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深山含笑分枝成花规律及其系统演化证据

万小霞ꎬ 孙李勇ꎬ 邹 璇ꎬ 陈 瑶ꎬ 蒋 政ꎬ 尹增芳∗

(南京林业大学南方现代林业协同创新中心ꎬ 南京林业大学生物与环境学院ꎬ 南京 ２１００３７)

摘　 要: 以 １０ 年生深山含笑(Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｍａｕｄｉａｅ Ｄｕｎｎ)为材料ꎬ 研究其年生长发育节律、 芽的种类、 混合芽分

化、 分枝类型和成花规律ꎮ 结果显示: (１)深山含笑芽可为分未分化芽和分化芽ꎬ 其中分化芽包括营养芽、 混合

芽和花芽ꎮ (２)年生长周期依次划分为营养芽生长期、 混合芽分化期、 混合芽快速膨大期、 混合芽 /花芽发育滞

缓期、 开花启动期和开花期ꎮ (３)分枝类型为同生－预生分枝混合型ꎻ 同生分枝的枝条当年形成混合芽ꎬ 发育形

成短枝并在枝顶成花ꎬ 而预生分枝的枝条当年不分化形成混合芽ꎮ (４)不同分枝类型的枝条成花率具有显著性差

异ꎮ 同生分枝的枝条顶芽抽枝成花概率最高ꎬ 预生分枝的枝条侧芽抽枝成花率最低ꎮ 研究结果表明ꎬ 深山含笑

不同分化状态的芽发育形成不同的分枝类型ꎬ 并且同生－预生分枝特征及成花规律具有观赏性状培育的参考价值

与系统演化意义ꎮ
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ｔｒａｉｔｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｍａｕｄｉａｅꎻ Ｂｕｄꎻ Ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｔｒａｉｔｓꎻ Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｒｉｔｙꎻ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ ｅｖｏｌｕ￣
ｔｉｏｎａｒｙ ｅｖｉｄｅｎｃｅ.

　 　 木兰科(Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ)是被子植物最原始的

一个类群ꎬ 约有 ２~１７ 属 ２４０ 余种ꎬ 分布范围广及

美洲、 亚洲的温带、 亚热带和热带地区ꎬ 存在较多

的性状交叉和形态变异ꎬ 在属的界限和种的确定上

有较大的争议[１ － ３]ꎮ 在 Ｄａｎｄｙ、 刘玉壶和 Ｎｏｏｔｅ￣
ｂｏｏｍ 的分类系统中ꎬ 花的着生位置是木兰科植物

分类的重要依据[４ － ８]ꎮ 含笑属(Ｍｉｃｈｅｌｉａ)因其花腋

生、 花药侧向开裂、 雌蕊群具柄等较为进化的特

征ꎬ 从木兰属中独立出来ꎬ 是木兰科中较为进化的

类群[９]ꎮ
茎的分枝模式(ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｐａｔｔｅｒｎ)决定了植

物构型(ｐｌａｎｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ)ꎬ 其具有物种特异性ꎬ
处于严格的遗传控制之下ꎬ 不仅是理解植物生态适

应性的重要性状ꎬ 还具有一定的系统分类价

值[１０ － １２]ꎮ 在木兰科植物分类研究中ꎬ 分枝习性受

到了相当程度的关注ꎮ Ｆｉｇｌａｒ[１３] 观察发现木兰亚属

(ｓｕｂｇ. Ｍａｇｎｏｌｉａ)为同生分枝(ｓｙｌｌｅｐｓｉｓ)ꎻ 与之不

同的是ꎬ 玉兰亚属(ｓｕｂｇ. Ｙｕｌａｎｉａ)、 含笑属和南

洋含笑属 ( Ｅｌｍｅｒｒｉｌｌｉａ) 均属于预生分枝 ( ｐｒｏｌｅｐ￣
ｓｉｓ)ꎬ 且关系密切ꎮ 此后ꎬ 在木兰科植物属或亚属

的划分上ꎬ 分枝习性均被看作一种重要的分类

性状[１４ꎬ １５]ꎮ
深山含笑(Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｍａｕｄｉａｅ Ｄｕｎｎ)ꎬ 别名野

厚朴、 光叶白兰花、 莫氏含笑ꎬ 隶属于木兰科含笑

属ꎬ 原产于云南、 浙江南部和广西等中亚热带地

区[１６]ꎮ 该植物枝叶茂密、 花色洁白ꎬ 是优良的园

林观赏物种ꎮ 近年来ꎬ 有关深山含笑的研究主要集

中 于 种 质 资 源 保 育 及 创 制、 化 学 组 分 等 方

面[１７ － １９]ꎬ 对其基本的分枝成花规律知之甚少ꎮ 因

此ꎬ 本研究对深山含笑的芽种类、 分枝情况及成花

规律等进行了全面系统的研究ꎬ 旨在为含笑属植物

的系统演化位置的确定提供新的证据ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料及实验地概况

实验在南京林业大学校园 ( ３２° ０４′ ４６″ Ｎꎬ

１１８°４８′２８″Ｅ)中进行ꎬ 选取树体无病虫害、 生长

状况良好的 １０ 年生深山含笑为试验材料ꎮ
实验地位于湿润的北亚热带气候带ꎬ 四季分

明、 雨水充沛ꎮ 年平均温度 １５􀆰４℃ꎬ 年平均降水

量 １０００ ｍｍꎬ 年平均日照时长约为 ２２１３ ｈ[２０]ꎮ
１􀆰 ２　 实验方法

１􀆰 ２􀆰 １　 物候期观测

参照蒋政等[２１]的方法进行深山含笑物候观测ꎬ
以混合芽 /花芽的生长状态为依据划分物候期ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 芽的类型及分枝类型的确定

参照赵天榜等[２２]和陈建业等[２３] 的方法对深山

含笑的芽种类和分枝性状进行观察、 拍照记录ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ３　 成花短枝解剖结构观察

于 ２０１９ 年 ６ － ７ 月初每隔 ３ ｄ 采 １ 次样ꎬ 随

后采样时间间隔约 １０ ｄꎬ 每次采 １０ 枚混合芽ꎬ 小

心剥去混合芽外层的环状托叶ꎬ 在 Ｎｉｋｏｎ ＳＭＺ１８
体视显微镜下进行解剖并拍照ꎬ 判断关键发育阶段

后放入 ５０％的 ＦＡＡ 固定液(５０％乙醇 ∶ 冰醋酸 ∶ 福
尔马林的体积比为 ９０ ∶ ５ ∶ ５)中固定 ２４ ｈꎬ 后转

入 ７０％酒精溶液并放入 ４℃冰箱中进行保存ꎮ 采用

常规石蜡切片法制片ꎬ 番红－固绿染色ꎬ 用 Ｎｉｋｏｎ
５０ｉ 荧光显微镜观察深山含笑混合芽分化阶段的解

剖结构特征ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ４　 成花规律的调查

根据 １􀆰２􀆰２ 中调查的分枝情况ꎬ 从校园里选取

３ 株长势良好、 花量均衡的深山含笑ꎬ 在树冠中层

四周标记 ４ 种类型的当年生枝条ꎬ 即同生分枝的顶

芽抽枝枝条、 同生分枝的侧芽抽枝枝条、 预生分枝

的顶芽抽枝枝条和预生分枝的侧芽抽枝枝条ꎮ 每种

枝条分别选取 １０ 枝进行挂牌标记ꎬ 观测 ４ 种类型

枝条上叶的生长数量(从当年生新枝展出的第 １ 枚

叶开始计数)和枝上成花的位置及数量ꎬ 并计算 ４
种枝条的成花率ꎬ 即某种类型枝条成花量占枝条总

数的比率ꎮ 观测记录统一在上午 ８ ∶ ００ － １０ ∶ ００
进行ꎮ
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１􀆰 ２􀆰 ５　 数据分析

利用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６、 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８、 ＳＰＳＳ ２２􀆰０
和 Ｒ 语言软件进行数据处理及统计分析ꎬ 采用

Ｔｕｋｅｙ 检验进行多重比较分析ꎬ Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ 软件

作图ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 年生长物候动态

观测结果显示ꎬ ４ － ５ 月ꎬ 深山含笑顶芽进

行营养生长ꎬ 抽枝长叶ꎬ 顶端优势明显ꎬ ５ 月底

顶芽暂时停止展叶ꎮ ６ 月初可见顶芽基部膨大ꎬ
显示侧芽开始萌动ꎮ 随后侧芽开始横向生长ꎬ ６
月中旬左右ꎬ 随着顶芽的最外层环状托叶开裂ꎬ
侧芽露出ꎮ ７ 月初ꎬ 侧芽芽体明显增长变粗ꎬ 显

示混合芽的形态特征ꎮ ７ － ９ 月侧生混合芽生长

量增幅较大ꎬ 但 １０ － １２ 月侧生混合芽生长相对

缓慢ꎮ １２ 月底ꎬ 在具有退化叶片的环状托叶脱落

至最后一层时ꎬ 侧生混合芽转变为仅具 １ 枚苞片

的花芽ꎮ 次年 １ 月花芽生长量较小ꎬ ２ 月份花芽

急剧膨大ꎬ 长宽生长量与之前相比有所增加(图

１)ꎮ 花芽在 ３ 月 １０ 号左右露白ꎬ 花朵开放ꎬ 进

入春季开花期ꎬ ３ 月中旬为盛花期ꎬ ３ 月底为末

花期ꎬ 开花期历时约 ２０ ｄꎮ 根据芽的生长动态ꎬ

深山含笑在南京地区的年生长周期可划分为 ６ 个

阶段ꎬ 即营养生长期(４ － ５ 月)ꎬ 混合芽分化期

(６ － ７ 月初)ꎬ 混合芽快速膨大期(７ － ９ 月)ꎬ
混合芽 /花芽发育滞缓期(１０ 月 － 次年 １ 月)ꎬ 开

花启动期(２ － ３ 月初)和开花期(３ 月)ꎮ
２􀆰 ２　 芽的类型

本研究发现ꎬ 深山含笑当年生枝条上有未分化

芽和分化芽ꎮ 未分化芽位于叶腋处ꎬ 虽然无明显的

芽体结构(图 ２: Ｂ)ꎬ 但解剖观察发现ꎬ 叶腋处枝

条表皮内有明显的分生细胞团(图 ２: Ｄ)ꎮ 分化芽

是进一步发育形成各类特殊器官的芽ꎬ 根据后续发

育形成器官的不同ꎬ 可分为营养芽、 混合芽和花芽

(图 ２: Ａ~Ｃ)ꎮ
营养芽分为顶生营养芽和侧生营养芽ꎮ 在营养

生长期ꎬ 顶生营养芽芽体长圆锥状ꎬ 侧生营养芽狭

卵球状ꎬ 先端渐尖ꎬ 环状托叶革质ꎬ 无毛ꎬ 里面包

含未展开的叶(图 ２: Ａ、 Ｂ)ꎮ 营养芽的纵切面观

察结果显示ꎬ 深山含笑芽端有典型的原套和原体分

区结构ꎬ 顶端分生组织细胞体积小ꎬ 细胞质较浓ꎬ
托叶细胞组织分化成熟度高于叶片(图 ２: Ｅ)ꎮ

混合芽分为顶生混合芽和侧生混合芽ꎮ 顶生

营养芽和侧生混合芽被环状托叶包裹ꎬ 形成顶生

混合芽ꎬ 芽体圆锥状ꎬ 基部有明显的突起(图 ３: Ａ、
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图 １　 深山含笑年生长周期混合芽 /花芽长宽变化
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｍｉｘｅｄ / ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｗｉｄｔｈ ｄｕｒｉｎｇ ａｎｎｕａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｃｙｃｌｅ ｉｎ Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｍａｕｄｉａｅ
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Ａ: 当年生枝条ꎬ 示顶生营养芽ꎻ Ｂ: 当年生枝条ꎬ 示顶生营养芽、 侧生营养芽、 侧生混合芽和未分化芽ꎻ Ｃ: 当年生生殖
枝ꎬ 示花芽ꎻ Ｄ: 枝条纵切面ꎬ 示叶腋处分生细胞群ꎻ Ｅ: 营养芽的纵切面ꎬ 示芽端解剖结构ꎻ Ｆ: 侧生混合芽的纵切面ꎬ 示
花端解剖结构ꎻ Ｇ: 花芽解剖ꎬ 示花的形态结构ꎮ ｔｖｂ: 顶生营养芽ꎻ ａｖｂ: 侧生营养芽ꎻ ａｍｂ: 侧生混合芽ꎻ ｕｂ: 未分化
芽ꎻ ｆｂ: 花芽ꎻ ＭＣ: 分生细胞ꎻ ＳＡＭ: 顶端分生组织ꎻ ＦＭ: 花分生组织ꎮ
Ａ: Ａｎｎｕａｌ ｂｒａｎｃｈꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｂｕｄꎻ Ｂ: Ａｎｎｕａｌ ｂｒａｎｃｈꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｂｕｄꎬ ａｘｉｌｌａｒｙ ｖｅｇｅｔａ￣
ｔｉｖｅ ｂｕｄꎬ ａｘｉｌｌａｒｙ ｍｉｘｅｄ ｂｕｄꎬ ａｎｄ ｕｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｂｕｄꎻ Ｃ: Ａｎｎｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｂｒａｎｃｈꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄꎻ Ｄ: Ｌｏｎｇｉｔｕ￣
ｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｂｒａｎｃｈꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｍｅｒｉｓｔｅｍａｔｉｃ ｃｅｌｌｓ ｉｎ ａｘｉｌ ｏｆ ｌｅａｖｅｓꎻ Ｅ: Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｂｕｄꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ
ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｂｕｄꎻ Ｆ: Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｘｉｌｌａｒｙ ｍｉｘｅｄ ｂｕｄꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄꎻ
Ｇ: Ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ. ｔｖｂ: Ｔｅｒｍｉｎａｌ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｂｕｄꎻ ａｖｂ: Ａｘｉｌｌａｒｙ
ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｂｕｄꎻ ａｍｂ: Ａｘｉｌｌａｒｙ ｍｉｘｅｄ ｂｕｄꎻ ｕｂ: Ｕｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｂｕｄꎻ ｆｂ: Ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄꎻ ＭＣ: Ｍｅｒｉｓｔｅｍａｔｉｃ ｃｅｌｌꎻ ＳＡＭ: Ａｐｉｃａｌ
ｍｅｒｉｓｔｅｍꎻ ＦＭ: Ｆｌｏｒａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍ.

图 ２　 深山含笑芽的类型
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｂｕｄｓ ｉｎ Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｍａｕｄｉａｅ

Ｂ)ꎮ 图 ２Ｆ 展示了侧生混合芽解剖结构ꎬ 芽内的生

长锥呈明显的圆球状ꎬ 表明芽端完成了成花转变ꎮ
随着顶生混合芽环状托叶的脱落ꎬ 侧生混合芽暴露

出来ꎬ 芽体先端圆钝ꎬ 绿色、 无毛ꎬ 一般发育形成

４ 层环状托叶及刺状退化的叶片(图 ３: Ｄ)ꎮ
当侧生混合芽的环状托叶脱落至最后一层时ꎬ

即可称为花芽(图 ２: Ｃ)ꎻ 花芽着生于当年生枝侧

枝枝顶ꎬ 由 １ 层帽盔状托叶、 花梗、 花托、 花被

２３２ 植 物 科 学 学 报 第 ３９ 卷　
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片、 雄蕊群和雌蕊群组成(图 ２: Ｇ)ꎮ
２􀆰 ３　 分枝模式

２􀆰 ３􀆰 １　 腋生短枝的形成

深山含笑在混合芽分化期ꎬ 顶芽基部出现明

显的突起(图 ３: Ａ)ꎮ 本研究经过解剖学观察ꎬ
发现其基部芽已分化形成 ３ 枚叶片(图 ３: Ｇ)ꎬ
后期芽逐渐生长体积增大(图 ３: Ｂ)ꎬ 芽端分化

叶片至 ４ 枚ꎮ 纵切面观察结果表明ꎬ 芽端生长锥

由早期的圆锥状(图 ３: Ｇ)特化为半圆球状ꎬ 已

分化形成花被片原基(图 ３: Ｈ)ꎮ 在混合芽膨大

期ꎬ 顶生芽的外层环状托叶脱落ꎬ 侧生混合芽与

顶生营养芽分开(图 ３: Ｃ、 Ｄ)ꎬ 此时芽端雄蕊原

基发育形成(图 ３: Ｉ)ꎮ 图 ３Ｄ 显示侧生混合芽形

成后期的形态特征ꎬ 此时可观察到第 １ 节间ꎬ 雌

蕊原基开始分化(图 ３: Ｊ)ꎮ 随着雌蕊原基的逐

渐分化ꎬ 最外层环状托叶脱落ꎬ 混合芽发育形成

第 ２ 节间ꎬ 侧生混合芽芽体长度随之增加(图 ３:
Ｅ)ꎬ 此阶段还可观察到雌蕊群柄的结构(图 ３:
Ｋ)ꎮ 后期第 ２、 ３ 枚环状托叶逐渐脱落ꎬ 依次形

成第 ３ 和第 ４ 节间(图 ３: Ｆ、 Ｌ)ꎮ 混合芽在进入

发育滞缓期后ꎬ 顶端形成花芽的结构(图 ３: Ｌ)ꎬ
至此腋生短枝发育成熟ꎮ
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ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓꎻ Ｌ: Ｓｈｏｒｔ ｂｒａｎｃｈ ｆｏｒｍ. ａｍｂ: Ａｘｉｌｌａｒｙ ｍｉｘｅｄ ｂｕｄꎻ ｓｉ: Ｓｈｏｒｔ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅꎻ １ｓｔ￣ｓｉ: Ｆｉｒｓｔ ｓｈｏｒｔ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅꎻ ２ｎｄ￣ｓｉ:
Ｓｅｃｏｎｄ ｓｈｏｒｔ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅꎻ ３ｒｄ￣ｓｉ: Ｔｈｉｒｄ ｓｈｏｒｔ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅꎻ ４ｔｈ￣ｓｉ: Ｆｏｕｒｔｈ ｓｈｏｒｔ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅꎻ ２ｎｄ￣ａｓ: Ｓｅｃｏｎｄ ａｎｎｕｌａｒ ｓｔｉｐｕｌｅꎻ ３ｒｄ￣ａｓ: Ｔｈｉｒｄ
ａｎｎｕｌａｒ ｓｔｉｐｕｌｅꎻ ４ｔｈ￣ａｓ: Ｆｏｕｒｔｈ ａｎｎｕｌａｒ ｓｔｉｐｕｌｅꎻ ＳＡＭ: Ａｐｉｃａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍꎻ ＴＰ: Ｔｅｐａｌ ｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍꎻ ＳＰ: Ｓｔａｍｅｎ ｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍꎻ ＰＰ: Ｐｉｓｔｉｌ
ｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍꎻ Ｇｈ: Ｇｙｎｏｅｃｉｕｍ ｈａｎｄｌｅ.

图 ３ 深山含笑腋生短枝的形成
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ａｘｉｌｌａｒｙ ｓｈｏｒｔ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎ Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｍａｕｄｉａｅ

２􀆰 ３􀆰 ２　 分枝性状

深山含笑当年生 １ 级新枝来源于去年形成的营

养芽ꎮ 顶生的营养芽发育形成的枝条为 １ 级主枝ꎬ
侧生的营养芽发育形成 １ 级侧枝ꎮ 在 １ 级主、 侧枝

形成过程中ꎬ 部分侧芽会形成混合芽ꎮ 随着侧生混

合芽发育的进行ꎬ 其环状托叶渐次脱落ꎬ 构成节间

较短的枝条ꎬ 即 ２ 级新枝ꎮ 据观察ꎬ 深山含笑芽发

育后形成 ４ 种分枝性状: (１)１ 级主、 侧枝上均无

侧生混合芽发育而成的 ２ 级新枝(图 ４: Ａ)ꎻ (２)

仅 １ 级主枝上有侧生混合芽ꎬ 形成腋生短枝即 ２ 级

枝ꎬ １ 级侧枝上无侧生混合芽(图 ４: Ｂ)ꎻ (３)１ 级

主、 侧枝上均有侧生混合芽ꎬ 可发育为 ２ 级新枝

(图 ４: Ｃ)ꎻ (４)仅 １ 级侧枝上有侧生混合芽形成

的 ２ 级新枝(图 ４: Ｄ)ꎮ 根据 Ｆｉｇｌａｒ[１３]分枝类型的

划分ꎬ 深山含笑既有同生分枝型又有预生分枝型ꎮ
显然ꎬ 其分枝类型属于同生－预生分枝混合型ꎮ
２􀆰 ４　 成花规律

如图 ５ 所示ꎬ 在不同分枝类型的枝条上ꎬ 花芽
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图 ４　 深山含笑的分枝性状
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｍａｕｄｉａｅ
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Ａ: 不同分枝类型枝的成花率ꎻ Ｂ ~ Ｄ: Ｂｒａｎｃｈ Ⅰ、 Ｂｒａｎｃｈ Ⅲ和 Ｂｒａｎｃｈ Ⅳ成花的位置ꎮ ａ~ｃ 表示在 ０􀆰０５ 水平上差异显著ꎮ
Ａ: Ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ￣ｂｕｄ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓꎻ Ｂ － Ｄ: Ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ￣ｂｕｄ ｏｆ Ｂｒａｎｃｈ Ⅰꎬ Ｂｒａｎｃｈ Ⅲꎬ ａｎｄ
Ｂｒａｎｃｈ Ⅳꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. ａ － ｃ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ０􀆰０５.

图 ５　 ４ 种类型枝的成花规律
Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｒｉｔｙ ｏｆ ｆｏｕｒ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ
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分化率具有差异ꎮ 同生分枝的顶芽抽枝枝条

(Ｂｒａｎｃｈ Ⅰ)、 同生分枝的侧芽抽枝枝条(Ｂｒａｎｃｈ
Ⅱ)、 预生分枝的顶芽抽枝枝条(Ｂｒａｎｃｈ Ⅲ)和预

生分枝的侧芽抽枝枝条(Ｂｒａｎｃｈ Ⅳ)花芽分化率分

别为 ８３􀆰３３％、 ０％、 ５３􀆰３３％和 ６􀆰６７％ꎮ 方差分析

和多重比较结果表明ꎬ 不同类型枝的成花率具有显

著差异(Ｐ< ０􀆰０５) (图 ５: Ａ)ꎮ 统计枝上成花的具

体位置可知ꎬ 同生 /预生分枝的顶芽抽枝枝条上花

芽的位置是在第 ５~８ 枚叶腋处ꎬ 花芽着生在第 ７
枚叶腋处的数量最多(图 ５: Ｂ、 Ｃ)ꎻ 侧芽抽枝枝

条能成花的数量是最少的ꎬ 偶然成花的位置在第 ３
枚叶腋处(图 ５: Ｄ)ꎮ 综上所述ꎬ 深山含笑同生分

枝的顶芽抽枝枝条上成花概率最高ꎬ 其次是预生分

枝的顶芽抽枝枝条ꎬ 侧芽抽枝枝条成花概率始终是

最低的ꎻ 侧生短枝枝顶成花的位置普遍在 ５~８ 枚

叶腋处ꎮ

３　 讨论

３􀆰 １　 含笑属植物分枝方式的系统演化

木兰科是研究被子植物起源和早期演化的代表

类群ꎬ 既保留了原始性状ꎬ 又表现出进化的特征ꎬ
属于典型的“异步进化” [２４]ꎮ 含笑属作为木兰科中

比较进化的分类群ꎬ 其茎的分枝方式基本以单轴分

枝为主ꎬ 相较于玉兰亚属的合轴分枝方式更为原

始ꎮ 在一些含笑属植物中也观察到顶生花现象ꎬ 如

南亚含笑(Ｍ. ｄｏｌｔｓｏｐａ Ｂｕｃｈ.￣Ｈａｍ. ｅｘ ＤＣ.)、 金

叶含笑(Ｍ. ｆｏｖｅｏｌａｔａ Ｍｅｒｒ. ｅｘ Ｄａｎｄｙ)、 云南含笑

(Ｍ. ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ Ｆｒａｎｃｈ. ｅｘ Ｆｉｎｅｔ ｅｔ Ｇａｇｎｅｐ.)
等[３ꎬ ２４]ꎬ 其顶芽成花之后ꎬ 下方的腋芽将取代顶

芽发育成新的主枝ꎬ 分枝方式表现出由单轴分枝向

合轴分枝演化的趋势ꎮ 此外ꎬ Ｆｉｇｌａｒ[１３]在木兰科分

枝模式中引入了同生分枝和预生分枝的概念: 同生

分枝是指当年生 ２ 级新枝着生于 １ 级新枝上ꎬ 预生

分枝是指当年生 １ 级新枝着生于前一年生 １ 级枝

上ꎻ 并认为含笑属和玉兰亚属植物茎的分枝方式均

为预生分枝ꎮ 与 Ｆｉｇｌａｒ 的观点不同ꎬ 本研究结果显

示深山含笑和其他含笑属植物一样ꎬ 花芽实质上是

着生于腋生短枝的枝顶ꎬ 即当年生 １ 级枝上的侧生

混合芽未经休眠直接形成 ２ 级枝ꎬ 因此其分枝方式

为同生－预生分枝混合型ꎮ 对玉兰亚属的研究表

明ꎬ 其大部分仅有顶生花ꎬ 分枝方式为预生分枝ꎻ
有些种如星花玉兰 ( Ｙｕｌａｎｉａ ｓｔｅｌｌａｔａ (Ｍａｘｉｍｏ￣

ｗｉｃｚ) Ｎ. Ｈ. Ｘｉａ)、 望春玉兰(Ｙ. ｂｉｏｎｄｉｉ (Ｐａｍｐａ￣
ｎｉｎｉ) Ｄ. Ｌ. Ｆｕ)和舞钢玉兰(Ｙ. ｗｕｇａｎｇｅｎｓｉｓ (Ｔ.
Ｂ. Ｃｈａｏꎬ Ｗ. Ｂ. Ｓｕｎ ＆ Ｚｈｉ Ｘ Ｃｈｅｎ) Ｄ. Ｌ. Ｆｕ)等除

了顶生花ꎬ 还有腋生花ꎬ 其分枝习性也体现了同生

分枝的特征[２２]ꎮ 由此可见ꎬ 含笑属和玉兰亚属之

间茎的分枝形式存在交叉重叠ꎬ 证实了这两个分类

群之间亲缘关系较近ꎬ 和分子系统学的研究结果一

致[２ꎬ ２５ꎬ ２６]ꎬ 在一定程度上为含笑属植物的系统演

化提供了佐证ꎮ
３􀆰 ２　 枝叶性状与深山含笑成花的相关性

早期芽的形态从营养生长转为生殖生长是无法

用肉眼观察的ꎬ 需等到花器官原基发生后期才能辨

别花芽和叶芽ꎬ 这给栽培管理等相关研究带来了一

定的困难ꎬ 因此ꎬ 探究植株外部形态和花发生之间

的关系是有必要的ꎮ 研究表明芽的内部结构与植株

外部形态存在一定的相关性[２７ － ３０]ꎮ 李志娟等[２９]

初步确定野生萱草 (Ｈｅｍｅｒｏｃａｌｌｉｓ ｌｉｌｉｏａｓｐｈｏｄｅｌｕｓ
‘ＬＣ７’)花芽形态建成期和基生叶的展叶数量具有

相关性ꎬ 认为该植物起始于 １２ 片基生叶发育期ꎻ
黄开顺等[３０]研究了八角( Ｉｌｌｉｃｉｕｍ ｖｅｒｕｍ Ｈｏｏｋ. ｆ.)
的开花特性与规律ꎬ 发现枝的不同部位和枝的类型

都会影响成花率ꎮ 在本研究中ꎬ 深山含笑同生分枝

的顶芽抽枝枝条成花的能力最强ꎬ 预生分枝的顶芽

抽枝枝条成花能力居中ꎬ 侧芽抽枝枝条最弱ꎬ 基本

不成花ꎬ 这很可能与其顶端优势、 营养是否充分有

关ꎮ 深山含笑同生 /预生分枝的顶芽抽枝枝条上成

花的位置最低为第 ５ 枚基生叶处ꎬ 最高为第 ８ 枚基

生叶处ꎮ 显然ꎬ 在枝上展叶 ５ 枚之前可以进行一定

的施肥来增加营养ꎬ 促进腋芽成花转变ꎻ 枝上叶数

达到第 ９ 枚时可进行去顶ꎬ 使营养充分供应给花

芽ꎬ 以增加开花数量ꎬ 提升深山含笑的观赏价值ꎮ
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