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摘要：种子的选择性败育在被子植物中普遍存在，开展结籽格局及其影响因素的研究有助于深入了解种子的形成机制及多样化

的生殖对策。 以刺叶锦鸡儿 Ｃａｒａｇａｎａ ａｃａｎｔｈｏｐｈｙｌｌａ 为材料，通过传粉过程、胚珠发育动态和资源分配状况的研究，以探讨种子

的选择性败育格局及相关影响因素。 结果显示：（１）刺叶锦鸡儿具高度自交不亲和性，为泛化的传粉系统，蜂类是主要的传粉

者。 自然状态的结实率为（８６．００±４．９６）％，不存在传粉限制，但受精具明显的时间效应。 （２）刺叶锦鸡儿单花期 ４—５ｄ，每朵花

有（１４．００±０．１４）粒胚珠。 胚珠的发育从荚果顶部开始，其中，开花后第 ３ 天荚果顶部胚珠开始膨大；第 １１ 天绝大多数胚珠出现

了膨大，此时，在荚果基部的胚珠开始败育，随后荚果顶端受精后的胚珠也出现败育，最终仅荚果中部形成 ２—３ 粒种子。 其结

籽格局为成熟荚果中部胚珠，而败育荚果顶部和基部胚珠的选择性败育类型。 （３）受微地形影响，居群内开花植株具斑块分

布，对较少开花植株通过添加水肥进行资源调控后，结籽率显著提高，说明在种子形成过程中存在资源限制。 综上所述，受精顺

序和资源限制两个互逆的资源梯度决定了刺叶锦鸡儿的结籽格局。 其中，受精的时间梯度导致了基部胚珠的最先败育；而资源

分配的位置效应又导致了顶部已受精胚珠的败育；中部为两种资源的交汇处，在受精时间和资源分配的位置效应方面是一个折

中，胚珠得到了较好的发育。
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在不确定的传粉和母本环境中，大多数有花植物常出现“花多果少”或“胚珠多种子少”的现象［１—２］，这一

现象通常与植物的选择性败育有关。 选择性败育是指在那些生殖资源受限的植物上或者以提高后代适合度

为选择力时，植物有选择地败育部分发育中的幼果或种子的现象［３］。 其败育方式具明显的位置效应。 如在

豆科植物中，根据荚果内种子败育位置的不同可分为不同的类型［４］：（１）成熟荚果顶部和中部的胚珠，选择性

败育基部的胚珠［５—６］；（２）成熟荚果中部胚珠，而败育荚果顶部和基部的胚珠［７—８］；（３）仅在顶部、中部或基部

形成一粒种子，其余胚珠均败育［９］；（４）为交替性败育类型，即在荚果偶数或奇数位置的胚珠败育等［１０］。
影响植物选择性败育的因素有多种，如源⁃库关系；分配给果实 ／种子的有效营养成分和光合产物的量；果

实和种子分化的时间和位置；花粉来源和数目；病虫害；各种环境因素等［４—５，１１—１２］。 其中，资源的运输方向、分
配模式及植物的传粉受精过程等是种子形成的重要影响因素被广泛关注［４，７，１３—１４］。 如在一些豆科植物的研

究中显示近柱头端的胚珠因为优先接触到花粉管，在受精时间上具优势，表现为顶端胚珠的败育率低［１５—１６］；
而位于基部的胚珠因为更接近营养物质、水和光合产物的源头，在资源竞争中具位置优势，出现基部胚珠的低

败育率［１７—１８］。 另一些研究则发现子房内柱头端第一位的胚珠并不总是由生长最快的花粉管受精，第一个花

粉管或生长最快的花粉管会倾向于子房中特定位置的胚珠受精［７］。 对十字花科葱芥（Ａｌｌｉａｒｉａ ｐｅｔｉｏｌａｔａ）的调

查显示，由于传粉环境差异，不同分布区域的种群种子形成模式不同，存在角果内中部胚珠发育良好和基部胚

珠发育良好两种类型［１８］，这些现象都反映了两种资源作用方式的复杂性和结籽格局的多样性。
胚珠的发育既要经历传粉不足所导致的受精前败育风险，还要经历胚珠间资源竞争所导致的受精后败育

风险。 在豆科 ／十字花科植物的线性荚果 ／角果中，花粉管生长方向和资源运输方向是两个互逆的资源梯度。
同样受两种资源梯度的影响，为什么有的果实选择性败育顶端胚珠，而有的果实却选择性败育基部或中间位

置的胚珠？ 要回答这一问题，不仅需要对开花后胚珠发育动态和败育过程进行追踪，以了解两种互逆资源梯

度的作用方式及作用过程，还需要在不同选择性败育类型的植物中开展传粉和资源分配状况的调查，探究两

种资源产生作用的条件。 而已有研究更多处于现象的解释和多种假说并存的状态［１９］，对两种资源梯度的作

用过程及方式关注不足［４，１２，２０］。
刺叶锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ａｃａｎｔｈｏｐｈｙｌｌａ）是豆科锦鸡儿属的一种多年生灌木，是干旱区植物区系组成的一个

重要类群。 因其根系发达、具固氮、抗逆性强等特点，成为防风固沙和水土保持的重要植物资源。 同时，因其

花色鲜艳、株丛高大且叶量较多又是早春的景观植物和主要牧草之一。 前期调查显示，该植物结荚率很高，但
荚果内结籽率较低，胚珠的形成具明显的位置效应，其结籽格局受两种资源梯度如何作用所致并不清楚。 为
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此，从传粉和资源分配两个方面着手，在对植物的传粉生态、交配系统进行研究的基础上，通过资源调控、种子

形成及败育过程的跟踪调查，探讨两种互逆的资源梯度如何影响胚珠的发育，为豆科植物种子选择性败育的

深入研究及刺叶锦鸡儿种子产量和种群保护的研究积累新的资料。

１　 材料与方法

１．１　 研究材料与观测地点

刺叶锦鸡儿是豆科锦鸡儿属的一种多年生灌木。 植株基部多分枝，托叶和叶轴在长枝上则硬化成针刺。
花冠黄色，旗瓣宽卵形，二体雄蕊。 生于干山坡、山前平原、河谷、沙地，常成片生长，花期 ４—５ 月。 实验地点

位于乌鲁木齐市近郊干旱荒漠化的山坡上（４３°４４′７．５２″Ｎ，８７°３７′５３．８５″Ｅ；海拔 ９００—９５０ ｍ）。 年平均温度

５—１５℃，年降雨量 １９９．７ｍｍ。 刺叶锦鸡儿为群落的优势种，高 ０．７—１．５ｍ，覆盖度为 ６０％—７０％。 伴生种主要

为百合科（Ｌｉｌｉａｃｅａｅ）、禾本科（Ｐｏａｃｅａｅ）和豆科（Ｆａｂａｃｅａｅ）的一些植物，处于零星分布状态。 可能由于生境的

异质性，所调查刺叶锦鸡儿居群在开花期呈明显的斑块状分布，表现为极少开花的植株斑块和正常开花的植

株斑块两类。 前者比例较低，多分布在地势较高的砾石质荒坡上，其植株上开放花的花部特征、开花动态与正

常植株上的花无任何差异，也无个体大小依赖现象。 正常开花的植株斑块仍是居群的主要组分，下述实验均

以正常开花植株为研究对象。
１．２　 传粉特性

１．２．１　 花展示与花设计

（１）开花习性与开花动态：盛花期，随机选取观测样地正常开花的 １５ 个植株，每株标记 ２—３ 朵待开放的

花，分别记录一天中花的开放时间、开放后花的持续时间和闭合时间等。 同时，对居群花期的持续时间、植株

间开花的同步性、单株开花后的持续时间、开花强度等进行记录。
（２）花部特征参数：盛花期，随机标记 １５ 个正常开花的植株，每株标记 ２ 朵待开放的花，在花开放后取

下，进行雌雄蕊高度、旗瓣长度、翼瓣长度、龙骨瓣长度的测定（测量工具为游标卡尺，分辨率为 ０．０１ｍｍ）。
（３）单花花粉量与胚珠数的测定：参考 Ｃｒｕｄｅｎ 的方法［２１］。 盛花期，随机标记 １５ 个正常开花的植株，每株

取 １ 朵待开放且未散粉的花进行以下操作：（１）将单花的 １０ 枚花药小心取下放入 ＥＰ 管中，同时对其子房中

的胚珠数进行统计；（２）每个 ＥＰ 管加入 １００μＬ ２０％蔗糖浓度的番红溶液制成悬浊液，从中取 ０．５μＬ 液体滴在

载玻片上，进行液滴中花粉粒数目的统计，后用统计数据计算单花花粉量和花粉胚珠比（Ｐ ／ Ｏ）值；单花花粉量

＝统计出的液滴中花粉粒数目×１００ ／ ０．５；Ｐ ／ Ｏ＝单花花粉量 ／胚珠数。
１．２．２　 传粉者访花动态及访花频率

盛花期，选取 １０ 株正开花的植株，每株随机标记 １０—２０ 朵当日开放的花，从早上 ９：００ 至下午 １８：００ 进

行连续观察，记录昆虫访花行为和标记花的被访次数，后计算访花频率，并拍照记录昆虫的种类。 另外，随机

选取 １５ 个开花植株，每株标记 ２ 朵未散粉的花进行去雄处理，并在当天统计去雄后花的柱头花粉数，检测传

粉强度。
１．３　 交配系统

盛花期，随机选取 ３０ 个正常开花的植株，每株用细线标记 １２ 朵未散粉的待开的花，进行以下 ５ 种处理，
每种处理 ２ 朵花，另外 ２ 朵不做任何处理作对照，待荚果成熟后统计结实率，５ 种处理如下：

（１）孤雌生殖：对未散粉的花进行去雄处理并套袋；
（２）人工自花授粉：对标记的花进行套袋，待花开放后去掉袋子，用镊子轻轻夹龙骨瓣使其弹开，让柱头

和花药充分接触后再套袋。 每操作完成一朵花后，用湿纸巾将镊子擦拭干净后再继续下一朵；
（３）去雄人工异花授粉：对未散粉的花进行去雄处理后套袋，待花开放后去掉袋子进行人工授异花粉，后

继续套袋；
（４）自动自花授粉：对标记的未散粉的花套袋不做任何处理；
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（５）去雄不套袋：对标记的未散粉的花进行去雄处理后使其自然授粉。
１．４　 胚珠败育与种子的形成动态

在盛花期，随机标记 １２０ 个正常开花的植株，每株标记 １０ 朵待开放的花（累计 １２００ 朵），待花开放后根据

胚珠发育状况，将胚珠发育过程分为开花后 ５ｄ、８ｄ、１１ｄ、１４ｄ、１７ｄ、２０ｄ 共 ６ 个阶段。 每个阶段从 １２０ 株中随机

选 ２０ 株，取其上边标记的花或幼果（样本量：２００ 个 ／每阶段）进行豆荚中每个位置胚珠发育状态的记录，把荚

果基部第一个胚珠设为 １ 号位，依次对各位置的胚珠进行编号，到顶部最后 １ 个胚珠为 １７ 号位。 同时，根据

胚珠发育状况，将胚珠分为 ３ 种类型，分别是：败育胚珠、正常大小胚珠（与受精前成熟胚珠大小一致，且有活

力）和膨大胚珠（受精后已经发育的胚珠，体积大于正常大小胚珠）（图 １Ｃ）。 后根据统计结果进行胚珠发育

动态的描述。
１．５　 资源调控下的结籽格局

在花期，随机选择 ４ 个极少开花的斑块，每斑块标记 ５ 株（共 ２０ 株）有花开放的植株，分别在末花期和结

荚初期各进行一次水肥处理（方法：在 ４ 个斑块内布滴灌喷头，先在植株的根部施加磷钾肥，后滴灌 ４ｈ）。 同

时，另选 ４ 个极少开花的斑块，每斑块内标记 ５ 株（共 ２０ 株）有花开放的植株，不进行任何处理做对照。 荚果

成熟后，对每标记株随机取 ８ 个荚果，分别统计荚果中败育种子和成熟种子的位置及总的种子数，比较资源增

加前后植株的结籽率及结籽格局。
１．６　 数据分析

用 ＳＰＳＳ ２０．０ 和 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 软件进行数据的处理、分析与图表绘制，其中用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃Ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ）比较花大小参数；用独立样本 ｔ 检验分析资源调控下植株的结籽率；用广义线性模型（Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅ
Ｌｉｎｅａｒ Ｍｏｄｅｌ）比较交配系统检测中不同处理的结实率、结籽率。 所有统计数据用平均值±标准误表示。

２　 结果与分析

２．１　 传粉特性

２．１．１　 花展示与花设计

开花习性与开花动态：刺叶锦鸡儿为早春开花植物，４ 月中旬进入花期，可持续到 ５ 月上旬。 在花期，所
调查居群的开花呈斑块状分布，表现为大多数植株处于大量的同步开花状态（图 １Ａ），而少数植株上没有花

芽或花芽极少，处于不开花或少量开花的状态。 居群中，单花开放集中在早上 ９：００ 左右，开放后的花可持续

４—５ｄ，雄蕊在开放前 １ 天开始散粉。 不同类型植株上开放的花具有同样的开放特点和花寿命。
花部特征参数：刺叶锦鸡儿为蝶形花，花冠由旗瓣、翼瓣和龙骨瓣组成（图 １Ｂ）。 龙骨瓣两瓣合生，翼瓣着

生于龙骨瓣两侧，旗瓣包裹着翼瓣和龙骨瓣基部。 雌、雄蕊的花柱、花丝顶端形成一定弧度的弯曲，离生雄蕊

最短，其余长短雄蕊交错排列，形成上下两轮，雌蕊被围在雄蕊之间（图 １Ｂ）。 高位雄蕊（２５．９３±０．２９）ｍｍ 显

著长于低位雄蕊（２４．４５±０．３６）ｍｍ（Ｆ＝ １０．２８０，Ｐ＝ ０．００２）。 旗瓣（２７．８９±０．４５）ｍｍ 和翼瓣（２７．３３±０．６３）ｍｍ 同

长，均长于龙骨瓣（Ｆ＝ ５．２０８，Ｐ＝ ０．００９）（表 １）。
单花花粉量与胚珠数：刺叶锦鸡儿的单花花粉量为（２４７４００±２７４５０）粒，胚珠数为（１４．００±０．１４）粒。 Ｐ ／ Ｏ

值为（４１１２２．５５±５８１１．２３），推断为专性异交的交配系统。

表 １　 刺叶锦鸡儿的花大小参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｌｏｒａｌ ｓｉｚｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ｃａｒａｇａｎａ ａｃａｎｔｈｏｐｈｙｌｌａ

花结构
Ｆｌｏｒａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

离生雄蕊
Ａｄｅｌｐｈｉａ

低位雄蕊
Ｌｏｗ ｓｔａｍｅｎ

高位雄蕊
Ｈｉｇｈ ｓｔａｍｅｎ

雌蕊
Ｐｉｓｔｉｌ

龙骨瓣
Ｃａｒｉｎａ

旗瓣
Ｖｅｘｉｌ

翼瓣
Ｗｉｎｇ

长度 Ｌｅｎｇｔｈ ／ ｍｍ ２２．８３±０．４９ａ ２４．４５±０．３６ｂ ２５．９３±０．２９ｃ ２６．７２±０．４３ｃｄ ２５．６７±０．４０ｃ ２７．８９±０．４５ｄ ２７．３３±０．６３ｄ
　 　 不同的小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．１．２　 传粉者访花动态及访花频率

传粉者类群及访花行为：刺叶锦鸡儿的传粉者种类多样，为泛化的传粉系统。 主要的传粉者有无垫蜂属、
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条蜂属的一些体型较大或中等的种（图 １Ｄ、图 １Ｅ），均以花蜜为食。 体型稍大的传粉者访花时，可以通过自身

的重量将龙骨瓣弹开，完成花粉的传递；但体型小的传粉者（图 １Ｆ）在访花时很难将龙骨瓣弹开，无法进行花

粉的传递，为无效访花者。

图 １　 刺叶锦鸡儿植株、花结构、不同阶段的胚珠及主要传粉者

Ｆｉｇ．１　 Ｐｌａｎｔ， ａｎａｔｏｍｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ， ｏｖｕｌｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ａｎｄ ｍａｉｎ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ ｏｆ Ｃａｒａｇａｎａ ａｃａｎｔｈｏｐｈｙｌｌａ

Ａ：植株；Ｂ：花解剖图；Ｃ：不同阶段的胚珠；Ｄ—Ｅ：体型较大的蜂（条蜂和无垫蜂属的种）；Ｆ：体型较小的蜂（彩带蜂亚科的种）

图 ２　 刺叶锦鸡儿主要传粉者的访花动态

　 Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｍａｉｎ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ ｉｎ Ｃａｒａｇａｎａ

ａｃａｎｔｈｏｐｈｙｌｌａ　

访花动态及花粉传递效率：在晴朗天气，传粉者一般在早上 ９：００ 左右开始出现，访花频率为 ０．０８５７ 次数

花－１ｈ－１；在 １３：３０—１５：００，访花昆虫活动频繁，访花频率达 ０．２９２６ 次数花－１ｈ－１；１７：００ 之后昆虫数量开始减

少，访花频率（０．０１９６ 次数花－１ｈ－１）明显下降；１８：００ 时基本不再有访花者（图 ２）。 在开花当天，去雄后的柱头

花粉数达（１２．１１±５．８７）粒，说明柱头有较充足的异花粉。

２．２　 交配系统

人工控制授粉实验显示不同的授粉处理具不同的

结实状况（Ｗａｌｄ χ２ ＝ ７８９．６６２，Ｐ＜０．０１）（图 ３）。 其中，孤
雌生殖、自动自花授粉和人工自花授粉的结实率均为

０，说明刺叶锦鸡儿无孤雌生殖现象，具严格的自交不亲

和性；而去雄自然授粉、人工补充授异花粉和自然状态

的结实率分别为 （ ８２． ００ ± ５． ４９）％、（８４． ００ ± ５． ２４）％、
（８６．００±４． ９６）％， 三种处理无显著差异 （Ｗａｌｄ χ２ ＝
０．２９８，Ｐ＝ ０．８６１），均具较高的结实率，说明不存在传粉

限制，其交配方式与 Ｐ ／ Ｏ 的检测结果一致，为专性异交

的交配系统类型。
对不同授粉方式下所结荚果进行结籽率统计显示，

各处理的结籽数都较低，无显著差异（Ｗａｌｄ χ２ ＝ ８．９０６，
Ｐ＝ ０．１１３）。 其中自动自花授粉、人工自花授粉和孤雌

生殖均为 ０；人工补充授异花粉、去雄自然授粉和自然

状态的结籽率分别为（１４．２９±７．８２）％、（１３．０４±７．１８）％、

６７８４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

（１５．００±８．１９）％，三者也无显著差异（Ｗａｌｄ χ２ ＝ ０．０３５，Ｐ＝ ０．９８３）。

图 ３　 刺叶锦鸡儿不同授粉处理下的结实率与结籽率

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｆｒｕｉｔ ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅｓ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ Ｃａｒａｇａｎａ ａｃａｎｔｈｏｐｈｙｌｌａ

不同大写字母表示结实率的差异显著（Ｐ＜０．０５），不同小写字母表示结籽率的差异显著（Ｐ＜０．０５）

图 ４　 刺叶锦鸡儿豆荚内不同时期胚珠的发育动态示意图

　 Ｆｉｇ．４　 Ａ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｌｅｇｕｍｅ ｐｏｄｓ ｓｈｏｗｉｎｇ ｏｖｕｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｃａｒａｇａｎａ ａｃａｎｔｈｏｐｈｙｌｌａ

２．３　 胚珠败育及种子形成动态

对不同发育阶段的荚果进行种子发育状况的调查

显示：刺叶锦鸡儿胚珠的发育从顶部开始，多数胚珠能

受精膨大，但最终在中部形成 ２—３ 粒种子，胚珠的败育

从基部开始（图 ４）。 其胚珠败育与种子形成动态如下

（图 ５）：在开花后的第 ３ 天，子房内开始出现胚珠膨大

现象，主要集中在顶部。 第 ５ 天，膨大胚珠的比例进一

步增加，此时，绝大多数子房中只有膨大胚珠和不膨大

胚珠两种类型。 在开花后的第 ８ 天，子房基部的膨大胚

珠比例有所上升，中部的 ８—１３ 号位所占比例最高

（５８．２５％—６８．８２％）。 此时，个别子房基部开始出现胚

珠败育现象，败育比例仅有 ０．５２％。 在开花后的第 １１
天，顶部和中部的胚珠膨大比例继续增加，出现大多数

胚珠的膨大，子房基部的胚珠败育比例有所增加，在 １
号位所占比例最大（１０．２０％）。 在开花后的第 １４ 天，顶
部和基部胚珠败育显著增加，在基部 １ 号位达到最高峰

（４４．７６％）；胚珠膨大比例在子房中呈现正态分布，并在 １１ 号位达到最高（４８．２５％）。 与第 １１ 天相比，膨大胚

珠的比例有所下降，顶部胚珠出现明显的膨大后败育现象。 在开花后的第 １７ 天，子房内两端胚珠继续败育，１
号位的败育比例继续上升（６０．４１％）。 在第 ２０ 天，子房内两端胚珠的败育率继续增加，中部胚珠的发育相对

稳定。 在 １ 号位败育率达到最高值（８２．００％），中部 １１ 号位最低（３０．００％），种子形成格局基本稳定。
２．４　 资源调控下的结籽格局

在花期和结荚初期对极少开花植株添加水肥后（处理），荚果的结籽率（１８．４５±１．７０）％较对照株（１１．１９±
０．８０）％提高了 ６４．９％（Ｆ＝ ４．４６８，Ｐ＝ ０．００１）（图 ６）。 但资源调控并没有改变荚果的结籽格局，两类荚果仍然

表现为中间位置高、两端低的结籽状况，与图 ４ 和图 ５ 所表现的胚珠发育动态一致。
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图 ５　 刺叶锦鸡儿胚珠败育及种子形成的时间和位置效应

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｔｉｍｉｎｇ ａｎｄ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｏｖｕｌｅ ａｂｏｒｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ Ｃａｒａｇａｎａ ａｃａｎｔｈｏｐｈｙｌｌａ

基部从 １ 号位开始，１７ 号位为最顶部

３　 讨论

传粉与资源限制是影响植物种子形成的两个重要因素，在豆科或十字花科植物中常常成为互逆的两个资

源梯度。 本文通过对刺叶锦鸡儿传粉特性、交配系统、胚珠发育动态及资源调控下植株结籽格局的调查，发现

刺叶锦鸡儿为专性异交的交配方式，具充足的传粉者，不存在传粉限制，但资源限制及胚珠受精的不同步性使

其发育具有明显的时间和位置效应。
３．１　 种子形成的时间和位置效应

传粉与资源限制对种子发育的影响有多种途径，如传粉强度、柱头上花粉来源与数目、子房内胚珠位置、
受精时间、果实在花序和植株上的位置等［４—５，１１—１２］。 这些因素大多跟生殖单位受精的时间和所处位置有关。
表现为花序或果实水平上，早发育的或近轴端（资源库）的生殖单位在资源竞争方面具更强的时间和位置优

势［２２—２４］，即种子或果实形成的时间和位置效应。 刺叶锦鸡儿的结籽格局也反映这一现象（图 ４），即胚珠发育

最先从子房的顶部开始，而败育从基部开始，最终形成两端结籽率低、中部高的种子选择性败育类型。 此类结

籽格局在荆豆属植物（Ｕｌｅｘ ｇａｌｌｉｉ） ［７］、十字花科芸薹属甘蓝（Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ） ［８］ 和野豌豆属歪头菜（Ｖｉｃｉａ
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图 ６　 刺叶锦鸡儿资源调控下植株的结籽格局

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｓｅｅｄ ｓｅｔ ｐａｔｔｅｒｎ ｕｎｄｅｒ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｃａｒａｇａｎａ ａｃａｎｔｈｏｐｈｙｌｌａ

对照：极少开花植株结籽格局； 处理：资源调控后植株结籽格局

ｕｎｉｊｕｇａ） ［１７］中也存在。
关于结籽格局，不少豆科植物显示近柱头端的胚珠因为在受精时间上具优势，表现出顶端胚珠结籽率高

的现象［１５—１６］。 而刺叶锦鸡儿等虽然顶端胚珠优先发育，但并没有在顶端形成较高的结籽率，而是在中部。 究

其原因可能与胚珠间较长的受精间隔有关。 我们对同为豆科植物，授粉后基部胚珠优先发育，最终在基部形

成 １—２ 个种子的黄花草木樨（Ｍｅｌｉｌｏｔｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）进行分析发现［２５］：黄花草木樨授粉不存在传粉限制，花开放

后当天闭合，这意味着子房内顶端和基部胚珠间的授精间隔较短，在顶端胚珠受精时间没有优势的情况下，资
源分配的位置效应可能会对胚珠的发育起主导作用。 基于这一原因，那些顶端胚珠发育较好的植物可能是与

传粉受限，中下部胚珠不能被正常受精有关。
而刺叶锦鸡儿花期 ４—５ｄ，尽管不存在传粉限制，绝大多数胚珠都能受精，但在开花当天，去雄后的柱头

花粉数（１２．１１±５．８７）粒并不能满足所有胚珠（１４．００±０．１４）粒的受精需求。 晴朗天气自然状态柱头花粉数在

第 ３ 天才达到最大值［２５］，所以，柱头花粉的沉积是一个不断累积的过程。 这就意味着基部与顶部胚珠有一个

较长的受精间隔。 在资源受限的情况下，晚受精的胚珠在争夺资源方面会处于劣势；而顶部的胚珠因为受精

早得到优先发育。 但随着胚珠体积的增长，资源竞争的加剧，顶部胚珠在资源竞争中的劣势将逐步凸显。 只

有中部胚珠在受精时间上与顶端较为接近，而在资源竞争中具明显的位置优势，从而得到较好发育。 这一推

理在两种栽培玉米的控制授粉实验中得到了较好的验证［２６］。 这可能也是为什么同样受两种资源梯度的影响

却表现出不同结籽格局的原因。 所以，探究受精后影响胚珠发育的因素，除了考虑资源分配状况及胚珠的位

置影响外，还应该考虑前期胚珠间受精时间的长短及花粉限制的影响。
受精是胚珠可持续发育的前提，而受精后胚珠的发育对资源的需求是一个逐步增加的过程。 所以，选择

性种子败育通常表现为花粉限制多作用于果实、种子形成的早期，而资源竞争在后期尤为关键［１２］。 在这种作

用模式下，如果植物不存在传粉限制，而存在资源限制，就会表现为在结实早期大量胚珠膨大，而后又败育的

现象，这在很多果树中比较明显，刺叶锦鸡儿的这一结籽格局也印证了上述现象。
３．２　 花粉传递与种子形成

传粉是植物完成受精过程的必备阶段，胚珠的败育往往与柱头上花粉的来源和数目有关。 在许多植物

中，要产生 １ 枚果实，柱头上的最少花粉粒数要达到一定的数目，即传粉强度［５， ２７—２８］。 花粉源也影响种子的

发育，在自交不亲和的植物中，自花粉的落置往往会影响异花粉的萌发，从而导致胚珠受精不足而发生败

育［７，１４—１５］。 刺叶锦鸡儿的单花花粉量较大，属于花粉释放中的瓣膜机制。 这种机制以具有弹性的花结构为
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基础，通过传粉者对花瓣的作用力，将花粉多次呈现出来，可以有效的避免花粉浪费，提高雄性适合度。 从刺

叶锦鸡儿的花粉传递看，尽管昆虫的访花会导致部分自花粉的滞留，但自交不亲和性并没有使其自然结实率

（８６．００±４．９６）％受到影响。 在交配系统的检测中，去雄自然授粉和去雄人工异花授粉在结实率和结籽率方面

与自然状态的均没有差异，说明刺叶锦鸡儿具较高的传粉强度，不存在传粉限制。 而在去雄套袋（孤雌生殖）
和人工自花授粉的处理中，结实率和结籽率均为零，没有发现荚果内胚珠有膨大后又败育的现象，说明该植物

在胚珠发育过程中不存在假受精现象。
传粉只是受精过程的第一步，花粉在柱头上的萌发状况及花粉管生长的先后顺序对胚珠的发育至关重

要。 从刺叶锦鸡儿胚珠的发育动态可以看出，受精的先后顺序，对胚珠的发育有重要影响。 也体现了在胚珠

发育早期，传粉、受精过程中时间效应的主导地位。
３．３　 资源分配与种子形成

种子的形成与资源的可获得性密切相关。 在资源有限的情况下，投入到某一性状或部位的资源量的增加

必然会降低它投入到其他性状或部位的资源量，即资源分配的“此长彼消” ［１２， １７］，如居群水平或植株水平的

间歇性大量结实、逆境胁迫下繁殖方式或繁殖力的改变等。 刺叶锦鸡儿居群斑块状的开花现象体现了繁殖资

源分配的差异性，尽管还不能确定导致这种差异性的原因，但通过资源调控后，显著增加了低开花植株荚果的

结籽率，说明存在资源限制。
所调查居群位于年均降雨量不到 ２００ｍｍ 的干旱荒漠化的低山坡上，多样化的地形和早春较低的降水可

能会成为植株营养生长的一个重要影响因素，斑块状的开花可能与植株所处的微地形有关。 这一现象说明资

源分配与权衡在居群水平、个体植株的年份间及不同生长阶段、荚果内胚珠间等广泛存在，并对繁殖产生影

响。 这反映了母本在资源分配与调控形式方面的多样性。 这种母本通过败育部分花或胚珠的资源分配方式

在一定程度上对提高母本的繁殖适合度或种子的后代适合度均具重要意义［２９—３０］。
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