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!摘
!

要"

!

*目的+对长白山早春类短命植物堇叶延胡索地下芽的发生发育过程进行显微观察(并对芽体生长进

行测定和相关分析(揭示夏眠期植物个体的发育规律)*方法+于
$%#!

年
"

月至
##

月在堇叶延胡索生长季和夏眠

期(定期挖取块茎进行解剖观察和扫描电镜显微照相(明确地下芽发生发育进程(测定各阶段芽体大小(揭示地下芽

生长发育节律)*结果+堇叶延胡索块茎于盛花期完成更新生长(地上生活周期结束后(随即进入
$

个月左右的休眠

期(于
&

月中下旬开始萌动(其地下芽的形态分化历经
$

个月左右(进程可分为萌芽期,花序原基分化期,花序形成期

和花器官分化期
!

个时期)地下芽形态发生完成后(继续芽体的生长发育(最终以成熟的花序进行越冬休眠)整个

夏眠期地下芽芽长呈指数函数生长(芽径则呈线性函数生长(芽长与芽径之间呈幂函数异速生长关系(且相关系数均

达到极显著水平)*结论+堇叶延胡索夏眠期块茎需短暂休眠后完成地下芽的形态建成(地下芽存在优先伸长的异速

生长节律)
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在丹麦植物生态学家
U,)+I9,3*

制定的生活型

分类系统中(按植物趋同适应方式的不同(将休眠芽

或复苏芽埋在土表以下以渡过寒冷,炎热,干旱等恶

劣环境的植物生态类群统称为地下芽植物%

#

&

)早春

类短命植物是一类生长在温带落叶阔叶林及针阔混

交林下的地下芽植物(这些植物除冬眠外(还具有夏

眠现象)它们在早春积雪融化之时萌土,开花,结

实(而在林冠层阔叶树展叶时地上部分随即枯萎死

亡(整个地上生活周期仅
!%

"

L%@

%

$B&

&

)迄今为止(

有关植物冬眠特征的研究报道较多(对起源于干旱

地区的花卉植物如番红花%

MBC

&

,郁金香%

#%B##

&

,水

仙%

#$B#D

&等关于其夏眠期鳞茎的休眠解除,花芽分化

等也有相关报道(但对天然林下早春类短命植物在

夏眠期内地下芽的生长与发育状况却知之甚少(而

这些鲜为人知的生物学与生态学特性对于该类群趋

同适应及进化的深入研究具有重要的科学意义)

堇叶延胡索!

!")

-

/,#*4

&

DI,)**

&

"#*,

"是罂粟

科!

T,

J

,:3*,>3,3

"紫堇属!

!")

-

/,#*4

"多年生地下芽

植物(是长白山区林下早春类短命植物类群的主要

组分(具有重要的观赏和药用价值)以往对堇叶延

胡索的研究主要集中在药用成分提取,化学组

成%

#!B#"

&及种子生物学特性%

#L

&和块茎生长%

#&

&等方面(

而有关堇叶延胡索夏眠期地下芽的分化进程,形态

特征(以及芽生长规律迄今未见报道)本研究根据

整个生长季定期取样观测数据(分析了堇叶延胡索

地下芽萌动,分化的形态变化过程及芽的生长规律(

以期为早春类短命植物个体发育及其生态学特性的

深入研究提供参考)

#

!

研究区概况与研究方法

#<#

!

研究区概况

本研究在吉林省通化市微波站天然林下

!

!#kD&e""t

"

!#kD&e"Ct/

(

#$"k""e!"t

"

#$"k""e"Ct?

(

海拔
&%%

"

&"%K

"和通化师范学院实践基地!

!#k!!e

!&<%!t/

(

#$"k"Me!C<LDt?

(海拔
!$CK

"进行)该区

位于吉林省东南部长白山脉通化段老岭山脉和龙岗

山脉之间(属于北温带大陆性季风气候(冬季长达
"

个月(严寒而干燥(夏季炎热而短促(年平均气温

"<"

"

L<% f

(平均无霜期
#!%

"

#&#@

(年降水量

MCD

"

#%MD<MKK

(且主要集中在
&RM

月%

#M

&

)

#<$

!

研究方法

在
$%#!

年
!

月
##

日天然林下于堇叶延胡索萌

土开花至
"

月
#C

日枯萎期间(每隔
#%@

左右挖取

地下块茎
M

个(观察块茎生长发育情况'至
$%#!

年

"

月
#C

日堇叶延胡索植株枯萎后将其块茎挖出
M%%

个左右(移植在通化师范学院实践基地的栽培床中(

定期清除杂草)

从
"

月
#C

日至
&

月
$%

日(每隔
&@

左右取样
#

次(每次取
"

个块茎(观察块茎是否萌动)块茎萌动

后(从
&

月
$#

日至
C

月
$"

日(每隔
D@

左右取样
#

次'从
C

月
$"

日至
##

月
!

日(每隔
#$@

左右取样
#

次'每次均取
M

"

#$

个块茎)每次取样后(将块茎上

的小芽取下(先用游标卡尺测量芽长,芽径(再用

755

固定液!

'

!体积分数
&%]

乙醇"

Z'

!甲醛"

Z

'

!冰乙酸"

iC%Z"Z"

"固定
!M1

以上(解剖观察

并记录地下芽发育时期后(放入体积分数
&%]

乙醇

中保存'经乙醇,丙酮,乙酸异戊酯系列脱水(再经

dF

$

临界点干燥,粘台,喷金镀膜后在扫描电子显微

镜下观察并照相%

#C

&

)

#<D

!

数据处理

使用
=T==#&<%

统计软件(对芽长,芽径的测量

数据进行
F+3B2,

;

5/FA5

分析)利用
V3:3+3

-

4

0340

检验方差不齐后(使用
P

$

P,K1,+3

-

40340

进行

多重比较%

$%

&

)

芽长,芽径生长速率的计算公式为#

;

(h#

i

!

J.

(h#

RJ.

(

"$

@

)

式中#

;

为某段时间的生长速率(

J.

为每次样品芽

长!芽径"的平均值(

@

为生长时间!即
$

次取样间隔

的天数"(

(

为取样时间(

(h#

为下一次取样时间)

芽生长规律的回归中(以第
#

次测量时间为第

#

天开始累计(芽长与芽径的相关分析以
M

次取样

的全部数据为样本)从线性函数!

-

i,hE<

",指数

函数!

-

i,$

E<

"和幂函数!

-

i,<

E

"中选择相关性最

高的模型进行回归和相关分析)
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!

结果与分析

$<#

!

堇叶延胡索地下芽的分化过程及形态变化

长白山区堇叶延胡索块茎的更新生长是在
!

月

中旬盛花期完成的!图
#B5

"(

"

月中下旬地上生活周

期结束后(块茎需进行
$

个月左右的夏眠(于
&

月末

开始萌生新芽!图
#B\

")堇叶延胡索地下芽发生发

育的扫描电镜观察见图
$

)

5<

块茎于
!

月中旬盛花期时完成更新生长'

\<&

月末块茎萌生新芽'

d

(

E<

不同发育阶段的地下芽'比例尺
i#>K
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Y
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Y

39+K9@B5

J
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J
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图
#

!

堇叶延胡索块茎更新及地下芽的发育
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花序先端及叶原基'

\R?<

苞片螺旋向顶发生(苞片叶腋处分化出花原基'

7R`<

花器官先后发生'

G<

花序的发育)

G5<

花序先端'

V<

叶原基'

\<

苞片'

7<

花原基'比例尺
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图
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!

堇叶延胡索地下芽的发生发育观察
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由图
$

可以看出(堇叶延胡索块茎的生长点快

速分裂形成多层芽鳞片(剥离芽鳞后(在半月形的叶

片原基内侧可见花序原基的发生!图
$B5

")随后花

序先端的生长点继续分裂(半月形的苞片原基以螺

旋向顶的方式顺序发生!图
$B\

(

d

"(随后苞片原基

的叶腋处可见花原基的分化!图
$BE

(

?

")在花序形

87>
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态分化期(花序基部最早形成的花原基已经开始花

器官各部的分化!图
$B7

,

^

,

`

"(到
C

月末时幼花序

已经分化完成!图
$BG

")此后花序继续发育(以发育

成熟的花序进入冬眠!图
#Bd

(

E

")经连续取样解剖

观察可知(堇叶延胡索地下芽分化进程历经
$

个月

左右(其分化过程可分为萌芽期!

&

月
$%

日
R&

月

D#

日",花序原基分化期!

&

月
$"

日
RM

月
&

日",花

序形成期!

M

月
#

日
RC

月
$"

日",花器官分化期!

M

月
$M

日
RC

月
$"

日"

!

个时期)

$<$

!

堇叶延胡索地下芽的生长节律分析

由表
#

可以看出(在整个地下生长发育过程中(

堇叶延胡索地下芽逐渐伸长和增粗(不同生长发育

阶段(芽长,芽径的生长也表现出相似的生长规律)

花序原基分化期地下芽的生长与萌芽期相比(芽长

和芽径均显著增加!

B

'

%<%"

"(而花序原基分化期

到花序形成期期间(芽长和芽径的生长相对缓慢(其

增长幅度较小)到花器官分化期时(地下芽的生长

与之前相比(显著增加!

B

'

%<%"

")当进入发育期

!

E#RE!

"以后(芽的生长出现不同时段显著伸长或

增粗的现象(表明在花序形态分化期间(芽长和芽径

均相对缓慢(而进入发育期则出现阶段性伸长或增

粗加快的生长节律)从表
#

还可以看出(不同生长

阶段芽长的平均变异系数为
$D<$]

(而芽径的平均

变异系数为
$$<!]

(表明不同生长阶段堇叶延胡索

芽长,芽径的生长受内外环境的影响均较大)

表
#

!

堇叶延胡索地下芽不同生长阶段的数量特征

P,X-3#

!

a),+090,09:3>1,*,>03*9409>4(.)+@3*

Y

*()+@X)@4(.!>

&

DI,)**

&

"#*,,0@9..3*3+0

Y

*(201

J

1,434

取样日期

=,K

J

-9+

Y

@,03

生长阶段

*̂(20140,

Y

3

芽长
V3+

Y

01

测定值$
>K

A,-)3

变异系数$
]

!'

芽径
E9,K303*

测定值$
>K

A,-)3

变异系数$
]

!'

%&BD# A %<##Cj%<%DC, DD<% %<%CCj%<%"#, "#<$

%MB%& G# %<$D%j%<%MDX D"<C %<$%$j%<%&#X D"<#

%MB$M G$ %<D!!j%<%MDX $!<# %<$!!j%<%DCX #L<%

%CB#M 7 %<&MDj%<##D>@ #!<" %<DL&j%<%D"> C<&

%CBD% E# %<C!!j%<#$#@ #$<M %<DC&j%<%L&>@ #L<C

#%B%M E$ #<"#!j%<$$D3 #!<M %<!C!j%<%D$>@ ##<L

#%B$% ED $<#&Cj%<LL"3 D%<" %<"%Dj%<%&M>@ #"<L

##B%! E! !<#$Cj%<!&&. #C<C %<"D#j%<#$$@ $D<%

!!

注#不同小写字母表示不同发育阶段
%<%"

水平的差异性)

A

为萌芽期'

G#

为花序原基分化期'

G$

为花序形成期'

7

为花器官分化期'

E#R

E!

为地下芽的生长阶段)

/(03

#

[3,+4.(--(23@X

;

@9..3*3+0-3003*49+@9>,0349

Y

+9.9>,+0@9..3*3+>3,0B

'

%<%"-3:3-<A<=

J

*()03@

J

1,43

'

G#<G+909,-40,

Y

3(.9+.-(*34>3+>3

@9..3*3+09,09(+

'

G$<G+.-(*34>3+>3.(*K,09:3

'

7<7-(*,-(*

Y

,+@9..3*3+09,09(+40,

Y

3

'

E#0(E!<E9..3*3+0@3:3-(

J

K3+0,-40,

Y

34<

!!

图
D

反映了堇叶延胡索芽长,芽径的增长速率( 二者进一步表征了地下芽生长节律的非同步性)

A

为萌芽期'

G#

为花序原基分化期'

G$

为花序形成期'

7

为花器官分化期'

E#RE!

为地下芽的生长阶段

A<=

J

*()03@

J

1,43

'

G#<G+909,-40,

Y

3(.9+.-(*34>3+>3@9..3*3+09,09(+

'

G$<G+.-(*34>3+>3.(*K,09:3

'

7<7-(*,-(*

Y

,+@9..3*3+09,09(+40,

Y

3

'

E#0(E!<E9..3*3+0@3:3-(

J

K3+0,-40,

Y

34

图
D

!

堇叶延胡索地下芽芽长和芽径不同生长阶段的增长速率

79

Y

<D

!

*̂(201*,034(.-3+

Y

01,+@@9,K303*(.)+@3*

Y

*()+@X)@4(.!>

&

DI,)**

&

"#*,,0@9..3*3+0

Y

*(201

J

1,434

!!

由图
D

可见(在整个生长发育过程中(芽长增长

速率呈波动上升趋势(增长高峰出现在花序原基分

化期!

G#

",花分化期!

7

"和
E$

,

E!

发育期(在
E!

发

育期时达到最快(为
#D%%<!

&

K

$

@

)而芽径的增长

97>

第
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速率变化与芽长明显不同(呈较大幅度的上下波动(

在花序原基分化期!

G#

"和
E$

发育期时芽体增粗速

率出现
$

次峰值)说明地下芽在花序形态分化初期

增粗较明显(而在发育后期具有优先伸长的特性)

$<D

!

堇叶延胡索地下芽的生长规律分析

经回归分析!图
!

"可知(堇叶延胡索地下芽芽

长随生长时间的延长呈指数函数形式增长(而芽径

则呈线性函数形式增长(相关系数
)

分别为
%<CCDD

和
%<CM%!

(均达到极显著水平)芽长与芽径之间呈

幂函数异速生长关系(其相关系数也达极显著水平

!

)i%<MM#!

"!图
"

"'由拟合方程的增长速率!

Ei

%<!LDC

'

#

"可知(在整个生长发育过程中(芽长的

增长速率总是快于芽径(说明地下芽具有优先伸长

的特点)

图
!

!

堇叶延胡索地下芽芽长和芽径生长与时间的关系

79

Y

<!

!

U3-,09(+419

J

X30233+

Y

*(20109K32901-3+

Y

01,+@@9,K303*(.)+@3*

Y

*()+@X)@4(.!>

&

DI,)**

&

"#*,

图
"

!

堇叶延胡索地下芽芽长,芽径的观测值及

二者的拟合曲线

79

Y

<"

!

FX43*:3@,+@49K)-,03@>)*:34(+*3-,09(+419

J

X30233+@9,K303*,+@-3+

Y

01(.)+@3*

Y

*()+@

X)@4(.!>

&

DI,)**

&

"#*,

D

!

讨
!

论

地下芽植物以休眠芽或更新芽埋在地面下规避

恶劣环境(是植物长期趋同适应的结果%

#

&

)在漫长

的地下生活中(地下芽植物的贮藏器官并不是一直

处于休眠状态(而是进行着贮藏器官的更新%

$#

&

,花

芽形态建成%

$$B$D

&

,营养物质再分配%

$!

&等复杂的生理

生化活动)本研究结果表明(堇叶延胡索块茎在地

上植株盛花期时完成更新生长(地上生活周期结束

后(块茎需经历短暂的夏眠期并于
&

月中下旬解除

休眠(开始地下芽的形态分化与发育)早春类短命

植物堇叶延胡索具有夏眠和冬眠
$

次休眠的现象(

但其夏眠周期较短(而且夏眠开始与解除的时间均

早于番红花%

MBC

&

,郁金香%

#%B##

&和水仙%

#$B#D

&

)基于此个

体发育特征(在堇叶延胡索的栽培管理中(可以考虑

在地上部生育末期套作其他作物来提高土地利用效

率(同时加强肥水管理(在促进套作植物生长发育的

同时亦可加速堇叶延胡索地下芽的形态建成)

植物个体在长期适应自然选择压力和自身发育

限制的过程中进化出了等速生长和异速生长等相关

生长模型(这些模型可反映植物生活史策略的差

异%

$"

&

)异速生长方程可定量描述植物生长和资源

分配之间的关系(揭示某一类生物的部分与整体或

部分与部分之间的差异和对比关系%

$"

&

(是生物体不

同构件对环境选择压力采取的生态对策方式%

$L

&

)

本研究结果表明(堇叶延胡索地下芽生长发育过程

中(芽长和芽径之间存在幂函数异速生长关系(表现

为芽长增长速率快于芽径(具有优先伸长的异速生

长节律)此节律可能与地下芽不同生长发育时期内

外因子的变化和作用有关)这种异速生长的生理调

节机制以及与外界环境条件的关系有待于深入研

究)
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