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摘要:  为了进一步理解类群之间的系统发育关系, 在扫描电镜下, 对桦木科植物鹅耳枥 ( Carpinus turczaninowii

Hance)和虎榛子( Ostryop sis davidiana Decne. )的雌花序、小花序和雌花的原基形成和发育过程进行了观察。两种植

物均具单性花,雌雄同株。其雌花序为复合的穗状花序, 每两朵小花构成一个小聚伞花序, 多个这样的小花序螺旋

排列在一个总花序轴上。小花序由 5枚苞片组成, 1枚初级苞片, 4 枚次级苞片。后者分别由两个半环状的共同原

基发育而来。鹅耳枥的近轴面次级苞片生长缓慢,远轴面的生长较快,成熟时呈扩展的叶片状; 虎榛子的近轴面和

远轴面次级苞片均生长较快,成熟时靠合呈囊状。花被原基为环状, 花被随着子房的发育而逐渐长大包围子房并

与之愈合。研究对前人有关小花序的苞片数目和两个二心皮子房的定位方式等方面的认识作了澄清或纠正。每

个小花序的苞片数目不像 Abbe观察的那么多;二心皮子房定位方式在鹅耳枥属是互成直角,而非相互平行。
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Abstract:  For better understanding of the relationships between genera, the primordium occurrence and mor-
phological developmental process of female inf lorescence, cymule and floret in Carpinus turczaninowii Hance
and Ostryopsis davidiana Decne. of the Betulaceae were observed under the scanning electron microscope
(SEM) . Both species were monoecious. Their female inflorescence was a compound spike comprising several
cymules arranged helically along an inflorescence axis. Each cymule consisted of two florets and f ive bracts, i.
e. , one primary bract and four other secondary ones which were developed from two semi_circular common pr-i
mordia, respectively. In Carpinus, the adaxial secondary bracts grew slowly, while the abaxial ones grew fast,
resulting in the appearance of a wide leafy bract upon maturity. In Ostryopsis, however, both abaxial and
adaxial secondary bracts were fully developed, becoming a bladder_like but unclosed involucre when mature.
Perianth primordia in both genera were circular. When the ovary became larger and larger, the perigone grew
gradually, and f inally surrounded and was adnate to the ovary. Some traditional viewpoints on the number of
bracts and the orientation of bicarpellate ovary in cymule were clarified based on this study. The cymule bracts
were not so many as those observed by Abbe; and the two bicarpellate ovaries were orientated perpendicularly,
rather than parallel.
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  鹅耳枥和虎榛子分别属于桦木科的鹅耳枥属和

虎榛子属。该科共有 6个现存属, 多数学者[ 1- 6]支

持将其分成两个亚科 ) ) ) 桦亚科和榛亚科。桦亚科
包括桦木属( Betula L. )和桤木属( Alnus Miller) ; 榛

亚科包括榛属 ( Corylus L. ) , 虎榛子属 ( Ostryopsis

Decne. ) ,鹅耳枥属 ( Carpinus L. )和铁木属 ( Ostrya

Scop. )。此 6属的雌花序均为复合的穗状花序, 由

多个小聚伞花序构成, 每个小聚伞花序又分别由 2

~ 3朵雌花组成。雌花序的成熟结构, 包括每个小

聚伞花序中花的数目、苞片的数目和形状、花被性状

等,在桦木科各属中变异较大,对于该科植物科下分

类具有特别重要的意义。

在扫描电镜下,观察生殖器官的原基分化过程,

可获得一系列微形态性状, 有助于理解复杂的生殖
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结构及其系统学价值。然而, 由于桦木科植物的生

殖结构从原基出现到成熟几乎持续一年时间, 而一

些关键发育阶段又往往在短短几天中完成, 这给取

材带来很大困难。加之早期发育阶段要在放大 100

倍的情况下方可观察, 在剥离原基时还要去掉大量

毛状体,因此至今尚无人对桦木科植物开展此方面

的研究。本研究首次对鹅耳枥和虎榛子两种植物的

雌性生殖结构的早期发育进行了扫描电镜观察, 并

比较了两者的异同,讨论了这些发育形态性状对于

理解分类群之间关系的价值。

1  材料和方法

实验样品取自中国科学院植物研究所植物园内

栽培的鹅耳枥 ( Carpinus turczaninowii Hance)和虎榛

子 ( Ostryopsis davidiana Decne. ) 的成年植株。从

1997年 8月开始定期取其雌花序直到次年 5月。所

取材料经解剖后用 FAA 固定和保存。固定的材料

经系列酒精脱水, 并在 95%的酒精中进一步解剖。

乙酸异戊酯过渡,临界点干燥, 上台后喷金。用H-i

tachi S800扫描电镜观察照相。

2  观察结果

2. 1  鹅耳枥的雌花序、小花序和雌花发育

鹅耳枥为单性花,雌雄同株, 偶尔可见两性花。

其雌花序为复合的穗状花序, 即每两朵小花构成一

个小聚伞花序( cymule) (图3) ,多个这样的小花序螺

旋排列于一个总花序轴上(图 1、2)。在 9月上中旬

的材料中, 已出现总花序轴, 但未见小花序原基分

化。9月末或 10月初,总花序轴分化产生小花序原

基,并在其远轴面形成明显的初级苞片。随着小花

序原基的进一步分化,次级苞片原基产生;两朵小花

原基连接在一起, 但在结合部有缢缩, 连同次级苞

片呈船形(图4)。花原基隆起为扁球形(图 5)。两

枚次级苞片先各向一侧水平伸展,以后逐渐向三方

扩展并从三面包围花原基, 次级苞片在两花原基之

间不发育。至 11月份, 两朵小花原基之间的界限已

十分明显,且此时两者间距离变大,使得整个小花序

呈哑铃形(图 6)。之后, 次级苞片从基部包围小花

原基, 并在远轴面迅速伸长超过小花原基(图 7~

9) ,两个小花原基之间逐渐沿花序轴扭转形成夹角,

且角度越来越小(图 8、9)。这一时期,次级苞片的

边缘从波状(图 9)发育至浅裂状(图 11, 12) ;花原基

增大, 并从扁球形生长至椭球形, 且紧紧地靠在一

起。

在次级苞片伸展的同时, 小花原基顶端周缘细

胞分裂和生长略快,使之逐渐形成中心凹陷(图 8) ,

分化出雌蕊原基(图 9)。随着凹陷的加深, 在花原

基基部产生一圈原基, 即花被原基(图 9、10)。这

时,可以看出雌蕊具两个合生心皮,两心皮之间的凹

陷不断加深, 界限亦愈发可辨。以后雌蕊顶端凹陷

两侧的细胞分裂和生长逐渐变快而形成两个花柱状

结构,花被原基包围子房基部并呈浅裂状 (图 11、

12) ,两小花之间的夹角进一步减小, 已接近于 90b。

次级苞片在远轴面增长很快,而在近轴面生长缓慢;

成熟时,在苞片的基部呈耳状内折(图 3、9、11)。

在次年春天,雌蕊进一步发育形成明显的瓶状

子房,花柱和柱头均为紫红色,逐渐伸出苞片外。花

被也随着子房的发育而逐渐长大包围子房,并与之

愈合。在成熟果实的近顶端处可发现花被裂片, 因

此鹅耳枥的花为上位花。

2. 2  虎榛子的雌花序、小花序和雌花发育
虎榛子的花亦为单性, 同株,雌花序也为复合的

穗状花序,由多个小聚伞花序单位在总花序轴上螺

旋排列而成, 每个小聚伞花序包括两朵小花。虎榛

子的雌性生殖结构发育情况与鹅耳枥有许多相似之

处。在 9月 19日所取材料中,已有明显的雌蕊和花

被原基分化; 次级苞片也是由一个半环状的共同原

基发育而来, 与鹅耳枥所不同的是近轴面的次级苞

片生长也较迅速, 和远轴面较大的次级苞片之间的

界限在发育早期就已很清晰(图 13、14)。至发育成

熟时,可明显地分辨出两个次级苞片,且此二苞片靠

合,似一囊包围果实。另外,初级苞片的边缘有大量

毛状结构而与鹅耳枥稍有不同(图 14)。在子房基

部也产生一圈非常明显而光滑的花被原基。

在以后的发育中, 此环状花被原基生长,花被边

缘出现波状,后为浅裂状,并随着子房的生长而逐渐

包围子房,且与之愈合(图 13、16) ,情形与鹅耳枥极

为相似。两个二心皮子房之间亦形成大约 90b的直
角,在其间的距离比鹅耳枥大, 且稍膨隆 (图 13)。

两心皮雌蕊结构更易观察,两心皮之间的界限亦比

鹅耳枥明显(图 15、17、18)。

3  讨论

Abbe[ 7- 9]提出桦木科植物的雌花序均为复合的

穗状花序, 是由包括 3或 2朵花的小聚伞花序单位

组成,鹅耳枥属和虎榛子属的小花序均包括2朵花。

这种花序在整个被子植物中是比较特殊的,除桦木

科外, 尚 见 于 其 他 高 等 金 缕 梅 类 ( / higher0
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hamamelids)的科, 如杨梅科( Myricaceae)、壳斗科( Fa-

gaceae)、胡桃科( Juglandaceae) 和马尾树科( Rhoipte-

leaceae) [ 9]。根据Rickett[ 14]的定义: 由无柄的或几乎

无柄的花单独或簇生在花序轴上形成的花序称为穗

状花序( spike) ,通常又可分为简单或复合穗状花序。

根据本文观察结果, 桦木科的雌花序应为复合的穗

状花序( compound spike)。

小花序的结构,特别是苞片的数目和形状, 是桦
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图 13~ 18.  虎榛子的雌花序、小花序和雌花的形态发生。13. 雌花序部分放大。示小花序在序轴上螺旋排列, 两小花之间稍
隆起, @ 108。14. 小花序。示初级苞片边缘的丛生毛, 近轴面与远轴面次级苞片均生长较快,且界限明显, @ 80。15. 雌花。示

两心皮之间凹陷, 花柱及环状花被原基, @ 215。16. 雌花。示环状花被原基, @ 186。17. 雌花。示两心皮出现和花被原基,
@ 200。18. 雌花。示边缘浅裂的花被片, @ 122。
缩写: C, 心皮原基; F,花原基; P,花被原基或花被片; S, 次级苞片原基或次级苞片。
Figs. 13- 18.  Morphogenesis of female inflorescence, cymule and floret of Ostryop sis davidiana. 13. A part of inflorescence, showing cy-
mules arranged spirally along the inflorescence ax is, and a slight swelling between two floral primordia, @ 108. 14. Cymule, showing the mar-

gins of secondary bracts with heavy hairs, and both fast growing abax ial and adaxial secondary bracts with a distinct boundary arising between
them, @ 80. 15. Female flower, showing a depression between two carpels, and a circular perianth primordium, @ 215. 16. Female flower,
showing a circular perianth primordium, @ 186. 17. Female flower, showing two carpels, and a perianth primordium, @ 200. 18. Female
flower, showing perigone with slightly divided margin, @ 122.
Abbreviations: C, carpel primordium; F, floral primordium; P, perianth primordium or perigone; S, secondary bract primordium or secondary
bract.

z
图1~ 12.  鹅耳枥的雌花序、小花序和雌花的形态发生。1. 雌花序,示小花序在花序轴上螺旋排列, @ 55。2.雌花序部分放大,
@ 120。3. 小花序,示一个初级苞片和两朵小花, @ 90。4- 12. 小花序连续发育的各个时期。4. 小花序原基(已剥去初级苞片) ,
示两个小花原基连在一起,两侧各发育一个次级苞片原基, @ 308。5. 小花序继续发育,似船形, 花原基呈扁球形,次级苞片扩
展并上翘, @ 370。6.小花序发育至哑铃形,花原基之间距离加大, 次级苞片扩展并包围花原基, @ 185。7.小花序。两花原基靠
近, @ 150。8.小花序。次级苞片边缘出现波状, 两花原基挤靠在一起且中央出现凹陷, @ 154。9. 小花序。远轴面次级苞片发育
快,边缘浅裂, 近轴面的发育较慢,花原基中央深陷,心皮和花被原基均出现, @ 93。10. 小花序。示环状花被原基, @ 190。11. 小
花序。示整体结构, @ 110。12.小花序。示具浅裂状边缘的花被和伸长的花柱, @ 80。
Figs. 1- 12.  Morphogenesis of female inflorescence, cymule and floret of Carp inus turczaninowii. 1. Inflorescence, showing cymules spira-l
ly arranged along inflorescence ax is, @ 55. 2. A magnified portion of inflorescence, @ 120. 3. Cymule, with two florets enclosed by one pr-i
mary bract, @ 90. 4- 12. Successive stages of cymule development. 4. Cymule primordium ( primary bract dissected) , noticing the two con-
nected floral primordia in the middle, and each primordium of the secondary bract on both sides, @ 308. 5. A ship_like cymule, with oblate
floral primordia, and secondary bracts extending upwards, @ 370. 6. Dumbbell_shaped cymule, showing the distance between two floral pr-i
mordia becoming longer, secondary bracts spreading and semi_circularly surrounding the floral primordia, @ 185. 7. Cymule, with two floral
primordia closely arranged, @ 150. 8. Cymule, showing two floral primordia with a central depression on the top, @ 154. 9. Cymule, showing
the fast growing abax ial secondary bract with slightly divided margin, the slow growing adaxial secondary bract, and the deeper central depres-
sion. Carpel and perianth primordia are both formed, @ 93. 10. Cymule, showing circular perianth primordia, @ 90. 11. Cymule, an
overview, @ 110. 12. A cymule with two fully developed flowers, showing perigone with shallowly divided margin and extending styles, @ 80.
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木科植物在属级水平上的鉴别特征。根据维管束痕

迹, Abbe
[ 7, 8]
认为鹅耳枥和虎榛子的小花序具 7 枚

苞片, 其中 1枚初级苞片, 2枚次级苞片和 4枚三级

苞片。本观察结果说明: 鹅耳枥和虎榛子的小花序

由5枚苞片组成, 1枚初级苞片,其他 4枚苞片在本

文被称为次级苞片。次级苞片是分别由两个半环状

的共同原基发育而来的, 在这轮苞片原基之外,没有

发现其他任何苞片原基。两个种的小花序中均未发

现三级苞片,或三级苞片与次级苞片愈合的任何痕

迹。因此, 本文的每一朵花周围的两枚次级苞片相

当于Abbe[ 7]的 1枚次级苞片和 2枚三级苞片。

由于两种植物的次级苞片在共同原基上不同部

位的生长速度不同, 使得成熟结构表现出差异。在

鹅耳枥属,次级苞片在近轴面发育缓慢,而在远轴面

生长较快,成熟时呈扩展的叶片状; 在虎榛子属, 近

轴面和远轴面的次级苞片均发育,只是前者较后者

小,但生长速度几乎是相等的,成熟时靠合呈囊状。

因此可以看出, 鹅耳枥和虎榛子小花序的苞片在发

育的早期阶段是极为一致的, 成熟结构的差异在来

源上没有本质的不同。

另外一个需纠正的概念是关于两个二心皮子房

在小花序中的定位方式。Abbe[ 8]认为: 桦木科的二

心皮子房是由三心皮子房退化而成,在桤木属、桦木

属、榛属和虎榛子属,二心皮子房是靠近三级苞片腹

面的一个心皮消失之后形成的; 而在鹅耳枥属和铁

木属所消失的心皮是靠近次级苞片腹面的那一个,

于是前者两个二心皮子房互成对角,而后者则相互

平行[ 10]。本研究观察发现,鹅耳枥和虎榛子小花序

中的 2个二心皮子房均互成直角。而且我们在鹅耳

枥中可以观察到两个花原基从最早阶段的平行排

列,逐渐沿花序轴扭曲, 直到互成对角这一全过程。

因此, 我们同意 Hjelmqvist[ 11]的解释, 即二心皮子房

不同的定位方式可能与子房扭曲有关。

综上分析还可看出, 尽管鹅耳枥和虎榛子雌性

生殖结构在成熟时表现出较大差异,但其早期发育

阶段是非常相似的。这些证据支持两者有很近的亲

缘关系, 与我们根据花粉形态和 DNA序列分析所得

到的结论是一致的[ 12, 13]。
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