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3种豆蔻属植物的异交率检测初报
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摘要:花柱卷曲性机制是一种在姜科( Zing iberaceae)植物中新发现的传粉机制, 也是唯一通过花柱运动和异

型雌雄异熟相结合而形成的花的二型性.通过垂直直板聚丙烯酰胺凝胶电泳( PAGE)等位酶实验方法对姜科豆

蔻属( Amomum) 3 种植物的异交率进行了检测、比较, 发现具有花柱卷曲性机制的九翅砂仁( A . max imum)和

腐花豆蔻( A . putr escens )的异交率显著高于不具有这一机制的阳春砂仁( A . villosum )的异交率; 而且在具有花

柱卷曲性的 2 个种中,上举型和下垂型 2 种表型的异交率存在差异 ,且上举型的异交率均高于下垂型的异交率,

表明花柱卷曲性机制有避免自交促进异交的作用.
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  花柱卷曲性( flex istyly )是最近发现的一种植

物通过花柱运动和花粉散布而实现不同表型间交

配的机制,普遍存在于姜科( Zingiberaceae)豆蔻属

( A momum) [ 1]和山姜属( A lp inia )植物中[ 2~ 4] .具

有这一机制的植物种类其自然种群中具有 2 种表

现型的个体:花柱上举型和花柱下垂型, 在不同的

时间内, 2种表型的花通过花柱位置的变化来实现

花雌、雄功能的转变, 同种表现型花柱运动节律严

格一致,而且花期仅为 1 d,避免同种表型花间的相

互传粉,促进 2种表现型间的交配[ 4] .

针对花柱卷曲性机制的适应意义, 不同的学者

提出不同的看法.有的学者认为这种机制避免了由

于2性功能冲突( sexual interference)带来的花粉折

损( pollen discount ing)
[ 5]

, 张大勇指出花柱卷曲运

动机制可以从避免自交和避免雌雄干扰 2 个方面

来理解,基于上举型柱头在上午已经被授粉但花粉

囊开裂时依然会离开昆虫拜访通道这样一个现象,

张大勇认为上举型(雌先熟)的柱头已经接受了外

源花粉,没必要下午时再向上举起, 除非后到达的

自花花粉有更大的竞争优势, 所以他认为花柱卷曲

性更倾向于是为了避免干扰自身花粉输出
[ 5]

. 也

有学者认为这种机制适应意义在于避免自体授粉

(包括自花授粉和同株自花授粉) ,甚至居群内同型

个体间的交配以此促进型间交配[ 2] . 我们推测, 如

果花柱卷曲性机制具有避免自交的作用, 那么, 具

有花柱卷曲性的种类其异交率就要比没有花柱卷

曲的种类高; 而且在具有花柱卷曲性的种类中, 2

种表型的异交率可能也有差异,上举型异交率要高

于下垂型异交率,因为后者具有一定程度的滞后自

交行为[ 6] .

豆蔻属 ( Amomum ) 是姜科植物中的一个大

属,约 150 余种, 分布于亚洲、大洋洲的热带地区,

我国有 24种,产西南部至东南部
[ 7]

.在豆蔻属植物

中,有些种类具有花柱卷曲性, 例如人工栽培的豆

蔻属植物草果( A 1 tsaoko )
[ 1]

, 以及九翅砂仁
[ 8]
、腐

花豆蔻(未发表观测资料)等;有些种类不具有花柱

卷曲性(例如阳春砂仁等) .因而,豆蔻属是用来研

究花柱卷曲性机制适应性的适合材料.本研究采用

等位酶分析的手段,分别对豆蔻属中具有花柱卷曲

性的 2个种和没有花柱卷曲性的 1个种的异交率

进行检测并比较,以探讨花柱卷曲性的适应意义.
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1  材料与方法

111  材料  本研究的对象为豆蔻属的 3个种:其中

2 个 具 有 花 柱 卷 曲 性 机 制 ) ) ) 九 翅 砂 仁
( A1maximum) 、腐花豆蔻( A 1putrescens ) , 另外一
个不具有花柱卷曲性 ) ) ) 阳春砂仁( A1 villosum ) .

九翅砂仁为研究样地区域内的居民在刀耕火种以及

开垦橡胶种植园过程中有意识保留下来的野生居

群, 2种表型均自交亲合[ 8] ,其交配系统属于异交交

配系统
[ 9]

,其主要的拜访昆虫为大蜜蜂( Ap is dorsata

Fabr1)和中华蜜蜂( Apis cerana Fabr1) ,阳春砂仁为
20世纪 70年代初自其原产地广东阳春引种至西双

版纳遗留抛弃的栽培种群,其果实为著名中药材,地

下匍匐茎具有强烈的克隆习性,花柱不运动,传粉者

主要是排蜂( Megapis dorsata Fabricius)和蓝彩带蜂

( Nomia chalgbata Smith) [ 10] . 特别是在传粉者受限

的条件下,阳春砂仁的雄蕊花丝具有在开花后期主

动延长使得花柱向下弯曲柱头紧贴花的唇瓣的特

性,从而实现延迟自交(未发表观测资料) , 其交配系

统属于兼性异交交配系统
[ 9]

.腐花豆蔻为野生居群,

为热带雨林的林下常见种类.

112  方法  3个种中每个种 3个居群,共 9个居

群,根据不同居群可采集到的家系数以及家系内的

个体数不等.每个居群 2个表型各采 15~ 20 个家

系的成熟果实, 取出种子清洗干净并置于通风处晾

干,干燥保存. 居群内每个家系随机抽取 3~ 4果

实,家系内每个果实随机抽取 4~ 5颗种子进行等

位酶分析.

采用垂直直板聚丙烯酰胺凝胶电泳( PAGE)等

位酶实验方法,筛选最具多态性的位点.在本研究中

采用标准电泳条件:取种子加PVP- Tris- HCl提取

缓冲液( 01010 g EDTA 4Na, 01019 g KCl, 01050 g

MgCl2, 1125 g 蔗糖, 3150 g PVP, 25 mL Tris - HCl

(012 mol/ L, pH= 715) ,现加 115%巯基乙醇)充分研

磨,冷冻, 加样前 12 000 r/ min离心 2 min, 制胶、上

样、电泳均选用 Tris - glycine 电泳缓冲液 ( pH =

813) ,染色,恒温 37 e 温育015 h显色至胶片上带谱

均能清晰可见,最后仔细记录下酶谱[ 11] .

20世纪 80年代以来,异交率估测常用多位点

估计法
[ 12~ 14]

. 因此, 我们使用 MLTR ( Version

310) [ 15]程序来估计每个居群多位点异交率( tm ) ,

多位点异交率用基于 New ton- Raphson 迭代法的

最大似然法( maximum- likelihood)进行估计, 每个

克隆体作为重复抽样 ( resampling )的单元. 多位点

异交率的标准差( SD)是基于 1 000个自展值( boot-

st rap values)进行计算的. 每个居群内不同表型的

多位点异交率通过把每个居群内的每种表型作为

一个独立的亚种群来进行估计.使用自展值的配对

比较法 ( pairw ise comparison ) 分析各异交率差

异
[ 16]

.假设异交率高的一组分步异交率值一对一

的减去假设异交率低的一组的对应值,差值 $t< 0

的总数在 1 000个差值中所占比例, 若低于 5%视

为差异显著, 若低于 1%视为差异极显著.

2  实验结果与分析

经对ADH, MNR, AAT , SKD等共 27酶进行筛

选,经反复筛选分析, 仅发现 6- 磷酸葡萄糖酸脱氢

酶( PGD)和谷氨酸脱氢酶( GDH) 2个酶系统是酶谱

最清楚且稳定的多态位点,故选择这 2个酶为遗传

标记,每个多态位点有 2个等位基因,共计 2个多态

位点,其中, PGD表现为正常二聚体,但GDH 则表现

有异于常规模式(王中仁[ 11]建议为四、六、八聚体) ,

在本研究中表现为单体模式, 这在前人研究中也有

类似情况
[ 17]

.腐花豆蔻、阳春砂仁、九翅砂仁 3个种

的异交率结果分别见表1及图 1.

从表 1可以看出,在 3个种之中,腐花豆蔻及

九翅砂仁的异交率均高于 018, 属于异交交配系

统,而阳春砂仁的异交率均低于 015高于 012, 属

于混合交配系统[ 18] . 说明在本研究中具有花柱卷

曲性的种的异交率高于不具有花柱卷曲性的种的

异交率, 即花柱卷曲性有利于促进异交.

图1  九翅砂仁 ( A1 maximum)、腐花豆蔻 ( A1 pu-

trescens)和阳春砂仁( A1 villosum)异交率的比较

Fig11  Outcrossing rate of A1 max imum , A1 pu-

tr escens and A1 villosum
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从图 1可以看出, 在具有花柱卷曲性的种之

中,尽管多数居群 2种表型的异交率间不存在显著

差异 (仅九翅砂仁橄榄坝居群的上举型异交率

( 01982) 显著高于下垂型异交率 ( 01970) ( P =

01028) ) , 但所有居群都具有上举型异交率高于下

垂型异交率的趋势.

表 1  3个种自然居群异交率

Tab1 1 Comparison of outcr ossing rate between different morph

采样物种名 采样地点 上举型异交率 标准差 上垂型异交率 标准差 P 检验值

A momum1 putrescens

M BA(勐仑坝卡) 01977 01 042 01 993 01037 01 704

M LL (勐腊龙林) 11000 01 000 11 000 01000 01 993

AKX(阿克新寨) 01886 01 066 11 000 01003 01 192

A momum1max imum

GLB(橄榄坝) 01982 01 014 01 97 01 04 01 028

JNS(基诺山) 01899 0112 01 975 01044 01 606

M M E(勐仑曼峨) 01923 01 096 01 961 01046 01 248

A momum1 villosum

JNS(基诺山) 01496 01 165

M LL (勐腊龙林) 01313 01 133

M GG(沟谷林) 01435 01 097

  表中的 P 值表示同一居群内 2 种不同表型之间的异交率 t检验差异显著值.

3  讨  论

311  花柱卷曲运动机制的适应性意义  研究表

明,具有花柱卷曲性的九翅砂仁和腐花豆蔻的异交

率显著高于没有花柱卷曲性的阳春砂仁的异交率

(见图 1) . 因此, 我们认为花柱卷曲性机制有效地

促进了异交避免了自交, 但这一结果并不与花柱卷

曲性机制具有避免雌雄干扰的功能[ 19]相矛盾,因

为这 2种功能可以同时得到发挥.

另外, 在具有花柱卷曲性的种中, 各个居群的

上举型异交率均高于下垂型的异交率(九翅砂仁的

一个居群中上举型异交率比下垂型的异交率显著

地高(见表 1及图 1) ) , 这说明卷曲性花柱的上举

型与下垂型 2种表型之间可能存在一定的功能分

化,这与 Takano等人的研究结果相似[ 21] .

花柱卷曲性异交机制具有和二型花柱相类似

的2型花,具有这一机制的种类, 其自然种群中的

个体 2种表型的比例为 1B1,它们通过 2类个体花

柱互为相反的上下运动从而形成 2类暂时性的形

态,分别在上午和下午各自扮演相反的性别角色,

有效的交配只能发生在两类表型之间, 从其功能上

讲相当于具有性别转换能力的雌雄异株
[ 2, 3]

, 或称

暂时性雌雄异株( temporal dioecy, 即在两性花或雌

雄同株植物个体上表现出的雄蕊和雌蕊在成熟时

间上不同而形成的暂时性雄性功能和雌性功能不

重叠的现象) [ 22, 23] .

另外,本研究的目的主要是针对花柱卷曲性的

生态适应性意义进行初步的报道,在本研究中所采

用的 3种材料中, 腐花豆蔻为野生植物, 但九翅砂

仁与阳春砂仁均为半野生植物,人为引种和栽培管

理可能对居群的遗传结构造成一定的影响,因此对

我们的推论支持性可能造成一些偏差,因而下一步

的试验计划是对豆蔻属的更多的野生种进行检测,

从而得到更为可靠的结论.

312  卷曲性花柱的进化  花柱卷曲性机制是一种

新颖的植物交配策略,研究它的演化对繁育系统的

进化有着重要的意义.花柱卷曲运动机制已在姜科

山姜属植物中进行了深刻的探讨, Kress等根据花

柱卷曲性在姜科中的分布提出,这一机制可能起源

于山姜族( Alp inia t ribe )的共同祖先或者在这个

族内已经独立进化 3~ 5次[ 24] .目前已观察到的所

有山姜属物种都具有花柱卷曲性,在豆蔻属也同样

存在这种机制[ 1] , 但与山姜属不同的是, 在豆蔻属

中有的物种有这个特性,有的物种没有[ 25] ,本研究

也证实如此. 若将这个性状标示在豆蔻属分子系统

树上就可以比较清晰地显示出性状的进化路径, 这

在山姜属中是做不到的, 豆蔻属相对于山姜属植

物无疑是更理想的材料,为我们研究这种花柱卷曲
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性的起源演化提供了良好的材料.

本研究对豆蔻属几种植物的异交率检测仅仅

只是一个开头, 还有诸多后续工作. 若能通过对豆

蔻属植物的形态学观察, 确定豆蔻属各物种花柱卷

曲性的有无,若结合系统发育树给出的信息, 有可

能对这种花柱卷曲性的演化趋势做一些探索性的

工作.
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Studies on allelopathy of aquatic macrophytes on Synahocystis sp.

WU Cheng, CHANG Xue-x iu, WU Feng, LIU Jun-yan, ZHENG Gu-i lai

( School of L ife Sciences, Yunnan University, Kunming 650091, China)

Abstract: Allelopathy of culture w ater from ten kinds of macrophy tes on Synahocystis sp. w as investigat-

ed. The results show ed that there w as slightly st imulation effect for Ottelia acum inate culture w ater on

Synahocystis sp. , w hile significant inhibit ion ef fects of other nine macrophytes on the algae w ere performed,

and their inhibit ion capability w as as follow ing: M1 aquaticum> E1 crassip es> C1 demersum > P1 stratiotes
> N 1p eltatum > M1 sp icatum > H 1 ver ticil lata > D1 sander iana > V1spi ral is, the inhibit ion ratio of

M1 aquaticum on Synahocyst is sp. is up to 8919%. By analy zing the absorpt ion spect ral curve and the char-

acterist ic peaks of Synahocy st is sp. cell, it was found that M 1 aquaticum , Eichhor nia cr assipes and

C1 demersum could secrete some allelochemicals, w hich dest royed the chlorophyll a and phycobiliprotein ab-

sorpt ion peak, and disturbing the course of light- harvest ing of Synahocystis sp. . It probably indicated that

allelopathic compounds released by macrophytes rest rain the photosynthet ic system of algae, w hich w as one of

importance w ays for macrophy tes inhibit ing or even killing algae.

Key words: aquatic macrophytes; allelopathy; Synahocyst is sp. ; phycobiliprotein; chlorophyll a
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Outcrossing rates analysis of three A momum species in Zingiberaceae

CHEN Xu-Chao1, 2, L I Qing- jun1

( 11Xishuangbanna T ropical Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, M engla 666303, China;

21Graduate School of the Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China)

Abstract: Flex istyly is a novel f low ering strategy occurring in ginger family ( Zing iberaceae) . It is an u-

nique and / act ive0 f loral dimorphism achieved by both changing the position of the st igma and separat ing the

maturat ion of male and female organs in dif ferent t imes during anthesis. In this research, outcrossing rates of

tw o species ( A momum max imum and A . putrescens) w ith flexistyly and one species ( A1 vi llosum ) with-

out f lexistyly w ere compared using allozyme experiments. The results show that the outcrossing rates of flex-

isty lous species are significantly higher than that of the species w ithout f lexistyly. M oreover, w ithin the natu-

ral populations of f lexistylous species, outcrossing rates of anaf lexistylous morphs are higher than that of

cataf lexisty lous morphs. These findings demonstrate that f lexistyly may play an ef fective role to promot ing

outcrossing.

Key words: mating system; allozyme; flex istyly; ginger; sexual interference
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