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云南火焰兰的花形态和花药发育的胚胎学特征
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摘　 要: 关于珍稀濒危植物火焰兰属的研究资料较少ꎮ 该文以云南火焰兰为研究对象ꎬ通过显微镜和石蜡

切片技术观察了云南火焰兰的花形态和花药发育胚胎学特征ꎬ并结合现有资料探讨了其分类学意义ꎮ 结果

表明:(１)具有分类学意义的花形态特征为唇瓣三裂且花距不明显ꎬ合蕊柱圆柱形ꎬ花药帽紫色具黄条纹ꎬ
花粉团一对且由粘盘及粘盘柄连接ꎮ (２)花药原基分化出一对侧生花药室ꎬ每个花药室的小孢子囊中央分

化出一条偏离中轴的不育隔膜组织ꎬ发育为一对不等大的次生小孢子囊ꎻ花药成熟时ꎬ因不育隔膜组织降解

而形成 ２ 个深裂花粉团ꎮ (３)发育完整的花药壁有 ５ ~ ６ 层ꎬ为“多层型”花药壁ꎬ包括表皮、２ ~ ３ 层药室内

壁、中层和绒毡层ꎻ绒毡层细胞为单核、腺质型ꎮ 花药成熟时ꎬ药室内壁发生纤维状加厚ꎬ花药室在远轴端开

裂散粉ꎮ (４)小孢子母细胞经同时型胞质分裂ꎬ形成正四面体和左右对称排列的小孢子四分体ꎬ小孢子保持

在四分体内ꎬ经有丝分裂发育为 ２－细胞型的四合花粉ꎬ排列紧密ꎬ形成坚固的花粉团ꎻ在花药发育过程中未

观察到花粉败育现象ꎮ 该研究结果为火焰兰属的分类学和保护生物学提供了新资料ꎮ
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　 　 火焰兰属(Ｒｅｎａｎｔｈｅｒａ)隶属于兰科树兰亚科

(Ｅｐｉｄｅｎｒｏｉｄｅａｅ)万代兰族(Ｖａｎｄｅａｅ)ꎬ物种数目相

对较少ꎬ仅 ２０ 种ꎬ主要分布于东南亚和热带喜马

拉雅地区(吉占和等ꎬ１９９９)ꎮ 中国有 ３ 种ꎬ地理分

布较为狭窄 (金效华等ꎬ ２０１９)ꎮ 其中ꎬ火焰兰

(Ｒ. ｃｏｃｃｉｎｅａ)分布略广ꎬ见于中国的云南南部、广
西和海南ꎬ以及缅甸、泰国、老挝和越南(陈心启

等ꎬ１９９９ꎻ 吴征镒ꎬ２００３ꎻ 金效华等ꎬ２０１９)ꎮ 云南

火焰兰(Ｒ. ｉｍｓｃｈｏｏｔｉａｎａ)为中国云南特有种ꎬ仅见

于模式标本产地越南和中国的云南南部元江(吉

占和 等ꎬ １９９９ )ꎮ 近 年 发 表 的 中 华 火 焰 兰 ( Ｒ.
ｓｉｎｉｃａ)为中国特有种ꎬ仅分布于中国云南文山(刘
仲健等ꎬ２００３)ꎮ 火焰兰属是一类大型附生兰ꎬ茎
长、具攀附性ꎬ叶片革质ꎬ圆锥花序或总状花序ꎬ具
多朵花ꎬ花大、花色鲜红或橘黄或带斑点ꎬ形似火

焰ꎬ具有较高的观赏价值(陈心启等ꎬ１９９９)ꎬ现已

出现一些人工杂交园艺品种(罗剑飘等ꎬ２０１２ꎻ 曹

雯静等ꎬ２０１４)ꎮ
火焰兰属地理分布狭窄、野生居群和标本馆

馆藏稀少ꎬ不仅被«濒危野生动植物种国际贸易公

约—附录 Ｉ»收录(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｉｔｅｓ.ｏｒｇ.ｃｎ)ꎬ还被

列入«中国生物多样性红色名录—高等植物»的极

危种名单(杨明森ꎬ２０１３)、«国家重点保护野生植

物名录»(国家林业和草原局农业农村部ꎬ２０２１)和
«云南省极小种群保护名录(２０２１ 版)» (孙卫邦ꎬ
２０２１)ꎮ 目前ꎬ关于火焰兰属的地理分布、居群结

构、生物学和繁殖生态学等资料相对匮乏ꎬ亟待补

充(李娟等ꎬ ２０１８)ꎮ 李娟等 ( ２０１８) 在 ２０１４ —
２０１８ 年间ꎬ经野外调查发现ꎬ云南火焰兰在云南元

江有 ２ 个居群点ꎬ位于海拔 １ １００ ~ １ ２００ ｍ 范围的

常绿阔叶和落叶混交林中ꎬ附生在栓皮栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ)和毛枝青冈 ( Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｈｅｌｆｅｒｉａｎａ)
的树干上ꎬ共有 １２ 株ꎬ其中仅有 １ 株更新幼苗ꎬ为
衰退型种群ꎬ认为开花而坐果率低是其濒危的直

接原因ꎮ 因此ꎬ有必要开展云南火焰兰的生殖生

物学和传粉生态学研究ꎮ
花形态和花药发育是兰科传粉生物学、繁育

系统和胚胎发育的主要内容ꎬ包括传粉综合征

(ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｓｙｎｄｒｏｍｅ) ( Ｐａｎｓａｒｉｎ ＆ Ｍａｃｉｅｌꎬ ２０１７ꎻ
黄双全和郭友好ꎬ２０００ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)、花药

成熟 时 散 粉 单 元 ( ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｕｎｉｔ) 的 分 化

(Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)和花药发育过程中小孢子发

生和雄配子体发育的胚胎学特征( Ｓｗａｍｙꎬ １９４９ꎻ
Ｒａｏꎬ １９６７ꎻ Ｓｏｏｄꎬ １９８９ꎻ Ｋａｎｔ ＆ Ｈｏｓｓａｉｎꎬ ２０１０ꎻ 张

锦等ꎬ２０１９ꎻ谭庆琴等ꎬ２０２０ꎻ李璐等ꎬ２０２０)ꎮ 这些

特征在兰科的亚科、族、亚族和属及其种间的物种

分类和系统演化方面发挥着重要作用( Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ
１９８６ꎬ １９９３ꎻ Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ Ｐｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ ＆ Ｃｈａｓｅꎬ ２０１５ꎻ Ｍｏｓｑｕｅｒａ￣
Ｍｏｓｑｕｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ 李璐ꎬ２０２３)ꎮ 国产火焰兰

属的 ３ 种植物在植株形态和花型花色方面极为相

似ꎬ野外调查时极易混淆(陈心启等ꎬ１９９９ꎻ 吴征

镒ꎬ２００３ꎻ 金效华等ꎬ２０１９)ꎮ 刘仲健等(２００３)在

首次描述中华火焰兰的形态特征时ꎬ重点比较分

析了国产 ３ 个种的花形态特征ꎬ认为花序、花色与

唇瓣裂片是火焰兰属物种鉴定的关键特征ꎮ Ｒｕｓｄｉ
和 Ｎａｊｗａ(２０２０)观察了产自马来西亚的贝拉火焰

兰(Ｒｅｎａｎｔｈｅｒａ ｂｅｌｌａ)在人工栽培条件下的生长发
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育过程ꎬ为火焰兰属的人工繁育提供了新资料ꎮ
目前ꎬ关于珍稀濒危植物火焰兰属的研究资料较

少ꎬ考虑到花形态学和胚胎学的重要性ꎬ本文以云

南火焰兰为研究对象ꎬ通过解剖镜和石蜡切片技

术观察其花形态和花药发育的胚胎学特征ꎬ并结

合现有资料比较分析了其分类学意义ꎬ为该属的

物种鉴定和保护生物学提供新资料ꎮ

１　 材料与方法

云南火焰兰引种栽培于西南林业大学科研教

学实践基地(云南丰春坊生物科技有限公司兰花

种质资源圃)ꎬ正常生长开花ꎬ花期为每年的 ４—５
月ꎮ ２０１７—２０２０ 年ꎬ连续 ４ 年采集不同发育时期

的花蕾和开放花ꎬ固定于 ５０％酒精中ꎬ常温保存ꎮ
取新鲜开放花于体式显微镜(Ｌｅｉｃａ Ｍ１６５ ＦＣ)下解

剖观察ꎬ记录唇瓣、合蕊柱、花药帽、花粉团、粘盘

和粘盘柄等花结构的形态、颜色和大小等ꎬ并进行

拍照处理ꎮ 取固定后的花蕾材料ꎬ按形态大小分

为 ５ 个发育阶段ꎬ每个阶段取 ５ ~ １０ 朵ꎬ经酒精系

列脱水、二甲苯透明、浸蜡包埋ꎬ常规石蜡切片

(Ｌｅｉｃａ ＲＭ ２２３５)ꎬ切片厚度为 ６ ~ ８ μｍꎻ用铁矾—
苏木精染色、中性树脂胶封片(李正理ꎬ２００６)ꎬ烘
干后在显微镜下观察、拍照ꎬ并使用图像编辑软件

Ａｄｏｂｅ Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ ２０２０ 排版ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 花形态结构

云南火焰兰为大型附生草本ꎬ开花时具有典

型的腋生总状花序ꎬ花序轴纤细ꎬ多分枝ꎬ有 ５ ~ ３０
朵花(图版Ⅰ:Ａ)ꎮ 花两侧对称ꎬ中萼片和侧花瓣

倒披针形ꎬ均为浅黄色ꎻ两枚侧萼片狭匙形ꎬ橘红

色(图版 １:Ｂ)ꎮ 肉质唇瓣小而三裂ꎬ侧裂片深紫ꎬ
三角形、先端锐尖ꎬ直立、高于合蕊柱ꎬ基部具 ２ 枚

边缘不规则的黄色褶片(图版Ⅰ:Ｃ－Ｅ)ꎻ中裂片卵

形ꎬ反卷ꎬ先端深红色ꎬ基部具白色突起瘤状物(图
版Ⅰ:ＥꎬＦ)ꎬ花距不明显ꎬ囊状突起ꎬ长约 ２ ｍｍꎮ
合蕊柱短ꎬ长 ４ ~ ５ ｍｍꎬ圆柱形、白底带紫红斑块ꎬ
柱头腔深陷ꎬ下半部呈半圆形ꎬ上部开口处有深凹

裂缝ꎬ构成向内合拢的蕊柱翅(图版Ⅰ:ＤꎬＧ)ꎮ 花

药帽盔状、半圆形ꎬ外部浅紫色ꎬ内壁明显分割为 ２
室ꎬ在花药开裂花粉团释放后花药壁残留组织(图

版Ⅰ:ＨꎬＩ)ꎮ 每个药室有 １ 枚花粉团ꎬ不等大深裂ꎬ
远轴面较大ꎬ近轴面较小ꎬ由白色的细圆柱形粘盘

柄和黄色的粘盘相连接ꎬ构成带有附属结构的花粉

块或花粉团器(ａ ｐｏｌｌｉｎａｒｉｕｍ)(图版Ⅰ: ＪꎬＫ)ꎮ
２.２ 一对深裂花粉团的发育模式

早期的花药原基分化出面向唇瓣弯曲生长的

一对侧生并列花药室ꎬ每个花药室分化出一个小孢

子囊ꎬ由核质比大、形态大小均匀的孢原细胞组成

(图版Ⅱ:ＡꎬＢ)ꎬ继而分化为一团染色较深的小孢子

囊和一条染色较浅的不育隔膜组织(图版Ⅱ:ＡꎬＣꎬ
Ｄ)ꎮ 不育隔膜组织由染色较浅的薄壁细胞组成ꎬ明
显区别于细胞分裂活动旺盛、染色较深的小孢子母

细胞(图版Ⅱ:Ｅ)ꎮ 它从近药隔组织端的小孢子囊

中部出发ꎬ先沿花药室纵轴方向延伸生长至小孢子

囊中部ꎬ再横折向药室内侧生长ꎬ止于近花药壁的

５~ ６ 层小孢子母细胞处ꎬ分化为一条横折弯曲、不
完全贯穿小孢子囊的组织(图版Ⅱ:Ｃ)ꎬ分割出一对

不等大、深裂的次生小孢子囊(图版Ⅱ:Ｃ)ꎮ 在小孢

子母细胞减数分裂期间ꎬ不育隔膜组织靠近小孢子

母细胞处的细胞分化为 １~２ 层形态较小、近圆球形

单细胞核的内绒毡层(图版Ⅱ:ＥꎬＦ)ꎮ 从小孢子四

分体到雄配子体发育阶段ꎬ每个花药室的内绒毡层

和不育隔膜组织细胞开始降解ꎬ形成空隙ꎬ把由小

孢子囊发育而来的花粉囊分裂为一个不等大深裂

的花粉团(图版Ⅱ:Ｇꎬ Ｈ)ꎮ 因此ꎬ云南火焰兰的成

熟花药里ꎬ产生了一对深裂的花粉团ꎬ这与花形态

解剖观察结果一致ꎮ
２.３ 多层型花药壁发育

早期的花药原基由表皮下的一团染色较深的

孢原细胞形成(图版Ⅲ:Ａ)ꎮ 表皮下的孢原细胞分

化为初生周缘壁细胞(图版Ⅲ:Ｂ)ꎮ 初生周缘壁细

胞通过 ２ ~ ３ 次平周分裂ꎬ相继发育为内、外次生周

缘壁细胞(图版Ⅲ:Ｃ)ꎮ 到小孢子母细胞时期ꎬ发
育为完整的花药壁ꎬ由外至内分别为表皮、２ ~ ３ 层

药室内壁、中层和绒毡层(图版Ⅲ:Ｄ－Ｆ)ꎮ 因此ꎬ
花药壁发育类型为“多层型”(ｍａｓｓｉｖｅ ｔａｐｅ)( Ｓｏｏｄꎬ
１９８９)ꎮ 此时ꎬ表皮细胞和药室内壁细胞增大ꎬ呈
方廓形ꎻ中层细长ꎻ绒毡层近圆球形、具单核、为腺

质型(图版Ⅲ:ＥꎬＦ)ꎮ 在小孢子母细胞减数分裂

期间ꎬ中层和绒毡层出现降解ꎬ表皮细胞发生退

化ꎬ呈不规则锯齿状(图版Ⅲ:Ｇ－Ｉ)ꎮ 在雄配子体

发育至 ２－细胞花粉时期ꎬ表皮逐步降解ꎬ有明显残

迹ꎬ中层和绒毡层降解完全ꎬ出现明显空隙ꎬ２ 层药
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Ａ. 野外植株ꎬ 示腋生总状花序ꎻ Ｂ. 花朵正面观ꎻ Ｃꎬ Ｄ. 带有唇瓣的合蕊柱的极面观(Ｃ)和侧面观(Ｄ)ꎬ示意肉质唇瓣三裂ꎬ 以及侧裂
片直立、中裂片反卷ꎬ 有花距ꎻ Ｅ. 唇瓣中裂片极面观ꎬ 示意基部的白色肉瘤脊状突起ꎻ Ｆ. 唇瓣腹面观ꎬ示意侧裂片基部的片状褶片ꎻ
Ｇ. 合蕊柱的正面观ꎬ示意花药帽和柱头腔ꎻ ＨꎬＩ. 花药帽的背面(Ｈ)和内壁(Ｉ)ꎬ注残留的花药壁ꎻ ＪꎬＫ. 花粉团器ꎬ一对不等大深裂花
粉团由粘盘和粘盘柄连接而成ꎬ背面(Ｊ)和正面(Ｋ)ꎮ ａ. 花药ꎻ ａｃ. 花药帽ꎻ ａｗ. 花药壁ꎻ ｃ. 蕊柱ꎻ ｄｓ. 背萼片ꎻ ｌｓ. 侧萼片ꎻ ｍｌ. 唇瓣中
裂片ꎻ ｏ. 子房ꎻ ｐｏ. 花粉团ꎻ ｐｅ. 花瓣ꎻ ｓ. 粘盘柄ꎻ ｓｌ. 唇瓣侧裂片ꎻ ｓｐ. 距ꎻ ｓｔ. 柱头腔ꎻ ｖ. 粘盘ꎮ 比例尺＝１ ｍｍꎮ
Ａ. Ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗｉｌｄꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈｅ ａｘｉｌｌａｒｙ ｒａｃｅｍｅꎻ Ｂ. Ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ ｆｒｏｎｔ ｖｉｅｗｓꎻ Ｃꎬ Ｄ. Ｐｏｌａｒ ｖｉｅｗ (Ｃ) ａｎｄ ｓｉｄｅ ｖｉｅｗ (Ｄ) ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｌｕｍｎ ｗｉｔｈ ｌｉｐ
ａｎｄ ｓｐｕｒꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｅｒｅｃｔ ｌａｔｅｒａｌ￣ｌｏｂｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｃｕｒｖｅｄ ｍｉｄ￣ｌｏｂｅꎻ Ｅ. Ｍｉｄ￣ｌｏｂｅ ｏｆ ｌｉｐ ｉｎ ｐｏｌａｒ ｖｉｅｗꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｗｈｉｔｅ ｒｉｄｇｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｂａｓｅｓ ｏｆ ｍｉｄ￣
ｌｏｂｅꎻ Ｆ. Ａ ｌｉｐ ｉｎ ａｂｄｏｍｉｎａｌ ｖｉｅｗꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｌａｍｉｎａｒ ｃａｌｌｉｓ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ ａｔ ｔｈｅ ｂａｓｅｓ ｏｆ ｓｉｄｅ￣ｌｏｂｅꎻ Ｇ. Ａ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎ ｆｒｏｎｔ ｖｉｅｗꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ａｎ ａｎｔｈｅｒ ｃａｐ
ａｎｄ ａ ｓｔｉｇｍａ ｃａｖｉｔｙꎻＨꎬ Ｉ. Ａｎ ａｎｔｈｅｒ ｃａｐ ｉｎ ｆｒｏｎｔ (Ｈ) ａｎｄ ｉｎｓｉｄｅ (Ｉ) ｖｉｅｗｓꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｄｅｂｒｉｓ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ｃｏｌｌａｐｓｅｄꎻ ＪꎬＫ. Ａ ｐａｉｒ ｏｆ ｐｏｌｌｉｎｉａ
ａｔｔａｃｈｅｄ ｗｉｔｈ ａ ｖｉｓｃｉｄｉｕｍ ａｎｄ ｓｔｉｐｅ ｉｎ ｂａｃｋ (Ｊ) ａｎｄ ｆｒｏｎｔ (Ｋ) ｏｆ ｖｉｅｗｓ. ａ. Ａｎｔｈｅｒꎻ ａｃ. Ａｎｔｈｅｒ ｃａｐꎻ ａｗ. Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌꎻ ｃ. Ｃｏｌｕｍｎꎻ ｄｓ. Ｄｏｒｓａｌ
ｓｅｐａｌｓꎻ ｌｓ. Ｌａｔｅｒａｌ ｓｅｐａｌｓꎻ ｍｌ. Ｍｉｄ￣ｌｏｂｅ ｏｆ ｌｉｐꎻ ｏ. Ｏｖａｒｙꎻ ｐｏ. Ｐｏｌｌｉｎｉｕｍꎻ ｐｅ. Ｐｅｔａｌꎻ ｓ. Ｓｔｉｐｅꎻ ｓｌ. Ｓｉｄｅ￣ｌｏｂｅ ｏｆ ｌｉｐꎻ ｓｐ. Ｓｐｕｒꎻ ｓｔ. Ｓｔｉｇｍａ ｃａｖｉｔｙꎻ
ｖ. Ｖｉｓｃｉｄｉｕｍ. Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ ＝ １ ｍｍ.

图版 Ⅰ　 云南火焰兰的植株和花形态特征
ＰｌａｔｅⅠ　 Ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｆｌｏｒａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｒｅｎａｎｔｈｅｒａ ｉｍｓｃｈｏｏｔｉａｎａ
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ＡꎬＣꎬＧꎬＨ. 不同发育时期的花药横切面ꎬ包括小孢子母细胞时期(Ａ)、小孢子减数分裂期(Ｃ)、小孢子四分体时期(Ｇ)和 ２－细
胞型四合花粉期(Ｈ)ꎬ示意早期每个药室的小孢子囊中央出现一条不完全贯穿的不育隔膜组织ꎬ花药成熟时发生降解形成一个
深裂花粉团ꎻ ＢꎬＤ. 不同发育阶段的花药纵切面ꎬ包括孢原细胞时期(Ｂ)和小孢子母细胞时期(Ｄ)ꎬ 示意不育隔膜组织发生ꎻ Ｅꎬ
Ｆ. 小孢子母细胞时期的不育隔膜组织(Ｅ)和内绒毡层细胞具 １ ~ ２ 层ꎬ为单核(箭头所指)ꎮ ｃ. 合蕊柱ꎻ ｃｎ. 药隔组织ꎻ ｄｓ. 中萼
片ꎻ ｌｉｐ. 唇瓣ꎻ ｓｓ. 隔膜组织ꎻ ｐｏ. 花粉团ꎮ
Ａꎬ Ｃꎬ Ｇꎬ Ｈ. Ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ａｎ ａｎｔｈｅｒ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓꎬ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ (Ａ)ꎬ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ (Ｃ)ꎬ
ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｔｅｔｒａｄｓ (Ｇ)ꎬ ａｎｄ ２￣ｃｅｌｌｅｄ ｐｏｌｌｅｎ ｔｅｔｒａｄｓ (Ｈ)ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ａ ｐａｉｒ ｏｆ ｔｈｅｃａｅ ｂｅｎｄｉｎｇ ｔｏｗａｒｄ ａ ｌａｂｉｕｍ ａｎｄ ａｎ ｉｎｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｅｐｔｕｍ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄꎬ ｕｎｅｑｕａｌｌｙ ｄｉｖｉｄｉｎｇ ａ ｍｉｃｒｏｐｓｐｏｒａｎｇｉｕｍꎬ ｒｅｓｕｌｔｉｎｇ ａ ｃｌｅｆｔ ｐｏｌｌｉｎｉａ ｄｕｅ ｔｏ ｉｔｓ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎꎻ Ｂꎬ Ｄ. Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ａｎ ａｎｔｈｅｒ
ａｔ ｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍ (Ｂ) ａｎｄ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ (Ｄ)ꎬ ｎｏｔｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｅｐｔｕｍ (Ｂ)ꎻ Ｅꎬ Ｆ. Ｃｅｌｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ａ ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｅｐｔｕｍ
ａｔ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ １－２ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ ｉｎｎｅｒ ｔａｐｅｔｕｍ ｗｉｔｈ ｕｎｉ￣ｎｕｃｌｅａｔｅｄ ｃｅｌｌｓ (ａｒｒｏｗｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ). ｃ. Ｃｏｌｕｍｎꎻ ｃｎ. Ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ｔｉｓｓｕｅꎻ
ｄｓ. Ｄｏｒｓａｌ ｓｅｐａｌꎻ ｌｉｐ. Ｌａｂｅｌｌｕｍꎻ ｓｓ. Ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｅｐｔｕｍꎻ ｐｏ. Ｐｏｌｌｉｎｉｕｍ.

图版 Ⅱ　 云南火焰兰一对深裂花粉团的发育过程
ＰｌａｔｅⅡ　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａ ｐａｉｒ ｏｆ ｄｅｅｐｌｙ￣ｃｌｅｆｔ ｐｏｌｌｉｎｉａ ｉｎ Ｒｅｎａｎｔｈｅｒａ ｉｍｓｃｈｏｏｔｉａｎａ
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Ａ－Ｃ. 早期的花药壁发育过程ꎬ示表皮下的孢原细胞(Ａ)ꎬ 经过平周分裂形成初生周缘细胞(Ｂ)ꎬ 初生周缘细胞再经历一次平周
分裂产生两个子细胞ꎬ靠外的为外次生周缘壁细胞ꎬ靠内的为内次生周缘壁细胞(Ｃ)ꎻ Ｄ－Ｆ. 小孢子母细胞时期的花药壁ꎬ示内
次生周缘细胞经过平周分裂ꎬ形成了完整的花药壁ꎬ由外向内分别为表皮、２~ ３ 层药室内壁、中层和绒毡层ꎻ Ｇ－Ｉ. 雄配子体时期
的花药壁ꎬ示表皮、中层和绒毡层发生降解ꎬ药室内壁发生纤维状加厚ꎮ ｅｐ. 表皮ꎻ ｅｎ. 药室内壁ꎻ ｍｌ. 中层ꎻ ｏｓｐ. 外次生周缘细
胞ꎻ ｐｐｃ. 初生周缘细胞ꎻ ｉｓｐ. 内次生周缘细胞ꎻ ｔａ. 绒毡层ꎮ (Ａ－Ｆ. 比例尺 ＝ ２０ μｍꎻ Ｇ－Ｉ. 比例尺 ＝ １０ μｍ)
Ａ－Ｃ. Ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ａｒｃｈｅｓｐｏｒｉａｌ ｃｅｌｌｓ ｕｎｄｅｒ ａｎ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ (Ａ) ａｎｄ ｔｈｅ ｏｕｔｅｒ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｎｅｒ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｐａｒｉｅｔａｌ ｃｅｌｌｓ (Ｂꎬ Ｃ) ｆｏｒｍｅｄ ｂｙ ｐｅｒｉｃｌｉｎａｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎｓꎻ Ｄ－Ｆ. Ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌａｔ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓꎬ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ａｎ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎬ ２－３ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ
ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎬ ａ ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒꎬ ａｎｄ ａ ｕｎｉｎｕｃｌｅａｔｅｄ ｔａｐｅｔｕｍꎻ Ｇ－Ｉ. Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ａｔ ｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｇｅｎｅｓｉｓꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎬ ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒꎬ ａｎｄ
ｔａｐｅｔｕｍ ｄｅｇｒａｄｅｄꎬ ｗｈｉｌｅ ｆｉｂｒｏｕｓ ｔｈｉｃｋｅｎｉｎｇｓ ｏｃｃｕｒｒｅｄ ｉｎ ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍ. ｅｐ. Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ ｅｎ. Ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎻ ｍｌ. Ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒꎻ ｏｓｐ. Ｏｕｔｅｒ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｐａｒｉｅｔａｌꎻ ｐｐｃ. Ｐｒｉｍａｒｙ ｐａｒｉｅｔａｌ ｃｅｌｌｓꎻ ｉｓｐ. Ｉｎｎｅｒ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｐａｒｉｅｔａｌꎻ ｔａ. Ｔａｐｅｔｕｍ. (Ａ－Ｆ. Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ ＝ ２０ μｍꎻ Ｇ－Ｉ. Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ ＝ １０ μｍ)

图版 Ⅲ　 云南火焰兰的多层型花药壁发育
Ｐｌａｔｅ Ⅲ　 Ｍａｓｓｉｖｅ ｔｙｐｅ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ｒｅｎａｎｔｈｅｒａ ｉｍｓｃｈｏｏｔｉａｎａ

室内壁细胞出现明显环状加厚(图版Ⅲ:ＨꎬＩ)ꎬ为
药室开裂散粉提供了基础ꎮ
２.４ 小孢子发生及雄配子体发育

首先ꎬ早期的花药原基表皮下包围着一团染

色较深的孢原细胞ꎬ经数次有丝分裂后分化为排

列紧密、核质比大的小孢子母细胞(图版Ⅳ:Ａ)ꎮ

小孢子母细胞的核质比增大ꎬ明显呈多边形ꎬ进入

减数分裂Ⅰ阶段(图版Ⅳ:Ｂ)ꎬ产生了没有子细胞

壁的 ２ 个子核(图版Ⅳ:Ｃ)ꎮ 随着发育的进行ꎬ２
个子核同时进行下一步分裂ꎬ构成了保持在同一

个细胞壁内、排列为正四面体或左右对称的 ４ 个

子核(图版Ⅳ:Ｄ)ꎮ 然后ꎬ４ 个子核间出现缢痕ꎬ同

２８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



Ａ. 孢原细胞通过有丝分裂形成小孢子母细胞ꎻ Ｂ－Ｆ. 小孢子发生过程:减数分裂 Ｉ 前期(Ｂ)ꎬ 减数分裂Ⅱ前期(Ｃ)ꎬ 减数分裂Ⅱ
后期ꎬ 注意 ２ 个子核之间无子细胞壁产生 (Ｄꎬ 箭头)ꎬ 小孢子四分体排列方式有正四面体(Ｅ)和左右对称(Ｆ)排列ꎻ ＧꎬＨ. 雄配
子体发育过程ꎬ 小孢子保持在四分体内继续有丝分裂(Ｇꎬ 箭头)ꎬ 形成小的生殖细胞和大的营养细胞ꎬ 发育形成 ２－细胞型花粉
(Ｈ)ꎮ ｇｃ. 生殖细胞ꎻ ｖｃ. 营养细胞ꎮ 比例尺 ＝ １０ μｍꎮ
Ａ. Ａｒｃｈｅｓｐｏｒｉａｌ ｃｅｌｌｓ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ ｔｗｏ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｃｅｌｌｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ａｓ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｃｙｔｅｓꎻ Ｂ－Ｆ. Ｍｅｉｏｓｉｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓ: Ｐｒｏｐｈａｓｅ Ｉ
(Ｂ)ꎬ ＰｒｏｐｈａｓｅⅡ(Ｃ). ＡｎａｐｈａｓｅⅡꎬ ｎｏｔｉｎｇ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ ｎｅｗ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｏｆ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｃｅｌｌ (Ｄꎬ ａｒｒｏｗｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ)ꎬ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｔｅｔｒａｄｓ ｗｉｔｈ
ｔｅｔｒａｈｅｄｒａｌ (Ｅ) ａｎｄ ｉｓｏｂｉｌａｔｅｒａｌ (Ｆ) ａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔｓꎻ Ｇꎬ Ｈ. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅｓ ｒｅｔａｉｎｅｄ ｉｎ ｔｅｔｒａｄｓ ｕｎｄｅｒｗｅｎｔ ａ ｍｉｔｏｔｉｃ ｄｉｖｉｓｉｏｎ (Ｇꎬ ａｒｒｏｗｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ)
ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｅｄ ２￣ｃｅｌｌｅｄ ｐｏｌｌｅｎｓ (Ｈ). ｇｃ. Ｇｅｒｍ ｃｅｌｌｓꎻ ｖｃ. Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｃｅｌｌｓ. Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ ＝ １０ μｍ.

图版 Ⅳ　 云南火焰兰的小孢子发生和雄配子体发育
Ｐｌａｔｅ Ⅳ　 Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ｒｅｎａｎｔｈｅｒａ ｉｍｓｃｈｏｏｔｉａｎａ
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时各分化出子细胞壁ꎬ构成小孢子四分体ꎬ排列方

式多为正四面体 (图版Ⅳ:Ｅ)ꎬ偶见左右对称型

(图版Ⅳ:Ｆ)ꎬ未见其他排列类型ꎮ 在雄配子体发

育阶段ꎬ小孢子四分体没有从胼胝质中释放出来ꎬ
继续通过有丝分裂ꎬ形成一个居中的大营养细胞

和一个靠边的小生殖细胞(图版Ⅳ:Ｇ)ꎮ 最后ꎬ生
殖细胞被吸入营养细胞内ꎬ构成了 ２－细胞型花粉

(图版Ⅳ:Ｈ)ꎮ ４ 个成熟花粉保持在同一胼胝质体

内ꎬ形成了四合花粉ꎬ排列紧密且形成了坚硬的成

熟花粉团ꎮ 值得注意的是ꎬ本文选取约 ５０ 朵花蕾

作为研究材料ꎬ观察了 １００ 个花药室的发育ꎬ均未

观察到花粉败育现象ꎮ

３　 讨论与结论

本研究通过解剖镜和石蜡切片技术ꎬ从花形

态的结构和花药发育的细胞组织切片水平ꎬ揭示

了云南火焰兰的花形态特征和花药发育的胚胎学

特征ꎬ证实了一对深裂花粉团的形成与每个花药

室小孢子囊中央的一条不完全贯穿的不育隔膜组

织的分化和降解有关ꎬ结合现有资料ꎬ分析了它们

的分类学及保护生物学意义ꎮ
３.１ 可用于火焰兰属物种鉴定和分类的花形态

特征

首先ꎬ本研究支持前人观点ꎬ认为总状花序的

着生位置、花色和唇瓣裂片特征是国产 ３ 种火焰

兰属植物的物种鉴定依据(吉占和等ꎬ１９９９ꎻ 刘仲

健等ꎬ２００３ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ 金效华等ꎬ２０１９)ꎮ
腋生总状花序在云南火焰兰和中华火焰兰出现ꎬ
对生总状花序见于火焰兰ꎮ 花色为橘红色系见于

云南火焰兰和火焰兰ꎬ花色浅黄色系带紫红色斑

点在中华火焰兰出现ꎮ 唇瓣在 ３ 种中均为 ３ 裂ꎬ但
中裂片和侧裂片特征在种间差异明显ꎮ 中裂片上

半部囊状球形见于中华火焰兰ꎬ其余 ２ 种均无囊

状结构ꎮ 侧裂片为直立的三角形且基部具一对平

行高褶片在云南火焰兰出现ꎻ方形或近圆形见于

火焰兰ꎻ卵圆形或披针形在中华火焰兰出现(刘仲

健等ꎬ２００３)ꎮ 本研究观察到云南火焰兰的唇瓣中

裂片和侧裂片基部的各有 ３ 枚白色肉质隆起的脊

状物和褶片状胼胝体ꎬ在其余 ２ 种中均未有详细

描述ꎬ值得进一步研究ꎮ
其次ꎬ本研究认为花粉团数目及形态、粘盘与

粘盘柄特征在火焰兰属和种间变化明显ꎬ具有重

要的分类学意义ꎮ 火焰兰属所在的树兰亚科具有

高度愈合的花粉团及花粉团附属物ꎬ包括花药帽、
粘盘、粘盘柄和花粉团柄等(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９９３ꎻ Ｓｉｎｇｅｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｍｏｓｑｕｅｒａ￣Ｍｏｓｑｕｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 然

而ꎬ关于这些花结构特征的研究在火焰兰属资料

中很少见(吉占和等ꎬ１９９９ꎻ 刘仲健等ꎬ２００３ꎻ Ｃｈｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ 金效华等ꎬ２０１９)ꎮ 本研究利用解剖

镜观察了云南火焰兰的成熟花药结构ꎬ发现花药

开裂时ꎬ露出 ２ 个不等大、深裂的花粉团ꎬ由近圆

形且厚实的粘盘粘结ꎬ并且该特征在组织切片上

已得到验证ꎮ 显然ꎬ这与现有资料将火焰兰属描

述为 ４ 个近等大的花粉团ꎬ基部有弹丝ꎬ粘盘柄稍

长而宽、粘盘厚、近圆形的特征明显不同(吉占和

等ꎬ１９９９)ꎮ 同时ꎬ中华火焰兰作为新种发表时ꎬ虽
没有详细描述它的花粉团数目和形态ꎬ但线描图

记录了其具一对不等大的花粉团且粘盘为马鞍形

(刘仲健等ꎬ２００３)ꎮ 火焰兰的花粉团形态和数目

不详ꎬ粘盘柄被描述为中部屈膝状 (吉占和等ꎬ
１９９９)ꎬ但其他 ２ 种的粘盘柄均为平直(刘仲健等ꎬ
２００３)ꎮ 因此ꎬ花粉团形态和粘盘及粘盘柄等细节

特征在火焰兰属具有重要的分类学意义ꎬ需要对

其花形态特征进行准确的描述ꎮ
３.２ 花药发育有助于确定指甲兰亚族多样的花粉

团类型

长期以来ꎬ关于花粉团形态和数目在树兰亚

科ꎬ尤其是指甲兰亚族不同类群的变化及其分类

学意义颇有争议 ( Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９９３ꎻ Ｆｒｅｕｄｅｓｔｅｉｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ Ｃｈａｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 这主要是因一些

物种的花粉团特征(孔裂ꎬ或浅裂ꎬ或深裂)的位置

较为隐蔽ꎬ往往藏在 ２ 个花药室内壁连接处ꎬ在解

剖镜下也不容易观察清楚而造成的“误判”ꎮ 例

如ꎬ巾唇兰(Ｐｅｎｎｉｌａｂｉｕｍ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ) 在解剖镜下

为一对全缘花粉团ꎬ但组织切片却揭示其为一对

细孔裂花粉团 (李璐等ꎬ ２０２０)ꎮ Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ 和

Ｒａｓｍｕｓｓｅｎ(１９９６)通过石蜡切片技术ꎬ观察了树兰

亚科具不同花粉团类型的 １０ 属代表类群的花药

发育过程ꎬ揭示了 ２ 个、４ 个或 ８ 个花粉团是早期

花药原基的小孢子囊内分化出不同数目(２ꎬ４)且

纵向或横向排列的不育隔膜组织将其分割为次生

小孢子囊ꎬ在小孢子发生和雄配子体阶段被吸收

而降解出现空隙ꎬ把成熟花粉囊分割为不同数目

的花粉团ꎮ 类似研究在其他树兰亚科成员里已得

到了证实ꎮ 例如ꎬ具有一对孔裂或浅裂的花粉团

４８ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



是在花药早期分化出一条不完全贯穿小孢子囊的

不育隔膜组织(Ａｎ ｉｎｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｅｐｔｕｍ)在花

药成熟时因发生降解形成空隙而造成ꎬ见于美冠

兰(Ｅｕｌｏｐｈｉａ ｈｏｒｍｕｓｊｉｉ) ( Ｂｈａｎｗｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)、纹
瓣兰(Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ａｌｏｉｆｏｌｉｕｍ) (Ｋａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)和

大花万代兰( Ｖａｎｄａ ｃｏｅｒｕｌｅａ) (张锦等ꎬ２０１９)ꎮ 竹

叶兰(Ａｒｕｎｄｉｎａ ｇｒａｍｉｎｉｆｏｌｉａ)的 ８ 个花粉团是花药

发育早期ꎬ每个药室的小孢子囊分化出的一对十

字交叉的不育隔膜组织ꎬ在花药成熟时发生降解

形成空隙ꎬ因将花粉囊分隔为成 ４ 枚棒状花粉团

而形成的(谭庆琴等ꎬ２０２０)ꎮ 本研究从形态结构

和组织切片水平揭示了云南火焰兰的花粉团数目

为 ２ 个ꎬ呈一对深裂花粉团ꎬ而非如资料所记载的

火焰兰属具 ４ 个花粉团(吉占合等ꎬ１９９９)ꎮ 因此ꎬ
有必要通过组织切片观察兰科花药发育过程中不

育隔膜组织分化的数目及其排列位置ꎬ以及它们

在成熟花药阶段因发生降解而导致的花粉团形态

和数目的关系(李璐等ꎬ２０２０)ꎮ 这对于根据花粉

团数目和形态特征来探讨万代兰族—指甲兰亚族

的分类学和系统学具有重要启示(Ｆｒｅｕｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)ꎮ
３.３ 兰科“多层型”花药壁发育模式与花粉团特征

密切相关

本研究观察到云南火焰兰发育完整的花药壁

有 ５ ~ ６ 层ꎬ属于“多层型”发育类型(ｍａｓｓｉｖｅ ｔｙｐｅ)
(Ｓｏｏｄꎬ １９８９)ꎬ具有重要的分类系统学和传粉生态

学意义ꎮ 通常ꎬ被子植物的花药壁层数均为 ５ 层

以下ꎬ可归为 ４ 种花药壁发育类型ꎬ包括基本型、
单子叶型、双子叶型以及简化型 ( Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９２ꎻ 胡适宜ꎬ２００５)ꎮ 然而ꎬ兰科的花药壁层数

在亚科和属间变化较大ꎬ不仅有 ４ 层的单子叶型

(ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｏｕｓ ｔｙｐｅ)ꎬ也有 ６ ~ ７ 层的多层型ꎬ
值得收集更多资料分析其分类学意义ꎮ 在拟兰亚

科(Ｋｏｃｙａｎ ＆ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１)、杓兰亚科( Ｓｗａｍｙꎬ
１９４９ꎻ Ｇｈｉｍｉｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ ) 和 兰 亚 科 ( Ｓｏｏｄꎬ
１９８６ꎻ Ｓｏｏｄꎬ １９８８ꎻ Ｋａｎｔ ＆ Ｇｏｅｌꎬ ２０１３)的一些物

种里ꎬ花药壁层数多为 ４ 层ꎬ属于单子叶型ꎮ 然

而ꎬ在树兰亚科ꎬ花药壁层数既有 ４ 层的单子叶

型ꎬ也有多达 ６ ~ ７ 层的多层型ꎮ 例如ꎬ单子叶型花

药壁见于原沼兰属 (Ｍａｌａｘｉｓ) ( Ｓｏｏｄꎬ １９９２)、石斛

属(Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ) (Ｇｕｒｕｄｅｖａꎬ ２０１６)以及云南巾唇

兰(李璐等ꎬ２０２０)ꎮ 多层型花药壁首次命名于羊

耳蒜属(Ｌｉｐａｒｉｓ)(Ｓｏｏｄꎬ １９８９)ꎬ后来陆续见于兰属

( Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ) ( Ｋａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ )、 苞 舌 兰

(Ｓｐａｔｈｏｇｌｏｔｔｉｓ ｐｌｉｃａｔａ)(Ｓｒｉｙｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)、美冠兰

属(Ｂｈａｎｗｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３) 等ꎮ 其中ꎬ大花万代兰

(Ｖａｎｄａ ｃｏｅｒｕｌｅａ)的花药壁超过 ７ 层ꎬ高达 ９ 层(张
锦等ꎬ２０１９)ꎬ这在现有资料里较为少见ꎮ 关于多

层型花药壁ꎬ除了兰科的树兰亚科外ꎬ在广义夹竹

桃科 ( Ａｐｏｃｙｎａｃｅａｅ ｓ. ｌ.) 也有报道 ( Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９２ꎻ 艾静等ꎬ２０２１)ꎬ例如马铃果属( Ｖｏａｃａｎｇａ)
的花药壁普遍为 ８ ~ ９ 层ꎬ有的多达 １２ ~ １６ 层

(Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉꎬ １９７１)ꎮ 因此ꎬ本研究认为多层型花

药壁的出现与花粉团的形成在兰科和萝藦科分类

系统与传粉生态适应性方面具有一定相关性

(Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２０１６)ꎬ值得重视ꎮ
３.４ 小孢子减数分裂的胞质分裂方式和小孢子四

分体排列多样化的分类系统意义

本研究观察到云南火焰兰的小孢子母细胞经

同时型胞质分裂形成正四面体和左右对称的小孢

子四分体ꎬ接着通过有丝分裂形成 ２－细胞型四合

花粉ꎬ构成坚固致密的花粉团ꎬ这与兰科现有研究

结果一致(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ 在兰科的花药发育

过程中ꎬ同时型胞质分裂方式比较普遍ꎬ见于大部

分兰科类群ꎬ如杓兰亚科的杓兰属( Ｓｏｏｄ ＆ Ｒａｏꎬ
１９８６)ꎬ树兰亚科的天麻 ( Ｇａｓｔｒｏｄｉａ ａｌａｔａ) (梁汉

兴ꎬ１９８３)、苞舌兰(Ｓｒｉｙｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)、巾唇兰(李
璐等ꎬ２０２０)和竹叶兰(谭庆琴等ꎬ２０２０)等ꎮ 相反ꎬ
连续型胞质分裂方式较少ꎬ出现在兰亚科的眉兰

属(Ｏｐｈｒｙｓ)(Ａｙｂｅｋｅꎬ ２０１２)和绶草属( Ｓｐｉｒａｎｔｈｅｓ)
(Ｋａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ树兰亚科的大花万代兰(张锦

等ꎬ２０１９)等ꎮ 关于胞质分裂方式的系统演化意

义ꎬ已有研究认为同时型胞质分裂较为常见ꎬ是被

子植物的祖征ꎬ而连续型较为少见ꎬ属于衍征

(Ｆｕｒｎｅｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 这在兰科所在的单子叶植

物纲或天门冬目 ( Ａｓｐａｒａｇａｌｅｓ) 均有类似的观点

(Ｒｕｄａｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｆｕｒｎｅｓｓ ＆ Ｒｕｄａｌｌꎬ １９９９)ꎮ
因此ꎬ本研究支持在兰科系统演化中ꎬ同时型胞质

分裂方式较为常见ꎬ且属于祖征ꎮ 值得一提的是ꎬ
同时型胞质分裂方式也见于杓兰亚科 ( Ｓｗａｍｙꎬ
１９４９ꎻ Ｓｏｏｄ ＆ Ｒａｏꎬ １９８６ꎻ Ｇｈｉｍｉｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ

本研究观察到云南火焰兰的小孢子四分体排

列形式有 ２ 种ꎬ即正四面体和左右对称ꎬ这与大部

分兰科的特征一致ꎮ 现有资料报道了兰科的小孢

子四分体排列方式多样ꎬ通常有 ２ ~ ３ 种ꎬ多达 ５
种ꎬ包括正四面体、左右对称、十字交叉、“ Ｔ”型和

５８１ 期 王乐骋等: 云南火焰兰的花形态和花药发育的胚胎学特征



线型(胡适宜ꎬ１９８２ꎻ Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ 小孢子

四分体的排列方式基本与花药成熟时四合花粉的

排列方式保持一致ꎬ这在具有花粉小块的兰亚科

(Ｋａｎｔ ＆ Ａｒａｂａｃｉꎬ ２０１０ꎻ Ｋａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)和具坚

固花粉团的树兰亚科(张锦等ꎬ２０１９ꎻ 谭庆琴等ꎬ
２０２０ꎻ 李璐等ꎬ２０２０) 的花药发育过程中得到证

实ꎮ 结合现有资料ꎬ本研究认为ꎬ尽管每种兰花的

小孢子四分体排列形式多样ꎬ但正四面体和左右

对称最常见ꎬ这也是兰科小孢子发生的普遍特征

之一ꎮ
３.５ 云南火焰兰花形态及花药发育的保护生物学

意义

本研究发现在花药发育过程中ꎬ云南火焰兰

的小孢子发生和雄配子体发育均未出现花粉败育

现象ꎮ 因此ꎬ前人提到过云南火焰兰野外居群个

体数量少(李娟等ꎬ２０１８)的原因与花粉发育无关ꎬ
但有必要从胚珠发育、大孢子发生、雌配子体形成

以及双受精后的胚胎和种子发育等方面开展生殖

生物学研究ꎬ为理解火焰兰属的繁殖生物学和濒

危机制提供新证据ꎮ
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