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摘 要 【目的】在不确定传粉环境中,两性花植物常常具有潜在自交能力,鉴于自交的交配代价,进行不同环境下

自交策略研究,对深入理解植物交配系统的演化具有重要意义。【方法】以早春短命植物新疆郁金香为研究对象,

通过野外观测及人工控制试验对自然居群的开花习性、传粉者类群、散粉动态、自花粉传递模式和交配系统等进行

研究,以探讨早春不稳定传粉环境中植物的自交策略。【结果】(1)新疆郁金香自然种群4月上旬或中旬开花,单花

期5~6
 

d,白天开放晚上闭合,花粉的释放从外轮开始,由下到上呈拉链式次序呈现。(2)传粉者主要为蜂类和食

蚜蝇,访花频率普遍较低,且年份间存在较大差异,但结实率普遍较高。(3)控制授粉试验表明,居群为异交为主,

部分自交亲和的混合性交配系统。傍晚花闭合时雄蕊的自主运动促进了柱头的自花授粉,这一传粉模式促进了竞

自交的发生,但大量自花粉的落置发生在开花后的第4天,占自花粉总落置量的50.22%,为一种延迟自交机制。
【结论】在传粉受限的情况下,新疆郁金香的竞自交和延迟自交促进柱头的花粉落置,这种集异交、竞自交和延迟自

交为一体的交配策略灵活地应对了早春不稳定的传粉环境,是对早春低温度条件下不确定传粉服务的一种适应,

也是早春短命植物的一种繁殖保证对策。

关键词 新疆郁金香;早春短命植物;雄蕊移动;延迟自交;竞自交
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Abstract [Objective]
 

In
 

unstable
 

pollination
 

environments,
 

bisexual
 

flowering
 

plants
 

often
 

possess
 

poten-
tial

 

selfing
 

ability.
 

Given
 

the
 

mating
 

cost
 

of
 

selfing,
 

investigating
 

selfing
 

strategies
 

in
 

different
 

environ-
ments

 

are
 

critical
 

for
 

the
 

understanding
 

of
 

evolution
 

of
 

the
 

mating
 

systems.
 

[Methods]
 

To
 

explore
 

the
 

sel-
fing

 

strategies
 

of
 

plants
 

in
 

the
 

unstable
 

pollination
 

environments
 

in
 

early
 

spring,
 

we
 

studied
 

the
 

flowering
 



habits,
 

pollinator
 

groups,
 

pollen
 

dispersal
 

dynamics,
 

self-pollen
 

transfer
 

patterns,
 

and
 

mating
 

systems
 

in
 

a
 

natural
 

population
 

of
 

Tulipa
 

sinkiangensis,
 

an
 

early
 

spring
 

ephemeral
 

plant.
 

[Results]
 

(1)
 

T.
 

sinkian-
gensis

 

bloomed
 

in
 

early
 

or
 

mid
 

April,
 

with
 

a
 

single
 

flowering
 

period
 

of
 

5-6
 

days.
 

Flowers
 

opened
 

during
 

the
 

day
 

and
 

closed
 

at
 

night.
 

Pollen
 

dispersal
 

started
 

from
 

the
 

outer
 

and
 

appeared
 

in
 

a
 

zippered
 

order
 

from
 

bottom
 

to
 

top.
 

(2)
 

The
 

pollinators
 

were
 

mainly
 

bees
 

and
 

syrphids.
 

Visiting
 

frequencies
 

were
 

low,
 

with
 

great
 

fluctuation
 

among
 

years,
 

but
 

the
 

fruiting
 

rates
 

were
 

generally
 

higher
 

in
 

natural
 

populations.
 

(3)
 

In
 

the
 

unstable
 

pollination
 

environment
 

in
 

early
 

spring,
 

the
 

population
 

was
 

mainly
 

outbred
 

and
 

partly
 

self-in-
bred,

 

forming
 

a
 

mixed
 

mating
 

system.
 

The
 

autonomous
 

stamens
 

movement
 

during
 

the
 

closing
 

of
 

flowers
 

in
 

the
 

evening
 

promoted
 

the
 

autonomous
 

self-pollination,
 

and
 

the
 

massive
 

deposition
 

of
 

self-pollen
 

oc-
curred

 

on
 

the
 

4th
 

day
 

after
 

flowering,
 

accounting
 

for
 

50.22%
 

of
 

the
 

total
 

autonomous
 

self-pollen
 

deposi-
tion.

 

It
 

was
 

a
 

delayed
 

self-pollination
 

pattern,
 

although
 

promoting
 

the
 

occurrence
 

of
 

competing
 

selfing.
 

[Conclusion]
 

Under
 

limited
 

pollination,
 

the
 

competing
 

and
 

delayed
 

selfing
 

promotes
 

pollen
 

deposition
 

in
 

T.
 

sinkiangensis.
 

This
 

mating
 

strategy
 

that
 

combined
 

outcrossing,
 

competing
 

selfing,
 

and
 

delayed
 

selfing
 

flexibly
 

responds
 

to
 

the
 

unstable
 

pollination
 

environment
 

in
 

the
 

early
 

spring.
 

It
 

is
 

an
 

adaptation
 

to
 

the
 

un-
stable

 

pollination
 

services
 

under
 

the
 

low
 

temperature
 

condition
 

in
 

the
 

early
 

spring,
 

and
 

also
 

a
 

reproductive
 

assurance
 

strategy
 

for
 

the
 

early
 

spring
 

ephemeral
 

plants.
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  在植物的所有生活史特征中,交配格局可能是

对宏观进化影响最大的因素。Lande和Schemske
总结了自然种群中观察到的自交率,发现在0或1
这2个端点呈现明显的双峰频度分布[1]。当把传粉

媒介的因素考虑进去后发现,动物传粉植物的异交

率虽然也呈双峰图,但比风媒传粉植物的异交率连

续得多,近1/2种的异交率为20%~80%。这种不

同的分布模式可能归因于传粉媒介的稳定程度。所

以,相对于风媒传粉,生物传粉的不稳定性可能更有

利于植物对混合交配系统的选择[2]。在混合交配系

统中,自交在提供繁殖保障优势的同时,又会使有害

的隐性基因暴露出来引起近交衰退[3]或种子折损[4]

等不利后果。因此,混合交配系统的维持可能会迫

使植物在繁殖保障与近交衰退之间做出某种权

衡[5]。这种权衡反过来又促进混合交配系统的多样

性与复杂性,如自交发生时期,促进自交的方式

等[6-7]。 
Lloyd根据异花粉与自花粉达到柱头的相对时

间,将自交分为前自交、竞自交和延迟自交3种方

式[8]。相对于前两者,延迟自交是异交机会丧失后

的一种自动自花授粉现象,发生在单花花期即将结

束时,通常不存在花粉和种子折损现象,被认为是

“两全其美”(best-of-both-worlds,BOBW)的一种混

合交配系统[9]。但延迟自交常常因延长花的寿命而

增加资源消耗,当植物资源不足以满足所有胚珠受

精时,或者由于花末期的自然衰老引起柱头和花粉

活力下降时,同样会导致胚珠折损[10]。而对一些异

交严重受限且胚珠较多的种,花末期的短暂自花授

粉可能也无法保证大量的胚珠同时受精。这些因素

都可能使自交的方式变得复杂或灵活[6-7,11]。如在

喜马拉雅鬼臼(Podophyllum
 

hexandrum)中,其单

花期4~5
 

d,白天开放晚上闭合,在闭合过程中通过

花瓣和雄蕊向柱头的靠拢以实现自动自交,但是柱

头花粉数的急剧增加发生在第3天[7]。而在尼泊尔

象牙参(Roscoea
 

nepalensis)中,存在柱头收缩以降

低雌雄异位和在柱头上形成液滴2种方式促进自

交,而且在开花后的第2—4天,花仍具吸引传粉者

的能力时就发生了上述的自动自交行为[6]。然而,
由于同一植物中几乎不可能出现2种以上自交方式

的预测,使得研究者不太关注植物在自交组合上多

样化的问题。但近年来,在具有延迟自交的鸭跖草

(Commelina
 

communis)中发现为避免种间传粉干

扰而频繁发生的前自交现象[12],反映了自交方式和

自交组合上的多样化。
新疆郁金香(Tulipa

 

sinkiangensis)为荒漠环

境中的一种早春短命植物,因为早春温度较低,传粉

者匮乏,常常处于一种不稳定的传粉环境,呈现自交

或混合性交配系统类型。前期,对1个新疆郁金香

自然居群的传粉昆虫进行多年观测,发现花期传粉

者在年份间波动很大,但居群的结实率比较稳定,普
遍较高。尽管该植物被报道为混合交配系统,但其

如何实现自交,有怎样的交配组合或自交策略等并

不清楚。为此,笔者在对新疆郁金香已有调查基础

上,对其自然居群的开花习性、传粉者类群、散粉动

889 西 北 植 物 学 报                   44卷



态、自花粉传递模式和交配系统等进行研究,以探讨

早春不稳定传粉环境中植物的自交策略。新疆郁金

香为新疆的特有种,具有优良园艺性状,同时也是一

种重要的药用植物,具有很高的观赏价值和经济价

值[13]。由于过渡放牧和滥采滥挖及恶劣的环境条

件等影响,新疆郁金香受到威胁而急剧减少,目前已

被列为濒危植物[14]。进行该植物交配系统的研究,
可为新疆郁金香的物种保护及被子植物自交组合多

样性深入研究奠定基础。

1 材料和方法

1.1 研究材料和地点

新疆郁金香(Tulipa
 

sinkiangensis)为百合科

郁金香属的一种多年生早春短命植物,是在新疆天

山北麓形成的特有种,生长在山前或平原荒漠的砾

石环境中,为一种优质的花卉资源植物。该植物株

高10~20
 

cm,地下鳞茎为卵圆形,叶长披针形,边
缘具波纹。每年3月中旬开始萌芽,4月初或上旬

始花,5月下旬果实成熟,6月中旬地上部分全部枯

萎死亡。研究地位于新疆乌鲁木齐市郊区(87°37'
54″E,43°44'8″N,海拔980

 

m,图1),具典型的温带

荒漠气候条件。

图1 新疆郁金香研究居群

Fig.1 The
 

natural
 

population
 

T.
 

sinkiangensis

1.2 开花习性与开花动态

盛花期,在自然居群中随机标记一定数量即将

开放的花苞,进行开花动态与开花习性的观测,包括

花的开放和闭合现象、花药的开裂方式与散粉动态、
花持续开放时间,以及花开合过程中雄蕊群的移动

或开合情况等。同时,对开花物候进行记载。
由于雄蕊群在移动或开合过程中其直径会发生

变化,为检测雄蕊移动的自主性,另外标记待开的花

40朵,20朵进行去花瓣处理,20朵不去花瓣为对

照,分别对去花瓣和不去花瓣处理的两类花进行雄

蕊群直径的测量,查明雄蕊的移动是否受花瓣开合

的影响。具体方法:在开花当天的10:00—20:00
(花的1个开放与闭合周期)和第2天的10:00—

20:00
 

2个开花周期,每隔1
 

h用游标卡尺测量1次

标记花的雄蕊群直径,测量时以雌蕊为圆心,从3个

不同的方向分别测量雄蕊群的直径,取3次的平均

值作为该朵花在该时段的雄蕊群直径。

1.3 传粉者类群及访花动态

为调查年份间昆虫的访花情况,在不同年份的

盛花期,标记一定数量的植株,记录访花昆虫的种

类、访花行为,以及被访花的数量,比较年份间的访

花频率。访花频率=被访花朵数/(被观察的花朵数

×时间)。

1.4 传粉模式及柱头花粉落置

在盛花期,随机标记105朵即将开放的花苞,进
行以下处理:(1)柱头自花粉落置的检测:选定60朵

标记花苞,开花前套袋,在开花后第2天、第3天、第

4天和第5天早上10:00(分别为第1—4天晚上花

闭合时滞落的花粉),分别采集15朵花,用明胶将柱

头上的花粉分别粘附到载玻片上,制作临时装片(装
片制作:下同),进行柱头花粉数的统计;(2)柱头异

花粉落置的检测:选定15朵标记花苞,开花前去雄,
不做任何处理,在开花后第5天早上采集柱头,进行

柱头花粉数的统计;(3)雄蕊自主移动的检测:另选

定15朵标记花苞,开花前去花瓣并套袋,在开花后

第5天早上采集柱头,进行柱头花粉数的统计;(4)
开放授粉:另选定15朵标记花苞,不做任何处理,在
开花后的第5天早上采集柱头,进行柱头花粉数统

计。基于各处理花粉落置情况的比较研究,推断植

物的传粉模式。

1.5 交配系统检测及不同处理下的结实状况

为进行新疆郁金香交配系统的检测,于盛花期

在居群中随机选取140个花苞,进行以下处理,每处

理选取35个花苞:(1)自动自花授粉,开花前套袋,
不做任何处理;(2)人工自花授粉,去雄后进行人工

自花授粉;(3)人工异花授粉,去雄后进行人工异花

授粉;(4)对照,不做任何处理,开放授粉。
为检测居群的异花传粉强度和花瓣功能,于盛

花期在居群中随机选取105个花苞,进行以下3种

处理,每处理35朵花:(1)散粉前进行去雄处理;(2)
开花后第4天进行补充授异花粉;(3)散粉前进行去

花瓣处理(检测花瓣功能),后进行补充授粉(避免去

花瓣后因对传粉者吸引不足而造成的传粉不足)。
自然状态作对照。待果实成熟后进行结实和结籽率

统计。
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1.6 数据处理

采用秩和检验对传粉者的访花频率进行分析;
用独立样本t检验对去除花瓣与不去除花瓣时雄蕊

群直径的差异性进行分析;用具有泊松分布和log
链接函数的广义线性模型(generalize

 

linear
 

model,

GLM)对柱头花粉落置进行分析,处理作为预测变

量,柱头花粉数作为响应变量;用具有二项分布和

logit链接函数的广义线性模型对结实率进行分析,
处理作为预测变量,结实作为响应变量;用具有正态

分布和identity链接函数的广义线性模型对结籽率

进行分析,处理作为预测变量,结籽率作为响应变

量。数据处理和图表制作分别在SPSS
 

26.0和Ex-
cel

 

2019中进行。除访花频率为中位数(MED)外,
所有的数值均为平均值±标准误。

2 结果与分析

2.1 开花习性及开花动态

新疆郁金香植株低矮,每株有1~2朵花(图2,

A)。开花前,花被片紧闭,包裹着雌雄蕊,雌蕊短柱

状,6枚花药着生于较短的花丝顶端并合抱于柱头

上。晴朗天气,单花在早上10:00左右开放,下午

18:00左右闭合。若遇到温度过低或雨雪等恶劣天

气会晚开放并提前闭合,甚至不开放。单花期5~6
 

d,种群水平的花期持续时间为15~20
 

d。年份间

的始花期波动较大,表现为2019年与2023年为4
月上旬进入始花期,而2021年在4月中旬进入始

花期。
新疆郁金香的雄蕊分内外两轮,外轮雄蕊先散

粉,表现为明显的次序花粉呈现,散粉时期与花期同

步。散粉方式为纵裂,从花药基部开始,逐步向上呈

拉链式开裂(图2,B)。傍晚,雄蕊与花瓣的同步运

动促进花的闭合。笔者观察了去花瓣和不去花瓣2
种情况下雄蕊群的开合情况,发现不管是否有花瓣

存在,雄蕊群都能自主移动(图2,C、D)。说明二者

的移动是独立的。笔者连续2
 

d雄蕊群开合动态测

定显示(图3),雄蕊群在花开放后逐步展开,在

13:00—14:00达到最大直径,后逐步靠拢,到晚上

20:00基本接近最小的闭合直径。从测定数据看,
去花瓣与不去花瓣雄蕊群的移动节律差异不显著

(t=-0.145,P=0.885)。

A.植株;B.散粉方式;C.去花瓣后的雄蕊闭合;D.去花瓣后的雄蕊张开。

图2 新疆郁金香的植株、散粉方式以及雄蕊群运动

A.
 

Plants.
 

B.
 

Pollen
 

dispersal
 

pattern.
 

C.
 

Stamen
 

closes
 

after
 

removing
 

petals.
 

D.
 

Stamen
 

opens
 

after
 

removing
 

petals.

Fig.2 Plants,
 

pollen
 

dispersal,
 

and
 

androecium
 

movement
 

of
 

T.
 

sinkiangensis

图3 新疆郁金香花瓣移除与保留条件下雄蕊群的开合

Fig.3 The
 

androecium
 

movement
 

under
 

petal
 

removal
 

and
 

retention
 

conditions
 

in
 

T.
 

sinkiangensis
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2.2 传粉者类群及访花动态

新疆郁金香自然居群中的传粉者主要以蜂类和

蝇类为主(图4),访花频率普遍较低,且在年份间存

在显著差异(秩和检验Z=26.885,P<0.001),处
于一种不稳定的传粉环境。访花频率最高是2015
年,每1

 

h访花频率为0.20±0.12,2023年的访花

频率最低,每1
 

h访花频率为0.01±0.02,在观察期

间绝大部分时间没有昆虫访花(图5)。

A.隧蜂属;B.地蜂属;C.食蚜蝇科。

图4 新疆郁金香主要的传粉者

A.
 

Halictus.
 

B.
 

Andrena.
 

C.
 

Syrphidae.

Fig.4 Main
 

pollinators
 

of
 

T.
 

sinkiangensis

不同小写字母表示不同年份间差异显著(P<0.05)。下同。

图5 新疆郁金香不同年份间的访花频率

Different
 

lowercase
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

(P<0.05).
 

The
 

same
 

as
 

below.

Fig.5 Visiting
 

frequency
 

of
 

T.
 

sinkiangensis
 

in
 

different
 

years

2.3 传粉模式与柱头花粉落置

新疆郁金香采用异花与自花相结合的混合型传

粉模式,昆虫的访花促进异花传粉,也引起部分自花

粉的落置,花在晚间闭合时雄蕊群的自主移动促进

自动自花传粉。不同条件下的柱头花粉落置存在显

著差异(Wald,�2=13
 

037.56,P<0.001;图6)。其

中,自动自花传粉时,表现为套袋后前3
 

d落置的柱

头花粉数分别为77.69±38.94、223.54±17.44、

327.83±12.47,对应当天落置的柱头花粉数分别为

77.69、145.85、104.30,占自花粉落置总量的11.8%、

22.15%、15.84%。到第4天时,柱头的自花粉总量为

658.5±75.92,均显著高于前3
 

d的(第1天:P<
0.001;第2天:P<0.001;第3天:P<0.001),当天

落置的自花粉数为330.67,占自花粉落置总量的

50.22%。表明柱头自花粉的落置主要发生在开花后

第4天。在开花后的第4天,去花瓣套袋(662.79±
78.12)与不去花瓣套袋柱头落置的花粉量没有显著

差异(P=0.659),但均显著高于去雄不套袋(601.43
±67.61)(P<0.001),三者都显著低于开放授粉

(1
 

031±182.67)(去花瓣套袋:P<0.001;不去花瓣

套袋:P<0.001;去雄不套袋:P<0.001),见图6。

BF(WRP).不去花瓣套袋;BF(RP).去花瓣套袋;

EN.去雄不套袋;OP.开放授粉。

图6 新疆郁金香不同处理下的柱头花粉落置(2021年)
BF

 

(WRP),
 

bagged
 

flowers
 

without
 

removing
 

petals;
 

BF
 

(RP),
 

bagged
 

flowers
 

removing
 

petals;
 

EN,
 

emasculated
 

flowers
 

without
 

bagging;
 

OP,
 

open
 

pollination.

Fig.6 Stigmatic
 

pollen
 

deposition
 

under
 

different
 

treatments
 

in
 

T.
 

sinkiangensis
 

(in
 

2021)

2.4 交配系统与不同授粉处理的结实状况

新疆郁金香不同授粉处理下的结实率(Wald,
�2=24.447,P<0.001)和 结 籽 率(Wald,�2=
41.946,P<0.001)存在显著差异。其中,人工异花

授粉、人工自花授粉和自动自花授粉均能结实并产

生种子,结实率分别为(91.43±4.73)%、(54.29±
8.42)%、(31.43±7.85)%,结籽率分别为(70.58±
2.27)%、(51.46±2.94)%、(47.77±3.87)%。人

工异花授粉的结实率高于人工自花授粉的结实率

(P<0.001),两者均与对照[(74.29±7.39)%]无
显著差异(P=0.074;P=0.051)。结籽率在人工异

花授粉与对照[(64.81±2.92)%]之间无显著差异(P
=0.088),但两者均高于人工自花授粉和自动自花授粉

的结籽率。结果表明,新疆郁金香为部分自交亲和的

混合性交配系统,具自动自花授粉能力(图7,A)。
开花后补充授粉、去雄和去花瓣处理的结实率分

1996期      
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别为(85.71±5.91)%、(54.29±8.42)%、(20.00±
6.76)%,结籽率分别为(64.29±2.71)%、(45.26±
3.41)%、(24.95±5.62)%,存在显著差异(结实率:

Wald,�2=29.441,P<0.001;结籽率:Wald,�2=
58.772,P<0.001)。其中,补充授粉的结实率和结籽

率均与自然对照差异不显著(P=0.227;P=0.896)。
去雄后的结实率与对照(74.29±7.39%)也无显著差

异(P=0.074),但结籽率显著低于对照(P<0.001)。
去花瓣的结实和结籽率显著低于对照、补充授粉和去

雄处理(P<0.001;P<0.001;P=0.002),见图7,B。

CK.对照;HC.人工异花授粉;HS.人工自花授粉;AS.自动自花授粉;SHP.补充授粉;E.去雄;RP.去花瓣。
不同小写字母表示不同处理的结实率间差异显著(P<0.05),不同大写字母表示不同处理的结籽率间差异显著(P<0.05)。

图7 新疆郁金香不同处理下的结实/结籽率(2021年)
CK,

 

control.
 

HC,
 

hand
 

cross-pollination.
 

HS,
 

hand
 

self-pollination.
 

AS,
 

auto
 

self-pollination.
 

SHP,
 

supplemental
 

hand
 

pollination.
 

E,
 

emasculation.
 

RP,
 

removing
 

petal.
 

Different
 

lowercase
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

among
 

fruit
 

set
 

under
 

treatments
 

(P<0.05),
 

and
 

different
 

uppercase
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

among
 

seed
 

set
 

under
 

treatments
 

(P<0.05).

Fig.7 Fruit
 

and
 

seed
 

sets
 

under
 

different
 

treatments
 

in
 

T.
 

sinkiangensis
 

(in
 

2021)

3 讨 论

在植物交配系统中,除自身生物学特性对交配

方式需要做出选择和权衡之外,环境因素如气候和

地理状况等常常会通过影响花期传粉者的种类、活
动而影响交配模式[15-17]。不足的传粉服务会直接

导致自交率的上升,甚至当异交长期得不到保障或

无法实现时,还会向完全自交方向的演化[7,18]。通

过对新疆郁金香的传粉模式及交配系统进行调查显

示,自然种群不同年份的访花频率普遍较低,且存在

显著差异,处于不稳定的传粉环境。为此,植物采取

异交、竞自交与延迟自交共存的混合性交配系统以

实现有性繁殖。该植物白天开放,晚间闭合,在闭合

过程中,雄蕊群向着雌蕊方向的自主移动引起了自

花粉的落置,且大量自花粉的落置发生在开花后的

第4天,为典型的延迟自交现象。而竞自交发生在

传粉和花白天与晚间交替开合的过程中。新疆郁金

香这种竞自交和延迟自交共存的自交策略在应对不

确定的传粉环境,及具大量待受精胚珠的短命植物

中具重要意义。这种灵活的交配策略为深入理解早

春短命植物多样化的繁殖对策提供了借鉴。

3.1 自交模式及延迟自交的发生

在有花植物中,多数雌雄同体的植物存在一定程

度的自交。在异交无法发生或受限的环境中,如缺少

传粉者时,自交会受到选择以保障繁殖成功[19]。但

是,由于近交衰退的存在,自交在发生时期以及与异交

的组合方式上常表现出多样化的适应性策略[5-6,20-21]。
新疆郁金香可能就是在上述选择或背景下形成的一

种混合性交配系统,并采取竞自交和延迟自交相结

合的自交策略。其中,竞自交发生在传粉者访花过

程中和花闭合过程中雄蕊运动所导致的自花粉滞

留。而延迟自交在开花后的第4天发生,相较于竞

自交,延迟自交不存在花粉和胚珠贴现,具较大的优

势,但因为延长花寿命会消耗过多资源或仅靠延迟

自交无法满足多胚珠植物的受精而出现劣势。在该

植物中竞自交的存在可能是延迟自交的一个重要补

充。一方面新疆郁金香作为一种早春短命植物,过
长的花期不但消耗资源,而且会影响果实的成熟时

间;另一方面,该植物具有大量的胚珠,如果没有传

粉者出现或访花频率很低,仅靠花闭合前1~2
 

d的

延迟自交很难满足大量胚珠的受精。所以,该组合

模式的自交策略可能是植物及环境条件长期选择的

一个结果。这一现象在其他一些植物中也常常发
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生,如在尼泊尔象牙参(R.
 

nepalensis)和绮玫花属

植物玫瑰龙胆(Sabatia
 

angularis)中发生的竞自交

和延迟自交的组合[6,20],在鸭跖草(C.
 

communis)中
发生的前自交和延迟自交的组合[12]等。

在不同方式的自交组合中,自交方式间的发生频

率会受生物或非生物因素的影响而呈现出动态的变

化[5,22]。新疆郁金香作为一个极早开花的短命植物,由
气候或温度条件引起的传粉者数量或访花频率的波动

可能是影响竞自交与延迟自交发生频率的重要因素。
如果访花频率高,相对于延迟自交,竞自交可能有更高

的发生频率,延迟自交发生率较低,甚至不发生。反

之,延迟自交会有更高的发生频率。在传粉过程中,柱
头自花粉的滞留来源于传粉者的访花行为及花开合过

程中的雄蕊移动;而雄蕊的移动在开花后的前3
 

d并没

有引起过多的自花粉滞留(分别占自花粉落置总量的

11.8%、22.15%、15.84%),大量自花粉的滞留(占自花

粉落置总量的50.22%)即延迟自交的发生出现在开花

后的第4天。所以,竞自交的发生强度或频率更多的

依赖于传粉者在当年的访花行为或访花频率。笔者进

行多年访花频率的调查,年份间不仅波动较大,且普遍

较低(图3)。因此,在这一传粉环境下,年份间竞自交

的发生频率可能要普遍低于延迟自交,是以延迟自交

为主的一种自交模式。
3.2 雄蕊的运动与自动自花授粉

自动自花授粉的发生需要消耗能量来维持,还
需要特定的花结构来配合,并不容易实现。多是生

物或非生物因素胁迫下的一种自交策略[22-24],与传

粉者服务的不确定性有关,在荒漠和高山等极端环

境中较为常见[5,17]。在该植物中,雄蕊的自主运动

促进自动自花授粉及延迟自交的发生。尽管在一些

植物的研究中显示花瓣的闭合促进自动自交的发

生[17,25],但在该植物中,笔者进行去花瓣处理的检

测,发现去花瓣后,雄蕊的自主运动并没有受到影

响,柱头落置的自花粉数也没有发生改变(图4);同
时,也进行了去花瓣并补充授粉后结实与结籽率的

统计,发现与对照相比均显著下降。说明花瓣在受

精或受精后种子的形成过程中发挥着重要作用。早

春开花的植物最大的一个限制因素是低温,它不仅

影响传粉者的出现,也会影响花粉的萌发、花粉管的

生长及受精后胚珠的发育。在伊犁郁金香(T.
 

il-
iensis)的一项调查中显示,花内外的温度相差3

 

℃
左右,在早春,花瓣的这一保温功能既可以给传粉者

访花时提供舒适的微环境温度,也有利于花粉萌发

及受精后胚珠发育[25]。新疆郁金香去花瓣后结实与

结籽率显著下降也反映了花瓣所具有的生态功能。
雄蕊运动的类型多样,也具多种功能[26]。如可

以增强花粉的散布[27-28],避免花粉被传粉者的大量窃

取[28],降低雌雄蕊功能干扰[29]及花药之间的干扰[30]

等。但关于雄蕊运动导致自动自交发生的报道[31]较

少,目前仅在野牡丹科华贵草属(Bertolonia)的2种

植物中有报道,是通过雄蕊运动和柱头分泌粘液2种

途径引发的延迟自交[32]。Lloyd基于模型预测,同一

物种几乎不会同时出现2种及以上的自动自交方

式[33]。新疆郁金香雄蕊节律性地开合运动同时促进

竞自交和延迟自交发生的现象相对少见。这一现象

既呈现出具有不同分工的花器官的运动现象,也体现

了2种自交方式的适应性组合。这对深入理解严酷

或不稳定环境条件下多样化的繁殖对策具重要意义。

4 结 论

(1)新疆郁金香4月上旬或中旬开花,居群花期

15~20
 

d,单花期5~6
 

d,花粉的释放从外轮开始,
由下到上呈拉链式次序呈现;

(2)新疆郁金香以蜂类和蝇类为主要传粉者,访
花频率普遍较低,其中,最高年份每1

 

h访花频率为

0.20±0.12,最低年份每1
 

h访花频率仅为0.01±
0.02,年份间具不稳定的传粉系统;

(3)新疆郁金香白天开放,晚间闭合,在闭合过

程中,雄蕊群向着雌蕊方向的自主移动引起自花粉

的落置和适度竞自交的发生,但大量自花粉的落置

发生在开花后的第4天,为典型的延迟自交现象;
(4)新疆郁金香在传粉受限的情况下,竞自交和

延迟自交促进了柱头的花粉落置,这种集异交、竞自

交和延迟自交为一体的交配策略,既灵活地应对了早

春不稳定的传粉环境,又限定了自交的过度发生。

  致谢:研究生翟雅芯、郑荣倩、胡晓晴、王晓伟、张晶等参与野外观测及室内花粉数的统计,在此表示感谢。
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