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封面图说: 鹤立———丹顶鹤是世界 15 种鹤数量极小的一种,主要栖息在沼泽、浅滩、芦苇塘等湿地,以捕食小鱼虾、昆虫、蛙蚧、
软体动物为主,也吃植物的根茎、种子、嫩芽。 善于奔驰飞翔,喜欢结群生活。 丹顶鹤属迁徙鸟类,主要在我国的黑

龙江、吉林,俄罗斯西伯利亚东部、朝鲜北部以及日本等地繁殖。 在长江下游一带越冬。 在中国文化中有“仙鹤冶之
说。 被列为中国国家一级重点保护野生动物名录,濒危野生动植物种国际贸易公约绝对保护的 CITES 附录一物种
名录。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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濒危植物安徽羽叶报春两种花型的繁育
特性及其适应进化

邵剑文1,2,张文娟1,张小平1,3,*

(1. 安徽师范大学生命科学学院, 芜湖摇 241000;2. 生物环境与生态安全安徽省高校重点实验室, 芜湖摇 241000;

3. 安徽省重要生物资源保护与利用研究重点实验室, 芜湖摇 241000)

摘要:二型花柱的维持机制和自然选择压力多年来一直是生态学和进化学研究领域的热点之一。 通过实验室栽培和野外观察

统计相结合的方法,对安徽羽叶报春两种花型(长柱花和短柱花)的形态特征、花粉活力、柱头可授性、花粉 /胚珠比、自然授粉

及结籽能力、自交亲和性等繁育特性进行了比较研究。 结果表明:长、短柱花的花冠直径和裂片宽无明显差异,而花冠筒、雌蕊

和雄蕊高、花粉数目及大小、P / O 比均有显著差异。 在自然条件下,长柱花所接受的总花粉数要明显高于短柱花的总花粉数,但
所接受的异型花花粉数和平均每果结籽数两者无显著差异。 长柱花和短柱花的花粉和柱头活力相似,均能在较长时间内维持

较高活力,仅在开花末期显著下降。 两种花型的花在自花授粉、同型异花授粉、异型花授粉条件下均能结籽,但异型花授粉的结

籽数均明显高于自花授粉和同型异花授粉结籽数。 在长柱花各种授粉方式中,花粉萌发率无明显差异,但异型花花粉管的生长

速度明显比同型异花花粉和自花花粉的快,而在短柱花柱头上表现为异型花授粉的萌发率最高,但只要萌发后在花柱中的生长

速度无显明差异。 此外,综合上述结果,对二种花型花部综合征的维持机制及自然选择压力进行了探讨。
关键词:安徽羽叶报春;二型花柱;繁育特性;花部综合征;选择压力

Reproductive characteristics and adaptive evolution of pin and thrum flowers in
endangered species, Primula merrilliana
SHAO Jianwen1,2, ZHANG Wenjuan1, ZHANG Xiaoping1,3,*

1 College of Life Science, Anhui Normal University, Wuhu 241000, China

2 The Key Laboratory of Biotic Environment and Ecological Safety in Anhui Province, Anhui Normal University, Wuhu 241000, China

3 The Key Laboratory of Conservation and Employment of Biological Resources of Anhui, Wuhu 241000, China

Abstract: The mechanism for maintenance and evolution of the distylous syndrome has attracted wide attention among
ecological and evolutionary researchers. The reproductive characteristics, such as the viability of pollens and of stigmas, the
ratio of pollen grains and ovules per flower, the fecundity of pistils and their ability of receiving pollens under natural
conditions, and self鄄compatibility levels, of pin and thrum flowers in Primula merrilliana Schltr. were comparatively
investigated by experiments in greenhouse and surveys in wild populations.

The studies of 13 wild populations indicated that the diameter of corolla and the width of corolla lobe were similar
between pin and thrum morphs (P > 0. 05). The corolla tube length of thrum ( short鄄styled) flower (7. 33 mm) was
significantly longer than that of pin (long鄄styled) flower (6. 35 mm). In thrum morph, anther (7. 30 mm high) was at the
mouth of the corolla tube, and the stigma (3. 98mm high) was situated near the middle of the tubular corolla. In pin
morph, however, the stigma (6. 50 mm high) was near the mouth of the corolla tube, and the anther (4. 09mm high) was
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at the middle of the tube. The mean number of the pin pollen grains per flower was significantly higher than that of thrum,
but the diameter of the former was distinctly smaller than that of the latter. No significant difference was observed in the
number of ovule between the two morphs, so the ratio of pollen grains to ovule was obviously higher in pin morph than in
thrum morph. Under natural conditions, total pollen deposition at long鄄styled stigma was significantly higher than at short鄄
styled stigma, but the legitimate pollen grains number (from the opposite morph flower) and filled seeds per fruit were not
different significantly between the two morphs.

In the cultivated condition, the longevity of pin and thrum flower was similar ( about 20—21days) . The pollen
viability and stigma receptivity of pin flower were also similar to those of thrum. Pollen and stigma of two types flower kept
fairly high viability during both prophase and metaphase of flowering (about 16 days) and only reduced distinctly at the end
of flowering. And this phenomenon was more obvious in the pollen viability of long鄄styled flower.

The results of artificial pollination indicated that self鄄compatibility in both morphs were similar, and that inter鄄morph,
intra鄄morph and self pollinated all could bring filled seeds, but the mean filled seeds per fruit of inter鄄morph pollinated was
higher than that of self鄄 and intra鄄morph pollinated. The tubes of legitimate pollens (from the opposite morph flower) grew
faster than those of illegitimate pollens (from the same morph or self flower) in pin style, but similarly in thrum style. The
germination percentage of legitimate pollens was higher than that of illegitimate pollens at thrum stigma, but no such pattern
was found in plants with pin stigma.

Based on the results above, the breeding system and the mechanism of maintenance of the distylous syndrome in P.
merrilliana were discussed.

Key Words: Primula merrilliana Schltr. ; distyly; reproductive characteristics; floral syndrome; selective pressure

二型花柱是指同一物种具有长柱花(即雌蕊柱头位于花冠筒口,而雄蕊花粉囊位于花冠筒中部)和短柱

花(即雌蕊柱头位于花冠筒中部,而雄蕊花粉囊位于花冠筒口)两种类型的花朵,它是最常见的一种雌雄蕊异

位[1]。 1583 年首次在粉报春(Primula farinosa L. )和耳报春(P. auricula L. ) 中发现二型花柱现象的存在[2],
到目前为止,至少在 23 科发现有二型花柱的存在[1,3],其中茜草科(Rubiaceae)、报春花科(Primulaceae)、亚麻

科(Linaceae)、紫草科(Boraginaceae)中非常普遍[4鄄5],而且它们之间没有明显的进化上的联系,很可能都是独

立发生,平行演化还来的[1]。 二型花柱还常常伴随有自花授粉、相同类型花授粉不亲和的生理障碍,即有效

传粉仅局限在两种花型间,如长柱花花粉授给短柱花柱头或短柱花花粉授给长柱花柱头才能正常结籽[6, 7]。
此外,两种花型间还常伴有花粉大小和数目[6, 8]、柱头的形态和乳突长度等区别[9鄄10]。 已有研究表明,长柱花

和短柱花不同的形态和生理差异是受一对 S 位点(S鄄locus)的复等位基因控制的,长柱花是隐性纯合基因型

(s / s)控制的,短柱花是基因杂合型(S / s)控制的,显性纯合型(S / S)至今未见[11鄄12]。 多年来,两型花柱的维持

机制和自然选择压力一直是生态学和进化学研究领域的热点之一[1, 7, 13鄄14]。
安徽羽叶报春(Primula merrilliana Schltr. )是一种典型的二型花柱植物,隶属于报春花科(Primulaceae)报

春花属(Primula)。 该植物为两年生小草本,10—30 枚羽状复叶簇生,花朵显著,粉红色至深红色,花期长,具
较高的园艺开发价值[15鄄16]。 现仅零星分布于安徽南部山区,喜生长在海拔 50—1000 m 的落叶阔叶林下、林
缘的沟谷或岩壁上[17]。 此外,它还是报春花科中极少数种类为 2 年生草本,具羽状复叶和散孔型花粉的典型

代表,它对研究报春花科的系统进化和性状起源演化具有重要的意义[17]。 然而,近几十年来,由于人类活动

的影响,其野生种群数量急剧下降,野生种群大小呈明显偏态分布,绝大多数种群仅由不到 100 个植株组成,
而且小种群中两种花型的花朵数目比明显偏离 1颐1,花朵数 /株、果数 /株和籽数 /果以及传粉效果均与种群大

小有明显正相关性,小种群的生殖力已明显受影响,且大多分布于人类活动强烈的路边或耕地边,野生种群的

生存现状令人担忧[18]。 安徽羽叶报春现已被列为安徽省重点保护植物[19],并作为 UV 级珍稀濒危物种被

《中国植物红皮书》第二卷收载。
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安徽羽叶报春具典型的两型花,花粉囊和柱头分离,传粉离不开传粉昆虫的参与,且仅能通过有性生殖进

行繁殖。 因此,对其有性生殖过程及适应策略的研究是理解该植物适应进化潜力的重要基础。 有关安徽羽叶

报春的繁育特性已有部分研究[20鄄21],但安徽羽叶报春两种花型花粉和柱头活力有无区别? 自然条件下两种

花型传粉和结籽能力如何? 两花型的资源配置及维持机制? 这些基础问题至今仍不清楚。 本文拟通过实验

室栽培实验和野外观察统计相结合的方法,对安徽羽叶报春两种花型的形态特征、花粉活力、柱头可授性、花
粉 /胚珠比、自然授粉及结籽能力、自交亲和性等繁育特性进行比较研究,以期弄清安徽羽叶报春两种花型的

花部综合特征的异同及其形成和维持机制。
1摇 材料和方法

1. 1摇 形态特征、自然条件下授粉效果和结籽数的统计

2005 年 4 月中旬,在安徽羽叶报春分布区选择了 13 个自然种群(表 1),每个种群随机挑选快要调谢的长

柱花和短柱花各 15 朵左右,依图 1 的标准测量花冠直径、花冠裂片宽、花筒长、雌蕊高、雄蕊高等花部形态特

征。 然后小心撕开花冠使柱头露出,在显微镜下统计柱头上长柱花和短柱花花粉粒数(短柱花花粉明显大于

长柱花花粉)。 并随机标记长、短柱花各 20 朵左右,在果期(5 月中下旬)采收果实,解剖境下统计每果的饱满

种子数。

DE

A
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C

B
A
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G
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图 1摇 花部特征测量及人工授粉示意图

Fig. 1摇 Floral traits measured and artificial pollination treatments in this study

A:雌蕊长;B:花筒长;C:雄蕊高;D:花冠裂片宽;E:花冠直径;F:自花授粉;G:同型异花授粉;H:异型花授粉

1. 2摇 花粉 /胚株比(P / O 比)和花粉大小的统计

4 月中旬,在上述 13 个种群中随机选取即将开放的长柱花和短柱花各 10 朵左右固定于 FAA 中带回实验

室统计花粉胚株比。 花粉计数时在解剖镜下小心取单花的全部花药置于 1. 5 mL 离心管中,挤碎,用蒸馏水定

容至 1 mL,混匀后用移液器取 5 滋L 悬浮液在显微镜下统计花粉数量,重复计数 10 次,用平均花粉数计算单

花花粉总量。 花粉大小测量是从上述各花朵中取 5 滋L 悬浮液混匀后取 10 滋L 在显微镜下随机测量 30 粒。
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胚珠计数是在解剖镜下用解剖针小心挑破子房壁,拨出胚珠进行计数。 每朵花的 P / O 比用该花的花粉总量

除以胚珠数目得到。
1. 3摇 花期统计及花粉活力和柱头可授性的测定

2005 年 10—11 月,分别从潭家桥(M)、六都种群(K)中挖取部分幼苗带回,用口径为 20 cm,深为 10 cm
的塑料花盆,选用中性校园腐殖土在实验室进行盆栽,每盆栽 3—10 株不等。 适当浇水并控制光照。 随机标

记末开放的长、短柱花各 30 朵,观察记录开花动态及时间。
在上述栽培种群中随机标记长柱花和短柱花各 20—30 朵,分别于开花的第 1 天、第 8 天、第 16 天、花萎

蔫后 1—3d 取花粉。 每个时间段至少做 3 个重复。 用固体培养基法测定花粉活力。 培养基由 15%蔗糖,1%
琼脂,0. 002mol / L H3BO3和 0. 006mol / L Ca(NO3) 2 组成,25 益恒温箱培养 24 h, 在显微镜下测定花粉萌发

率[22]。 每个样品随机选取 5 个以上的视野,确保统计 100 粒以上的花粉,其中花粉管长度约等于或长于花粉

粒直径时便认为其萌发。 花粉萌发率计算方法:萌发率=萌发花粉粒数 /花粉总数伊100% 。

表 1摇 调查研究的自然种群特征

Table 1摇 Traits of the investigated populations of P. merrilliana

编号
No.

位置(经度;纬度)
Location(Latitude; Longitude)

生境
Habitat

海拔 / m
Altitude

个体数
Population size

A 黄山猴谷(30毅05. 791忆N; 118毅08. 001忆E) 路边摇 摇 500 9

B 太平县郭村(30毅07. 385'N; 117毅56. 741忆E) 路边摇 摇 155 13

C 黄山剪刀峰(30毅05. 875忆N; 118毅08. 015忆E) 林下溪边 842 29

D 黄山剪刀峰(30毅05. 426忆N; 118毅08. 222忆E) 林下溪边 709 40

E 休宁县齐云山(29毅48. 898忆N; 118毅02. 427忆E) 耕地边摇 200 58

F 黄山温泉(30毅06. 167忆N; 118毅10. 173忆E) 林下溪边 673 95

G 太平县郭村(30毅07. 478忆N; 117毅56. 831忆E) 河边摇 摇 170 107

H 休宁县齐云山(29毅48. 909忆N; 118毅02. 348忆E) 路边摇 摇 166 119

I 休宁县齐云山(29毅48. 601忆N; 118毅01. 499忆E) 路边摇 摇 395 211

J 黄山温泉(30毅06. 174忆N; 118毅09. 989忆E) 路边摇 摇 741 256

K 石台县六都(30毅14. 076忆N; 117毅32. 511忆E) 林缘摇 摇 152 970

L 石台县逢莱洞(30毅14. 067忆N; 117毅32. 468忆E) 林缘摇 摇 77 >1500

M 太平县潭家桥(30毅06. 167忆N; 118毅10. 106忆E) 林下溪边 303 >3000

在上述栽培种群中标记长柱花和短柱花各 20—30 朵,分别于开花的第 1 天、第 8 天、第 16 天、第 24 天尽

可能多地授以刚开放不久的异型花花粉。 每种处理重复 5 朵花,观察统计座果情况,并在果实开裂前收集蒴

果,在解剖镜下统计结籽数和未发育的胚珠数。 柱头可授性计算公式:柱头可授性=结籽数 / (结籽数+未发育

的胚珠数)。
1. 4摇 自交亲和性的测定

依 Dafni[23]的方法对安徽羽叶报春的栽培种群进行下述人工授粉实验:(1)对照:不做处理;(2)自花授

粉:开花的第 2 天,人工授自花花粉;(3)同型花授粉:开花第 2 天,人工授同型异花花粉;(4)异型花授粉:开
花第 2 天,人工授异型花花粉。 在(3)和(4)实验中,短柱花均去雄后授粉,长柱花均未去雄。 以上实验的花

粉供体均为开放第 2 天的花朵,每种处理至少做 10 个重复。 观察座果状况,并于蒴果开裂前收集,于解剖镜

下统计饱满种子数。
为了观察不同类型的花粉在雌蕊上的萌发、生长和受精情况,分别对长柱花和短柱花做了异型花、同型异

花和自花授粉实验,并在授粉后 6、12、24、36 h 剪取雌蕊用 FAA 固定备用。 每种处理至少做 3 个重复。 荧光

染色方法具体如下:取上述雌蕊用蒸馏水漂洗 3—5 次,每次 1—2 h,用 1 mol / L 的 NaOH 溶液软化 12 h,用蒸

馏水冲洗 10—12 h,0. 2%的水溶性苯胺蓝染色 12 h,压片,在荧光显微镜下观察花粉萌发、花粉管生长和受精

情况,并测量花粉管长度和花柱长度,计算相对生长位置。
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1. 5摇 数据分析

用 SPSS(11. 0)对上述实验数据进行统计分析。
2摇 结果

2. 1摇 花部形态特征、自然条件下授粉效果和结籽数

13 个自然种群的花部形态统计分析表明,长柱花的花冠直径((15. 91依0. 15) mm, Mean依SE)、裂片宽

((4. 86依0. 08) mm)与短柱花的花冠直径((15. 60 依0. 14) mm)、裂片宽((4. 76 依0. 08) mm)差异不显著

( t2, 363 = 1. 524, P=0. 128 和 t2, 363 = 0. 834, P=0. 405)。 长柱花的花筒长((6. 35依0. 06) mm)明显短于短柱

花的花筒长((7. 33依0. 07) mm)( t2, 363 = 33. 897, P<0. 001)。 两花型的雌、雄蕊明显分离(表 2),短柱花的雌

蕊与长柱花的雄蕊是近等高的( t2,363 = 0. 072, P = 0. 942),而短柱花的雄蕊高却明显高于长柱花的雌蕊高

( t2, 363 = 8. 243, P<0. 001)。 在自然条件下,长柱花所接受的总花粉数要明显高于短柱花的总花粉数,但所接

受的异型花花粉数两者没有明显差别(表 2)。 长柱花平均每果结籽数((37. 84依1. 64)粒)与短柱花的平均每

果结籽数((33. 30依1. 79)粒)没有显著差异( t2,200 = 0. 428, P=0. 669)。
2. 2摇 花粉大小和花粉 /胚株比(P / O 比)

长、短柱花的花粉大小分别为(19. 07依0. 21) 滋m 和(30. 07依0. 42) 滋m,两者相差约 1. 5 倍。 安徽羽叶报

春的平均 P / O 比为 316. 95 依10. 68。 长柱花平均每花的花粉数为明显高于短柱花的( t2, 234 = 28. 754, P <
0郾 001),但两者的胚珠数没有显著差异( t2,234 = 0. 354, P = 0. 723),因此,长柱花的 P / O 比为 456. 21依10郾 15
要明显高于短柱花的 177. 70依4. 91( t2, 234 =24. 707, P < 0. 001)。 花粉数(F12, 223 =1. 891, P = 0郾 037)、胚珠数

(F12, 223 =19. 782, P < 0. 001)和 P / O 比(F12, 223 =1. 835, P = 0. 044)在各种群中差异显著。 其中胚珠数与种

群大小有正相关关系(长柱花 r= 0. 695, df=13, P<0. 05;短柱花 r=0. 638, df=13, P<0郾 05),其它参数与种

群大小无显著的相关性。

表 2摇 长柱花与短柱花的繁殖特征

Table 2摇 The reproductive traits of pin and thrum flowers

测量和统计的指标
Measured or investigated parameters

长柱花
Pin flower(Mean依SE)

短柱花
Thrum flower(Mean依SE) t

花冠直径 Corolla diameter / mm 15. 91依0. 15(n = 181) 15. 60依0. 14(n=184) 1. 524 n. s.

花冠裂片宽 Corolla lobe width / mm 4. 86依0. 08(n = 181) 4. 76依0. 08(n=184) 0. 834 n. s.

花筒长 Corolla tube length / mm 6. 35依0. 06(n=181) 7. 33依0. 07(n=184) 11. 112***

柱头高 Stigma height / mm 6. 50依0. 06(n=181) 3. 98依0. 04(n=184) 33. 897***

花粉囊高 Anther height / mm 4. 09依0. 05(n=181) 7. 30依0. 07(n=184) 38. 622***

花粉 / 花 Pollen grains per flower 22491. 1依456. 90(n =118) 8522. 9依165. 02(n=118) 28. 754***

花粉直径 Pollen diameter / 滋m 19. 07依0. 21(n=30) 30. 07依0. 42(n=30) 27. 692***

胚珠 Ovules 50. 76依0. 95(n=118) 50. 27依1. 01(n=118) 0. 354 n. s.

异型花粉数 Inter鄄morph pollen loads 27. 51依2. 41(n=181) 26. 51依2. 54(n=184) 0. 286 n. s.

总花粉数 Total pollen deposition 106. 97依5. 15(n=181) 49. 15依3. 71(n=184) 9. 132***

籽 / 果 Seeds per fruit 37. 84依1. 64(n=104) 33. 30依1. 79(n=98) 1. 873 n. s.

摇 摇 ***P<0. 001; n. s. : 不显著

2. 3摇 花期、花粉活力和柱头可授性

在栽培种群中,长柱花开花持续时间((20. 73 依0. 60) d)与短柱花的((21. 27 依0. 61) d)无显著差异

( t2,58 =0. 627, P=0. 037)。 刚开花时,长、短柱花的花粉活力相似,均为 0. 70 左右( t2,22 = 0. 344, P = 0. 734)。
两花型花粉活力的变化趋势也相似,在前 10 d 内均能维持较高的活力,开花末期(约 16 d 后)显著下降(长柱

花:F3, 49 = 21. 523, P<0. 001;短柱花:F3, 47 = 3. 619, P = 0. 020),且长柱花比短柱花表现得更明显( t2, 22 =
4郾 660, P<0. 001)(图 2)。 两种花型的柱头活力表现也相似,均能在较长时间内(约 16 d)维持较高活力,仅
在开花末期才明显下降(长柱花:F3,16 = 42. 715, P<0. 001;短柱花:F3,16 = 52. 621, P<0. 001),但仍具有一定
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的活性。
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图 2摇 安徽羽叶报春花粉活力和柱头可授性

Fig. 2摇 The pollen viability and stigma acceptability of P. merrilliana

a,b,c 表示不同时间段差异显著;花型间差异比较,*** P<0. 001; n. s. : 不显著

2. 4摇 自交亲和性

安徽羽叶报春在自花授粉、同型异花授粉、异型花授粉条件下均能结籽,但异型花授粉的结籽数明显高于

自花授粉和同型花授粉结籽数(P 型:F4, 136 = 105. 592, P<0. 001; T 型:F4, 189 = 149. 375, P<0. 001)(表 3)。
除同型花授粉处理中短柱花的结籽数明显高于长柱花外,对照、自花授粉和异型花授粉两种花型间结籽数没

有显著差异(P>0. 05)。 在无传粉昆虫的实验室条件下安徽羽叶报春仍能极少量结籽。

表 3摇 安徽羽叶报春人工授粉实验的结籽数统计

Table 3摇 The mean number(mean依SE) of filled seeds under different pollination treatments in the cultivated population of P. merrilliana

花类型
Pollen recipient

对照
Control

自花授粉
Self鄄pollination

同型异花授粉
Intra鄄morph pollination

异型花间授粉
Inter鄄morph pollination F

长柱花
Pin flower

1. 42依0. 53 c
(n=88)

21. 30依5. 74 b
(n=12)

19. 44依5. 56 b
(n=10)

45. 44依2. 29 a
(n=21) 105. 592***

短柱花
Thrum flower

1. 05依0. 44 d
(n=152)

28. 47依7. 60 c
(n=11)

41. 50依4. 64 b
(n=12)

50. 40依1. 60 a
(n=10) 149. 375***

t 0. 520 0. 761 3. 074** 0. 146

摇 摇 ** P<0. 01; *** P<0. 001

花粉管观察实验表明,在长柱花各授粉方式中,花粉管的萌发和生长速度依次为异型花花粉 > 同型异花

花粉 > 自花花粉(图 3),36 h 时仅有异型花花粉完成受精,另两种授粉方式花粉管均未生长到子房;在短柱

花中,异型花花粉萌发率很好(检测的 16 个柱头花粉萌发均很好),花粉管生长速度也较快,24 h 已生长到子

房,36 h 完成受精,而同型异花花粉和自花花粉萌发较差,同型异花花粉处理的 12 个柱头仅观察到 5 个柱头

有花粉萌发,自花花粉处理的 12 个柱头中仅有 3 个柱头有花粉萌发,但花粉萌发后的生长速度与异型花花粉

无显著差异,36 h 也能完成受精。
3摇 讨论

3. 1摇 安徽羽叶报春的繁育系统和两种花型的资源配置

植物的繁育系统是与植物的繁殖紧密联系在一起的,是植物繁殖的核心内容之一[24];是种群有性生殖的

纽带,在决定植物的进化路线和表征变异上起着重要作用,对繁育系统多样化及其作用模式和机制的研究,是
理解植物各类群进化的一个重要基础[25];也是植物濒危和稀有现象的重要因素之一,对其深入研究对濒危和

稀有物种的保护和管理具有重要意义[26]。
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图 3摇 安徽羽叶报春不同授粉方式下花粉管生长的相对长度(花粉管长 / 雌蕊长)

Fig. 3摇 The relative length (the length of pollen tube / the length of pistil) of pollen tube growth after different pollination treatments

PT:长柱花伊短柱花;PYP:长柱花伊异株长柱花;PP:长柱花伊自花;TP:短柱花伊长柱花;TYT:短柱花伊异株短柱花;TT:短柱花伊自花; 横坐标

下的 n 为实验时的重复柱头数,(n)为末观察到花粉萌发的柱头数; 各柱子下的数值为实验时的重复柱头数,括弧中的数值为末观察到花

粉萌发的柱头数

安徽羽叶报春的平均 P / O 比为 316. 95,依据 Cruden[27] 的标准其繁育系统为混合交配式,即有自交也有

异交。 人工授粉实验和花粉管生长观察也表明安徽羽叶报春虽具典型的异型花柱,但是部分自交亲和的,异
型花、同型异花和自花授粉均能完成受精而结籽,这和绝大多数报春花属植物为严格自交不亲和的远交繁育

系统显著不同[4鄄5]。 Holsinger[28]指出自交的适应进化主要是繁殖保障效应和自动选择优势两个方面优点,但
同时也会产生近交衰退等不利的影响。 当近交衰退系数 啄 < 0. 5 时,一个使自交率增加的基因能够成功侵入

一个异交种群[29]。 对于 1、2 年生植物而言,必需每年都要有相对较高的结籽数才能确保种群的维持,这种繁

殖保障效应就显得更为重要[30]。 安徽羽叶报春的这种自交亲和性的繁育系统与其独特的生活史类型是相适

应的。 安徽羽叶报春为 2 年生草本(报春花属多为多年生植物),因具有异型花柱,必需有昆虫的参与才能完

成传粉,而其有效传粉昆虫———截形蜂虻(Bombylius major Linnaeus)和中华雏蜂虻(Bombylius major Linnaeus)
的传粉活动受环境条件的影响较大,柱头所获得的异型花花粉数与种群大小和花朵的密度有明显的正相关

性[31],绝大多数的小种群中(现存的大多数种群均为小种群)所获得的异型花花粉数均明显小于胚珠数(表
2),自交亲和可以很好提高结籽率,有助于维持子代种群的大小和一定的密度,较好地保障繁殖成功。 同属

于毛茛叶报春组的另两种植物毛茛叶报春(Primula ranunculoides Chen)和堇叶报春(Primula cicutariifolia
Pax)也是 2 年生草本,前者虽是自交不亲和的,但能进行无性繁殖保障生殖的成功,后者已发展到花柱和花粉

囊同高,主要进行自花授粉的方式进行有性生殖。 因此,对于 2 年生这种特殊的生活史类型,自交亲和的繁育

系统具有一定适应意义。
有研究表明,少数报春花属植物的长柱花具有一定的自交亲和性,而短柱花却表现出严格的自交不亲

和[32]。 安徽羽叶报春的这种自交亲和性在两种花型间的表现也明显不同。 无论何种类型的花粉在长柱花柱

头上均能很好地萌发,只是萌发后在花柱中的生长速度明显不同,异型花花粉生长速度最快,而自花花粉生长

速度最慢,因此,长柱花雌蕊对花粉的选择识别作用主要靠花柱控制花粉管生长速度来完成(图 3)。 而短柱

花对花粉的识别作用主要表现在花粉萌发阶段,花粉萌发后花粉的生长速度不同类型花粉间没有明显区别

(图 3),而且短柱花的这种识别选择作用不同柱头间差异很大,有的柱头是严格同型花花粉(含自花花粉)不
亲和的,有的是完全亲和的,这种差异是个体间的差异还是不同发育时期的花朵间的差异还需进一步研究。

Cruden[27]认为 P / O 值是两性花植物中表示性比的有效方法,能够较好地反映繁育系统的基本类型。 而
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Preston[33]认为解释 P / O 值一定要考虑能源配置,而不是繁育系统。 表型选择的作用必须从雌性适合度和雄

性适合度两个方面来理解[34]。 但也有人认为花部综合特征主要是与雄性功能的适合度紧密关联[35],因为少

数几次昆虫来访就可以使柱头上的花粉数超过胚珠数,而花粉的全部散出则需昆虫多次的访问[36]。 安徽羽

叶报春的长柱花和短柱花的胚珠数大致相等,但花粉数前者是后者的近 3 倍,即两者在雄性投入上明显不同。
这可能是因为长柱花柱头靠近花筒口,雌性功能已得到较好实现,但雄蕊位于花筒内,不利于花粉散出,必需

增加雄性的投入才能使两性功能均得到较好的实现。 而对于短柱花而言,花粉囊位于花筒口,有助于雄性功

能的表达,柱头虽位于花筒内,但仍有机会获得足够的花粉,雌性功能的表达并没有受到太大的限制,因此这

种两型花的 P / O 比的差异应是雄性功能的适合度所塑造的。
3. 2摇 不同花型的传粉效果

自达尔文首次对报春花属植物黄花九轮草和欧报春(具二型花柱)的传粉进行实验研究以来,异型花柱

的传粉生态和适应机制引起了学者们的广泛关注[37鄄38]。 很多研究表明异型花朵间的花粉流并不是均衡

的[37],已研究的 17 种具两型花柱的植物中,有 13 种植物短柱花将花粉传给长柱花柱头要明显高于反方向的

花粉传播[39]。 一般认为由于长柱花花柱长达花筒口,容易和传粉者接触且接触面积较大,从而获得较多的合

法花粉,花粉囊位于花筒内,花粉不易散出,因而表现出偏向雌性功能的分化;而短柱花花柱短,深藏在细长的

花筒内,不易和传粉者接触而无法获得较多异型花花粉,花粉囊位于花筒口,花粉易散出,因而表现出偏向雄

性功能的分化[39鄄40]。 从本文的研究结果来看,安徽羽叶报春长柱花柱头虽然可获得较多的花粉,但得到的异

型花花粉数与短柱花没有明显区别(表 2),这可能是由于长柱花花粉囊虽位于花筒内,但囊内花粉总数是短

柱花的近 3 倍而且花粉小(表 2),更易附着在传粉者的口器上,可以弥补其位置上的不利。 结籽数统计也表

明,长柱花和短柱花的每果籽数没有显著差异( t2,200 =1. 873, P = 0. 063),说明对于安徽羽叶报春而言,这种

性别的趋异现象并不明显,或者可以说现在还没有证据表明两种花型已发生了性别的分化。
3. 3摇 花部综合特征的自然选择压力

绝大多数虫媒传粉植物的花部特征如花色和花形、开花动态以及雌雄器官在花内的分布等等都是通过与

传粉者在自然选择压力下协同进化而来的[41]。 在这些花部特征中,柱头的位置会显著影响到接受的花粉数

量和质量,从而影响到结籽的数量和质量,它是自然选择的主要对象之一[42]。 避免雌雄蕊的相互干扰和促进

异型花间的授粉是二型花柱中雌雄蕊分离和相对应着生的主要选择压力[5, 37]。 花柱越长,尤其在细长筒状

花中,与传粉昆虫接触的几率和接触面积增加,因而获得的花粉也越多[39, 43]。 从花部综合特征来看,安徽羽

叶报春短柱花花筒要比长柱花花筒长,花粉囊高也比长柱花的雌蕊长,长柱花的雄蕊高与短柱花的雌蕊近等

高(表 2)。 究其原因,应是避免雌雄蕊的相互干扰和促进异型花间的授粉这种选择压力的结果。
对于短柱花而言,由于雌蕊在细长的花筒内,花柱越长,越有利于与昆虫口器接触,从而获得更多的花粉,

雌性功能得到更好的实现,Nishihiro[44]研究发现在短柱花中,柱头接受的花粉数与雌蕊的长度有明显的正相

关关系就很好地证明了这一点。 雄蕊位于花筒口,为了避免雌雄蕊的干扰和雌性功能的更好实现,短柱花的

花筒越长越好。 但花筒的长度又受限于传粉昆虫的口器长,安徽羽叶报春的主要传粉昆虫为截形蜂虻和中华

雏蜂虻,两者的口器长分别为(5. 78依0. 40) mm 和(7. 90依0. 18) mm[31],野外还发现传粉时前者的数量约是

后者的 2 倍,随机捕捉 6 只截形蜂虻和 3 只中华雏蜂虻,测量其口器长作为安徽羽叶报春传粉昆虫的口器长

((6. 49依0. 44) mm, n = 9),因此安徽羽叶报春短柱花的花筒应不能明显高于这个值,而短柱花筒的实际长

度为(7. 33依0. 07) mm,它是传粉昆虫所能承受的上限(P=0. 056)。 花筒长度限制后,雌蕊越长,虽有利于接

受花粉,但增加了自身雄蕊干扰的可能,因此此时的花柱长就是这对矛盾折中的结果。
对长柱花而言,花粉囊位于细花筒内,花筒越长,花粉越不易散出,雄性功能受限,因此其进化方向是花粉

囊位置越高,花筒越短越好。 雌蕊柱头位于花筒口附近,有助于柱头与传粉昆虫的口器接触,但柱头不宜超出

花筒口太多,否则会降低与昆虫口器接触的几率,野外发现少数柱头明显高于花筒的花朵,其柱头几无花粉就

证明了这一点。 所以花筒的减短,花粉囊位置的增高,虽有利于雄性功能的实现,但却会增加雌雄蕊干扰的可
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能,因此长柱花的花筒长度是雄性功能的表达和雌雄蕊干扰这对矛盾相互妥协的结果。 因此也就不难理解长

柱花的花筒((6. 35依0. 06) mm)要明显短于短柱花的花筒((7. 33依0. 07) mm)(表 2),并且略短于传粉昆虫

的口器长(P=0. 3460)。
综上所述,长柱花的花部综合特征是为实现雄性功能的表达和避免雌雄蕊干扰而形成的,短柱花综合征

是为了实现雌性功能的表达和避免雌雄蕊干扰而形成的。
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