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　 　 植物子叶发生于胚胎发育的早期，其贮存的大量营养为

幼苗生长提供最初的物质和能量［１］ 。 种胚的多子叶结构一般

只存在于裸子植物，被子植物则为 １ 个子叶（单子叶植物）或
２ 个子叶（双子叶植物） ［２］ 。 目前，关于双子叶植物子叶突变

现象的研究较少，仅葡萄（Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌｉｎｎ．） ［３］ 、茄（Ｓｏｌａｎｕｍ
ｍｅｌｏｎｇｅｎａ Ｌｉｎｎ．）和红茄（Ｓ． ａｅｔｈｉｏｐｉｃｕｍ Ｌｉｎｎ．） ［４］ 等植物有相

关研究报道。 子叶的数目是植物进化的一个重要标志，但其

变异及进化机制仍不明确［４］ 。 李星学等［５］ 认为，单子叶由双

子叶中 １ 个子叶退化形成，而三子叶也是从双子叶演变而成，
如松柏类的多子叶现象衍生于双子叶的分裂。 双子叶植物中

的多子叶变异现象一般属于自然突变，但也可由人工诱变

产生［１］ 。
植物的叶序类型有对生、互生和轮生等。 叶序发育受到

激素和基因突变等因子影响，如 ＳＰＹ、ＡＢＰＨ１ 和 ＰＩＮ１ 等基因

均参与调控叶序的形成［６］ 。 进化研究认为，轮生叶和互生叶

均由对生叶演化而来［７］ 。 Ｃｈａｎｄｌｅｒ［８］ 认为子叶和叶片的发育

具有相似性，因此，子叶数目与叶序发育间是否存在某种联系

也值得探讨。
向日葵（Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌｉｎｎ．）隶属于菊科（Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ）

向日葵属（Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ Ｌｉｎｎ．），为一年生草本［９］ ，属双子叶植

物，其花朵硕大，颜色鲜艳，头状花序，具有观赏价值。 在自然

条件下，向日葵的子叶突变体极少，具有较高的研究价值。 本

研究以观赏用向日葵品种‘富阳’ （‘Ｆｕｙａｎｇ’）栽培过程中出

现的子叶数不同的向日葵突变体植株为供试材料，对其形态

特征进行分析，并着重探讨向日葵子叶数与叶序发育的关系，
以期为深入了解单子叶植物和双子叶植物的进化过程提供

参考。

１　 材料和方法

１􀆰 １　 材料

供试材料为在温室中栽培的观赏用向日葵品种‘富阳’，
共 ３５０ 株。 栽培基质为 Ｖ（蛭石） ∶ Ｖ（珍珠岩） ＝ ３ ∶ １的混合

基质。
选取子叶形态异常且叶片着生方式不同的 ７ 个突变体植

株，分别记为 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３、Ｔ４、Ｔ６、Ｔ７ 和 Ｔ８，以正常的双子叶植

株为对照，记为 Ｔ５。 将其定植于南京农业大学试验温室，按
照切花向日葵常规栽培技术进行水肥管理。
１􀆰 ２　 方法

采用 ＯＬＹＭＰＵＳ－Ｃ５０５０ Ｚｏｏｍ 数码相机〔奥林巴斯（中国）
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有限公司〕拍照和记录突变体植株从苗期到开花期的生长发

育过程。 统计突变体植株所占比例及叶片数、叶片层数、株高

和花径等生长指标，其中，叶片数为从第 １ 片真叶形成到开花

阶段的全部叶片数；叶片层数为从真叶形成到花序形成阶段

的所有叶片层数；现蕾期株高为地面到花序顶端中心的距离，
开花期株高为地面到花序完全展开后花序中心位置的距离；
花径为花序完全展开后的最大直径。 各指标均重复测量

３ 次，结果取平均值。

２　 结果和分析

２􀆰 １　 不同子叶类型和叶序类型向日葵植株的分析结果

不同子叶类型和叶序类型向日葵植株数量的统计结果见

表 １，不同子叶类型向日葵单株形态特征的观察结果见图 １。
２􀆰 １􀆰 １　 统计结果　 由表 １ 可以看出： 供试向日葵总株数为

３５０ 株，其中，单子叶植株 ８ 株，呈互生叶序，占总株数的

２􀆰 ３％；三子叶植株仅 ３ 株，呈轮生叶序，占总株数的 ０􀆰 ９％；大
部分向日葵为双子叶植株，共 ３３９ 株，呈对生叶序，占总株数

的 ９６􀆰 ９％。

表 １　 不同子叶类型和叶序类型向日葵植株数量的统计结果１）

Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ
Ｌｉｎｎ． ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ａｎｄ ｐｈｙｌｌｏｔａｘｉｓ１）

子叶类型
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ

叶序类型
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｐｈｙｌｌｏｔａｘｉｓ Ｎ Ｐ ／ ％

单子叶 Ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎ 互生 Ａｌｔｅｒｎａｔｅ ８ ２􀆰 ３
双子叶 Ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ 对生 Ｏｐｐｏｓｉｔｅ ３３９ ９６􀆰 ９
三子叶 Ｔｒｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ 轮生 Ｗｈｏｒｌｅｄ ３ ０􀆰 ９

总计 Ｔｏｔａｌ ３５０ １００􀆰 ０

　 １）Ｎ： 株数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ； Ｐ： 不同子叶类型株数占总株数比
例 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｔｙｐｅｓ ｔｏ ｔｏｔａｌ
ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｎｕｍｂｅｒ．

Ｔ１： 完全单子叶类型 Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｔｙｐｅ； Ｔ２，Ｔ３，Ｔ４： 介于单子叶和双子叶间的类型 Ｔｙｐｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ａｎｄ ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ； Ｔ５： 对
照，双子叶类型 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ， ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｔｙｐｅ； Ｔ６，Ｔ７： 介于双子叶和三子叶间的类型 Ｔｙｐｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ａｎｄ ｔｒｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ； Ｔ８： 完全三子叶类型
Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｔｒｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｔｙｐｅ． Ａ： 头状花序 Ｃａｐｉｔｕｌｕｍ； Ｂ： 花蕾 Ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ； Ｃ： 叶片着生方式俯视图 Ｐｌａｎｆｏｒｍ ｏｆ ｌｅａｆ ａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔ； Ｄ： 叶序 Ｐｈｙｌｌｏｔａｘｉｓ；
Ｅ： 子叶 Ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ； Ｆ： 植株 Ｐｌａｎｔ．

图 １　 不同子叶类型向日葵单株的形态特征
Ｆｉｇ． １　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌｉｎｎ． ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｔｙｐｅｓ

２􀆰 １􀆰 ２　 形态特征观察结果 　 由图 １ 可以看出：向日葵 Ｔ１ 至

Ｔ８ 单株展示了由单子叶到双子叶，再到三子叶的过渡过程。
其中，Ｔ１ 单株为完全单子叶类型，Ｔ５ 单株为双子叶类型，Ｔ８
单株为完全三子叶类型。 Ｔ２、Ｔ３ 和 Ｔ４ 单株为介于单子叶和双

子叶间的类型，Ｔ６ 和 Ｔ７ 单株为介于双子叶和三子叶间的

类型。
Ｔ１ 单株为典型的互生叶序；Ｔ２ 单株为不完全单子叶，子

叶中部有凹陷，也为互生叶序，但节间短于 Ｔ１ 单株；Ｔ３ 单株

３１１
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２ 片子叶间的夹角小于 ９０°，为对生叶序；Ｔ４ 单株 ２ 片子叶间

的夹角在 ９０° ～１８０°之间，也为对生叶序；Ｔ６ 单株为不完全三

子叶，其中一边为单独 １ 片子叶，另一边的子叶分化成 ２ 片子

叶，且第 １ 轮叶片为对生叶序的 ２ 片真叶，第 ２ 轮分化为不对

称的一边 １ 片叶片、另一边 ２ 片叶片，植株继续生长则 ３ 片叶

片呈轮生状态；Ｔ７ 单株为不完全三子叶，子叶分成 ３ 片，但簇

拥在一起，而 Ｔ８ 单株为典型的三子叶，３ 片子叶间的夹角呈

１２０°均匀分布，Ｔ７ 和 Ｔ８ 单株的 ３ 片叶片均呈轮生状态。 Ｔ５
单株为典型的双子叶，为典型的对生叶序。
２􀆰 ２　 不同子叶类型向日葵植株生长状况的比较

不同子叶类型向日葵植株生长状况的比较结果见表 ２。
由表 ２ 可以看出：Ｔ１ 和 Ｔ２ 单株的叶片数和叶片层数一致，分
别为 １３ 和 １２，除花蕾周围的 ２ 片叶片为 １ 层，其余每片叶片

为 １ 层；Ｔ３、Ｔ４ 和 Ｔ５ 单株的叶片数和叶片层数基本一致，总体

上每层分布 ２ 片对生叶片；Ｔ６、Ｔ７ 和 Ｔ８ 单株的叶片数较多，而
叶片层数最少，仅 ５ 层。 ８ 个单株现蕾期和开花期的株高均无

明显差异。 Ｔ１ 和 Ｔ２ 单株的花径较大，Ｔ３、Ｔ４ 和 Ｔ５ 单株的花

径次之，Ｔ６、Ｔ７ 和 Ｔ８ 单株的花径较小，可能与叶片分布影响了

光合特性及有机物的积累有关。

表 ２　 不同子叶类型向日葵植株生长状况的比较（􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌｉｎｎ．
ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｔｙｐｅｓ （􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

单株２）

Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ２）
ＮＬ ＮＬＬ

株高 ／ ｃｍ　 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ

ＳＳ ＦＳ
ＦＤ ／ ｃｍ

Ｔ１ １３ １２ ５５􀆰 ８±１􀆰 ５ ６１􀆰 ８±１􀆰 ７ １４􀆰 ８±０􀆰 ９
Ｔ２ １３ １２ ６１􀆰 ８±１􀆰 １ ６８􀆰 ８±１􀆰 ２ １５􀆰 ２±１􀆰 ０
Ｔ３ １２ ６ ５８􀆰 ３±０􀆰 ７ ６８􀆰 ４±０􀆰 ８ １３􀆰 ２±０􀆰 ９
Ｔ４ １２ ６ ６０􀆰 ７±１􀆰 ２ ６６􀆰 ６±１􀆰 ３ １２􀆰 ９±０􀆰 ６
Ｔ５ １３ ６ ５８􀆰 ７±１􀆰 １ ６７􀆰 ７±１􀆰 ３ １１􀆰 ９±０􀆰 ７
Ｔ６ １４ ５ ５９􀆰 ２±０􀆰 ７ ６５􀆰 ２±０􀆰 ８ ８􀆰 ５±０􀆰 ６
Ｔ７ １５ ５ ５１􀆰 ６±０􀆰 ８ ５９􀆰 ６±０􀆰 ９ ８􀆰 ８±０􀆰 ４
Ｔ８ １５ ５ ５５􀆰 ９±０􀆰 ９ ７３􀆰 ８±１􀆰 １ ９􀆰 ２±０􀆰 ５

　 １） ＮＬ： 叶片数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ； ＮＬＬ： 叶片层数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｌｅａｆ ｌａｙｅｒｓ；
ＳＳ： 现蕾期 Ｓｑｕａｒｉｎｇ ｓｔａｇｅ； ＦＳ： 开花期 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｓｔａｇｅ； ＦＤ： 花径
Ｆｌｏｗｅｒ ｄｉａｍｅｔｅｒ．

　 ２） Ｔ１： 完全单子叶类型 Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｔｙｐｅ； Ｔ２，Ｔ３，Ｔ４： 介
于单子叶和双子叶间的类型 Ｔｙｐｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ａｎｄ
ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ； Ｔ５： 对照，双子叶类型 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ， ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｔｙｐｅ；
Ｔ６，Ｔ７： 介于双子叶和三子叶间的类型 Ｔｙｐｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ
ａｎｄ ｔｒｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ； Ｔ８： 完全三子叶的类型 Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｔｒｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｔｙｐｅ．

３　 讨　 　 论

子叶是植物发育过程中较为稳定的性状，在自然条件下，
子叶数目及形态通常不易发生改变［１０］ 。 本研究中，向日葵的

子叶在自然条件下出现单子叶和三子叶 ２ 种异常形态，但所

占比例较低，分别为 ２􀆰 ３％和 ０􀆰 ９％，大部分单株的子叶为双子

叶。 目前，普遍认为单子叶植物较双子叶植物更为进化，而三

子叶植物也可以从双子叶植物突变而成。 然而，多子叶现象

通常存在于裸子植物中，但相对于裸子植物，被子植物更为进

化［５］ ，因此，推测向日葵中的三子叶突变为“返祖现象”。 供试

８ 个向日葵单株展示了向日葵单子叶、双子叶、三子叶及其过

渡阶段的植株形态特征。 本研究结果表明：向日葵单子叶植

株的叶片互生，双子叶植株的叶片对生，而三子叶植株的叶片

轮生，子叶数目与叶序类型间具有明显的相关性，与已有研究

结果［５，７－８］一致，推测子叶和叶片可能具有同一起源。 但关于

向日葵子叶发生与叶序形成的机制仍有待进一步研究。
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