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连翘花柱二型的繁育系统特征研究
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摘 要:花柱二型是植物雌雄蕊交互异位的一种花多态现象。该研究以花柱二型植物连翘(Forsythia
 

suspensa)为
材料,通过检测其交配系统特征,比较两花型的胚珠产量、花粉质量及活力特性,以探讨花柱二型连翘两花型的功

能性别分化及其进化意义。结果表明:连翘自交和型内异交坐果率均极低(<
 

12.12%),主要以型间交配为主。长

柱型个体的单花胚珠数量为(26.86
 

±
 

0.37)个,显著高于短柱型花,单花花粉干重为(0.47
 

±
 

0.02)mg,显著低于

短柱型的(0.60
 

±
 

0.02)mg;短柱型连翘的花药含水量为(75.97
 

±
 

0.82)%,显著高于长柱型的(73.18
 

±
 

0.61)%。长柱型个体的花粉活力总体高于短柱型,其花粉寿命也更长。研究表明,连翘两花型的雌雄性繁殖投入

存在显著分异,长柱型个体更易于接受花粉,通过种子实现其适合度,表现出偏雌的功能性别;短柱型个体更易于

通过花粉实现其适合度,表现为偏雄的功能性别。
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Abstract:
 

Distyly
 

is
 

a
 

floral
 

polymorphism,
 

characterized
 

by
 

a
 

reciprocal
 

positioning
 

between
 

stigmas
 

and
 

anthers
 

in
 

different
 

individuals.
 

In
 

this
 

study,
 

we
 

employed
 

Forsythia
 

suspensa
 

to
 

explore
 

divergence
 

in
 

functional
 

gender
 

of
 

two
 

floral
 

morphs
 

and
 

evolutionary
 

significance
 

of
 

the
 

distyly,
 

by
 

determining
 

charac-
teristics

 

of
 

mating
 

system
 

and
 

comparing
 

ovule
 

number,
 

pollen
 

dry
 

weight,
 

pollen
 

viability
 

and
 

longevity
 

between
 

two
 

sexual
 

morphs.
 

The
 

results
 

showed
 

that
 

the
 

species
 

has
 

heteromorphic
 

incompatibility
 

sys-
tem,

 

with
 

the
 

extremely
 

low
 

fruit
 

set
 

by
 

selfing
 

and
 

intramorph-pollination.
 

The
 

ovule
 

number
 

was
 

(26.86
 

±
 

0.37)
 

in
 

the
 

long-styled
 

morph,
 

significantly
 

higher
 

than
 

that
 

in
 

the
 

short-styled
 

morph.
 

The
 

dry
 

weight
 

of
 

pollen
 

per
 

flower
 

was
 

(0.47
 

±
 

0.02)
 

mg
 

in
 

long-styled
 

morph,
 

significantly
 

lower
 

than
 

(0.60
 

±
 

0.02)
 

mg
 

of
 

the
 

short-styled
 

one.
 

The
 

content
 

of
 

water
 

in
 

anther
 

was
 

significantly
 

different
 

be-
tween

 

two
 

morphs,
 

which
 

in
 

short-styled
 

was
 

significantly
 

higher
 

than
 

in
 

long-styled.
 

Overall,
 

pollen
 

via-
bility

 

of
 

the
 

short-styled
 

form
 

was
 

significantly
 

lower
 

than
 

that
 

in
 

the
 

long-styled,
 

so
 

did
 

pollen
 

longevity.
 

In
 

conclusion,
 

it
 

was
 

indicated
 

that
 

the
 

relatively
 

reproductive
 

input
 

in
 

two
 

sexual
 

functions
 

differed
 

be-
tween

 

two
 

morphs.
 

The
 

long-styled
 

was
 

female-biased,
 

realizing
 

its
 

fitness
 

to
 

larger
 

extent
 

by
 

ovules,
 

whereas
 

the
 

short-styled
 

was
 

male-biased,
 

realizing
 

the
 

fitness
 

largely
 

by
 

exporting
 

pollen.
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  植物繁育系统是指控制一个种群异交或自交相

对频率的各种生理和形态机制[1],代表了影响后代

遗传组成的所有有性特征[2]。这些特征主要包括花

部综合特征、各性器官的寿命、花开放式样、自交亲

和程度以及交配系统等[3]。植物花柱二型是一类受

遗传控制的花多态现象,指在一个种群中同时存在

柱头高度与花药位置交互异位的两种花型个体[4],
即长柱型与短柱型。长柱型花的柱头位于花冠筒

口,花药位于花冠筒中部;相反,短柱型花的花药位

于花冠筒口,而柱头位于花冠筒中部[5-6]。
植物花柱异型性系统的演化及其适应性是植物

进化生态学领域关注的主要问题。花柱二型植物雌

雄性器官的交互式对应特征,有利于型间(异型)授
粉的发生,传统地被认为是一种在花形态上避免自

交的机制[7]。但是,后来的研究表明多数花柱二型

植物可以通过生理上的自交不亲和避免自交[8-9],而
两花型间的柱头和花药的精确对位,能通过花粉在

传粉者身上的隔离有效降低型内花粉的沉积,提高

型间的传粉效率,促进两花型的雌、雄性适合度实

现[10-12]。因此,植物花柱二型的进化主要是为了避

免雌雄功能的干扰[13],是一种将雌、雄性适合度最

大化的适应机制[13-14],从某种意义上可认为是植物

性别分化的一种初级形式[15]。
连翘(Forsythia

 

suspensa)为木犀科连翘属落

叶灌木,花两性,是典型的花柱二型植物[16]。前人

对连翘的研究主要集中在其生物学活性和药理作

用[17-18]以及繁育栽培技术等方面[19],对其繁殖生物

学和进化生态学研究鲜有报道[20]。Ruan[16]对连翘

花柱二型的花部结构及交配系统特征进行了研究,
但并未对其适应意义作更深入的研究与探讨。本研

究通过检测连翘的交配系统,比较两花型的胚珠产

量、花粉质量及活力特性,分析了不同花型个体雌雄

性别的繁殖投入及功能性别分化,探讨了花柱二型

连翘的繁育系统特征及其进化意义。具体地,回答

以下2个问题:(1)
 

连翘花柱二型表现出怎样的交

配系统特征? (2)
 

两花型的雌、雄性繁殖投入及繁

殖成效是否发生分异?

1 材料和方法

1.1 试验材料

本研究以人工种植的连翘(Forsythia
 

suspen-
sa)为试材,其两型个体的花部结构如图1所示。试

验区内,长柱型与短柱型个体呈混合分布状态,且两

型个体的数量比值接近1∶1。

1.2 试验方法

1.2.1 交配系统检测 在健康且花期一致的盛花

期植株上选择发育正常的待开放花蕾(未散粉)若干

(>
 

260朵),标记并套袋。两花型单株上均设置自

交、型内异交和型间异交3种不同的人工授粉处理,
每处理各60朵花;同时,标记60朵花作为对照(开
放授粉)。另外,两花型植株上各另选20朵花,在开

放前套袋,判断其是否存在主动自交现象。开花后

1个月,统计各处理的坐果率。

1.2.2 花柱二型连翘花的胚珠计数 随机摘取盛

花期亟待开放的两花型连翘花蕾各200~300朵。
带回实验室在解剖镜下进行胚珠计数。

1.2.3 花药含水量及花粉干重测定 在盛花期,随
机选取两花型植株各10株,采集含苞待放的花蕾。
每20~30朵花为一个样,共采集28个样(两花型各

14个)。每个样剥取未开裂的花药,称其总鲜重;再
将其置于已干燥并称重的可密封称量瓶中并称量总

重;将装有花药的密封称量瓶在65~75
 

℃的条件下

烘8~10
 

h,恒重后称量总干重;然后,将烘干后的

花药转入30~50目的漏筛中用无水乙醇洗涤5~6
次,清洗掉花粉粒后,将花粉囊壳装入称量瓶(已称

重)并在75
 

℃的条件下烘5
 

h,恒重后称其干重。最

后,计算花粉干重及花药含水量。
单枚花药的花粉干重(mg)=

 

单枚花药的干重

-单枚花粉囊壳干重

花药含水量(%)=(花药鲜重-花药干重)/花

药鲜重×100%
1.2.4 花粉活力和寿命的测定 在开花期分批随

机采集即将开放的小花(两花型各不少于30朵),共
采集3批。用镊子剥取花药,待检测。

采用0.5%
 

MTT染色法。用解剖针针尖蘸取

A.长柱型花;B.短柱型花;st.柱头;an.花药

图1 连翘两花型的花部结构特征

A.
 

Long-styled
 

flower;
 

B.
 

Short-styled
 

flower;
 

st.
 

Stigma;
 

an.
 

Anther

Fig.1 Construction
 

of
 

two
 

flower
 

morphs
 

in
 

distyled
 

Forsythia
 

suspensa
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少量之前采集到的花粉置于载玻片上,加1滴MTT
溶液,在光学显微镜下观察,统计有生活力(被染成

红色的花粉)和无生活力(未被染色的花粉)的花粉

粒百分率。镜检观察时,每朵花的花药取3个样,每
个样选取3个视野,每个视野至少含40粒以上花

粉,每隔6~12
 

h测定其花粉活力,直到花粉全部失

去活性为止。

1.3 数据处理

不同花型单花胚珠数、花药鲜重、花粉干重以及

花药含水量间的差异用一般线性模型(linear
 

mod-
el,

 

LM)进行分析,花型为固定因子。各处理坐果

率为坐果数与各处理总花数的比值,处理间的差异

性用卡方检验(Chi-Square)分析。两花型花粉活力

及其花粉寿命的差异(通过花型与花粉离体时间的

互作项检测)采用广义混合线性模型(generalized
 

linear
 

mixed
 

model,
 

GLM)进行分析,其中花型和

离体时间(小时)为固定因子,采样批次为随机因子。
所有统计分析应用R2.14.0软件[21]进行。

2 结果与分析

2.1 连翘胚珠产量、花粉质量及活力的型间差异

连翘长柱型与短柱型花的胚珠数量、花药鲜重

和含水量以及花粉干重均存在显著差异(图2)。长

柱型个体(n
 

=
 

215)的单花胚珠数量为(26.86
 

±
 

0.37)个,显著高于短柱型(n
 

=
 

210)的(24.19
 

±
 

0.43)
 

(t
 

=
 

4.72,P
 

<
 

0.001;图2,A)。短柱型花

(n
 

=
 

15)的单花花药鲜重为(4.95
 

±
 

0.07)mg,花
粉干重为(0.60

 

±
 

0.02)mg,均显著高于长柱型个

体(n
 

=
 

14)的(3.41
 

±
 

0.13)mg
 

(t
 

=10.87,P
 

<
 

0.001;图2,B)与(0.47
 

±
 

0.02)mg(t
 

=
 

4.17,P
 

<
 

0.001;图2,D)。此外,两花型个体皆具有较高

的花药含水量(>
 

70%),并存在显著的型间差异,
短柱型个体(n

 

=
 

15)的花药含水量为(75.97
 

±
 

0.82)%,显著高于长柱型(n
 

=
 

14)的(73.18
 

±
 

0.61)%(t
 

=
 

2.68,P
 

=
 

0.01;图2,C)。
连翘两花型花的花粉活力及其寿命表现出明显

的型间差异(图3)。两花型个体的花粉活力均随离

体时间增加呈现出先升高后降低的变化趋势,但其

随时间的变化格局存在显著差异(P
 

=
 

0.002)。两

型个 体 的 花 粉 活 力 均 在 散 粉 6
 

h 后 达 到 最 高

(80.12%),随后逐渐降低,在离体72
 

h后降至20%
(图3)。长柱型个体花的花粉活力在刚散粉时为

(64.34
 

±
 

5.59)%,散粉后20
 

h内一直维持在

70%以上;短柱型个体花的花粉活力在刚散粉时与

长柱型相当(71.62
 

±
 

5.89)%,散粉后20
 

h降至50%。
总体上,在散粉后10~32

 

h内,长柱型个体花的花

**.P
 

<
 

0.01;***.P
 

<
 

0.001;下同

图2 连翘两型花的胚珠数量(A)、花药鲜重(B)和含水量(C)以及花粉干重(D)的比较(平均值±标准误)

**.
 

P
 

<
 

0.01;
 

***.
 

P
 

<
 

0.001;
 

The
 

same
 

as
 

below

Fig.2 Comparisons
 

of
 

ovule
 

number
 

(A),
 

anthers􀆳
 

fresh
 

weight
 

(B)
 

and
 

water
 

content
 

(C),
 

and
 

pollen
 

dry
 

weight
 

(D)
 

of
 

two
 

types
 

of
 

flowers
 

in
 

F.
 

suspensa
 

(mean
 

±
 

SE)
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粉活力显著高于短柱型的(P
 

<
 

0.001)。

2.2 不同授粉处理对两花型坐果率的影响

不同授粉处理对连翘两花型个体的坐果率有显

著影响(图4,A、B)。2年的研究结果均显示,两型

个体间授粉的坐果率最高,自然授粉的坐果率居中,
型内 异 交 和 自 交 的 坐 果 率 最 低,两 年 度 均 低 于

10%。另外,在同一交配方式下,分别以两花型个体

为母本其坐果率也存在显著差别。型间授粉时,以
短柱型个体为母本的坐果率两年度分别为(88.52

 

±
 

4.67)%和(77.78
 

±
 

7.73)%,显著高于以长柱

型个 体 为 母 本(P
 

<
 

0.001,χ2=
 

7.322;P
 

=
 

0.03,χ2=
 

4.943)。但是,在自然授粉条件下,以长

柱型作母本的坐果率高于短柱型的,两年度中仅一

年差异显著(P
 

=
 

0.03,χ2=
 

4.807)。

3 讨 论

3.1 连翘花粉寿命及其含水量特性的型间分异

植物的花粉含水量与花粉活力和花粉寿命密切

图3 连翘两型花的花粉活力及其寿命(平均值±标准误)

Fig.3 Viability
 

and
 

longevity
 

of
 

pollens
 

in
 

two
 

sexual
 

morphs
 

of
 

F.
 

suspensa
 

(mean
 

±
 

SE)

相关,因此能影响植物的传粉效率及繁殖对策的选

择[22]。依据Firon等[22]有关花粉含水量与花粉耐

脱水性关系理论,含水量低于30%的花粉为“部分

脱水型”花粉(partially
 

dehydrated
 

pollen,
 

PDP),
也称为“耐干旱型花粉”(desiccation

 

tolerant);而含

水量高于30%的花粉为“部分水合”花粉(partially
 

hydrated
 

pollen,
 

PHP),也称为
 

“脱水敏感型花粉”
(desiccation

 

sensitive)。大多数脱水敏感型花粉缺

乏保水机制,其活力寿命相对较短,若这类花粉未能

及时落置到柱头,将会迅速脱水死亡。本研究结果

表明,连翘两花型花药含水量均高于70%,为脱水

敏感型花粉;相比较而言,长柱型花粉含水量显著低

于短柱型,相应地,长柱型个体的花粉活力总体高于

短柱型,并能在高活力水平维持相对较长的时间,表
明花粉含水量可能对花粉活力和寿命维持有显著影

响。此外,花粉活力与寿命的型间差异也可能与两

型花结构的差异有关。连翘长柱型花的花药隐藏于

花冠筒内部,其花粉不易被带出完成授粉,水分也不

易散失;短柱型的花药暴露于花冠筒之上,花粉易于

散出,同时其水分散失更快。因此,短柱型花的花粉

需要有相对较高的含水量来维持其花粉活力,而长

柱型花的花粉虽然含水量较低,但因其水分不易散

失,具有相对更长的寿命,如此可以弥补其授粉机会

相对较低的不足,从而保障其雄性适合度的实现。

3.2 连翘花柱二型的繁殖成效与功能性别分化

花柱异型被认为是植物雌雄异体性别分化的中

间形态,其主要功能是为避免完全花的雌雄性功能

干扰[23-24]。当花柱二型植物两花型间的传粉(花粉

流)不对等或繁殖成效存在差异时,其性分配格局将

发生变化[25],即繁殖资源在两性功能上的相对投入

出现型间差异,最终可能导致二者的功能性别出现分

Ⅰ.
 

型间异交;Ⅱ.
 

型内异交;Ⅲ.
 

自交;Ⅳ.
 

自然授粉;A,第1年;B,第2年

图4 连翘两花型个体在不同授粉条件下的坐果率(平均值±标准误)

Ⅰ.
 

Inter-morph
 

crossing;
 

Ⅱ.
 

Intra-morph
 

crossing;
 

Ⅲ.
 

Selfing;
 

Ⅳ.
 

Open
 

pollination;
 

A,
 

The
 

first
 

year;
 

B,
 

The
 

second
 

year

Fig.4 Fruit
 

set
 

of
 

two
 

morphs
 

in
 

F.
 

suspensa
 

under
 

different
 

pollination
 

treatments
 

(mean
 

±
 

SE)
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化[26-29]。一般认为,长柱型个体因柱头凸出能更有

效地接受花粉,表现为偏雌的(female-biased)性别

功能,短柱型个体比长柱型更容易输出花粉,表现为

偏雄的(male-biased)性别功能[30-31]。本研究表明,
连翘短柱型个体的单花花粉产量(干重)显著高于长

柱型,而单花的胚珠数显著低于长柱型;也就是说,
花粉质量(花粉干重)与胚珠比在两型间存在明显差

异,短柱型个体相对于长柱型具有偏雄的繁殖投入,
即偏雄的潜在功能性别(potential

 

functional
 

gen-
der);长柱型个体相对短柱型具有偏雌的繁殖投入,
即偏雌的潜在功能性别[32]。

本研究显示,连翘与多数花柱二型植物类似,具
有自交和型内交配不亲和系统(heteromorphic

 

in-
compatibility)[33-34];两花型个体的雌性繁殖成效存

在显著的型间差异,并随传粉环境改变而发生变化。
在开放授粉条件下,长柱型连翘作为母本的雌性繁

殖成效显著高于短柱型;也就是说,长柱型连翘个体

主要通过胚珠实现其适合度,而短柱型更多地通过

提供花粉实现其适合度。有研究显示,花柱二型植

物在花粉限制(或访花频率较低)的情况下,两型间

的花粉传递更多的由短柱型授于长柱型[35-37],即长

柱型个体更易于接受花粉而实现雌性适合度[27,
 

38]。
因此,长柱型连翘相对较高的雌性繁殖成效,可能与

开放授粉条件下的花粉限制有关。相反地,在人工

授粉条件下,长柱型连翘作为母本,其坐果率显著低

于短柱型个体。这可能是因为长柱型个体较短柱型

产生更多的胚珠,在人工辅助(充分)授粉条件下,其
所有胚珠能实现受精并发育;如此情况下,长柱型个

体较短柱型个体更容易发生营养资源匮缺,从而导

致落果[39],降低其坐果率。无论如何,花柱二型植

物两花型间繁殖成效和功能性别的分异并未表现出

一致的规律性。例如,茜草科植物Arcytophylllum
属的近10个物种,其短柱型个体具有较高的结籽

率,表现出偏雌的功能性别,而长柱型个体能更有效

地输出花粉,表现出偏雄的功能性别[40]。同样地,
该科植物Palicourea

 

demissa[41]、紫草科琴颈草属

植物 Amsinckia
 

grandiflora[42]、虎 耳 草 科 植 物

Jepsonia
 

malvifolia[43-44]以及报春花属植物Prim-
ula

 

obconica[32,
 

45]等,两花型个体间也表现出类似

的功能性别分化。
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