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同域分布的紫堇属三种植物的繁育系统和传粉差异
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摘　 要: 为研究近缘物种之间繁育系统分化对传粉环境的适应性意义ꎬ 本文针对湖北地区的 ３ 种紫堇属植物(紫
堇 Ｃｏｒｙｄａｌｉｓ ｅｄｕｌｉｓ Ｍａｘｉｍ.、 尖距紫堇 Ｃ. ｓｈｅａｒｅｒｉ Ｓ. Ｍｏｏｒｅ. 和小花黄堇 Ｃ. ｒａｃｅｍｏｓａ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｐｅｒｓ.)进行了

传粉生态学研究ꎬ 对比分析了它们在花部特征、 分布模式、 花期、 交配系统、 传粉系统等方面的差异ꎮ ３ 种紫堇

属植物常见伴生现象ꎬ 花期有一定重叠ꎻ 花色、 距长、 花蜜量等方面均有显著差异ꎻ 尖距紫堇交配系统为自交

不亲和、 依靠传粉者异花授粉ꎻ 而紫堇和小花黄堇交配系统为自交亲和ꎬ 兼有自交和异交的混合交配系统ꎮ ３ 个

物种均由蜂类传粉ꎬ 且花部性器官与传粉者的接触部位一致ꎬ 但访花频率差异较大ꎮ 在混合群落中ꎬ 传粉者访

花具有较高的忠实性ꎬ 花部特征差异可能是传粉者选择性访花的原因ꎮ 对于紫堇属 ３ 个物种ꎬ 花部特征和交配

系统的分化有助于其避免传粉过程的相互干扰ꎬ 交配系统与传粉环境具有一定相关性ꎬ 混合交配系统可能有利

于提高植物对不同生境和气候的适应性ꎮ
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　 　 植物的繁育系统(ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ)ꎬ 是指直

接影响后代遗传组成的所有有性特征ꎬ 主要包括花

部特征、 花性器官寿命、 交配系统等[１]ꎮ 繁育系

统影响植物后代的遗传组成和适合度ꎬ 对于种群维

持遗传多样性、 表型变异和物种分布具有重要作

用[２－５]ꎬ 因此ꎬ 繁育系统的进化和转变是繁殖生态

学和进化生物学研究的重要课题[６]ꎮ 繁育系统在

一定程度上体现了植物对特定传粉环境的适应[７]ꎮ
例如ꎬ 在高山、 高海拔和荒漠等传粉昆虫稀少的地

区ꎬ 植物表现为自交不亲和性丧失、 雌雄异位消

失、 自交程度升高、 花器官寿命延长、 增大花展示

等特点[８－１０]ꎮ 同一分类群(属、 科等)的近缘物种

之间往往存在繁育系统的分化ꎬ 针对这类物种开展

传粉系统和生殖成功的对比研究ꎬ 有助于揭示繁育

系统进化的适应性意义和物种分化机制ꎮ
紫堇属(Ｃｏｒｙｄａｌｉｓ ＤＣ.)在我国南、 北方地区

广泛分布ꎬ 繁育系统多样ꎬ 花部结构复杂多变ꎬ 自

动自交、 协助自交、 兼性异交、 自交不亲和等各种

交配系统类型均有报道ꎬ 它们为研究种间传粉差异

和物种进化提供了大量有价值的材料[１１－１６]ꎮ 该属

目前仍处于激烈分化之中[１７]ꎬ 但其花部特征和繁

殖特性分化的驱动因素尚不明确ꎬ 近缘种之间繁育

系统与传粉系统有何相关性需要进一步分析ꎮ 本文

旨在从以下 ３ 方面研究同域分布的紫堇属植物在繁

育系统和传粉系统上的差异: (１)不同物种的花部

特征、 交配系统等主要繁育特征有何差异? (２)不
同物种间有哪些传粉差异? (３)繁育系统对于传粉

环境有何适应性意义?

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

实验材料包括紫堇 Ｃｏｒｙｄａｌｉｓ ｅｄｕｌｉｓ Ｍａｘｉｍ.
(紫堇组)、 尖距紫堇 Ｃ. ｓｈｅａｒｅｒｉ Ｓ. Ｍｏｏｒｅ. (大叶

紫堇组)和小花黄堇 Ｃ. ｒａｃｅｍｏｓａ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｐｅｒｓ.
(小花黄堇组)ꎮ 以上物种均广泛分布于我国南、
北各省ꎬ 为常见的早春植物[１８]ꎮ

实验 地 点 位 于 湖 北 省 宜 昌 市 三 斗 坪 镇

(３０°４９′４６􀆰３″ Ｎꎬ １１１° ０４′ ０３􀆰３″ Ｅ )ꎬ 平 均 海 拔

４８０ ｍꎮ ３ 种紫堇属物种分布于该地区的山坡、 林

缘、 农田周围、 路边等ꎬ 常见伴生ꎬ 形成邻接分布

的自然种群ꎮ 实验于 ２０１２ － ２０１５ 年的 ３ － ５ 月进

行ꎬ 实验材料均为野生自然种群ꎬ 常见的伴生开花

植物为阿拉伯婆婆纳(Ｖｅｒｏｎｉｃａ ｐｅｒｓｉｃａ Ｐｏｉｒ.)、 甘

蓝型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ.)等ꎮ
１􀆰 ２　 实验方法

１􀆰 ２􀆰 １　 花期与花部特征测量

为了记录种群的花期ꎬ 在 ３ 个物种的种群中分

别随机选取 ４ 个 １ ｍ × １ ｍ 的样方ꎬ 于 ２０１２ 年 ３
月 １０ 日至 ４ 月 ２８ 日ꎬ 每周调查开花植株数ꎬ 计

算开花植株比例ꎮ
开花植株比例 ＝ 开花植株数 /总植株数ꎮ
２０１２ 年 ４ 月ꎬ 从 ３ 个物种中分别随机选取 ３０

个已开放的花序ꎬ 记录花序大小(单个花序的总花

朵数)和花展示大小 (单个花序内同时开放花朵

数)ꎮ ３ 个物种分别选取 ２０ 朵开放的花测量花部特

征ꎮ 为了避免花序内资源分配差异导致花大小的差

异ꎬ 每朵花均取自花序的中部位置ꎮ 使用游标卡尺

测定花冠长度、 宽度(精确至 ０􀆰０１ ｍｍ)ꎮ 于上午

８ ∶ ００ 时ꎬ 将刚开放的花朵套袋以隔绝传粉者ꎬ
２４ ｈ 后ꎬ 用内径 ０􀆰１ ｍｍ 的毛细管吸取花蜜ꎬ 记

录液柱长度 Ｌꎬ 计算花蜜体积 Ｖꎻ 用手持糖度计测

定花蜜含糖量ꎮ
花蜜体积(Ｖ ) ＝ π(０􀆰１ / ２) ２× Ｌꎮ

１􀆰 ２􀆰 ２花粉和胚珠产量

２０１２ 年 ４ 月ꎬ 对 ３ 个物种随机收集若干大花

苞ꎬ 独立存放于 ＥＰ 管并用 ７０％酒精固定ꎬ 随后带

７８１　 第 ２ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 王 慧等: 同域分布的紫堇属三种植物的繁育系统和传粉差异



回实验室进行花粉和胚珠的计数ꎮ 由于紫堇属具有

次级花粉呈现(ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｐｏｌｌｅｎ ｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ)现

象ꎬ 即花朵开放之前花药开裂ꎬ 花粉落置在柱头

上[１９]ꎬ 因此柱头上散落的花粉与花药囊中剩余的

花粉共同构成该花的花粉总量ꎮ 分别将每朵花的花

药和柱头用解剖针破碎后置于 ２ ｍＬ ＥＰ 管中ꎬ 加

蒸馏水至 １ ｍＬꎬ 离心(转速 １０００ ｒ / ｍｉｎ)２ ｍｉｎ 使

花粉从柱头上分离ꎮ 用移液枪取 ５０ μＬ 样品ꎬ 置于

载玻片并在显微镜下计数ꎬ 每朵花选取 ５ 个样本计

数ꎬ 所得平均值乘以 ２０ 即为该朵花的花粉产量ꎮ
将花柱置于 １ ｍｏｌ / Ｌ 的 ＮａＯＨ 溶液中软化 ２０ ｍｉｎꎬ
随后蒸馏水漂洗ꎬ 压片ꎬ 在显微镜下计数胚珠产

量ꎮ 最后ꎬ 计算花粉￣胚珠比 (ｐｏｌｌｅｎ￣ｏｖｕｌｅ ｒａｔｉｏꎬ
Ｐ / Ｏ)ꎮ

花粉胚珠比(Ｐ / Ｏ) ＝ 花粉数 /胚珠数ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ３　 授粉处理和交配系统判定

为了判定 ３ 个物种的自交亲和性ꎬ 于 ２０１３ 年

３ － ４ 月进行套袋和人工授粉处理ꎮ ３ 个物种分别

随机选取 ２０ 个植株ꎬ 每个植株上选取 ３ 个发育状

态相似的花序ꎬ 每个花序上又分别选取中部位置的

１ 朵未开放的花ꎬ 套袋以隔绝传粉者ꎬ 植株上其余

花朵不做任何处理ꎮ 花朵开放后ꎬ 分别进行以下处

理: (１)套袋、 不作授粉处理ꎻ (２)人工授同株异

花花粉并套袋ꎻ (３)自然传粉ꎬ 不做套袋或授粉处

理ꎮ 约 ２０ ｄ 后ꎬ 分别记录每个果实的种子数ꎬ 计

算结实率ꎮ
结实率 ＝ 种子数 /胚珠数ꎮ
花朵隔绝传粉者能够结实ꎬ 认为该物种具有自

动自交(ａｕｔｏｇａｍｙ)ꎻ 花朵隔绝传粉者不能结实ꎬ
但人工授同株花粉可以结实ꎬ 认为该物种自交亲

和但需要传粉者ꎬ 即协助自交( ｆａｃｕｌｔａｔｉｖｅ ａｕｔｏ￣
ｇａｍｙ)ꎻ 花朵隔绝传粉者不能结实ꎬ 人工授同株

花粉也不能结实的ꎬ 认为该物种的交配系统为自交

不亲和(ｓｅｌｆ￣ｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｌｅ)ꎬ 即专性异交(ｏｂｌｉｇａｔｅ
ｘｅｎｏｇａｍｙ)ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ４　 传粉观察

为了衡量不同物种传粉系统的差异ꎬ 于 ２０１３
年 ４ 月ꎬ 在 ３ 个物种的自然种群中选取开花植株较

为集中的 １ ｍ × １ ｍ 的单一样方ꎬ 记录该样方内开

放花朵数(由于每个花序的开放花朵数不同ꎬ 因此

观察统计时以单花为单位)ꎮ 以 １５ ｍｉｎ 为 １ 个观察

时间段ꎬ 详细记录该样方内传粉者的种类、 访花次

数、 访花行为(获取的报酬物类型、 传粉者与花部

性器官的接触部位等)ꎬ 针对每个紫堇物种计算传

粉者的访花频率ꎮ

　 访花频率 ＝ 访花次数
样方内开放花朵数 × ｈ

(ｈ: 小时)ꎮ

为了衡量种间花粉传递的可能性ꎬ 于 ２０１５ 年

４ 月ꎬ 在任意 ２ 个物种伴生的群落选取 １ ｍ × １ ｍ
的混合样方ꎬ 通过拔除和移栽ꎬ 使 ２ 个物种开放花

朵数为 １ ∶ １ꎬ 记录该样方内的开放花朵数ꎮ 观察

记录传粉者在该混合样方内的访花次数、 在不同物

种间的转换次数ꎮ
每个传粉者类型捕获 ２ ~ ３ 只ꎬ 保存在 ２ ｍＬ

ＥＰ 管中ꎬ 硅胶干燥保存ꎬ 带回实验室鉴定物种ꎮ
对于每种样方类型ꎬ 选取至少 ５ 个样方ꎬ 累计观察

２０ ｈ 以上ꎮ 传粉观察均在天气晴朗、 昆虫活动较

频繁的 ８ ∶ ００ － １７ ∶ ００ 时进行ꎮ
１􀆰 ３　 数据统计分析

采用单因素方差分析 ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 对比物

种之间的花冠长度、 花冠宽度、 花蜜量、 花粉胚珠

比等方面的差异ꎻ 针对 ３ 个物种ꎬ 采用 ＡＮＯＶＡ 对

比不同处理的结实率差异ꎮ ＡＮＯＶＡ 分析结果差异

显著时ꎬ 采用 Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ 多重比较法进行两两对

比ꎮ 方差不齐时ꎬ 进行平方根或对数转换ꎮ 花序大

小、 花展示大小、 花粉数、 胚珠数由于不符合正态

分布ꎬ 用广义线性模型 ＧＬＭＭ(泊松分布ꎬ 对数连

接)进行物种间对比ꎬ 以 Ｗａｌｄ χ２为统计量ꎮ 数据

分析利用 ＳＰＳＳ １８􀆰０ 软件进行ꎬ 显著性水平设为

０􀆰０５ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 花期与花部特征

研究结果表明ꎬ ３ 个物种的花期有一定重叠ꎬ
其中ꎬ 紫堇开花最早ꎬ 三月初开花并在中旬进入盛

花期ꎻ 尖距紫堇和小花黄堇三月中旬进入花期ꎬ 花

期持续至四月底(图 １)ꎮ
３ 个物种均为两性花、 两侧对称ꎬ 总状花序ꎮ

花冠分为上花瓣、 下花瓣和内花瓣ꎬ 上花瓣延伸成

距ꎬ ２ 片内花瓣顶端联合ꎬ 包裹花药和柱头 (图

２)ꎮ 一些花部特征具有显著差异ꎬ 如紫堇、 尖距

紫堇和小花黄堇的花色分别为粉色、 紫色和黄色

(图 ２ꎬ 表 １)ꎮ 花冠大小排序为: 尖距紫堇 > 紫

堇 >小花黄堇(花冠长度ꎬ ＡＮＯＶＡꎬ Ｆ２ꎬ５７ ＝ ９４６􀆰０１ꎬ
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图 １　 物种的开花物候
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｏｆ ｓｔｕｄｉｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｐ < ０􀆰００１ꎻ 花 冠 宽 度ꎬ Ｆ２ꎬ５７ ＝ １３３􀆰０４ꎬ Ｐ <
０􀆰００１)ꎮ 物种之间花蜜量差异极显 著 ( Ｆ２ꎬ３９ ＝
１１􀆰８８ꎬ Ｐ < ０􀆰００１)ꎬ 尖距紫堇的花蜜量显著高于紫

堇和小花黄堇ꎬ 而紫堇和小花黄堇没有显著差异(表

１)ꎻ ３ 个物种的花蜜含糖量均为 ３０％左右ꎮ 花序大

小在物种间差异极显著(Ｗａｌｄ χ２ ＝ １７０􀆰１４７ꎬ Ｐ <
０􀆰 ００１)ꎬ 尖距紫堇 >小花黄堇 >紫堇ꎻ 花展示大小

在物种间差异极显著 (Ｗａｌｄ χ２ ＝ １９􀆰６５２ꎬ Ｐ <
０􀆰００１)ꎬ 紫堇的花展示显著小于尖距紫堇和小花黄

堇ꎬ 尖距紫堇和小花黄堇则没有显著差异(表 １)ꎮ
２􀆰 ２　 花粉和胚珠产量

研究发现ꎬ 单花花粉数在物种之间显示出极显

著的差异(Ｗａｌｄ χ２ ＝ １０７６０８􀆰３７６ꎬ Ｐ < ０􀆰００１)ꎬ
其中尖距紫堇 >紫堇 >小花黄堇ꎻ 单花胚珠产量在

物种之间也具有极显著差异(Ｗａｌｄ χ２ ＝ ５０􀆰０２７ꎬ
Ｐ < ０􀆰００１)ꎬ 其中小花黄堇 > 尖距紫堇 > 紫堇ꎮ
花粉￣胚 珠 比 在 物 种 之 间 差 异 极 显 著 (Ｆ２ꎬ４７ ＝
２２１􀆰６８４ꎬ Ｐ < ０􀆰００１)ꎬ 尖距紫堇和紫堇没有显著

差异ꎬ 均显著高于小花黄堇(表 ２)ꎮ 按照 Ｃｒｕｄｅｎ
(１９７７) [２４]的标准ꎬ 尖距紫堇和紫堇符合兼性异

A B C

D E

!"#$

%&'

()*

+)*

,)*
-

Ａ: 紫堇ꎻ Ｂ: 尖距紫堇ꎻ Ｃ: 小花黄堇ꎻ Ｄ: 花朵侧面示意图(内花瓣顶端联合ꎬ 包裹花部性器官)ꎻ Ｅ: 内花瓣被推压ꎬ 花部性
器官暴露(发生在有效传粉者访花时)(Ｄ、 Ｅ 引自 Ｍａｌｏｏｆ[２３] )ꎮ
Ａ: Ｃｏｒｙｄａｌｉｓ ｅｄｕｌｉｓꎻ Ｂ: Ｃｏｒｙｄａｌｉｓ ｓｈｅａｒｅｒｉꎻ Ｃ: Ｃｏｒｙｄａｌｉｓ ｒａｃｅｍｏｓｅꎻ Ｄ: Ｓｉｄｅ ｖｉｅｗ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ( ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ ａｒｅ ｃｏｖｅｒｅｄ
ｂｙ ｉｎｎｅｒ ｐｅｔａｌｓ)ꎻ Ｅ: Ｉｎｎｅｒ ｐｅｔａｌｓ ｄｅｐｒｅｓｓｅｄ ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ ｅｘｐｏｓｅｄ ｄｕｒｉｎｇ ａ ｖｉｓｉｔ (Ｄ ａｎｄ Ｅ ｃｉｔｅｄ ｆｒｏｍ Ｍａｌｏｏｆ[２３] ) .

图 ２　 研究物种的花部形态
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｔｕｄｉｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

表 １　 物种的花部特征
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

花色
Ｃｏｒｏｌｌａ ｃｏｌｏｒ

花冠长度(ｍｍ)
Ｃｏｒｏｌｌａ ｌｅｎｇｔｈ

花冠宽度(ｍｍ)
Ｃｏｒｏｌｌａ ｗｉｄｔｈ

花蜜量 (μＬ)
Ｎｅｃｔａｒ ｖｏｌｕｍｅ

花序大小
Ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｓｉｚｅ

花展示值
Ｆｌｏｒａｌ ｄｉｓｐｌａｙ ｓｉｚｅ

紫堇 粉色 １７.６１ ± ０.８９ａ(２０) ６.９３ ± １.０６ａ(２０) ０.１０ ± ０.０７ａ(９) ７.０７ ± １.６２ａ(３０) ３.０３ ± １.３５ａ(３０)
尖距紫堇 紫色 ２５.３３ ± ２.７０ｂ(２０) ４.１４ ± ０.５６ｂ(２０) ０.５０ ± ０.４０ｂ(１５) １９.８０ ± ５.３０ｂ(３０) ４.８７ ± ２.４３ｂ(３０)
小花黄堇 黄色 ８.８６ ± ０.５０ｃ(２０) ３.１８ ± ０.５０ｃ(２０) ０.１０ ± ０.０８ａ(１８) １３.３０ ± ４.５４ｃ(３０) ５.３３ ± ２.２０ｂ(３０)

　 　 注: １ꎬ 数据均为 ｍｅａｎ ± ＳＤꎬ 括号内数字为样本量ꎻ ２ꎬ 数据上标字母为物种间的 Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ 多重比较ꎬ 同列不同字母表示显著差异
(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ

Ｎｏｔｅｓ: １ꎬ Ｄａｔａ ａｒｅ ｍｅａｎｓ ± ＳＤꎬ ｎｕｍｂｅｒｓ ｉｎ ｂｒａｃｋｅｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅꎻ ２ꎬ Ｓｉｔｅｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ Ｔｕｋｅｙ􀆳ｓ ＨＳＤ ｔｅｓｔ (Ｐ < ０􀆰０５) .
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表 ２　 研究材料的花粉和胚珠产量以及花粉￣胚珠比
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｏｌｌｅｎ ａｎｄ ｏｖｕｌｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｏｌｌｅｎ￣ｏｖｕｌｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｔｕｄｉｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

花粉产量
Ｐｏｌｌｅｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

胚珠产量
Ｏｖｕｌｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

花粉￣胚珠比
Ｐｏｌｌｅｎ￣ｏｖｕｌｅ ｒａｔｉｏ

紫堇　 　 １３６５０.００ ± １５８３.６３ａ(２０) １６.１５ ± ０.９９ａ(２０) ８４６.６３ ± ９５.９１ａ(２０)
尖距紫堇 ２０２７３.７０ ± ３７７６.３０ｂ(２０) ２２.５５ ± ２.１４ｂ(２０) ８９５.９６ ± １２２.１８ａ(２０)
小花黄堇 ３８６５.００ ± ４２０.１６ｃ(１０) ２８.５０ ± ０.９７ｃ(１０) １３５.９８ ± １７.２７ｂ(１０)

　 　 注: １ꎬ 数据均为 ｍｅａｎ ± ＳＤꎬ 括号内数字为样本量ꎻ ２ꎬ 数据上标字母为物种间的广义线性模型分析或 Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ 多重比较ꎬ 同列不
同字母表示显著差异(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ

Ｎｏｔｅｓ: １ꎬ Ｄａｔａ ａｒｅ ｍｅａｎｓ ± ＳＤꎬ ｎｕｍｂｅｒｓ ｉｎ ｂｒａｃｋｅｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅꎻ ２ꎬ Ｓｉｔｅｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ＧＬＭＭ ｏｒ Ｔｕｋｅｙ􀆳ｓ ＨＳＤ ｔｅｓｔ (Ｐ < ０􀆰０５) .

交的标准ꎬ 小花黄堇符合兼性自交标准ꎬ 但还需

要结合授粉实验的结果进一步判定交配系统的

类型ꎮ
２􀆰 ３　 授粉处理和交配系统判定

实验结果显示ꎬ 尖距紫堇的套袋和人工自花授

粉处理均没有结实ꎬ 表明其为自交不亲和ꎬ 生殖成

功完全依赖传粉者异花授粉(图 ３: Ｂ)ꎻ 紫堇和小

花黄堇套袋和自花授粉处理均有结实ꎬ 且套袋结实

率与自然对照均没有显著差异ꎬ 表明两者均自交亲

和、 有较高程度的自动自交ꎬ 为兼有自交和异交的

混合交配系统(图 ３: Ａ、 Ｃ)ꎮ 对于该属物种ꎬ 柱

头是呈现花粉的器官ꎬ 使自交亲和的物种得以自动

自交ꎮ
２􀆰 ４　 传粉系统

针对紫堇、 尖距紫堇、 小花黄堇的单一样方ꎬ
分别进行了 ２１􀆰２５、 ４９􀆰７５、 ５０􀆰２５ ｈ 的访花观察ꎬ
分别记录了 ４００、 ２４５８、 ３７ 次昆虫访花ꎮ ３ 个物

种的传粉者类型较为单一ꎬ 主要为蜜蜂科的瑞熊蜂

(Ｂｏｍｂｕｓ ｒｉｃｈａｒｄｓｉ)、 疏熊蜂(Ｂ. ｒｅｍｏｔｕｓ)和意大

利蜜 蜂 ( Ａｐｉｓ ｍｅｌｌｉｆｅｒａ )ꎬ 切 叶 蜂 科 的 切 叶 蜂

(Ｍｅｇａｃｈｉｌｅ ｓｐｐ.)ꎬ 且都为有效传粉者ꎮ 其中ꎬ
紫堇的首要传粉者为熊蜂类和蜜蜂ꎬ 分别占总访花

次数的 ５１􀆰００％和 ４８􀆰００％ꎻ 尖距紫堇的首要传粉

者为熊蜂类ꎬ 占 ９１􀆰０９％ꎻ 小花黄堇的传粉者为熊

蜂类和切叶峰ꎬ 分别占 ５１􀆰３５％和 ４８􀆰６５％ꎮ
紫堇两侧对称、 花部性器官包裹于内花瓣的结

构ꎬ 对于传粉者的行为有较高限制ꎮ 蜂类的访花行

为高度熟练ꎬ 可以推动花瓣的杠杆结构将内花瓣压

下ꎬ 暴露出的花粉和柱头接触蜂类的头、 胸部(图
２)ꎮ 观察到有蜂虻(Ｓｙｓｔｒｏｐｕｓ ｓｐｐ.)访问紫堇、 有

天蛾(Ｍａｃｒｏｇｌｏｓｓｕｍ ｓｐｐ.)访问尖距紫堇ꎬ 两者均

具有细长的口器ꎬ 可以吸取花蜜ꎬ 但由于其身体均

不接触花冠ꎬ 未见其推动紫堇的内花瓣ꎬ 推测两者

均不能接触花部性器官ꎬ 因此不具传粉作用ꎮ
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Ａ: 紫堇ꎻ Ｂ: 尖距紫堇ꎻ Ｃ: 小花黄堇ꎮ 小写字母为不同处理的
Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ 多重比较ꎬ 不同字母表示显著差异(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ
Ａ: Ｃｏｒｙｄａｌｉｓ ｅｄｕｌｉｓꎻ Ｂ: Ｃ. ｓｈｅａｒｅｒｉꎻ Ｃ: Ｃ. ｒａｃｅｍｏｓｅ. Ｂａｒｓ
ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ Ｔｕｋｅｙ􀆳ｓ ＨＳＤ ｔｅｓｔ (Ｐ < ０􀆰０５) .

图 ３　 研究材料的授粉和套袋处理的结实率
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｓｅｅｄ ｓｅｔ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｓｔｕｄｉｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ
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传粉者对 ３ 个物种的访花频率差异较大ꎬ 其中

紫堇接受的传粉者访花频率为 ０􀆰１７６４ 次􀅰朵－１􀅰
ｈ－１ꎬ 尖距紫堇为 ０􀆰１４０８ 次􀅰朵－１􀅰ｈ－１ꎬ 小花黄堇

为 ０􀆰００７０ 次􀅰朵－１ 􀅰ｈ－１ꎮ 尖距紫堇为专性异交

(ｏｂｌｉｇａｔｅ ｘｅｎｏｇａｍｙ)ꎻ 紫堇和小花黄堇为兼有自

交 和 异 交 的 混 合 交 配 系 统 ( ｍｉｘｅｄ ｍａｔｉｎｇ
ｓｙｓｔｅｍ)ꎬ 但小花黄堇访花频率较低ꎬ 主要以自动

自交为主的兼性自交( ｆａｃｕｌｔａｔｉｖｅ ａｕｔｏｇａｍｙ)ꎮ
针对紫堇￣尖距紫堇、 紫堇￣小花黄堇、 尖距紫

堇￣小花黄堇的 ２ 个物种混合样方ꎬ 分别进行了

２２􀆰００、 ２０􀆰２５、 ２０􀆰５０ ｈ 的访花观察ꎮ 传粉者在两

个物种的混合样方中ꎬ 往往恒定地访问同一物种的

花ꎬ 较少在不同物种间转换: 在紫堇和小花黄堇的

混合样方ꎬ 共观察到 ３１６ 次访花ꎬ 其中仅有 １ 次

为种间转换ꎻ 在紫堇和尖距紫堇的混合样方中ꎬ 共

观察到 ７２６ 次访花ꎬ 其中有 ３８ 次种间转换ꎻ 在尖

距紫堇和小花黄堇的混合样方中ꎬ 观察到 ８５６ 次

访花ꎬ 其中有 ７ 次种间转换ꎮ 因此ꎬ 种间互访的次

数仅占总次数的 ２􀆰４２％ꎬ 传粉者具有较高的访花

忠实度ꎮ

３　 讨论

３􀆰 １　 花部特征分化和传粉差异

异花授粉的植物依靠传粉者对花粉的传递作用

完成生殖过程ꎬ 而植物的花部资源投入会显著影响

传粉系统ꎮ 紫堇、 尖距紫堇和小花黄堇虽然花部特

征有一定的相似性(两侧对称、 总状花序、 有距

等)ꎬ 但是花色、 花大小、 花序大小、 花展示大小

等特征在物种间有较大差异ꎮ 花冠大小、 花展示大

小、 蜜 量 等 因 素 往 往 与 传 粉 吸 引 力 呈 正 相

关[１１ꎬ ２０ꎬ ２１]ꎮ 在本研究中ꎬ 尽管紫堇的花蜜量较

低ꎬ 但其访花频率是 ３ 个物种中最高的ꎬ 原因可能

是蜜蜂、 切叶蜂均以采集花粉为主ꎬ 因此花蜜量对

传粉者吸引力的影响不大ꎻ 花冠较小、 黄色的小花

黄堇访花频率最低ꎬ 推测花冠大小或花色是影响传

粉者吸引力的重要因素ꎮ 另外ꎬ 种群大小也可以显

著影响传粉者访花过程中时间和能量的消耗[１１]ꎬ
紫堇属多数物种都存在种群较大、 开花集中的特

点ꎬ 有利于提高对传粉者的吸引力ꎮ
紫堇的内花瓣顶端愈合ꎬ 将花药和柱头包裹ꎬ

形成的结构对传粉者的体型和访花行为有较高要

求ꎮ 以往的研究认为ꎬ 熊蜂尤其是长吻类型的熊蜂

是紫堇最主要的传粉者[１１ꎬ ２２]ꎮ 我们观察发现ꎬ 蜜

蜂、 切叶蜂也是紫堇属植物有效的传粉者ꎮ 有研究

报道蜂鸟也可访问 Ｃ. ｃａｓｅａｎａ ｓｓｐ. ｂｒａｎｄｅｇｅｉꎬ
但并不是其有效的传粉者[２３]ꎮ 本实验观察到蜂虻

访问紫堇ꎬ 天蛾访问尖距紫堇ꎬ 以上访花者均口器

较长、 适于吸蜜ꎬ 但由于身体不与花冠接触ꎬ 不能

推动内花瓣处的杠杆结构ꎬ 并不能接触花部性器

官ꎮ 紫堇属这种特殊结构有助于减少不适的访花

者、 提高传粉的精确性ꎬ 但另一方面ꎬ 也会导致不

同物种共享同一类传粉者ꎬ 且花部性器官与传粉者

的接触部位一致ꎬ 可能提高了花粉交互落置的风

险ꎮ 在本研究中ꎬ ３ 个物种之间缺乏有效的地理隔

离和物候隔离ꎬ 交配系统和花部特征的差异导致的

传粉差异可能对生殖隔离有重要贡献ꎮ 首先ꎬ 小花

黄堇为高度自交类型ꎬ 访花频率极低ꎬ 可以很大程

度上避免与其它物种的花粉交互落置ꎻ 其次ꎬ 传粉

者可以较好的识别不同的花部特征ꎬ 访花飞行中有

较高的忠实度ꎬ 构成行为隔离ꎮ
３􀆰 ２　 传粉环境与交配系统的相关性

紫堇属植物的交配系统复杂多样ꎬ 本研究 ３ 个

物种的自交程度有较大差异ꎬ 兼具专性异交和高度

自动自交等类型ꎮ 实验结果表明ꎬ 交配系统与花部

特征、 传粉系统的关系符合前人总结的规律ꎬ 即异

交的物种(尖距紫堇)具有较高的花部资源投入、
较高的花粉￣胚珠比、 较高的访花频率ꎬ 从而促进

异交的发生ꎻ 自交水平高的物种(小花黄堇)具有

最小的花冠、 低花粉￣胚珠比、 低访花频率ꎬ 因此

降低了花部资源投入、 促进自交的发生[２４]ꎮ 交配

系统处于自然选择之中ꎬ 其中自交和异交的比例是

交配系统研究的核心问题[２５]ꎮ 通常认为ꎬ 自交是

被子植物交配系统进化的主要趋势[２６]ꎮ 在本研究

中ꎬ 尖距紫堇属于相对原始的大叶紫堇组ꎬ 而紫

堇、 小花黄堇所在的紫堇组和小花黄堇组被认为处

于相对进化的位置[１７]ꎬ 因此ꎬ 我们推测在紫堇属

的进化过程中ꎬ 也存在着异交向自交或混合交配系

统的转变ꎮ 自交能力的获得通常有以下驱动因素:
(１)生殖保障ꎬ 自交使植株不依赖传粉者或其它植

株就可独立完成有性生殖ꎬ 因而在入侵新生境、 建

立新种群时有极大优势[２７]ꎻ (２)适应传粉者不足

的环境ꎬ 传粉者缺乏时具有自交能力的个体得以延

续后代并占据优势[２８－３０]ꎮ 因此ꎬ 紫堇属自交类型

的出现可能与物种进化过程中所处的传粉环境有
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关ꎬ 例如花期与雨季重叠等可能造成花粉限制ꎬ 促

使一些自交亲和类型得以延续并占据优势ꎬ 逐步分

离成新的物种ꎮ 紫堇属不存在雌雄异位ꎬ 自交能力

的获得依靠自交不亲和性的丧失和雌雄异熟消失ꎮ
已有证据表明ꎬ 混合交配系统既可通过自交获得繁

殖保障ꎬ 又可通过异交提高后代适合度、 避免自交

衰退ꎬ 因而比专性自交或异交更为稳定[５ꎬ２６]ꎬ 有利

于种群维持和扩散ꎬ 对于植物广泛适应不同的气候

和生境类型具有重要意义ꎮ
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清高级工程师ꎬ 以及肖昌龙、 帖爽、 朱学刚在野外实验中
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