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苦苣苔科镜像花的多样性及演化
卢　 涛ꎬ 凌少军ꎬ 任明迅∗

( 海南大学 生态与环境学院ꎬ 环南海陆域生物多样性研究中心ꎬ 海口 ５７０２２８ )

摘　 要: 泛热带分布的苦苣苔科(Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ)在我国南方具有极高的物种丰富度与特有率ꎬ花部特征变化

丰富ꎬ是研究物种形成与适应演化的代表类群ꎮ 镜像花(ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ)是极为特化的传粉系统ꎬ在苦

苣苔科中出现了较多的不同类型ꎬ可能与苦苣苔科物种多样性形成与维持有关ꎮ 该研究总结与分析了苦苣

苔科镜像花的类型多样性以及系统分布与适应演化等ꎬ讨论了镜像花对苦苣苔科物种形成与维持的积极意

义ꎮ 结果表明:镜像花仅分布在亚洲和非洲的苦苣苔亚科(Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｏｉｄｅａｅ)的 ７ 个属ꎬ在历史上就至少发

生了 ５ 次独立起源ꎮ 长冠苣苔属(Ｒｈａｂｄｏｔｈａｍｎｏｐｓｉｓ)、南洋苣苔属(Ｈｅｎｃｋｅｌｉａ)及长蒴苣苔属(Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｕｓ)

镜像花的花柱与可育雄蕊分别向左、右两侧偏转ꎬ形成互补镜像花ꎻ蛛毛苣苔属(Ｐａｒａｂｏｅａ)、喜鹊苣苔属

(Ｏｒｎｉｔｈｏｂｏｅａ)、非洲堇属(Ｓａｉｎｔｐａｕｌｉａ)镜像花缺乏与花柱对应侧偏的可育雄蕊(非互补镜像花)ꎻ而海角苣苔

属(Ｓｔｒｅｐｔｏｃａｒｐｕｓ)直立堇兰亚属(ｓｕｂｇ. Ｓｔｒｅｐｔｏｃａｒｐｅｌｌａ Ｅｎｇｌｅｒ)则同时出现了互补、非互补镜像花ꎮ 不同于其他

被子植物(离瓣花、缺乏花冠筒)ꎬ苦苣苔科中的镜像花大多伴随着明显的花冠筒、内藏的雄蕊、合生的花

药ꎬ以非互补镜像花为主ꎻ传粉者以小型的无垫蜂(Ａｍｅｇｉｌｌａ ｓｐｐ.)和熊蜂(Ｂｏｍｂｕｓ ｓｐｐ.)为主ꎮ 这些特殊的花

部综合征与特化的传粉机制ꎬ提高了传粉精确性ꎬ可能促进了传粉隔离与物种适应辐射ꎮ 今后的一个研究

重点应通过分子系统发育方法ꎬ进一步揭示苦苣苔亚科互补与非互补镜像花的进化顺序及其在物种分化与

长距离扩散过程中的可能作用ꎮ

关键词: 苦苣苔科ꎬ 镜像花ꎬ 传粉ꎬ 合生花药ꎬ 物种分化

中图分类号: Ｑ９４８　 　 文献标识码: Ａ　 　 文章编号: １０００￣３１４２(２０１９)０８￣１００７￣０９

Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ
ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ

ＬＵ Ｔａｏꎬ ＬＩＮＧ Ｓｈａｏｊｕｎꎬ ＲＥＮ Ｍｉｎｇｘｕｎ∗

( Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｏｕｔｈ Ｃｈｉｎａ Ｓｅａꎬ Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ Ｈａｉｎａｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｈａｉｋｏｕ ５７０２２８ꎬ Ｃｈｉｎａ )

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ ｉｓ ａ ｐａｎｔｒｏｐｉｃａｌ ｆａｍｉｌｙ ｗｉｔｈ ｄｉｖｅｒｓｅ ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｆｏｒｍｓ ａ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｄｅｍｉｓｍ ｃｅｎｔｅｒ
ｉｎ Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａ. Ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓꎬ ａ ｈｉｇｈｌｙ ｓｐｅｃｉａｌｉｚｅｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍꎬ ｗｅｒｅ ｄｉｓｃｕｓｓｅｄ ｉｎ Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ ｗｉｔｈ

收稿日期: ２０１９－０２－１７
基金项目: 国家自然科学基金(３１６７０２３０ꎬ ４１８７１０４１)ꎻ海南省自然科学基金创新团队项目(２０１８ＣＸＴＤ３３４) [Ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ
Ｎａｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｈｉｎａ (３１６７０２３０ꎬ ４１８７１０４１)ꎻ ｔｈｅ Ｈａｉｎａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｉａｌ Ｉｎｎｏｖａｔｉｖｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｔｅａｍ Ｐｒｏｇｒａｍ (２０１８ＣＸＴＤ３３４)]ꎮ
作者简介: 卢涛(１９９５－ )ꎬ男ꎬ湖南郴州人ꎬ硕士研究生ꎬ主要从事传粉生物学与植物进化生态学研究ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ) １３５４９７９３９８６＠
１６３.ｃｏｍꎮ

∗通信作者: 任明迅ꎬ博士ꎬ教授ꎬ主要从事植物生态与进化生物学研究ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ) ｒｅｎｍｘ＠ ｈａｉｎａｎｕ.ｅｄｕ.ｃｎꎮ



ａｎ ｅｍｐｈａｓｉｓ ｏｎ ｉｔｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ. Ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｗａｓ ｆｏｕｎｄ ｉｎ ｓｅｖｅｎ ｇｅｎｅｒａ ｉｎ
ｔｈｅ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｏｉｄｅａｅꎬ ａｍｏｎｇ ｗｈｉｃｈ ｔｈｒｅｅ ｇｅｎｅｒａ ｈａｖｅ ｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ (Ｒｈａｂｄｏｔｈａｍｎｏｐｓｉｓꎬ
Ｈｅｎｃｋｅｌｉａꎬ Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｕｓ) ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｔｈｒｅｅ ｇｅｎｅｒａ ｐｏｓｓｅｓｓ ｎｏｎｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ (Ｐａｒａｂｏｅａꎬ Ｏｒｎｉｔｈｏｂｏｅａꎬ
Ｓａｉｎｔｐａｕｌｉａ). Ｓｕｂｇ. Ｓｔｒｅｐｔｏｃａｒｐｅｌｌａ Ｅｎｇｌｅｒ ｏｆ Ｓｔｒｅｐｔｏｃａｒｐｕｓ ｃｏｎｔａｉｎｓ ｂｏｔｈ ｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ａｎｄ ｎｏｎｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗ￣
ｅｒｓ. Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ ｗａｓ ｄｏｍｉｎａｔｅｄ ｂｙ ｎｏｎｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｗｉｔｈ ｕｎｉｔｅｄ ａｎｔｈｅｒｓ ａｎｄ ｈｉｄｄｅｎ ｓｅｘｕａｌ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ
ｆｌｏｒａｌ ｔｕｂｅｓꎬ ｄｉｓｔｉｎｃｔｉｖｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ ｏｔｈｅｒ ｆａｍｉｌｉｅｓ. Ｔｈｅ ｍａｉｎ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ ｔｏ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗ￣
ｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅｓｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｒｅ ｓｍａｌｌ￣ｂｏｄｉｅｄ ｂｅｅｓ ｓｕｃｈ ａｓ Ａｍｅｇｉｌｌａ ｓｐｐ. Ｔｈｅｓｅ ｕｎｕｓｕａｌ ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈｅ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗ￣
ｅｒｓ ｉｎ Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ ｐｒｏｂａｂｌｙ ｈａｄ ｅｘｐｅｒｉｅｎｃｅｄ ｄｉｓｔｉｎｃｔｉｖｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｈｉｓｔｏｒｙ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ
ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ａｒｅ ｒｅｓｔｒｉｃｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｏｉｄｅａｅꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｅｎｄｅｍｉｃ ｔｏ ｔｈｅ Ｏｌｄ Ｗｏｒｌｄ. Ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｕｄｉｅｓꎬ ａｔ ｌｅａｓｔ ｆｉｖｅ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｏｒｉｇｉｎｓ ｏｆ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｗｅｒｅ ｆｏｕｎｄ. Ｔｈｅ ｈｉｇｈｌｙ￣ｓｐｅｃｉａｌ￣
ｉｚｅｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｍｉｇｈｔ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ａｃｃｕｒａｃｙ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｔｌｙ
ａｃｃｅｌｅｒａｔｅ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｏｉｄｅａｅ. Ｉｔ ｉｓ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｍｅｔｈｏｄｓ ｃａｎ ｂｅ ｕｓｅｄ ｔｏ
ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ａｎｄ ｎｏｎｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ ｔｏ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ
ｔｈｅ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅｓｅ ｔｗｏ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆａｍｉｌｙ’ｓ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｈｉｓｔｏｒｉｅｓ
ａｎｄ ｌｏｎｇ￣ｄｉｓｔａｎｃｅ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅꎬ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓꎬ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎꎬ ｕｎｉｔｅｄ ａｎｔｈｅｒｓꎬ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ
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苣苔亚科( Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｏｉｄｅａｅ Ａｒｎ.)和子叶等大的

大岩桐亚科(Ｇｅｓｎｅｒｉｏｉｄｅａｅ Ｂｕｒｎｅｔｔꎬ Ｏｕｔｌｉｎｅｓ Ｂｏｔ.)ꎮ
前者主要分布在亚洲和非洲热带地区ꎬ少量分布

于欧洲南部与大洋洲北部ꎻ后者则集中分布于美

洲ꎬ极少数出现在大洋洲ꎮ Ｗｅｂｅｒ ｅｔ ａｌ. (２０１３) 根

据分子系统学结果ꎬ增加了 １ 个新的亚科 Ｓａｎａｎ￣
ｇｏｉｄｅａｅ Ａ. Ｗｅｂｅｒꎬ Ｊ. Ｌ. Ｃｌａｒｋ ＆ Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ (单属

单种、南美特有)ꎮ
苦苣苔科约在７ ０００万年前起源于南美洲ꎬ约

４ ５００万年扩散至东南亚群岛ꎬ逐渐进化成为子房

上位、子叶不等大的苦苣苔亚科 ( Ｐｅｒｒｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎮ 之后ꎬ在地质变迁和热带季风的作用下ꎬ
苦苣苔亚科逐渐向西迁移至非洲与欧洲南部、向
北扩散至中国南方(姜超等ꎬ ２０１７)ꎬ并在中国西

南丰富的石灰岩地貌作用下形成了物种分化与特

有中 心 ( 韦 毅 刚 等ꎬ ２００４ꎻ 李 振 宇 和 王 印 政ꎬ
２００５ꎻ Ｔａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ

在新、旧世界的热带地区ꎬ苦苣苔科植物与不

同动物区系协同进化产生了多样的传粉适应机制

和花部特征ꎬ如苦苣苔科的花冠筒类型有坛状、钟
状、筒状、细筒状和漏斗状等类型(Ｈａｒｒｉｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９９ꎻ Ｐｅｒｒｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｍａｒｔéｎ￣Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０ꎻ Ｒｏａｌｓｏｎ ＆ Ｒｏｂｅｒｔｓꎬ ２０１６)ꎬ传粉者包括了

鸟、蝙蝠、膜翅目昆虫、鳞翅目昆虫等(Ｈａｒｒｉｓｏｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９９ꎻ Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｐｅｒｒｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ
Ｍａｒｔéｎ￣Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｒｏａｌｓｏｎ ＆ Ｒｏｂｅｒｔｓꎬ
２０１６ꎻ Ｌｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 其中ꎬ镜像花 ( ｍｉｒｒｏｒ￣
ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ)是一类非常特化的传粉系统( Ｊｅｓｓｏｎ
＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００２ꎬ２００３)ꎮ 镜像花是指同一种植物

中ꎬ花内的花柱或向左或向右偏离花中轴线ꎬ形成

镜像对称的两种花型ꎻ这两种花型通过侧偏的花

柱接触昆虫腹部的左右两侧ꎬ促进了花型之间的

异交传粉(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｗｅ￣
ｂｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 大部分镜像花都有一个与花柱

侧偏方向相反的雄蕊ꎬ可称为“互补镜像花” ( ｒｅ￣
ｃｉｐｒｏｃａｌ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ)ꎻ如缺乏与侧偏花柱

相对的雄蕊ꎬ则为“非互补镜像花” ( ｎｏｎｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ
ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ) ( Ｊｅｓｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００３)ꎮ

镜像花是特化程度非常高的传粉适应机制ꎬ
也是对环境和传粉者变化极为敏感的传粉系统

(钱贞娜等ꎬ ２０１６)ꎬ可能是传粉隔离和新物种形

成与维持的一个重要原因(Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｒｅｎꎬ
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２０１５ꎻ 钱贞娜等ꎬ ２０１６)ꎮ 苦苣苔科镜像花集中出

现在广布于亚洲和非洲的苦苣苔亚科(Ｈａｒｒｉｓｏｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９９ꎻ Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ可能有着多次独立起

源ꎮ 被子植物镜像花通常以离瓣花为主ꎬ雌雄蕊

裸露ꎬ且多为互补镜像花类型(张大勇ꎬ ２００４ꎻ 林

玉和谭敦炎ꎬ ２００７)ꎬ而苦苣苔科很多物种的镜像

花则属非互补镜像花ꎬ缺乏与花柱对应侧偏的雄

蕊(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ 韦毅刚等ꎬ ２０１０)ꎬ显示出不

一样的传粉适应机制和进化历史ꎬ可能是认识苦

苣苔亚科物种适应辐射的一个重要内容ꎮ 本研究

首先通过总结苦苣苔亚科镜像花的类型与系统分

布、主要花部特征与传粉机制ꎬ然后分析镜像花物

种在最新系统发育树上的分布与进化历史ꎬ以揭

示苦苣苔亚科镜像花的多样性及其在物种分化与

适应进化历史中的可能作用ꎮ

１　 数据来源

根据 « 华 南 苦 苣 苔 科 植 物 » ( 韦 毅 刚 等ꎬ
２０１０)、«中国苦苣苔科植物» (李振宇和王印政ꎬ
２００５)、Ｆｌｏｒａ ｏｆ Ｃｈｉｎａ(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９０) (ｈｔｔｐ: / /
ｆｏｃ. ｅｆｌｏｒａ. ｃｎ / ) 以 及 ｔｈｅ Ｇｅｓｎｅｒｉａｄ Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ Ｗｅｂ
(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｇｅｓｎｅｒｉａｄｓ. ｉｎｆｏ / ｇｅｓｎｅｒｉａｄ￣ｇｅｎｅｒａ / )ꎬ查
阅苦苣苔科各属的花部特征ꎬ判定每个属是否具

有镜像花及其类型(互补、非互补镜像花)ꎮ
当一个属被确定为具有镜像花之后ꎬ首先利

用该属属名与关键词“花”和“传粉”一起在中国

知网( ｈｔｔｐ: / / ｃｎｋｉ. ｎｅｔ / )进行检索ꎬ获取该属各物

种相关学术论文ꎬ判断各个物种是否具有镜像花

及其 类 型ꎮ 然 后ꎬ 利 用 该 属 拉 丁 名 与 关 键 词

“ ｆｌｏｗｅｒ”和“ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ”在 Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ ( ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ.ｗｅｂｏｆｋｎｏｗｌｅｄｇｅ.ｃｏｍ / )进行检索英文文献ꎬ判
断检索到的物种是否具镜像花及其类型ꎮ 同时ꎬ
结合 ｔｈｅ Ｇｅｓｎｅｒｉａｄ Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ Ｗｅｂ 和中国植物图像

库网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｐｈｏｔｏ.ｃｎ / )检索物种带花

照片ꎬ结合花部特征进一步判定各个物种有无镜

像花及其类型ꎮ 对每个镜像花物种的地理分布范

围及相关花部综合征(可育雄蕊位置、花冠颜色、
传粉者类型)等信息收集进行对比分析ꎬ以揭示镜

像花不同类型是否与某些特定花部特征相关ꎮ

２　 镜像花的多样性与系统分布

目前ꎬ已知苦苣苔科有 ７ 个属存在镜像花ꎬ即
长冠 苣 苔 属 ( Ｒｈａｂｄｏｔｈａｍｎｏｐｓｉｓ)、 蛛 毛 苣 苔 属

(Ｐａｒａｂｏｅａ)、喜鹊苣苔属(Ｏｒｎｉｔｈｏｂｏｅａ)、南洋苣苔

属(Ｈｅｎｃｋｅｌｉａ)、非洲堇属( Ｓａｉｎｔｐａｕｌｉａ)、海角苣苔

属( Ｓｔｒｅｐｔｏｃａｒｐｕｓ) 及长蒴苣苔属 (Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｕｓ)ꎮ
这些属都属于苦苣苔亚科ꎬ集中分布在亚洲、非洲

和欧 洲 南 部 ( Ｂｕｒｔｔꎬ １９６３ꎻ 李 振 宇 和 王 印 政ꎬ
２００５ꎻ 韦毅刚ꎬ ２０１０ꎻ Ｗｅｂｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
２.１ 长冠苣苔属 (Ｒｈａｂｄｏｔｈａｍｎｏｐｓｉｓ)

长冠苣苔属是中国特有属ꎬ分布于云南、四
川、贵 州 及 湖 南 等 地 的 石 灰 岩 地 区 (韦 毅 刚ꎬ
２０１０)ꎮ 该属有 １ 种、１ 变种ꎬ都具互补镜像花(图
１:Ａ)ꎮ 花冠筒钟状或弯曲筒形、花两侧对称、花冠

紫色或白色具黄色条纹(蜜导)ꎮ 可育雄蕊 ２ 枚、
内藏ꎻ花丝生于花冠筒上ꎬ花药合生、被髯毛(韦毅

刚ꎬ ２０１０)ꎮ 由于花冠筒基部或左或右的弯折ꎬ导
致花柱位于花冠筒内的或右或左侧面ꎻ雄蕊的花

丝也扭曲推动合生花药偏向花冠筒另一侧(卢涛

和任明迅ꎬ个人观察)ꎬ形成了互补镜像花ꎮ 花药

与柱头位置均在花冠筒开口附近ꎬ传粉者为一种

取食花蜜、喙长约 １ ｃｍ 的熊蜂(Ｂｏｍｂｕｓ ｓｐ.) (卢

涛ꎬ个人观察)ꎮ
２.２ 南洋苣苔属 (Ｈｅｎｃｋｅｌｉａ)

根据最新的分子系统学研究结果ꎬ南洋苣苔属

包括了 １２０ 多种ꎬ唇柱苣苔属原产中国的 ２２ 种被划

入南洋苣苔属 (Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｗｅｂｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３ꎻ Ｍöｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ 许为斌等ꎬ ２０１７)ꎮ 具有

镜像花的有 ７ 种都分布于马来西亚ꎬ均为互补镜像

花(图 １: Ｂ)ꎮ 花冠筒钟状或筒形ꎻ花冠紫色、蓝色

或白色具黄色蜜导ꎮ 雄蕊 ２ 枚、内藏ꎬ合生的花药与

柱头均位于花冠口开口处ꎮ 传粉者未知ꎮ
２.３ 长蒴苣苔属 (Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｕｓ)

长蒴苣苔属共 １８０ 余种、其中 １２ 种具有互补

镜像花(图 １: Ｃ)ꎬ但花冠筒细筒状或漏斗状筒形ꎬ
花冠常为鲜艳的紫、红或橙色ꎬ无明显蜜导ꎮ 可育

雄蕊 ２ꎬ花丝着生在花冠基部 １.５ ｃｍ 处ꎬ花药密被

髯毛ꎻ退化雄蕊 ３、不明显ꎬ位于花冠基部 １ ｃｍ (韦
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毅刚ꎬ ２０１０)ꎮ 可育雄蕊的花药与柱头均位于花

冠喉部ꎮ 传粉者未知ꎮ
２.４ 海角苣苔属 ( Ｓｔｒｅｐｔｏｃａｒｐｕｓ) 直立堇兰亚属

( ｓｕｂｇ. Ｓｔｒｅｐｔｏｃａｒｐｅｌｌａ Ｅｎｇｌｅｒ)
海角苣苔属分布于非洲中部至南部的土坡、

石灰岩山地林ꎬ有 １８０ 余种ꎮ 海角苣苔属花冠筒

状ꎬ花冠白、蓝或紫色ꎬ蜜导为深紫色ꎮ 可育雄蕊 ２
枚、花丝细长、花药位于花冠喉部ꎮ 传粉者为无垫

蜂(Ａｍｅｇｉｌｌａ ｓｐ.) (Ｍａｒｔｉｎｓꎬ ２００８)ꎮ
海角 苣 苔 属 分 为 两 个 亚 属ꎬ 即 堇 兰 亚 属

( ｓｕｂｇ. Ｓｔｒｅｐｔｏｃａｒｐｕｓ Ｌｉｎｄｌ.)、 直 立 堇 兰 亚 属

( ｓｕｂｇ. Ｓｔｒｅｐｔｏｃａｒｐｅｌｌａ Ｅｎｇｌｅｒ) (Ｓｍｉｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８)ꎮ
只有直立堇兰亚属 ５ 个种具镜像花(图 １: Ｄ)ꎬ其
中 Ｓｔｒｅｐｔｏｃａｒｐｕｓ ｐａｌｌｉｄｉｆｌｏｒｕｓ Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ 是非互补

镜像花ꎬ其余 ４ 个物种为互补镜像花(Ｈａｒｒｉｓｏｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９９)ꎮ

图 １　 苦苣苔科的镜像花
Ｆｉｇ. １　 Ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ

２.５ 非洲堇属 (Ｓａｉｎｔｐａｕｌｉａ)
非洲堇属生境为石灰岩山地和溪谷林地ꎬ原

产非洲中部的坦桑尼亚和肯尼亚ꎬ共 ２０ 余种ꎬ全
部具非互补镜像花(Ｈａｒｒｉｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎮ 花瓣

离生、无明显花冠筒(图 １: Ｅ)ꎬ花瓣平展、辐射对

称或略呈两侧对称、花瓣多呈紫色、蓝色或白色ꎮ
雄蕊 ２ 枚ꎬ顶端连着ꎬ花丝较短ꎬ花药较大、颜色鲜

艳ꎻ雄蕊着生花冠基部ꎬ可育花药聚合、位于花冠

中央上部 ２ ｍｍ 处ꎬ侧偏花柱较长ꎮ 传粉者为无垫

蜂(Ｍａｒｔｉｎｓꎬ ２００８)ꎮ
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２.６ 蛛毛苣苔属 (Ｐａｒａｂｏｅａ)
蛛毛苣苔属的生境是较为典型的石灰岩山

地ꎮ 广泛分布于东南亚地区ꎬ有 １００ 余种(Ｔｒｉｂｏｕｎ
＆ Ｍｉｄｄｌｅｔｏｎꎬ ２０１２)ꎬ其中 １５ 种具镜像花 (图 １:
Ｆ)ꎬ镜像花类型为非互补镜像花:花柱较长、沿花

冠筒内壁弯曲而侧偏ꎻ２ 枚可育雄蕊花丝较短、藏
于花冠基部、不侧偏ꎮ 花冠多为斜钟状、两侧对

称、花冠呈紫、蓝或白色ꎬ无明显蜜导ꎮ 传粉者为

雄蜂(Ｂｏｍｂｕｓ ｓｐ.)、无垫蜂属(Ａｍｅｇｉｌｌａ ｓｐ.)、彩带

蜂属(Ｎｏｍｉａ ｓｐ.)等(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ
２.７ 喜鹊苣苔属 (Ｏｒｎｉｔｈｏｂｏｅａ)

喜鹊苣苔属生境也多为石灰岩山林下ꎬ主要

分布于中国南部、中南半岛等地ꎮ 共 １７ 种ꎬ均具

互补镜像花(图 １: Ｇ)ꎮ 花冠斜钟状ꎬ两侧对称ꎬ花
冠呈紫色、蓝色和白色ꎬ下唇普遍丛生蓝色或白色

髯毛ꎮ 可育雄蕊 ２ 枚内藏ꎬ着生于花冠基部 １ ~ ３.５
ｍｍ、不侧偏、花丝膨大关节处分叉、花药位于花冠

喉部(韦毅刚ꎬ ２０１０)ꎮ 传粉者未知ꎮ

３　 苦苣苔科镜像花的特殊性

３.１ 非互补镜像花占优势

在被子植物中ꎬ互补镜像花比非互补镜像花

更常见(林玉和谭敦炎ꎬ ２００７)ꎮ 这是因为互补镜

像花有一个与花柱侧偏方向相反、互补的可育雄

蕊ꎬ可以促进这一左一右的雌雄器官在不同花型

之间互相传粉ꎬ实现了异交传粉的高效进行ꎻ而非

互补镜像花缺乏这个对应侧偏的可育雄蕊ꎬ传粉

准确 性 不 如 互 补 镜 像 花 ( Ｂａｒｒｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ
Ｊｅｓｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００２ꎬ ２００３)ꎮ 因此ꎬ非互补镜像

花常被认为是直立花柱(原始状态)向互补镜像花

进化 的 中 间 阶 段ꎬ 在 进 化 上 应 属 不 稳 定 状 态

(Ｊｅｓｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００２ꎬ ２００３)ꎮ
然而ꎬ苦苣苔科的镜像花以非互补镜像花为

主:非互补镜像花出现在 ５３ 个物种中ꎬ远多于互

补镜像花(２５ 种) (图 ２: Ａ)ꎮ 这可能是非互补镜

像花在苦苣苔科具有显著的适应意义ꎮ 首先ꎬ仅
仅是花柱侧偏带来的适应优势如避免访花者对雌

蕊的物理伤害(Ｄｕｉｂｅｒｇｅｒꎬ １９８１)、避免自交与性别

干扰就足以维持非互补镜像花的存在( Ｊｅｓｓｏｎ ＆

Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００３)ꎮ 其次ꎬ非互补的雄蕊 /花药可以适

应更多的泛化传粉者ꎬ增加花粉被各类传粉者携

带的可能性ꎬ或位于较低处的雄蕊可诱使访花者

延长访花时间ꎬ提高了柱头接触传粉者体表花粉

的可能性(Ｊｅｓｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００３)ꎮ

图 ２　 苦苣苔科不同类型镜像花的
花药类型(Ａ)与花色(Ｂ)

Ｆｉｇ. ２　 Ａｎｔｈｅｒ ｔｙｐｅｓ (Ａ) ａｎｄ ｃｏｒｏｌｌａ ｃｏｌｏｒ (Ｂ) ｏｆ
ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ

花冠颜色通常是吸引和筛选传粉昆虫的重要

花部特征(张大勇ꎬ ２００４)ꎮ 互补镜像花以紫色为

主(１５ 种、占物种数 ６０％)ꎬ非互补镜像花主要为

紫色(２４ 种)、蓝色( ２１ 种)ꎬ分别占比 ４４％、３８％
(图 ２: Ｂ)ꎮ 一般而言ꎬ紫、黄和蓝色花的主要访花

者为蜂类(Ｇｒａｎｔꎬ １９５０ꎻ 张大勇ꎬ ２００４)ꎬ表明苦苣

苔科镜像花的传粉者可能主要是蜂类ꎮ 目前的传

粉生物学研究也证实了这一点ꎬ如海角苣苔属、非
洲堇属及蛛毛苣苔属的传粉者都有无垫蜂属昆虫

(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｍａｒｔｉｎｓꎬ ２００８)ꎮ 无垫蜂属昆虫

体型较小ꎬ通常靠抖动翅膀或吮吸花药开口使花

粉从孔裂花药中散布出来 ( Ｂａｒｒｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ
Ｊｅｓｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００２ꎬ ２００３)ꎮ
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３.２ 花药合生

苦苣苔科的雄蕊多为 ４ꎬ常为 ２ 长 ２ 短的二强

雄蕊(王文采等ꎬ １９９０ꎻ 李振宇和王印政ꎬ ２００５)ꎮ
这 ２ 长 ２ 短的雄蕊往往分别合生在一起(或较短

的一对退化)ꎬ成为苦苣苔科植物的一个显著特征

(李振宇和王印政ꎬ ２００５ꎻ 任明迅ꎬ ２００８)ꎮ 在具

有镜像花的苦苣苔科 ７ 属中ꎬ可育花药都合生或

紧密聚合在一起ꎮ 但在非互补镜像花的一些物种

中ꎬ出现了花药离生ꎮ 花药合生可以将花内花粉

聚集在同一个空间位置ꎬ提高了传粉者携带花粉

的可能性与准确性ꎬ可能是降低花粉浪费、提高传

粉效率的一种适应(任明迅ꎬ ２００８ꎻ Ｒｅｎ ＆ Ｔａｎｇꎬ
２０１０)ꎮ

苦苣苔科合生花药不仅增强了雄蕊的强度ꎬ
在传粉者访花过程触碰雄蕊时能够维持花药的相

对位置(任明迅ꎬ ２００８ꎻ Ｒｅｎ ＆ Ｔａｎｇꎬ ２０１０)ꎬ而且

往往紧贴花冠筒内壁或开口处ꎬ花药位置进一步

得到稳固ꎬ提高了花粉落置在传粉者身体上的专

一性ꎬ降低了花粉浪费(任明迅ꎬ ２００９)ꎮ 这可能

是非互补镜像花(缺乏与花柱对应侧偏的雄蕊)保
障花药 /花粉接触传粉者的一种适应ꎮ
３.３ 明显的花冠筒和内藏的雌雄蕊

大多数镜像花的花冠是开放式的离瓣花ꎬ雌
蕊和雄蕊伸出花冠外(林玉和谭敦炎ꎬ ２００７ꎻ Ｒｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 苦苣苔科的镜像花往往有着明显

的花冠筒ꎬ且雄蕊与雌蕊多内藏在筒内ꎬ柱头与花

药位于花冠筒开口处或稍靠下的喉部ꎻ仅非洲堇

属的花冠筒极度缩短ꎬ进而显得花瓣为离生ꎬ且雌

雄蕊外伸ꎮ
花冠筒可能是促进苦苣苔科非互补镜像花传

粉的一种适应ꎮ 花冠筒的形状及开口大小与朝向

能够筛选合适的访花昆虫ꎬ限制了进入花内的访

花者类型及其在花内的活动ꎬ提高了传粉准确性、
降低了花粉浪费ꎮ 为了适应不一样的传粉昆虫ꎬ
花冠筒的形态不尽相同ꎬ如南洋苣苔属、海角苣苔

属及长蒴苣苔属的花冠为下唇宽阔的窄筒状ꎬ利
于小型昆虫降落ꎻ而长冠苣苔属、蛛毛苣苔属与喜

鹊苣苔属为钟形宽筒状ꎬ可能适应于体型较大的

昆虫ꎮ 非洲堇属具较短花冠筒导致雌雄蕊外露ꎬ
花药颜色鲜艳起到了引导传粉者的作用ꎬ但是与

蛛毛 苣 苔 属 一 样 具 有 蜂 振 传 粉 模 式 ( ｂｕｚｚ￣
ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ) (Ｍａｒｔｉｎｓꎬ ２００８)ꎮ

苦苣苔科镜像花的可育雄蕊与雌蕊多藏于花

冠筒内或处于喉部ꎬ这使得传粉者必须进入花冠

内部才能采集到花粉和花蜜ꎬ也保证了花粉落置

在昆虫身体上的精确性ꎮ 内藏的雌雄蕊还避免了

访花者降落时对雌雄蕊造成的物理损伤ꎬ而这正

是镜像花柱受到选择的一个重要原因(Ｄｕｉｂｅｒｇｅｒꎬ
１９８１)ꎮ 综合而言ꎬ内藏雌雄蕊可能与花冠筒一起

形成了提高传粉者忠实度、限制传粉者访花行为

而提高传粉效率的花部综合征( ｆｌｏｒａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ)ꎬ
可能促进了非互补镜像花在苦苣苔科中的形成与

维持ꎮ

４　 苦苣苔科镜像花的演化

苦苣苔科镜像花集中出现在广布于亚洲和非

洲的苦苣苔亚科(Ｈａｒｒｉｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ꎻ Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５)ꎬ有着多次独立起源ꎮ 根据苦苣苔科系统发

育关系及镜像花类群在系统树上的分布ꎬ推测镜

像花可能在苦苣苔亚科中发生了至少 ５ 次独立进

化(图 ３)ꎮ
同在非洲的非洲堇属与直立堇兰亚属系统关

系比较近ꎬ直立堇兰亚属同时存在互补、非互补两

类镜像花ꎬ而非洲堇属仅有非互补镜像花(图 ３)ꎮ
从花冠特征来看ꎬ直立堇兰亚属和非洲堇属较为

近似ꎬ都具有极短的花冠筒、平展的花瓣ꎻ但直立

堇兰亚属的雌雄蕊藏于花冠筒内ꎬ而非洲堇属的

雌雄蕊外露ꎮ 这两个属似乎来自于具有非互补镜

像花的共同祖先(Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ｃｒｏｎｋꎬ １９９７ꎻ Ｈａｒｒｉｓｏｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎮ

长冠苣苔属与喜鹊苣苔属的系统发育关系较

近ꎬ中间只有一个不具镜像花的属(图 ３)ꎮ 因此ꎬ
即使两者的镜像花类型不同ꎬ根据最简约法则可

以认为这两个属的镜像花有可能是共同起源ꎮ 南

洋苣苔属的互补镜像花、蛛毛苣苔属的非互补镜

像花、长蒴苣苔属的非互补镜像花在系统发育树

上相距甚远、分散分布(图 ３)ꎬ可能源自独立的

演化ꎮ
苦苣苔亚科镜像花的进化历史与其生物地理
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注: 系统树改自 Ｍöｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ. ( ２００９ꎬ ２０１１) ꎮ 括弧内数字为具有镜像花物种数 / 该属总物种数ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｔｒｅｅ ｉｓ ｒｅｖｉｓｅｄ ｆｒｏｍ Ｍöｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ. ( ２００９ꎬ ２０１１) . Ｔｈｅ ｄａｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｂｒａｃｋｅｔｓ ａｒｅ ｔｈｅ

ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ / Ｎｏ. ｏｆ ｔｏｔａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｕｓ.

图 ３　 苦苣苔科镜像花的系统分布
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｒｒｏｒ￣ｉｍａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ

学分布格局、迁移历史密切相关ꎮ 苦苣苔亚科是

典型的热带植物类群ꎬ在亚洲、非洲之间的长距离

扩散过程中ꎬ进化出多样的花部特征与传粉适应

机制ꎮ 尤其是在亚洲ꎬ由于热带季风的强烈作用ꎬ
苦苣苔亚科大量物种可以扩散至北回归线以北的

热带边缘地带(姜超等ꎬ ２０１７)ꎬ而后在适应局域

生境(尤其是石灰岩地貌)、不同传粉者类型的选

择压力下分化出丰富的花部特征和不同的镜像花

类型(严彩霞等ꎬ ２０１３ꎻ 姜超等ꎬ ２０１７)ꎮ 一些广

布种如金虎尾科风筝果属(Ｈｉｐｔａｇｅ)的镜像花可能

在适应地理种群不同体型访花者的选择压力下出

现花部特征的分化适应ꎬ导致传粉隔离和物种分

化(Ｒｅｎꎬ ２０１５ꎻ 钱贞娜等ꎬ ２０１６)ꎮ 苦苣苔科可能

也存在类似的物种分化机制ꎮ
综上所述ꎬ苦苣苔亚科的镜像花主要是非互

补式的镜像花类型ꎬ在历史上可能发生过 ５ 次独

立起源ꎮ 苦苣苔亚科镜像花往往伴随着合生花

药、内藏雌雄蕊、明显花冠筒等花部综合征ꎬ反映

出苦苣苔亚科较为特化的繁殖适应历史ꎮ 苦苣苔

亚科在中国西南石灰岩地貌区域形成了物种多样

性与特有中心ꎬ也在支离破碎的东南亚群岛上有

着丰富的特有物种ꎮ 从镜像花这一特化传粉系统
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角度来分析这些地区物种多样性的形成与维持、
物种迁移与适应等有着重要意义ꎮ 今后的相关研

究ꎬ可以通过系统发育生物学方法研究互补与非

互补镜像花在苦苣苔亚科的进化顺序ꎬ揭示镜像

花这一特化传粉系统的起源时间、演化历史及其

对物种分化的可能作用ꎬ解析中国西南石灰岩地

区苦苣苔亚科物种多样性分布中心形成与维持

机制ꎮ
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