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摘　 要： 壳斗科是北半球暖温带森林的优势树种之一，具有重要的生态功能和经济开发价值。 该研究根据文

献资料和野外考察及标本观察，对壳斗科雌花不同发育时期的重要性状进行整理和对比分析，并在系统发育

框架下对雌花重要性状的演化趋势进行分析，探讨了上述性状在系统发育树上的演化趋势。 选取壳斗科 ６ 个

属 １３ 种雌花发育的 ５ 个性状，利用 Ｍｅｓｑｕｉｔｅ 在依据 Ｏｈ ＆ Ｍａｎｏｓ 基于核基因 ＣＲＣ 和 ＩＴＳ 构建的系统发育树

上，将性状进行编码和赋值，其中合子形成滞后时间按照数量性状进行分析，其余性状按照质量性状进行分

析，并用最大简约法重建雌花形态及受精特征的祖先性状。 结果表明：壳斗科雌花的 ４ 个重要性状子房室无

毛被、胚珠具明显珠柄、子房与花柱比值大和花粉在子房室内休眠是祖征；合子形成滞后时间的性状是平行演

化特征。 针对壳斗科胚囊成熟时珠心组织残余结构的解剖术语混乱的现象，建议以后统一采用“珠心柱”指
示该结构。 该研究结果揭示了壳斗科花及胚胎学性状的演化趋势，也为探讨这些性状演化提供基础资料。
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　 　 壳斗科（Ｆａｇａｃｅａｅ）包括 ７～１１ 个属，约１ ０００种，
是北半球森林生态系统的重要组成部分，具有重要

的生态功能和经济开发价值 （Ｇｏｖａｅｒｔｓ ＆ Ｆｒｏｄｉｎ，
１９９８；黄成就等，１９９８）。 被子植物中花的发育以及

受精发育过程与植物的适应和演化密切相关

（Ｂａｋｅｒ，１９５９；Ｂａｒｒｅｔｔ，２００２；Ｄａｒｗｉｎ，１８７７； Ｓｔｅｂｂｉｎｓ，
１９５８；胡适宜，１９８２）。 作为具有重要经济及生态价

值的大科，前人已对壳斗科中栎属（Ｑｕｅｒｃｕｓ）、栗属

（Ｃａｓｔａｎｅａ）、水青冈属（Ｆａｇｕｓ）的花部形态及发育过

程开展了较多研究。 结果表明，壳斗科在属间和属

内花部形态及其传粉式样具有多样性，如不同属的

雌花形态、子房室数、败育胚珠位置和受精过程等

特征存在较明显的差异（Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ，２００６ａ；邓敏，
２００７；许慧玲等，１９８８）。 Ｏｈ ＆ Ｍａｎｏｓ（２００８）基于壳

斗科系统发育树对传粉及壳斗形态的分析表明，在
壳斗科里单花壳斗类型起源于花序壳斗类型，并且

单花壳斗类型具有三次独立的起源，而壳斗科的传

粉式样亦经历了由风媒转变为虫媒，而后再变为风

媒的过程。 上述研究工作为壳斗科的繁殖适应性

研究奠定了重要基础。
壳斗科不同类群的花部形态和受精发育过程

有着丰富的文献资料。 由于不同研究所关注的科

学问题不同，研究的花部性状并不全面，因而壳斗

科花部发育的生殖特征缺乏系统比较；另外，各研

究采用的形态解剖学术语存在混淆，造成壳斗科属

间花部发育生殖特征的比较带来一定的难度

（Ｂｏｒｇａｒｄｔ ＆ Ｎｉｘｏｎ， ２００３； Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ， ２００８；邓敏，
２００７）。 所以，目前仍然缺乏在系统学框架下对这

些重要生殖性状演化过程的认识和了解。 鉴于此，
本研究对壳斗科花部形态和受精发育过程的重要

性状进行系统整理，以壳斗目其他科作为外类群，
基于系统发育演化关系对这些性状的演化趋势进

行分析，旨在澄清壳斗科雌花的胚胎学和解剖学形

态的术语，对性状进行状态分析，探讨上述性状在

系统发育树上的演化趋势。 本研究可揭示壳斗科

花及胚胎学性状演化趋势并为探讨这些性状演化

提供基础资料。

１　 材料与方法

１．１ 壳斗科花发育形态及受精发育特征的比较

本研究中壳斗科及壳斗目类群花发育及受精

的数据主要通过收集整理相关文献、植物志及野外

观察等获得。 各类群的比较胚胎学特征见表 １。 文

中所用花比较形态解剖学和胚胎学的术语参考邓

敏（２００８）和 Ｂｏｒｇａｒｄｔ ＆ Ｎｉｘｏｎ（２００３）的文章，受精术

２４８ 广　 西　 植　 物 ３７ 卷



表 １　 壳斗科雌花及果实形态学特征比较
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ Ｆａｇａｃｅａｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

１ ２ ３ ４ ５

合子形成滞后时间
Ｄｅｌａｙｅｄ ｔｉｍｅ ｏｆ

ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

子房内是否有毛被
Ｗｉｔｈ ｏｒ ｗｉｔｈｏｕｔ

ｔｒｉｃｈｏｍｅｓ

珠柄形态
Ｆｕｎｉｃｕｌａｒ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ

子房室与花柱
大小比值

Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｏｃｕｌｅ
ａｎｄ ｓｔｙｌｅ

花粉休眠的位置
Ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｌｌｅｎ

ａｔ ｄｏｒｍａｎｃｙ

滇青冈
Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｃｈｏｔｔｋｙａｎａ
（Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ， ２００８）

２～２．５ 个月（２）
２－２．５ ｍｏｎｔｈｓ（２）

有（１）
Ｈａｓ（１）

无明显珠柄（３）
Ｎｏ ｅｖｉｄｅｎｔ ｆｕｎｉｃｌｅ（３）

比值小（０）
Ｓｍａｌｌ ｒａｔｉｏ（０）

花柱（２）
Ｉｎ ｓｔｙｌｅ ｔｉｓｓｕｅ（２）

锥连栎
Ｑ．ｆｒａｎｃｈｅｔｉｉ
（Ｄｅｎｇ， ２００７）

２～２．５ 个月（２）
２－２．５ ｍｏｎｔｈｓ（２）

有（１）
Ｈａｓ（１）

未知（？）
Ｕｎｋｎｏｗｎ（？）

比值小（０）
Ｓｍａｌｌ ｒａｔｉｏ（０）

花柱（２）
Ｉｎ ｓｔｙｌｅ ｔｉｓｓｕｅ（２）

麻栎
Ｑ．ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ
（Ｂｏｒｇａｒｄｔ ＆ Ｎｉｘｏｎ， ２００３；Ｄｅｎｇ，２００７）

１４ 个月（４）
１４ ｍｏｎｔｈｓ（４）

有（１）
Ｈａｓ（１）

无明显珠柄（３）
Ｎｏ ｅｖｉｄｅｎｔ ｆｕｎｉｃｌｅ（３）

比值小（０）
Ｓｍａｌｌ ｒａｔｉｏ（０）

花柱（２）
Ｉｎ ｓｔｙｌｅ ｔｉｓｓｕｅ（２）

美国白栎
Ｑ． ａｌｂａ
（Ｓｔａｉｒｓ，１９６４）

１ 个月（４）
１ ｍｏｎｔｈ（４）

有（１）
Ｈａｓ（１）

无明显珠柄（３）
Ｎｏ ｅｖｉｄｅｎｔ ｆｕｎｉｃｌｅ（３）

比值小（０）
Ｓｍａｌｌ ｒａｔｉｏ（０）

花柱（２）
Ｉｎ ｓｔｙｌｅ ｔｉｓｓｕｅ（２）

美洲黑栎
Ｑ． ｖｅｌｕｔｉｎａ
（Ｍｏｇｅｎｓｅｎ，１９７５）

１３ 个月（５）
１３ ｍｏｎｔｈｓ（５）

有（１）
Ｈａｓ（１）

珠柄不明显（３）
Ｎｏ ｅｖｉｄｅｎｔ ｆｕｎｉｃｌｅ（３）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

花柱（２）
Ｉｎ ｓｔｙｌｅ ｔｉｓｓｕｅ（２）

高山栲
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｄｅｌａｖａｙｉ
（刘孟奇， ２００９）

１２ 个月（０）
１２ ｍｏｎｔｈｓ（０）

有（１）
Ｈａｓ（１）

珠柄细长（１）
Ｓｌｅｎｄｅｒ ｆｕｎｉｃｌｅ（１）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

花柱（２）
Ｉｎ ｓｔｙｌｅ ｔｉｓｓｕｅ（２）

黎蒴栲
Ｃ． ｆｉｓｓａ
（刘孟奇， ２００９）

２ 个月（４）
２ ｍｏｎｔｈｓ（４）

有（１）
Ｈａｓ（１）

珠柄细长（１）
Ｓｌｅｎｄｅｒ ｆｕｎｉｃｌｅ（１）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

花柱（２）
Ｉｎ ｓｔｙｌｅ ｔｉｓｓｕｅ（２）

欧洲栗
Ｃａｓｔａｎｅａ ｓａｔｉｖａ
（Ｘｕ ｅｔ ａｌ， ２００４）

１．５ 个月（６）
１．５ ｍｏｎｔｈｓ（６）

未知（？）
Ｕｎｋｎｏｗｎ（？）

珠柄细长（１）
Ｓｌｅｎｄｅｒ ｆｕｎｉｃｌｅ（１）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

花柱（２）
Ｉｎ ｓｔｙｌｅ ｔｉｓｓｕｅ（２）

板栗
Ｃ． ｍｏｌｌｉｓｓｉｍａ
（许慧玲等， １９８８；Ｄｅｎｇ， ２００７）

３ 周多（１）
Ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ３ ｗｅｅｋｓ（１）

未知（？）
Ｕｎｋｎｏｗｎ（？）

珠柄细长（１）
Ｓｌｅｎｄｅｒ ｆｕｎｉｃｌｅ（１）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

花柱（２）
Ｉｎ ｓｔｙｌｅ ｔｉｓｓｕｅ（２）

滇石栎
Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｄｅａｌｂａｔｕｓ
（标本和野外观察）

９ 个月（２）
９ ｍｏｎｔｈｓ（２）

有（１）
Ｈａｓ（１）

珠柄细长（１）
Ｓｌｅｎｄｅｒ ｆｕｎｉｃｌｅ（１）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

未知（？）
Ｕｎｋｎｏｗｎ（？）

三棱栎
Ｆｏｒｍａｎｄｅｎｄｒｏｎ ｄｏｉｃｈａｎｇｅｎｓｉｓ
（邓敏，２００７）

未知（？）
Ｕｎｋｎｏｗｎ（？）

有（１）
Ｈａｓ（１）

珠柄细长（１）
Ｓｌｅｎｄｅｒ ｆｕｎｉｃｌｅ（１）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

未知（？）
Ｕｎｋｎｏｗｎ（？）

日本水青冈
Ｆａｇｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａ
（Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ，２００６ａ）

２ 个月（１）
２ ｍｏｎｔｈｓ（１）

无（０）
Ｎｏ（０）

珠柄明显（２）
Ｅｖｉｄｅｎｔ ｆｕｎｉｃｌｅ（２）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

珠柄、珠被（１）
Ａｔ ｆｕｎｉｃｕｌｕｓ ａｎｄ
ｉｎｔｅｇｕｍｅｎｔｓ（１）

美国水青冈
Ｆ． Ｇｒａｎｄｉｆｏｌｉａ
（Ｌａｎｇｄｏｎ，１９３９）

２ 个月（１）
２ ｍｏｎｔｈｓ（１）

无（０）
Ｎｏ（０）

珠柄明显（２）
Ｅｖｉｄｅｎｔ ｆｕｎｉｃｌｅ（２）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

珠柄、珠被（１）
Ａｔ ｆｕｎｉｃｕｌｕｓ

ａｎｄ ｉｎｔｅｇｕｍｅｎｔｓ（１）
木麻黄
Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ
（Ｓｏｇｏ ｅｔ ａｌ，２００４）

３ 个月（４）
３ ｍｏｎｔｈｓ（４）

无（０）
Ｎｏ（０）

无明显珠柄（３）
Ｎｏ ｅｖｉｄｅｎｔ ｆｕｎｉｃｌｅ（３）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

花柱、子房室、珠柄
表面、珠心表面（３）

Ａｔ ｓｔｙｌｅ， ｏｖａｒｉａｎ ｌｏｃｕｌｅ，
ｆｕｎｉｃｕｌａｒ ｓｕｒｆａｃｅ，
ｎｕｃｅｌｌａｒ ｓｕｒｆａｃｅ（３）

榛
Ｃｏｒｙｌｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ
（Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ，２００５；Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ，
２０１４，２０１３，２０１２）

未知（？）
Ｕｎｋｎｏｗｎ（？）

无（０）
Ｎｏ（０）

无明显珠柄（３）
Ｎｏ ｅｖｉｄｅｎｔ ｆｕｎｉｃｌｅ（３）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

未知（？）
Ｕｎｋｎｏｗｎ（？）

杨梅
Ｍｙｒｉｃａ ｒｕｂｒａ
（Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ，２００６ｂ）

２ 周多（６）
Ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ２ ｗｅｅｋｓ（６）

无（０）
Ｎｏ（０）

无胚柄 ０
Ｎｏ ｆｕｎｉｃｌｅ（０）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

子房室、珠心表面（０）
Ａｔ ｏｖａｒｉａｎ ｌｏｃｕｌｅ，
ｎｕｃｅｌｌａｒ ｓｕｒｆａｃｅ（０）

胡桃
Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ
（Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ，２０１６）

未知（？）
Ｕｎｋｎｏｗｎ（？）

无（０）
Ｎｏ（０）

无明显珠柄（３）
Ｎｏ ｅｖｉｄｅｎｔ ｆｕｎｉｃｌｅ（３）

比值大（１）
Ｌａｒｇｅ ｒａｔｉｏ（１）

未知（？）
Ｕｎｋｎｏｗｎ（？）

３４８７ 期 杨晓瑞等： 壳斗科雌花不同发育时期比较胚胎学特征初探



图 １　 壳斗科各属雌花 ５ 个特征（表 １）在 Ｏｈ ＆ Ｍａｎｏｓ （２００８） ＣＲＡＢＳ ＣＬＡＷ 和 ＩＴＳ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ 分子系统
发育树上的比较　 灰色圈代表平行演化性状； 特征代码在圆点上面，状态代码在下面。

Ｆｉｇ． １　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｓｔａｔｅ ｃｏｍｐａｒｉｎｇ ｍａｐ ｏｆ ｆｉｖｅ ｖａｒｉａｂｌｅ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ （Ｔａｂｌｅ １） ｏｂｓｅｒｖｅｄ ａｍｏｎｇ ｓｅｌｅｃｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｏｎ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｆａｇａｃｅａｅ　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＣＲＡＢＳ ＣＬＡＷ ａｎｄ ＩＴＳ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ （Ｏｈ ＆ Ｍａｎｏｓ， ２００８）　 Ｇｒａｙ ｃｉｒｃｌｅｓ

ａｒｅ ｐａｒａｌｌｅｌｉｓｍ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ； Ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｎｕｍｂｅｒ ｉｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｃｉｒｃｌｅ， ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｓｔａｔｅ ｉｓ ｂｅｌｏｗ．

语参考胡适宜（１９８２）《被子植物胚胎学》一书。 文献

资料来源如下：栎属（Ｓｐｏｒｎｅ，１９６９；Ｈｊｅｌｍｑｖｉｓｔ，１９５３；
１９５７；Ｓｔａｉｒｓ，１９６４；Ｂｏａｖｉｄａ ｅｔ ａｌ，１９９９；Ｂｏａｖｉｄａ ｅｔ ａｌ，
２００１；Ｂｏｒｇａｒｄｔ ＆ Ｎｉｘｏｎ，２００３；Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ，２００８）、栗属

（Ｘｕ ｅｔ ａｌ，２００４；许慧玲等，１９８８）、栲属（Ｃｓａｔａｎｏｐｉｓ）
（刘孟奇，２００９）；三棱栎属（Ｔｒｉｇｏｎｏｂａｌａｎｕｓ）（曾春霞

和孙卫邦，２００４；邓敏，２００７）、水青冈属 （Ｌａｎｇｄｏｎ，
１９３９； Ｂｒｅｔｔ， １９６４； Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ， ２００６ａ ）； 胡 桃 科

（Ｊｕｇｌａｎｄａｃｅａｅ）（Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ，２０１６；Ｌｉ ｅｔ ａｌ，２００５；Ｂａｉ ｅｔ
ａｌ，２００６）、桦木科（Ｂｅｔｕｌａｃｅａｅ）（邢树平等，１９９８；Ｓｏｇｏ
＆ Ｔｏｂｅ，２００５； Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ，２０１４，２０１３，２０１２）、杨梅科

（Ｍｙｒｉｃａｃｅａｅ）（Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ，２００６ｂ；沈利芬等，２０１５）、
木麻黄科（Ｃａｓｕａｒｉｎａｃｅａｅ）（Ｓｏｇｏ ｅｔ ａｌ，２００４ａ， ２００４ｂ）。
１．２ 花发育形态及受精发育特征的演化趋势分析

文中选取与壳斗科系统发育有重要关系的 ５ 个

性状（表 １）进行分析。 并选择壳斗目的胡桃科、桦
木科、杨梅科、木麻黄科作为外类群。 本研究根据

Ｏｈ ＆ Ｍａｎｏｓ （２００８）基于核基因 ＣＲＣ 和 ＩＴＳ 构建的

壳斗科的系统发育树以及 Ｌｉ ｅｔ ａｌ （２００４）壳斗目系

统发育的研究结果，利用 Ｍｅｓｑｕｉｔｅ ｖｅｒｓｉｏｎ ３．０４ 软件

（Ｍａｆｄｄｉｓｏｎ ＆ Ｍａｄｄｉｓｏｎ，２０１５），绘制系统发育树，将
合子形成滞后时间（特征 １）按照数量性状进行分

析，并将其他性状进行编码和赋值，并用最大简约

法（Ｍａｘｉｍｕｍ Ｐａｒｓｉｍｏｎｙ）重建雌花形态及受精特征

的祖先性状。

２　 结果与分析

２．１ 壳斗科各属花部及胚胎发育过程性状

壳斗科花的形态结构简单。 花单性同株，稀异
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株，或同序［石栎属（Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ）的多数种］，风媒或

虫媒；雌花 １－３－５ 朵聚生于壳斗内，雄花序下垂或

直立；由总苞发育而成的壳斗从包着坚果底部至全

包坚果，外壁平滑或有小苞片（Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ，１９９９；黄
成就等，１９９８）。

整个壳斗科的胚囊的发育方式为蓼型。 在胚

珠发育时，水青冈属的花粉管在珠柄和近珠孔位置

休眠，其余属的花粉管在花柱基部的薄壁组织中休

眠，至大孢子和雌配子体形成时期，花粉管才重新

开始生长，在受精时同一子房中不同的胚珠常处于

不同的发育阶段；在受精后，初生胚乳核，形成游离

核型胚乳，至后期时，游离胚乳核形成细胞壁，进而

形成细胞型胚乳，这一发育方式在栎属胚乳形成中

研 究 最 多 （ Ｂｏｒｇａｒｄｔ ＆ Ｎｉｘｏｎ， ２００３； Ｂｒｏｗｎ ＆
Ｍｏｇｅｎｓｅｎ，１９７２；Ｈｊｅｌｍｑｖｉｓｔ，１９５３；Ｓｔａｉｒｓ，１９６４），与壳

斗目中其它科发育一致（Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ，１９９０；Ｊｏｈｒｉ ｅｔ
ａｌ， １９９２； Ｌａｎｇｄｏｎ， １９３９； Ｍａｎｎｉｎｇ， １９４０； Ｚｈａｎｇ ＆
Ｃｈｅｎ，１９９３；Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ，１９９４；邢树平等，１９９８）。

在收集壳斗科花部及胚胎学性状时发现，壳斗

科的某些性状定义存在混淆（表 １）。 如“承珠盘

（ｈｙｐｏｓｔａｓｅ）”和“珠心柱（ｐｏｓｔａｍｅｎｔ）”两术语均用于

指珠心组织解体后的残余组织（刘孟奇，２００９；许慧

玲等，１９８８）。 另外，壳斗科栎属的内果皮是否含毛

被的结果存在争议（Ｂｏｒｇａｒｄｔ ＆ Ｎｉｘｏｎ，２００３）。
２．２ 花发育形态及受精发育的演化趋势分析

壳斗科各属及其近缘类群花部及胚胎发育特

征比较见表 １，利用 Ｍｅｓｑｕｉｔｅ 对祖先性状的分析结

果表明，４ 个特征是祖征，子房室内无毛被（特征

２）、胚珠具有明显珠柄（特征 ３）、子房与花柱的比值

大（特征 ４）、花粉在子房室内休眠（特征 ５）。 壳斗

科各属合子形成滞后时间 （特征 １） 是平行演化

特征。
壳斗科中除水青冈属子房室内壁无毛被，其余

属子房室内壁均有毛被。 基于性状分布原则，可以

判定子房室内壁无毛被为祖征，而子房室内壁有毛

被为衍征。 壳斗科中各属胚珠的珠柄形态变化显

著。 水青冈属具有明显珠柄，石栎属、三棱栎属、栲
属和栗属的珠柄变短，而广义栎属则没有明显珠

柄。 按照性状分布原则，壳斗科的珠柄明显是祖

征，珠柄的形态变短是衍征。 壳斗科栎属的子房室

与花柱的比值小（除 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖｅｌｕｔｉｎａ），其余属的子

房室与花柱的比值大。 栎属的子房室与花柱的比

值小是栎属的自衍征，并说明栎属的雌花授粉期间

花柱较大，而子房室相对较小。
壳斗科各属的花粉管均在合子形成前休眠，休

眠时间从 ２ 周到 １５ 个月时间不等。 壳斗科各属休

眠时间变化较大，可能是平行演化的特征。 壳斗科

花粉管的休眠位置在各属存在变化。 在水青冈属

中，花粉管休眠位置在珠柄、近珠孔等位置，而壳斗

目其它类群中，花粉管休眠亦在子房室内部（Ｓｏｇｏ ＆
Ｔｏｂｅ，２００６ｂ）。 因而，水青冈属的花粉管在子房内

休眠可能为祖征。 壳斗科栎属、栗属的花粉管在花

柱基部休眠可能为这一支系共衍征（图 １）。

３　 讨论

３．１ 壳斗科胚胎学术语在不同研究中的混用

壳斗科胚胎发育过程中，所采用术语存在混

淆。 有的文章中用“珠心柱（ｐｏｓｔａｍｅｎｔ）”描述胚囊

成熟时珠心组织解体后残余的结构时，有的文章用

“承珠盘（ｈｙｐｏｓｔａｓｅ）”描述该结构（Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ，２００８；
刘孟奇，２００９；许慧玲等，１９８８）。 自从将承珠盘定

义为合点端珠心细胞的变态以来，各国研究者在许

多植物中报道了承珠盘的存在（Ｓｚｕｊｋó⁃Ｌａｃｚａ，１９７７；
Ｔｉｌｔｏｎ，１９８０），但由于对多变的合点端珠心细胞描述

不一致，承珠盘的概念变得越来越混乱和模糊。 因

此，Ｔｉｌｔｏｎ（１９８０）对珠心组织的每一种特殊变态都赋

予一个单独的名称，承珠盘只不过是珠心变化的一

种形式而已。 鉴于在壳斗科中“珠心柱”使用频率

高，“承珠盘”使用次数较少（许慧玲等，１９８８；Ｄｅｎｇ，
２００８；刘孟奇，２００９）。 根据使用的沿袭情况，建议

以后统一采用“珠心柱”指示壳斗科胚囊成熟时珠

心组织残余的结构。
栎属 ｓｅｃｔ． Ｑｕｅｒｃｕｓ 子房室内果皮是否含毛被也

存在争议。 子房室内果皮是否具有丝状毛、绒毛或

无毛长期以来用作栎属重要的分类特征，运用于栎

亚属各组的划分上（Ｂｏｒｇａｒｄｔ ＆ Ｎｉｘｏｎ，２００３）。 而

Ｂｏｒｇａｒｄｔ ＆ Ｎｉｘｏｎ（２００３）认为在 ｓｅｃｔ． Ｑｕｅｒｃｕｓ 中内果

皮的无毛是由于内果皮与种皮愈合，为一种更为进

化的性状。 青冈亚属及栎亚属其它类群中果实的

内果皮具有明显的非腺性毛被视为原始性状。 本

研究认为 Ｂｏｒｇａｒｄｔ ＆ Ｎｉｘｏｎ（２００３）对于内果皮是否
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含毛被的说法有误。 我们在实验中观察到栎属

ｓｅｃｔ． Ｑｕｅｒｃｕｓ 的内果皮具有非腺性毛。 这可能是由

于栎属 ｓｅｃｔ． Ｑｕｅｒｃｕｓ 中内果皮和种皮彼此邻近，实
验中不易将其分开。 Ｂｏｒｇａｒｄｔ ＆ Ｎｉｘｏｎ（２００３）所观

察到的是未分开的内果皮和种皮结构。 因此，应仔

细解剖观察内果皮与种皮两种性状内是否夹杂有

毛被，才能定义内果皮是否含毛被。
３．２ 壳斗目雌花的发育特征

壳斗目中各科的雌花发育特征存在一定差异。
壳斗科子房 ３ 至多室，每室两个胚珠，双珠被倒生胚

珠，珠孔受精（许慧玲等，１９８８；Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ，２００８；刘
孟奇，２００９；Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ，２００６ｂ）。 杨梅科是直生型

的单珠被胚珠，珠孔受精（Ｋｕｂｉｔｚｋｉ ｅｔ ａｌ，１９９３；Ｓｋｅｎｅ
ｅｔ ａｌ，２０００；Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ，２００６ｂ）。 桦木科子房两室，
每室 １ ～ ２ 个 胚 珠 或 无， 倒 生 胚 珠， 合 点 受 精

（Ｋｕｂｉｔｚｋｉ ｅｔ ａｌ，１９９３）。 胡桃科具有单珠被直生胚

珠，胚珠 １ 个，合点受精（ Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ，２０１６；Ｌｉ ｅｔ ａｌ，
２００５；Ｂａｉ ｅｔ ａｌ，２００６）。 上述结果表明在同一目的不

同科之间胚胎发育和受精模式中存在多种差异。
此外研究发现水青冈、杨梅、木麻黄和桤木的花粉

管是非连续性生长，分多步完成生长过程。 这种生

长方式在花粉管的选择中起到重要作用（ Ｓｏｇｏ ＆
Ｔｏｂｅ， ２００５； Ｗｉｌｌｉａｍｓ ｅｔ ａｌ， １９９９； Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ，
２００６ｂ）。 延迟受精在壳斗目中普遍存在，而对延迟

受精原因仍待进一步研究。
３．３ 壳斗科栎属柱头大小的演化

壳斗科栎属的子房与花柱的比值小（除 Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｖｅｌｕｔｉｎａ），其余属的子房与花柱的比值大（Ｄｅｎｇ ｅｔ
ａｌ，２００８；邓敏，２００７；刘孟奇，２００９）。 壳斗科栎属的

雌花授粉期花柱高度发育，子房极不发育，在胚珠

发育期形成极短的胎座，这一系列特征与栎属高度

适应风媒有密切关系（Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ，２００８），可能为栎

属的自衍征。 栎属的子房与花柱的比值小，可能有

利于栎属物种对环境的适应和繁殖。
３．４ 壳斗科花粉管休眠特征演化及其原因的探讨

延迟受精现象在壳斗科中普遍存在，了解延迟

受精期间花粉管休眠的性状是其胚胎学的一个重

要课题。 前人对延迟受精的现象虽然较早观察到，
但是缺乏系统研究。 Ｓｏｇｏ ｅｔ ａｌ （２００４ａ， ｂ）， Ｓｏｇｏ ＆
Ｔｏｂｅ（２００６ａ， ｂ）对杨梅与木麻黄科、水青冈等的花

粉管休眠过程进行了详细的研究，现已清楚这几种

植物花粉管休眠时间与位置等特征，为探究壳斗科

花粉管休眠工作提供了详实的参考。
３．４．１ 壳斗科花粉管休眠时间　 壳斗科各属花粉管

均在合子形成前休眠，各属的休眠时间存在一定差

异，从 ２ 周至 １５ 个月时间不等（Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ，２００８；刘
孟奇，２００９；Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ，２００６ａ）。 花粉管的休眠时

间变化较大，这一特征可能是各属平行演化的特

征，但是由于石栎属的资料缺乏，还有待进一步补

充数据和验证。
３．４．２ 壳斗科花粉管的休眠位置　 花粉管的休眠位

置在壳斗科内较为保守。 壳斗科栎属（Ｂｏａｖｉｄａ ｅｔ
ａｌ，２００１；Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ，２００８）、栲属（刘孟奇，２００９）和栗

属（许慧玲等，１９８８；Ｘｕ ｅｔ ａｌ，２００４）的花粉管在花柱

基部休眠，水青冈属花粉管在珠柄和近珠孔两处各

休眠一次（Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ，２００６ａ）。 基于系统发育树

来看，除了壳斗科基部类群水青冈属的花粉管休眠

位置在珠柄和近珠孔，其余属花粉管的休眠位置都

在花柱基部。 花粉管在花柱基部休眠与否，取决于

授粉时子房是否发育，如果授粉时珠心和珠被已发

育，花粉管不在花柱基部休眠；如果授粉时珠心和

珠被未发育，花粉管在花柱基部休眠（Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ，
２００５，２００６ｂ）。 花粉管在花柱基部休眠，待子房中

珠心和珠被发育后，花粉管再次恢复生长。 水青冈

花粉管休眠位置在珠柄和近珠孔处，不同于其余属

的花粉管均在花柱基部休眠，花粉管休眠位置的改

变可能与营养物质的分布具有相关性。 这可从对

木麻黄（Ｃａｓｕａｒｉｎａｃｅａｅ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ）的研究来解释，
其花粉管休眠位置—珠柄附近的细胞富含维管组

织，为休眠期间的花粉管提供营养 （ Ｓｏｇｏ ｅｔ ａｌ，
２００４ａ）。 壳斗科花粉管休眠的原因需进一步探究。
３．４．３ 壳斗科花粉管休眠原因　 前人对壳斗科花粉

管休眠原因的探究有限。 Ｓｏｇｏ ＆ Ｔｏｂｅ （２００６ａ）认为

延迟受精有利于从多条花粉管中随机筛选出一条

进入胚囊受精。 壳斗科由于存在延迟受精，其花柱

中的通道组织和基部的薄壁细胞可能具有维持花

粉活性的功能，同时，也可能对花粉活力具有选择

作用；栎属植物种间杂交频繁，花粉休眠机制可能

为不同种间的花粉进入、存活及受精奠定基础，进
而加大了不同种间受精的概率（邓敏，２００７），但还

有待于人工授粉和自然群体中的进一步验证。 此

外，在胚珠及胚囊发育过程中淀粉粒的动态变化，
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发现多糖类物质经胚珠合点向珠被、珠心、胚囊转

移，具有向心运输、积累的特征，为胚囊的发育提供

营养物质（黄坚钦，１９９８）。 营养物质在授粉后不同

发育时期的变化对于理解花粉延迟受精的生理生

态意义可能具有参考作用。
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