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紫纹兜兰的花形态和双雄蕊花药发育及分类学意义
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( １. 西南林业大学 生物多样性保护学院ꎬ 昆明 ６５０２２４ꎻ ２. 玉溪师范学院ꎬ 云南 玉溪 ６５３１００ )

摘　 要: 兜兰属的分类系统学争议较大ꎬ亟待更多资料澄清ꎮ 该文利用体式解剖镜和石蜡切片技术观察了

紫纹兜兰的花结构和双雄蕊花药发育特征ꎮ 结果表明:(１)花形态特征支持将紫纹兜兰放置于兜兰亚属的

单花斑叶组ꎬ包括萼片具脉纹、花瓣长圆形带黑褐斑ꎬ唇瓣具直立的耳状结构ꎬ退化雄蕊新月形等ꎮ (２)花药

原基分化出一对侧生并列的药室ꎬ花药室中央分化出一条不完全贯穿的不育隔膜组织ꎬ将其分化为两个小

孢子囊ꎮ 在花药成熟时ꎬ不育隔膜组织被降解吸收ꎬ两个花粉囊通过次生融合形成一枚马鞍形的黏性花粉

团ꎮ (３)发育完整的花药壁有 ４ 层ꎬ由外到内分别为表皮、药室内壁、中层和绒毡层ꎬ符合单子叶型花药壁ꎮ
花药壁具绒毡层和内绒毡层ꎬ均为 ２ 核ꎮ 在 ２－细胞花粉时期ꎬ中层和绒毡层发生降解ꎬ药室内壁发生纤维

状加厚ꎮ (４)小孢子母细胞经同时型胞质分裂形成不同排列方式的小孢子四分体ꎬ包括正四面体、左右对称

和十字交叉型ꎬ并且同一药室的小孢子母细胞减数分裂不同步现象明显ꎮ (５)在雄配子体发育阶段ꎬ小孢子

或保持在四分体内或从四分体中游离出来ꎬ经有丝分裂发育为 ２－细胞型花粉ꎬ形成具有黏性的四合花粉或

花粉粒ꎮ 基于现有资料ꎬ该文比较分析了紫纹兜兰不完全贯穿的不育隔膜组织、单子叶型花药壁、具 ２ 核的

绒毡层和内绒毡层、同时型胞质分裂和黏性花药等特征的分类学意义ꎬ为理解兜兰属及杓兰亚科的分类学

和保护生物学提供新资料ꎮ
关键词: 兜兰属ꎬ 杓兰亚科ꎬ 花药壁发育ꎬ 小孢子发生ꎬ 雄配子体发育ꎬ 花粉散粉单元ꎬ 分类学
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　 　 杓兰亚科(Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｏｉｄｅａｅ Ｌｉｎｄｌ.)的花形态特

征在兰科里较为独特ꎬ主要因其具有两枚可育雄

蕊和花药开裂时散粉单元为黏性花粉ꎬ明显区别

于 其 余 ４ 个 亚 科 ( Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎻ Ｋｏｃｙａｎ ＆
Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１ꎻ Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 作为兰科的

基部类群ꎬ具有两枚可育雄蕊的杓兰亚科与具有

三枚可育雄蕊的拟兰亚科(Ａｐｏｓｔａｓｉｏｉｄｅａｅ Ｒｃｈｂ.)
的亲缘关系较近ꎬ包括 ５ 个属约 １８０ 种ꎬ每个属都

有独立而特定的地理分布(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎻ Ｃｏｘ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｐｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎮ 除了南美洲特

有的 ３ 个小属以外ꎬ其余 ２ 个属在我国均有分布ꎬ
即 杓 兰 属 ( Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｕｍ Ｌ.) 和 兜 兰 属

( Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ Ｐｆｉｔｚ.) ( Ｃｒｉｂｂꎬ １９９８ꎻ 郎 楷 永ꎬ
１９９９ꎻ 刘仲健等ꎬ２００９)ꎮ 杓兰亚科具较高观赏价

值(Ｃｒｉｂｂꎬ １９９８ꎻ 郎楷永ꎬ１９９９)ꎬ其野生资源备受

关注ꎬ国产兜兰属和杓兰属均被列入国家重点保

护植物名录 (国家林业和草原局 农业农村部ꎬ
２０２１)ꎮ

长期以来ꎬ兜兰属的分类系统争议较大ꎬ问题

主要集中在属下的亚属及其分组的处理ꎮ 早期的

分类系统根据唇瓣形态 ( Ａｔｗｏｏｄꎬ １９８４ꎻ Ｃｒｉｂｂꎬ

１９８７)和细胞学(Ｋａｒａｓａｗａꎬ １９８０ꎬ １９８２)将兜兰属

分为 ２ 个亚属或 ６ 个亚属ꎮ 后来的研究认为该属

应该划分为 ３ 个亚属 ( Ｃｒｉｂｂꎬ １９９８ꎻ Ｐｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９９)ꎬ得到了分子系统学证据的支持(Ｃｏｘ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｃｈｏｃｈａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｔｓａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎬ但现有中国兜兰属的分类系统仍旧采纳两

个亚属的概念(郎楷永ꎬ１９９９ꎻ 刘仲健等ꎬ２００９)亟

待澄清ꎮ 在重建兜兰属分类系统的资料中ꎬ叶面

斑块的有无和唇瓣形态常被用作该属的物种鉴定

依据(Ｃｒｉｂｂꎬ １９９８ꎻ Ｐｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ꎻ 郎楷永ꎬ
１９９９ꎻ刘仲健等ꎬ２００９)ꎬ其余花结构的分类学价值

极 少 受 到 关 注ꎮ Ｃｒｉｂｂ ( １９９８ ) 认 为 兜 兰 亚 属

(Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ ｓｕｂｇｅｎｕｓ Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ)的单花斑

叶组(ｓｅｃｔ. Ｂａｒｂａｔａ)因普遍具有单花、唇瓣基部直

立的耳状结构、叶片具明暗镶嵌的斑块等可用于

该组的分类依据ꎮ 它明显区别于多花无耳组

(ｓｅｃｔ. Ｃｏｒｙｏｐｅｄｉｌｕｍ)ꎬ后者普遍具数朵花组成的花

序ꎬ唇瓣基部无耳状结构ꎬ叶片光滑净色无斑块ꎮ
紫纹兜兰 [Ｐ. ｐｕｒｐｕｒａｔｕｍ (Ｌｉｎｄｌ.) Ｓｔｅｉｎ]是中国兜

兰属最早被引种栽培和命名发表的物种ꎬ模式标

本产于我国的香港ꎬ在福建、广东、广西和云南以
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及境外的越南也有分布(刘仲健等ꎬ２００９)ꎮ 根据

唇瓣小于中萼片的形态特征ꎬ紫纹兜兰被放置于

兜兰亚属(Ｃｒｉｂｂꎬ １９９８ꎻ Ｐｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ꎻ 郎

楷永ꎬ１９９９)ꎮ 近年来的分子系统学进一步把它列

入单花斑叶组( Ｃｏｘ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｃｈｏｃｈａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２ꎻ Ｔｓａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ但是ꎬ关于它的形态学和

花药发育特征的研究资料较少ꎮ
花形态和花药发育胚胎学特征在兰科分类系

统学中发挥着重要作用ꎬ包括唇瓣与合蕊柱的形

态、可育雄蕊和花药室的数目、花药壁发育类型、
绒毡层特征、小孢子母细胞减数分裂类型、花药成

熟时 的 散 粉 单 元 等 ( Ｂｕｒｎｓ ＆ Ｂｅｒｎｈａｒｄｔꎬ １９８５ꎻ
Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎬ １９９３ꎻ Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２ꎻ Ｊｏｈｎｓｏｎ ＆
Ｅｄｗａｒｄｓꎬ ２０００ꎻ Ｈａｒｄｅｒ ＆ Ｊｏｈｎｓｏｎꎬ ２００８ꎻ 李璐ꎬ
２０２３)ꎬ 但 资 料 较 少 ( Ｓｏｏｄꎬ １９８９ꎻ 谭 庆 琴 等ꎬ
２０２０)ꎮ 最新的兰科分类系统为理解 ５ 个亚科的

花形态和胚胎学特征的分类系统学意义提供了基

础框架(Ｃｈａｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 现有兰科花药发育

资料 集 中 在 具 有 ３ 枚 可 育 雄 蕊 的 拟 兰 亚 科

(Ａｐｏｓｔａｓｉｏｉｅｄｅａｅ)(Ｋｏｃｙａｎ ＆ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１)、具有

单雄蕊的兰亚科 ( Ｏｒｃｈｉｄｏｉｄｅａｅ) ( Ｓｗａｍｙꎬ １９４６ꎻ
Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉ ＆ Ｎａｒａｙａｎａｓｗａｍｉꎬ １９５２ꎻ Ｋａｎｔ ＆
Ｂｈａｎｗｒａꎬ ２０１０ ) 和 树 兰 亚 科 ( Ｅｐｉｄｅｎｄｒｏｉｄｅａｅ )
( Ｂｈａｎｗｒａ ＆ Ｖｉｊꎬ ２００３ꎻ Ｋａｎｔꎬ ２０１９ꎬ ２０２３ꎻ 谭庆琴

等ꎬ２０２０)ꎮ 在具有双雄蕊的杓兰亚科中ꎬ杓兰属

的花药发育过程研究资料较多 ( Ｓｗａｍｙꎬ １９４９ꎻ
Ｂｒｏｗｎ ＆ Ｌｅｍｍｏｎꎬ １９９６ꎻ Ｓｏｏｄ ＆ Ｒａｏꎬ １９８８ꎻ Ｋａｎｔꎬ
２０１１)ꎬ但 兜 兰 属 的 花 药 发 育 资 料 相 对 少 见

(Ｓｗａｍｙꎬ １９４９ꎻ 任玲和王伏雄ꎬ１９８７)ꎬ其余 ３ 个

属的资料也较为匮乏( Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２ꎻ Ｃｒｉｂｂꎬ
１９９８)ꎮ 本研究利用体式解剖镜和石蜡切片技术ꎬ
观察了紫纹兜兰的花结构和花药发育过程中的不

育隔膜组织的分布和分化、花药壁类型、胞质分裂

方式、花药形态等特征ꎬ结合现有资料ꎬ比较分析

其分类学意义ꎬ为理解兜兰属及杓兰亚科的分类

学和保护生物学提供新资料ꎮ

１　 材料与方法

紫纹兜兰栽培于西南林业大学科研教学实习

基地(云南丰春坊生物科技有限公司兰花资源

圃)ꎬ生长多年ꎬ正常开花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取 １５ 朵左

右新鲜开放花ꎬ在徕卡体式解剖镜 ( Ｌｅｉｃａ Ｍ１６５
ＦＣ)下观察唇瓣、合蕊柱、花粉团等花结构的形态

特征并拍照ꎬ其余材料固定在 ５０％的酒精ꎬ２４ ｈ 后

转入 ７０％的酒精常温保存ꎮ 取固定后的材料ꎬ按
发育形态分为 ３ 个阶段(幼嫩花蕾期、花蕾期、开
花期)ꎬ每个阶段取 ５ ~ １０ 朵ꎮ 材料经酒精梯度脱

水、二甲苯透明、浸蜡包埋ꎬ常规石蜡切片( Ｌｅｉｃａ
ＲＭ ２２３５ꎬ切片厚度为 ８ μｍ)ꎮ 切片经烘干、脱蜡、
复水、爱氏苏木精染色、中性树脂胶封片后ꎬ制成

永久切片ꎮ 切片在尼康显微镜(Ｎｉｋｏｎ Ｅ１００)下观

察并拍照ꎬ利用图像编辑软件 ( Ａｄｏｂｅ Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ
ＣＳ６)制作图版ꎮ 兰科植物结构术语参考«中国兰

科植物鉴别手册»(陈心启等ꎬ２００９)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 花形态及解剖特征

紫纹兜兰具有以下典型的花结构特征(图版Ⅰ:
１):单花ꎬ花葶长达 ３０ ｃｍ 以上ꎻ花大ꎬ深紫色ꎬ带明

显条纹ꎻ中萼片白色、阔卵形ꎬ边缘外卷ꎬ顶部急剧

变狭呈尖角ꎻ合萼片狭披针形ꎬ与子房并列向下生

长ꎻ侧花瓣长圆形ꎬ具紫红色脉纹ꎬ边缘浅波状外

卷ꎻ唇瓣深盔状ꎬ囊口方阔ꎬ前端无缺刻ꎬ两侧具一

个直立的耳ꎻ基部的侧裂片向内卷ꎬ具疣状突起ꎮ
解剖镜下ꎬ可观察到雄蕊和雌蕊仅在基部愈合为半

生合蕊柱ꎬ呈扁平半圆柱形ꎬ分背腹面ꎬ密被紫色短

柔毛ꎻ两侧各有 １ 枚可育雄蕊ꎬ花丝肉质短粗ꎻ上部

有独立生长的柱头和退化雄蕊ꎬ肉质扁平呈盾状ꎬ
朝近轴面呈 ９０°弯曲生长(图版Ⅰ:２－４)ꎮ 退化雄蕊

倒心形半月状(图版Ⅰ:２ꎬ３)ꎻ柱头圆饼状ꎬ表面光

滑ꎬ带 ３ 浅裂(图版Ⅰ:３－５)ꎮ 花药发育早期ꎬ两枚可

育雄蕊与柱头近等高(图版Ⅰ:５)ꎬ可见花药由一对

侧生花药室组成(图版Ⅰ:６)ꎬ每个花药室顶部沿纵

轴有一条浅槽(图版Ⅰ:５ꎬ６)ꎮ 发育后期ꎬ花药室沿

浅槽开裂(图版Ⅰ:７)ꎬ露出表面光滑、呈弯曲棒状、
粘成一团的花粉(图版Ⅰ:８)ꎮ
２.２ 花药壁发育

在早期花药的横切面上ꎬ可观察到合蕊柱基

部两侧各有 １ 枚可育雄蕊ꎬ其花药均由一对侧生

花药室组成ꎬ朝近轴面弯曲生长ꎬ有围抱合蕊柱之

势(图版Ⅱ:１)ꎮ 每对花药室连接处的薄壁细胞染

色较浅ꎬ具有明显的主维管束ꎬ构成一条较宽的药

隔组织 (图版Ⅱ:１)ꎮ 花药室中央有一团孢原细胞

４０１ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



１. 花形态ꎮ ２－４. 成熟合蕊柱的背面(２)ꎬ侧面(３)ꎬ正面(４)ꎬ示柱状合蕊柱、肉质盾型柱头、呈半月状的扁平退化雄蕊和两枚可
育雄蕊ꎮ ５ꎬ６. 早期合蕊柱的极面(５)和侧面(６)ꎬ示柱头表面 ３ 浅裂ꎬ可育雄蕊由一对顶部浅裂(箭头所指)的侧生药室组成ꎮ
７. 发育后期成熟花药ꎬ示一对花药室的开裂(箭头所指)ꎮ ８. 成熟花药开裂ꎬ花药壁降解ꎬ露出光滑的黏性花粉团ꎮ ａ. 花药ꎻ
ａｗ. 花药壁ꎻ ｄ. 中萼片ꎻ ｆ. 花丝ꎻ ｇ. 合蕊柱ꎻ ｌ. 唇瓣ꎻ ｐ. 花瓣ꎻ ｓｐ. 黏性花粉团ꎻ ｓｔａ. 退化雄蕊ꎻ ｓｔｉ. 柱头ꎻ ｔ. 花药室ꎮ
１. Ｆｌｏｗｅｒ. ２－４. Ａｎ ｒｉｐｅｎｅｄ ｇｙｎｏｓｔｅｍｉｕｍ ｉｎ ｂａｃｋ (２)ꎬ ｓｉｄｅ (３)ꎬ ａｎｄ ｆｒｏｎｔ (４) ｖｉｅｗｓꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ａ ｄｉｓｋ￣ｌｉｋｅ ｇｙｎｏｓｔｅｍｉｕｍꎬ ａ ｆｌｅｓｈｙ ｓｈｉｅｌｄ￣ｌｉｋｅ
ｓｔｉｇｍａꎬ ｆｌａｔ ｖｅｓｔｉｇｉａｌ ｓｔａｍｅｎ ｗｉｔｈ ｓｅｍｉｌｕｎａｒ ｓｈａｐｅ ａｎｄ ｔｗｏ ｆｅｒｔｉｌｅ ｓｔａｍｅｎｓ. ５ꎬ ６. Ａｎ ｕｎｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ｇｙｎｏｓｔｅｍｉｕｍ ｉｎ ｔｏｐ (５) ａｎｄ ｓｉｄｅ (６) ｖｉｅｗｓꎬ
ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ３￣ｌｏｂｅｄ ｓｔｉｇｍａ ａｎｄ ａｎｔｈｅｒ ｃｏｎｓｉｓｔｉｎｇ ｏｆ ｔｗｏ ｌａｔｅｒａｌ ｔｈｅｃａｅ ｗｉｔｈ ａ ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌｌｙ ｓｈａｌｌｏｗ ｇｒｏｏｖｅ (ａｒｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ). ７. Ａ ｒｉｐｅｎｅｄ ａｎｔｈｅｒ
ｗｉｔｈ ａ ｓｌｉｔ ｏｎ ｅａｃｈ ｔｈｅｃａ (ａｒｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ). ８. Ａ ｒｉｐｅｎｅｄ ａｎｔｈｅｒ ｗｉｔｈ ｒｅｍａｉｎｉｎｇ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ａｎｄ ａ ｍａｓｓ ｏｆ ｓｔｉｃｋｙ ｐｏｌｌｅｎｓ ｅｘｐｏｓｅｄ. ａ. Ａｎｔｈｅｒꎻ
ａｗ. Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌꎻ ｄ. Ｄｏｒｓａｌ ｓｅｐａｌꎻ ｆ. Ｆｉｌａｍｅｎｔꎻ ｇ. Ｇｙｎｏｓｔｅｍｉｕｍꎻ ｌ. Ｌｉｐꎻ ｐ. Ｐｅｔａｌꎻ ｓｐ. Ｓｔｉｃｋｙ ｐｏｌｌｅｎｓꎻ ｓｔａ. Ｓｔａｍｉｎｏｄｅꎻ ｓｔｉ. Ｓｔｉｇｍａꎻ ｔ. Ｔｈｅｃａ.

图版 Ⅰ　 紫纹兜兰的花形态特征
ＰｌａｔｅⅠ　 Ｆｌｏｒａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｉｎ Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ ｐｕｒｐｕｒａｔｕｍ
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分化为染色较浅的薄壁细胞且未参与不育隔膜组

织的形成ꎬ其中最外 １ ~ ２ 层细胞径向伸长ꎬ发育为

具有 ２ 核的内绒毡层(图版Ⅱ:２ꎬ３)ꎮ 小孢子母细

胞时期ꎬ花药室表皮下的一个孢原细胞经 ２ 次平

周分裂形成了具有 ４ 层细胞的成熟花药壁ꎬ由外

至内分别为表皮、药室内壁、中层和绒毡层(图版

Ⅱ:４ꎬ５)ꎮ 因此ꎬ花药壁发育模式为单子叶型ꎮ 小

孢子母细胞减数分裂期间ꎬ表皮细胞多为整齐的

长方形(图版Ⅱ:１ꎬ７)ꎬ有的呈波浪状或齿状(图版

Ⅱ:４－６)ꎻ药室内壁细胞增大呈方廓形至长方形

(图版Ⅱ:４－１０)ꎻ中层细胞细小ꎬ单核ꎻ绒毡层细胞

增大具有明显的双核(图版Ⅱ:４－８)ꎮ 在小孢子四

分体或小孢子单体时期(图版Ⅱ:６－９)ꎬ中层和绒

毡层降解明显ꎬ药室内壁细胞继续增大ꎬ表皮细胞

变窄ꎮ 花药成熟时ꎬ花药壁仅剩下表皮残迹和带

状纤维加厚的药室内壁层(图版Ⅱ:１０)ꎮ 从成熟

花药的纵切面和横切面上可以观察到不育隔膜组

织降解明显ꎬ花药顶部凹陷处的花药壁较薄(图版

Ⅱ:１１)ꎬ发生断裂ꎬ准备散粉(图版Ⅱ:１２)ꎮ
２.３ 小孢子发生和雄配子体发育

发育早期ꎬ花药室表皮下的分生组织经有丝

分裂形成孢原细胞ꎬ药室中央的孢原细胞分化为

染色较浅的不育隔膜组织ꎬ靠外侧的孢原细胞分

化为染色较深、核质比大的造孢细胞(图版Ⅱ:１ꎬ
２)ꎬ紧接着分裂形成了核质比大、排列紧密的小孢

子母细胞(图版Ⅲ:１)ꎮ 小孢子母细胞经减数分裂

Ｉ 的前期(图版Ⅲ:２ꎬ３)、中期(图版Ⅲ:４)、后期(图
版Ⅲ:５)和减数分裂Ⅱ形成了处于同一个细胞内

的正四面体排列的 ４ 个子核(图版Ⅲ:６)ꎮ 之后ꎬ４
个子核间出现了明显的子细胞壁ꎬ产生了 ３ 种排

列方式的小孢子四分体ꎬ包括正四面体(图版Ⅲ:
７)、左右对称型(图版Ⅲ:８)和十字交叉型(图版

Ⅲ:９)ꎮ 接着ꎬ小孢子有的从四分体内释放出来

(图版Ⅲ:１０)ꎬ有的仍然保持在四分体内(图版Ⅲ:
１１)ꎬ继续通过有丝分裂形成了具有 ２－核的花粉

粒或四合花粉(图版Ⅲ:１２)ꎮ 因此ꎬ紫纹兜兰的小

孢子母细胞减数分裂的胞质分裂方式为同时型

(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ

３　 讨论与结论

雄蕊数目和花药发育胚胎学特征ꎬ包括花药

室数目、花药壁发育类型、小孢子发生的胞质分裂

方式、小孢子四分体排列形式以及散粉单元方式

等ꎬ在被子植物中ꎬ尤其是兰科分类学中具有重要

作用(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２ꎻ Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９９３ꎻ 胡适宜ꎬ
２００５ꎻ Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ 李璐ꎬ２０２３)ꎮ 现有研究

表明ꎬ关于兰科的花药发育的研究资料ꎬ集中在具

三雄蕊的拟兰亚科和具单雄蕊的兰亚科和树兰亚

科ꎬ较少见于具双雄蕊的杓兰亚科ꎬ且具单雄蕊的

香荚兰亚科(Ｖａｎｉｌｌｏｉｄｅａｅ)的花药发育研究几乎为

空白(李璐ꎬ２０２３)ꎮ 据此ꎬ本研究观察了紫纹兜兰

的花形态和花药发育胚胎学特征ꎬ结合现有资料ꎬ
比较分析了它们的分类学意义ꎬ具体如下ꎮ
３.１ 新月形退化雄蕊和具条纹脉萼片的分类学意义

紫纹兜兰具有紫色条纹脉的中萼片和新月形

的退化雄蕊的花形态特征ꎬ明显区别于大多数兜

兰属物种ꎬ具有较高的物种识别度ꎮ 值得注意的

是ꎬ这两个特征还见于紫纹兜兰所在的单花斑叶

组的其余 ５ 种以及同一亚属的多花无耳组的 ３ 个

种ꎮ 前者包括紫纹兜兰的 ３ 个近缘种 [胼胝兜兰

(Ｐ. ｃａｌｌｏｓｕｍ)、髯毛兜兰(Ｐ. ｂａｒｂａｒｔｕｍ)、劳氏兜兰

(Ｐ. ｌａｗｒｅｎｃｅａｎｕｍ)] ( Ｃｏｘ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｃｈｏｃｈａｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｔｓａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)和国产的 ２ 个种 [秀
丽兜兰(Ｐ. ｖｅｎｕｓｔｕｍ)、彩云兜兰(Ｐ. ｗａｒｄｉｉ)] (刘

仲 健 等ꎬ ２００９ )ꎮ 后 者 包 括 国 王 兜 兰 ( Ｐ.
ｒｏｔｈｓｃｈｉｌｄｉａｎｕｍ)、皇后兜兰(Ｐ. ｓａｎｄｅｒｉａｎｕｍ) 和菲

律宾兜兰(Ｐ. ｐｈｉｌｉｐｐｉｎｅｎｓｅ)ꎬ它们都具有这两个重

要分类学意义的形态特征(Ｃｒｉｂｂꎬ １９９８)ꎮ 这似乎

意味着单花斑叶组和多花无耳组之间也许存在着

一定亲缘关系ꎬ值得进一步研究ꎮ 同时ꎬ考虑到退

化雄蕊的形态结构在兜兰属种间差异明显(Ｃｒｉｂｂꎬ
１９９８)ꎬ其分类学意义值得重视ꎮ
３.２ 紫纹兜兰可育雄蕊花药成熟时的花粉类型

紫纹兜兰的花药成熟开裂后ꎬ露出一团表面

光滑但有黏性的散粉单元( ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｕｎｉｔ)ꎬ
即花粉粒被黏性物质粘连为一团ꎬ形似树兰亚科

的花粉团( ｐｏｌｌｉｎｉｕｍ)ꎮ 有研究认为花粉单粒散生

是兜 兰 属 的 分 类 学 特 征 之 一 ( Ｓｗａｍｙꎬ １９４９ꎻ
Ｐｏｄｄｕｂｎａｙａ￣Ａｒｎｏｌｄｉꎬ １９６０)ꎬ杓兰属的花粉也被描

述为 ２￣细胞型单粒花粉( Ｓｏｏｄ ＆ Ｒａｏꎬ １９８８)ꎮ 不

过ꎬ后来的研究进一步证实了兜兰属(任玲和王伏

雄ꎬ１９８７)和杓兰属(Ｋａｎｔꎬ ２０１１)成熟的散粉单元

均为黏性花粉粒ꎬ这些黏性物质来自于绒毡层细

胞降解后的脂类物质ꎬ含有黄色的类胡萝卜素ꎬ被
称为花粉鞘类物质ꎬ 具有将整个花药内的花粉粘
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１. 早期花药原基分化出一对侧生并列药室ꎬ中央分化为不育隔膜组织ꎬ每个药室被不育隔膜组织分成 ２ 个小孢子囊ꎬ小孢子囊呈
浅 Ｕ 型ꎮ ２ꎬ３. 不育隔膜组织边缘分化出 １~ ２ 层具双核的内绒毡层细胞(３)ꎮ ４ꎬ５. 小孢子母细胞减数分裂期间的 ４ 层花药壁ꎬ
注:绒毡层为双核(白箭头所指)ꎮ ６－９. 小孢子四分体时期的花药壁ꎬ包括齿状的表皮、增大的药室内壁、降解的中层和绒毡层ꎬ
注: 绒毡层具双核(白箭头所指)ꎮ １０. 成熟花药时的花药壁ꎬ示表皮降解ꎬ药室内壁纤维状加厚ꎮ １１ꎬ１２. 成熟花药的纵切面
(１１)和横切面(１２)ꎬ示中央不育隔膜组织降解ꎬ花药室顶部花药壁变薄并开裂(１１ꎬ箭头所指)ꎮ ｃｎ. 药隔组织ꎻ ｅｐ. 表皮ꎻ ｅｎ. 药
室内壁ꎻ ｉｔ. 内绒毡层ꎻ ｍ. 中层ꎻ ｓｐ. 小孢子囊ꎻ ｓｓ. 不育隔膜组织ꎻ ｓｔ. 柱头ꎻ ｔ. 绒毡层ꎮ
１. Ｔｗｏ ａｎｔｈｅｒ ｐｒｉｍｏｒｄｉａ ｓｕｒｒｏｕｎｄｉｎｇ ａ ｓｔｉｇｍａꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｅａｃｈ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ａ ｐａｉｒ ｏｆ ｌａｔｅｒａｌ ｊｕｘｔａｐｏｓｅｄ ｔｈｅｃａｅꎬ ａ ｄｅｎｓｅｌｙ￣ｓｔａｉｎｅｄ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒａｎｇｉａ ｗａｓ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｉｎｔｏ ａ ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｅｐｔｕｍ ａｔ ｃｅｎｔｒａｌꎬ ａｎｄ ｅａｃｈ ｔｈｅｃａ ｗａｓ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ ２ Ｕ￣ｓｈａｐｅｄ ｍｉｃｒｏｐｏｒａｎｇｉａ ｂｙ ｔｈｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｅｐｔｕｍ. ２ꎬ ３. Ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｅｐｔｕｍ
ｔｉｓｓｕｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｃｅｎｔｅｒ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｈｅｃａ ｗｉｔｈ １－２ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ ｉｎｎｅｒ ｔａｐｅｔｕｍ (３). ４ꎬ ５. Ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓꎬ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ４
ｌａｙｅｒｓꎬ ｎｏｔｉｎｇ ｂｉｎｕｃｌｅａｔｅｄ ｔａｐｅｔｕｍ (ｗｈｉｔｅ ａｒｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ). ６－９. Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌｓ ａｔ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅｓ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄꎬ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｔｏｏｔｈｅｄ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ａｎｄ ｅｎｌａｒｇｅｄ
ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎬ ｗｈｉｌｅ ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｔａｐｅｔｕｍ ｄｅｇｒａｄｅｄꎬ ｎｏｔｉｎｇ ｂｉｎｕｃｌｅａｔｅｄ ｔａｐｅｔｕｍ (ｗｈｉｔｅ ａｒｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ). １０. Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ａｔ ｒｉｐｅｎｅｄ ａｎｔｈｅｒ
ｓｔａｇｅꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｄｅｂｒｉｓ ｏｆ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ａｎｄ ｆｉｂｒｏｕｓｌｙ ｔｈｉｃｋｅｎｅｄ ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍ. １１ꎬ １２. Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ (１１) ａｎｄ ｃｒｏｓｓ (１２) ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｒｉｐｅｎｅｄ ａｎｔｈｅｒꎬ
ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ａ ｓｌｉｔ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｈｅｃａ ａｎｄ ｃｏｌｌａｐｓｅｄ ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｅｐｔｕｍ (１１ꎬ ａｒｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ). ｃｎ. Ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ｔｉｓｓｕｅꎻ ｅｐ. Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ ｅｎ. Ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎻ ｉｔ. Ｉｎｎｅｒ
ｔａｐｅｔｕｍꎻ ｍ. Ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒꎻ ｓｐ. Ｓｐｏｒａｎｇｉａꎻ ｓｓ. Ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｅｐｔｕｍꎻ ｓｔ. Ｓｔｉｇｍａꎻ ｔ. Ｔａｐｅｔｕｍ.

图版 Ⅱ　 紫纹兜兰的花药壁发育
ＰｌａｔｅⅡ　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ｉｎ Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ ｐｕｒｐｕｒａｔｕｍ
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１. 小孢子母细胞ꎮ ２~ ５. 小孢子母细胞减数分裂 Ｉ 的前期(２ꎬ３)ꎬ中期(４)和后期(５)ꎮ ６. 分裂Ⅱ的后期ꎬ示正四面体排列的 ４ 个
子核ꎬ没有明显的子细胞壁ꎮ ７－９. 小孢子四分体排列多样:正四面体(７)ꎬ左右对称(８)和十字交叉型(９)ꎮ １０. 从四分体里游离
出来的小孢子ꎮ １１ꎬ１２. 有的小孢子保持在四分体内ꎬ发育为 ２－细胞型的四合花粉(１１)ꎻ 有的小孢子游离出来发育为 ２ 细胞型
的单花粉粒(１２)ꎮ ｇｃ. 生殖细胞ꎻ ｖｃ. 营养细胞ꎮ (比例尺 ＝ ２ μｍ)
１. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓ. ２－５. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ: Ｍｅｉｏｓｉｓ ｐｒｏｐｈａｓｅ Ｉ (２ꎬ ３)ꎬ ｍｅｔａｐｈａｓｅ Ｉ (４) ａｎｄ ａｎａｐｈａｓｅ Ｉ (５). ６. ＡｎａｐｈａｓｅⅡꎬ ｎｏｔｉｎｇ
ｎｏ ｏｂｖｉｏｕｓ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｃｅｌｌ ｗａｌｌｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｏｕｒ ｓｕｂｎｕｃｌｅｉ ａｒｒａｎｇｅｄ ｔｅｔｒａｈｅｄｒａｌｌｙ. ７－９. Ｖａｒｉｅｄ ａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｔｅｔｒａｄｓ: ｔｅｔｒａｈｅｄｒａｌ (７)ꎬ
ｉｓｏｂｉｌａｔｅｒａｌ (８)ꎬ ａｎｄ ｄｅｃｕｓｓａｔｅ (９). １０. Ｍｃｉｒｏｓｐｏｒｅｓ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｆｒｏｍ ｔｅｔｒａｄｓ. １１ꎬ １２. ２￣ｃｅｌｌｅｄ ｐｏｌｌｅｎ ｔｅｔｒａｄｓ (１１)ꎻ ２￣ｃｅｌｌｅｄ ｓｅｐａｒａｔｅ ｐｏｌｌｅｎｓ
(１２). ｇｃ. Ｇｅｎｅｒａｔｉｖｅ ｃｅｌｌꎻ ｖｃ. Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｃｅｌｌ. (Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ＝２ μｍ)

图版 Ⅲ　 紫纹兜兰的小孢子发生和雄配子体发育
Ｐｌａｔｅ Ⅲ　 Ｍｉｃｒｏｓｐｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ ｐｕｒｐｕｒａｔｕｍ
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成一体ꎬ提高传粉效率的特征 (任玲和王伏雄ꎬ
１９８７)ꎬ这与其他 ４ 个亚科的散粉单元类型截然不

同(Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 本研究观察到紫纹兜兰

成熟花药内的花粉细胞较为稀疏ꎬ既有单粒花粉

也有四合花粉ꎬ并非如万代兰属( Ｖａｎｄａ Ｊｏｎｅｓ ｅｘ
Ｒ. Ｂｒ.) (张锦等ꎬ２０１９) 和巾唇兰属( Ｐｅｎｎｉｌａｂｉｕｍ
Ｊ. Ｊ. Ｓｍ.)(李璐等ꎬ２０２０)的花粉团那样排列紧密ꎮ
这样的 “黏性花粉” 在长瓣兜兰 ( Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ
ｄｉａｎｔｈｕｍ ) ( 史 军 等ꎬ ２００７ ) 和 绿 花 杓 兰

(Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｕｍ ｈｅｎｒｙｉ)(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)的传粉者身

上清晰可辨ꎬ支持了前人的观点(任玲和王伏雄ꎬ
１９８７)ꎬ为进一步理解杓兰亚科的传粉生物学提供

了形态学和胚胎学方面的数据ꎮ
３.３ 兰科花药室数目和不育隔膜组织分化的重要性

现有资料表明ꎬ在兰科花药发育过程中ꎬ不育

隔膜组织的分化和降解对于理解 ５ 个亚科不同散

粉单元类型的形成非常重要(李璐ꎬ２０２３)ꎮ 在具

有单雄蕊的兰亚科和树兰亚科的花药发育过程

中ꎬ早期花药原基分化出的不育隔膜组织的数目、
朝向和位置对于花粉小块 ( ｍａｓｓｕｌａｅ) 和花粉团

(ｐｏｌｌｉｎｉｕｍ)的类型和数目至关重要(Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ ＆
Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ １９９６ꎬ １９９７ꎻ Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ
Ｋａｎｔ ＆ Ｇｏｅｌꎬ ２０１３)ꎮ 这是因为不育隔膜组织在后

期会发生降解ꎬ把成熟花粉囊分割为大小不同(等
大或不等大)、数目不等(２、４、８)和形态多样(全

缘、孔裂、浅裂、深裂)的散粉单元( Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ ＆
Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ １９９６ꎻ Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｋａｎｔ ＆
Ｈｏｓｓａｉｎꎬ ２０１０ꎻ Ｋａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ 张锦等ꎬ２０１９ꎻ
李璐等ꎬ２０２０ꎻ 谭庆琴等ꎬ２０２０)ꎮ 本研究观察到

紫纹兜兰早期的花药分化为一对侧生药室ꎬ每个

药室中央的孢原细胞分化出一条不育隔膜组织ꎬ
形成一对靠边的具浅凹的弧形小孢子囊ꎮ 这一点

在前人的研究中均未得到重视ꎬ忽略了花药室数

目和不育隔膜组织分化的关系ꎬ例如白唇杓兰

(Ｃ. ｃｏｒｄｉｇｅｒｕｍ)和扇脉杓兰(Ｃ. ｊａｐｏｎｉｃｕｍ)被分别

描述为 ４ 室花药和 ４ 个小孢子囊 ( Ｓｏｏｄ ＆ Ｒａｏꎬ
１９８８ꎻ Ｇｈｉｍｉｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ为理解杓兰亚科的花

药发育的分类学意义带来了困惑ꎮ 因此ꎬ花药室

的数目和不育隔膜组织分化之间的关系值得深入

探讨(Ｋａｎｔ ＆ Ｇｏｅｌꎬ ２０１３)ꎮ
３.４ 紫纹兜兰单子叶型花药壁发育的分类学意义

紫纹兜兰的花药壁有 ４ 层ꎬ属于单子叶型ꎮ 这

与杓兰亚科现有的研究结果均不同ꎬ具有分类学

价值ꎮ 例如ꎬ同属植物的南印兜兰(Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ
ｄｒｕｒｙｉ)(Ｓｗａｍｙꎬ １９４９)和古德兜兰(Ｐ. ｇｏｄｅｆｒｏｙａｅ)
(任玲和王伏雄ꎬ１９８７)的花药壁有 ５ 层ꎬ属于基本

型ꎬ而杓 兰 属 的 白 唇 杓 兰 ( Ｓｏｏｄ ＆ Ｒａｏꎬ １９８８ꎻ
Ｋａｎｔꎬ ２０１１)和扇脉杓兰(Ｇｈｉｍｉｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)有

６ ~ ８ 层ꎬ为多层型花药壁ꎮ 在兰科里ꎬ单子叶型花

药壁多见于兰亚科ꎬ如斑叶兰属(Ｇｏｏｄｙｅｒａ Ｒ. Ｂｒ.)
( Ｓｏｏｄꎬ １９８８ )、 蜂 兰 属 ( Ｏｐｈｒｙｓ Ｌ.) ( Ａｙｂｅｋｅꎬ
２０１２)、 玉 凤 花 属 ( Ｈａｂｅｎａｒｉａ Ｗｉｌｌｄ.) ( Ｖｉｊ ＆
Ｓｈａｒｍａꎬ １９８７ꎻ Ｓｏｏｄꎬ １９８６)、角盘兰属(Ｈｅｒｍｉｎｉｕｍ
Ｌ.) ( Ｓｏｏｄ ＆ Ｒａｏꎬ １９８６) 和 鸟 足 兰 属 ( Ｓａｔｙｒｉｕｍ
Ｓｗ.)(Ｒａｏ ＆ Ｓｏｏｄꎬ １９７９)以及树兰亚科的巾唇兰

属(李璐等ꎬ２０２０)等ꎬ而多层型花药壁普遍出现在

树兰亚科ꎬ包括万代兰属(张锦等ꎬ２０１９)和竹叶兰

属(Ａｒｕｎｄｉｎａ Ｂｌｕｍｅ) (谭庆琴等ꎬ２０２０)等ꎮ 此外ꎬ
拟兰亚科的成熟花药壁也普遍具有 ４ ~ ５ 层ꎬ有的

地方具有 ２ 层加厚的药室内壁ꎬ但关于其花药壁

类型的特征和分类学意义并未被提及(Ｋｏｃｙａｎ ＆
Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１ꎻ Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 因此ꎬ本研究

认为花药壁的层数和类型在兰科植物的花药发育

中非常多样ꎬ这在其他被子植物里不常见ꎬ值得

重视ꎮ
被子植物的绒毡层细胞核通常为单核ꎬ但部分

物种也有双核且在属内较为稳定ꎬ具有一定的分类

学意义(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ 紫纹兜兰花药壁绒毡

层和不育隔膜组织的内绒毡层均具双核现象ꎬ这与

南印兜兰(Ｓｗａｍｙꎬ １９４９)和古德兜兰(任玲和王伏

雄ꎬ１９８７)的观察结果一致ꎬ但与杓兰属白唇杓兰

( Ｓｏｏｄ ＆ Ｒａｏꎬ １９８８ꎻ Ｋａｎｔꎬ ２０１１ ) 和 扇 脉 杓 兰

(Ｇｈｉｍｉｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)具单核绒毡层的结果不同ꎮ
这说明绒毡层细胞核的数目或许可以作为兜兰属

和杓兰属界限划分的依据之一ꎮ 有意思的是ꎬ
Ｓｗａｍｙ(１９４９)曾经系统地观察了兰科 １６ 属 ２８ 种植

物配子体发育的胚胎学特征ꎬ其中ꎬ南印兜兰具有

双核绒毡层ꎬ明显区别于其他单雄蕊类的兰科植

物ꎬ因此双核绒毡层被认为是杓兰亚科的鉴别特征

之一ꎮ 不过ꎬ后来 Ｓｏｏｄ(１９８８)也发现了兰亚科的斑

叶兰(Ｇｏｏｄｙｅ ｒａｒｅｐｅｎｓ)也存在双核绒毡层的现象ꎬ并
提出该特征并非具双雄蕊兰的杓兰亚科所特有ꎮ
这在后人的研究结果里也得到证实ꎮ 现有兰科花

药发育资料表明ꎬ单核绒毡层较为普遍ꎬ见于拟兰

亚科、兰亚科和树兰亚科等大部分类群 ( Ｖｉｊ ＆
Ｓｈａｒｍａꎬ １９８７ꎻ Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ 张锦等ꎬ２０１９)ꎬ
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而双核绒毡层相对少见ꎬ出现在杓兰亚科的兜兰属

以及兰亚科和树兰亚科的一些物种ꎬ如火烧兰属

(Ｅｐｉｐａｃｔｉｓ Ｚｉｎｎ)植物(Ｓｏｏｄꎬ １９９７ꎻ Ｂｈａｎｗｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６ａ)、 纹 瓣 兰 ( Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ｐｅｎｄｕｌｕｍ )、 盖 喉 兰

(Ｓｍｉｔｉｎａｎｄｉａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ) (Ｂｈａｎｗｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ｂ)和

紫花苞舌兰 ( Ｓｐａｔｈｏｇｌｏｔｔｉｓ ｐｌｉｃａｔａ) ( Ｓｒｉｙｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)等ꎮ 此外ꎬ在绶草(Ｓｐｉｒａｎｔｈｅｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)的花药

发育过程中ꎬ绒毡层细胞在分化早期为单核ꎬ成熟

时变为双核(Ｓｏｏｄꎬ １９８９)ꎬ这在紫纹兜兰的花药发

育过程中未曾注意到ꎮ 因此ꎬ还需要观察发育完整

的花药壁结构的细胞特征来确定绒毡层细胞核数

目(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ
３.５ 紫纹兜兰的小孢子发生和雄配子体发育的分

类学意义

紫纹兜兰的小孢子母细胞经同时型胞质分裂

方式形成小孢子四分体ꎬ通过有丝分裂形成了２－
细胞型花粉ꎬ兼具单粒花粉和四合花粉共存的现

象ꎬ这 与 杓 兰 亚 科 现 有 研 究 资 料 基 本 一 致

(Ｐｏｄｄｕｂｎａｙａ￣Ａｒｎｏｌｄｉꎬ １９６０ꎻ Ｓｏｏｄ ＆ Ｒａｏꎬ １９８８ꎻ
Ｂｒｏｗｎ ＆ Ｌｅｍｍｏｎꎬ １９９６ꎻ Ｋａｎｔꎬ ２０１１ꎻ Ｇｈｉｍｉｒｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ可作为该亚科区别于其他亚科的胚胎

学特征ꎮ 虽然最早的研究表明杓兰属为连续型胞

质分裂(Ｇｕｉｇｎａｒｄꎬ １８８２)ꎬ但并未得到后续研究资

料的支持ꎮ 在兰科花药发育过程中ꎬ同时型胞质

分裂较为普遍ꎬ而连续型胞质分裂相对较少ꎬ后者

见于万代兰属(张锦等ꎬ２０１９)、蜂兰属( Ａｙｂｅｋｅꎬ
２０１２)和苞舌兰属( Ｓｐａｔｈｏｇｌｏｔｔｉｓ Ｂｌｕｍｅ) ( Ｓｒｉｙｏｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 因此ꎬ小孢子发生的胞质分裂方式在

兰科分类系统中的演化趋势也值得重点关注

(Ｆｕｒｎｅｓｓ ＆ Ｒｕｄａｌｌꎬ １９９９ꎻ Ｆｕｒｎｅｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ
紫纹兜兰的小孢子四分体排列方式多样ꎬ包

括正四面体、左右对称型和十字交叉型ꎬ为理解小

孢子四分体排列方式的分类学意义提供了新资

料ꎮ 已有研究表明ꎬ兰科的小孢子四分体排列方

式多样ꎬ多达 ５ 种ꎬ包括正四面体、左右对称型、十
字交叉型、 “ Ｔ” 型和线型 (胡适宜ꎬ１９８２ꎻ Ｊｏｈｒｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ 其中ꎬ正四面体最常见ꎬ左右对称型

次之ꎬ而其余几种排列方式是现有兰科花药发育

中比较少见的ꎮ 值得注意的是ꎬ小孢子四分体的

排列方式与散粉单元内部的四合花粉的排列方式

基本保持一致ꎮ 这在兰亚科的花粉小块(Ｋａｎｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３) 和树兰亚科的坚固花粉团 (张锦等ꎬ
２０１９ꎻ 谭庆琴等ꎬ２０２０ꎻ 李璐等ꎬ２０２０)等的花药发

育过程中均得到了证实ꎬ对于理解兰科的成熟花

粉形态具有重要意义ꎮ
３.６ 结论

综上所述ꎬ本研究提出以下观点ꎬ仅供参考ꎮ
(１)紫纹兜兰带纵条纹的背萼片和新月形退化雄

蕊特征在兜兰属较为少见ꎬ可以作为兜兰亚属单

花斑叶组和多花无耳组联系的纽带ꎬ其亲缘关系

值得继续探究ꎮ (２)紫纹兜兰在花蕾期和开放花

时的合蕊柱结构差异说明花器官发生过程中ꎬ可
育雄蕊和退化雄蕊以及雌蕊柱头的形态建成发生

在花发育后期ꎬ即花蕾期ꎬ并且三者之间的生长速

度存在明显分化ꎬ可育雄蕊的花药发育早于退化

雄蕊和柱头ꎮ (３)紫纹兜兰的花药具有一对侧生

花药室和不育隔膜组织的分化ꎬ与同属植物记录

的各有 ４ 室花药和 ４ 个小孢子囊的结果均不同ꎬ值
得关注ꎮ (４)绒毡层细胞核数目或许可用于兜兰

属和杓兰属间界限划分的依据之一ꎬ前者为双核ꎬ
后者为单核ꎮ (５)紫纹兜兰花药发育的胚胎学特

征与相关兰科类群存在明显异同ꎬ具有一定的分

类学意义ꎬ包括花药室的数目、花药壁的发育类

型、绒毡层的细胞核数目、胞质分裂类型、小孢子

四分体的排列形式等ꎮ (６)现有资料表明花形态

和花药发育胚胎学特征在兰科不同分类群间均有

明显差异(Ａｙｂｅｋｅꎬ ２０１２ꎻ Ｓｒｉｙｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ 谭庆

琴等ꎬ２０２０)ꎬ但研究过的类群不足 ２００ 种(作者初

步统计)ꎮ 因此ꎬ有必要选择种以上的分类群(组、
亚属、属、亚族、族、亚科)为代表开展研究ꎬ逐步积

累资料ꎬ为解决有争议的分类系统学问题提供花

形态和胚胎学证据 ( Ｓｗａｍｙꎬ １９４９ꎻ Ｋａｎｔꎬ ２０１０ꎻ
Ｋａｎｔ ＆ Ｇｏｅｌꎬ ２０１３ꎻ Ｖａｌｅｎｃｉａ￣Ｎｉｅｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
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