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摘　 要: 两性花植物花序内不同位置的性分配和繁殖成功一般存在差异ꎬ通常认为资源竞争、结构效应和

交配环境是形成这种差异的主要原因ꎮ 为了研究雄性和雌性繁殖资源在花序内不同位置间的最优分配问

题ꎬ该文以青藏高原高寒草甸典型高山植物毛翠雀花为材料ꎬ通过比较花序内不同位置的花部特征和种子

性状ꎬ对其花序内的性分配模式和雌性繁殖成功进行研究ꎬ并通过观察传粉者运动特点以及人工去花和补

授花粉实验ꎬ探讨花序内资源竞争和交配环境对繁殖资源分配的影响ꎮ 结果表明:(１)不同位置间的雄蕊

数、雄蕊鲜重 /雌蕊鲜重、花粉数及花粉胚珠比从花序基部到上部显著增加ꎬ而雌蕊鲜重和胚珠数逐渐减少ꎬ
表现出上部花偏雄的性分配ꎻ上部花的结籽率显著低于基部花和中部花ꎬ不同位置间的发育种子数 /果实和

发育种子重 /果实随着花位置的升高而显著降低ꎬ说明基部花具有更佳的雌性繁殖成效ꎮ (２)去花处理后ꎬ
剩余果实的单个种子重 /果实显著增加ꎬ但发育种子数 /果实没有显著增加ꎻ而给上部花人工补授异花花粉

后ꎬ位置间结籽率的差异消失ꎬ说明传粉限制而非资源竞争导致了花序内位置依赖的种子生产模式ꎮ (３)毛
翠雀花雄性先熟的开花特征ꎬ以及传粉者苏氏熊蜂从花序基部到上部的定向访花行为ꎬ导致了花序内交配

环境的变化ꎮ 综上结果表明ꎬ毛翠雀花花序内的性分配和繁殖成功差异是对交配环境适应的结果ꎬ对其在

高山环境中实现雌雄适合度最优化具有重要意义ꎮ
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　 　 自然界中ꎬ大约 ９０％的开花植物是雌雄同体

(Ａｉｎｓｗｏｒｔｈꎬ ２０００)ꎬ其有性繁殖的资源分配可以

分为两个部分:雌性功能和雄性功能ꎮ 两性功能

之间存在一种权衡关系ꎬ即对一种性别投入的增

加会导致对另一种性别投入的减少 ( Ｃｈａｒｎｏｖꎬ
１９８２)ꎮ 性分配(ｓｅｘ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ)理论主要是从雌雄

功能的角度考虑个体的适合度ꎬ研究繁殖资源在

两性功能之间的最优分配问题(赵志刚等ꎬ２００５)ꎮ
性分配模式在个体间、个体内甚至是同一花序的

不同花之间均可能存在差异(Ｋｕｄｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎬ
通常花序内雌性和雄性器官大小、数量或重量的

变异都被认为是性别表达的改变 (樊宝丽等ꎬ
２００８)ꎮ 常见的变化模式是顶向开花的植物ꎬ其基

部较上部具有较大的花ꎬ较大或较多的胚珠、果实

和种子以及较低的花粉胚珠比等ꎬ即基部位置在

资源投资上偏向于雌性ꎬ上部位置偏向于雄性

(Ａｓｈｍａｎ ＆ Ｈｉｔｃｈｅｎｓꎬ ２０００ꎻＢｕｉｄｅꎬ ２００４ꎬ ２００８)ꎮ
而基向开花的植物ꎬ一般呈相反的模式ꎮ

造成花序内性状表达和性别分配差异的原因

是多方面的ꎬ主要有以下几种解释ꎮ (１)资源竞争

( ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ):早期开放或处于优势位置

的花(靠近营养来源和光合产物来源)对资源的吸

收具有更大的竞争优势(Ｔｈｏｍｓｏｎꎬ １９８９ꎻＧｕｉｔｉáｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００１)ꎮ 资源竞争所造成的不同位置间的资

源差异是花序内雌雄功能分化的重要原因ꎬ因为

资源有效性对雌雄功能的影响不同ꎬ相对于雌性

功能ꎬ维持雄性功能的成本较低 ( Ｔｏｒｉｃｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 因此ꎬ理论预测在资源充足的花序位置具

有偏雌的性分配ꎬ而资源限制的位置具有偏雄的

性分配( Ｂｒｕｎｅｔ ＆ Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ １９９５)ꎮ (２)结构

效应(ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒａｌ ｅｆｆｅｃｔ):花序内不同位置间花的

形态和繁殖潜力的差异是由花序轴本身固有的结

构特征造成的ꎬ不随植株资源状况的变化而变化

(Ｄｉｇｇｌｅꎬ １９９５ꎬ ２００３)ꎮ 结构效应认为ꎬ在植物生

长发育过程中支撑结构直径的变化 ( Ｍｉｄｇｌｅｙ ＆
Ｂｏｎｄꎬ １９８９) 或远端维管结构的萎缩 ( Ｗｏｌｆｅ ＆
Ｄｅｎｔｏｎꎬ ２００１)会导致母体资源运输效率从花序基

部到顶部逐渐降低ꎬ从而成为花部特征以及果实

和种子 繁 育 特 征 的 调 控 机 制ꎮ ( ３ ) 交 配 环 境

(ｍａｔｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ):开花时间上的差异或传粉者
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的定向运动可能导致花序内不同位置间柱头上落

置 的 花 粉 数 量 或 质 量 有 所 不 同 ( Ｂｒｕｎｅｔ ＆
Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ １９９５ꎻ Ｗｉｇｇａｍ ＆ Ｆｅｒｇｕｓｏｎꎬ ２００５ )ꎮ
Ｂｒｕｎｅｔ ＆ Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈ(１９９５)认为ꎬ植物为了获得

最佳的雌雄适合度ꎬ较早被访问的花应该对雌性

的繁殖投入更多ꎬ而较晚被访问的花应该对雄性

的繁殖投入更多ꎮ
对于不同植物ꎬ以上各影响因素的作用存在

巨大差异ꎬ特别是生长在青藏高原高寒草甸上的

典型高山植物会采取怎样的资源分配策略使其在

极端环境中实现雌雄适合度最优化是值得深入探

讨的问题ꎮ 根据本课题组前期观察发现ꎬ毛翠雀

花(Ｄｅｌｐｈｉｎｉｕｍ ｔｒｉｃｈｏｐｈｏｒｕｍ)花序内不同位置的花

在花冠大小等花部特征上有所不同ꎬ推测该物种

花序内不同位置间的繁殖资源分配可能存在差

异ꎮ 因此ꎬ本文对毛翠雀花花序内不同位置的性

分配模式、传粉者运动特点及繁殖成功进行了研

究ꎬ拟解决以下 ３ 个问题:(１)毛翠雀花雄性和雌

性繁殖资源在花序内不同位置间的分配是否存在

显著差异ꎻ(２)繁殖资源在花序内的分配对其繁殖

成功有何影响ꎻ(３)毛翠雀花雄性先熟的开花特

征ꎬ以及传粉者在花序上的运动与其雄性和雌性

繁殖资源的分配有何联系ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究地概况

本研究于 ２０１６ 年 ７—９ 月在中国科学院海北

高寒草地生态系统研究站 (以下简称海北站)
(１０１°１２′—１０１°２３′ Ｅ、３７°２９′—３７°４５′ Ｎ)附近开

展ꎮ 海北站位于青藏高原东北隅的青海海北藏族

自治州门源县境内ꎬ祁连山北支冷龙岭东段南麓

坡地的大通河河谷西段ꎮ 该站地形开阔ꎬ海拔为

３ ２００ ~ ３ ６００ ｍ(实验样地海拔高度为 ３ ２２０ ｍ)ꎬ
四面被祁连山环绕ꎬ是典型的高原大陆性气候特

征ꎮ 海北站无明显四季之分ꎬ仅有冷暖二季之别ꎬ
冷季漫长而寒冷ꎬ暖季为 ５—９ 月ꎮ 最暖的 ７ 月月

平均气温为 １０.１ ℃ ꎬ最冷的 １ 月为－１５.０ ℃ ꎬ年平

均气温－１.６ ℃ ꎮ 年平均降雨量 ５６０ ｍｍꎬ暖季的降

雨量占全年降雨量的 ７９％ꎮ 植被类型为青藏高原

典型的地带性植被:金露梅(Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ)为

建群种的高寒灌丛草甸和以嵩草属(Ｋｏｂｒｅｓｉａ)植

物为建群种的高寒嵩草草甸(李英年等ꎬ２００４)ꎮ
１.２ 研究材料

毛翠雀花是毛茛科翠雀属的多年生草本植物

(图 １)ꎮ 总状花序狭长ꎬ长 ６ ~ ３０ ｃｍꎬ密生多花ꎬ开
花顺序为顶向式ꎻ萼片 ５ꎬ灰白色、淡蓝色或紫色ꎬ
花瓣 ２ꎬ退化雄蕊 ２ꎬ雄蕊多数ꎬ心皮 ３ꎮ 毛翠雀花

自交亲和ꎬ花期集中在 ８—１０ 月ꎮ
１.３ 研究方法

首先根据花序轴的位置选择大小相似的三个

区域分为基部、中部和上部(Ｋｕｄｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎮ
１.３.１ 花序内不同位置的花部特征 　 在种群开花

早期ꎬ随机标记大小相似、花数量接近的 ２０ 个植

株ꎮ 在花即将开放且未散粉时ꎬ依次取其主花序

上所有花蕾并保存在 ＦＡＡ 固定液中(福尔马林 ∶
乙酸 ∶ 无水乙醇体积比 ＝ ５ ∶ ５ ∶ ９０)(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎬ室内统计花粉数和胚珠数ꎮ (１)依据 Ｄａｆｎｉ
(１９９２)的方法ꎬ用玻璃棒将花药充分研磨ꎬ使花粉

粒完全脱离花粉囊ꎬ加入少许洗涤剂和 ５０％乙醇

定容到 ５ ｍＬ 试管中ꎬ充分摇匀后用微型移液器取

１０ μＬ 滴于载玻片上ꎬ在 ４０ 倍光学显微镜下统计

花药中的花粉数ꎬ重复 １０ 次ꎬ最后求得每朵花的

总花粉数ꎮ (２)在载玻片上用镊子解剖每个花蕾

的心皮ꎬ在体式显微镜下统计每个花蕾的胚珠数ꎮ
最后用每朵花的花粉数除以其对应的胚珠数ꎬ得
到花粉胚珠比(Ｃｒｕｄｅｎꎬ １９７７)ꎮ

在种群开花早期ꎬ随机标记大小相似ꎬ花数量

接近的 ３０ 个植株ꎬ按主花序的开放次序ꎬ每朵花

在花中期(花开放后有一半花药开裂时)取样ꎮ 将

每朵花的雄蕊和雌蕊分解ꎬ统计雄蕊数ꎬ并用万分

之一电子天平称重ꎬ获得不同位置花的雄蕊鲜重

和雌蕊鲜重ꎮ
１.３.２ 花序内不同位置的种子生产模式 　 随机选

取大小相近、花数目接近的 ３０ 个植株ꎬ按主花序

从基部到上部的次序ꎬ首先当每朵花萎蔫后果实

开始发育时套网ꎬ然后依次按果实成熟次序采集

所有成熟果实ꎬ最后自然通风条件下干燥 ３ 个月ꎮ
毛翠雀花的发育种子黑棕色ꎬ呈大而饱满的四面

体形ꎬ 而其败育胚珠会萎缩成小而干瘪的黄褐色颗

６２３１ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



图 １　 毛翠雀花花序
Ｆｉｇ. １　 Ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｏｆ Ｄｅｌｐｈｉｎｉｕｍ ｔｒｉｃｈｏｐｈｏｒｕｍ

粒ꎬ根据以上特征将两者区分开来ꎬ并分别计数ꎮ
然后称量发育种子重 /果实ꎬ并计算单个种子平均

重和结籽率ꎬ结籽率 ＝发育种子数 / (发育种子数＋
败育胚珠数)ꎮ
１.３.３ 传粉者运动 　 在种群盛花期ꎬ选择晴朗无风

的天气ꎬ每天随机标记种群内不同植株上的 １０ 个

花序ꎬ从 ９:００ 到 １７:００ 之间连续观察并记录访问

选定花的所有传粉者及其在花序上的移动方向ꎮ
１.３.４ 去花对种子性状的影响 　 随机选取 ２０ 个植

株作为对照组ꎬ每一株选择与其匹配的一个植株

(大小相似、花数目接近)ꎬ作为处理组ꎮ ２０ 个处

理植株分别在花后期(花瓣萎蔫)去花ꎬ只保留第

１０、１１、１２、１３、１４ 朵花ꎬ比较最终每朵花与对照植

株相应的第 １０、１１、１２、１３、１４ 朵花ꎬ得出发育种子

数及其重量、单个种子平均重和结籽率的差异ꎮ
１.３.５ 人工补授异花花粉 　 随机选取大小相似、花
数目接近的 ３０ 个植株ꎬ其主花序“上部”位置的每

朵花在柱头张开后人工补授花粉(１０ ｍ 以外植株

的异花花粉)ꎮ 果实成熟后ꎬ统计花序内不同位置

果实的结籽率ꎮ
１.３.６ 数据分析 　 所有数据用 ＳＰＳＳ１３.０ 软件进行

统计分析ꎬ采用协方差分析比较花序内不同位置

间花部特征和种子性状的差异以及补授异花花粉

对结籽率的影响ꎻ采用双因素方差分析检验去花

处理和花序内不同位置及其交互作用对单个种子

平均重、发育种子数 /果实、发育种子重 /果实和结

籽率的影响ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 花序内不同位置的花部特征

毛翠雀花的花部特征在花序内不同位置间存

在显著差异ꎮ 从花序基部到上部ꎬ每朵花中的花

粉数(Ｐ<０.００１)和花粉胚珠比(Ｐ<０.００１)显著增

加ꎬ而胚珠数(Ｐ<０.００１)显著减少(图 ２)ꎮ 基部花

的雌蕊鲜重(Ｐ<０.００１)较高ꎬ 而上部花的雄蕊数
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数值 ＝平均值±标准误ꎮ 不同字母表示在 ０.０１ 水平上差异极显著ꎮ 下同ꎮ
Ｄａｔａ ＝ｘ±ｓｘ . Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ｔｈｅ ０.０１ ｌｅｖｅｌ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 毛翠雀花花序内不同位置的花粉和胚珠特征
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｏｌｌｅｎ ａｎｄ ｏｖｕｌｅ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈｉｎ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｏｆ Ｄｅｌｐｈｉｎｉｕｍ ｔｒｉｃｈｏｐｈｏｒｕｍ

(Ｐ<０.００１)、雄蕊鲜重(Ｐ<０.００１)以及雄蕊鲜重 /
雌蕊鲜重(Ｐ<０.００１)较高(图 ３)ꎮ 以上结果表明ꎬ
毛翠雀花花序内不同位置间雌雄繁殖投入存在显

著差异ꎬ雌性繁殖投入从基部花到上部花显著减

少ꎬ而雄性繁殖投入显著增加ꎬ因此整个花序内表

现出上部花偏雄的性分配ꎮ
２.２ 花序内不同位置的种子生产模式

对花序内种子生产模式的研究表明(图 ４)ꎬ虽
然花序内不同位置间的单个种子重没有显著差异

(Ｐ ＝ ０. ５３０)ꎬ但是每个果实的发育种子数 ( Ｐ <
０.００１)和发育种子重(Ｐ<０.００１)随着花位置的升

高而显著降低ꎬ而且上部花的结籽率显著低于基

部花和中部花(Ｐ<０.００１)ꎮ 以上结果表明ꎬ毛翠雀

花花序内的基部花具有更佳的雌性繁殖成效ꎮ
２.３ 传粉者运动

根据观察ꎬ苏氏熊蜂(Ｂｏｍｂｕｓ ｓｕｓｈｉｋｉｎｉ)是毛翠

雀花在该地区唯一的有效传粉昆虫(图 ５)ꎬ它将

头部探入花内取食花蜜过程中ꎬ胸腹部能够充分

接触到伸长的柱头和散粉的花药ꎬ从而完成花粉

的输入和输出ꎮ 累计记录 ３２９ 只苏氏熊蜂在花序

上的移动方向ꎬ其中 ２７７ 只( ８４. １９％)自下而上ꎬ
１１ 只(３.３４％)自上而下ꎬ剩余 ４１ 只(１２.４６％)访

问 １ 朵花后即离开花序ꎮ
２.４ 去花对种子性状的影响

去花处理后ꎬ虽然剩余果实的发育种子重 /果

实显著增加ꎬ这主要是由于单个种子重显著增加ꎬ
但是ꎬ发育种子数 /果实和结籽率并没有显著变化

(表 １)ꎮ 另外ꎬ去花处理对以上种子性状的影响

与剩余果实着生的位置无关ꎬ因为处理和位置的

交互作用不显著ꎮ
２.５ 人工补授异花花粉

人工补授异花花粉后ꎬ花序基部、中部和上部

的结籽率分别为 ０. ７９７ ± ０. ００３、０. ７９３ ± ０. ００３ 和

０.７８９±０.００４ꎬ花序内不同位置间结籽率无显著差

异(Ｐ ＝ ０.３０６)ꎮ 这表明毛翠雀花花序内上部花较

低的结籽率是受到了传粉限制的影响ꎮ

３　 讨论

多数研究结果表明ꎬ在植株花序水平上ꎬ基部

的花(或早期开放的花)往往分配更多的资源到雌

蕊或者胚珠的生产上ꎬ并且形成更多的果实和种

子ꎬ而上部的花(或晚期开放的花)对雄蕊或者花

粉的 投 入 更 多ꎮ 例 如ꎬ Ｉｓｈｉｉ ＆ Ｓａｋａｉ ( ２００２ ) 对

Ｎａｒｔｈｅｃｉｕｍ ａｓｉａｔｉｃｕｍ 的研究表明ꎬ与基部花相比ꎬ
顶部花的雄蕊重 / (雄蕊重＋雌蕊重)和花粉胚珠比

更 高ꎻ Ｂｕｉｄｅ ( ２００４ꎬ ２００８ ) 的 研 究 发 现ꎬ Ｓｉｌｅｎｅ
ａｃｕｔｉｆｏｌｉａ 的胚珠数、坐果率、种子数 /果实、结籽率

和种子重从花序基部到远端显著减少ꎻ徐旭剑等

(２０１７) 对云南草蔻 (Ａｌｐｉｎｉａ ｂｌｅｐｈａｒｏｃａｌｙｘ)的研究
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图 ３　 毛翠雀花花序内不同位置的雄蕊和雌蕊特征
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｔａｍｅｎ ａｎｄ ｐｉｓｔｉｌ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈｉｎ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｏｆ Ｄｅｌｐｈｉｎｉｕｍ ｔｒｉｃｈｏｐｈｏｒｕｍ

也发现ꎬ每花胚珠数、结实率和结籽率由花序基部

到顶部依次降低ꎬ每花花粉胚珠比由基部到顶部

依次增加ꎮ 与以上结果相同ꎬ毛翠雀花花序内的

花部特征(花粉数、胚珠数、雄蕊数、雄蕊鲜重、雌
蕊鲜重)和雌性繁殖成功(发育种子数 /果实、发育

种子重 /果实、结籽率)在不同位置间存在显著差

异ꎮ 上部花具有更多的雄性繁殖投入ꎬ而基部花

表现出更高的雌性繁殖成效ꎮ
３.１ 资源竞争

资源竞争假说认为ꎬ花序内早期形成的花对母

体资源具有优先占领的优势ꎬ因此ꎬ如果去除早期

的花ꎬ资源有可能重新分配给后期发育的花和果

实ꎮ 例 如ꎬ 在 雄 全 同 株 植 物 喜 树 ( Ｃａｍｐｔｏｔｈｅｃａ
ａｃｕｍｉｎａｔａ)的聚伞花序中ꎬ去除部分头状花序后ꎬ剩
余头状花序的花序直径、小花直径明显增加ꎬ位置

间差异消失(徐申林和刘文哲ꎬ２０１１)ꎮ 去除自交植

物喉毛花(Ｃｏｍａｓｔｏｍａ ｐｕｌｍｏｎａｒｉｕｍ)的顶花后ꎬ其他

位置果实的种子数与对照植株相同位置的果实相

比ꎬ均呈现增加趋势(张婵等ꎬ２０１１)ꎮ 然而ꎬ对毛翠

雀花进行去花处理后ꎬ只是增加了剩余果实的单个

种子重ꎬ而发育种子数和结籽率并没有提高ꎬ这说

明花序内从基部到上部种子数的减少和结籽率的

降低并不是位置间的资源竞争造成的ꎮ
３.２ 雌雄异熟导致的交配环境变化

在许多高山植物中ꎬ交配环境已经被证实是果

实生产的关键限制因素之一 ( Ｌｅｅꎬ １９８８ꎻＫöｒｎｅｒꎬ
２００３)ꎮ 毛翠雀花的上部花在人工补授异花花粉

后ꎬ结籽率显著提高ꎬ说明上部花受到了传粉限制

的影响ꎮ 根据交配环境假说ꎬ在雌雄异熟植物中ꎬ
雌性阶段花和雄性阶段花在种群中的相对丰富度

随着开花季节发生变化ꎬ从而使不同时期开放的花

在花粉接受和花粉扩散机会上存在差异ꎬ进而引起

雌性和雄性相对适合度的改变ꎬ最终影响花序内的

最佳性分配模式(Ｂｒｕｎｅｔ ＆ Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ １９９５)ꎮ
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图 ４　 毛翠雀花花序内不同位置的种子性状
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｅｅｄ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈｉｎ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｏｆ Ｄｅｌｐｈｉｎｉｕｍ ｔｒｉｃｈｏｐｈｏｒｕｍ

毛翠雀花属于雄性先熟ꎬ一朵花中全部花药

依次散完粉后ꎬ柱头才成熟ꎮ 对于雄性先熟、顺次

开花的植物ꎬ当植株上早开的花处于雄性阶段时ꎬ
种群中交配机会(有效的柱头)缺乏ꎬ而当其处于

雌性阶段时ꎬ种群内有丰富的雄性阶段花ꎬ因此ꎬ
早期花偏雌的性分配具有适应意义ꎬ有助于减少

花粉损失并提高胚珠异花授粉机会ꎻ而晚开的花

在雌性阶段缺少异花花粉的几率较大(这可能是

造成毛翠雀花花序内上部花结籽率较低的原因之

一)ꎬ从而增加了雄性繁殖投入ꎬ有利于花粉的对

外 扩 散 ( Ｂｒｕｎｅｔ ＆ Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ １９９５ꎻ Ｂｒｕｎｅｔꎬ
１９９６ꎻＢｕｉｄｅꎬ ２００８)ꎮ 在毛翠雀花种群中ꎬ随着开

花时间从早到晚的变化ꎬ种群中早期以雄花为主ꎬ
而晚期以雌花为主ꎬ种群交配环境由偏雄向偏雌

变化ꎬ因此ꎬ植株个体水平的性分配模式则相应的

由偏雌转向偏雄ꎮ 花序内早期花偏雌、晚期花偏

雄的性分配已经在许多雄性先熟的植物中得到证

实 ( Ｂｒｕｎｅｔꎬ １９９６ꎻ Ｋｕｄｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｈｉｒａｇａ ＆
Ｓａｋａｉꎬ ２００７)ꎮ 例如ꎬＩｓｈｉｉ ＆ Ｈａｒｄｅｒ(２０１２)对雄性

先熟植物 Ｄｅｌｐｈｉｎｉｕｍ ｇｌａｕｃｕｍ 的研究发现ꎬ花序内

随着开花时间的推移ꎬ平均每朵花的雄蕊数增加

而胚珠数减少ꎬ同时雄性期延长而雌性期缩短ꎮ
对雄性先熟植物露蕊乌头(Ａｃｏｎｉｔｕｍ ｇｙｍｎａｎｄｒｕｍ)
的研究发现ꎬ花序内较晚开放的花有更长的雄性

期和更短的雌性期ꎬ性分配在时间上偏雄(李琳

等ꎬ２０１６)ꎮ Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.(２００４)比较了雌性先熟植

物华北耧斗菜(Ａｑｕｉｌｅｇｉａ ｙａｂｅａｎａ)和雄性先熟植物

Ａ. ｃａｅｒｕｌｅａꎬ结果发现ꎬ前者早开的花具有偏雄的性

分配而后者相反ꎬ支持了交配环境假说ꎮ
３.３ 传粉者定向运动导致的交配环境变化

除了雌雄异熟ꎬ传粉者在花序内的定向访花

也会造成花间交配环境的差异ꎬ从而影响性分配

模式( Ｂｒｕｎｅｔ ＆ Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ １９９５ꎻＨａｒｄｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００)ꎮ 对于顶向式开花的毛翠雀花ꎬ其有效传粉
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图 ５　 传粉者苏氏熊蜂
Ｆｉｇ. ５　 Ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ Ｂｏｍｂｕｓ ｓｕｓｈｉｋｉｎｉ

表 １　 对照和去花处理的种子性状(平均值±标准误)
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒ￣

ｒｅｍｏｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ( ｘ±ｓｘ)

项目
Ｉｔｅｍ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ

去花处理
Ｆｌｏｗｅｒ￣ｒｅｍｏｖａｌ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

显著性
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

单个种子重
Ｓｉｎｇｌｅ ｓｅｅｄ ｍａｓｓ(ｍｇ)

０.３７９±
０.０６３

０.４０２±
０.０６３

Ｐ<０.００１

发育种子数 / 果实
Ｍａｔｕｒｅ ｓｅｅｄ

ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｆｒｕｉｔ

５２.７６０±
１.０２５

５２.７７０±
１.００１

Ｐ ＝ ０.７５５

发育种子重 / 果实
Ｍａｔｕｒｅ ｓｅｅｄ

ｍａｓｓ ｐｅｒ ｆｒｕｉｔ(ｍｇ)

２２.１４２±
０.４４０

２４.０７４±
０.４５５

Ｐ<０.０１

结籽率
Ｓｅｅｄ ｓｅｔ ｒａｔｉｏ

０.７２８±
０.００４

０.７３３±
０.００３

Ｐ ＝ ０.３３５

者苏氏熊蜂一般是按照从花序基部到上部的顺序

访花ꎮ 传粉者来访时自下而上的定向运动ꎬ使得

基部花有更多的机会接受外源花粉ꎬ有利于实现

雌性功能ꎻ而上部花在传粉者离开时能够带走其

大量花粉ꎬ更有利于花粉扩散、实现雄性功能ꎮ 因

此ꎬ为了获得最佳的雌雄适合度ꎬ毛翠雀花选择了

早期花偏雌而晚期花偏雄的性分配ꎮ 另外ꎬ这种

花序内传粉者的定向运动难以避免地会造成同株

异花授粉ꎬ使得上部花缺少异花花粉ꎬ这可能是毛

翠雀花上部花结籽率较低的主要原因ꎮ 在其他一

些具有传粉者定向访花特点的植物中ꎬ也发现了

相似的结果ꎬ例如ꎬＫｕｄｏ ｅｔ ａｌ. ( ２００１)对 Ｃｏｒｙｄａｌｉｓ
ａｍｂｉｇｕａ 的研究表明ꎬ花序内顶部花种子数的减少

是缺少异花花粉的结果ꎬ因为主要的访花昆虫(一
种熊蜂蜂王)是从花序底部到顶部的顺序访花的ꎮ
马晓丽等 ( ２０１１) 对蒙古沙冬青 ( Ａｍｍｏｐｉｐｔａｎｔｈｕｓ
ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ)的研究发现ꎬ花序内上部花坐果率、结
籽率和种子质量较低的主要原因是花序内传粉者

定向运动而非资源限制ꎮ 值得注意的是ꎬ毛翠雀

花花序内早期花偏雌的性分配能够在一定程度上

减少由传粉者定向运动造成的同株异花授粉ꎬ降
低花粉折损(ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｃｏｕｎｔｉｎｇ)和胚珠折损( ｏｖｕｌｅ
ｄｉｓｃｏｕｎｔｉｎｇ)ꎬ从而减少雌雄适合度代价ꎮ

４　 结论

综上所述ꎬ由于雄性先熟的开花特征和传粉

者自下而上的访问顺序ꎬ毛翠雀花花序内较早受

访的花具有较高的异花授粉几率ꎬ因此ꎬ雌性繁殖

投入较高ꎻ较晚受访的花其花粉输出几率较高ꎬ而
胚珠异花授粉几率较低ꎬ因此ꎬ雄性繁殖投入较

高ꎮ 这种资源分配模式使毛翠雀花能够在严酷的

高山环境中最大限度地实现个体适合度ꎬ是长期

进化过程中对其交配环境的一种适应机制ꎮ
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