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摘要: 本文对多球果型马尾松和常见型马尾松在生长状态、形态结构、生殖发育等方面的差异进行研究和分析。

在多球果型马尾松雌性生殖枝上, 能够着生 40～ 80 个球果 (大孢子叶球) , 有的甚至可以达到 193 个以上。而在常见

型马尾松的雌性生殖枝上, 通常只着生有 1～ 8 个球果, 最常见的是着生 2～ 4 个球果。

多球果型马尾松和常见型马尾松在雌球花的芽组织结构和雌球花的分化过程中有着明显的差异。通过显微分析我

们发现: 多球果型马尾松雌球花原基的发育在当年生过冬顶芽的下部, 在它的上部, 还发育有一系列的营养芽原基 (10

列以上)。而常见型马尾松雌球花原基的发育在当年生过冬顶芽的顶端。雌球花发育机理的不同, 决定了多球果型马尾松

球果的着生部位发生了变异。多球果型马尾松球果着生在春梢的下 (基)部, 常见型马尾松球果着生在春梢的顶部。

多球果型马尾松与常见型马尾松球果 (大孢子叶球)的发育过程和发育起始时间不相同。通过对 8～ 12 月标本进行

显微切片分析, 多球果型马尾松球果的发育起始时间在当年的 8 月 (过冬顶芽开始形成的同时) , 与小孢子叶球的发育起

始时间同步。常见型马尾松球果的发育起始时间是当年的 11 月, 两种类型马尾松的大孢子叶球都是在次年 4 月受粉, 到

第三年的 11 月种子成熟。多球果型马尾松球果比常见型马尾松球果多 3 个月的发育时间。

多球果型马尾松个体大量的长串状多球果性状在历年都能重复出现, 这说明该性状具有个体水平的稳定性。

无性繁殖研究证明, 多球果型马尾松的长串状多球果性状, 可以通过嫩枝嫁接的方式, 进行性状的传递。对多球果型

马尾松进行有性繁殖研究时我们发现, 多球果型马尾松的球果可以发育出种子, 且成熟种子的发芽率为 60%～ 76%。这

说明多球果型马尾松与常见型马尾松一样, 可以用种子进行后代繁殖。

多球果型马尾松与常见型马尾松在形态和生长速率方面没有明显差异。
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Abstract: Study of Characters in Shape and P rocrea t ion B io logy ofM u lt ip le Cone type P inu s

M asson iana L am eA b stract T h is art icle is to research and analyze the d ifferences of the sta te of

grow th、shape2st ructu re、p rocrea t ion2developm en t betw een the m u lt ip le cone type P inu s m asson iana

L am e and the comm on type P inu s m asson iana L am e.

O n the fem ale p rocrea t ion b ranch of the m u lt ip le cone type P inu s m asson iana L am e, it can
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p roduce 40～ 80 cones, even up to o r over 193 ones . How ever, on the fem ale p rocrea t ion b ranch of the

comm on type P inu s m asson iana L am e , the comm on num ber is 2～ 4.

T here ex ists obviou s d ifferences in the t issue2st ructu re of the buds and in the d isin tegra t ion

p rocess, in the fem ale cone flow ers of P inu s m asson iana L am b betw een the m u lt ip le cone type and the

comm on type . T h rough the m icro scope analysis, w e can find: the an lagen of the fem ale cone flow er of

the m u lt ip le cone type often grow s from the bo t tom of the top bud tha t grow s in tha t year’s w in ter ,

on the top of thetop bud, there ex ists a series of an lagen of the nu trit ion bud too (m o re than 10 lines).

How ever, the an lagen of the fem ale cone flow er of the comm on type often grow s from the top of the

top bud tha t grow s in tha t year’s w in ter . T he aberrance of the grow th parts of the m u lt ip le cone

type’s cones depends on the d ifference of the grow th m echan ism of the fem ale flow er . T he cones of

the m u lt ip le cone type often o rig ina te from the bo t tom of the t ip of a b ranch in sp ring, how ever, the

comm on type’s cones often o rig ina te from the top. T he developm en t p rocess and sta rt ing t im e of the

cones betw een the m u lt ip le cone type and the comm on type are d ifferen t . T h rough the ana lysis of

m icro scope sect ion from 8～ 12 m on th specim en , the cone’s developm en t sta rt ing t im e of the m u lt ip le

cone type is often on A ugu st in tha t year, in synch ron iza t ion w ith the m icro spo re leave2ball .

com para t ively , the developm en t sta rt ing t im e of the comm on type’s cones is often on N ovem ber . Bo th

k inds of m egaspo re leave2ball of P inu s m asson iana L am e are po llina ted in nex t year , and the seeds are

often m atu re on N ovem ber in the th ird year . T he developm en t t im e of the m u lt ip le cone type is th ree

m on th s longer than tha t of the comm on type.

T he character of a lo t of long string cones of the m u lt ip le cone type P inu s m asson iana L am e

appears frequen t ly every year ,w h ich ind ica tes tha t the p roperty has a stab ility a t ind ividua l level.

T he researches of the agam ogenesis p rove the p roperty of long string cone can be tran sm it ted in

the w ay of w and’s inocu la t ion.

F rom the researches of the sex rep roduct ion of the m u lt ip le cone type ,w e can find tha t the cones

of the m u lt ip le cone type can p roduce seeds and the pu llu la t ing percen tage is from 60 to 76 . T h is

ind ica tes tha t the m u lt ip le cone type P inu s m asson iana L am e can be rep roduced by seeds as the

comm on type do.

T here are no obviou s d ifferences in the shape and the grow th speed betw een the m u lt ip le cone

type and the comm on type P inu s m asson iana L am e.

Key words　Bud　Palycone　P inus m asson iana　R ep roduct ion　Seed

马尾松 (P inus m asson iana L am b)是中国松属树种中分布最广、数量最多的树种[ 1 ]。在中国森林总蓄积量中,

马尾松森林蓄积量居第四位, 面积居全国针叶林首位[ 2 ]。全国有 17 个省、市 (自治区)广泛分布。其水平分布为北

纬 21。41‘～ 35。56‘, 东经 102。10‘～ 123。14‘; 其分布的垂直高度在 200～ 1 500m 海拔之间, 是中国南方主要山

地造林树种和主要工业用材树种[ 3 ]。马尾松有较强的耐脊薄性和宽泛的生态适应性, 特别是在森林植被遭受严重

破坏和群落演替已沦为稀草裸地状态阶段, 马尾松常为首选造林树, 被称为山地造林“先锋树种”[ 4 ]。马尾松又是

中国重要的造纸制浆原料树种。其木材纤维含量为 45. 5%～ 61. 91% , 纤维长度为 4. 4～ 6. 5mm [ 5 ] , 管胞长宽比在

61～ 76, 壁腔比、腔径比均达到和超过造纸纤维的标准[ 6 ]。对该树种的研究和利用对中国南方的生态林建设及整

个中国的林业产业建设均有着重要的影响。

马尾松的扩大繁殖方式与大多数的松科树种一样, 主要是通过种子的有性繁殖进行, 而马尾松的种子是产生

于雌球果之中。所以在研究马尾松的扩大繁殖问题中, 对马尾松雌球果性状的研究, 具有重要的意义。通常所见

的马尾松雌球果单生或 2～ 4 个着生于新长枝的近顶端[ 1 ] , 也有文献提到有 34 个雌球花芽着生于新梢顶芽的周

围[ 7 ]。值得指出的是, 所描述马尾松雌球花芽的发育和雌球果的着生部位, 都是新梢顶端。

1997 年, 在实施贵州省“九五”重点林业科研项目“马尾松多世代育种”研究过程中, 我们从 252 个优良家系,

约 36000 株马尾松个体中, 发现了 8 株具有“长串状球果群多结球果”特征的多球果型马尾松个体。这些个体具有
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两点明显的特异表现: 一是有几十个甚至上百个的雌球果出现在果枝上; 二是着生部位不在新梢顶端, 而是新梢

的基部, 从而在新长枝的基部, 形成 20～ 45cm 长的串状球果群。

我们对马尾松这种多球果性状的特征进行研究, 期望能挖掘出更多的优良繁殖材料, 丰富马尾松基因资源。

在马尾松的遗传改良研究和良种生产中发挥作用, 以期为马尾松树种的开发和利用提供更好的物质材料和技术

参数。

1　研究材料及原生地自然条件

1. 1　研究材料原生地自然条件

研究材料来源于中国贵州省黔东南苗族侗自治州境内的马尾松良种基地。属中亚热带温暖湿润气候。年均

气温 15. 7～ 16. 1℃, 一月均 4. 7～ 5. 0℃, 7 月均 26. 2～ 26. 7℃。海拔高度在 420～ 650m。土壤均为山地黄壤, 地

型为低山丘陵, 土壤 PH 为 5. 5～ 6. 5, 土层厚度 100cm 左右。年降水 1 120～ 1 250mm , 年日照时数 1 156. 9～

1 157. 4h, 年辐射量 348. 28～ 414. 4 兆焦öm 2。该地区是中国南方森林分布的主要林区之一, 也是中国马尾松的主

要产区和优良种源区之一。

1. 2　研究材料

我们发现的 8 个多球果型马尾松的个体, 初步确定是第一代马尾松优良育种群体 252 个无性系中的 3 个无

性系。这个育种群体的个体单元数约为 36 000 株。研究材料发现时, 其 8 个多球果型马尾松的个体中, 有 3 株树

龄为 8 年, 5 株树龄为 13 年。

用于调查和研究的材料有: 13 年树龄常见型马尾松和多球果型马尾松个体; 两种类型马尾松当年生过冬顶

芽; 两种类型马尾松雌球果; 两种类型马尾松雌花芽、雄花芽; 两种类型马尾松种子; 两种类型马尾松当年生新梢

的嫩枝; 常见型马尾松 2 年生幼树。

2　研究方法

2. 1　形态学研究

2. 1. 1　多球果型马尾松和常见型马尾松个体的生长进行状态调查

2000 年, 对 13 年生的 5 株多球果型马尾松个体以及相邻的 15 株常见型马尾松个体进行了的树高, 胸高直

径, 嫁接口直径, 冠幅长度等项目进行调查。调查精度: 树高为 cm , 胸高直径为mm , 嫁接口直径为mm , 冠幅长度

为 cm。常见型马尾松调查个体入选方法: 每株多球果型马尾松个体周围 3 株同样年龄且生长正常的常见型马尾

松个体 (共 15 株)。

2. 1. 2　多球果型马尾松和常见型马尾松雌球果形状和大小检测

2001 年, 我们在多球果型马尾松与常见型马尾松各自的混合样品中, 各随机抽取 100 个球果, 进行纵、横径

的检测。检测工具 0. 02mm 精度的游标卡尺, 检测精度mm。

2. 1. 3　多球果性状年度表现及马尾松多球果型马尾松和常见型马尾松雌球果着生方式和挂果量调查

2002 年春, 我们选择了一株多球果型马尾松的个体, 在同一个结果枝上进行了连续 3 年的结实串挂果量调

查。

1997 年～ 2002 年连续 6 年, 对 8 株多球果型马尾松和相邻的 15 株常见型马尾松个体的全株进行雌球果着

生方式调查。

2002 年 6 月, 对多球果型马尾松和常见型马尾松个体可视树冠面单果枝雌球果的发育数量进行调查。

2. 2　生殖生理学研究

2. 2. 1　多球果型马尾松与常见型马尾松雌、雄球花的物候发育过程和着生方式调查

分别在 1998 年、1999 年、2000 年 3 年的 11 月～ 次年 4 月对多球果型马尾松与常见型马尾松雌、雄球花的物

候发育过程和雌、雄球花的着生方式进行常规 (肉眼)方式调查。在 11 月～ 次年 1 月, 每 15 天观察一次; 次年 2 月

～ 3 月上旬, 每 10 天观察一次; 次年 3 月中旬～ 4 月中旬, 每 3 天观察一次。

2. 2. 2　多球果型马尾松与常见型马尾松的授粉期及不同授粉方式的授精情况

于 2001 年 3 月下旬～ 4 月上旬, 对多球果型马尾松与常见型马尾松的雌、雄球花撒粉开始时间和雌球花绽
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开时间进行调查。于 2001 年 4 月, 随机抽取多球果型马尾松的 10 个结果枝, 进行人工辅助授粉。并在 2001 年 8

月, 在调查人工辅助授粉多球果型马尾松 10 个结果枝球果授精情况的同时, 选择生长发育正常的多球果型马尾

松和常见型马尾松个体, 在树冠的上、中、下, 坡上、下方向的三个部位和方向, 各选一枝结果枝, 对自然条件下, 球

果授精情况进行调查。

2. 2. 3　多球果型马尾松和常见型马尾松种子出籽率、千粒重及发芽率

2001 年冬, 采集在自然授粉形成的多球果型马尾松和常见型马尾松球果各 5kg。对采集的球果用相同的处

理方法获得种子。测定千粒重和出籽率。

2002 年 2 月 18 日, 用获得的多球果型马尾松和常见型马尾松种子, 各取 300 粒, 100 粒为一组, 检测发芽率。

2. 2. 4　多球果型马尾松的有性繁殖技术研究

1999 年 12 月采收自然授粉多球果型马尾松球果, 获得种子后于 2000 年 3 月播种, 同年 5 月进行调查。又于

2001 年 12 月采收人工辅助授粉多球果型马尾松球果, 于 2002 年 5 月将获得种子, 用水选法对种子进行筛选后

播种, 同年 8 月进行调查。

2. 3　多球果型马尾松与常见型马尾松雌、雄球花的发育及着生状态的显微分析

对多球果型马尾松和常见型马尾松的芽组织结构、大小孢子叶原基的发生和发育等方面进行研究。

2. 3. 1　采集方法

我们在 2000 年 7 月～ 2001 年 4 月和 2001 年 7 月～ 2002 年 4 月, 这三个年度, 开展采集多球果型马尾松与

常见型马尾松的冬芽标本。采集时间密度 7 月～ 次年 12 月为每十天一次, 1 月～ 2 月为每十五天一次, 3 月～ 4 月

为每 5 天一次。处理方法为: 将标本纵向切削 1ö3 后, 用 FAA 溶液固定, 存放于 13×100mm 的试管中。

2. 3. 2　分析方法

2003 年 4 月, 在国家教育部的资助下, 通过中国- 法国- 德国科技合作的形式, 我们在德国马丁路德大学生

物中心植物显微实验室和法国 TOULOU SE 综合科学研究所对这批多球果型马尾松与常见型马尾松的冬芽标

本开展了, 包埋、切片、制作压片、显微分析、显微摄影、三维成像等系列研究和分析。标本的切片厚度为 4 微米, 每

个标本的每个块切样都进行了 100 张以上的连续切片。总数约 3 000 余切片。

2. 3. 3　使用设备

德国产的HM 355 切片机, EE ISS A x io skop 2 显微镜, Sony 3CCD 全电脑彩色显微照相机。

2. 4　多球果型马尾松的无性繁殖技术研究

表 1　两种类型马尾松生长调查汇总表

项 目 树 高
(m )

胸高直径
(cm )

嫁接口直径
(cm )

冠长
(m )

多球果型 10. 24 19. 3 22. 9 9. 5

常见型 10. 75 19. 65 23. 09 9. 86

U 值 1. 223 0. 636 0. 228 0. 885

图 1　多球果与常见型马尾松个体的生长和差异分析直方图

表中 PT A verage: 多球果型马尾松平均值; N T A verage: 常见型马尾松

平均值; H eigh t: 树高平均值; B reast2H: 胸高直径平均值; C row n

heigh t: 冠幅平均值。

　　2000 年 4 月, 以多球果型马尾松当年生嫩枝为接

穗, 以常见型马尾松 2 年生的幼树为砧木。用髓心形成

层对接法, 从多球果型马尾松个体上切取 20 条春梢的

嫩枝, 分别嫁接在 20 株常见型马尾松 2 年生的幼树的

顶梢上。2000 年 6 月解绑。2001 年春, 对嫁接条件、嫁

接的技术保障、嫁接成活率、嫁接后的性状表达等方面

进行研究。2002 年 4 月相同的实验又重复进行, 但嫁

接的无性系幼树为 30 株, 同样在嫁接成活一年后进行

调查。

3　研究结果与分析

3. 1　营养生长和树形发育调查

多球果型马尾松与常见型马尾松相比较, 在生殖

发育中表现了明显的差异现象, 它们在形态和生长速

率的表现怎样? 我们重点对两种类型马尾松的营养生

长和树体发育进行调查和研究 (见表 1、图 1)。

调查结果表中U 值 (Z0. 025= 1. 96)和差异分析直方图得出: 多球果型马尾松与常见型马尾松在营养生长量

和树体形态发育方面无明显差异。
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3. 2　球果形态和大小研究

纵、横径的检测结果显示: 大多数多球果型马尾松球果纵径长度范围在 4. 5～ 2. 2cm 之间, 横径长度范围在

3. 2～ 1. 8cm 之间; 球果最大纵径长度为 6. 4cm , 最大横径长度为 3. 5cm。平均纵径长度 3. 7 cm , 平均横径长度为

1. 9cm。球果形状多数为纺锤型, 少数为近圆球型; 纺锤型的球果个体大于近圆球型球果个体。常见型马尾松球果

的纵径平均长度为 6. 3cm , 横径平均长度为 3. 3cm。球果形状为纺锤型。

与其它常见型马尾松球果一样: 在多球果型马尾松球果上有一层鳞片紧包着球果。发育良好的种子均生长在

球果的中上部。球果颜色为绿色, 成熟后为深褐色。

图 2　多球果型马尾松与常见型马尾松球果比较图

图中 PT: 多球果型马尾松; N T: 常见型马尾松; L ong A xis: 球果的纵径平均值; Sho rt A xis: 球果的横径平均值; (L öS) : 球果的纵径平均值与横

径平均值比。

通过比较可以看出, a. 多球果型马尾松与常见型马尾松的球果在大小上有明显差异。它们纵径平均值 (L ong

A x is)的差率为 0. 587, 横径平均值 (Sho rt A x is)差率为 0. 575。在多球果型马尾松与常见型马尾松球果比较直方

图中可明显看到它们的差别。b. 分析多球果型马尾松与常见型马尾松球果的各自纵径平均值与横径平均值之比

值 (L ong A x isöSho rt A x is) , 多球果型马尾松纵径平均值与横径平均值之比值为 1. 947, 常见型马尾松纵径平均

值与横径平均值之比值为 1. 909, 说明多球果型马尾松与常见型马尾松的球果在形态上没有明显差异。c. 常见型

马尾松的球果通常只能见到纺锤型一种形态, 而多球果型马尾松有纺锤型和近圆球型两种形态, 但大多数为纺锤

型。

图 3　多球果型马尾松雌球果的长串状结果数量多年度调查直方图

　　图中: 纵坐标表示球果数量 (Cone N o. ) ; 横坐标表示调查年份。

3. 3　雌球果挂果数量及年度表达分析

8 株多球果型马尾松个体从 1997 年被我

们发现至今, 每年都能重复出现大量的长串状

多球果结果现象, 并且没有发现常见型马尾松

所表达的雌球果单生或 2～ 4 个着生于新长枝

近顶端的表达模式。

同一个结果枝连续 3 年的结实串挂果量调

查结果: 2001 年结实串长 32cm , 挂果 71 个;

2000 年结实串长 43cm , 挂果 109 个; 1999 年结

实串长 35cm , 挂果量有 67 个。其中 2000 年和

1999 年球果的种子已经飞撒, 但球果还保留在

枝条上。2001 年的球果正在成熟过程中。2002 年在同一个结果枝上又有大量的花芽产生。

调查结果显示, 多球果型马尾松的长串状多结果性状具有: a. 多年度稳定的重复表达性; b. 呈现为全株性和

具唯一性 (只有长串状多结果性状)的表达模式; c. 随大结实小年的变化, 结实串也表现出相应的挂果数量变化。

3. 4　单果枝雌球果的发育数量和着生状态调查

在天然授粉情况下, 在常见型马尾松每个生殖枝的顶端, 通常发育 1～ 8 个雌球果; 在多球果型马尾松每个生

殖枝的中下 (基)部, 通常发育 40～ 80 个雌球果, 单个球果串最高挂果数可达到 193 个 (见照片 1、2)。通过调查,

常见型马尾松的每个生殖枝, 平均每个生殖枝发育 2. 1 个雌球果。同样授粉情况下, 多球果型马尾松的每个生殖

枝, 平均每个生殖枝发育 41. 5 个雌球果 (见图 4 及照片)。
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　　从照片和图 4 可以看出: a . 多球果型马尾松与常见型马尾松球果的着生方式和部位明显不同, b. 多球果型

马尾松与常见型马尾松每个生殖枝平均雌球果发育数存在显著差异。

3. 5　多球果型马尾松与常见型马尾松雄、雌球花物候及着生部位的调查 (常规)

照片 1: 多球果型 照片 2: 常见型

图 4　多球果型马尾松与常见型马尾松果枝结实量直方图分析

　注: 纵坐标: 平均每个生殖枝雌球果发育数, N T A verage: 常见型马尾松每个生殖枝

平均雌球, 果发育数 PT A verage: 多球果型马尾松每个生殖枝平均雌球果发育数。

　　 (1)雄球花: 多球果型马尾松雄球花芽在每

年的 12 月中旬开始出现, 并着生在当年冬芽的

下 (基)部, 冬芽上部是休眠的叶芽。在第二年的

2 月上旬以前, 它和休眠的叶芽一起被苞片紧

紧地包裹在休眠的冬芽上。到 2 月中旬～ 3 月

上旬期间, 在冬芽开始萌动抽长的同时, 雄球花

芽开始膨胀, 可看见几十个或几百个凸起的球

状体, 聚生在抽长的冬芽下部, 呈螺旋状排列。

到 3 月中旬, 这些几十个或几百个凸起的球状

体顶部开始出现淡淡的黄色。3 月下旬～ 4 月上

旬, 小孢子囊破裂, 开始撒粉。常见型马尾松的

雄球花芽与多球果型马尾松雄球花芽的物候发育过程完全相同, 具有一致的物候规律和相同的着生方式。

(2) 雌球花: 每年的 12 月中旬可以看见, 在当年发育冬芽的下 (基) 部有一段明显的凸起部分, 多球果型马尾

松的雌球花芽就发育在其中。从开始发育到次年的 2 月上旬以前, 多球果型马尾松的雌球花芽与雄球花芽的外部

形态难于区别。两者的着生部位都是在当年冬芽的下 (基)部, 上部同样是休眠的叶芽。它和休眠的叶芽一起被苞

片紧紧地包裹在休眠的冬芽上。到 2 月中旬～ 3 月上旬期间, 冬芽开始萌动抽长, 雌球花芽开始膨胀, 可看见几十

个或几百个凸起的球状体, 聚生在抽长的冬芽下部, 呈螺旋状排列。从这时起, 多球果型马尾松的雌花球与雄球花

芽, 在形态上有了一定的区别。到 3 月中旬, 这些几十个或几百个凸起的球状体顶部开始出现清晰的紫红色。3 月

下旬～ 4 月上旬, 多球果型马尾松的雌花球开始生长, 在适合的气候条件下, 苞鳞开张, 进入受粉阶段。常见型马

尾松的雌球花芽与多球果型马尾松雌球花芽的物候发育过程相同, 但着生部位和方式有着显著的变化。多球果型

马尾松的雌球花芽, 着生部位是抽长冬芽的下 (基) 部, 着生方式是几十个或几百个呈螺旋状排列, 形成长为 20～

45cm 串状球果群; 常见型马尾松的雌球花芽, 着生部位是抽长冬芽的顶部, 着生方式是 1～ 8 个呈单轮排列。

表 2　两种类型马尾松雄、雌球花物候及着生部位调查表

雄花序 雌花序

发育时期 着生部位 物候出现期 发育时期 着生部位 物候出现期

常见型 12 月～ 4 月 抽长冬芽
下 (基)部

3 月出现
黄色球体

4 月开始撒粉
次年 2 月～ 4 月

抽长冬芽
(春梢)
顶部

3 月出现
紫红色球体

4 月鳞片打开

多球果型 12 月～ 4 月 抽长冬芽
下 (基)部

3 月出现
黄色球体

4 月开始撒粉
12 月～ 4 月

抽长冬芽
(春梢)

下 (基)部

3 月出现
紫红色球体

4 月鳞片打开

　　从常规调查的结果我们

看到:

a. 常见型马尾松与多

球果型马尾松雄花芽的物候

发育过程相同。

b. 马尾松与多球果型

马尾松雌球花芽的物候发育

过程不同。用常规 (肉眼)调

查方法, 常见型马尾松的雌球花芽出现在次年的 2 月, 而多球果型马尾松的雌球花芽则出现在头年的 12 月。

c. 常见型马尾松与多球果型马尾松雄花芽的着生部位和方式相同, 都发育在抽长冬芽下 (基)部。
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d. 多球果型马尾松与常见型马尾松雌花芽的着生部位和方式发生了显著的变异。常见型马尾松雌花芽的着

生部位在抽长冬芽 (春梢)的顶部, 以单轮生方式排列。多球果型马尾松雌花芽的着生部位在抽长冬芽 (春梢)的下

(基)部, 以长串状多轮生方式排列。

3. 6　授粉期和授精情况研究

多球果型马尾松与常见型马尾松雄球花开始撒粉放的时间相同, 都是 4 月 1～ 3 日开始出现。多球果型马尾

松与常见型马尾松雌球花鳞片开放时间也相同, 多球果型马尾松雌球花绽开期始于是 4 月 3 日, 常见型马尾松雌

球花绽开期始于 4 月 1 日～ 5 日。

2001 年 8 月份对球果授精情况进行调查, 多球果型马尾松雌球果在自然授粉状况下, 最低一个果枝的授精

率有 30% , 平均授精率为 45% , 少数一个果枝的授精率有 80% ; 在人工辅助授粉下, 授精率可达到 90% 以上。受

精后的大孢子叶球继续发育生长, 而未受精的花芽则相继脱, 但在果枝留下一个清晰可见的球果痕。

常见型马尾松雌球果在自然授粉状况下, 授精率在 90% 以上 (调查了 25 个家系)。

图 5　多球果型与常见型马尾松授精率比较

　　　　注: 多 1 ( 多球果马尾松在自然情况下最小授精率) , 多 2 ( 多球果马尾

松在自然情况下平均授精率) , 多 3 ( 多球果马尾松在人工授粉情况下授精

率) , 常 (常见型马尾松在自然情况下授精率)。

　　从 (图 5) 可以看出: a. 多球果型马尾松雌球果

的自然授精率较低, 平均自然授精率只有 45% , 这

意味着有 55% 的雌球果要发生败育。b. 通过适当的

人工干预, 进行人工辅助授粉, 多球果型马尾松雌球

果的授精率可以达到 90% 以上, 与常见型马尾松雌

球果的授精率相同。

3. 7　多球果型马尾松与常见型马尾松雌、雄球花的

发育及着生状态的显微分析

分析样品的采样和标本固定在国内进行; 处理、

制作细胞切片、切片显微摄影和显微分析在德国和

法国进行。

在 8 月的多球果型马尾松和常见型马尾松分析

标本中, 马尾松的过冬顶芽开始形成的同时, 马尾松

的花芽原基也开始发育。这时的多球果型马尾松和常见型马尾松的过冬顶芽的 (基)下部都发现有串状着生的生

殖芽原基在发育。在它的上部, 大约有 10 层左右的叶芽原基发育。在过冬顶芽的顶部, 除有非常活跃的顶端分生

组织外, 没有发现其它的组织结构 (见版图 1 中图 1)。

在 9～ 10 月的多球果型马尾松和常见型马尾松分析标本中, 过冬顶芽 (基) 下部具有串状生殖芽原基的标本

发生了分化。部分具串状生殖芽原基的标本在其体积增大的同时, 串状生殖芽原基的发生部位, 出现了小孢子囊

状结构, 说明雄性生殖芽开始发育 (见版图 2 中图 2)。也有部分具串状生殖芽原基的标本仅仅在发生体积增大,

串状生殖芽原基的形态没有发生改变。

在 11 月的多球果型马尾松和常见型马尾松分析标本切片中, 过冬顶芽 (基)下部具有串状生殖芽原基的标本

进一步发生了分化。在串状生殖芽原基的发生部位, 出现了明显的小孢子双囊结构, 并能观察到花粉粒 (见版图 2

中图 4) , 从而在过冬顶芽 (基)下部形成长串状的小孢子叶球原基。

在 11 月的另一些具有串状生殖芽原基的标本切片中, 出现了明显显示出具大孢子叶球特征的苞鳞和珠鳞原

始结构 (见版图 2 中图 5、6 ) , 并在过冬顶芽的 (基)下部形成长串状的大孢子叶球原基群。在常见型马尾松 11 月

的分析标本切片中, 冬芽的顶部也出现了明显的苞鳞和珠鳞原始结构, 但仅形成单轮生排列的少量的数个大孢子

叶球原基。

从 12 月～ 次年 2 月的多球果型马尾松和常见型马尾松分析标本切片中, 没有发现各种组织和结构的近一步

分化。说明, 在马尾松的过冬顶芽进入休眠期, 各种分化活动停止。

从显微分析可以看出:

多球果型马尾松和常见型马尾松雄球花的发育过程和发生部位都没有差异。两种类型马尾松的雄球花在 8

月开始发育, 9～ 10 月形成小孢子囊状, 11 月出现花粉母细胞, 12 月～ 次年 2 月进入休眠期。雄球花芽原基着生

于过冬顶芽 (基)下部, 形成长串状生殖芽原基群。到次年春天, 两种类型马尾松的过冬顶芽开始萌动, 在抽长新梢
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的 (基)下部, 显现出串状的小孢子球群 (雄球花串)。

多球果型马尾松与常见型马尾松雌球花的发育过程、发生数量和发生部位存在明显的差异。a. 大孢子叶球原

基发育的时间起点不同。多球果型马尾松雌球花开始发育的时间是过冬顶芽开始形成的 8 月份, 而常见型马尾松

雌球花开始发育的时间是 11 月份; 多球果型马尾松雌球花比常见型马尾松雌球花的发育期长 3 个月。b. 两种类

型马尾松的大孢子叶球原基发生数量存在极大的差异。多球果型马尾松大孢子叶球原基呈长串状螺旋排列, 数十

至上百个的发生; 而常见型马尾松大孢子叶球仅仅出现少量的几个。c. 大孢子叶球原基发生部位有明显的差异。

多球果型马尾松大孢子叶球原基着生于过冬顶芽的 (基) 下部; 而常见型马尾松大孢子叶球着生于过冬顶芽的顶

端。

表 3　两种马尾松种子播种品质调查汇总表

项目 出籽率 千粒重 发芽率

多球果型 1. 098 4. 055 61. 6

常见型 2. 698 9. 825 65. 0

U 值 13. 9 32. 6 1. 515

3. 8　种子出籽率、千粒重及发芽率分析

多球果型马尾松的串状多结球果性状是否可以遗传, 对该性

状的深入研究和开发利用有着重要的意义。经过多年的调查, 多球

果马尾松的球果每年都有种子产生。通过研究和分析, 这些种子具

有正常的可育能力 (见表 3、图 6)。

图 6　两种类型马尾松种子比较图

研究结果显示: 在自然授粉条件下, a. 多球果型马尾松的球果出籽率和种子千粒重都显著的小于常见型马

尾松。b. 多球果型马尾松的种子发芽率与常见型马尾松相似 (U = 1. 515< 1. 96)。

3. 9　有性繁殖实验分析

表 4　一年生多球果型马尾松无性系幼树调查表

项目 嫁接
株数

成活
株树

成活率
(% )

多球果
表达株数

表达率
(% )

2001 年 20 13 65 3 23

2004 年 30 22 73 5 22. 7

平均 69 22. 85

　　在 2000 年的第一次有性繁殖育苗实验中, 多球果型马尾

松播种 182 粒, 长出 62 株幼苗, 场圃发芽率为 34. 6%。2002

年的第二次实验中, 经过水洗漂选多球果型马尾松种子 234

粒后播种, 长出 180 株幼苗, 场圃发芽率为 76. 92%。通过这

两次有性繁殖育苗实验可以充分证明: a. 多球果型马尾松可

以利用其种子, 用常规的育苗方法, 获得有性繁殖的后代。b. 多球果型马尾松其成熟种子的场圃发芽率, 完全可

以满足林木育苗的要求 (GB 一级种子= 75% , 二级种子 = 60% )。c. 由于多球果型马尾松球果着生密集, 自然授

粉条件下受精率较底。可以通过改进授粉条件和对种子进行水选处理, 提高多球果型马尾松种子的播种品质和场

圃发芽率。

3. 10　无性繁殖实验研究

通过对多球果马尾松与常见型马尾松的营养发育研究表明: 多球果型马尾松的冬芽萌动、春梢抽长、针叶展

开和春梢径生长发育的时间和速率等方面与常见型马尾松有相同的表达。根据这一特征, 多球果型马尾松接穗和

嫁接砧木的选择条件与常见型马尾松相同。最佳嫁接时间随当年的物候变化而定。应是新梢的针叶刚开始在叶

鞘中发育出露, 但仍未展开与新梢形成角度之前。

2001 年 4 月对第一次无性繁殖实验进行调查显示: 嫁接多球果型马尾松无性系幼树 20 株, 嫁接成活 13 株,

嫁接成活率 65%。嫁接成活 13 株中, 有 3 株一年生幼树表现出多球果型马尾松串生多球果性状, 表达率 23%。

2004 年 4 月对第二次无性繁殖实验进行调查显示: 嫁接多球果型马尾松无性系幼树 30 株, 嫁接成活 22 株,

嫁接成活率 73%。嫁接成活 22 株中, 有 5 株一年生幼树表现出多球果型马尾松串生多球果性状, 表达率 22. 7%。

根据两次不同年度的重复实验可以得出: a. 多球果型马尾松的无性繁殖可以直接利用现有的马尾松无性系

嫁接技术。b. 多球果型马尾松的嫁接成活率为 70% 左右, 与目前常规条件下常见型马尾松嫁接成活率相同
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(60%～ 85% )。c. 多球果马尾松的串生多球果性状是可以经过无性繁殖 (嫁接)技术传递和扩大种群数量。d. 实

验中多球果型马尾松的串生多球果性状, 在无性繁殖一年生幼树中的表达率仅有 22. 85%。这是因为马尾松的嫁

接植株通常情况下, 需要 3～ 5 年后才能进入正常的生殖发育阶段。

4　讨论
4. 1　多球果型马尾松与常见型马尾松的显著差别有三点: a. 结果数量差别。多球果型马尾松在每一个雌性生殖

枝, 能够着生 40～ 80 个大孢子叶球 (球果) , 甚至可以能够着生 100 个以上大孢子叶球, 而常见型马尾松每一个

雌性生殖枝上通常只有 2～ 4 个大孢子叶球着生。b. 着生部位不同。多球果型马尾松的大孢子叶球 , 着生在当年

春梢的基部, 而常见型马尾松的大孢子叶球则着生在当年春梢的顶端。c. 着生方式不同。多球果型马尾松的大孢

子叶球以多轮生螺旋状方式排列在雌性生殖枝中, 形成一个 20～ 45cm 的串状大孢子叶球群 (多球果群)。常见型

马尾松的大孢子叶球则单个或几个, 以单轮生方式排列在雌性生殖枝的顶端。

4. 2　多球果型马尾松的变异机制形成于每年 8 月发生的过冬顶芽中。每年的 8 月份, 马尾松的侧枝顶端开始出

现过冬顶芽的发育。a. 通过显微分析发现, 多球果型马尾松的雌球花原基基本上是和过冬顶芽同时发育, 它们出

现在当年 8 月在过冬顶芽的基部。正因为有这样的机制存在, 形成了多球果型马尾松的大孢子叶球着生部位的变

异。b. 多球果型马尾松的雌球花原基比常见型马尾松的雌球花原基早 3 个月 (8 月份)发育, 而每年的 6、7、8、9 月

份正是马尾松营养物质发育和积累的旺盛时期。多球果型马尾松在这个时期出现, 可以得到更多营养物质的供

应, 从而具备了实现孕育大量雌球花原基的物资基础。也正是由于这种机制的存在, 形成了多球果型马尾松长串

状大孢子叶球群 (多球果群)特征的发生。

4. 3 多球果型马尾松是马尾松种群中种内的一种生殖变异类型。经过多重复、多项目的实验和研究分析, 这种大

量结实现象, 并没有连锁影响树体的营养生长和树形发育。没有发现这种特异性生殖发育变异与营养发育之间的

关联。

4. 4　多球果型马尾松的长串状多球果特征具有高度的年重复性, 可以认为这种特殊变异性状, 在个体水平上有

稳定的表达能力。通过无性繁殖实验证明, 可以通过嫁接的方式实现长串状多球果性状的无性传递, 并可以通过

这种方法扩大种群的数量和进行异地基因保存。

4. 5　多球果型马尾松花期的物候发育与常见型马尾松同步, 所以其自然受精率也有 40% 左右。如果对长串状多

球果群通过人工辅助授粉, 可以使受精率达 90%。

4. 6　生物界中的某些变异类型, 在发生变异的同时往往也丧失繁殖后代的能力。经过有性繁殖实验, 多球果型马

尾松成熟种子的发芽率为 60%～ 76%。它们可以同常见型马尾松一样, 通过种子进行后代繁殖。

4. 7　多球果型马尾松遗传变异的分子生物学研究, 有待在以后的研究中进行。

4. 8　多球果型马尾松长串状多球果群特异性状, 能否在 F 1 代表达? 这种特异性状生殖发育的变异, 在 F 1 代的遗

传力有多少? 更待以后的研究。

版图 1

1、多球果型马尾松过冬顶芽 8 月份标本切片显微图片 (合成)

172222242a324 为冬芽的前段, 172222242a224 和 172222242a124 为冬芽的中段, 172221262b24 为冬芽的后段。多球果型马尾松的生殖芽原基只出现在冬

芽的后段, 中段和前段只出现营养芽。

2、多球果型马尾松冬芽的顶端

3、4、多球果型马尾松冬芽中腋芽 (营养芽)原基的着生部位和的发育状态

在 121212102a210 (图 4)中有明显的芽鳞、苞叶和针叶原基组织。

5、6、多球果型马尾松冬芽中的生殖芽原基放大图

版图 2

图 1　多球果型马尾松生殖芽原基 8 月份的发育状态, 未出现雌、雄分化

图 2　多球果型马尾松生殖芽原基 10 月份的发育状态, 出现雄球花　　图 3　多球果型马尾松生殖芽原基 9 月份的发育状态

图 4　多球果型马尾松 11 月份小孢子叶球 (雄球化)的分化状态　图 5　多球果型马尾松 11 月份大孢子叶球 (雌球花)的分化姿态

图 6　可明显看到大孢子叶球的苞叶、苞鳞和珠鳞组织结构

图 7　可明显看到小孢子叶球的小孢子壁、绒毡层细胞和造孢组织等机构
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本一致。

表 2　热水预处理后任豆种子生活力测定结果

组合号 温度
(℃)

浓度
(% )

时间
(h) 染色 未染色 生活力

(% )

1 15 0. 1 23 39 11 78

2 15 0. 2 20 34 16 68

3 15 0. 5 18 45 5 90

4 20 0. 1 21 41 9 82

5 20 0. 2 18 42 8 84

6 20 0. 5 16 44 6 88

7 25 0. 1 19 41 9 82

8 25 0. 2 12 40 10 80

9 25 0. 5 7 41 9 82

10 30 0. 1 10 44 6 88

11 30 0. 2 6 45 5 90

12 30 0. 5 4. 5 46 4 92

　　　注: 热水预处理种子发芽率的测定值为 65%。

4　讨论

4. 1　四唑溶液浓度、染色温度、染色时间三者之间关

系密切, 改变三者中的某一者或二者, 均会对其他二者

或一者产生影响。从实际生产需要出发, 通过减少四唑

溶液浓度, 降低染色温度, 而延长染色时间可以达到节

约成本的目的。如果没有加热设备, 可以在室温 (10～

20℃)下进行染色, 通过加大四唑溶液浓度和延长染色

时间来达到测定生活力的目的。通过加大四唑溶液浓

度, 提高染色温度, 可以达到缩短测定时间, 快速得出

测定结果的目的。

4. 2　尽管用四唑法测定种子生活力, 具有原理可靠、

结果准确、不受休眠限制、方法简便、省时快速等特

点[ 2 ]。但通过试验发现, 所测得的种子生活力值均高于

实际发芽率。因此, 生活力测定值只能用于估测种子的潜在发芽能力, 而不能完全取代发芽试验。

4. 3　不同四唑溶液浓度, 不同染色温度和不同染色时间对任豆种子生活力测定有一定的影响, 通过改变三者中

的一者或二者可以达到改变其他二者或一者的目的, 但是这种改变是有限度的。按照《1993 国际种子检验规

程》[ 4 ]的规定, 林木种子四唑染色浓度不宜超过 1. 0% , 因此 1. 0% 可作为四唑溶液浓度的上限; 本次试验中, 发现

四唑浓度为 0. 01% 时, 种子着色的效果很差, 几乎不着色, 当浓度为 0. 009% 和 0. 007% 时, 种子不着色, 所以

0. 01% 可作为四唑溶液浓度的下限。适宜的染色温度为 20～ 45℃, 低于 15℃, 高于 50℃, 染色的时间不好控制,

染成的颜色也不理想。在一定温度范围内, 四唑溶液浓度越高, 染色温度越高, 所需染色时间越短, 因此控制适宜

的染色时间十分重要, 否则染成的颜色不理想, 给鉴定带来困难, 影响测定结果。本次试验过程中, 当四唑溶液浓

度为 0. 1% , 染色温度为 15℃时, 染色结果就存在这个问题, 由于放置时间较长, 染色溶液变成红色, 而种子染成

的颜色很淡, 这可能是由于种子内已染色的红色物质扩散至溶液, 给鉴定带来困难, 所以染色的时间一般不宜超

过 24h。当然, 如果染色时间太短, 染色效果不好, 也同样会影响鉴定结果。
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