃ ３⁃己烯酯 （Ｚ）⁃３⁃Ｈｅｘｅｎｙｌ ｉｓｏｖａｌｅｒａｔｅ ２７．１０７ ２．２３±２．８１

单萜类 Ｍｏｎｏｔｅｒｐｅｎｅｓ

顺⁃β⁃罗勒烯 （Ｚ）⁃β⁃Ｏｃｉｍｅｎｅ １７．５１０ ０．３３±０．１９

反⁃β⁃罗勒烯 （Ｅ）⁃β⁃Ｏｃｉｍｅｎｅ １８．０１６ ２０．８０±１１．０７ ３．７６±１．５５

倍半萜 Ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｅｓ

β⁃榄香烯 β⁃Ｅｌｅｍｅｎｅ ３４．１４７ ２．１３±１．５８

香树烯 Ａｌｌｏａｒｏｍａｄｅｎｄｒｅｎｅ ３８．０１４ １．４７±１．１３

α⁃金合欢烯 α⁃Ｆａｒｎｅｓｅｎｅ ３８．９９１ １４．２９±１２．０２ １．４７±０．３５

芳香族 Ａｒｏｍａｔｉｃｓ

苯甲醚 Ａｎｉｓｏｌｅ １１．１７８ １．５９±１．１０ ２．２５±０．８１

苯甲醛 Ｂｅｎｚａｌｄｅｈｙｄｅ １３．３２６ ２．８３±１．３８ ０．７７±０．２２

水杨酸甲酯 Ｍｅｔｈｙｌ ｓａｌｉｃｙｌａｔｅ ２５．１５７ ４．７３±２．１４ １．０５±０．５７

未知化合物 Ｕｎｋｎｏｗｎ １．５３±０．６２ １．０５±０．２８

　 　 “ ”表示该物质没有检测到

２．２　 花气味的化合物类别

小果叶下珠花气味中共包含 ３ 种类型的化合物，包括脂肪酸衍生物、萜类（单萜类和倍半萜类）和芳香族

化合物。 从图 ２ 可以看出：雌花和雄花中，均主要以萜类和脂肪族化合物为主；两大类挥发物相对含量高达：
８７．８１％和 ７５．１％。 此外，芳香族化合物在两种花气味中含量均最少。
２．３　 花气味挥发物的释放量

用内标法分别对小果叶下珠雌花和雄花气味中各个组分进行定量，得到单位时间内单朵花挥发物的总挥

发量，如图 ３ 所示。 雌花的挥发量高达（８１．１１±２２．６６）ｐｇ ｈ－１；而雄花仅为（２０．６８±３．１０）ｐｇ ｈ－１，雌花的释放量

显著高于雄花（ｔ ＝ ５．２１， Ｐ ＜ ０．００５）。 结果表明小果叶下珠雌花和雄花气味存在明显的量的差异。
２．４　 雌花和雄花气味差异性分析

对小果叶下珠花气味顶空样品（雄花：４；雌花：５）中 １７ 种化合物进行主成分分析，其结果如图 ４ 所示。
主成分 １ 和 ２ 的累计方差累计贡献率达到 ６４％，可认为这两主成分包含了小果叶下珠花气味中主要信息。 小

果叶下珠雄花和雌花气味顶空样品各自聚合在一起，两者之间互相分离，没有交叉或重叠。 对两者主成分进
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行非参数 Ｋｒｕｓｈａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ 检验，结果显示，用主成分 １ 和 ２ 确实可以将雄花和雌花的气味明显区分开 （χ２ ＝ ６，Ｐ
＝０．０１４），以上结果说明小果叶下珠雄花和雌花的气味化学成分存在明显的差异，即具两性异型性。

图 ２　 小果叶下珠雌花和雄花气味不同类别化合物的相对含量

Ｆｉｇ．２ 　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｌａｓｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌｏｒａｌ

ｓｃｅｎｔｓ ｆｒｏｍ ｆｅｍａｌｅ ａｎｄ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ Ｐ． ｍｉｃｒｏｃａｒｐｕｓ

１． 脂肪酸衍生物 ａｌｉｐｈａｔｉｃｓ；２．萜类 ｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ；３． 芳香族 ａｒｏｍａｔｉｃｓ；４．

未知化合物 ｕｎｋｎｏｗｎ

图 ３　 小果叶下珠雄花和雌花气味挥发物总释放量

Ｆｉｇ．３ 　 Ｔｏｔａｌ ｅｍｉｓｓｉｏｎ ｏｆ ｓｃｅｎｔ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｆｒｏｍ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ

ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｏｆ Ｐ． ｍｉｃｒｏｃａｒｐｕｓ

图中不同小写字母代表差异达到显著水平，Ｐ＜０．０５

图 ４　 小果叶下珠雌花和雄花气味化合物的主成分分析

　 Ｆｉｇ． ４ 　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ （ ＰＣＡ ） ｏｆ ｔｈｅ ｓｃｅｎｔ

ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｆｅｍａｌｅ ａｎｄ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ Ｐ． ｍｉｃｒｏｃａｒｐｕｓ

３　 讨论

３．１　 小果叶下珠花气味特异性信号及其组成特征

花气味是由植物花瓣及腺体释放的一类具有香气

的挥发性物质，作为一种古老媒介，在植物与昆虫的相

互关系中至关重要［２２］。 比如，传粉昆虫可通过识别植

物气味来寻找“特异”植株［２３］。 本研究从小果叶下珠花

气味中分离出 １７ 种挥发物。 其中，顺⁃β⁃罗勒烯在雌花

和雄花中含量均最高，是主要成分（表 １）。 与头细蛾传

粉相关的大戟科植物种类繁多［４，２４］，但目前已鉴定出花

气味化学成分的仅两科 ６ 种植物［２５⁃２６］。 已有研究显示，
小叶黑面神（Ｂｒｅｙｎｉａ ｖｉｔｉｓ⁃ｉｄａｅａ）花气味主要物质是 ２⁃苯
乙腈和 ２⁃苯乙醇；香港算盘子（Ｇｌｏｃｈｉｄｉｏｎ． ｚｅｙｌａｎｉｃｕｍ）
中主 要 含 有 反⁃β⁃罗 勒 烯， 而 披 针 叶 算 盘 子 （ Ｇ．
ｌａｎｃｅｏｌａｔｕｍ）中以芳樟醇为主，台闽算盘子（Ｇ． ｒｕｂｒｕｍ），倒卵叶算盘子（Ｇ． ｏｂｏｖａｔｕｍ）以及里白算盘子（Ｇ．
ａｃｕｍｉｎａｔｕｍ）主要为顺⁃β⁃罗勒烯和有芳樟醇［２５⁃２６］。 除顺⁃β⁃罗勒烯外，以上四种主要气味物质均在小果叶下

珠花中没有检测到。 此外，在鉴定的 １７ 种化合物中，多达 ９ 种物质为小果下珠特有，在以上六种植物花中均

无发现。 因此，尽管到目前为止报道花气味的植物数量有限，但通过以上对比发现，小果叶下珠花气味与已报

道的 ６ 种同科植物花气味化学组成之间存在着一定的差异，具有种特异性。 然而，还需进一步开展触角电生

理分析和昆虫行为学实验来鉴定特异性吸引小果叶下珠传粉头细蛾的活性物质。
Ｖｉｓｓｅｒ 提出，植物挥发物都通常以两种方式实现其特异性：一，依靠一些常见的化合物，通过不同种类，依

照不同比例混合形成，即称为“泛化”策略。 二，依赖一种或者某几种稀有化合物实现特异性，即称为“特化”
策略［２７］。 Ｋｎｕｄｓｅｎ 等归纳总结了利用顶空动态法收集的 ３８ 目 ９０ 科 ９９１ 物种，共发现 １７００ 多种花香化合

物［２８］。 Ｔｏｍｏｋｏ 等研究表明，五种算盘子植物花气味中 ４２ 种化合物，高达 ３０ 种存在其他开花植物中［２５，２８］。
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Ｓｖｅｎｓｓｏｎ 等研究显示，吸引小叶黑面头细蛾的主要物质 ２⁃苯乙醇和 ２⁃苯乙腈也分别广泛存在于 ２６３ 种和 ６８
种植物中［２６，２８］。 因此，已报道花气味的与传粉头细蛾相关的大戟科植物，均采取了“泛化”策略实现其气味特

异性，来吸引各自的传粉者。 然而，到目前为止，鸡嗉子榕（Ｆｉｃｕｓ ｓｅｍｉｃｏｒｄａ）是植物与昆虫专性传粉互利共生

体系中唯一种通过稀有化合物 ４⁃苯甲基醚，建立“私密通道”吸引其种特异性传粉者 Ｃｅｒａｔｏｓｏｌｅｎ ｇｒａｖｅｌｙｉ 为其

进行传粉的植物［２９］。 在小果叶下珠花气味中共分离出 １７ 中化合物（表 １），雌雄气味花的主要物质顺⁃β⁃罗勒

烯不但存在于同科植物算盘子属植物和黑面神中［２６⁃２７］，而且还广泛存在于其他 ４３ 科的植物花中［２５］。 另外，
其它挥发物也存在于其他植物中［２５］。 因此，认为小果叶下珠花气味主要是利用一些常见化合物，通过一定的

比例混合形成其特异性“化学指纹图谱”，来区别同科其他植物，介导传粉头细蛾找到宿主，这样就维持了小

果叶下珠和传粉头细蛾之间专性传粉互利共生关系的高度种特异性。
３．２　 小果叶下珠花气味两性异型性

在一般的动物⁃植物（雌雄异花）传粉系统中，植物雌花和雄花释放的气味通常相似，主要是由于它俩均吸

引同一传粉者。 为确保传粉者携带花粉在雌花和雄花之间的顺利完成转移，成功为植物授粉，植物会选择进

化出相似的雌花与雄花气味信号［１７⁃１９］。 此外，当植物花一方（通常为雄花）可为传粉者提供报酬（取食花粉）
或者繁殖场所，而另一方（通常为雌花）则不提供任何报酬。 此时，无报酬方雌花通常会化学模拟释放与雄花

相似的气味，来欺骗引诱传粉者为其授粉［３０］。 两性间气味化学模拟现象在榕树［１９，２８，３１⁃３２ ］ 和苏铁科植物［３３⁃３５］

中普通存在。 然而，本研究发现，小果叶下珠雌花与雄花间气味存在着明显差异，即花气味具有两性异型性

（图 ４）。 同样，由头细蛾专性传粉的小叶黑面神雌花与雄花之间气味化学成分也存在分歧［２７］。 就雌雄异花

的小果叶下珠而言，雌花和雄花在形态结构上存在明显的差异（图 １），两性间花形态结构的这种差异可能会

导致雌花与雄花产生的气味不均一［２９］。 然而，Ｓｖｅｎｓｓｏｎ 等［２７］提出一种适应性假设：传粉头细蛾在宿主小叶黑

面神雌花和雄花上表现出明显不同且高度程序化的传粉行为：先在雄花采粉；然后为雌花传粉并在其内产卵。
推测宿主植物为了适应传粉头细蛾这种如此高度特异的传粉行为，可能会选择进化产生不同的花香，分别吸

引头细蛾完成极其不同的传粉行为。 头细蛾在小果叶下珠和黑面神上的所表现出相似的传粉行为［１０⁃１１］。 因

此，本文也支持以上适应性假设，认为小果叶下珠雌花和雄花气味存在两性异型性很可能是为适应头细蛾这

种高度特异的传粉行为所致。 然而，还需要进一步对非细蛾传粉的大戟科植物花气味两异型性分析以及相关

头细蛾行为学等实验对于此假设加以验证。
此外，大多数昆虫为植物传粉同时，主要是为了从中寻求一定的报酬。 植物雌花和雄花所提供的报酬不

同可促使花两性异型性的产生［２０］。 传粉头细蛾在小果叶下珠雄花上可以取食花粉作为报酬，然而，雌花可以

为其提供产卵场所，可供其后代发育。 因此，小果叶下珠雄花和雌花为头细蛾提供的报酬不同，导致其花气味

产生两性异型性。
３．３　 小果叶下珠花气味释放量的差异

本实验结果显示，单位时间内，小果叶下珠单朵雌花释放量显著高于雄花（图 ３）。 通过野外观测，小果叶

下珠雌花尺寸明显大于雄花，推测雌雄间花朵尺寸大小的差异是可能导致小果叶下珠雌花气味释放量高于雄

花的原因之一［３０］。 然而，Ｗａｅｌｔｉ 等研究显示，在白玉草（Ｓｉｌｅｎｅ ｌａｔｉｆｏｌｉａ）⁃夜蛾（Ｈａｄｅｎａ ｂｉｃｒｕｒｉｓ）育幼传粉系统

中，白玉草雄花虽小，但释放的气味明显高于雌花，导致传粉夜蛾更偏好选择雄花，雄花可以吸引更多的传粉

者［３６］。 因此，还需要对小果叶下珠花气味吸引传粉头细蛾生物学行为学实验来进一步分析导致小果叶下珠

花气味释放量的差异的原因。

４　 结论

采用动态顶空吸附法收集小果叶下珠花气味，运用 ＧＣ⁃ＭＳ 分析鉴定其化学成分，并利用主成分分析法比

较雄花和雌花气味之间的差异：
（１）小果叶下珠花气味中共鉴定 １７ 中挥发物，以萜类和脂肪族物质为主，雌花与雄花主要成分均为顺⁃β⁃

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

罗勒烯，这些化合物形成吸引小果叶下珠头细蛾特异性的化学信号，与已报道的 ６ 种头细蛾相关植物的花气

味之间存在明显的差异，这样维持了小果叶下珠与头细蛾专性传粉互利共生关系的高度种特异性。
（２）小果叶下珠花气味具有两性异型性，雌花和雄花释放不同的气味，推测是为了适应头细蛾在宿主上

的高度特异的传粉行为进化而产生，确保头细蛾先在雄花上采粉，然后转移至在雌花上传粉并产卵，从而保证

了两者之间专性互利关系的稳定性。
研究表明：小果叶下珠花气味及其两性异型性对维持其与传粉头细蛾专性传粉互利共生体系具有重要的

化学生态学意义。
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