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摘 要 扁蕾（!"#$%&#’()%) *&+*&$&）具有鲜艳的花和显著的腺体，并且花开放的前 ) *柱头和花药始终处于不同的位
置（雌雄异位），这些花综合征表明该植物应为异花传粉。为检验这一假设，我们对青藏高原植物扁蕾的海北站种

群进行了 "年的传粉生物学研究实验。与花综合征所表明的繁育系统相反，两年的野外观察发现昆虫的访花频率
十分低，不去雄并隔离昆虫处理也能产生大量种子，说明这一种群的繁殖主要是依赖于自花传粉。尽管利用种子

结实评价的柱头可授性从花开放 ’ *后开始下降，但随着花的发育进程，雄蕊的伸长能使得花药与柱头完全接触。
实验也证明，柱头可授性和花粉活力都超过 ) *，说明花药和柱头的接触能够发生自花授粉。扁蕾的这种自花传粉
机制应属于典型的延迟自交类型。自花授粉发生在单花花期快要结束前，自交之前仍然保持异交传粉机制，这种

延迟自交避免了自交与异交竞争造成的花粉或者种子折损，并为扁蕾在青藏高原极端环境下由于访花昆虫缺乏造

成的异交失败提供了繁殖保障。
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被子植物中异花传粉向自花传粉的演变是植物

进化研究中的一个焦点问题（SM5RR92C，!(&%；4F1MM，
!($W）。“自交被认为是进化的末端”主要是因为自
交造成自交衰退、自交不能转换为异交以及自交谱

系缺乏形成新物种的潜力等，但是自交有两个重要

的优势：繁殖保障（X5DKH*0LM9Q5 1CC0K12L5）和传递两

套完全相同的基因（=1O5R1F1CG9 Y ZHKK5EE，#%%!）。
因而当环境中由于缺乏传粉昆虫而限制植物产生后

代时，自花传粉的植物比异花传粉的植物更容易产

生种子（V1O5K，!())；>10CMH "$ &6 P，#%%!）。在环境
严酷的高山地区，传粉昆虫的的种类少、数量少、活

动频率低（-KKHFH "$ &6 P，!($)；V92:G1N Y [KMG25K，

" 收稿日期：#%%)3!!3%’ 接受日期：#%%W3%!3!$
基金项目：中国科学院知识创新工程方向性项目（\ST]#3S43!%W）和国家自然科学基金项目（"%#&%#)"）

!通讯作者 -0MGHK JHK LHKK5CDH2*52L5 73N19E：E^_*UF‘D0RE9LP U2P _GP L2

植物生态学报 #%%&，9:（!）!!% a !!& "

;3<687= 39 (=781 ">3=3:?（@2,80.0 A06.,38
###############################################################

）



!""#），因此缺乏营养繁殖能力的一年生或两年生高
山植物更趋向选择自花传粉为主的繁育系统以保证

种子的产生和种群的更新（$%&’( ) *+,,(-，!"#.）。
尽管自花传粉具有繁殖保障效应，但是近交衰

退（/01’223&04 32%’255&+0）降低了自花传粉的优势，使
自花受精产生的后代有较低的活力和生殖力（6(’7
8&0，!#9.）。然而如果环境中缺乏传粉昆虫，即使存
在严重程度的近交衰退，自花传粉仍然会在异花传

粉为主的种群中发生以保证种子的产生（:,+;3，
!""<）。另一方面，自花传粉还存在花粉折损和种子
折损（:,+;3，!""<；=(’’2>>，!""#；?2’,&@; ) AB-2’>，
<CC<；黄双全，<CCD）。但延迟自交（62,(;23 52,E&04）
不存在花粉折损和种子折损，因为延迟自交发生在

单花花期结束的时候（:,+;3 ) $B@+20，!""<），并且
使柱头接受异株花粉的机会先于同一植株的花粉

（F(,&5G !" #$ H，!"""；I(,,&B-，<CC!）。因此发生延迟
自交的植物不存在花粉折损和种子折损现象，并且

对植物的雄性功能和雌性功能均有益（F(,&5G !" #$ H，
!"""；I(,,&B-， <CC!； JK,,2;， <CC<）。最 近，对
%&$$’()’# *!+(#（玄参科）不同种群繁育系统的比较研
究发现，延迟自交可能在不同的种群中发生，并通过

异交与延迟自交混合的交配系统为该物种提供灵活

的遗传与繁殖保障（F(,&5G ) L+4,2’，<CCM；F(,&5G !"
#$ H，<CCD）。
龙胆科扁蕾属（,!("’#(&-)’)）共 <D个种，中国有

N种，多数分布于海拔 ! CCC O以上的高山地区。扁
蕾（,!("’#(&-)’) .#+.#"#）是二年生草本植物，其鲜艳
的花和显著的腺体以及花开放早期具有雌雄异位，

因而具有异花传粉的典型特点。但是我们在开展本

研究之前对该植物自然结实率的统计发现，几乎没

有败育的花，而且每个子房中胚珠发育为成熟种子

的比率十分高，这显然与绝大多数高山异花传粉植

物都存在传粉限制、座果和结籽都存在一定的失败

率不相吻合（$>205>’+O ) I+,(K，!""<；FK3+，!""M；
段元文和刘建全，<CCM；何亚平和刘建全，<CCD）。此
外，$%&’(和 *+,,(-（!"#.）发现该属的近缘属假龙胆
属（,!("’#(!$$#）和喉毛花属（%&/#)"&/#）（他们将研
究物种置于龙胆属（,!("’#(#）下，实际上应为这个属
的成员，见文献 ?+和 :&K（<CC!））的高山类群在套袋
隔离昆虫的情况下，仍然有较高的座果和结籽率，推

测可能是因为昆虫缺乏而选择了自花传粉的繁育系

统。扁蕾属的这种花结构特点和较高的结籽率与已

经报道的延迟自交物种十分类似（:,+;3 ) $B@+20，
!""<；F(,&5G !" #$ H， !"""， <CCD；I(,,&B-， <CC!；

J+O2G，<CC<）。我们假设扁蕾属植物早期是异花传
粉然后存在延迟自交的自花传粉繁育系统，从而使

之获得了较高的着果率和结籽率。为验证这一假

设，我们对扁蕾在青藏高原东北部的 !个种群开展
了 M年（<CC<、<CCM和 <CCN年）的传粉生物学观察和
花综合征（P,+’(, 5;03’+O2）分析，以期从繁殖的角度
初步理解青藏高原短命高山植物对恶劣环境的适应

机制。

! 材料和方法

! H! 研究地点和材料
野外观察和试验的地点均在青海省门源县中国

科学院海北高寒草甸生态系统定位研究站（以下称

为海北站）的永久样地内进行。海北站地处青藏高

原东北部，M9Q<"R S M9QDNR T，!C!Q!<R S !C!Q<MR A，海
拔约 M <CC O，年平均温度为 U !H9 V，平均降雨量约
D<. S #.C OO。
扁蕾分布于海拔 9CC S D DCC O的范围内。在海

北站 9月中旬进入花期，花单生茎或分枝顶端，花梗
直立，花冠筒状漏斗形，具 D个花冠檐，檐部蓝色或
淡蓝色。雄蕊 D个，着生于花冠基部；雌蕊 ! 个。#
月中下旬种子成熟。

! H" 研究方法
! H" H! 花综合征

<CC<年在花开放初期，随机选择 <C朵未开放的
花固定在 PWW中并带回实验室。根据 6(E0&（!""<）
的方法统计每朵花的花粉和胚珠数目，计算扁蕾的

花粉、胚珠比例。在花开放盛期，随机选取 <N朵花，
用数字显示的游标卡尺测量萼片和花冠筒的长度，

并测量花冠檐部和花冠口的直径。

<CCM年在花开放初期，随机标记 !N朵未开放的
花，从花开放开始观察并记录花药散粉、柱头张开以

及花开放的持续时间。

! H" H" 雌雄异位及其变化
<CC<年随机标记 !N朵未开放的花，小心的去掉

一个花冠檐，从花开放时开始每隔 <D @用数字显示
的游标卡尺从子房基部测量雄蕊和雌蕊的高度，直

至所有花的雄蕊高度等于或超过雌蕊的高度。同时

直接测量柱头和花药之间的距离，并与雌蕊高度减

去雄蕊的高度所得值相比较。

! H" H# 传粉模式
在 <CC<和 <CCM年花开放盛期，随机标记 "C朵

位于不同植株上未开放的花，MC 朵为一组，分别接
受如下处理：!）不去雄隔离昆虫（/5+,(>23 8&>@+K> 27
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!"#$%&"’()*）；+）去雄不隔离昆虫（,!"#$%&"’-. /(’0)%’
(#)&"’()*）；1）去雄隔离昆虫（ 2#)&"’-. "3’-4 -!"#$%&"5
’()*）。去雄、隔离昆虫的时间均在花未开放时进行；
此外，每年随机选择标记 16朵不做任何处理的花作
为对照。7 月中旬种子成熟但果实未裂开时收果
实，每个果实放在一个纸袋内使其自然裂开。室内

统计每个果实的成熟种子数目。+66+ 年用硫酸纸
隔离昆虫，+661 年用纱网隔离昆虫；后者进一步允
许小昆虫进入花内传粉，并使花冠不能在温度变化

时闭合，而花随温度的变化而发生闭合或者开放，是

高山龙胆类植物的一种典型特征（8- !" #$ 9，+66:）。
! 9" 9# 传粉昆虫
初步观察发现，晴天时扁蕾的花冠在下午;< =66

左右闭合（可能是温度降低或者其它原因），而;< =66
前如果降雨，扁蕾的花冠则在降雨前发生闭合。因

此对传粉昆虫的观察均在上午进行。在花开放盛

期，+66+年 7月 :日至 ;;日的 7 =16 > ;+ =66，+661年
7月 +日至 ?日的 @ = 66 > ;+ = 66（这些天均是晴朗的
天气），每天随机标记 +6朵正在开放的花，在 1 !以
外观察并记录所有访问标记花的昆虫的种类以及它

们的访花次数。如果发现有固定的访花昆虫，观察

结束后捕捉并带回鉴定。

! 9" 9$ 柱头的可授性
在 +661年花开放盛期，随机标记 @6 朵未开放

的花，;A朵为一组，记录每朵花的开放时间。在花
刚刚开放时去雄、套网，每组分别在花开放后的 ;、
+、1、<、A和 : .用 ;6 !外刚刚开放的花（保证异交）
的花粉人工授粉。7月中旬种子成熟但果实未裂开
时收取果实，放在纸袋内让果实自然裂开用以统计

每个果实的成熟种子数目。柱头的可授性用人工异

交授粉后获得的平均成熟种子数目表示。

! 9" 9% 花粉活力

在 +66A年花开放盛期，连续 A .每天 7 =66选择
:朵刚刚开放的花，并去掉柱头以避免由于自花授
粉引起的花粉损失。在第五天取下所有花的花药放

在盛有 ;6B蔗糖溶液的离心管中，+< 0后放在冰箱
中停止萌发，室内光学显微镜下统计花粉的萌发情

况。用花粉的萌发率表示花粉活力。

! 9" 9& 统计分析
用 CDCC;; 96统计软件包计算并分析比较试验

结果。用 E*-5F"G HIEJH和 D)#’ 0)$5%&’ 比较花冠
筒、雄蕊和雌蕊的高度，以及不同时期柱头授粉的成

熟种子数目和不同时期的花粉萌发率。

" 观察和试验结果

" 9! 花综合征
扁蕾的花冠檐为蓝紫色，花开放时花冠檐直径

较大（+A 91 K 6 9? !!）（平均值 K标准误，下同）并呈
十字张开；< 个腺体着生于花冠基部雄蕊着生点之
间。扁蕾的花粉 L胚珠比例为 <6 9@ K A 9<（表 ;）。
扁蕾的花未开放时柱头已经张开，但花药未散

粉（图 ;H）。花开放时花药散粉，花药散粉的持续时
间与花开放的持续时间相同（以花冠檐闭合后不再

张开为花药散粉和花期结束的时间），均为 < 9 ? K
6 9; .（表 +）。花开放后，散粉的花药位于柱头的下
方（图 ;M），但在花期结束时花药的位置与柱头相同
（图 ;N），甚至超过柱头（图 ;O）。
" 9" 雌雄异位及其变化
花药开始散粉时，雄蕊的高度小于雌蕊的高度；

但是随着时间的延长，由于雄蕊伸长使花药和柱头

间的距离逐渐缩小，大约在花开放 A .后，雄蕊的高
度与雌蕊的高度相同；随后雄蕊继续伸长，最后超过

了雌蕊（图 +）。直接测量当雄蕊到达雌蕊的位置
时，花药还在散粉，引起自花传粉。但自花授粉的时

表 ! "’’"年扁蕾的花综合特征
P"Q&- ; R&)4"& #G*.4)!- )3 (!)"*#)+,-*- .#/.#"# (* +66+

平均值 S-"* 标准误 &0 范围 T"*U- 样本量 C"!V&- #(W-

萼片 C-V"&（!!） +19A 6 9: +6 9; > 119A +A

花冠筒 N)4)&&" ’%Q-（!!） 119:" 6 9A +7 9A > 179@ +A

花冠檐直径 O("!-’-4 )3 $)4)&&" Q4(!（!!） +A91 6 9? ;@ 97 > 1+91 +A

花冠口径 O("!-’-4 )3 $)4)&&" !)%’0（!!） 196 6 9; + 9A > 1 9A +A

花粉、胚珠比例 D)&&-* L )X%&- 4"’() <6 9@ A 9< ;6 97 > ;669+ +6

表中有不同字母的数值表示在 6 96;水平有显著差异 J"&%-# /(’0 .(33-4-*’ &-’’-4# (*.($"’-. ’0- .(33-4-*$- "4- #(U*(3($"*’ "’ ’0- 6 96; &-X-&
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图 ! "# 花蕾期柱头张开但花药未散粉 $# 花开放，花药正在散粉，但位于柱头下部 %# 花开放后第五天，花药正在散粉，并与柱头接触
&# 花冠闭合后花药散粉结束，位于柱头上部
’()#! "# *+, -.()/0 10- 2(34560., 24. 07.+,5- 8(8 79. -+,8 :9;;,7 078 1,5, -(.40.,8 2,;91 -.()/0 (7 248 -.0), $# "7.+,5- 1,5, -+,88(7) :9;;,7 24. -(.40.,8
2,;91 -.()/0 1+,7 0 3;91,5 <4-. 9:,7,8 %# "7.+,5- 1,5, -+,88(7) :9;;,7 078 .946+,8 -.()/0 97 .+, 3(3.+ 80= 03.,5 9:,7(7) &# "7.+,5- .,5/(70.,8 -+,88(7)
:9;;,7 078 1,5, -(.40.,8 029>, -.()/0 1+,7 6959;;0 25(/- 6;9-,8

表 ! !""#年扁蕾花持续期
*02;, ? ’;950; 8450.(97 93 !"#$%&#’()%) *&+*&$& (7 ?@@A

平均值

B,07
标准误

,-
范围

C07),

散粉持续期

&450.(97 93 :9;;,7 -+,88(7) D #E0 @ #! D #A F G #D

花持续期

&450.(97 93 3;91,5 9:,7(7) D #E0 @ #! D #A F G #D

表中有不同字母的数值表示在 @#@!水平有显著差异 H0;4,- 1(.+
8(33,5,7. ;,..,5- (78(60.,8 .+, 8(33,5,76, 05, -()7(3(607. 0. .+, @ #@! ;,>,;

间发生在花开放 G 8后，因此扁蕾的自花传粉类型
应该属于延迟自交（I;9=8 J K6+9,7，!LL?）。
! ## 传粉模式
连续两年的试验发现，对照与不去雄隔离昆虫

处理的花全部产生了种子，不去雄隔离昆虫处理种

子数目在 ?@@? 年与对照没有显著差异，但在 ?@@A
年却明显少于对照。去雄后不隔离昆虫和去雄后隔

离昆虫处理的花分别只有 DGM和 G@M产生了种子，

图 ? 花开放后柱头与花药间的距离变化
’()#? %+07), 93 8(-.076, 359/ -.()/0 078 07.+,5- 03.,5 3;91,5 9:,7(7)

而且种子数目均明显少于对照（表 A），说明扁蕾不
存在无融合生殖（":9/(N(-）现象，也没有固定的访花
昆虫为扁蕾传粉，但是可能存在不稳定、效率较低的
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表 ! 扁蕾不同处理的成熟种子数目
!"#$% & ’() (* +",-.% /%%0/ 1 *.-2,/ *.(+ 02**%.%3, ,.%",+%3, (* !"#$%&#’()%) *&+*&$&

4554
成熟种子数（平均值 6标准误）

’() (* +",-.% /%%0/ 1 *.-2,/（7%"3 6 ,-）

455&
成熟种子数（平均值 6标准误）

’() (* +",-.% /%%0/ 1 *.-2,/（7%"3 6 ,-）
对照 8(3,.($ 9:; )4 6 &< )=" 9>9 )5 6 &= )4"

不去雄隔离昆虫 ?/($",2(3 @2,A(-, %+"/B-$",2(3 C:9 )C 6 &9 );" <:5 )< 6 4< )9#

去雄不隔离昆虫 D+"/B-$",2(3 @2,A(-, 2/($",2(3 :& )= 6 =< )&# C; )5 6 45 )4B

去雄隔离昆虫 ?/($",2(3 "*,%. %+"/B-$",2(3 &5 )5 6 C )<# &< ); 6 == )<B

表中同一年内有不同字母的值表示在 5)5=水平有显著差异 E"$-%/ @2,A 02**%.%3, $%,,%./ 2302B",%0 ,A% 02**%.%3B% ".% /2F32*2B"3, ", ,A% 5 ) 5= $%G%$ 23
(3% H%".

昆虫偶尔为扁蕾传粉。年际间的比较结果表明，不

去雄隔离昆虫处理的种子数在两年中有显著差异

（. I =4);C5，( I 5)55=）外，但其余的处理均不存在
显著差异（对照：. I 5) 99C，( I 5) &C&；去雄不隔离
昆虫：. I =) 4=&，( I 5) 49<；去雄隔离昆虫：. I
5)=>9，( I 5) <:>）；尽管后者的平均结籽有一定程
度的增加，但统计分析表明利用硫酸纸和纱网隔离

昆虫不存在明显的区别，从而说明小昆虫传粉引起

的结籽率增加可能性较小。

" )# 传粉昆虫
连续两年对 4;5朵花的观察（共计 &> A）发现蝴

蝶是访问扁蕾的唯一昆虫，但访问频率非常低（两年

内共有 &次），而且蝴蝶仅仅在花上作短暂的停留，
未观察到它的任何部位接触柱头或者花粉，因此不

能作为扁蕾固定的传粉昆虫。所以在扁蕾的海北站

种群不存在固定的传粉昆虫；甲虫、蚂蚁等偶尔为扁

蕾传粉的可能性也较小，因为利用纱网与纸带去雄

套带的结实率没有显著变化。

" )$ 柱头的可授性
花开放的第一天人工授粉后果实产生的种子数

目较少，说明花刚刚开放时柱头的可授性较低。随

着时间的延长，柱头的可授性逐渐升高；花开放后第

四天柱头的可授性最高，随后两天授粉所产生的种

子数目显著小于第四天的种子数目（图 &）。因此扁
蕾柱头的可授性在花开放后逐渐升高，; 0后降低。
" )% 花粉活力
花粉在花刚刚开放时萌发率最高，随着时间的

延长，花粉的萌发率逐渐降低，但并不显著；花开放

后第四天和第五天，花粉萌发率显著降低（图 ;）。
因此花粉的活力在花开放后逐渐降低。

! 讨 论

扁蕾的花具有鲜艳的颜色和蜜腺，花药在花开

放时开始散粉，但位于柱头下方，这种雌雄异位的花

图 & 花开放后不同时间授粉的成熟种子数
J2F)& ’() (* +",-.% /%%0/ 1 *.-2,/ K($$23",%0 "*,%. *$(@%. (K%323F
图中有不同字母的值表示在 5 ) 5= 水平有显著差异 E"$-%/ @2,A

02**%.%3, $%,,%./ 2302B",%0 ,A% 02**%.%3B% ".% /2F32*2B"3, ", ,A% 5 )5= $%G%$

图 ; 花开放后不同时间花粉萌发率
J2F); L($$%3 F%.+23",2(3 .",% "*,%. *$(@%. (K%323F

图中有不同字母的值表示在 5 ) 5= 水平有显著差异 E"$-%/ @2,A
02**%.%3, $%,,%./ 2302B",%0 ,A% 02**%.%3B% ".% /2F32*2B"3, ", ,A% 5 )5= $%G%$

特点是在花开放初期完全避免了自花传粉的发生，

因此扁蕾的花具有吸引昆虫并适应异花传粉的特

点。然而花综合征并不与植物的传粉模式完全匹配

（J%3/,%. "$ &/ )，455;）。扁蕾的花在开放 : 0后花药
仍有大量的花粉存在（图 =8），而花药散粉的持续时
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间与传粉昆虫的活动频率密切相关（!"##$%&，’(()）。
我们发现海北站晚期开花的龙胆科植物祁连獐牙菜

（!"#$%&’ ($)#"’*+,&&）因访花频率较高，其花药散粉的
持续时间仅有几个小时（段元文和刘建全，’((*）。
因此扁蕾的海北站种群可能不存在固定的访花昆虫

将花粉移走，进一步的观察也证明了这一点。但试

验结果表明，一部分去雄不隔离昆虫和去雄隔离昆

虫的花在两年内产生了少量的种子。这些种子可能

是胚珠未受精但进一步膨大形成的“假型”种子，这

种情况在该地分布的另一种龙胆已有报道（何廷农

和刘建全，)+++）；另一种可能性是由于小昆虫传粉
产生了这些种子。此外，我们对这些种子的发芽实

验表明未有种子发芽，因此是“假型”种子的可能性

较大。扁蕾的海北站种群主要以自花传粉的方式产

生种子。

’((*年的人工处理结果显示，与不去雄隔离昆
虫处理相比，对照产生了更多的种子（表 *）。产生
这种结果的原因可能是在 ’((*年用纱网隔离（’((’
年用纸袋）昆虫，纱网的网眼使扁蕾的花冠檐不能发

生正常的闭合（龙胆科植物大多授粉前表现出与温

度相关的暂时性花冠闭合（,- #% ’* .，’((/））引起。
雨水冲刷花粉和柱头后，花粉的数目、活力以及柱头

上的花粉数目都会减小（01234 5 64$78，’(()；
,3"29 #% ’* .，’((’），而花闭合能降低降雨对繁殖成
功（:-;<=>3%7$?- @3%%-@@）的影响（,- #% ’* .，’((/）。
环境中缺乏传粉昆虫是自花传粉进化的主要选

择压力。A"3@7=等（’(()）研究发现，与同源的异花传
粉的祖先物种 -*’$,&’ .’/%&’/’ @;;. .’/%&’/’ 相比，
自花传粉的 - 0 .’/%&’/’ @;;. (’$1&2*3$’ 种群有较低
的植株密度和花密度，传粉昆虫的密度和访花频率

也较低，因此自花传粉为后者提供了繁殖保障。高

山植物 45(6$’+&’ "&**,377&& 同样是由于缺乏传粉昆
虫，为了保证种子的正常产生而进化为自花传粉的

繁育系统（B=4-C，’((’）。但自花传粉引起的近交
衰退作用降低了后代的遗传多样性和适合度

（!"%&-2C$- #% ’* .，)+++），进而使后代丧失对环境的
适应潜能（D"&-E"1"@8$ 5 !=<<-##，’(()）；而且在严酷
的环境中，近交衰退的程度会进一步加强（F3>"@8，
)++(）。除近交衰退的影响外，花粉折损和种子折损
也大大降低了自花传粉的优势（张大勇和姜新华，

’(()；何亚平和刘建全，’((*），即自交降低了花粉的
输出和杂交胚珠的数量，从而降低了植物的雌、雄适

合度（0"<<-77，)++G；,-<#$81 5 H%&-<7，’((’）。然而
具有延迟自交机制的植物首先将柱头展现于环境中

接受其它植株的花粉；在没有足够异花花粉受精的

情况下才接受来自同一植株的花粉（I#=1> 5 6%8=-2，
)++’；J"#$@C #% ’* .，)+++），因而延迟自交的植物不
存在花粉折损和种子折损（I#=1>，)++’；!"##$%&，
’(()）。研究发现，尽管 895&*#:&’ ;’/’<#/+&+ 在隔离
昆虫的情况下表现出完善的自花传粉机制，而且表

现出雌蕊先熟的特征（H%&-<7 5 6%8"-K-<，)++G），但种
子折损和近交衰退的负面影响超过了自花传粉的繁

殖保障效应（,-<#$81 5 H%&-<7，’((’）。另有研究发
现 8 0 ;’/’<#/+&+ 的柱头在花药开始散粉时才有可
授性（B<$KK$2 #% ’* .，’(((），因此其自花传粉的模式
（I#=1> 5 6%8=-2，)++’）应该属于竞自交（L=4;-7$29
@-#K$29），而不是延迟自交。扁蕾的花早期具有雌雄
异位的特征，花开放初期散粉的花药位于柱头的下

方（图 )0），有利于异花传粉。然而柱头的可授性和
花粉的活力开花末期降低（图 *，图 M），但雌、雄蕊间
的距离逐渐减小并最终导致发生自花传粉（图 )L、
F，表 *）。扁蕾这种延迟的自花传粉即为异花传粉
提供了机会，又能在柱头可授性和花粉活力降低时

保证产生后代，因此扁蕾的这种延迟自交机制避免

了花粉折损和种子折损。扁蕾的花粉 N胚珠比例
（O N P）为 M( .+ Q R .M，说明尽管扁蕾保留有异交的花
综合征，但其 O N P是属于专性自交（PE#$9"7- @-#K$29）
的繁育系统范围（F"K2$，)++’），这种延迟自交与O N P
之间的相关性是第一次发现，因为绝大多数延迟自

交的物种拥有的应该是异交或者兼性异交的 O N P
值（F"K2$，)++’）。如果该物种主要是以自交为主，
而其异交花综合征则属于多余的投资，这种矛盾仍

有待于进一步研究。

我们的结果支持自花传粉为扁蕾的海北站种群

提供了繁殖保障，即在缺乏传粉昆虫的环境中，自花

传粉保证了扁蕾种子的产生；而延迟的自花传粉机

制避免了花粉折损和种子折损。扁蕾的花具有吸引

并适应昆虫传粉的特点，以及延迟发生的自花传粉

现象，暗示扁蕾的海北站种群可能由于缺乏传粉昆

虫而导致异花传粉的繁育系统进化为自花传粉。同

一物种的不同种群间传粉昆虫存在很大的差异

（O-7"2$>=3 5 H##$@，)++*），而且延迟自交在同一物种
不同种群由于传粉昆虫的多少而产生不同的繁殖保

障效应（J"#$@C 5 S=9#-<，’((*；J"#$@C #% ’* .，’((M）；
因此扁蕾的其它种群是否为自花传粉的繁育系统以

及延迟自交是否也同样提供繁殖保障并避免花粉折

损和种子折损的影响还有待于在不同的种群间开展

进一步的研究。
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