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摘　 要： 高山地区生境极端，却拥有许多形态特化的植物，非生物因素在塑造花部性状及其进化过程中发

挥着重要作用。 该研究选取龙胆科典型高山植物喉毛花（Ｃｏｍａｓｔｏｍａ ｐｕｌｍｏｎａｒｉｕｍ）为对象，探究其毛状副冠

在多雨、强辐射的极端高山环境中的适应意义及其对植物雌雄繁殖适合度的影响。 结果表明：通过比较自

然状态和人工去除副冠的花，毛状副冠有效减少了雨水对花粉的冲刷（ ｔ ＝ ２．６１，Ｐ＜０．０５），提高了受精比率

（ ｔ＝ ２．０５，Ｐ＜０．０５），但是对种子的质量，即种子重量和种子萌发率的影响不显著。 另外，花粉浸泡在蒸馏水

中后，其萌发率显著低于蔗糖溶液中（ ｔ ＝ ３０．６７，Ｐ＜０．００１），表明毛状副冠能够有效减小雨水浸泡对花粉活

力的影响；同时，与自然状态相比，去除毛状副冠后的花，经太阳暴晒后，其花粉萌发率同样极显著地降低

（ ｔ＝ ９．８９，Ｐ＜０．００１），表明毛状副冠有效地避免了太阳辐射对花粉质量产生的不利影响。 该研究结果表明

喉毛花的毛状副冠结构是应对高山恶劣环境的一种适应策略，对植株的雌性和雄性繁殖成功都具有重要意

义，从而进一步证实了非生物因素在植物花部特征演化中的重要作用。
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　 　 自然界中花部特征的多样性及其进化反映了

植物对生长环境的长期适应与响应，是权衡了多

种选择压力的结果（Ｂｒｏｗｎ，２００２）。 以往的研究更

多地关注传粉者对花部特征的选择压力（Ｄａｒｗｉｎ，
１８５９；Ｆｅｎｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ，２００４），然而温度、湿度、降水和

光照等非生物因素在塑造花部性状及其进化过程

中同样发挥重要的作用（王赟，２００９）。 尤其在环

境恶劣的高海拔地区，具有气候多变、昼夜温差极

大、暴雨频发、紫外辐射强等不利于植物生长的环

境因子，因此高山植物的花部特征通常表现出对

环境高度特化的响应（彭德力等，２０１２）。
目前，研究最多的非生物因素之一是雨水。

雨水会冲刷掉花药和柱头上的花粉、降低花粉萌

发力以及稀释花蜜浓度，从而影响植株的繁殖适

合度（Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ，２００２）。 防雨的花部机制有多种

表现形式，如在多雨的生境下很多植物会形成下

垂花 冠， 有 效 地 避 免 了 雨 水 的 伤 害 （ Ｔａｄｅｙ ＆
Ａｉｚｅｎ，２００１；Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ，２００２；Ａｉｚｅｎ，２００３）；低温

诱导的暂时性花闭合现象，也是对高山夏季暴风

雨频繁发生的适应机制（Ｂｙｎｕｍ ＆ Ｓｍｉｔｈ，２００１；Ｈｅ
ｅｔ ａｌ，２００５）；再如珙桐（Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ）宿存的

花苞片能够有效地减少降雨时花粉粒的损失（ Ｓｕｎ
ｅｔ ａｌ，２００８）。

除了雨水，太阳辐射也会严重降低花粉活性

（Ｄｅｍｃｈｉｋ ＆ Ｄａｙ，１９９６；冯虎元等，２００２），尤其在

高山环境中，随着海拔高度上升，太阳辐射越来越

强烈，植物也相应地演化出不同的花部结构以适

应强烈的太阳辐射。 如 Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ（２０１４）通过对

横断山脉的 ４２ 种高山植物两种不同花结构特征

研究表明，花药暴露型的植物与花药被花部结构

保护型的植物相比，其花粉对紫外辐射的敏感性

较低，这证明紫外辐射对高山植物花部的形态演

变具有重要作用。 花的特殊结构或形态可以保护

敏感的花粉远离太阳辐射带来的伤害，如铃铛子

（Ａｎｉｓｏｄｕｓ ｌｕｒｉｄｕｓ）和赛莨菪（Ａ． ｃａｒｎｉｏｌｉｃｏｉｄｅｓ）下垂

的花冠能有效保护花药上的花粉既不受雨水的冲

刷，也不受强烈太阳辐射的照射，对维持花粉数量

和花粉活力都有重要意义，能显著提高植株的雄

性适合度（王赟，２００９）。
传粉者与非传粉者因素在塑造花部特征及其

进化过程中都发挥重要作用，但当非传粉者因素

与传粉者产生的选择压力同向时，非传粉者因素

产生的影响常被传粉者掩盖，进而被研究者忽视

（Ｓｔｒａｕｓｓ ＆ Ｗｈｉｔｔａｌｌ，２００６）。 本研究选取的对象高

山植物喉毛花（Ｃｏｍａｓｔｏｍａ ｐｕｌｍｏｎａｒｉｕｍ）在海北地

区完全通过自交方式繁殖（ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ，２０１１），因
此可以排除传粉者选择压力的干扰，从而为准确

评价非传粉者因素在花部特征演化中的作用提供

一个理想的研究材料。 喉毛花是龙胆科一年生植

物，其花冠裂片基部有一圈特殊的白色毛状副冠，
完全封盖住冠筒口，是龙胆科喉毛花属极为特化

的花部特征，其生态功能未见报道。 喉毛花开花

时间主要集中在 ６—８ 月，正值青藏高原地区夏季

暴雨频发、太阳辐射最为强烈的时期，排除传粉者

的选择压力，我们推测该毛状副冠结构可能对其

适应高山环境有重要意义。 因此，本研究选取喉

毛花为研究对象，重点回答以下两个问题：（１）毛

状副冠对高山极端环境（如频繁降雨和强烈太阳

辐射等）有何适应意义？ （２）毛状副冠对喉毛花雌

雄繁殖适合度分别有何影响？
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１　 材料与方法

１．１ 研究地点

本研究于 ２０１６ 年 ７—８ 月，在中国科学院海

北高寒草甸生态系统定位观测站（以下简称海北

站）（１０１° １２′—１０１° ２３′ Ｅ，３７° ２９′—３７° ４５′ Ｎ） 附

近开展。 海北站位于青藏高原东北部祁连山谷

地，海拔３ ２００ ～ ３ ６００ ｍ，属于高原大陆性气候，年
内没有绝对无霜期，年极端最高气温和最低气温

分别为 ２７．６ ℃ 、－３７．１ ℃ ，年降雨量在 ４２６ ～ ８６０
ｍｍ，其中 ８０％的降水集中在 ５—９ 月。 海北站附

近的植被类型为青藏高原典型的地带性植被，有
以金露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）为建群种的高寒灌

丛草甸和以矮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ）或高山嵩草

（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）为建群种的高寒嵩草草甸（李英年

等，２００４）。
１．２ 研究材料

喉毛花是龙胆科喉毛花属的一年生草本植

物，主要生长在海拔３ ０００ ～ ４ ８００ ｍ 范围内，花单

生茎顶或枝顶，主花轴通常产生数个侧枝。 喉毛

花的花冠呈管状，裂片基部有一圈白色毛状副冠，
开花时全部副冠向心弯曲，封盖住冠筒口，将雄蕊

和柱头完全遮盖在花冠筒内。 雄蕊 ５ 个，着生于

花冠筒上。 果实为蒴果，种子小，表面光滑。 在海

北站地区喉毛花主要通过自交产生种子，并且存

在严重的近交衰退（Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ，２０１１）。
１．３ 研究方法

１．３．１ 对雄性适合度的影响

１．３．１．１ 雨水冲刷对花粉数量的影响　 随机选取并

标记 ４０ 个植株的顶花花蕾，平均分为两组，一组

在花刚刚开放时，将毛状副冠去掉；一组保持自然

状态作为对照。 喉毛花的单花花期为 ４ ～ ５ ｄ，雄先

熟，散粉期为 ２ ～ ３ ｄ，在各株顶花开花散粉后注意

观察，若在花期第 ２ 天 １８：００ 前经历大于 １ ｈ 的较

强降雨过程则计入最后数据，否则需重新标记并

处理新的顶花花蕾。 经历降雨的 ４０ 朵顶花花蕾

在花期第 ２ 天 １８：００，用镊子摘取 ５ 枚雄蕊，分别

放入装有 １ ｍＬ ＦＡＡ（福尔马林 ∶ 乙酸 ∶ 无水乙醇＝
５ ∶ ５ ∶ ９０）的离心管中固定，带回实验室。 室内加

入少量的洗涤剂和 ７０％的乙醇定容到 ２ ｍＬ，将其

充分摇匀，使剩余花粉完全分散在溶液中。 然后，
用微量移液器取 ５ μＬ 至载玻片上，在显微镜下统

计花粉数目，计数重复 １０ 次，计算每朵花的平均

剩余花粉数量。
１．３．１．２ 水浸泡对花粉质量的影响　 随机选取并标

记 ５０ 朵即将开放的顶花花蕾，当花开始散粉后，
每朵随机摘取 １ 枚雄蕊，平均分为 ２ 组。 一组的

２５ 枚雄蕊分别放入装有 １０％蔗糖溶液的离心管

中，另一组的 ２５ 枚雄蕊分别放入装有蒸馏水的离

心管中。 两组花粉粒萌发 ８ ｈ 之后，在显微镜下观

察萌发情况，对花粉粒总数和萌发的花粉粒数目

分别进行统计，最后计算两组处理相应的花粉萌

发率。
１．３．１．３ 太阳辐射对花粉质量的影响　 随机选取并

标记 ５０ 朵即将开放的顶花花蕾，平均分为两组，
一组在花刚刚开放时，将毛状副冠去掉；一组保持

自然状态作为对照。 当花开放并散粉后，待太阳

直接照射 ５ ｈ 后，每朵花随机摘取一枚雄蕊，分别

放入装有 １０％蔗糖溶液的离心管中。 两组花粉粒

萌发 ８ ｈ 之后，在显微镜下观察萌发情况，对花粉

粒总数和萌发的花粉粒数目分别进行统计，最后

计算两组处理相应的花粉萌发率。
１．３．２ 对雌性适合度的影响

１．３．２．１ 受精比率　 由于喉毛花的败育种子在果实

成熟时会消失而难以统计结籽率，但是其未受精

的胚珠和受精胚珠可以清晰区分，因此用受精比

率代替结籽率加以统计。 首先，随机选取并标记

４０ 个植株的顶花花蕾，平均分为两组，一组在花刚

刚开放时，将毛状副冠去掉；一组保持自然状态作

为对照。 开花两周后，摘取各株顶花花朵，带回实

验室内解剖每朵花的子房，在显微镜下分别统计

子房内的发育胚珠数和未发育胚珠数，并据此计

算受精比率（受精比率 ＝发育胚珠数 ／总胚珠数）。
１．３．２．２ 种子重量 　 随机选取并标记 ４０ 个植株的

顶花花蕾，平均分为两组，一组在花刚刚开放时，
将毛状副冠去掉；一组保持自然状态作为对照。
待各株的顶花果实发育成熟后，采集分装在纸袋

内带回实验室，将各组种子在阴凉通风处自然干

燥一个月，然后用万分之一电子天平称量每组的
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种子重量。 称量时每 １００ 粒为一个单位，每组重

复称量 １５ 次。
１．３．２．３ 种子萌发率 　 种子称量结束后，先将两组

种子在－２０ ℃ 冰箱内进行春化处理。 １ 个月后，
在 ２４ ℃的人工气候培养箱内进行萌发试验。 每

组种子随机挑选 ２０ 个放到直径为 ６ ｃｍ 的小培养

皿上，培养皿表面包裹湿润的滤纸，每组做 ３ 个重

复，随后将这 ３ 个小培养皿放到直径为 １５ ｃｍ 的大

培养皿中，在大培养皿底部保持加入少量的水。
每天对每个小培养皿上的萌发种子数（以胚根长

度＞０．５ ｍｍ 时记作萌发）进行统计，一天统计 ２ 次

并把发霉的种子及时移出培养皿，且要记录数量。
若萌发的种子数连续 ５ ｄ 没有增加，则停止试验并

计算种子的萌发率。
１．３．３ 数据统计　 利用 ＳＰＳＳ １６．０ ｆｏｒ Ｗｉｎｄｏｗｓ 软件

进行平均值和标准误的计算，用独立样本 ｔ 检验

（ Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｔ Ｔｅｓｔ）比较两组数据之间的差异性。

２　 结果与分析

２．１ 对雄性适合度的影响

２．１．１ 雨水冲刷对花粉数量的影响 　 去副冠的花

与自然状态相比，其剩余花粉数显著降低（表 １）。

表 １　 雨水冲刷对剩余花粉数的影响
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒａｉｎ⁃ｗａｓｈ ｏｎ ｎｕｍｂｅｒ

ｏｆ ｒｅｍａｉｎｉｎｇ ｐｏｌｌｅｎｓ

项目
Ｉｔｅｍ

剩余花粉数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒｅｍａｉｎｉｎｇ ｐｏｌｌｅｎｓ ｔ Ｐ

自然状态 Ｃｏｎｔｒｏｌ ３ ０８５ ± ２６１．４０

去副冠 Ｃｏｒｏｎａ ｒｅｍｏｖａｌ ２ ３１０ ± １４０．２８

２．６１ ０．０１４∗

　 注： ∗ 表示在 ０．０５ 水平上的显著性差异； 数值为平均值 ± 标
准误。
　 Ｎｏｔｅ： ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ｔｈｅ ０． ０５ ｌｅｖｅｌ； Ｄａｔａ
ａｒｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｓ ｘ ± ｓｘ ．

２．１．２ 水浸泡对花粉质量的影响 　 在蒸馏水中浸

泡了 ８ ｈ 的花粉萌发率低于在 １０％蔗糖溶液中浸

泡相同时间的花粉萌发率，达到了极显著差异水

平（表 ２）。

表 ２　 水浸泡对花粉萌发率的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｉｍｍｅｒｓｉｏｎ ｏｎ
ｐｏｌｌｅｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

项目
Ｉｔｅｍ

萌发率
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｔ Ｐ

蒸馏水 Ｄｉｓｔｉｌｌｅｄ ｗａｔｅｒ ０．０８７ ± ０．００６

蔗糖溶液 Ｓａｃｃｈａｒｏｓｅ ｓｏｌｕｔｉｏｎ ０．６４５ ± ０．０１７

３０．６７ ＜ ０．００１∗∗

　 注： ∗∗ 表示在 ０．０１水平上的显著性差异； 数值为平均值 ± 标

准误。 下同。
　 Ｎｏｔｅ： ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ｔｈｅ ０． ０１ ｌｅｖｅｌ； Ｄａｔａ ａｒｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｓ ｘ ± ｓｘ ． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

２．１．３ 太阳辐射对花粉质量的影响 　 去副冠的花

与自然状态相比，其花粉在 １０％蔗糖溶液中浸泡 ８
ｈ 的萌发率极显著地降低（表 ３）。

表 ３　 太阳辐射对花粉萌发率的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｏｎ
ｐｏｌｌｅｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

项目
Ｉｔｅｍ

萌发率
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｔ Ｐ

自然状态 Ｃｏｎｔｒｏｌ ０．６４５ ± ０．０１７

去副冠 Ｃｏｒｏｎａ ｒｅｍｏｖａｌ ０．３８１ ± ０．０２０

９．８９ ＜ ０．００１∗∗

２．２ 对雌性适合度的影响

去副冠的花与自然状态相比，其受精比率显著降

低，但种子重量和种子萌发率差异不显著（表 ４）。

表 ４　 毛状副冠对繁殖适合度的影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈａｉｒｙ ｃｏｒｏｎａ ｏｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｆｉｔｎｅｓｓ

项目
Ｉｔｅｍ

自然状态
Ｃｏｎｔｒｏｌ

去副冠
Ｃｏｒｏｎａ ｒｅｍｏｖａｌ ｔ Ｐ

受精比率
Ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

０．８３ ± ０．０２ ０．７８ ± ０．０１ ２．０５ ０．０４８∗

种子重量（ｍｇ）
Ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ

２５．７２ ± ０．２０ ２５．３１ ± ０．２３ １．３６ ０．１８５ＮＳ

萌发率
Ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

０．６４ ± ０．０３ ０．６０ ± ０．０４ ０．８４ ０．４４９ＮＳ

　 注： ∗ 表示在 ０．０５ 水平上的显著性差异； ＮＳ 为差异不显

著； 数值为平均值 ± 标准误。
　 Ｎｏｔｅ： ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ｔｈｅ ０．０５ ｌｅｖｅｌ； ＮＳ ｉｎｄｉ⁃
ｃａｔｅｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ； Ｄａｔａ ａｒｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｓ ｘ ± ｓｘ ．
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３　 讨论与结论

高山带降水事件频发并伴随着降温，防雨策

略对高山植物的繁殖成功具有重要意义。 雨水会

冲刷掉花药和柱头上的花粉（王赟，２００９），对花粉

粒造成不可逆的损伤（ Ｃｏｒｂｅｔ ＆ Ｐｌｕｍｒｉｄｇｅ，１９８５；
Ｊａｃｑｕｅｍａｒｔ，１９９６），以及阻止花粉在柱头上的萌发

（Ｂｙｎｕｍ ＆ Ｓｍｉｔｈ，２００１），从而最终降低植物的繁

殖适合度。 例如，Ｂｙｎｕｍ ＆ Ｓｍｉｔｈ（２００１）研究结果

表明，雨水通过冲刷柱头花粉而明显降低了高山

龙胆（Ｇｅｎｔｉａｎａ ａｌｇｉｄａ）的种子产量和质量。 去除

喉毛花的毛状副冠后，其剩余花粉数显著降低，另
外，花粉浸泡在蒸馏水中后，其萌发率显著低于蔗

糖溶液中。 这表明，失去了毛状副冠的保护，雨水

不仅会冲刷掉花药和柱头上的花粉，而且雨水的

浸泡会极显著降低柱头上花粉的萌发率，两者的

共同作用进一步导致胚珠的受精比率显著降低，
但是对种子的质量，即种子重量和种子萌发率的

影响不显著。 以上结果表明，在多雨的高山环境

中，喉毛花的毛状副冠有一定的防雨功能，能够显

著提高植物的雄性和雌性繁殖适合度。
此外，与自然状态相比，去除毛状副冠后的

花，经太阳暴晒 ５ ｈ 后，其花粉在蔗糖溶液中的萌

发率同样极显著地降低。 前人研究表明，大部分

物种的花粉粒对温度都极其敏感，因此，高温暴晒

可能导致花粉粒失水过度，从而使花粉活力严重

受损（Ｓｐｅｒａｎｚａ ｅｔ ａｌ，１９９７；Ｈｅｓｌｏｐ⁃Ｈａｒｒｉｓｏｎ，２０００）。
此外，花粉活力的降低还可能与高原强烈的紫外

辐射有关，紫外辐射对花粉粒的萌发以及花粉管

的生长都有明显的抑制作用 （ Ｔｏｒａｂｉｎｅｊａｄ ｅｔ ａｌ，
１９９８；冯虎元等，２００２），而且夏季正值青藏高原地

区紫外辐射最强的时期（祝青林等，２００５）。 虽然

本研究并不能确定太阳辐射后花粉活力显著下降

的具体原因，但喉毛花的毛状副冠确实有效地避

免了太阳辐射对花粉质量产生的不利影响。
在植物生长的各个阶段中，繁殖期对环境最

为敏感（孙儒泳等，２００２），高山植物生长季短，大
部分植物的花期集中在 ６—８ 月，而此时频繁且不

可预测的降雨以及强烈的紫外辐射是青藏高原地

区的典型气候特征，严酷的环境严重影响了植物

的繁殖适合度。 本研究表明，喉毛花的毛状副冠

结构是应对高山恶劣环境的一种适应策略，有利

于维持花粉数量和花粉质量，从而进一步提高了

胚珠受精比率，对植株的雌性和雄性繁殖成功都

具有重要意义。 目前，本研究仅在一个生长季内

的一个喉毛花居群内开展，然而高山生态环境因

子在不同时间和不同空间内可能存在很大变异，
因此，在今后的研究工作中，应该涉及同一年内的

多个居群或者同一居群的不同年份，从而对高山

植物特殊花部结构的进化意义进行更为全面而准

确的评价。
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