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蓝堇草属(毛茛科)花形态发生的扫描电子显微镜观察
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摘　 要: 花的发生和发育过程研究可以发现早期进化的轨迹ꎬ为系统发育的研究提供重要线索ꎮ 蓝堇草属

(Ｌｅｐｔｏｐｙｒｕｍ)为毛茛科唐松草亚科一单种属ꎬ仅包含蓝堇草一种ꎬ其花的发生和发育过程仍为空白ꎮ 为了深

入理解唐松草亚科乃至毛茛科花发育多样性和演化规律ꎬ该文运用扫描电子显微镜(ＳＥＭ)观察了蓝堇草各

轮花器官的形态发生和发育过程ꎮ 结果表明:该属植物所有的萼片、花瓣、雄蕊和雌蕊均为螺旋状发生ꎬ花
器官排列式样也为螺旋状ꎻ５ 枚萼片原基宽阔ꎬ５ 枚花瓣原基圆球形、位于萼片原基的间隔ꎬ且在后期表现为

延迟发育现象ꎬ雄蕊原基较小、为圆球形ꎻ花瓣原基和雄蕊原基连续发生ꎬ无明显的时空间隔ꎬ但与萼片原基

有时空间隔ꎻ心皮原基为马蹄形对折ꎬ柱头组织由单细胞乳突组成ꎻ胚珠倒生、具单珠被ꎮ 该属花器官螺旋

状排列、胚珠具单珠被在唐松草亚科中是独有的性状ꎬ花发育形态学证据支持了该属的特殊性ꎮ
关键词: 蓝堇草属ꎬ 毛茛科ꎬ 花ꎬ 形态发生
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　 　 花是被子植物区别于裸子植物和其他孢子植

物类群的最显著、最让科学家着迷的关键创新性

状ꎬ是区分属以上分类群和建立被子植物分类系

统的重要依据 ( Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１ꎬ ２００６ꎻ Ｒｏｎｓｅ Ｄｅ
Ｃｒａｅｎｅ ＆ Ｗａｎｎｔｏｒｐꎬ ２０１１ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓ ＆ Ｍａｔｔｈｅｗｓꎬ
２０１２)ꎮ 然而成熟花只是花发育过程中的一个特

殊阶段ꎬ对花的发生和发育过程的研究可以发现

早期进化的轨迹ꎬ为系统发育的研究提供重要线

索(Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ １９９４ꎻ 孙坤等ꎬ １９９８)ꎮ 因此ꎬ花的起

源和演化一直是探讨被子植物起源和演化的关键

问题之一ꎮ ２０ 世纪 ８０ 年代ꎬ扫描电子显微镜

(ｓｃａｎｎｉｎｇ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｅꎬ ＳＥＭ) 的应用使科

学家可以精细地观察花和各轮花器官的发生和发

育过程ꎬ极大地推动了植物发育形态学的发展和

进 步 ( Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ １９９４ꎬ ２０１１ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００)ꎮ

毛茛科(Ｒａｎｕｎｃｕｌａｃｅａｅ)是一个广泛分布于北

温带的大科ꎬ全球共有约 ５９ 属ꎬ２ ５００余种ꎬ绝大多

数类群为草本 (Ｔａｍｕｒａꎬ １９９３ꎬ １９９５)ꎮ 该科是毛

茛目(Ｒａｎｕｎｃｕａｌｅｓ)的核心分支之一ꎬ对该科花发

育过程的深入研究有助于理解基部被子植物和核

心真双子叶植物的演化关系 (ＡＰＧꎬ ２０１６)ꎮ
２０ 余年来ꎬ随着分子系统学的发展ꎬ毛茛科的

系统发 育 研 究 取 得 了 巨 大 进 展 ( Ｈｏｏｔꎬ １９９５ꎻ
Ｊｏｈａｎｓｓｏｎ ＆ Ｊａｎｓｅｎꎬ １９９３ꎻ Ｊｅｎｓｅｎꎬ １９９５ꎻ Ｊｏｈａｎｓｓｏｎꎬ
１９９５ꎻ Ｋｏｓｕｇｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５ꎻ Ｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００５ꎬ ２００９ꎬ ２０１０ꎻ Ｚｈａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 毛茛科

一 般 被 分 为 ５ 个 亚 科ꎬ 即 Ｇｌａｕｃｉｄｉｏｉｄｅａｅ、
Ｈｙｄｒａｓｔｉｄｏｉｄｅａｅ、黄连亚科(Ｃｏｐｔｉｄｏｉｄｅａｅ)、唐松草亚

科( Ｔｈａｌｉｃｔｒｏｉｄｅａｅ ) 和毛茛亚科 ( Ｒａｎｕｎｃｕｌｏｉｄｅａｅ )

(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｃｏｓｓａｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 最新的

分子系统学证据表明该科包括 １４ 个族ꎬ代表系统发

育研究的 １４ 个分支ꎬ其中 Ｇｌａｕｃｉｄｅａｅ、Ｈｙｄｒａｓｔｉｄｅａｅ
和 Ｃｏｐｔｉｄｅａｅ 是该科早期分化出的三个支系 (Ｚｈａｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ

唐松草亚科( Ｔｈａｌｉｃｔｒｏｉｄｅａｅ)包括了 １０ 个属ꎬ
隶属于三个支系:(１) 唐松草属( Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ)、蓝
堇草 属 ( Ｌｅｐｔｏｐｙｒｕｍ )、 Ｐａｒｏｐｙｒｕｍ、 拟 耧 斗 菜 属

Ｐａｒａｑｕｉｌｅｇｉａꎻ ( ２) 尾囊草属 (Ｕｒｏｐｈｙｓａ)、天葵属

(Ｓｅｍｉａｑｕｉｌｅｇｉａ)、耧斗菜属( Ａｑｕｉｌｅｇｉａ)ꎻ (３) 人字

果属(Ｄｉｃｈｏｃａｒｐｕｍ)、拟扁果草属(Ｅｎｅｍｉｏｎ)、扁果

草属( Ｉｓｏｐｙｒｕｍ)(Ｗａｎｇ ＆ Ｃｈｅｎ ２００７ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ )ꎮ 其 中 蓝 堇 草 属 ( Ｌｅｐｔｏｐｙｒｕｍ ) 是

Ｒｅｉｃｈｅｎｂａｃｈ 在 １８２８ 年基于扁果草属 ( Ｉｓｏｐｙｒｕｍ)
的 Ｉ. ｆｕｍａｒｉｏｉｄｅｓ 建 立 的ꎮ 该 属 仅 有 蓝 堇 草

(Ｌｅｐｔｏｐｙｒｕｍ ｆｕｍａｒｉｏｉｄｅｓ)一种ꎬ在我国分布于新疆、
青海东北部、甘肃、陕西、山西、河北、内蒙古、辽
宁、吉林、黑龙江等地ꎬ在朝鲜、俄罗斯、蒙古、欧洲

和中亚等地也有分布ꎬ常生于田边、路线或干燥草

地(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎮ
毛茛科植物的花器官发育形态学的研究已有

丰富的积累 (如冯旻等ꎬ １９９５ꎻ 常鸿莉等ꎬ ２００５ꎻ 辜

天琪和任毅ꎬ ２００７ꎻ 宋萍等ꎬ ２００７ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ １９９５ꎻ
Ｔｕｃｋｅｒ ＆ Ｈｏｄｇｅｓꎬ ２００５ꎻ Ｗａｎｇ ＆ Ｒｅｎꎬ ２００８ꎻ
Ｊａｂｂｏｕｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎬ ２０１０ꎬ ２０１１ꎻ
Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎬ ２０１２ａꎬ ２０１２ｂꎬ ２０１６ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 在唐松草亚科中ꎬ目前已有耧斗菜属

(Ａｑｕｉｌｅｇｉａ)、天葵属 ( Ｓｅｍｉａｑｕｉｌｅｇｉａ)、拟扁果草属

(Ｅｎｅｍｉｏｎ)、 人字果属 ( Ｄｉｃｈｏｃａｒｐｕｍ)、 唐松草属

(Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ)和尾囊草属(Ｕｒｏｐｈｙｓａ)等 ６ 属的花发
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育过程被研究 (冯旻等ꎬ １９９５ꎻ Ｔｕｃｋｅｒ ＆ Ｈｏｄｇｅｓꎬ
２００５ꎻ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻＺｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 对于单

种属———蓝堇草属的研究主要集中于解剖学(张友

民 等ꎬ １９９５ )、 药 理 学 ( Ｎｉｋｏｌａｅｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ
Ｂｏｌｄｂａａｔａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４) 和植物化学 ( Ｄｏｎｃｈｅｖａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１４)等方面ꎬ而花发育形态学研究仍为空白ꎮ

本研究拟利用扫描电子显微镜观察蓝堇草的

花形态和发育过程ꎬ并与近缘类群进行比较ꎬ以增

进对毛茛科、特别是唐松草亚科花形态多样性和

花器官演化的理解ꎮ

１　 材料与方法

蓝堇 草 ( Ｌｅｐｔｏｐｙｒｕｍ ｆｕｍａｒｉｏｉｄｅｓ ) 的 花 芽 于

２０１１ 至 ２０１５ 年采自东北林业大学 的野生个体

(凭证标本: ＬＭＲ２０１５００１ꎬ ＷＵＫ)ꎬ材料用 ＦＡＡ
(甲醛 ∶ 冰醋酸 ∶ ７０％乙醇 ＝ ５ ∶ ５ ∶ ９０)固定ꎬ 酒

精和乙酸异戊酯系列脱水ꎬＣＯ２临界点干燥ꎬ粘台、
喷金镀膜后在日立 ＨＩＴＡＣＨＩ Ｓ￣３５００ 扫描电镜下

观察照相ꎮ

Ａ. 顶面观ꎻ Ｂ. 侧面观. Ｃ. 心皮ꎻ Ｐ. 花瓣ꎻ Ｓ. 萼片ꎻ Ｓｔ. 雄蕊ꎮ 比例 ＝ １ ｍｍꎮ
Ａ. Ｔｏｐ ｖｉｅｗꎻ Ｂ. Ｓｉｄｅ ｖｉｅｗ. Ｃ. Ｃａｒｐｅｌꎻ Ｐ. Ｐｅｔａｌꎻ Ｓ. Ｓｅｐａｌꎻ Ｓｔ. Ｓｔａｍｅｎ. Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ＝１ ｍｍ.

图 １　 蓝菫草成熟花
Ｆｉｇ. １　 Ｍａｔｕｒｅ ｆｌｏｗｅｒ ｏｆ Ｌｅｐｔｏｐｙｒｕｍ ｆｕｍａｒｉｏｉｄｅｓ

２　 结果与分析

２.１ 成熟花的形态特征

蓝堇草为一年生草本ꎬ具简单的单歧聚伞花

序ꎬ苞片叶状ꎮ 花小ꎬ直径约 ３ ~ ５ ｍｍꎬ辐射对称ꎬ
萼片 ５ 枚ꎬ椭圆形ꎬ淡黄色ꎻ花瓣 ５ꎬ黄色ꎬ长约 １
ｍｍꎬ基部管状、上部近二唇形ꎻ雄蕊 １０ ~ １５ 枚ꎻ心
皮 ６ ~ ２０ 枚ꎬ蓇葖果(图 １:ＡꎬＢ)ꎮ
２.２ 花器官的形态发生

萼片原基 ５ 枚ꎬ以 ２ / ５ 的顺序螺旋状向心式发

生ꎬ每 ２ 个萼片原基之间的夹角约为 １３７°ꎮ 萼片原

基基部宽阔、顶部平截 (图 ２:Ａꎬ Ｂ)ꎮ 在 ５ 枚萼片

原基发生后ꎬ有一个相对较长的时间间隔ꎬ然后 ５ 枚

花瓣原基和雄蕊原基才相继发生 (图 ２:Ｃ)ꎮ 花瓣

和雄蕊在发生早期形态相似ꎬ都为半球形ꎬ很难区

别 (图 ２:Ｃ)ꎮ 心皮原基也是螺旋式发生ꎬ大小与雄

蕊原基相似ꎻ由于雄蕊、心皮数目不固定ꎬ在雄蕊开

始分化前ꎬ花瓣原基与雄蕊原基之间以及雄蕊原基

与心皮原基之间很难鉴别 (图 ２:Ｅ)ꎮ 心皮原基发

生后ꎬ仍然有部分的花托原基的残余 (图 ２:Ｆ－Ｈ)ꎬ
这一区域逐步被长大的心皮所覆盖 (图 ２:Ｈ)ꎮ
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Ａꎬ Ｂ. 萼片的发生ꎻ Ｃ. 花瓣、雄蕊的发生ꎬ示二者原基形状相同而与萼片原基不同ꎻ Ｄ. 雄蕊继续发生ꎻ Ｅ－Ｈ. 心皮原基的发生与

发育ꎬ并逐渐掩盖残余的花托ꎻ Ｉ. 示花瓣延迟发育ꎮ Ｃ. 心皮ꎻ Ｐ. 花瓣ꎻ Ｓ. 萼片ꎻ Ｓｔ. 雄蕊. 比例尺 ＝ １００ μｍꎮ
Ａꎬ Ｂ. Ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｐａｌꎻ Ｃ. Ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｅｔａｌｓ ａｎｄ ｓｔａｍｅｎｓꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅｉｒ ｓｉｍｉｌａｒ ｓｈａｐｅｓ ｂｕｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｒｏｍ ｔｈａｔ ｏｆ ｓｅｐａｌｓꎻ Ｄ. Ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ
ｓｔａｍｅｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｌａｔｅｒ ｓｔａｇｅꎻ Ｅ－Ｈ. Ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｃａｒｐｅｌｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｈｉｄｅｓ ｔｈｅ ｆｌｏｒａｌ ａｐｅｘꎻ Ｉ. Ｓｈｏｗｉｎｇ ｄｅｌａｙｅｄ ｐｅｔａｌ. Ｃ. Ｃａｒｐｅｌꎻ
Ｐ. Ｐｅｔａｌꎻ Ｓ. Ｓｅｐａｌꎻ Ｓｔ. Ｓｔａｍｅｎ. Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ＝１００ μｍ.

图 ２　 蓝菫草花器官的发生发育
Ｆｉｇ. ２　 Ｆｌｏｒａｌ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｌｅｐｔｏｐｙｒｕｍ ｆｕｍａｒｉｏｉｄｅｓ

　 　 在后期发育过程中ꎬ萼片原基增大并逐步包

围了其他的花器官 (图 ２:Ｄ)ꎮ 花瓣原基表现出明

显的延迟发育 (图 ２:Ｉ)ꎮ 花瓣原基分化为下部较

窄的部分和上部较宽的片状结构 (图 ３:Ｇ)ꎮ 下部

较窄部分逐渐伸长形成花瓣的柄ꎻ上部片状结构

逐渐扁平ꎬ并在腹侧中部形成不明显的凹陷ꎬ在凹

陷下方形成两枚突起 (图 ３:ＧꎬＨ)ꎮ 突起逐渐增

大愈合ꎬ并和花瓣侧面愈合ꎬ随着凹陷加深ꎬ花瓣

逐渐分化出上唇和下唇 (图 ３:Ｉ－Ｋ)ꎮ 雄蕊原基逐

渐地分化出花丝和花药 (图 ２:Ｉ)ꎮ
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Ａ－Ｅ. 心皮原基的发育　 Ａꎬ Ｂ. 心皮对折、并逐渐加深ꎻ Ｃ. 心皮分化出子房和花柱ꎻ Ｄ. 不成熟的柱头ꎻ Ｅ. 成熟的柱头组织稍微

外翻ꎮ Ｆ－Ｋ. 花瓣的发育　 Ｆ－Ｈ. 花瓣腹侧凹陷ꎬ并在凹陷下方产生两个突起ꎻ Ｉ－Ｋ. 两个突起愈合ꎬ并和花瓣瓣片愈合ꎬ进而形

成近二唇形的花瓣ꎮ Ｃ. 心皮ꎻ Ｐ. 花瓣. 比例尺 ＝ ５０ μｍ.
Ａ－Ｅ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｃａｒｐｅｌｓ　 Ａꎬ Ｂ. Ｃａｒｐｅｌｓ ｅｎｌａｒｇｅｄ ａｎｄ ｂｅｃｏｍｅ ｏｂｖｉｏｕｓｌｙ ｃｏｎｄｕｐｌｉｃａｔｅꎻ Ｃ. Ｖｅｎｔｒａｌ ｓｌｉｔ ｆｏｒｍｅｄꎻ Ｄ. Ｉｍｍａｔｕｒｅ ｓｔｉｇｍａꎻ
Ｅ. Ｕｐｐｅｒ ｐａｒｔ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｔｕｒｅ ｓｔｉｇｍａꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｓｔｉｇｍａｔｉｃ ｔｉｓｓｕｅ ｃｏｎｓｉｓｔｉｎｇ ｏｆ ｉｎｃｏｎｓｐｉｃｕｏｕｓ ｐａｐｉｌｌａｅ. Ｆ－Ｋ. Ｐｅｔａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ　 Ｆ－Ｈ. Ｐｅｔａｌ ｉｓ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｉｎｔｏ ａ ｌｏｗｅｒ ｓｔａｌｋ ａｎｄ ａ ｕｐｐｅｒ ｂｌａｄｅꎬ ａｎｄ ｔｗｏ ｂｕｌｇｅｓ ａｐｐｅａｒꎻ Ｉ－Ｋ. Ｔｗｏ ｂｕｌｇｅｓ ｆｕｓｅ ｗｉｔｈ ｅａｃｈ ｏｔｈｅｒ ａｎｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｌａｍｉｎａ ａｔ ｔｈｅ
ｓｉｄｅｓ ａｎｄ ｐｅｔａｌ ｂｅｃｏｍｅｓ ｂｉｌａｂｉａｔｅ. Ｃ. Ｃａｒｐｅｌꎻ Ｐ. Ｐｅｔａｌ. Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ＝５０ μｍ.

图 ３　 蓝菫草花器官的发生发育
Ｆｉｇ. ３　 Ｆｌｏｒａｌ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｌｅｐｔｏｐｙｒｕｍ ｆｕｍａｒｉｏｉｄｅｓ
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Ａ. 胚珠原基ꎻ Ｂ. 珠被环状发生ꎻ Ｃꎬ Ｄ. 胚珠逐渐弯曲ꎻ Ｅꎬ Ｆ. 珠孔ꎮ Ｉ. 珠被ꎻ Ｎ. 珠心ꎮ 比例尺 ＝ １００ μｍꎮ
Ａ. Ｏｖｕｌｅ ｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍꎻ Ｂ. Ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｎｕｌａｒ ｉｎｔｅｇｕｍｅｎｔꎻ Ｃꎬ Ｄ. Ｏｖｕｌｅ ｂｅｎｄｓ ｉｎｗａｒｄｓ ｇｒａｄｕａｌｌｙꎻ Ｅꎬ Ｆ. Ｍｉｃｒｏｐｙｌｅ. Ｉ. Ｉｎｔｅｇｕｍｅｎｔｓꎻ Ｎ.
Ｎｕｃｅｌｌｕｓ. Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ ＝ １００ μｍ.

图 ４　 蓝菫草胚珠的发生发育
Ｆｉｇ. ４　 Ｏｖｕｌｅ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｌｅｐｔｏｐｙｒｕｍ ｆｕｍａｒｉｏｉｄｅｓ

　 　 心皮原基发生后ꎬ 即发生对折而成为马蹄形

(图 ２:Ｆꎬ图 ３:Ａ)ꎮ 心皮不断长大ꎬ成为明显的对

折状 (图 ２:Ｆ－Ｈꎬ 图 ３:Ｂ)ꎮ 其后ꎬ 心皮对折的边

缘逐渐愈合 (图 ３:Ｃ)ꎬ 分化出下部的子房和上部

较短的花柱ꎬ心皮基部具心皮柄(图 ３:Ｃ)ꎬ在腹缝

线顶端向下分化出柱头组织ꎮ 柱头组织由单细胞

乳突组成ꎬ沿腹缝线稍下延 (图 ３:Ｄ－Ｅ)ꎮ
胚珠原基发生后ꎬ开始轻微地向内弯曲ꎻ伴随

着胚珠原基伸长弯曲ꎬ珠被在胚珠原基中部环状

发生 (图 ４:Ａ)ꎮ 珠被逐渐包被珠心ꎬ形成珠孔

(图 ４:Ｂ－Ｆ)ꎮ 成熟胚珠倒生ꎬ单珠被ꎮ

３　 讨论

毛茛科植物的花器官有轮状、螺旋状和不规

则状三种排列式样(Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ １９９５)ꎮ 而在唐松草

亚科中ꎬ花器官排列方式通常为轮状(如耧斗菜

属、尾囊草属、天葵属、人字果属) (冯旻等ꎬ １９９５ꎻ
Ｔｕｃｋｅｒ ＆ Ｈｏｄｇｅｓꎬ ２００５ꎻＲｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)或不规则的轮状 (唐松草属) ( Ｒｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 本研究中ꎬ蓝堇草的花器官为螺旋状

发生、螺旋状排列ꎬ与唐松草亚科已报道的类群均

不同ꎬ体现了该属的特殊性ꎮ 同时ꎬ花器官螺旋状

发生出现在毛茛科的不同分支中ꎬ如黄连亚科的

黄连属(Ｃｏｐｔｉｓ)(辜天琪和任毅ꎬ ２００７)ꎬ毛茛亚科

的罂粟莲花属(Ａｎｅｍｏｃｌｅｍａ)、银莲花属(Ａｎｅｍｏｎｅ)、
白头翁属(Ｐｕｌｓａｔｉｌｌａ)、毛茛属(Ｒａｎｕｃｕｌｕｓ)等(Ｒｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻＺｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ａꎬ ２０１６)ꎬ这表明毛茛科

中花器官螺旋状排列是多次独立发生的 (Ｚｈａｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ

花瓣是毛茛科植物形态多样性最丰富的器官

之一ꎬ 具 有 极 其 重 要 的 分 类 学 价 值 ( Ｔａｍｕｒａꎬ
１９９５)ꎮ 蓝堇草属花瓣原基在发生后ꎬ有明显的延

迟发育ꎬ这与以往报道的毛茛科有花瓣的类群一
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致(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ａꎬ ２０１２ｂꎬ ２０１６)ꎮ 唐松草亚科

的祖先状态重建表明ꎬ花具花瓣为祖先状态ꎬ而拟

扁果草属、 唐松草属中ꎬ 无花瓣为次生性丢失

(Ｗａｎｇ ＆ Ｃｈｅｎꎬ ２００７)ꎮ 有花瓣的类群其形态结构

多样ꎬ如天葵属、尾囊草属、耧斗菜属、蓝堇草属花

瓣均具短柄ꎬ瓣片基部分别为杯状、囊状、距状、近
二唇形ꎬ而人字果属花瓣多具爪状长柄、瓣片漏斗

形(Ｔａｍｕｒａꎬ １９９５ꎻ Ｗａｎｇꎬ ２００１)ꎮ 对上述类群花瓣

发育过程的研究表明ꎬ球形的花瓣原基逐渐分化为

基部的柄和上部的片状结构以后ꎬ片状结构腹侧中

部凹陷ꎬ进而经过不同程度的生长发育形成各种复

杂的立体结构(Ｔｕｃｋｅｒ ＆ Ｈｏｄｇｅｓꎬ ２００５ꎻ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ 本研究)ꎮ 发育中后期不

同程度的发育重塑可能在不同类型花瓣形成过程

中起到了重要作用(张睿等ꎬ ２０１４)ꎮ
尾囊草属、耧斗菜属的雄蕊排列成 １０ 条规则

的直列线ꎬ天葵属、唐松草属、人字果属的雄蕊排

列成不规则的直列线 ( Ｔｕｃｋｅｒ ＆ Ｈｏｄｇｅｓꎬ ２００５ꎻ
Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ而蓝堇草属

的雄蕊排列成不规则的斜列线ꎮ 在唐松草亚科

中ꎬ天葵属－尾囊草属－耧斗菜属分支的雌蕊外往

往有 ５ 枚不育雄蕊ꎬ而其他属均未见不育雄蕊

(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
唐松草亚科植物的心皮数变化较大ꎬ人字果

属具两枚基部稍合生的心皮ꎬ蓝堇草属和唐松草

属心皮属较多ꎬ为 ６ ~ ２０ 枚ꎻ其他属多为 ３ ~ ５ 枚

(Ｔａｍｕｒａꎬ １９９５ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎮ 具瘦果的唐

松草属的心皮原基为囊状ꎬ胚珠早期裸露ꎻ而蓝堇

草属、尾囊草属、耧斗菜属、人字果属等具蓇葖果

的类群为对折心皮( Ｔｕｃｋｅｒ ＆ Ｈｏｄｇｅｓꎬ ２００５ꎻ Ｒｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 毛茛科植物成熟

胚珠的珠被层数包括 ２ 种类型ꎬ单珠被和双珠被ꎬ
胚珠结构在属以上具有极其重要的分类学价值

(Ｗａｎｇ ＆ Ｒｅｎꎬ ２００８)ꎮ 从已有报道资料看ꎬ双珠

被是最毛茛科基本的类型ꎬ唐松草亚科的尾囊草

属、耧斗菜属、唐松草属、人字果属的胚珠均为双

珠被、倒生、具附属物ꎬ但是附属物的位置、内外珠

被的长度在不同属中表现不同 (Ｗａｎｇ ＆ Ｒｅｎꎬ
２００８ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 本研究中ꎬ蓝堇草属的

倒生胚珠仅具一层珠被ꎬ也未见明显的附属物ꎬ区

别于唐松草亚科的其他成员ꎬ也是该属较特殊的

性状ꎮ 单珠被也出现在铁筷子族、毛茛族和银莲

花族(Ｗａｎｇ ＆ Ｒｅｎꎬ ２００８)ꎬ单珠被这一性状独立

地出现在毛茛科的不同分支上ꎬ表明单珠被是多

次发生的次生性状ꎮ
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