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橙花瑞香的繁殖特性研究
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摘　 要： 瑞香属植物具有重要的药用和观赏价值，在中国资源丰富，但自然条件下低坐果率限制了该属植

物的进一步开发和利用。 该研究以橙花瑞香为对象，通过对其有性繁殖及传粉特性的研究，探索其自然坐

果率低的原因，内容包括花部特征的测量分析，ＭＴＴ 染色法测定花粉活性，联苯胺－过氧化氢法测定柱头可

授性，扫描电镜观察柱头、花粉的形态，传粉者观察，通过花粉胚珠比（Ｐ ／ Ｏ）和人工授粉实验推测橙花瑞香

的繁育系统类型。 结果表明：橙花瑞香的花部结构特殊，管状小花，花药两轮，雌雄蕊分离。 花开后的花粉

具有活性，柱头具有可授性，扫描电镜下，柱头和花粉的结构没有发育异常，且柱头上有花粉落置。 橙花瑞

香的传粉者主要是夜间访花的蛾类，访花频率低。 Ｐ ／ Ｏ 及人工授粉实验表明橙花瑞香的繁育系统为专性异

交。 橙花瑞香的坐果率非常低，自然坐果率为 １．４％，人工异花授粉为 ２３．３％，低坐果率可能是受其开花量

大、异花花粉限制、资源限制以及花部结构等因素的影响。
关键词： 橙花瑞香， 繁殖， 传粉生物学， 扫描电镜， 坐果率
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　 　 坐果率低是种子植物有性繁殖过程中的一个

致命障碍，限制了物种的延续和扩散。 植物坐果

率与传粉有着密切联系，传粉是种子植物繁殖的

必经阶段（吴佩纹等，２０１６） 。 通常成功的传粉需

要满足以下条件： （１）花粉和柱头均具有正常的

结构和功能。 （２）拥有足够的传粉媒介及充足的

访花频率保证足够数量花粉在柱头的落置。 （３）
柱头和花粉之间能成功地相互识别（吴佩纹等，
２０１６） 。 木本植物更容易表现出坐果率低的现象

（Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２００２），因为该类植物一般个体较

大，开花较多，一方面受到资源限制，另一方面会

受到花粉限制，特别是对于自交不亲和的物种，传
粉昆虫在同一植株上大量访花，直接造成大量的

同株异花和自花花粉较少或无异株花粉在柱头落

置，导致坐果率和结籽率低（Ｂａｗａ ＆ Ｗｅｂｂ， １９８４）。
瑞香科（Ｔｈｙｍｅｌａｅａｃｅａｅ）植物具有重要的经济

和观赏价值，其中瑞香属（Ｄａｐｈｎｅ Ｌｉｎｎ．）植物约有

９５ 种，主要为落叶或常绿灌木或亚灌木，是木本植

物并表现出坐果率低的特征。 瑞香属植物主要分

布于欧洲经地中海、中亚到中国、日本，南到印度

至印度尼西亚。 中国瑞香属植物资源丰富，有 ４４
种，多分布在云南、四川、贵州和甘肃等省，如橙花

瑞香（Ｄ． ａｕｒａｎｔｉａｃａ）、甘青瑞香（Ｄ． ｔａｎｇｕｔｉｃａ）、白
脉瑞香（Ｄ． ｅｓｑｕｉｒｏｌｉｉ） 和短瓣瑞香（Ｄ． ｆｅｄｄｅｉ） 等。
本属中多种植物具有重要的经济和药用价值，为
我国民间常用中药，如最具代表性的祖师麻（瑞香

属植物的根皮和茎皮）为民间治疗风湿和止痛的

常用中药，具疏风通络，祛瘀止痛之功效，可用于

治疗头痛，牙痛，风湿关节痛等诸多痛症，并取得

了良好的疗效（王勤礼等，２０１２）；瑞香提取物瑞香

素（ｄａｐｈｎｅｔｉｎ）具有降血脂，抗溶血活性，抗肿瘤活

性和强镇痛等作用（王勤礼等，２０１２）。 此外，瑞香

属植物株形优美，花色多变，从黄色至紫色不等，
管状小花，花型美观，香味浓郁，观赏性强，具有重

要的观赏和利用价值。 如被作为绿化树种开发利

用的甘青瑞香（阿德安和杨宝山，２００８）；被培养为

名贵盆栽品种的中国传统名花金边瑞香（周华等，
２００７，２０１２）。 然而，由于在长期的利用过程中存

在着过度不合理利用，导致部分野生资源急剧减

少，原材料紧缺。
瑞香属植物在自然状态下主要靠种子繁殖，

而坐果率低在本属中较为常见（Ｒｏｃｃｏｔｉｅｌｌｏ ｅｔ ａｌ，
２００９； Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ⁃Ｐéｒｅｚ ＆ Ｔｒａｖｅｓｅｔ， ２０１１），是瑞香

属的一个特征。 该特征限制了对本属植物的进一

步开发利用，对其原因却尚不明确，相关研究也很

少，尤其是在我国，几乎无人开展。 本研究以橙花

瑞香（Ｄ． ａｕｒａｎｔｉａｃａ）为材料，开展以下研究：（１）花
部特征的调查，是否存在花部结构的特殊性。 （２）
柱头、花粉结构和功能的调查，是否存在正常的雌

性和雄性功能。 （３）繁育系统及亲和特性的调查，
是否为自交不亲和或自交亲和。 （４）传粉者的行

为和影响调查，是否存在花粉限制。 通过对橙花
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瑞香有性繁殖及传粉特性的研究，探索其自然坐

果率低的原因，为瑞香属植物种质资源的利用、保
存及扩繁等提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１ 材料

实验材料为橙花瑞香。 橙花瑞香（Ｄａｐｈｎｅ ａｕ⁃
ｒａｎｔｉａｃａ）生长于海拔２ ６００ ～ ３ ５００ ｍ 的石灰岩阴

坡杂木林或灌丛中（图 １：Ａ）。 叶小，对生或近对

生，密集簇生于枝顶，纸质或近革质。 花橙黄色，
管状小花，芳香，２ ～ ５ 朵簇生于枝顶或部分腋生

（图 １：Ｂ），偶有结实，果实为长椭圆形（图 １：Ｃ）。
产自四川西南部（乡城、会东）、云南西北部丽江－
香格里拉一带。 盛花期每植株的开花数可达几百

甚至上千。 ５ 月上中旬始花， ５ 月末至 ６ 月初进入

盛花期， ７ 月上中旬终花， 总体花期近 ２ 个月， 单

朵花的开放时间平均为 １１ ｄ。 本研究野外实验部

分是 ２０１５ 年 ５—６ 月在云南省迪庆藏族自治州香

格里拉县高山植物园（９９°３８′１７″ Ｅ， ２７°５４′５０″ Ｎ，
海拔３ ３００ ｍ）开展，坐果率统计在当年 ８ 月底至 ９
月初完成，所选橙花瑞香植株均为野生分布，单株

散生，主要生长在峨眉蔷薇、荀子等的林下碎石堆

里或位置较高不易积水的石灰质斜坡地段，伴生

种有报春花科刺叶点地梅、玄参科二歧马先蒿等

矮小草本花卉。
１．２ 方法

１．２．１ 花部特征调查　 野外选择橙花瑞香 ２０ 株，测
量其株高、冠幅的长和宽，并统计其分支数及每支

开花数。 在盛花期随机选取 ４０ 株野生橙花瑞香

个体，每株选取正在开放的单花一个，用数显游标

卡尺测其特征值，测量指标包括开口大小（ＣＭＤ）、
花冠长（ＣＬ）、柱头高（ ＳＨ）、上轮花药高（ＡＨＨ）、
上轮花药长（ＡＬＨ）、下轮花药高（ＡＨＬ）、下轮花药

长（ＡＬＬ）。 具体测量操作见图 ２。 所测得的平均

值作为该花性状的表型值。
１．２．２ 花粉及柱头特性

１．２．２．１ 花粉活力及柱头可授性测定　 花粉活力测

定采用 ＭＴＴ 染色法（Ｄａｆｎｉ， １９９２；张超仪和耿兴

敏， ２０１２），随机选取 ２５ 株橙花瑞香，每株上在花

开之前套袋处理一个花序，待套袋内花开到盛花

期以后，每株上摘取 １ ～ ２ 朵花（开花第 ２ 天至第 ３
天），带回实验室测花粉活性。 首先取少量花粉置

于载玻片上，加 １ ～ ２ 滴 ＭＴＴ 溶液，盖上盖玻片。
１０ ｍｉｎ 后在低倍镜下观察。 选取 ５ 个视野，每个

视野花粉数在 ３０ 粒以上，取其平均值作为花粉的

活力指标。 被染成深红色甚至紫黑色的花粉，其
生活力为强，红色的次之，无色的为不具活力的花

粉或不育花粉。 花粉活力比率 ＝某视野变色的花

粉粒数目 ∕该视野花粉粒总数×１００％。
柱头可授性测定采用联苯胺－过氧化氢法（王

育青等，２０１０）：随机选择 ２５ 株处于盛花期的橙花

瑞香（开花第 ２ 天或第 ３ 天），每一株上选择 １ ～ ２
朵花，将柱头取下浸入凹面载玻片含有联苯胺－过
氧化氢反应液（１％联苯胺 ∶ ３％过氧化氢 ∶ 水 ＝
４ ∶ １１ ∶ ２２，体积比）的凹陷处。 若柱头具可授性，
则柱头周围呈现蓝色并有大量气泡出现。 根据蓝

色深浅和气泡多少表示可授性强弱。
１．２．２．２ 花粉及柱头扫描电镜观察　 为了观察橙花

瑞香的花粉及柱头的形态结构，随机收集处于盛

花期的花 １０ 朵（分别来自不同植株），用 ＦＡＡ 固

定保存带回实验室，经清洗、酒精逐级脱水（７０％，
８０％， ９０％， １００％， １００％）、用双面胶分别将柱头

和花药均匀地粘附在金属台面上，在离子溅射仪

上对金属台面喷金镀膜（贾子瑞等，２０１４），扫描电

镜下观察花粉和柱头的形态。
１．２．３ 繁育系统

１．２．３．１ 花粉、胚珠产量测定　 野外收集 １５ 朵不同

植株花药未开裂的花，分别盛放于 ７０％酒精的 ２
ｍＬ 离心管中保存，带回实验室。 在实验室，将每

朵花的上下轮共 ８ 个花药取出，放在小研钵中充

分研碎，在容量瓶中稀释至 ５ ｍＬ，混匀，用移液器

随机吸取 ５ 滴（每滴 ５０ μＬ）放于载玻片上，在 １００×
显微镜下数花粉的数量，将五滴的平均值乘以稀

释倍数 １００，即为该花的花粉产量（Ｄａｆｎｉ， １９９２）。
将子房放在体视显微镜下解剖，并将胚珠均

匀散开，统计胚珠数量。
１．２．３．２ 人工授粉实验　 在盛花期分别选取花苞状

态的花进行套袋处理。 待袋内花苞开放后再进行

人工授粉处理： （１）人工自交处理， 取自花或同株
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注： Ａ． 单棵植株； Ｂ． 管状结构的花； Ｃ． 箭头所指为未成熟果实。
Ｎｏｔｅ： Ａ． Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｐｌａｎｔ； Ｂ． Ｆｌｏｗｅｒｓ ｗｉｔｈ ｔｕｂｕｌａｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； Ｃ． Ａｒｒｏｗ ｔｏ ｔｈｅ ｉｍｍａｔｕｒｅ ｆｒｕｉｔ．

图 １　 橙花瑞香
Ｆｉｇ． １　 Ｄａｐｈｎｅ ａｕｒａｎｔｉａｃａ

异花的花粉作为花粉供体，授在柱头上，套袋直至

花凋谢。 （２）人工异交处理，将花苞状态的花去雄

并套袋，待花开放后，随机选择 ２０ ｍ 之外 １０ 株植

物的花粉置于离心管中混合，将混合的异花花粉

授到柱头上，套袋直至花凋谢。 （ ３）自动自花处

理，一直套袋直至花凋谢。 （４）对照处理，自然状

态，不去雄，不套袋，使其授粉。 一个植株内不同

的处理用不同颜色的尼龙线标记。 整个授粉处理

植株内，同一种处理用同一种颜色的尼龙线标记。
１．２．４ 传粉者观察 　 为了观察到橙花瑞香有效的

传粉者以及计算访问频率，在盛花期随机选取橙

花瑞香一株，统计正在开放的花数，以 ３０ ｍｉｎ 为一

个时间段，从早上 ９：００ 至下午 ５：００ 记录来访昆

虫种类、访花数量、访花行为及访问单花的时间。
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注： ＳＨ． 柱头高； ＡＨＬ． 下轮花药高； ＡＨＨ． 上轮花药高；
ＣＬ． 花冠长； ＡＬＬ． 下轮花药长； ＡＬＨ． 上轮

花药长； ＣＭＤ． 开口大小。
Ｎｏｔｅ： ＳＨ． ｓｔｉｇｍａ ｈｅｉｇｈｔ； ＡＨＬ． Ａｎｔｈｅｒ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｌｏｗ ｗｈｅｅｌ；
ＡＨＨ． Ａｎｔｈｅｒ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｈｉｇｈ ｗｈｅｅｌ； ＣＬ． Ｃｏｒｏｌｌａ ｌｅｎｇｔｈ；
ＡＬＬ． Ａｎｔｈｅｒ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｌｏｗ ｗｈｅｅｌ； ＡＬＨ． Ａｎｔｈｅｒ ｌｅｎｇｔｈ

ｏｆ ｈｉｇｈ ｗｈｅｅｌ； ＣＭＤ． Ｃｏｒｏｌｌａ ｍｏｕｔｈ ｄｉａｍｅｔｅｒ．

图 ２　 花部特征示意图
Ｆｉｇ． ２　 Ｐｉｃｔｕｒｅ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔｓ

当访花虫体接触到花药即为一次有效访问。 晚上

访花观察从 １９：００—２１：００，用红色布罩着手电筒

以减少光线对蛾类访花的干扰 （ Ｌｉｕ ＆ Ｈｕａｎｇ，
２０１３），同白天观察方法一样，记录夜间访花者的

种类和行为。 访花观察包括 ６０ 个时间段，３０ ｈ。
１．２．５ 数据分析　 所有数据统计分析、作图均采用

ＳＰＳＳ１９．０ 软件，统计数据用平均值±标准差表示，
Ｎ 代表样本量。

２　 结果与分析

２．１ 植株及花部特征调查

橙花瑞香的株高平均为 ３２． ２ ｃｍ，冠幅长为

７３．８ ｃｍ，冠幅宽为 ５１．３ ｃｍ 平均每株分支数大于

５０，每分支开花数为 １２ 朵，因此盛花期整株开花

数可达几百甚至上千，开花量大。 橙花瑞香的花

较小，管状结构，花冠管长度平均为 ６．７６ ｍｍ（表

１），花开口较小，平均 １．２７ ｍｍ，柱头位于花冠管的

下部，花药两轮位于柱头的上方，下轮着生于花萼

筒的中部（高约 ４．８ ｍｍ，花药长 １．４３ ｍｍ），上轮着

生于花萼筒的喉部稍下面 （高约 ７ ｍｍ，花药长

１．３２ ｍｍ），花药顶端可与花冠管顶部齐平或略有

伸出，花丝短，两轮花药长度之间存在显著差异

（Ｐ＜０．０１，两个配对样品的 ｔ 检验）。
２．２ 花粉及柱头特性

２．２．１ 花粉活力及柱头可授性测定 　 ＭＴＴ 染色观

察表明，所测的 ２５ 朵花的花粉活力波动范围较

大，主要集中在 ３５％ ～ ７５％之间，花粉活力平均值

为（５７±１８）％（图 ３）。 联苯胺－过氧化氢法测定柱

头可授性，发现柱头周围被染成蓝色近黑色并有

气泡产生，说明柱头具有可授性。
２．２．２ 花粉及柱头扫描电镜观察 　 扫描电镜观察

表明橙花瑞香的花粉均以单粒形式存在，圆形（图
４：Ａ），大小在十几至二十微米之间。 花粉外壁纹

饰为穿孔型，穿孔主要为不规则多边形或圆形，穿
孔的频度较大，与龙胆的花粉相似（王臣等，２００５）
（图 ４：Ｂ）。 扫描电镜下观察柱头为圆柱形，上面

密布长长的乳突结构（图 ４：Ｃ），且乳突之间有花

粉粘附，电镜下观察，花粉已经萌发干瘪 （图 ４：
Ｄ），说明花粉落置在柱头上是可以萌发的。
２．３ 繁育系统

２．３．１ 花粉、胚珠产量 　 橙花瑞香的单花花粉产量

平均为８ ０５９粒，而其胚珠数只有 １，因此其 Ｐ ／ Ｏ 平

均值为８ ０５９。 根据 Ｃｒｕｄｅｎ （ １９７７） 的标准： Ｐ ／ Ｏ
为 ２．７ ～ ５． ４ 时，其繁育系统为闭花受精； Ｐ ／ ０ 为

１８．１ ～ ３９． ０ 时，繁 育 系 统 为 专 性 自 交； Ｐ ／ Ｏ 为

３１．９ ～ ３９６． ０ 时，繁育系统为兼性自交； Ｐ ／ Ｏ 为

２４４．７ ～ ２ ５８８．０时，繁育系统为兼性异交；Ｐ ／ Ｏ 为

２ １０８．０ ～ １９５ ５２５．０时，繁育系统为专性异交。 橙

花瑞香的的 Ｐ ／ Ｏ 值为８ ０５９，据此标准可判断其繁

育系统为专性异交。
２．３．２ 人工授粉 　 无论是人工自花授粉还是自动

自花授粉的坐果率均为 ０（表 ２），说明橙花瑞香是

严格的自交不亲和，为异花授粉，需要传粉媒介

辅助授粉。人工异花授粉的坐果率是２３．３％，而自
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表 １　 橙花瑞香的花部特征 （平均值 ± 标准差）
Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｄａｐｈｎｅ ａｕｒａｎｔｉａｃａ （ ｘ±ｓ）

测量特征
Ｍｅａｓｕｒｉｎｇ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

开口大小
Ｃｏｒｏｌｌａ ｍｏｕｔｈ

ｄｉａｍｅｔｅｒ
花冠长

Ｃｏｒｏｌｌａ ｌｅｎｇｔｈ

上轮花药高
Ａｎｔｈｅｒ ｈｅｉｇｈｔ
ｏｆ ｈｉｇｈ ｗｈｅｅｌ

上轮花药长
Ａｎｔｈｅｒ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ

ｈｉｇｈ ｗｈｅｅｌ

下轮花药高
Ａｎｔｈｅｒ ｈｅｉｇｈｔ
ｏｆ ｌｏｗ ｗｈｅｅｌ

下轮花药长
Ａｎｔｈｅｒ ｌｅｎｇｔｈ
ｏｆ ｌｏｗ ｗｈｅｅｌ

柱头高
Ｓｔｉｇｍａ ｈｅｉｇｈｔ

测量值
Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ （ｍｍ）

１．２７±０．２１ ６．７６±０．９３ ７±０．８８ １．３２±０．２１ ４．８±０．７８ １．４３±０．２１ ２．５４±０．３８

样本量
Ｓａｍｐｌｅ ｎｕｍｂｅｒ

４０ ４０ ４０ ４０ ４０ ４０ ４０

图 ３　 ＭＴＴ 染色后花粉活性
Ｆｉｇ． ３　 Ｐｏｌｌｅｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｆｔｅｒ ＭＴＴ ｓｔａｉｎｉｎｇ

表 ２　 人工授粉的坐果率统计
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆｒｕｉｔ ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ ｏｆ ｈａｎｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

花数
Ｎｏ． ｏｆ
ｆｌｏｗｅｒｓ

果数
Ｎｏ． ｏｆ
ｆｒｕｉｔ

坐果率
Ｆｒｕｉｔ ｓｅｔｔｉｎｇ

ｒａｔｅ
（％）

自然对照
Ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ

５０ １ １．４

人工异花授粉
Ｈａｎｄ ｃｒｏｓｓ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ

３０ ７ ２３．３

人工自花授粉
Ｈａｎｄ ｓｅｌｆ⁃ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ

３０ ０ ０

自动自花授粉
Ａｕｔｏｍａｔｉｏｎ ｓｅｌｆ⁃ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ

４０ ０ ０

然授粉的坐果率只有 １．４％，因此与自然坐果率相

比，人工异花授粉提高了近 １７ 倍，说明自然状况

下，橙花瑞香存在着异花花粉限制。
２．４ 传粉者观察

经过 ３０ ｈ 以上的访花观察发现，橙花瑞香的

整体访花者较少，偶尔有食蚜蝇和蝇类访问，但在

花上驻留的时间短，且它们的喙部也较短，而橙花

瑞香的花管较长且柱头位于花管基部，所以食蚜

蝇和蝇类不能为橙花瑞香传粉，为无效的传粉者。
而夜间访花的蛾类虽然访问频率也比较低（夜间

访花观察期间仅看到两只，一只访问 ３ 朵花，另一

只访问 ２ 朵花），但蛾类因其喙部较长，可以同时

接触到橙花瑞香的花药和柱头，并为其传粉，被视

为有效的传粉者。 但蛾类一般在同一株上访问数

朵花，这也容易造成自花花粉在柱头的落置。

３　 讨论与结论

本研究表明，自然条件下橙花瑞香坐果率很

低，只有 １．４％，大部分花在花期结束后脱落，偶有

结实。 这与前人对瑞香属其他物种的研究结果相

一致（Ａｌｏｎｓｏ ｅｔ ａｌ， ２００７； Ｒｏｃｃｏｔｉｅｌｌｏ ｅｔ ａｌ， ２００９；
Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ⁃Ｐéｒｅｚ ＆ Ｔｒａｖｅｓｅｔ， ２０１１）。 盛花期橙花瑞

香开花量大，单花可以维持 １１ ｄ 左右，无论是在扫

描电镜下看花粉和柱头的形态，还是 ＭＴＴ 染色法

测花粉的活力以及联苯胺－过氧化氢法测柱头的

可授性都可以看出柱头和花粉不存在发育异常，
有正常的结构和功能。 花粉在开放初期具有较高

的活性，柱头则具有较强的可授性，说明橙花瑞香

具有正常的雄性和雌性功能。 访花观察发现，橙
花瑞香的传粉者很少，白天偶尔见到蝇类和食蚜

蝇活动，而且它们是无效的传粉者。 晚上有蛾类

访花，可以起到传粉作用，但是访问频率非常低。
相似的，瑞香属 Ｄ． ｒｏｄｒｉｇｕｅｚｉｉ 的访问者也非常稀

少， 偶尔有小型蚂蚁 （Ｐｌａｇｉｏｌｅｐｉｓ ｐｙｇｍａｅａ）访问一
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注： Ａ． 以单粒形式存在的花粉； Ｂ． 单粒花粉圆形； Ｃ． 圆柱状柱头； Ｄ． 柱头的乳突结构及乳突间的花粉粘附。
Ｎｏｔｅ： Ａ． Ｐｏｌｌｅｎ ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｒｍ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｇｒａｉｎ； Ｂ． Ｃｉｒｃｌｅ ｓｉｎｇｌｅ ｐｏｌｌｅｎ ｇｒａｉｎ； Ｃ． Ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａｌ ｓｔｉｇｍａ；

Ｄ． Ｐａｐｉｌｌａｒｙ ｏｆ ｓｔｉｇｍａ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｏｌｌｅｎ ｇｒａｉｎｓ ａｄｈｅｒｅｄ ａｍｏｎｇ ｐａｐｉｌｌａｒｙ．

图 ４　 花粉、柱头的扫描电镜观察
Ｆｉｇ． ４　 Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｉｇｍａ ａｎｄ ｐｏｌｌｅｎ ｂｙ ＳＥＭ

次或金龟子（ Ｔｒｏｐｉｎｏｔａ ｈｉｒｔａ）啃食花药和花被片；
对于 Ｄａｐｈｎｅ ｇｎｉｄｉｕｍ， 它的访问者多一些，大部分

属于膜翅目和双翅目，然而自然状态下，Ｄ． ｒｏ⁃
ｄｒｉｇｕｅｚｉｉ 和 Ｄ． ｇｎｉｄｉｕｍ 的坐果率无显著性差异，都
较 低 在 ５％ 以 下 （ Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ⁃Ｐéｒｅｚ ＆ Ｔｒａｖｅｓｅｔ，
２０１１）。 说明访花昆虫并没有提高植物的坐果率，
可能是因为它们在同一株上连续访问数花，带来

的都是自花花粉，而本属植物大多是自交不亲和

的。 扫描电镜下可以看到柱头上有较多的花粉粘

附，且花粉存在萌发后的干瘪现象，猜测自花花粉

可以在柱头上萌发，但后续果实发育不良并最终

脱落。 这与 Ａｌｏｎｓｏ（２００４）对 Ｄ． ｇｎｉｄｉｕｍ 和 Ｄ． ｒｏ⁃

ｄｒｉｇｕｅｚｉｉ 的研究相似，虽然花粉可以萌发，但坐果

率跟花粉萌发没有相关关系，因为这些花粉主要

为自花花粉，果实在发育过程中大部分（约 ７５％）
会发生胚胎塌陷（ ｅｍｂｒｙｏ ｃｏｌｌａｐｓｅ） （７５％未成熟的

果实死掉），这主要由近交衰退造成（Ｒｏｃｃｏｔｉｅｌｌｏ ｅｔ
ａｌ， ２００９； Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ⁃Ｐéｒｅｚ ＆ Ｔｒａｖｅｓｅｔ， ２０１１）。 因

此，传粉者稀少，异花花粉限制是造成橙花瑞香自

然坐果率低的一个重要原因。
花作为被子植物的繁殖器官，具有比其它生

物繁殖器官更高的变异性，多样的花部类型是植

物为了适应其生境，使得物种能够顺利完成繁殖

过程并延续下去而不断进化形成的 （ Ｈｕａｎｇ ＆
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Ｇｕｏ， ２００２；钱一凡等， ２０１５）。 对橙花瑞香花部特

征的调查发现橙花瑞香是典型的管状花结构，花
药两轮分别位于花冠管的中部和上部，柱头位于

花冠管的下部，实现了花药和柱头在空间上的完

全分 离，属 于 柱 头 缩 入 式 雌 雄 异 位 （张 大 勇，
２００４）。 这种结构类似于经典三型花柱的短柱型

结构，管状结构限制了传粉者进入花中取食花蜜

或花粉的行为及花内柱头、花药与传粉者身体不

同部位的接触，对于三型花柱的植物而言，这种空

间结构上的分离有助于促进花粉在同一高度水平

的柱头和花药间传递，既可以促进异交传粉又可

以避免自花花粉浪费（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ， ２０１５）。 但对于只

有一种花部形态的橙花瑞香来说却可能是一种低

效的花形结构，因为限制了异花花粉在柱头的落

置并最终影响生殖成功。 对瑞香属 Ｄ． ｇｎｉｄｉｕｍ 的

研究发现，其访花者主要是鳞翅目和膜翅目昆虫，
而套袋和不套袋处理都产生相等数量的果实，说
明传粉者对这一特殊繁殖系统的生殖成功没有起

到主角作用，其花部综合特征是一种低效的结构

（Ｈｅｒｒａｒａ，１９８７； Ｒｏｃｃｏｔｉｅｌｌｏ ｅｔ ａｌ， ２００９）。
根据 Ｃｒｕｄｅｎ（１９７７）的标准，橙花瑞香的繁育

系统是专性异交的，这与人工授粉的结果相一致。
人工授异花花粉，橙花瑞香的坐果率只有 ２３．３％，
这与瑞香属其它种的人工授粉结果相似，Ｄ． ｒｏ⁃
ｄｒｉｇｕｅｚｉｉ 的人工授异花 花 粉 坐 果 率 不 到 ２５％，
Ｄ． ｇｎｉｄｉｕｍ 的 不 到 １５％ （ Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ⁃Ｐéｒｅｚ ＆
Ｔｒａｖｅｓｅｔ， ２０１１），可见仅仅近交衰退理论不能解释

其低坐果率 （ Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ⁃Ｐéｒｅｚ ＆ Ｔｒａｖｅｓｅｔ， ２０１１）。
从以下两种假说可以解释这一现象：（１）资源限制

假说（Ｗｉｌｌｓｏｎ ＆ Ｓｃｈｅｍｓｋｅ，１９８０； Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２００５；
Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ⁃Ｐéｒｅｚ ＆ Ｔｒａｖｅｓｅｔ， ２０１１； Ａｒｎａｎ ｅｔ ａｌ，
２０１４）认为有足够数量有效花粉，但依然不能完全

结实，这种情况通常是由于资源供应的有限性所

致 （ＭｃＣａｌｌ ＆ Ｐｒｉｍａｃｋ， １９８７） 。 资源限制是坐果

率低的另一重要原因，事实上，自然界中植物坐果

率低单一受花粉或受资源限制的情况很少发生，
大多情况下两者共同起作用（ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２００５；
Ｋｌｅｉｎ ｅｔ ａｌ， ２０１５） 。 （２）性别选择假说（Ｂａｔｅｍａｎ，
１９４８； Ｂａｗａ ＆ Ｗｅｂｂ， １９８４）认为大量花在花期结

束后脱落，这些脱落的过量花是为了增大雄性生

殖成功，这一现象是由内部基因决定的，增大花粉

扩散的选择压力以及受精卵的父系不确定性是导

致潜在败育发生的主要因素。 坐果率和结籽率更

多的取决于性别选择的强度，而不是传粉者或资

源的限制（Ｂａｗａ ＆ Ｗｅｂｂ， １９８４）。 Ｌｌｏｙｄ（１９８０）认
为对花数量和果数量的调控是对母本投资的调

控，目的是为了与可利用资源更好的匹配。
总之，橙花瑞香的低坐果率不是一个偶然的

存在，跟其开花量大、传粉者稀少、花部结构特殊、
自交不亲和等密切相关。 虽然人工授粉可以提高

其自然坐果率，但该方法耗时耗力，且效率非常

低，在野外大规模开展很难实现。 提高坐果率，寻
找并驯化一种合适的传粉昆虫可能是一条可行的

选择，如熊蜂类，具有长长的喙，能为瑞香属花传

粉，而且熊蜂作为驯化的传粉昆虫已在温室、大棚

等生产中应用，并取得了不错的效果。 如引用明

亮熊蜂为温室草莓授粉（李继莲等，２００６）；熊蜂为

温室茄属作物授粉（黄家兴等，２００７）等。 然而如

何将熊蜂成功的应用在橙花瑞香的野外传粉上，
还需进一步研究。
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