
第 35 卷 第 4 期 四 川 林 业 科 技 Vo1． 35， No． 4
2014 年 8 月 Journal of Sichuan Forestry Science and Technology Aug． ， 2014

收稿日期: 2014-05-13
基金项目: 四川省教育厅重点项目—红雉凤仙花结籽的限制因素。
作者简介: 李艳红( 1987-) ，女，四川人，硕士研究生，研究方向为植物生殖生态学。
＊＊通讯作者: grance123@ 163． com

红雉凤仙花结籽的花粉限制
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( 西华师范大学生命科学学院，四川 南充 637000)

摘 要:生殖力是种群兴衰的主要标志。对植物生殖能力进行评估有利于了解植物的生殖特性和生殖机制，为推
断物种对环境的适应能力奠定基础。通过测定红雉凤仙花主要传粉昆虫—三条熊蜂的传粉效率及进行人工补充
授粉，从花粉数量和花粉来源测定红雉凤仙花结籽是否受到花粉限制。结果发现:三条熊蜂具有较高的访花效率，

单次访花时三条熊蜂从雄蕊带出的花粉数量远远大于落置到柱头上的花粉数，而落置在柱头上的花粉数量又远远
大于子房中的胚珠数。人工补充授粉结果显示，异株异花授粉与自然传粉的结籽率差异显著，前者使结籽率提高
了约 11%，同株异花授粉与自然传粉的结籽率差异不显著。结果表明: 花粉来源而非花粉数量是限制红雉凤仙花
结籽的主要原因之一。
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Pollen Limitation of the Seed Setting of Impatiens oxyanthera

LI Yan-hong WANG Qiong
( Xihua Normal University，Nanchong 637000，China)

Abstract: The reproductive capacity is the symbol of population rise and fall． Evaluating plants' reproduc-
tive capacity is helpful in understanding the plants' reproductive characteristics and reproductive mecha-
nism，and inferring the adaptive ability of plants in the environment． In full bloom，the determination was
made on Bombus trifasciatus Smith's pollination efficiency—the main pollinator of Impatiens oxyanthera
Hook． F． ，the result showed that the amount of pollen taken out by Bombus trifasciatus Smith from stamen
was far more than the pollwn fallen on the stigma，and the numlaer of pollen fallen on the stigma was far
more than that in ovule，thus showing that the number of pollen on the stigma was sufficient． Artificial sup-
plementary pollination experiments showed that the seed setting rate of cross-pollination and natural polli-
nation was significantly different． The former improved the seed setting rate by about 11% ，and homolo-
gous-pollination was not significant as compared with natural pollination． The result showed that under the
condition of natural pollination，the number of fallen pollen on the stigma was sufficient，therefore，the pol-
len quality，rather than the quantity，was an important factor leading to a low seed setting rate of I． oxyan-
thera．
Key words: Impatiens oxyanthera，Pollen，Pollen limitation，Seed setting

生 殖 力 是 种 群 兴 衰 的 主 要 标 志 ( 王 亚 琴 等，

2007) 。在自然状态下，开花植物的生殖力常常受

到花粉限制，Knight 认为，“当植物产生的果实或者

种子比接受到足够的花粉少得多的现象说明该植物
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受到花粉限制”( Knight et al． ，2005) ; Cruden 也注意

到，异交植物的花粉 /胚珠比率( P /O 比) 远远大于

自交者，他认为 P /O 比是由“最小花粉 － 胚珠比率”
所决定的: 低于这个最小比率，种子生产就会受到花

粉量制约( 张大勇等，2001 ) 。因此，花粉限制常常

被理解为花柱上接受到的花粉粒数量不足 ( 数量限

制) 。但 是，花 粉 限 制 又 常 常 与 质 量 联 系 在 一 起

( Herlihy et al． ，2004 ) ，不同来源的花粉其质量各

异，萌发率和花粉管生长情况也不同———低质量的

花粉可能减少种子的产量和质量 ( Charlesworth et
al． ，1987) 。自交不亲和物种的自花花粉受精会降

低异花 花 粉 受 精 的 成 功 率 ( Ｒamsey et al． ，2000;

Kawagoe et al． ，2005) ，因为自花的花粉管可能使胚

珠在子房中失活，或者通过自交的不亲和性使得植

株根本无法受精( Sage et al． ，1994 ) ; 对于自交亲和

的物种，当柱头上存在自交花粉时，常常导致激烈的

花粉竞争: 子房可能对自交花粉管具有抑制作用、自
交胚珠可能更容易败育等( 黄双全等，1998 ) ，这种

由于自交引起的近交衰退对后代适合度的影响体现

在植物生活史的各个阶段，如自交的种子产生的后

代在发芽、存活、生长等阶段都不及杂交后代( 何亚

平等，2003) 。在植物的有性生殖过程中，无论是由

于传粉媒介的作用还是因为自交，花朵都可能接收

到自身花粉，从而导致这样的质量限制经常发生。
另外，从较远植株上或其它物种接收的远交亲和的

花粉又可能因为远交衰退而降低种子产量( Waser
et al． ，1992) 。因此，这种由于不同来源的花粉所造

成的花粉质量限制是影响植物有性生殖成功的又一

重要因素。
花粉限制常常导致植物较低的结籽率。Hus-

band 和 Schemske 通过实验发现，与异花授粉相比，

自花授粉的 62 个自交亲和物种其种子产量平均减

少了 20%，最 大 的 减 少 了 近 87% ( Lloyd et al． ，

1992; Husband et al． ，1996 ) ，这说明花粉限制严重

降低了植物的有性生殖成功。为了缓解这种现象，

植物常常采取了相应的策略来避免或减轻花粉限

制，如增大花部展示( 花朵大小、花冠颜色和气味

等) 或者提供相应的报酬( 花粉、花蜜等) 来吸引传

粉者以增加授粉几率( 张大勇，2004 ) ，同时植物还

通过对花部结构的精心设置，如花柱异长、雌雄蕊异

位或雌雄异熟等在一定程度上都有效地降低了自交

几率( 张红玉，2005) ，从而提高后代适合度。因此，

花粉限制还与传粉者的传粉效率有关。
结籽率是衡量开花植物生殖能力强弱的重要标

准之一。生长在峨眉山常绿阔叶林下的红雉凤仙花

是一种 1 a 生草本，其植株秀丽、花姿优美，是潜在

的优秀花卉资源之一。但是，自 2010 年以来野生分

布的 种 群 数 量 锐 减，且 自 然 状 态 下 结 籽 率 不 到

50%。对红雉凤仙花主要传粉昆虫的传粉效率进行

检测，以分析红雉凤仙花结籽是否受到花粉数量限

制; 进行人工补充授粉，以检测红雉凤仙花结籽是否

受花粉来源限制。总之，关于红雉凤仙花生殖生态

学的研究，有助于找出其数量锐减的原因，阐明生殖

受限的机理，为制定相应的保护措施提供理论依据。

1 材料与方法

1． 1 研究地概况

峨眉山位于四川盆地西 南 边 缘 ( E103°15' ～
103°28'，N29°31' ～ 29°38') ，动植物资源极其丰富，

其复杂的地形和地理环境造成了整个山区云雾多、
日照少、雨量充沛的气候特点; 山麓气候湿润，平均

气温 17. 2℃，最冷月 ( 1 月) 平均气温 7℃ ，最热月

( 7 月 ) 平 均 温 度 26. 3℃ ; 年 均 降 雨 量 为

1 555. 3 mm，其中 5 月 ～ 9 月份的降雨量占全年的

70% ～80% ( 朱晓帆等，1997) 。实验样地位于峨眉

山万年寺附近海拔约1 000 m 的黑水村，近年来随

着全球气候变暖，这里的生态环境发生了巨大变化:

山涧小溪水位降低，动植物数量锐减，虫害严重，给

当地的生产生活带来极大影响，同时也对生长在这

一带的珍稀植物造成严重威胁。
1． 2 研究方法

由于花冠形态常常与传粉效率有关，在盛花期

随机挑选 30 株生长健康的红雉凤仙花植株，每一株

随机选择 3 朵生长健康的花测定其花冠形态指标;

同时统计所选每朵花的胚珠数量。各形态指标标准

如下( 图 1) :

花冠深度( FL) : 从唇瓣上最后一条纹到花冠口

的长度;

花冠宽( FW) : 即花冠口两个翼瓣小裂片之间

的距离;

翼瓣长( VL) : 花冠口到翼瓣尖端的距离;

花冠总长( FL + SL) : 花冠深度与距长之和;

距长( SL) : 从唇瓣最后一条纹到距末端的距
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离;

距圈直径( SCD) : 蜜距弯曲一圈的直径;

距弯曲度: 即红雉凤仙花距的弯曲程度，参照王

琼的方法( 王琼等，2013) ;

有蜜距长: 当三条熊蜂访过之后，花朵含有花蜜

的距的长度。

图 1 花冠形态指标( 王琼等，2013)

Fig． 1 The standard of morphological index in the flower

同时测定红雉凤仙花主要传粉昆虫—三条熊蜂

( Bombus trifasciatus Smith) 的传粉效率，另外选择 30

株生长健康的植株，分别测量单只三条熊蜂单次访

花移出的花粉数量和落置在柱头上的花粉数量。
重新选择 30 株生长健康的植株，进行人工补充

授粉实验，取相邻近似大小的植株( 30 株) 为参照，

果实即将成熟时即采回统计结籽率。
1． 3 数据分析

所有数 据 采 用 Excel 进 行 输 入 和 预 处 理; 用

Spss17. 0 软件计算平均值，用 Spearman 进行相关性

分析，用 One-way ANOVA 进行单因素方差分析，用

Duncan( D) 进行多重比较。

2 结果分析

2． 1 花冠形态与传粉效率

通过对花粉的运动去向进行统计，发现红雉凤

仙花的主要传粉者—三条熊蜂单次访花时带出的花

粉数量远远大于带到柱头上的花粉数，而落置到柱

头上的花粉数又远远大于子房内的胚珠数( 表 1 ) ，

说明红雉凤仙花的传粉昆虫三条熊蜂的传粉效率较

高，其柱头上落置的花粉数量充足。

表 1 三条熊蜂访花时移出和花粉落置的花粉数( 平均数 ± 标准差)

总花粉数( 粒) 移出花粉数( 粒) 落置花粉数( 粒) 胚珠数( 粒) 花粉胚珠比( P /O)

范围 195 996 ～ 443 333 5 000 ～ 309 067 20 ～ 640 9 ～ 18 12 708． 31 ～ 45 370． 33
平均值 298 465． 93 ± 67 489． 17 115 223． 80 ± 92 706． 04 139． 00 ± 141． 43 12． 73 ± 2． 16 24 321． 57 ± 7 688． 43

检测花冠形态与移出花粉数量的相关性，发现

三条熊蜂单次访花时带出的花粉数量与花冠的距

长、距弯曲度、有蜜距长存在一定的负相关，与距圈

直径存在一定正相关，但相关性均不显著( 表 2) 。

表 2 花冠形态与移出花粉数的关系

距长( mm) 距弯曲度( ° ) 距圈直径( mm) 有蜜距长( mm) 移出花粉数( 粒)

平均值 28． 62 ± 3． 40 307． 10 ± 79． 28 7． 49 ± 1． 04 6． 44 ± 4． 95 115 223． 80 ± 92 706． 04
相关系数 － 0． 012 － 0． 090 0． 071 － 0． 066 －

Sig． 0． 949 0． 635 0． 765 0． 728 －

分析花冠形态与落置花粉数量的相关性，发现

三条熊蜂单次访花时带到柱头的花粉数量与花冠的

距弯曲度、距圈直径、有蜜距长存在一定负相关，与

距长存在一定正相关，但相关性也不显著( 表 3) 。

表 3 花冠形态与落置花粉数的关系

距长( mm) 距弯曲度( ° ) 距圈直径( mm) 有蜜距长( mm) 落置花粉数( 粒)

平均值 29． 19 ± 4． 33 299． 00 ± 85． 28 7． 19 ± 1． 01 8． 12 ± 6． 93 139． 00 ± 141． 43
相关系数 0． 068 － 0． 316 － 0． 073 － 0． 133 －

Sig． 0． 723 0． 089 0． 766 0． 483 －

2． 3 传粉效率与结籽率

同时，分别检测三条熊蜂单次访花移出和落置

的花粉数与结籽率的相关性，发现红雉凤仙花结籽

率与移出和落置的花粉数量相关性均不显著 ( 表

4) 。
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表 4 落置花粉数与结籽率

移出花粉数( 粒) 落置花粉数( 粒) 结籽率

平均值 115 223． 80 ± 92 706． 04 139． 00 ± 141． 43 0． 51 ± 0． 20
相关系数 － 0． 050 － 0． 231 1． 000

Sig． 0． 794 0． 219 －

2． 4 人工补充授粉对结籽率的影响

在同一植株和不同植株进行比较，发现不同授

粉方式对红雉凤仙花的结籽率造成不同影响{ 图 2，

( F = 1. 029，Sig． = 0. 315 ) }。与自然传粉相比，异

株异花授粉的结籽率提高了约 10%，而同株异花授

粉与对照之间差异不显著。说明花粉来源对红雉凤

仙花结籽率确实存在一定影响。

图 2 人工授粉的结籽率

Fig． 2 The seed setting rate of supplemental pollination
A． 异株对照; B． 同株对照; C． 同株异花授粉; D． 异株异花授粉

3 讨论

开花植物有性生殖的成功很大程度上依赖于为

其授粉的传粉者的花粉转移效率，其中行动灵巧的

昆虫类占有举足轻重的地位。除了花朵的颜色、气
味、大小等对传粉者具有吸引作用的因素之外( 唐

璐璐等，2007) ，花冠的形态、报酬物等可能通过影

响传粉者传粉效率而影响植物的生殖成功。不同的

植物常常拥有不同形态的花朵，针对形态各异的花

朵昆虫的访花行为和访花效率也不尽相同，Young
通过研究传粉者对 I． capensis 距形态的选择，发现蜜

距的形态对 I． capensis 雌性生殖成功和雄性生殖成

功均有显著影响: 当蜜距弯曲度较大时，熊蜂的访花

时间也较长，其相应的结籽率也相对较大; 同时，与

蜜距弯曲度较小的花朵相比，弯曲度更大的蜜距内，

熊蜂常常留下更少的花蜜( Young，2008 ) ，因此，蜜

距的形态可能通过影响传粉者的访花行为间接影响

访花效率———传粉者在拥有更多报酬物的花朵上可

能停留时间更长，从而使柱头授粉更充分。通过分

析红雉凤仙花主要传粉者的访花效率与花冠形态的

关系，发现三条熊蜂( Bombus trifasciatus Smith) 单次

访花时移出和落置的花粉数与花冠的距长、距弯曲

度、距圈直径以及有蜜距长均不存在显著的相关性，

说明三条熊蜂访花时对花冠形态特征选择性不明

显，这可能是因为它更多地倾向于对其他因素的选

择，如花的颜色、花蜜的体积或含糖量的高低等。由

于花蜜可以对传粉者访花过程中消耗的能量进行补

充，因此拥有较多花蜜的花朵可能更容易受到传粉

者的青睐( 王洁，2012) 。传粉者在选择花朵时常常

避免访问刚刚被其他传粉者访问过的花，对于刚被

访过的花，传粉者仅凭留在花冠上的其它传粉者留

下的气味即能辨别( Makoto，1998) 。进行传粉效率

实验时发现三条熊蜂喜爱访问雄花期的花，因为雄

花期花朵除了能够提供丰富的花蜜之外，还有许多

花粉可供搜集，而雌花期花朵则仅有花蜜; 另外，除

了报酬本身多少之外，处于雌花期的花花瓣颜色明

显变淡，熊蜂从颜色的艳丽程度也能辨别哪些是具

有更丰富报酬的花朵。对于刚被访问过的花，三条

熊蜂仅在花冠口停留一下，随即退出花冠开始寻找

下一个目标，因此，除了花冠本身的资源，访花者的

访花习性及它们之间的相互作用也可能影响传粉效

率。
作为中高海拔地区一种主要的传粉昆虫，三条

熊蜂具有较强的热调节能力，能在逆境中飞行，花粉

传递效率高等特点( 何亚平等，2005 ) ，这些均使得

三条熊蜂具有较强的适应恶劣环境的能力，特别是

在应对湿度较大的阴雨天气时比其他昆虫更胜一

筹。作为一种自交亲和的植物，红雉凤仙花选择了

三条熊蜂为其传粉，在一定程度上解决了高山环境

中气候多变，生态因子不稳定，温度低且昼夜波动大

等不利因素( Young et al． ，2007) 。通过对访花昆虫

进行观察，发现红雉凤仙花的访花者有熊蜂、蝴蝶和

摇蚊等，其中最有效的传粉者为三条熊蜂。与其他

传粉蜂类相比，观察到熊蜂的主要特点是个体大，携

粉多，但没有专门装载花粉的器官，到其将搜集到的

花粉主要以花粉团的形式粘附在后腿上，飞行时势

必造成花粉的大量浪费，因此，这是否是导致红雉凤

仙花的传粉受限的原因呢? 在盛花期，我们通过对

熊蜂的访花效率进行评估，发现熊蜂具有较高的花

粉移出和落置率，特别是带到柱头上的花粉数量远

远大于子房内的胚珠数，因此，红雉凤仙花在开花高

峰期不存在花粉数量的限制，这可能是因为盛花期
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种群的开花样式较大，对传粉者的吸引相对增加

( 唐璐璐等，2007; 肖宜安等，2004 ) ，从而提高了熊

蜂数量和访花频率。但是，通过分析熊蜂移出花粉

数量及落置花粉数量分别对结籽的效应发现，红雉

凤仙花的结籽率与熊蜂单次访花时移出和落置的花

粉数相关性不明显，因此，只能说明红雉凤仙花较低

的结籽率可能与落置在柱头上的花粉质量有关。
不同来源的花粉对结籽的效应不同( 施祥等，

2010) 。一般，异交可以提高后代的适合度，从而增

加种群的竞争力; 而自交则可以通过降低植物的生

殖成功最终导致整个种群平均适合度的下降( 郭华

等，2003; 杨琨，2012) 。相应的，为了避免自交，植物

往往发展了相应的策略，如两性花雌雄功能在空间

或时间上的分离———雌雄异位或雌雄异熟，被广泛

地认为能 部 分 有 效 地 阻 止 自 花 传 粉 ( 任 明 讯 等，

2012) 。但是，这却不可避免花朵之间的同株异花

传粉，同株异花传粉本身不是一种适应，而是植物为

了提高异交花粉输出量而产生的一个无法避免的后

果( 张大勇等，2001) ，然而，这对种群的生殖成功却

可能产生完全不一样的后果。通过观察发现，红雉

凤仙花具有从基部到顶部的开花顺序，这使得其主

要访问者三条熊蜂访花的访花顺序通常也是从基部

到顶部; 又由于红雉凤仙花雄性先熟的特点，使得三

条熊蜂从基部到顶部访花完毕后离开时带走的正好

是植株上部处于雄花期的花粉( 张大勇，2004) 。在

盛花期，当一个植株上有较多花时，最下部的花已经

通过了雄性阶段而正处于雌性阶段，三条熊蜂来访

时携带的外来花粉正好可以给它们授粉。因此，红

雉凤仙花实际上只有很少部分花朵接收到了其它植

株的花粉，而绝大部分种子的产生均源于同株异花

授粉，即自交。自交花粉和异交花粉常常存在着竞

争，如子房对自交花粉管的抑制、自交胚珠的败育等

都会对种子的产生造成影响( Husband et al，1996;

Mitchell et al，1993) 。通过人工补充授粉，发现同株

异花授粉植株的结籽率明显高于对照组，说明在自

然传粉状况下，落置在红雉凤仙花柱头上的花粉数

量虽多，但可能只有很少一部分萌发或穿过柱头到

达子房与胚珠结合进而发育成种子。因此，花粉来

源是导致红雉凤仙花结子率低的重要原因之一。
峨眉山上夏秋季节降雨量充沛，这是红雉凤仙

花短期内迅速生长的根本保证，但是大量的雨水对

其有性生殖造成较大影响，特别是花期与雨季的重

叠可能限 制 昆 虫 的 种 类 及 活 动 能 力 ( 杨 期 和 等，

2011) 。一般情况下，1 a 生草本植物一年仅有 1 次

开花结实的机会，为了顺利完成有性繁殖，红雉凤仙

花选择了自交亲和的交配系统，允许花朵通过同株

异花授粉来增加种子的产量，以对异交繁殖风险进

行补充。同时，红雉凤仙花最有效的传粉者—三条

熊蜂虽然具有较高的访花效率，但是其较少的数量

以及较低的访花频次也不得不使红雉凤仙花选择自

交亲和的繁育系统来保证每个子房都能有胚珠成功

受精，从而提高生殖成功的几率。因此，较大比例的

同株异花授粉可能是红雉凤仙花选择有性生殖成功

的一种保障机制。
本实验表明，盛花期红雉凤仙花大量自交导致

的花粉质量限制而不是数量限制可能是其结籽率低

的主要原因之一。但是，在其开花初期和后期，由于

花朵数量稀少导致传粉诱物不足而引起的传粉者数

量较少，可能使红雉凤仙花存在不同程度的数量限

制。除了花粉限制，红雉凤仙花的结籽可能还受到

其他因素的影响，比如资源限制等。
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4 结论

通过 FLAASH 大气校正后获取的遥感影像提

供了更为丰富的植被信息源，为解译、读取和定量分

析地表植被信息夯实了基础，但是处理步骤比较繁

琐。QUICK 大气校正在处理步骤较为快速，在获取

地表植被信息要求不太高的情况下，是一个可用的

处理方法。
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