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圆唇苣苔属(Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ)花柱侧偏
弯折现象及其传粉适应机制
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( １. 热带特色林木花卉遗传与种质创新教育部重点实验室ꎬ 海南大学ꎬ 海口 ５７０２２８ꎻ
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摘　 要: 圆唇苣苔属(Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ)是苦苣苔科的中国特有属ꎬ有 ５ 种ꎬ全部狭域分布在我国西南及广东的高

海拔山区ꎮ 圆唇苣苔属所有物种的花柱侧偏且花柱顶端呈 ９０°弯折ꎬ使得柱头位于花开口的中央位置ꎮ 这

种独特的侧偏弯折花柱结构ꎬ说明圆唇苣苔属可能有着特殊的演化历史和适应机制ꎮ 为揭示这种特殊的花

柱侧偏弯折现象的发生范围、发育过程及其传粉适应机制ꎬ该研究在圆唇苣苔(Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ ｃｈｏｒｉｓｅｐａｌｕｓ)、折
毛圆唇苣苔(Ｇ. ｒｅｔｒｏｔｒｉｃｈｕｓ)和微毛圆唇苣苔(Ｇ. ｍｉｃｒｏｔｒｉｃｈｕｓ)３ 个物种中开展了花部综合征观察ꎬ并研究了

广东大雾岭保护区内的折毛圆唇苣苔花发育过程、花部特征和繁育系统以及传粉过程ꎮ 结果表明:(１)微毛

圆唇苣苔只有花柱左偏弯折现象ꎬ而圆唇苣苔和折毛圆唇苣苔虽然大部分花是花柱左偏弯折ꎬ但在部分个

体中出现了少量的花柱右偏弯折现象(占种群总花数的 ２％ ~ ３％)ꎮ (２)传粉观察发现ꎬ折毛圆唇苣苔在花

蕾期即出现了花柱弯折现象ꎬ２ 个可育雄蕊的花药合生、位于花冠筒喉部中央位置ꎬ与侧偏花柱不存在左右

镜像对称关系ꎮ (３)折毛圆唇苣苔的花粉胚珠比(Ｐ / Ｏ)为 ４５６.９８±１５.５５ꎬ属于兼性异交繁育系统ꎮ 折毛圆

唇苣苔存在一定的传粉限制ꎬ自交授粉可以结实ꎬ但异交种子萌发率更高ꎬ可能存在近交衰退ꎮ (４)折毛圆

唇苣苔的访花昆虫较少ꎬ访花频率较低ꎬ主要访花昆虫有隧蜂、熊蜂、食蚜蝇等ꎻ熊蜂体型较大ꎬ访花时降落

在弯折花柱和花瓣下唇ꎬ胸部侧面及下部能有效接触到柱头ꎮ (５)反射率结果显示ꎬ折毛圆唇苣苔花瓣反射

波长范围集中在紫光和蓝紫光区域ꎬ花冠的反射波长范围与蜂类视觉范围一致且花冠筒外侧和花瓣下唇的

反射强度最大ꎬ更容易吸引蜂类落置在花冠宽大的下唇ꎻ圆唇苣苔属的花柱侧偏弯折现象可能来自近缘的

长蒴苣苔属(Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｕｓ)的花柱下弯现象或镜像花(ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ)ꎮ 综上认为ꎬ这种侧偏弯折的花

柱ꎬ可能通过提供昆虫降落平台ꎬ使得柱头位于花开口中央和花瓣下唇的上方位置ꎬ提高了柱头接触访花昆

虫的概率ꎬ是适应高海拔地区低频率访花者的一种机制ꎮ
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ｐｒｏｂａｂｌｙ ｅｖｏｌｖｅｄ ｆｒｏｍ ｅｉｔｈｅｒ ｏｆ ｔｈｅｓｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｌａｔｅｒａｌ ｂｅｎｄｉｎｇ ｓｔｙｌｅ ｍｉｇｈｔ ｐｒｏｖｉｄｅ ｌａｎｄｉｎｇ ｐｌａｔｆｏｒｍ
ｆｏｒ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔｉｇｍａ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｌｉｐｓ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｃｏｎｔａｃｔ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｔｈｅ ｆｌｏｒａｌ ｖｉｓｉｔｏｒｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｓ ａｎ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ
ｔｏ ｔｈｅ ｖｅｒｙ ｌｏｗ ｉｎｓｅｃｔ ｖｉｓｉｔａｔｉｏｎ ｄｕｅ ｔｏ ｆｒａｇｍｅｎｔｅｄ ａｎｄ ｆｏｇｇｙ ｈａｂｉｔａｔｓ ｉｎ ｈｉｇｈ ａｌｔｉｔｕｄｅ ａｒｅａｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｆｌｏｒａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅꎬ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓꎬ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍꎬ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍｓꎬ Ｇｅｓｎｅｒａｉｃｅａｅ

　 　 被子植物花柱的形态与空间位置是决定柱头

落置花粉、胚珠授粉成功的一个关键因素ꎬ往往是

由访问最频繁、最有效的传粉者塑造的(Ｍａｙｆｉｅｌｄ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｆｅｎｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 在适应不同传

粉者类型与访花行为以最大化柱头接受同种花粉

概率的选择压力下ꎬ花柱出现了极大的多态性

(Ｂａｒｒｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ )ꎬ 如 花 柱 运 动 ( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１ꎻ Ｙｕ ＆ Ｈｕａｎｇꎬ ２００４ꎻ 段 友 爱 和 李 庆 军ꎬ
２００８)、柱头裂片开合 ( Ｆｅｔｓｃｈｅｒꎬ ２００１ꎻ Ｙａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４)、异长花柱( Ｂａｒｒｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)、镜像

花的侧偏花柱( Ｊｅｓｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００２ａꎬ ｂꎻ Ｇａｏ ｅｔ

ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)等ꎬ成为研究花部综

合征( ｆｌｏｒａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅ)、花－传粉者协同进化的关键

性状之一(黄双全ꎬ２００７)ꎮ
苦 苣 苔 科 ( Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ ) 圆 唇 苣 苔 属

(Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ)的花柱形态非常特别:花柱不仅偏转

在花冠筒的一侧ꎬ而且花柱顶端呈 ９０°弯折ꎬ使得

花柱顶端 ２ ~ ３ ｍｍ 的部分横在花冠筒开口、柱头

处于花开口处的中央位置(韦毅刚ꎬ２０１０)ꎮ 这种

花柱侧偏弯折现象不同于目前已知的花柱类型ꎬ
可能存在不一样的发育过程和传粉适应机制ꎬ对
认识苦苣苔科传粉系统演化和物种形成机制具有

８１８ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



积极意义ꎮ
圆唇苣苔属是中国特有属ꎬ仅 ５ 种 ２ 变种(王

文采等ꎬ１９９０)ꎬ狭域分布于广西与广东等地的高

海拔山区的郁闭林下或溪谷山涧(韦毅刚ꎬ２０１０)ꎬ
生境呈典型的斑块状分布ꎮ 本研究广泛调查了圆

唇苣苔属 ３ 个物种的花柱侧偏弯折现象及其主要

花部 特 征ꎬ 并 以 折 毛 圆 唇 苣 苔 ( Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ
ｒｅｔｒｏｔｒｉｃｈｕｓ)为例ꎬ研究了花部综合征及其发育过

程、传粉机制和繁育系统ꎮ 本文主要回答 ２ 个科

学问题:(１)圆唇苣苔属花柱侧偏弯折现象的发育

过程和主要特征ꎻ(２)圆唇苣苔属花柱侧偏弯折现

象的传粉适应机制ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 圆唇苣苔属花柱侧偏弯折现象的系统分布

２０２１ 年 ４—５ 月调查了正处于盛花期的广西

南宁大明山保护区天坪站附近石壁的圆唇苣苔

(Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ ｃｈｏｒｉｓｅｐａｌｕｓ)、广东大雾岭大田顶林下

山坡的折毛圆唇苣苔、广东大雾岭长坑林区山涧

边的微毛圆唇苣苔(Ｇ. ｍｉｃｒｏｔｒｉｃｈｕｓ) ３ 个物种的花

柱弯折现象ꎮ 选择这 ３ 个种分布较集中的大种

群ꎬ记录开花个体数ꎮ 随机挑选不少于种群规模

一半的个体ꎬ不少于 ２００ 朵花ꎬ统计花柱侧偏弯折

的现象ꎮ
１.２ 折毛圆唇苣苔花柱侧偏弯折的发生过程

在折毛圆唇苣苔居群内ꎬ随机选取不同植株

的 ２５ 朵花蕾进行标记ꎬ记录雌雄蕊的变化ꎮ 折毛

圆唇苣苔的花蕾发育阶段分为 ５ 个时期: 花蕾期

Ｉ、花蕾期Ⅱ、花蕾期Ⅲ、花蕾期Ⅳ、花蕾期Ⅴ(花瓣

裂片顶端部分松散ꎬ即将打开)、花开放期(花瓣上

下唇裂片打开)ꎮ 每个时期取 ５ 朵花进行解剖ꎬ 拍

照并记录花内各部位尤其是雌蕊与雄蕊结构的

变化ꎮ
１.３ 访花昆虫及访花行为

参照龚燕兵和黄双全(２００７)的方法ꎬ在折毛

圆唇苣苔种群内开花个体集中的斑块中ꎬ以 ５０ 株

个体为观察对象ꎬ使用数码相机对访花昆虫进行

拍摄观察ꎮ 记录访花者形态种类、访花行为和总

访问次数ꎮ 通过访花昆虫是否接触到柱头、是否

从花开口进入花冠筒等ꎬ判断访花昆虫是不是可

能的有效传粉者ꎮ

１.４ 繁育系统

１.４.１ 异交指数与花粉胚珠比(Ｐ / Ｏ) 　 依据 Ｄａｆｎｉ
(１９９２)的标准ꎬ测量折毛圆唇苣苔 ３０ 朵花的单花

直径、雌雄蕊成熟顺序和柱头与花药的相对位置

并计算异交指数(ＯＣＩ)ꎮ 异交指数越大ꎬ植物异交

水平越大ꎬ越需要传粉者ꎮ
随机选取 １０ 朵花药尚未开裂的花ꎬ放入 ＦＡＡ

固定液中ꎬ带回计算花粉和胚珠数量ꎮ 取下花药ꎬ
制成１ ０００ μＬ 的花粉悬浮液ꎬ用移液枪吸取少量

花粉液在光学显微镜(上海普丹 ＸＴＬ￣１０)下统计

花粉数量ꎬ每朵花重复计数 ３ 次ꎮ 在体式显微镜

(尼康 ＳＭＺ７４５Ｔ)下剥离出胚珠ꎬ统计胚珠数量ꎮ
１.４. ２ 花粉与柱头活性 　 参照 Ｄａｆｎｉ( １９９２) 的方

法ꎬ随机选取 ３０ 个处于花蕾期 Ｖ 的花蕾ꎬ标记为 ０
状态ꎮ 随后每隔 １ ｄ 取 ３ 朵花ꎬ检测花粉活性和柱

头可授性ꎮ 方法如下:取部分新鲜花粉撒在滴有

１５％蔗糖溶液(含硼酸)的凹面载玻片上ꎬ置于培

养皿中恒温培养 １０ ｈꎬ然后在光学显微镜下统计

花粉萌发率(花粉数>４０ 为有效样本)来判断花粉

活性的水平ꎮ 柱头浸泡在 ３％的双氧水中ꎬ根据气

泡产生的速率与数量判断柱头活性ꎮ
１.４.３ 花瓣反射率实验 　 取刚开放的花ꎬ用便携式

光谱仪 (赛曼 Ｓ３０００￣ＵＶ￣ＮＩＲ) 和光纤反射探针

(Ｆｉｂｅｒ Ｙ ４００ μｍ)测量花冠筒外侧、花冠筒内侧、
花瓣下唇、花瓣上唇 ４ 个部位的花瓣反射率ꎮ 光

源采用脉冲氙灯(Ｘｅ￣０２)ꎬ参考光使用标准反射白

板(ＷＢ￣０２)ꎮ 使用花下第一片叶作为背景光参照

物ꎮ 测量时将探针倾斜 ４５°并置于距离花瓣表面 ５
ｍｍ 处ꎮ 用 ＳｐｅｃｔｒａＰｒｏ Ｖ３.３(杭州塞曼科技有限公

司)整理反射率数据ꎮ
１.４.４ 人工授粉套袋实验 　 在花冠裂片未完全展

开前ꎬ随机选取 １０ 个植株上的花做人工处理

(Ｄａｆｎｉꎬ １９９２)ꎮ 设置的 ５ 个处理如下ꎮ (１)自然

对照:不做任何处理ꎬ作自然情况下的对照ꎮ (２)
无处理套袋:不进行任何处理直接套袋ꎮ (３)去雄

套袋:在即将开花之前ꎬ去掉花药后套袋ꎮ (４)自

交授粉:在开花前去雄套袋ꎬ花开后用同株的花粉

涂在柱头上ꎬ套袋ꎮ (５)异交授粉:花开前去雄套

袋ꎬ花开后用其他植株的花粉涂在柱头上ꎬ套袋ꎮ
每组 １０ 朵ꎬ１ 个月后统计各处理的坐果率和结

实率ꎮ
１.４.５ 种子萌发实验　 取上述 ５ 组不同处理得到的

膨大果实ꎬ每个果实各选取 １００ 粒种子ꎬ使用蒸馏
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水清洗 ３ 次ꎬ将种子置于铺有灭菌滤纸且用蒸馏

水浸润的培养皿中ꎬ恒温培养ꎮ 以胚根长度超过

种子长度作为种子萌发成功的标志ꎬ３０ ｄ 后统计

不同处理下的种子萌发率ꎮ 通过自交和异交种子

的萌发率差异ꎬ判断是否存在近交衰退ꎮ
１.５ 数据分析

采用 ＳＰＳＳ １３.０ ｆｏｒ Ｗｉｎｄｏｗｓ 统计软件的 ｏｎｅ￣
ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 分析套袋实验中不同处理间的结实

率、每果平均种子数的差异ꎮ 数据间的两两比较

采用 Ｓｔｕｄｅｎｔ￣Ｎｅｗｍａｎ￣Ｋｅｕｌｓ 检验法( Ｓ￣Ｎ￣Ｋ 法) (任
明迅ꎬ ２００９)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 圆唇苣苔属花柱弯折现象

广西南宁大明山的圆唇苣苔种群个体数超过

２００ 株ꎮ 对种群中 ３５１ 朵花的花柱弯折情况进行

了调查ꎬ花柱左偏花与右偏花可以出现在同一个

体上ꎬ其中花柱左偏花 ３４１ 朵、花柱右偏花 １０ 朵ꎬ
花柱右偏花占 ２.８５％(图 １)ꎮ

广东大雾岭大田顶的折毛圆唇苣苔种群约有

２ ０００个开花个体ꎮ 统计了种群中 ５４１ 朵花的花柱

弯折情况ꎬ花柱左偏花与右偏花可以出现在同一

个体上ꎬ其中花柱左偏花、右偏花分别有 ５３２、９
朵ꎬ花柱右偏花占 １.６６％(图 １)ꎮ

广东大雾岭长坑林区的微毛圆唇苣苔有花个

体数量约 ２００ 株ꎮ 一共调查了 ２３０ 朵花ꎬ全部都是

左偏弯折花ꎬ没有发现花柱右偏弯折现象(图 １)ꎮ
２.２ 花部综合征与花柱侧偏弯折过程

折毛圆唇苣苔花紫红色ꎬ花序大而繁茂ꎬ花冠

平均长约 １２ ｍｍꎮ 每个植株有 １ ~ ３ 条花序ꎬ每个

花序有 ５ ~ ２０ 朵花ꎬ为双花聚伞花序ꎮ 折毛圆唇苣

苔花大多在凌晨开放ꎬ开花时ꎬ首先是下唇左右裂

片先展开ꎬ２ ~ ３ ｈ 后下唇中裂片展开ꎬ上下唇瓣分

离ꎬ即花开放ꎮ 花开放后上唇边缘逐渐向后翻折、
下唇继续向下展开ꎬ花柱向花筒外伸长ꎮ 花蕾期

花冠呈深紫红色ꎬ在花开放时逐渐变为淡紫红色

(图 ２)ꎮ 单花寿命通常为 ６ ~ ７ ｄꎮ
折毛圆唇苣苔花柱基部的花盘明显ꎬ可能分

泌有花蜜(图 ２)ꎮ 折毛圆唇苣苔的花柱在距基部

约 １ ｍｍ 位置侧偏ꎬ使整个花柱水平偏向花左侧ꎻ
除了花柱基部的侧偏ꎬ在花柱顶端靠近柱头 ３ ~ ５
ｍｍ 处柱头还向花中央弯折ꎮ 折毛圆唇苣苔的雌

雄蕊长度近似ꎬ花柱位于中央花药的正上方(图 ２:
花蕾期 Ｉ)ꎮ 随后ꎬ花柱逐渐伸长ꎬ柱头开始向下钩

弯(图 ２:花蕾期Ⅱ)ꎬ并随着花柱的伸长逐渐离开

花药位置向侧面偏移(图 ２:花蕾期Ⅲ)ꎮ 随着花

柱的伸长ꎬ雌雄异位程度和花柱侧偏更加明显、花
柱上端弯折程度逐渐增大至 ９０° (图 ２:花蕾期

ＩＶ)ꎮ 在花即将开放时(图 ２:花蕾期 Ｖ)ꎬ花柱完全

侧偏在花冠筒侧壁ꎬ弯折的柱头位于雄蕊花药正

前方ꎮ 花完全打开时ꎬ花柱远远伸出花冠口ꎬ弯折

的花柱上端呈镰刀状横在花开口处(图 ２)ꎮ
２.３ 传粉过程

折毛圆唇苣苔主要访花昆虫为熊蜂ꎬ偶见有隧

蜂或食蚜蝇访问(图 ３)ꎮ 其中ꎬ熊蜂的访问频率最

高ꎬ常见于 １１:００—１３:００ 访花ꎮ 熊蜂访花时常降落

在花的下唇(图 ３)ꎬ用脚钩住下唇或弯折花柱以固

定身体ꎮ 访花时熊蜂胸部侧面和下部能明显接触

到位于花开口中央位置的柱头ꎬ有时在收集完花粉

后也会在花筒口将花粉梳理进花粉篮ꎮ 熊蜂停留

时间较短ꎬ平均访花时间 ４ ｓ 左右ꎬ在飞离时ꎬ能明

显观察到由熊蜂振翅引起的花粉散出ꎮ
２.４ 花瓣反射率

折毛圆唇苣苔花瓣各部位的反射波长集中在

３８４ ｎｍ(紫光)、４０６ ｎｍ(紫光)、４２６ ~ ４３７ ｎｍ(紫

光)处ꎬ在 ４６２ ｎｍ(蓝光)处也有较高的反射强度ꎮ
花冠的反射波长在蜂类视觉范围内ꎬ说明折毛圆

唇苣苔主要靠吸引蜂类传粉ꎬ与传粉观察结果一

致ꎮ 折毛圆唇苣苔的花冠筒外侧和花瓣下唇的反

射强度最大ꎬ高于花冠筒内和上唇的反射率(图

４)ꎬ花冠下唇更高的反射率使得蜂类传粉时更容

易落置在下唇ꎬ从而控制其访花行为ꎮ
２.５ 繁育系统

２.５.１ 异交指数与花粉胚珠比(Ｐ / Ｏ) 　 折毛圆唇

苣苔的花较大ꎬ柱头与花药间存在明显的雌雄异

位ꎬ雄蕊先熟ꎮ 根据 Ｄａｆｉｎ(１９９２)对异交指数的计

算标准ꎬ折毛圆唇苣苔的异交指数为 ３ꎬ繁育系统

为兼性异交ꎬ自交亲和ꎬ可能需要传粉者ꎮ
折毛圆唇苣苔单花的花粉数为(７.３３±０.３４) ×

１０５粒ꎬ胚 珠 数 为 ( １ ６０４ ± ９３ ) 个ꎻ 花 粉 胚 珠 比

(Ｐ / Ｏ)为 ４５６.９８±１５.５５ꎮ 依据 Ｃｒｕｄｅｎ(１９７７)的标

准ꎬ 折毛圆唇苣苔的繁育系统为兼性异交ꎮ
２.５.２ 花粉与柱头活性 　 虽然折毛圆唇苣苔的花

粉在花瓣裂片打开时就有一定活性ꎬ但其活性较

低 (２５％)(图 ５)ꎬ 花粉活性在花开后第 ３ 天达到
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图 １　 圆唇苣苔属 ３ 个物种的花柱侧偏弯折现象
Ｆｉｇ. １　 Ｓｔｙｌｅ ｌａｔｅｒａｌ ｂｅｎｄｉｎｇ ｉｎ ｔｈｒｅｅ Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

图 ２　 花柱侧偏弯折的发育过程
Ｆｉｇ. ２　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｓｔｙｌｅ ｌａｔｅｒａｌ ｂｅｎｄｉｎｇ

最大值(８０％)ꎬ之后逐渐降低ꎬ第 ８ 天完全为 ０ꎮ
柱头在开花前没有活性ꎬ在花开放后第 ３ 天活性

达到最高值ꎬ并持续 ３ ~ ４ ｄ(图 ５)ꎮ
２.５.３ 人工套袋　 自然条件下ꎬ折毛圆唇苣苔的坐

果率为 ３６％、种子数为(４０６ ± １２６. ０３)粒(表 １)ꎮ
去雄套袋结实率为 ０ꎬ不存在无融合生殖ꎮ 无处理

套袋有 １ 朵花成功坐果、种子数为 ２４０ 粒ꎬ可能存

在一定程度自交ꎮ 人工授粉的折毛圆唇苣苔显著

高于自然对照的坐果率ꎬ显示折毛圆唇苣苔自然

繁殖存在一定的传粉限制ꎮ 异交授粉的坐果率略

高于自交授粉坐果率ꎬ但不存在显著差异(表 １)ꎮ
２.５.４ 种子萌发率 　 自然结实的种子萌发率可达

(５２ ± １１.０１)％ꎬ无处理套袋的种子萌发率为(２４±
１.２１)％ꎬ表明自交的种子也具有一定的活性ꎬ人
工自交授粉种子的萌发率略高于无处理套袋的萌

发率ꎬ可能是由无处理套袋果实样本量极少导致

的数据偏差ꎮ 人工异交授粉的种子萌发率( ６１ ±
９.８６)％显著高于自交种子的萌发率和自花授粉种

子的萌发率(３６±９.３６)％ꎬ说明折毛圆唇苣苔可能

存在近交衰退(图 ６)ꎮ
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图 ３　 折毛圆唇苣苔的主要访花昆虫有隧蜂(Ａ、Ｂ)、熊蜂(Ｃ)、食蚜蝇(Ｄ)
Ｆｉｇ. ３　 Ｍａｉｎ ｆｌｏｒａｌ ｖｉｓｉｔｏｒｓ ｏｆ Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ ｒｅｔｒｏｔｒｉｃｈｕｓ ａｒｅ Ｈａｌｉｃｔｉｄａｅ (Ａꎬ Ｂ)ꎬ Ｂｏｍｂｕｓ (Ｃ) ａｎｄ Ｓｙｒｐｈｉｄａｅ (Ｄ)

图 ４　 折毛圆唇苣苔花部主要部位的反射光强度
Ｆｉｇ. ４　 Ｒｅｆｌｅｃｔｅｄ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｌｏｒａｌ ｐａｒｔｓ ｏｆ Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ ｒｅｔｒｏｔｒｉｃｈｕｓ
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图 ５　 折毛圆唇苣苔花粉与柱头的活性变化
Ｆｉｇ. ５　 Ｐｏｌｌｅｎ ｖｉａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｉｇｍａ ｒｅｃｅｐｔｉｖｉｔｙ ｄｕｒｉｎｇ

ｆｌｏｒａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｓ ｏｆ Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ ｒｅｔｒｏｔｒｉｃｈｕｓ

３　 讨论

３.１ 圆唇苣苔属花柱侧偏弯折现象的特征与演化

圆唇苣苔属的花柱侧偏弯折现象ꎬ在形态上

类似于镜像花(ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ)ꎮ 镜像花是一

种特化的昆虫传粉机制ꎬ通过花柱偏左或偏右ꎬ形
成镜像对称的 ２ 种花型促进异交传粉( Ｂａｒｒｅｔｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ Ｊｅｓｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００２ｃꎻ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 但是ꎬ在本研究中ꎬ圆唇苣苔属的花柱侧

偏弯折现象在 ２ 个方面不同于镜像花:(１)镜像花

通常都有 １ 个对应侧偏在另一侧的可育雄蕊

(Ｂａｒｒｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ 张大勇ꎬ ２００４ꎻ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎬ而圆唇苣苔属的可育雄蕊位于花冠筒内上

表 １　 折毛圆唇苣苔人工授粉套袋实验结实情况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｒｕｉｔ￣ｓｅｔｔｉｎｇ ａｎｄ ｓｅｅｄ￣ｓｅｔｔｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ ａｆｔｅｒ ｂａｇｇｉｎｇ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｏｆ Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ ｒｅｔｒｏｔｒｉｃｈｕｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ 处理花数
Ｎｏ. ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｓ

结果数
Ｎｏ. ｏｆ ｆｒｕｉｔｓ

坐果率
Ｆｒｕｉｔ￣ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｉｏ

(％)

种子数
Ｎｏ. ｏｆ ｓｅｅｄｓ

结实率
Ｓｅｅｄ￣ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｉｏ

(％)

自然对照 Ｎａｔｕｒａｌ ｃｏｎｔｒｏｌ １１ ４ ３６ｂ ４０６±１２６.０３ｂ ２５.３１ｂ

无处理套袋 Ｕｎｔｒｅａｔｅｄ ｂａｇｇｅｄ １１ １ ９ａ ２４０ａ １４.９６ａ

去雄套袋 Ｅｍａｓｃｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｂａｇｇｅｄ １１ ０ ０ ０ ０

自交授粉 Ｓｅｌｆ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ １１ ８ ７２ｃ ７３１±１１１.８０ｃ ４５.５７ｃ

异交授粉 Ｃｒｏｓｓ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ １１ ９ ８１ｃ ８１４±１３４.４２ｃ ５０.７５ｃ

　 注: 同列不同字母表示差异显著(Ｐ < ０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) .

不同字母表示差异显著 (Ｐ<０.０５)ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５).

图 ６　 折毛圆唇苣苔不同处理花的种子萌发率
Ｆｉｇ. ６　 Ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｆｔｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ｏｆ Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ ｒｅｔｒｏｔｒｉｃｈｕｓ ｆｌｏｗｅｒｓ

方的中央位置ꎬ不侧偏ꎻ(２)镜像花的花柱通常仅

侧偏、不弯折ꎬ柱头位于花的侧面ꎬ而圆唇苣苔属

的花柱上端显著呈 ９０°弯折ꎬ使得柱头位于花开口

的中央位置ꎮ 因此ꎬ圆唇苣苔属花柱侧偏弯折现

象可能有着特殊的演化历史和传粉适应机制ꎮ
与圆唇苣苔属亲缘关系最近的长蒴苣苔属

(Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｕｓ)的温州长蒴苣苔(Ｄ. ｃｏｒｔｕｓｉｆｏｌｉｕｓ)、
沅陵长蒴苣苔(Ｄ. ｙｕｅｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ)等植物的花柱也

存在弯折现象(韦毅刚ꎬ ２０１０ꎻＲｏａｌｓｏｎ ＆ Ｒｏｂｅｒｔｓꎬ
２０１６)ꎬ但本研究花柱位于花冠筒正上方ꎬ花柱顶

端朝下弯折ꎮ 这种下弯花柱有利于接触到访花者

背部携带的花粉(Ａｒｍｂｒｕｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｈｕａｎｇ ＆
Ｓｈｉꎬ ２０１３)ꎮ 我们根据 Ｒｏａｌｓｏｎ 和 Ｒｏｂｅｒｔｓ( ２０１６)
的分子系统关系ꎬ推测圆唇苣苔属的祖先状态可

能是这种处于花冠筒中央位置的下弯花柱ꎮ 但是ꎬ
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系统树改自 Ｒｏａｌｓｏｎ 和 Ｒｏｂｅｒｔｓ (２０１６)ꎮ
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｔｒｅｅ ｉｓ ｒｅｄｒａｗｎ ｆｒｏｍ Ｒｏａｌｓｏｎ ａｎｄ Ｒｏｂｅｒｔｓ (２０１６).

图 ７　 圆唇苣苔属与亲缘属的主要花部特征
Ｆｉｇ. ７　 Ｍａｉｎ ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｇｙｒｏｃｈｅｉｌｏｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｌｏｓｅｓｔ ｒｅｌａｔｉｖｅｓ
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在后期的演化中ꎬ控制花柱细胞分裂的基因发生

突变ꎬ花丝基部内外侧细胞分裂速率与方向存在

差异导致花柱侧偏ꎬ 逐渐形成了侧偏的弯折花柱

(Ｄｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 这种侧偏弯折花柱可以利用

访花者胸部或腹部侧面进行传粉ꎬ降低了其与其

他植物竞争传粉者背部传粉导致的传粉干扰

(Ｈｕａｎｇ ＆ Ｓｈｉꎬ ２０１３)ꎻ同时ꎬ侧偏弯折的花柱避免

了大型访花昆虫快速粗暴访花行为对雌蕊造成的

物理伤害ꎬ具有保护雌蕊的作用 ( Ｂａｒｒｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００)ꎮ 随后ꎬ在提高柱头花粉落置成功率的选择

压力下ꎬ花柱顶端弯折程度逐渐增大到 ９０°ꎬ形成

了圆唇苣苔属特有的花柱侧偏弯折现象ꎮ
在本研究中ꎬ圆唇苣苔属的近缘属长蒴苣苔属

出现了镜像花ꎬ而苦苣苔科蛛毛苣苔属(Ｐａｒａｂｏｅａ)
镜像花中也存在着花柱顶端的弯折现象(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６ꎻ 韦毅刚ꎬ２０１０)ꎻ此外ꎬ本研究的圆唇苣苔属也

出现了少量的花柱右偏弯折的花型ꎬ与占据绝对优

势的花柱左偏弯折花型呈现出镜像对称ꎮ 这暗示

着圆唇苣苔的花柱侧偏弯折现象可能与镜像花有

着密切的联系ꎮ 但是ꎬ镜像花的异交传粉机制在传

粉者访花频率极低的生境中难以实现与维持

(Ｊｅｓｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００２ｃ)ꎮ 镜像花由 １ 个位点的 ２
个等位基因控制ꎬ其中右偏花柱是显性ꎬ左偏花柱

是隐性(Ｊｅｓｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００２ａꎬｂ)ꎮ 圆唇苣苔属的

生境郁闭度高、浓雾较大ꎬ可能导致祖先类群的镜

像花异交机制受限ꎬ在经历了遗传瓶颈和较高频率

的自交繁殖保障之后ꎬ导致只有隐性纯合的花柱左

偏这一种花型占据绝对优势 ( Ｊｅｓｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ
２００２ｂ)ꎬ并在后期逐渐增大花柱顶端的弯折程度ꎮ
镜像花崩溃成单一或单优花型的现象ꎬ在百合科

(Ｌｉｌｉａｃｅａｅ)和血草科(Ｈａｅｍｏｄｏｒａｃｅａｅ)折扇草属折

扇草(Ｗａｃｈｅｎｄｏｒｆｉａ ｔｈｙｒｓｉｆｌｏｒａ) 等植物中也有报道

(Ｊｅｓｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００２ｂꎬ２００３)ꎮ 今后ꎬ需要开展深

入的分子系统学和遗传发育机制的研究ꎬ确定圆唇

苣苔属花柱弯折和花柱侧偏 ２ 个性状的演化顺序ꎬ
才能更好地确定圆唇苣苔属花柱侧偏弯折现象的

起源与演化历史ꎮ
３.２ 花柱侧偏弯折现象的传粉适应机制

花部综合征和人工授粉实验都表明:折毛圆

唇苣苔属于以异交为主的繁育系统ꎬ但传粉限制

明显ꎻ自交亲和ꎬ但存在一定的自交衰退ꎬ可能是

由胁迫生境造成的传粉条件与传粉质量的下降导

致的高自交亲和度( Ｓｃｈｏｅｎ ＆ Ｂｒｏｗｎꎬ １９９１)ꎮ 圆

唇苣苔属主要的有效传粉者熊蜂体型较大ꎬ在访

花时只能降落在宽大的花瓣下唇ꎬ不能进入花冠

筒内部ꎮ 熊蜂访花时ꎬ经常用前足抓住花瓣上唇

和弯折花柱维持身体平衡ꎮ 在这个过程中ꎬ柱头

得以接触到熊蜂胸部的侧面和下部ꎬ实现了传粉ꎮ
同时ꎬ花柱弯折使得柱头位于花中央、反射率最高

的下唇瓣的上方位置ꎬ这里是熊蜂等访花者降落

频率最高的部位ꎬ可以最大化提高柱头接触传粉

者的概率ꎮ 因此ꎬ弯折的花柱既给熊蜂增加了降

落平台ꎬ也提高了柱头接触传粉者的概率和花粉

落置成功率ꎬ极大促进了传粉成功率ꎮ 这可能是

圆唇苣苔属植物对高海拔、浓雾山地传粉者访花

频率极低环境的一种适应ꎮ
在本研究中ꎬ与苦苣苔科其他植物相比ꎬ圆唇

苣苔属还有着明显扁平的花冠筒开口ꎮ 扁平的花

冠筒限制了访花昆虫的访花位置ꎬ提高了位于花

冠筒开口处的弯折花柱接触访花者身体部位的精

确性ꎮ 此外ꎬ我们在野外观察到ꎬ折毛圆唇苣苔花

在第 ６ 天左右开始凋谢ꎬ脱落的花冠筒会在风的

作用下顺着花柱滑落ꎬ弯折花柱的柱头能够接触

到自花的花药ꎬ此时柱头有较高的活性ꎬ花粉活性

较低但仍然具有一定活性ꎬ可能在一定程度上促

进了自交繁殖保障ꎮ 这种现象在唇形目紫葳科

(Ｂｉｇｎｏｎｉａｃｅａｅ) 等植物也有发现 ( Ｌｌｏｙｄ ＆ Ｓｃｈｏｅｎꎬ
１９９２ꎻ Ｑｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬ被证实是在异交失败或受

限情况下的一种延迟自交机制(Ｑｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ
因此ꎬ圆唇苣苔属花柱侧偏弯折现象是特化

适应熊蜂等大型昆虫胸部侧面及下部传粉的一种

机制ꎬ具有延迟自交的作用ꎬ提高了圆唇苣苔属在

郁闭度高、浓雾、传粉服务较低等生境的适应能

力ꎬ对于认识苦苣苔科物种适应分化具有积极意

义ꎮ 这种特殊的花部特征ꎬ既有可能是从复杂的

特化传粉系统镜像花崩溃而来ꎬ又有可能是从位

于花中央的下弯花柱逐渐偏转演化而来ꎮ 在今后

的研究中ꎬ可以结合圆唇苣苔属及其近缘属开展

分子系统发育的研究ꎬ明确花柱侧偏和花柱弯折 ２
个性状的演化顺序ꎬ才能更好地确定圆唇苣苔属

花柱侧偏弯折现象的起源与适应历史ꎮ
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