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摘   要

本文对生长在青戏高原不同纬度和不同海拔高度的珠芽蓼 (F。
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居群的珠芽及花(瘦果)的效目和比率进行了观测和统计。结果表明,在不同生境条件下,珠

神 居群产生的无龈 殖器官一 球芽和有路 殖器官一 花(果 )的 能力有所不同。同时

对珠芽和花在花序轴上的形成与发育状况以及与物侯的关系也进行了观察。发现珠芽形成

较早,分化发育完全 ,并且很容易在花序轴上萌发成幼株(假胎生),或脱离母体花序轴雨萌

发。花部各器官(包括胚I)虽都能正常发育和受检,但是瘦果或种子发育不完全,胚仅能发

育到球形期或梨形期 ,未能达到成熟期 ,以致种子难以萌发或不能萌发。因此,珠芽蓼主要或

完全依靠珠芽进行无性i殖。

珠芽蓼σu昭 i‘,,2〃

`9a z,zz,z″
r″

`99L.)是
蓼科蓼属中分布于北温带高山、亚高山至北极

冰缘地区的一种多年生草本植物。它主要分布在欧洲北部 ,亚洲东北部和美洲北部的寒

湿地区。在中国主要分布于青藏高原东北部和北方冷湿的山坡草甸与灌丛草甸 ,成为该

地区高寒草甸、高寒灌丛草甸群落的优势种或亚优势种。而且还是这些地区的优良牧草

和重要的藏药植物。

珠芽蓼的花穗轴既能长出珠芽 ,用以无性繁殖 ,又能分化出花芽 ,开花受精 ,完成有性

过程而产生种子。珠芽和种子是两种性质和构造完全不同的繁殖器官 ,它们在花穗轴上

能先后或者交替分化形成 ,这与珠芽蓼的个体发育或与生态适应有什么关系?珠芽和种

子的繁殖能力对该植物种群繁衍和进行的贡献如何?研究和了解这些问题有助于深刻认

识在高寒生境胁迫下 ,植物繁殖适应对策及其在进化上的意义。同时 ,也能为引种栽培该

类植物,扩大利用高山植物资源提供繁殖方面的理论依据。

· 青海省自然基全资助项目。
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材料和方法

在珠芽蓼分布比较普遍的青藏高原东北部 ,选择不同纬度(N32° 40′
~37° 40′ )和不同

海拔(2800~45(X)m)生境的珠芽蓼 19个居群,在花果期(7月 中旬到 8月 中旬 )从每个

居群中随机采取 50~100株花序 ,统计每 1个居群平均单株花序含有的珠芽数 ,花 (果 )数

以及两者各占的比率,用以表示各居群植物能产生珠芽和花(果 )的数量水平以及衡量无

性和有性繁殖的能力。在生长期里观察珠芽或花果分化形成与物候或生境条件的关系 ,

并取不同发育程度的花穗做石蜡纵切片,观察珠芽和花(果 )或种子发育过程中组织器官

的解剖构造变化。夏秋时节采集珠芽和种子(瘦果)在 当年或翌年做萌发试验 ,观测珠芽

和种子的萌发率以及幼苗的生长情况。

结果与讨论

(1)不同生境居群的平均单株花序所含珠芽及花(果 )的数目或比率不同,反映出生

境条件对珠芽蓼无性和有性繁殖能力的影响(李进等 ,1998)。

观测统计 19个居群所处的位置,生境和气候条件列表 1。 各居群平均单株花序含有

珠芽及花(果 )的数目和比率列表 2。

表 1 珠芽奋不同居群的生境和Ⅱ度
·

Table l The lubimte a记 tmperature of vanous iVndatlon of no`:,印 ,:〃″′′i″″〃
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续表

年平均温度
Annud mcal

tmperatum(℃ )居群地点

1αality of
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02 味芽0不问居群产生无性和有性9△0官的任力

Table 2 me abihty to fo:ma爹xual a【记sexual rep「 oductive orgms in理n()us populat ons of lb蚀Ⅱ“″研砌脚〃9`,

繁殖器官的数目和比率
N1Ⅱlber a· ld p⑾ entage。f pmducu∞.organ

居群地点

k瑚i0拼
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花石侠

Huasht【 ia

比率
Ratio(%)

·
冷龙岭

L】,glong un

·
冷龙岭

ungbi):I“

冷龙玲
1alglong lin

·
温泉

Wenquan
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H⒓lbei扌Bn
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Ii姐ngcheng

达坂山
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·
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·
大通饿博图

Dutong Ebotu

日月山

Rlv△1eshan

河卡山
Heka shEn

互助北山

H1zh.u Be甘 un

大通饿博图
Datong ElDtu

63

07

43 4

19,9

107

0.2

31,4

23,4

22

9,o

56

6.6

62.3

东候沟
DoI〗四灿昭ou

石块沟
shix该gou

玉树歇武
Yushu Xiewu

班玛林场
Bam俐inclung

班玛灯塔乡
Bamu,

Dengta X吨

1.2

42 4

69 9

:细 叶 珠 芽 I Po`名 m“ ″ 咖 脚 柳 v山 口刀g凼 “″

植株高度
Plant

heigllt

(cttl)

花穗长度
spike

length

(cm)
每个花穗珠芽平均数
Mean.nunlber of tlle

bulbu per spike

比率
Ratlo(%)

每个花和花和果的

平均数
Mcarl nun】 bcr of tlle

n。wer and achene

per splke

1.8~2.5 1.5~3 18,4 97 () 64

0,7~I.5 160 93 7 18

5~14 1,3~3.5 24 ( 99.3 0,17

12025 3~6 3f o 53 6 26

lO~25 3~6 31.7 80 1 79

6~15 1.2~5 36,7 86 3 44

8~16 1.2~4 38 6 99 8 ()9

lO~20 5~8 68.8 68.8 152

12~40 2.6~75 51.6 15 8

14~40 1.5~7 53 8 97,8 12

15-30 3~6 46 7 91.o l() 6

6~11 2.5~6 93 0 94 4 15

3~5 o.6~2 15 0 93 4 1.1

lO~14 l-3 10.8 178

18~25 1.5~5 16.5 28,1 42 2

8-15 1,504 22,() 98 8 03

25~40 4-8,5 38.4 57 6 28 3

35~45 4-lo 31 0 301 72 9

20-30 4~9 31.3 84 5 57
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从表 2可以看出,大多数(80%以上)居群的单株花序所含有的珠芽数目或比率均显

著高于花(果
)。 尤其是在昆仑山至阿里玛卿山以北(约 N35° 以上)和海拔较高居群(冷龙

岭、达坂山、日月山、河卡山等)的气候比较寒冷,生境条件十分严酷,年平均气温低于

0℃ ,生长季(4-9月 )和花果期(6~9月 〉的平均温度也不足 10℃ 。绝大多数居群的珠芽

所占比率都在 80%~90%以 上 ,有的几乎高达 100%。 而花(果 )数量和比率很低,仅达

10%~20%或更少。在高山冰缘地区的居群几乎不能形成健全的花(果 )。

在纬度较低(N36° 以南),水热条件相对较好的青南高原高寒草甸中的居群(如 花石

峡东南〉或青海南部沟谷灌丛和林缘的居群(东倾沟、玛柯河林场阳坡等地 )生长季、花果

期和日照时间均较长,阳光充足 ,白 天温度较高,有利于花芽不断地分化形成。因而花果

的数目或比率高于珠芽。但是 ,在阴坡或灌丛和林下的居群 ,由 于阳光不足,生长季和花

期的局部生境气候阴冷,不利于花芽的分化形成。因此 ,花果的数目或比率则显著低于珠

芽(玛沁县石峡沟灌丛下居群 ,班玛县灯塔乡林缘居群)。

从以上珠芽蓼不同居群所处的生境地和气候条件以及相应包含珠芽及花(果 )的数

目或比率可以看出,珠芽的分化形成只需较低的温度(大约 5-10℃ )而无需阳光直接照

射。对春季根状茎上长出的实生苗茎尖的解剖观察也证明,在幼嫩花序轴出土之前 ,珠芽

已经分化形成(图版 I-1~3)。 花芽的分化与发育需要一定的阳光照射和较高的温度

(10~15℃ 以上)。 因此 ,在青戏高原普遍高寒、生长季短而气温较低的生态条件下 ,珠芽

蓼的花序轴上分化产生珠芽进行无性营养繁殖的能力普遍高于产生花果的有性繁殖能

力。

(2)珠芽的形成和解剖构造

珠芽蓼一年生的植株 ,只生长基生叶和块状根茎 ,无地上茎和花穗。多年生植体 ,每

年春季从块状根茎上长出基生叶,随后抽出茎 ,叶和穗状花序。初春时节 ,日 或旬平均气

温达 8~10℃ 左右(地下 5~10 cm的土壤温度约为 12~15℃ )时 ,珠芽已经在即将出土的

茎尖生长锥上不断地分化发育。在基生叶刚出地面挖取尚未出土的幼嫩花穗解剖观察 ,

发现已有 40~45枚珠芽在生长锥以下形成。出土以后珠芽在花序轴上不断长大 ,并且在

花序轴顶端仍继续分化出新的幼小珠芽。从幼嫩花序的纵切片上还可以看到,在生长锥

以下存在不同发育程度的珠芽(图版 I-1~4)。

珠芽由花序轴生长锥的一部分原套和原体分生组织分化形成。起初在生长锥侧面形

成突起的珠芽原基(图版 I-1),珠芽原基经过多次分裂,上端(远轴面)仍保持原套和原体

分生组织的结构和功能,成为珠芽的生长锥(图版 l-6~7)。 下端细胞经过多次分裂和分

化 ,形成苞片和卵形的贮藏器官一 珠体。珠芽的生长锥形成以后暂停分裂活动 ,珠体内

的细胞组织继续分裂和分化出维管组织、薄壁组织、皮层和表皮(图版 I-5,6,8)。 珠体内

的维管组织汇集于珠体基部 ,并与花序轴的维管束相连 ,不断吸取植物体内的营养物质贮

存在珠体的薄壁组织内。到花期时 ,珠体内已充满了可供珠芽萌发和生长的营养物质(李

有忠等,1996〉 。

(3)花 、果的生长发育和解剖构造

温带植物花芽的分化形成和开花受日照长度和温度的支配,只有达到一定的日照长

度和积温时才能形成花芽(加藤幸雄等,1987)。 珠芽蓼是典型的温带或寒温带植物。春

天,花序抽出时只有珠芽而无花芽。当阳光充足 ,温度较高(日 气温上升至 15℃ 左右)时 ,
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花序顶端才不断分化形成花芽。通常每片苞腋内形成上、下 2枚发育不同步的花芽(图版

Ⅱ-1),上花芽(d)发育较早 ,先开花结实 ,下花芽(e)形成后生长发育受到抑制 ,只有在上

花结实或脱落以后才能发育完善。在花序上部已经连续开花的区段内,有时也有珠芽散

生其间,这可能反映了在开花期内气候因子(光 、温)有较大的波动。

珠芽蓼的花为单被花。花粉发育完善 ,它是由药室的内表皮分化出的孢原细胞经几

次分裂后形成小孢子母细胞 ,小孢子母细胞经过减数分裂形成四分体小孢子 ,四分体小孢

子分离后 ,每个小孢子再分裂 1次 ,成为具有 1个营养核和 1个生殖核的花粉粒 (图 版

Ⅱ-3a)。 子房上位 ,发育正常,1室 ,具 1枚基生直立的胚珠(图版Ⅱ-3b)。 子房基部与花

丝间具梨形蜜腺(图版Ⅱ-3c),可引诱昆虫传粉。胚囊发育正常 ,由 珠孔端内壁分化出的

大孢子母细胞经过减数分裂形成 1排 4个大孢子的四分体,近珠孔端的3个大孢子退化 ,

合点端的 1个长大(图版Ⅱ-4),并 出现液泡 ,进而发育成单核胚驻(图版Ⅱ-5)。 单核胚

驻再经过 3次细胞分裂 ,同时胚褒体积显著增大和伸长 ,发育成具 7细胞(1个卵细胞 ,2

个助细胞,3个反足细胞和具 2个极核的中央细胞)8个核的成熟胚囊(图版Ⅱ-6~7)。

雌蕊受粉后花粉管萌发 ,花粉中的生殖细胞在花粉管中分裂成 2个精子 ,到达胚妾

后 ,一个精子进人卵细胞融合成合子 ,另一个精子与双核的中央细胞结合 ,互相融合成 3

倍体的原胚乳细胞 ,再分裂形成胚乳细胞(胡适宜 ,1984,1988)。 随后合子横裂 1次 ,形成

1基细胞和 1顶细胞 ,顶细胞再经 2次分裂成为 4细胞原胚(图版Ⅱ-8,9)。 在高纬度和

高海拔地区,因生长季很短,珠芽蓼开花后天气骤冷 ,传粉昆虫活动受限制 ,多数花开放后

缺乏昆虫传粉或授粉后胚胎发育不良,果实或种子空瘪。即使在较温暖生境的居群 ,瘦果

成熟掉落时,胚也仅发育到多细胞球形胚期或梨形胚期(图版Ⅱ-12),未能达到有原始器

官分化的成熟胚阶段(王仲礼等 ,1998)。 Engll(1973,1978)对 北极地区珠芽蓼的胚胎学

研究也曾发现花药 ,胚囊均可发育完善 ,但是胚和胚后的发育未能完成。
(4)珠芽和种子的萌发

珠芽在花序上形成较早 ,到花期时已经具备了萌发能力。当夏季居群所处小气候的

温度或湿度合适时 ,珠芽能在母体花序轴上直接萌发(图版Ⅱ-9),长 出 1~2枚幼叶,掉

落地表后很快生根 ,成为独立的幼苗。珠芽脱离母体植株以后 ,在土壤中或人工培养条件

下均很容易发芽。野外采收带有珠芽的花穗置于密闭的塑料保鲜袋内,在常温下(20~

25℃ )经过 14天左右 ,发现已有 60%的珠芽萌发。置于 22-24℃ 的保温箱内 20天 ,发

芽率达 95%以上。完全脱离植株的珠芽 ,在纸袋内存 1~2个月后再做发芽试验 ,发芽率
也可达 90%。 存放半年以后 ,发芽率下降到 40%以下。存放 1年以后 ,珠芽因干燥失水

几乎完全不能萌发。

珠芽萌发时由生长锥长出 1~2枚基生叶,然后从株体皮层长出幼根。根的分化形成

需在土壤中或其他蔽光的基质中才能实现。幼根长出后,珠体转化成块状根茎 (图 版
I-9)。

珠芽蓼的瘦果或种子通常发育不良,多数仅有果壳、种皮或胚囊的空瘪种子。即使瘦

果饱满或成熟 ,胚的发育也未成熟。因此 ,种子难以萌发。作者挑选 5()()粒种子分别于采

集的当年、第 2年和第 3年分批做了萌发试验 ,结果均未见到种子萌发,仅见 1粒种子长

出胚根约 5 mn,但不久即霉烂死亡。野外调查采样时 ,常可见到当年或去年珠芽萌发长

出的幼苗(图版 I-9右下方),根部保留着珠芽的卵形芽体或正在转变成块状根茎,但未
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见到由种子长成的幼苗(根部应保留有革质果壳或种皮残余 )。

从以上对珠芽蓼无性繁殖器官珠芽和有性繁殖器官花果在不同居群的数量、比率、珠

芽和花果的分化形成与物候的关系、胚胎发育状况以及萌发试验等的研究来看 ,珠芽蓼在

青藏高原或北极— 高山高寒严酷的生态条件下 ,开花结籽的有性繁殖机制受到很大限

制而退化。利用生长早期产生的大量珠芽进行无性繁殖是其主要的适应繁殖方式

(I-1auet,1994)。
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STUDY OF REPRODUC△ ON CⅡARACTERIs1IICs

oF POLyGo!Ⅳ【/∶″f yIVIPARUM

Huang Rongfu shen sollgdong

(Nonhwst Platc‘ u Illstitute of Blolg、 ,tlle Chine变 Acadcmy of science,Xining,81∞ 01)

Abstr:lct

Thc ntunber and ratio of bulbil and novσ (achene)of P。 J)留,″″″ vv:夕z″·99l poptdati。 n in the(1Ifferent

dtitude a:ld hut11de weK s匹ve~ed aild∝ untedin Q吧 haiˉXizailg(Tibet)plateau.The rsuks showd tht tlte

dlfferent ability of a‘ ,exual organ-bulbll and sexual organ— n。wer。fP.z,lt`I产lr〃″ poptllatlon∝ uld be

prduced in dIfferent habiat.At the same timc,the rela0on among the fomed of bdbtl and now∝ in the

rl、achis mth its de、 9elopment孙 well as phenologlcal phase werc obsmed“ ∞ .

It dtsooved the bdbil fonn ear10,afferentiation deve1opme:△ t mnplete,and the voung bdbil(hk

Ⅵvimnty)geIminated in the rlnchs ve” easlly,or i‘ geⅡmnati()n Were divorced f¤ △l tlte f色 llalc rhachis.

Alt№tlgh the each organ(indudtng mlbr” sac)of ac阝wer。。tld be n⒑ mal de、 7eloped md pt)11血 t乱 but

the achellc or seed oould not deveiop∞ mpletely,the eI1bryo oD1dd only grow to globose or p∞ r-shapc,no“ o

· 119 ·



scx maturc phlase,∞ the secd gemllnnte vα y dmculty α ∞uldn’ t gmvnate.Thcrcfore,the P.研访加″″

is camed out the a女 xual by I】nln()r mnplete bdu1.

Key Wor泌 :Po`s网o″″″ t`!田加 r】‘″;RCp¤ lucti(n;Bulbll;Embryo
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图版I

图版 I 珠芽蓼幼嫩花花和珠芽的纵切面以及珠芽在稳轴上萌发

1,2.花花轴顶端生长锥下戈形成的珠芽原基和初始珠芽.3.初 始珠芽进一步分化.4.花穗轴中下部已形成的成

熟珠芽.5,6,珠芽分化出上部的生长锥和下部珠体贮苡组织 ,7.珠 芽的生长锥 .8.珠体纵剖面组织构造.9珠芽

在母体花序上萌发 ,落人地表土块中生根

Patc I.Vcrticai s∝tlon of tlle spike ald b11bll of Polygonm u0Ra'`9`:and nvlFxa⒑ 1§ bulbil

102.The b1dbil pnnnrdiuu and pnnBry btuba under the gr)wing tlp of spi~k rlucho.3.di.ffα αltiatlng pn mry bulbi1.4,

Mature bulbil on the middle a记 .below of rhachs,5~6 The b1ubil dlff⒄lt ated ult(gowng 0p αltIle apex and stor昭 e

tssue of the b11bu b。 dy· 7.Gmwni〗 g tip of the bulbm.8.T态 ue smttre of tllc vcrtlCal毙 △01 of bulu1.

9.Mbil ge△IImate m tk fmder隘吣 翮 由mpped mto tk⒊Ⅱ依 e of觇 a·
·dmm mt
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图版Ⅱ 珠芽莎花部纵切面和胚胎发育

1.苞腋内.2,枚花芽 :d.上花芽 ,e.下 花芽 ,胚珠上部分化出的大孢子母细胞.3.花的纵切面 :a.花药和花粉拉 ,b,

子房和胚珠 ,c.蜜腺.4,大孢子四分体.5,单 核胚t.6,7,成 热胚交 .8,9.4细胞原胚和胚乳原始细胞 .10.子房

和胚囊 .11,瘦 果 .12,种 子横切面 :多细胞原胚 (球形期或梨形期 )

P ate Ⅱ Floral ve“ ical scctlon and mlbryo“ c deveIoPn】 glt of P.叨 仿脚〃
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1.Two aⅪ Ih0 nower buds ul bract∞ lc;d,Upper nower bud,e,I.ower n。 wer b1d,2.Tl△cm唿孙区)KrVte w岱

dlffenentlated f“ Ⅺl the top of e111b,o;3.Vcrttcal s笛 t⒑n of noWer:e,anther md pollen gnu1;b,Ova0 aIu o础 e.c,

noCtar glaⅡ记;4,Megaspot tetmd;5,Unulucleate e〖 nbr” sac;6~7,Matu t elnbr四 sac;8~9,Fotr cel‘ p⒑⑾ bryo ald

咖 end∞p咖 c htlal cel‘.10.Ga唧 ioˇule(or,oung mb。 ⒅ ).11.妯E12.Cn哭 嚣 tm d诋
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