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花粉－胚珠比與花藥－胚珠比： 

被子植物繁殖系統的參考指標 

曾喜育1 呂福原2 歐辰雄3 邱清安4 

（收件日期：民國 96 年 9 月 12 日、接受日期：民國 97 年 3 月 21 日） 

【摘要】花粉－胚珠比係指開花植物之花粉數與胚珠數的比值，對植物之繁殖系統較花

之形態更具有指標作用。本文檢閱相關文獻，以花粉－胚珠比來探討開花植物之繁殖策

略改變、授粉生態、演化及系統分類等議題，發現除部份分類群外，花粉－胚珠比可視

為一保守指標。因榕屬植物獨特之共生授粉生態系統及花粉粒極小之因素，本文藉由計

數花藥－胚珠比取代花粉－胚珠比來探討榕屬植物與榕果小蜂之授粉生態與系統分類

等問題。 

【關鍵詞】花粉－胚珠比、繁殖系統、授粉、榕屬植物、花藥－胚珠比 

POLLEN-OVULE RATIO AND ANTHER-OVULE RATIO: 
REFERABLE INDICATORS OF BREEDING SYSTEMS  

IN ANGIOSPERMS 

Hsy-Yu Tzeng1
 Fu-Yuan Lu2

 Chern-Hsiung Ou1
 Ching-An Chiu3 

（Received: September 12, 2007; Accepted: March 21, 2008） 

【Abstract】Pollen-ovule ratio (P/O) of the angiosperms, the ratio of pollen grains to ovules, 

can reflect more indications than floral morphology for the breeding systems. This article re-

views numerous literatures about P/O to explore its relationship with breeding system, polli-

nation ecology, evolution, and taxonomic, etc. Because of the special pollination mutualism 

ecology and the minute pollen size of Ficus, anther/ovule ratio (A/O) substitutes for P/O to 
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explore their pollination ecology and phylogeny. 

【Key words】 Pollen-ovule ratio (P/O), Breeding system, Pollination, Ficus, Anther-ovule 

ratio (A/O)  

I、前言 

高等植物的授粉模式可概分為雜交授

粉 （ Cross-pollination ） 與 自 交 授 粉

（Self-pollination），其中具自交不親和性與

絕對異花授粉的種類，所產生的花粉數通

常比其他具自交親和性（Self-compatibility）

及自花授粉的親緣類群要高出甚多

（Cruden, 1977, 2000; Cruden and Jensen, 

1979; Cruden and Miller-Ward, 1981; Short, 

1981; Preston, 1986; Philbrick and Anderson, 

1987; Vasek and Weng, 1988; Mione and 

Anderson, 1992; Sharma et al., 1992; Mazer 

and Hultgård, 1993; Jurgens et al., 2002; 

Jacquemart, 2003; Wang et al., 2004; Jenni-

fer and Simpson, 2004）。然而，由上述大

部份研究成果發現，在不同授粉模式之親

緣種間，其子房內胚珠數並無顯著地差

異；這些植物由異花授粉演化至自花授粉

的繁殖策略改變，其每一步驟皆伴隨著明

顯的花粉－胚珠比（Pollen-ovule ratio, P/O

值）之降低（Cruden, 1977, 2000）。 

P/O 值是被子植物之花粉數與胚珠數

的比值，其可反映植物在授粉過程中使子

房內胚珠受精後的最大結實量；亦即愈有

效的授粉模式，其 P/O值應愈低（Cruden, 

1977, 2000; Cruden and Jenson, 1979; 

Cruden and Miller-Ward, 1981; Jurgens et al., 

2002）。在各類授粉模式中，自花授粉

（Autogamous）種類的 P/O值常比異花授粉

（Xenogamous）種類低，其中以閉花授粉

（Cleistogamous）植物（絕對自花授粉）的

P/O 值最低，此現象反映出 P/O 值與繁殖

系統（Breeding system）的類型有關；此外，

以風媒授粉（Anemophily）的植物，其 P/O

值明顯要比以動物授粉（Zoomophily）的

親緣種來得高，前者花粉產量要比後者高

出許多，顯示 P/O 值與授粉方式有關

（Cruden, 1977）。由於異花授粉與自花授

粉植物的遺傳與生態特性不同，釐清繁殖

系統將有助於瞭解物種之生活史（Life 

history）與演化（Preston, 1986）。對植物

的繁殖系統而言，P/O 值比花的形態特徵

更具有指標作用（Cruden, 1977, 2000; 

Cruden and Miller-Ward, 1981; Queller, 

1984; Mione and Anderson, 1992）。 

本報告檢閱以往文獻，利用 P/O 值來

探討植物繁殖策略的轉變、演化及分類等

問題；同時，藉由花藥－胚珠比（Anther- 

ovule ratio, A/O），探討榕屬植物（Ficus）

與榕果小蜂（Fig wasp）之共生授粉生態

（Pollination mutualism ecology）與系統發育

（Phylogeny）之間的關係。 

II、影響 P/O 值的因子 

( I ) 繁殖系統與 P/O值的關係 

植物的繁殖系統與 P/O 值的大小具有

直接關係（Cruden, 1977; Short, 1981; 

Queller, 1984; Sharma et al., 1992）。開花

植物具有多樣的繁殖系統，一部分種類傾

向完全自交或完全雜交，另一部分植物同

時兼具自交及雜交，每一種繁殖系統各具

有其優劣之處。由系統發育的觀點來看， 
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一般認為自交受孕（Self-fertilizing）的種

類源自其雜交受孕（Cross-fertilizing）的親

緣種，其經由一系列形態、構造等特化演

化而來（Stebbins, 1957）；在雜交受孕演

化至自交受孕的過程中，P/O 值伴隨著顯

著的下降（Cruden, 1977）。此種轉變的證

據，可以由不同自交與雜交的親緣種間或

種內族群間比較發現，前者通常具有特殊

的生態適應表現，例如特化的花粉傳遞機

制（雄蕊在開花前伸長並接觸到柱頭，進

而釋放花粉至柱頭等）、種子傳播的特化、

生命週期（life cycle）由多年生轉變成 1

年生等（Stebbins, 1957; Short, 1981; Wyatt, 

1984; Barrett and Shore, 1987; Sharma et al., 

1992）。 

Cruden（1977）研究 96種的開花植物

（多為兩性花）發現，不同繁殖系統的 P/O

值具有顯著差異（表 1），閉花授粉植物的

平均 P/O 值僅 4.7± 0.7（雜交指數

outcrossing index, OCI = 0），異花授粉植

物 的 平 均 P/O 值 達 5,859.2 ± 936.5

（OCI = 5），隨著雌雄配子雜交可行性的增

加，花粉與胚珠比值亦增加。在 Cruden之

後的學者們分別以科（Family）、屬（Genus）

做為比較的基本單位，並以 P/O 值探討相

近類群間的變異及其演化關係（Cruden and 

Jensen, 1979; Preston, 1986; Sharma et al., 

1992; Philbrick and Anderson, 1987; Vasek 

and Weng, 1988; Mione and Anderson, 1992; 

Knudsen and Olesen, 1993; Mazer and Hult-

gård, 1993; Gallardo et al., 1994; Jacquemart, 

2003）；研究結果均顯示，P/O 值在自交

與雜交類群間多呈現顯著的差異，即自交

親和性愈高者，其 P/O 值愈低，顯示 P/O

值可做為繁殖系統的良好指標。 

開花植物自交親和性增加而伴隨著

P/O 值降低的現象，與昆蟲近親交配（Sib 

mating）的區域交配競爭（Local mate 

competition）相類似（Charnov, 1982）。

Queller（1984）依性別分配理論（Sex 

allocation theory）的資源交易（Resource 

trade-off）觀點，證實自交親和性與 P/O值

成反比。對多數的相近類群而言，自交親

和種的 P/O 值明顯地比自交不親和種為低

（Cruden, 1977; Cruden and Jensen, 1979; 

Short, 1981; Preston, 1986; Philbrick and 

Anderson, 1987; Vasek and Weng, 1988; 

Mione and Anderson, 1992; Sharma et al., 

1992; Mazer and Hultgård, 1993; Jurgens et 

al., 2002; Hammer, 2005）；但也有部份種

類例外，如粉花凌霄屬（Pandorea, 紫葳科

Bignoniaceae）（James and Knox, 1993）、 

表 1 繁殖系統與平均花粉－胚珠比（P/O）之關係，OCI表示雜交指數 
Table 1 Breeding systems and mean pollen-ovule ratios of species, OCI indicate out-crossing 

index (Cruden, 1977) 

OCI Breeding System 
Number spe-

cies 
P/O 

(mean±S.E) 
log P/O 

(mean±S.E.) 
0 Cleistogamy 6 4.7±0.7 0.65±0.07 
1 Obligate autogamy 7 27.7±3.1 1.43±0.05 
2 Facultative autogamy 20 168.5±22.1 2.15±0.06 
3 Facultative xenogamy 28 796.6±87.7 2.81±0.05 
4 Xenogamy 25 5859.2±936.5 3.65±0.06 
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天南星科（Araceae）（Chouteau et al., 

2006a, b）。 

( II ) 環境和生活史與 P/O值的關係 

植物的生活史及其族群的生育地環境

亦會影響其繁殖系統（Levin, 1972; Lord, 

1980; Wyatt, 1984; Philbrick and Anderson, 

1987; Armstrong and Irvine, 1989; Ni-

esenbaum, 1992; Wang et al., 2004）。不同

的生育地的演替階段過程，會出現許多不

同繁殖系統的種類（Cruden, 1976, 1977），

在演替初期的生育地，植物傾向自交親和

或自花授粉（Baker, 1967），在演替後期

則多傾向異花授粉（Bawa, 1974; Bawa and 

Opler, 1975）。Cruden（1976, 1977）的研

究發現，隨著演替階段的改變，植物的 P/O

值有顯著變化（表 2），絕對自交與絕對雜

交的種類分別出現於演替階段的兩端，演

替初期的植物，起初不是兼性自花授粉

（facultative autogamy），就是兼性異花授

粉（facultative xenogamy），例如錦葵（Malva 

neglecta, 錦葵科 Malvaceae, P/O=226）、

馬鞭草（ Verbena bracteata, 馬鞭草科

Verbenaceae, P/O=327）等植物多為自花授

粉，但有時亦可被小型授粉者如蜜蜂、螞

蟻等授粉，進而出現部份的雜交現象；尤

其在乾燥地區或在授粉者不確定的情況

下，此將有助於兼性自花授粉植物於演替

較後期的環境中拓殖。反之，在授粉媒介

缺乏或不定的情況下，即使絕對異花授粉

或兼性異花授粉的種類也可能會出現自交

親和，例如報春花科（Primulaceae）仙客

來屬（Cyclamen）的 C. balearicum（Affre et 

al., 1995）和 C. creticum（ Affre and 

Thompson, 1997）。 

Affre et al.（1995）發現 C. balearicum

不同族群的 P/O值（log P/O=3.21～4.14）

可歸屬於 Cruden（1977）所定義的絕對異

花授粉，但在真實環境下，若缺乏可靠的

授粉者時，部份族群開始變得傾向於自交

而出現兼性異花授粉，其成因可能係受冰

期更替和森林破壞而形成的破碎化

（Fragmentation）與隔離（Isolation）所致。

同時，Affre et al.（1995）也依據柱頭與雄

蕊距離證明，C. balearicum 具有自花授粉

的能力，顯示出柱頭─雄蕊距離亦可做為

繁殖系統的另一種指標。 Affre and 

Thompson（1997）之研究表明，C. creticum

的 P/O值高達 25,700，可視為絕對異花授 

表 2 花粉－胚珠比(P/O)與演替階段之相互關係 
Table 2 Correlations between pollen-ovule ratios and succession stage (Cruden, 1977) 

Succession stage Number species P/O (mean±S.E) log P/O (mean±S.E.) 

Highly disturbed 23 135.6±23.5 1.93±0.09 

Early succession 24 588.7±100.3 2.65±0.07 

Late succession pollinators un-
predictable 

23 1877.4±423.6 3.09±0.09 

Late succession pollinators pre-
dictable 

25 7251.5±1396.1 3.72±0.10 

 



中華林學季刊 (Quarterly Journal of Chinese Forestry) 41(2):265－282（2008） －269－ 

粉，但酵素電泳分析（Enzyme electro-

phoresis analysis）卻顯示族群內絕大多數

的 基 因 座 缺 乏 異 型 結 合 子

（Heterozygote），顯示族群內自交授粉旺

盛，此代表著 P/O值對於 C. creticum不是

一個理想的指標，而柱頭─雄蕊距離可能

取代 P/O 值而為繁殖系統之指標。其原因

可能是：(1)在缺乏花蜜（nectar）的情況下，

花粉對於授粉者是一個重要的吸引物質，

所以當植物傾向自交時，保持高 P/O 值是

可被預期的；(2)自交可能是近期才發生

的，而 P/O 值並未和其他自交類群一樣隨

之改變（Affre and Thompson, 1997）。 

P/O值在種內各族群間可能因環境（生

育地環境、授粉者有無）、基因型

（genotype）、個體變異（例如花大、行異

花授粉者，其 P/O 值要比花小、行自花授

粉者高）等因素而呈現顯著差異（Cruden, 

1976; Vasek and Weng, 1988; James and 

Knox, 1993; Ramsey, 1993）。James and 

Knox（1993）在絕對異花授粉不同基因型

的粉花凌霄 Pandorea pandorana與紅心花

P. jasminoides 的研究發現，其 P/O 值較

Cruden（1977, 2000）的標準低甚多，且不

同基因型的花粉與胚珠數，以及 P/O 值皆

呈現顯著的差異，此結果可能顯示 P/O 值

對粉花凌霄屬的繁殖系統而言不是一個決

定性的指標。Short（1981）在鼠麴草族

（Gnaphaliinae）的植物研究指出，P/O值除

了反映種間頭狀花序的形態差異外，在種

內族群間亦有顯著差異；在連續數年的調

查也發現，少數種類的 P/O 值在相同族群

內不同年份間亦有明顯的差異。Wyatt

（ 1984）在 Arenaria uniflora（石竹科

Caryophyllaceae）的 9個族群研究發現，P/O

值於不同年度差異不明顯，但在不同族群

間呈顯著差異，反映族群間雜交率的不同

（ 因 族 群 間 不 同 程 度 的 雄 性 先 熟

（Protandry）及花的壽命（Flower life span）

所致），即雜交率高的族群其 P/O 值高；

然而，不同族群間的花粉數與 P/O 值皆呈

現顯著變異，每個子房內胚珠數在不同族

群間不甚穩定。這個現象亦反映在聖誕鐘

（Christmas bell）（Blandfordia grandiflora, 

百合科 Liliaceae）不同族群間，聖誕鐘具

雜交的沿海族群，其 P/O 值要比自交親和

性的高原族群高出 2 倍，比較發現後者的

花粉數量不僅顯著減少，在胚珠與種子生

產卻比沿海族群顯著高出甚多，顯示高原

族群比沿海族群投資較多的資源在雌性功

能上（Ramsey, 1993）。Wyatt（1984）和

Ramsey（1993）認為 P/O值在花粉數與胚

珠數的演化動態影響是混沌不明的，資源

在花粉與胚珠間的分配必需分開並各視為

獨立的特徵來研究其授粉的演化。類似的

情形亦出現在柯羅石竹（Colobanthus 

squarrosus）（Sneddon, 1999）。上述的研

究結果可能顯示環境與遺傳的差異，或是

兩者交互作用下，花粉數與胚珠數可能具

不同的演化速率所致。 

相對於具有兩性花或單性花的雌雄同

株（Monoecious）植物而言，雌雄異株

（Dioecious）的開花植物在性別功能上分屬

不同的植株，基本上已是雜交繁殖系統，

屬於絕對的異花授粉。Mione and Anderson

（1992）比較 22種茄屬（Solanum）植物發

現，雌雄異株的 S. appendiculatum 之 P/O

值（10,655）高於其他雌雄同株種類，但也
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有低於雌雄同株的 S. sanctaemarthae

（23,839）、S. taeniotrichum（14,056）的情

況發生。參照 Cruden（1977）之研究結果

（表 1），S. appendiculatum仍高出其絕對

異花授粉植物的平均值（5,859）甚多。 

在研究雌雄異株開花植物的 P/O 值

時，除單獨比較雌、雄之單一朵花外，仍

需考慮雌、雄植株在整個族群中的比例（性

別比 Sex ratio, M/F），及雌、雄之單株平

均生產的花朵數目等。性別比之表現係

雌、雄植株於環境資源下的個體存活率，

亦即在某一環境條件下所表現的最佳性別

比 率 ， 此 即 所 謂 的 環 境 性 別 決 定

（Environmental sex determination, ESD）。

但雌雄異株植物也會隨著不同階段的生活

史而改變其性別比，或同時擁有 2 種性別

（Diphasy）。Armstrong and Irvine（1989）

研究雌雄異株的肉荳蔻（Myristica insipida, 

肉荳蔻科 Myristicaceae）發現，在兩種不

同生育地條件下的性別比呈現顯著差異

（1.34 v.s. 1.57），其P/O值分別是16,219 v.s. 

19,003，皆較 Cruden（1977）所提之絕對

異花授粉的平均值高出 3 倍以上；此現象

反映出除了繁殖系統、偏雄的性別比等因

素外，肉荳蔻在授粉過程中，以花粉作為

授粉者之報酬的授粉方式亦是導致 P/O 值

偏高的可能原因。 

Niesenbaum（1992）研究雌雄異株的

釣樟（Lindera benzoin, 樟科 Lauraceae）發

現，雌、雄個體的比例在日照與遮蔭兩種

生育地環境雖然沒有顯著差異，但在遮蔭

的生育地有較多的雄株出現；由於雄株產

生的雄花亦較雌株產生的雌花為多，以致

釣樟的 P/O 值在遮蔭處比較高，此現象可

能顯示釣樟的雌株對環境的要求較雄株為

高。另一方面亦反映出，釣樟在遮蔭處的

P/O 值較高可能係為彌補授粉者的不足；

但對結實率而言，授粉者的存在要比高的

P/O值來得有效。 

此外，另有一些種類，其 P/O 值可能

會因具有無性繁殖的能力，而伴隨著較低

的 P/O值，例如 Wurmbea dioica（百合科）

為雜性花─雌雄異株（Polygamo-dioecious）

的種類，通常是雜交授粉，但卻具有非常

低的 P/O值（P/O=818，一般而言，雌雄異

株種類的 P/O 值大於 10,000），這現象可

能係因其可產生不定芽的特性使然（Short, 

1981）。 

Waller（1980）研究環境因子對鳳仙花

（Impatiens capensis）繁殖系統的影響發

現，在自然族群中，強光及適當濕度下，

鳳仙花傾向雜交；在低光、乾旱環境下，

鳳仙花傾向產生較多的閉花授粉花，此現

象顯示出環境因子如光度、濕度等對繁殖

系統的影響。Waller 亦發現，除生育地環

境的影響外，鳳仙花在不同月份生長的植

株、植株枝條的高度等因素對其繁殖系統

也有影響，通常開花授粉花的高峰期較閉

花授粉花更早出現（開花授粉花的高峰期

在 8 月，閉花授粉花的高峰期在 9 月），

且多發生在植株上較高的枝條部位。此結

果亦反映在開花授粉花與閉花授粉花在授

粉結實至成熟所需發育時間差異，開花授

粉花的果實成熟要比閉花授粉花的果實來

得長，而溫度可能是影響開花授粉花結果

的主要因子（Schemke, 1978; Water, 1979, 

1980）。鳳仙花的開花與閉花授粉花生產

高峰期的轉變反映不同的環境狀態，其繁
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殖系統的轉變常是受到季節變動的約束，

以及授粉過程和種子成熟所達成的一種交

易（Trade-off）；即開花授粉花與閉花授

粉花的花季高峰相互錯開，在時間及資源

分配上佔據不同的區段（Waller, 1980）。 

Lord（1980）也發現野芝麻（Lamium 

amplexicaule, 唇形科 Labiteae）的 P/O 值

隨著不同月份生長的族群、植株的節間

數、花的位置而改變。野芝麻具總狀聚繖

花序，在愈近基部的節間花愈早開，隨著

節間增加，其花愈晚開。伴隨植株（花序）

的生長發育，植株養分供給在花序發育初

期尚可滿足，每朵花投資在花粉的資源漸

增，P/O 值亦漸增；花序發育到後期，由

於花序上的花增多，加上授粉後果實發育

對養分的強烈競爭，致使養分減少投資在

花粉及花的各部位，P/O 值亦隨著降低。

類似的情形亦發生在歐洲油菜 Brassica 

napus（十字花科 Cruciferae）（Damgaard 

and Loeschche, 1994）、Clarkia unguiculata

（柳葉菜科 Onagraceae）（Mazer and 

Dawson, 2001）、納茜菜 Narthecium asi-

aticum（百合科）（Ishii and Sakai, 2002）、

刺芹 Eryngium alinum（繖形科 Apiaceae）

（Gaudeul and Till-Bottraud, 2004）、巨腰果

木 Anacardium excelsum （ 漆 樹 科

Anacardiaceae）（Bhattacharya, 2005）。此

反映出植物本身對繁殖器官的營養供需情

形、生活史階段或授粉者之授粉行為等皆

會影響植物的 P/O值。 

(III) 花粉粒大小與 P/O值的關係 

Cruden and Miller-Ward（1981）研究

17種植物的結果顯示，絕對異花授粉植物

中，P/O值較低植物之花粉粒大小（Pollen 

size）通常比 P/O值較高者為大；因此，P/O

值除了與花粉數目有關外，亦與花粉粒的

大小有關。具有較大表面積的花粉粒，可

能有較多的物質、酵素（enzymes）及脢原

（Zymogens），以增加花粉進入胚珠的機

會。由於花粉粒之大小與數量在同一環境

下達到資源分配的均衡，花粉粒大小與數

量應為反比關係，所以花粉粒大小和 P/O

值亦成反比（表 3），即花粉粒愈大者，其

P/O 值愈小（ Cruden and Miller-Ward, 

1981）。 

Queller（1984）依據性別分配理論推

測兩性花在雌／雄的資源投資，若投資在

雌／雄的資源比例為一常數，則 P/O 值與

花粉粒大小成反比關係： 

M = P × Rp (1) 

F = O × Ro (2) 

M 為投資在花粉的資源，P 為花粉粒

數，Rp 為產生每一花粉粒所需的能量；F

為投資在胚珠的資源，O為胚珠數，Ro為

產生每一胚珠所需的能量；其中，Rp 及

Ro 包含產生花粉及胚珠之任何形式的投

資資源。 

M/F = PRp/ORo (3) 

P/O = (M/F) (Ro/Rp) (4) 

log P/O = log (M/F + Ro/Rp) (5) 

花粉粒大小會影響 Rp的分配，因此花

粉粒大小也會與 Ro/Rp 呈負相關；由於花

粉粒大小與 M/F不具絕對關係，所以花粉

粒大小與 P/O值呈負相關（公式 4）。 

雖然 Cruden and Miller-Ward（1981）

的研究結果與 Queller（1984）的理論推測

均顯示花粉粒大小與 P/O 值成負相關，然 
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表 3 花粉－胚珠比(P/O)與柱頭面積/授粉者攜粉面積比等 6項變數間之相關分析 
Table 3 Pearson correlation coefficients for 17 comparisons involving seven variables 

 
Pollen-ovule 

ratio 

Stigmatic area 
Pollen-bearing 

area 

Pollen grain 
surface area 

Sigmatic 
area 

Number of 
pollen 

grains/flower 

Number of 
ovules/flower 

Stigmatic area 

Pollen-bearing area 
-0.808*      

Pollen grain surface 
area -0.864* 0.661*     

Stigmatic area -0.619  0.524    
Number of pollen 
grains per flower  -0.332 -0.605 -0.020   

Number of ovules 
per flower  0.455 0.246 5.574 0.521  

Pollen-bearing area 
of pollinator 0.164  -0.137 0.516 0.478 0.304 

*Correlation significant (ρ<0.003) with two-tailed test of significance (Cruden and Miller-Ward, 1981) 

 

而在其他研究，如眼子菜科（Potamogetona-

ceae）（Philbrick and Anderson, 1987）、鹿

蹄草科（Pyrolaceae）（Knudsen and Olesen, 

1993）及紫雲英屬（Gallardo et al., 1994）

等親緣種間植物，或是某些植物的種內族

群間（Affre and Thompson, 1997; Delesalle 

and Mazer, 1995; Affre et al., 1997）等研究

結果顯示，花粉粒大小與 P/O 值並沒有呈

現顯著的相關。又如 Mione and Anderson

（1992）在茄屬 Basrthrum節的研究發現，

花粉粒大小與花粉數成反比，但花粉粒大

小與 P/O值沒有明顯的負相關；Mione and 

Anderson 比較節（Section）內各類群時發

現，花粉粒大小與 P/O 值在種子多及自交

親和的類群中成負相關。然而，在錦葵科

Tarasa 屬的花粉粒大小卻與 P/O值成明顯

正相關，多年生兩倍體（Diploid）種類的

P/O 值較一年生四倍體（Tetraploid）明顯

高出甚多，這結果可能為增加四倍體在不

良環境（高海拔、少授粉者、生長季短等）

成功拓殖的機會，確保由異花授粉改變至

自花授粉的繁殖成功，藉由降低其他形態

的支出（個體及花的大小）以增大花粉粒

有關（Jennifer and Simpson, 2004）。因此，

較令人持疑的是，Cruden and Miller-Ward

（1981）的研究多較無親緣關係的種類，

而 Queller（1984）的理論推測又以 Cruden 

and Miller-Ward（1981）的結果為基礎，以

致於在上述科、屬、節內相近種間的花粉

粒大小與 P/O 值沒有相關。上述結果顯

示，花粉粒大小與花粉數量間的關係是非

常複雜的，其間的能量、物質投資關係尚

難以釐清，亦即花粉粒大小與 P/O 值可能

存在不同型式的資源分配，或是反映出 P/O

值不適合作為雌／雄資源分配的指標。 

(IV) 柱頭面積／授粉者攜粉面積比與 P/O

值的關係 

Small（ 1988）研究豆科苜蓿屬

（Medicago）植物發現，隨著柱頭面積

（Stigma area, SA）增大，大多數種類的 P/O

值愈小，其可能反映柱頭面積愈大，花粉
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可成功到柱頭的機會愈大，進而減少花粉

數量或增大花粉大小。此現象亦在仙人掌

科（Cactaceae）、葫蘆科（Cucurbitaceae）、

柳葉菜科及紫茉莉科（Nyctaginaceae）的

種類中發現，但在紫草科（Boraginaceae）

Cryptantha屬、豆科鐵刀木屬（Cassia）及

山龍眼科（Proteaceae）Isopogon屬等植物

卻具有較小的柱頭面積、微小的花粉粒及

高的 P/O 值，反映出花粉數目和大小與柱

頭面積的關係並非可以簡單利用性別功能

的模式加以驗證（Cruden, 2000）。 

除了柱頭面積會影響授粉之效率外，

授粉者的攜粉面積（pollen-bearing area, 

PBA）亦是影響因子之一（Cruden and 

Jensen, 1979; Cruden and Miller-Ward, 

1981）。Cruden（2000）認為授粉者的攜

粉面積愈大，其可攜帶的花粉數愈多，兩

者 應 是 呈 現 正 相 關 。 Cruden and 

Miller-Ward（1981）以 19種絕對異花授粉

的種類為材料，驗證柱頭面積相對於授粉

者攜粉面積比（SA/PBA of the pollinator）

與 P/O 值呈顯著負相關（表 3）；即柱頭

面積相對於授粉者攜粉面積比愈大者，其

P/O值相對愈小（Cruden and Miller-Ward, 

1981; Cruden, 2000; Wang et al., 2004）。此

現象在花柱草屬（Stylidium，花柱草科

Stylidiaceae）亦得到相同的驗證，但在鐵

刀木屬、Isopogon anethifolius 等種類卻發

現，其柱頭面積相對於授粉者攜粉面積比

非常小，而 P/O值卻很高（Cruden, 2000）。 

(V) 授粉機制與 P/O值的關係 

除了柱頭面積相對於授粉者攜粉面積

比的影響外，花粉壽命、花粉在授粉者身

上的時間等因素亦會影響花粉到達柱頭的

機會，但可預期的，擁有愈有效的授粉者

之植物，其 P/O 值將會愈小。有一些植物

在花粉的傳遞單位上作了相當大的改變，

即產生多粒花粉，例如柳葉菜科、蘇木科

（ Caesalpiniaceae ） 、 含 羞 草 科

（Mimosaceae）、鹿蹄草科、大苞薑屬

（Caulokaempferia）等植物的花粉壁會產生

粘性的絲狀物（Viscin tread）或外壁連結

（Exinal connection），使多個花粉形成連結

的多粒花粉（Polyads），或稱之為花粉單

元（Pollen unit, PU）（Kenrick and Knox, 

1982; Vasek and Weng, 1988; Knudsen and 

Olesen, 1993; Baranelli et al., 1995; Wang et 

al., 2004, 2005）。 

蘿藦科（ Asclerpidaceae）、蘭科

（Orchidaceae）等植物則由更多的花粉粒形

成花粉團塊（pollinia）（Cruden, 1977; 

Cruden and Jensen, 1979; Nazarov and Ger-

lach, 1997; Wyatt et al., 2000）。這一類具

有多粒花粉或花粉團塊的植物通常為絕對

異花授粉，或至少為同株異花授粉

（Geitonogamy），其 P/O值介於 1～900，

此與一般異花授粉植物的 P/O 值平均值

（約 5,800）有明顯偏低的現象。雖然這類

植物投資在花粉的能量達到最小，亦反映

在少量的花粉團塊產生，如果授粉成功，

這一類具有花粉團塊的植物將會有足夠的

花粉數讓子房內的胚珠達到最大的受孕，

即反映在高度種子結實率（Cruden and 

Jensen, 1979; Vasek and Weng, 1988; 

Knudsen and Olesen, 1993; Baranelli et al., 

1995），這即是所謂「彩金式」的繁殖方

式（Sweepstake reproduction）（Cruden, 

1977）。如此低的 P/O 值在演化上亦反映
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出這一類具多粒花粉或花粉團塊的植物，

通常具有獨特而有效的授粉方式（Wyatt, 

1976; Cruden and Jensen, 1979）。 

此外，Wyatt et al.（2000）進一步研究

38種蘿藦科植物發現，雖然花粉團塊中的

花粉數與子房內胚珠數成正比，但 P/O 值

的平均仍多介於 1~2 之間；然而，蘿藦科

植物極低的 P/O 值並沒有反映在繁殖系統

或授粉效率（Pollination efficiency）上，其

花粉黏結的演化與降低胚珠受到混合自交

與雜交花粉的重擔（Mixed load of self- and 

cross-pollen）可能性有關。有趣的是，這

種花粉團塊中花粉數、子房內胚珠數或 P/O

值的演化趨勢並沒有反映在分類親緣種間

（Taxonomic affinities），而是表現在生態

地理的壓力（Ecogeographical pressures），

例如種子被取食或傳播、種子苗的建立，

以及反映在不同的生活型（Life form）中。

對於這一類異花授粉種類而言，異常低的

P/O值或許是個特例。 

天 南 星 科 具 獨 特 的 佛 焰 花 序

（Spadiciform inflorescence），無論是兩性

花（Bisexual flower）或單性花（Unisexual 

flower）的佛焰花序，花序內的雌、雄花皆

為異時成熟（Dichogamy），其花序的授粉

行為可被視為單一朵花，為一個主要的授

粉單元。因此，天南星科的花序 P/O 值要

比單一朵花的 P/O值來得有意義（Chouteau 

et al., 2006a）。Chouteau et al.（2006b）進

一步研究發現，天南星科的 P/O 值並未隨

著繁殖系統的改變而改變，有些兼性異花

授粉種類的 P/O 值反而要比絕對異花授粉

者（Obligatory xenogamous）高出甚多，此

與 Cruden（1976, 1977, 2000）所訂標準值

之差異非常大。Chouteau et al.（2006a, b）

的分析結果顯示，P/O 值的高低與佛焰花

序型式（單性花 vs. 兩性花）、開花週期

（Floral cycle）及生長模式（Growth mode）

有關，反映天南星科獨特的花序構造與授

粉模式。 

依 Cruden（1977）的標準及授粉研究

發現，染料木族（Genisteae, 蝶形花科

Papilionacea）高 P/O 值屬於絕對異花授粉

至兼性異花授粉類群，進一步分析結果顯

示，花粉釋放方式與 P/O 值呈顯著相關，

即花藥具特化爆裂機制（Specialized ex-

plosive mechanism）的分類群其 P/O 值最

高，這亦反映在其花僅允許昆蟲只有一次

訪花機會的授粉模式（Lopez et al., 1999）。

在薑科（Zingiberaceae）的研究發現，其

P/O 值在各類繁殖系統中要比 Cruden

（1977）的標準或其他研究者來得低，Wang 

et al.（2004）推測其原因與高度有效的授

粉 機 制 有 關 。 此 外 ， 在 石 竹 亞 科

（Caryophylloideae）的研究發現（Jurgens et 

al., 2002），除了有效的授粉機制、繁殖系

統的影響外，生命週期（一年生 vs. 多年

生）、自交親和性、性別系統（Sexual system）

等因子亦會影響石竹亞科的 P/O值。 

(VI) 花蜜與 P/O值的關係 

對相同的繁殖系統及相近的分類群間

而言，若開花植物以花粉取代花蜜做為對

授粉者的回饋時，理論上必會產生多量的

花粉做為授粉者之報償；可以預期的是，

以花粉作為報償的種類，其 P/O 值將比以

花蜜為報償來得較高（Mione and Anderson, 

1992; Cruden, 2000）。然而，在聖誕鐘的

不同族群研究發現，具自交親合性的高原
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族群，其 P/O 值要比沿岸族群者來得低，

但兩族群的花蜜產量卻沒有顯著差異

（Ramsey, 1993）。此外，比較鹿蹄草科的

P/O 值發現，愛冬草（Chimaphila umbe-

lata）、單側花（Orthila secunda）等產蜜

種類中，前者 P/O 值屬於較低的，而後者

的 P/O 值卻是鹿蹄草科中最高的，反映出

花蜜與 P/O 值的關係似乎沒有明顯關係

（Knudsen and Olesen, 1993）。因此目前有

關花蜜與 P/O 值的關係尚只停留在定性的

推論，兩者的關係仍有待釐清。 

(VII) 種子大小與 P/O值的關係 

同時具有自交（閉花授粉）及雜交（開

放授粉）系統的鳳仙花，其胚珠數、種子

大小隨著 P/O 值的不同而分為兩型，開放

授粉花之胚珠數（5）、種子數（2～5）較

閉花授粉花之胚珠數（2～3）、種子數（1

～3）為高（Waller, 1979）。比較鳳仙花之

花的發育、種子成熟時間、種子乾重時發

現，雜交花發育至種子的時間（36 days）

要比自交花（24 days）長，而雜交種子乾

重（18.45 mg）比自交種子（12.45 mg）重，

在物質、能量及時間上，雜交系統皆較自

交系統高出 3/2倍的投資；此兩種繁殖系統

在物質、能量及時間的投資差異，隱含著

雜交系統較優勢的適應，但是當生育環境

不佳時，繁殖系統將傾向於自交以減少投

資損耗。鳳仙花之自交與雜交種子在物

質、能量及時間上的差異，源自於節省雄

性功能投資，反映出「減數分裂價」（Cost 

of meiosis）。 

Charnov（1982）依雜交繁殖系統性別

功能之資源分配的觀點，推測在固定花粉

粒大小的情況下，親緣種間具較大種子的

種類，將具有較高的 P/O 值。Mione and 

Anderson（1992）對茄屬之研究結果亦與

Charnov的推測相同。Preston（1986）在十

字花科的研究發現，不論是自花或異花授

粉的種類，其 P/O 值與種子重量均成正

比。但McKone（1987）研究雀麥屬（Bromus）

雜交種類的 P/O 值與種子重量卻沒有明顯

的相關。相似的情形亦發生在柳葉菜科

Clarkia屬 Phaeostma節（Vasek and Weng, 

1988）；然而，在花粉粒大小沒有固定的

情況下，行雜交系統的 Clarkia屬種類，其

P/O值與種子重量成正比，且 Clarkia屬自

交種類之 P/O 值與種子大小亦沒有呈現顯

著的相關性，僅反映出花粉粒大的種類，

相對上產生較大的種子（Vasek and Weng, 

1988）。顯然地，在雀麥屬、Clarkia屬種

類中，P/O 值與種子大小、花粉粒大小的

線性關係並不符合 Charnov（1982）之推

測。Götzenberger et al.（2006）進一步分析

14 科 300 種的開花植物發現，P/O 值與種

子大小關係如同 Charnov（1982）的預測呈

顯著正相關，檢視科內的分類群發現，十

字花科、虎耳草科（Saxifragaceae）的種子

大小與 P/O 值呈明顯正相關，然而，大多

數科內分類群的 P/O 值與種子大小的相關

性弱或不顯著。因此，花粉數目雖可視為

繁殖系統、性別分配的一種指標，然當自

交發生時，資源投資將偏向雌性功能，此

反映在種子的大小與/或數量的增加（Vasek 

and Weng, 1988; Ramsey, 1993），如在

Clarkia 屬植物中，有些種類反映在種子大

小，另有些種類則是反映在種子數量，或

者在種子大小與種子數量皆反映者。總

之，性別資源分配模式非常複雜，其適應

的方式超過一種以上的策略（Vasek and 
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Weng, 1988）。 

Knudsen and Olesen（1993）在鹿蹄草

科植物研究發現，花粉單元與花粉粒大小

隨著胚珠數增加而增加，當花粉單元增

多，將伴隨著花粉數減少及胚珠數增加，

致使 P/O 值降低。一般而言，種子的資源

投資遠大於花粉，但鹿蹄草科的種子大小

僅花粉單元的30～50倍，因此降低雄性（花

粉）的投資，將可增加胚珠大小及數量的

投資，以增加雌性的適應；此種現象與一

般種子遠大於花粉的兩性花種類並不相

同。花粉單元的增多可提高果實內種子的

親緣關係，因而減少受孕後子代在發育上

的競爭並降低種子之夭折；此種增加花粉

單元大小以促進結實之現象，並非是藉由

促進花粉傳遞而來，而是利用減少種子夭

折及降低資源浪費而達成（Knudsen and 

Olesen, 1993）。 

P/O 值與種子大小的關係似乎因分類

群、環境、資源分配、演化方向等不同而

異；如果上述例子顯示雌雄功能的資源分

配不是一個獨立的因子（Preston, 1986; 

Vasek and Weng, 1988; Knudsen and Olesen, 

1993; Wyatt et al., 2000），那麼種子散佈型

式、種子苗的建立模式、種子的取食等其

他因素亦可能會影響 P/O值（Preston, 1986; 

Wyatt et al., 2000）。 

III、榕屬植物之 A/O 值 

榕屬植物具有特殊的形態構造、發育

過程，以及授粉共生生態，不論是雌雄同

株或異株，皆為絕對雜交植物（Janzen, 1979; 

Bronstein and Patel, 1992）。同時，榕屬植

物的花粉非常細小，赤道軸（Equatorial 

axis）長約 6~12 μm，極軸（Polarial axis）

約 4~8 μm（曾喜育，2004），依 Erdtman

（1952）分類法多屬於微小粒（Perminutae, 

<10 μm）花粉；因此，觀察、計數榕屬植

物的花粉非常不易。所以，P/O 值用來探

討榕屬植物的繁殖系統具實際的困難，而

以 A/O值來取代 P/O值，藉以探討榕屬植

物之繁殖系統（曾喜育，1997，2004；Galil, 

1973; Galil and Meiri, 1981; Kjellberg et al., 

2001）。 

榕屬植物依 A/O 值的大小可區分為 2

大群（曾喜育，2004；Kjellberg et al., 

2001），大致以 0.15作為分界：第一群 A/O

值約低於 0.15，為寡雄蕊型（Oligostaminate 

type）（Galil and Meiri, 1981）；第二群

A/O 值高於 0.15，有些種類的雄蕊：雌蕊

比甚至高達 1： 1，屬於多雄蕊型

（multistaminate type）（Galil and Meiri, 

1981）。此種劃分方式與各植物之種專一

性授粉蜂的授粉行為有關，寡雄蕊型的榕

屬植物，其授粉蜂大多主動授粉者，多雄

蕊型的種類幾乎為被動授粉者（曾喜育，

1997；陳燕玲，1998；曾麗蓉，1999；Galil, 

1973; Galil and Meiri, 1981; Kjellberg et al., 

2001），故 A/O值可視為區分被動授粉模

式（Topocentric or passive pollination）或主

動授粉模式（Enthodynamic or active pol-

lination）的指標（Kjellberg et al., 2001）（表

4）。即 A/O值低者，花藥成熟後通常不會

主動開裂，雄授粉蜂通常會有啃咬花藥的

行為，雌授粉蜂具主動裝載花粉及授粉行

為。A/O 值高者，在榕果雄花期時，雄蕊

的花絲會將花藥伸展至榕果腔內，花藥成

熟後多為主動開裂，雄授粉蜂少有啃咬花 
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表 4 榕屬植物之花藥－胚珠比(A/O)與授粉者之授粉模式關係 
Table 4 Associations between anther-ovule ratio and mode of pollination in Ficus and its polli-

nator (Χ 2, ρ<0.05)  

Number of anthers/ 
number of ovules 

Active pollination 
(direct evidence) 

Passive pollination 
(direct evidence) 

Passive pollination (direct evidence 
or non-functional pollen pockets) 

<0.16 77 0 0 

>0.21 1  
(F. macrophylla) 11 26 

(Kjellberg et al., 2001) 

 

藥的行為，雌授粉蜂通過花藥區時被動地

沾黏花粉，其授粉行為通常屬於被動。 

A/O 值在榕屬植物「節」內的各成員

間大致呈現穩定的狀態（曾喜育，2004；

Kjellberg et al., 2001）；同時 A/O值與種專

一性授粉蜂的攜粉構造—基節授粉刷

（ coxal comb）的有／無、柱頭黏結

（synstigma）構造、主動／被動授粉模式有

關，此 4 者常呈現相互對應的共同適應

（ Co-adaptive）現象（ Kjellberg et al., 

2001）。然而，由分子生物學研究的結果

卻發現，A/O 值的特徵為榕屬植物與榕果

小蜂共同適應下的平行演化現象，無法提

供榕屬植物在系統分類上的訊息（Jousselin 

and Kjellberg, 2001; Jousselin et al., 2003）。 

IV、P/O 值在分類的應用 

P/O 值可以反映大多數開花植物的繁

殖系統，然而，P/O 值是否可以用來作為

分類的依據呢？就目前的文獻來看，只有

在鼠麴草族的研究（Short, 1981）中，對難

以利用巨觀形態特徵（Macro-morphological 

characters）來區分的近緣種，可利用 P/O

值來反映其繁殖系統的差異，進而做為穩

定的分類特徵，但對部份分類群而言，P/O

值僅能做為繁殖系統的參考指標。另外一

方面，A/O 值特徵雖然在榕屬植物各節內

各類群呈現穩定的狀態，在亞屬階層間又

相互共享此特徵，反映出 A/O值屬於平行

演化的特徵，為榕屬植物與榕果小蜂共生

授粉生態演化下的結果，無法提供榕屬植

物系統分類有效的訊息（曾喜育，2004；

Jousselin and Kjellberg, 2001; Jousselin et 

al., 2003）。 

V、結語 

研究 P/O值的學者通常會引用 Cruden

（1977）、Cruden and Miller-Ward（1981）

的研究，值得注意的是，此兩篇報告所使

用的材料多屬於親緣關係較遠的種類。然

而，在鼠麴草族（Short, 1981）、十字花科

（Preston, 1986）、眼子菜屬（Potamogeton）

（Philbrick and Anderson, 1987）、Clarkia

屬（Vasek and Weng, 1988）、粉花凌霄屬

（James and Knox, 1993）、蘿藦科（Wyatt et 

al., 2000）、薑科（Wang et al., 2004）、天

南星科（Chouteau et al., 2006a, b）等研究

發現，無論在分類群內或是分類群間的繁

殖系統皆與 Cruden（1977）差異明顯。因

此，對親緣種之種間自交或雜交而言，其

P/O 值似乎各有其範圍，且其 P/O 值不見

得會與其他類群相近。許多因子如花或花
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序的構造特性、授粉有效性以及生育地環

境等皆會影響 P/O 值的大小，而親緣種間

因為不同的演化史，致使其 P/O 值具有非

常大的差異情況下，亦可能具有相似的繁

殖系統（Preston, 1986）；因此，有關繁殖

系統的研究，應於屬或較高的階層各自建

立其 P/O 值的標準，且不可混合其他更高

或無直接親緣的分類群，研究範圍應在屬

或節內，如此才能瞭解並釐清物親緣種間

的演化歷史（Short, 1981; Preston, 1986; 

Vasek and Weng, 1988）。 

在某些科或屬的研究發現，P/O 值及

A/O 值可區別繁殖系統之差異及確認分類

群內之演化方向，但仍無法做為系統分類

的有效指標（曾喜育，2004；Preston, 1986; 

Philbrick and Anderson, 1987; Vasek and 

Weng, 1988; Mione and Anderson, 1992; 

Knudsen and Olesen, 1993; Jousselin and 

Kjellberg, 2001; Jousselin et al., 2003）。由

於 P/O 值隨著植物開花的時間、花著生位

置、雌雄蕊形態構造、物候（phenology）、

性別資源分配、環境的差異等狀態而改

變，反映出開花植物對於其生活史、生育

地微環境的適應，以及在演化上動態的表

現。然而，目前有關 P/O 值的知識及資訊

尚不完備，P/O 值在繁殖生物學、授粉生

態學、系統分類學等應用對於所有的分類

群未必全然有用（Affre and Thompsom, 

1997），在使用 P/O 值進行繁殖系統、演

化等推論時，應對其效力（Validity）有所

保留（Queller, 1984; Preston, 1986），並應

更進一步的觀察研究以了解 P/O 值在研究

目標的實質意義。雖然對於某些分類群而

言，P/O值不是一個適宜的繁殖系統指標，

且在探求性別分配、系統分類等問題時亦

非有效的訊息，但對大多數的分類群而

言，P/O 值可視為開花植物繁殖系統的保

守指標（conservative indicator）（Cruden, 

1977），其應用價值隨著更多分類群被研

究而逐步被釐清，仍可被視為繁殖系統的

參考指標（referable indicator）。 
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