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兰科雄蕊发育多样性研究进展
李璐

(西南林业大学 生物多样性保护学院ꎬ 昆明 ６５０２２４)

摘　 要: 兰科是被子植物中多样性最丰富的家族ꎬ其雄蕊形态和功能分化在亚科间变化明显ꎬ是该物种多样
性形成及适应性传粉生物学的研究重点ꎮ 基于现有研究资料ꎬ该文初步归纳了兰科雄蕊发育多样性的主要
研究内容及现状ꎬ为野生兰花资源的保护与利用提供科学依据ꎮ 结果表明:(１)可育雄蕊数目的减少和花粉
愈合程度的增加在兰科分子系统树上呈明显的平行演化趋势ꎮ (２)兰科雄蕊数目的减少和功能分化与早期
花器官发生中存在大量的滞后和缺失、次生融合与分裂现象等密切相关ꎮ (３)花药开裂时的 ４ 类散粉单元
的花粉超微形态特征在亚科、族、亚族、属和种间差异明显ꎮ (４)兰科花药散粉单元可以为单花粉粒ꎬ也可以
通过花药发育过程中源自绒毡层的三类黏性物质而聚合成不同的散粉单元ꎬ包括花粉鞘、弹性黏素和其他
黏性物质ꎮ (５)花药发育揭示了兰亚科的花粉小块结构主要有三类(红门兰型、树兰型和过渡型)ꎬ树兰亚
科的不同数目(２、４、８)和形态(全缘、浅裂、深裂、孔裂)的花粉团是由于花药原基分化出的不育隔膜组织的
数目、朝向和位置而形成的ꎮ (６)兰科花药发育中ꎬ花药室数目、花药壁发育类型、绒毡层细胞核数目、不育
隔膜组织分化、胞质分裂类型、小孢子四分体排列形式、花粉细胞核数目等在亚科和属间差异明显ꎮ 然而ꎬ
由于种类繁多ꎬ现有研究资料难以为理解兰科雄蕊发育提供清晰的线索ꎬ包括雄蕊的发育模式、散粉单元的
形成机制、花药发育的胚胎学特征等ꎮ 因此ꎬ有必要重视兰科雄蕊发育研究ꎬ包括扩大取样范围和利用多学
科技术方法和修订兰科花形态常用术语等ꎮ
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ ｉｓ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｄｉｖｅｒｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ. Ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａｎｄｒｏｅｃｉｕｍ ｖａｒｉｅｄ ｇｒｅａｔｌｙ ａｔ ｔｈｅ
ｓｕｂｆａｍｉｌｙ ｌｅｖｅｌꎬ ｗｈｉｃｈ ｈａｓ ｂｅｅｎ ａ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｆｏｃｕｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｄａｔｐｔｉｖｅ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｂｉｏｌｏｇｙ. Ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａｎｄｒｏｅｃｅｕｍ ｉｎ Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ ｗａｓ ｓｕｍｍａｒｉｚｅｄ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ａ ｓｕｒｖｅｙ ｏｆ ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ
ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｉｔ ｗａｓ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｔｒｅｎｄｓ ｏｎ ｔｈｅ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆｅｒｔｉｌｅ ｓｔａｍｅｎｓ ｗａｓ ｐａｒａｌｌｅｌ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｃｏｈｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｐｏｌｌｅｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｕｎｉｔｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｕｐｄａｔｅｄ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ. (２) Ｔｈｅ ｒｅｄｕｃｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｔａｍｅｎｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｗｏｕｌｄ ｂｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｌｏｓｓꎬ
ｄｅｌａｙꎬ ｓｕｂ－ｆｕｓｉｏｎꎬ ｓｕｂ－ｄｉｖｓｉｏｎ ｏｆ ｓｔａｍｅｎ ｐｒｉｍｏｒｄｉａ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｏｎｔｏｇｅｎｙ ｏｆ ｇｙｎｏｓｔｅｍｉｕｍ ｉｎ Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ. (３) Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
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ｒｅｓｅａｒｃｈ ｄａｔａ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｓｅｅｍｅｄ ｔｏ ｂｅ ｖｅｒｙ ｌｉｍｉｔｅｄ. Ａｎｄ ｔｈｅｎꎬ ｉｔ ｉｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｔｏ ｃｌａｒｉｆｙ ｓｕｃｈ ｆａｓｃｉｎａｔｉｎｇ ｑｕｅｓｔｉｏｎｓ ａｓ
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ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｕｎｉｔｓꎬ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｅ ｅｍｂｒｙｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ. Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｍｕｃｈ ｍｏｒｅ ｅｆｆｏｒｔｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｔａｋｅｎ
ｆｏｒ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａｎｄｒｏｅｃｉｕｍ ｉｎ Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅꎬ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｅｘｐａｎｓｉｖｅ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｔｏ ｂｅ ｏｂｓｅｒｖｅｄꎬ ｕｓｉｎｇ
ｍｕｌｔｉｄｉｓｃｉｐｌｉｎａｒｙ ｔｅｃｈｎｉｃａｌ ｍｅｔｈｏｄｓꎬ ａｎｄ ｒｉｖｉｓｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｔｅｒｍｉｎｏｌｏｇｙ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ ｆｌｏｒａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｆｅｒｔｉｌｅ ｓｔａｍｅｎꎬ ｓｔａｍｉｎｏｄｅꎬ ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｕｎｉｔꎬ ａｎｔｈｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ

　 　 兰科是被子植物仅次于菊科的第二大科ꎬ拥
有约 ８００ 属近 ２８ ０００ 种ꎬ世界广布ꎬ多见于湿润
的热带 和 亚 热 带 区 域ꎬ少 数 分 布 于 温 带 地 区
(Ｐｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｃｈａｓｅ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５) ꎮ 大部分兰科植物具有以下 ４ 个典
型的花形态特征ꎮ 第一ꎬ花两侧对称ꎬ花萼和花
瓣两轮ꎬ各 ３ 枚ꎬ形态近相似ꎬ中央一枚花瓣特化
为唇瓣( ｌｉｐ ｏｒ ｌａｂｅｌｌｕｍ) ꎬ形态各异ꎮ 第二ꎬ雄蕊
和雌蕊(除子房外)愈合形成一个柱状复合结构ꎬ
叫合蕊柱或 蕊 柱 ( ｇｙｎｏｓｔｅｍｉｕｍ ｏｒ ｃｏｌｕｍｎ) ꎮ 第
三ꎬ花药成熟开裂时ꎬ花粉常聚合成不同数目和
排列的花粉小块 ( ｓｅｃｔｉｌｅ ｐｏｌｌｉｎｉｕｍꎬ ｏｒ ｍａｓｓｕｌａｅ)
或花粉团 ( ｐｏｌｌｉｎｉｕｍ) ꎮ 第四ꎬ子房下位ꎬ常具 １
室ꎬ侧膜胎座着生数枚倒生胚珠ꎬ发育为数目繁
多的尘埃大小的种子ꎬ无胚乳ꎮ 因此ꎬ兰科植物
的花形态特征的专业术语在被子植物里较为独
特ꎬ包括唇瓣、合蕊柱、蕊喙 ( ｒｏｓｔｅｌｌｕｍ) 、花药帽
( ａｎｔｈｅｒ ｃａｐ) 、花粉团、黏盘 ( ｖｉｓｃｉｄｉｕｍ) 、黏盘柄
( ｓｔｉｐｅ) 、花粉团柄( ｃａｕｄｉｃｌｅ) 等( Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９９３ꎻ
郎楷永等ꎬ１９９９) ꎮ

合蕊柱和花粉团一直被视为兰科物种多样
性演 化 过 程 中 的 关 键 革 新 性 性 状 ( ｉｎｎｏｖａｔｉｖｅ
ｆｅａｔｕｒｅｓ) ꎬ 其 形 态 建 成 离 不 开 雄 蕊 的 贡 献
( Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１ꎬ ２０１６ꎻ Ｒｕｄａｌｌ ＆ Ｂａｔｅｍａｎꎬ
２００２) ꎮ 发育完好的合蕊柱( ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ｃｏｌｕｍｎ ｏｒ
ｇｙｎｏｓｔｅｍｉｕｍ)是由一枚可育雄蕊的花丝和雌蕊的
花柱愈合形成的一个具有背腹面之分的扁平柱
状结构ꎬ从上到下由花药、柱头和合蕊柱三部分

构成( Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎬ １９９３) ꎮ 花粉团是可育雄
蕊的花开裂时ꎬ同一个花药室的花粉靠黏性物质
凝聚 成 的 团 块 ( Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎻ Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８ꎻＥｎｄｒｅｓｓꎬ ２０１６) ꎮ 在物种多样性丰富的兰
科家族ꎬ发育完好的合蕊柱和花粉团这一对特征
经常 同 时 出 现ꎬ 出 现 在 三 个 核 心 分 支 ( ｃｏｒｅ
ｃｌａｄｅｓ) ꎬ包括香荚兰亚科( Ｖａｎｉｌｌｏｉｄｅａｅ) 、兰亚科
(Ｏｒｃｈｉｄｏｉｄｅａｅ) 、树兰亚科 ( Ｅｐｉｄｅｎｄｒｏｉｄｅａｅ) ꎮ 这
三个亚科均具一枚可育雄蕊ꎬ被称为单雄蕊类群
(ｍｏｎａｎｄｒｏｕｓ ｏｒｃｈｉｄｓ) ꎮ 但是ꎬ花药开裂时ꎬ它们
的散粉单元( ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｕｎｉｔ)形态结构变化
明显ꎬ依次为黏性花粉团( ｓｔｉｃｋｙ ｐｏｌｌｉｎｉｕｍ) 、花粉
小块 和 花 粉 团 ( Ｐａｃｉｎｉ ＆ Ｈｅｓｓｅꎬ ２００２ꎬ ２００５ꎻ
Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８) ꎮ 与此同时ꎬ在兰科的基部类
群ꎬ 还 存 在 着 一 类 “ 不 发 达 的 合 蕊 柱 ”
( ｕｎｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ｃｏｌｕｍｎ) ꎬ指仅由雄蕊的花丝和雌蕊
的花柱在基部或中部以下愈合ꎬ各见于拟兰亚科
和杓兰亚科ꎮ 这两个亚科的可育雄蕊数目差别
明显ꎬ前者有 ３ 枚ꎬ后者有 ２ 枚ꎬ分别被称为三雄
蕊兰 ( ｔｒｉａｎｄｒｏｕｓ ｏｒｃｈｉｄｓ) 和双雄蕊兰 ( ｄｉａｎｄｒｏｕｓ
ｏｒｃｈｉｄｓ) ( Ｐａｃｉｎｉ ＆ Ｈｅｓｓｅꎬ ２００２ꎻ Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８) ꎮ 花药开裂时ꎬ两个亚科的花粉形态截然
不同ꎬ前者为干燥的单粒花粉( ｄｒｙ ｐｏｌｌｅｎ) ꎬ后者
为黏性花粉( ｓｔｉｃｋｙ ｐｏｌｌｅｎ) ꎮ 因此ꎬ兰科雄蕊发育
的研究内容主要包括可育雄蕊和不育雄蕊的功
能分化及其器官发生、可育雄蕊数目的变化、花
药成熟时散粉单元类型、不同散粉单元内花粉凝
聚黏合的机制、花药发育胚胎学特征等ꎮ
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１　 兰科可育雄蕊数目和散粉单元类型
的分类系统学及传粉生态学意义

最新的分子系统学( Ｃｈａｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)支持
兰科分为 ５ 个亚科ꎬ包括基部类群的拟兰亚科、次
基部类群的香荚兰亚科和杓兰亚科、核心类群的
兰亚科和树兰亚科ꎬ为进一步理解兰科雄蕊数目
和散粉单元的系统学意义提供了可行性框架ꎮ 基
于分子系统学和形态证据ꎬ可育雄蕊数目的减少
和花粉逐步愈合的特征在 ５ 个亚科的系统演化树
上表现出明显的平行演化趋势ꎬ蕴含着重要的分
类系统学和传粉生态学意义(Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ
鉴于此ꎬ本文根据兰科分子系统树把这对关系密
切的特征划分为 ５ 类:(１)三雄蕊兰－具花粉粒ꎬ
(２)双雄蕊兰－具黏性花粉ꎬ(３)单雄蕊兰－具黏性
花粉ꎬ(４)单雄蕊兰－具花粉小块ꎬ(５)单雄蕊兰－
具花粉团ꎬ依次出现在拟兰亚科、杓兰亚科、香荚
兰亚科、兰亚科和树兰亚科ꎮ
１.１ 拟兰亚科: 三雄蕊兰－具花粉粒

三雄蕊兰 －具花粉粒 ( ｔｒｉａｎｄｒｏｕｓ ｏｒｃｈｉｄｓ ｗｉｔｈ
ｐｏｌｌｅｎｓ)ꎬ指可育雄蕊有 ２ ~ ３ 枚ꎬ花药成熟开裂时
散粉单元为干燥花粉单体(ｍｏｎａｄ)ꎬ呈颗粒状ꎬ出
现在基部类群的拟兰亚科(图 １:Ａ１ꎬＡ２)ꎮ 该亚科
为兰科 其 余 ４ 个 亚 科 的 姐 妹 群 ( Ｃｈａｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎬ包括 ２ 属约 １７ 种ꎬ是兰科里最小的一个亚
科ꎬ为林下地生兰ꎬ分布于热带亚洲和大洋洲
(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９９３ )ꎮ 拟 兰 亚 科 包 括 三 蕊 兰 属
(Ｎｅｕｗｉｅｄｉａ Ｂｌ.)和拟兰属( Ａｐｏｓｔａｓｉａ Ｂｌ.)ꎬ其花形
态 更 接 近 于 兰 科 的 姐 妹 群———仙 茅 科
(Ｈｙｐｏｘｉｄａｃｅａｅ ) ( Ｃａｍｅｒｏｎꎬ ２００９ꎻ Ｃｈａｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎬ如近辐射对称的花型ꎬ具 ３ 枚可育雄蕊ꎬ其
花丝和花柱仅在基部愈合ꎬ柱头顶生呈球形ꎮ 但
是ꎬ可育雄蕊数目和花药开裂方式在属间不同ꎬ可
作为属间界限的划分依据ꎮ 三蕊兰属的可育雄蕊
有 ３ 枚ꎬ花药纵裂ꎬ而拟兰属的可育雄蕊有 ２ 枚ꎬ
另有 １ 枚退化雄蕊ꎬ花药顶孔开裂 ( Ｋｏｃｙａｎ ＆
Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１)ꎮ
１.２ 香荚兰亚科: 单雄蕊兰－具黏性花粉

单雄蕊兰 －具黏性花粉 ( ｍｏｎａｎｄｒｏｕｓ ｏｒｃｈｉｄｓ
ｗｉｔｈ ｓｔｉｃｋｙ ｐｏｌｌｅｎｓ)ꎬ指合蕊柱仅由 １ 枚可育雄蕊和
雌蕊的花柱及柱头高度愈合ꎬ花药成熟时的散粉
单元为黏性花粉ꎬ呈浆糊状或粉状ꎬ可为具有黏性
的单花粉粒(ｐａｓｔｙ ｐｏｌｌｅｎ)、两两黏合的花粉单体或
四合花粉ꎬ见于香荚兰亚科(图 １:Ｂ１ꎬＢ２)ꎮ 该亚

科是兰科的次基部类群ꎬ为多年生地生兰或附生
兰ꎬ或攀援草本ꎬ广布全世界ꎬ包括 ２ 族 １５ 属约
１８５ 种(Ｐｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 香荚兰亚科花粉
形态研究资料较少ꎬ现有研究结果认为其成熟花
药散粉时的散粉单元类型与杓兰亚科的一致ꎬ但
都不形成真 正 意 义 上 的 花 粉 团 ( Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ 这两个亚科亲缘关系较近ꎬ均具黏性花粉
粒ꎬ呈浆糊状或粉状ꎬ以涂片状( ｓｍｅａｒ)的形式黏
在传粉者背部(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９９３)ꎬ但传粉机制不同ꎮ
杓兰亚科具有囊状唇瓣ꎬ可作为吸引昆虫的陷阱ꎬ
而香荚兰亚科部分物种的雄蕊有一个厚实有弹性
的花丝朝前弯曲( ｂｅｎｔ / ｈｙｐｅｒｉｍｃｕｍｂｅｎｔ) (Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ
１９９３)ꎬ在传粉者络绎不绝的拜访中ꎬ花粉慢慢释
放ꎬ当传粉者离开花朵时ꎬ身体上覆盖着一层粉尘
一样的花粉粒ꎮ
１.３ 杓兰亚科: 双雄蕊兰－具黏性花粉

双雄蕊兰－具黏性花粉( ｄｉａｎｄｒｏｕｓ ｏｒｃｈｉｄｓ ｗｉｔｈ
ｓｔｉｃｋｙ ｐｏｌｌｅｎｓ)ꎬ指具有 ２ 枚可育雄蕊ꎬ其花药开裂
时露出的散粉单元为具黏性的花粉粒ꎬ呈浆糊状
(ｐａｓｔｙ)的黏花粉粒(ｓｔｉｃｋｙ ｐｏｌｌｅｎｓ)ꎬ可为花粉单体
或四合花粉( ｔｅｔｒａｄ)ꎬ出现在杓兰亚科(图 １:Ｃ１ꎬ
Ｃ２)ꎮ 该亚科与香荚兰亚科组成兰科的次基部类
群ꎬ分布于欧亚大陆和美洲ꎬ包括 ５ 属和 １８０ 种ꎬ
每个属都有独立而特定的地理分布 ( Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ
１９８６ꎻＰｒｉｄｇｅｏｎ 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包括
杓兰属(Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｕｍ Ｌ.) 和兜兰属 ( Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ
Ｐｆｉｔｚ.)(郎楷永等ꎬ１９９９ꎻＰｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ陈
心启等ꎬ２００９)ꎮ 杓兰亚科的花部形态在兰科 ５ 个
亚科里的识别度较高ꎬ包括由 ２ 枚侧萼片愈合的
合萼片、特化为囊状的唇瓣、不发达的合蕊柱、１ 枚
发达的退化雄蕊 ( ｓｔａｍｉｎｏｄｅ) 和盾状柱头等ꎮ 其
中ꎬ该亚科的雄蕊和花药较为独特ꎬ具 ２ 枚可育雄
蕊ꎬ其花丝粗短ꎬ花药开裂时散粉单元为一团表面
光滑的黏性花粉团( ａ ｍａｓｓ ｏｆ ｓｔｉｃｋｙ ｐｏｌｌｅｎｓ)ꎬ并位
于传粉者的必经之路ꎮ 虽然花粉黏性较大看似成
团ꎬ但组织切片结果证实了紫纹兜兰的成熟花药
内的花粉细胞排列稀疏ꎬ既有单粒花粉也有四合
花粉ꎬ花粉间存在来自绒毡层降解后的黏性物质
把所有花粉黏合成一体ꎬ以提高传粉效率(任玲和
王 伏 雄ꎬ １９８７ )ꎮ 这 些 黏 性 花 粉 在 长 瓣 兜 兰
(Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ ｄｉａｎｔｈｕｍ) (史军等ꎬ２００７) 和绿花
杓兰(Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｕｍ ｈｅｎｒｙｉ) ( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)的传粉
者身上清晰可辨ꎮ 因此ꎬ黏性花粉、囊状唇瓣和发
达的退化雄蕊等特征ꎬ构成了杓兰亚科特有的传
粉综合特征 ( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎬ ２００８)ꎮ 通常情况
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下ꎬ传粉者受诱惑于醒目的花形态或气味ꎬ很容易
失足跌落囊状唇瓣内ꎬ为了逃离“陷阱”ꎬ昆虫必须
通过唇瓣两侧靠近花药的通道往外爬ꎮ 在逃离的
过程中ꎬ传粉昆虫的背部就会蹭到囊口的黏性花
粉粒ꎬ巧妙地帮助植物 完 成 了 传 粉 ( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６ꎬ ２００８ꎻ Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 研究发现ꎬ这些
黏在传粉者体表的花粉粒为花粉单体涂片( ｓｍｅａｒｓ
ｏｆ ｍｏｎａｄ ) 或 四 合 花 粉 ( ｖａｎ ｄｅｒ Ｇｉｎｇｅｌꎬ １９９５ꎻ
Ｂäｎｚｉｇｅｒꎬ １９９６ꎻＢäｎｚｉｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 此外ꎬ大部
分杓兰属的散粉单元多为黏性花粉ꎬ但部分成员
(如 ｓｅｃｔｉｏｎ Ｓｉｎｏｐｅｄｉｌｕｍꎬ ｓｅｎｓｕꎬ Ｐｅｒｎｅｒꎬ ２００９) 的成
熟花药的散粉单元为一个完整黏性较强的棒状花
粉团ꎬ内部充满了类似于花粉鞘的黏性胶状物且
具黏盘状附属物ꎮ
１.４ 兰亚科: 单雄蕊兰－具花粉小块

单雄蕊兰－具花粉小块(ｍｏｎａｎｄｒｏｕｓ ｏｒｃｈｉｄｓ ｗｉｔｈ
ｓｅｃｔｉｌｅ ｐｏｌｌｉｎｉａ)ꎬ指合蕊柱仅由 １ 枚可育雄蕊和雌蕊
的花柱高度愈合而成ꎬ成熟花药散粉时为易分割的
花粉团ꎮ 花粉团也称花粉小块ꎬ由于质地柔软ꎬ又
叫做软花粉团(ｓｏｆｔ ｐｏｌｌｉｎｉｕｍ)ꎬ主要见于兰亚科(图
１:Ｄ１ꎬＤ２)ꎮ 该亚科是兰科演化系统中的核心类群
之一ꎬ为多年生地生兰ꎬ包括了 ７ 族约 １８０ 属和 ３
６３０ 种ꎬ约占兰科物种数的 １５％ ( Ｐｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１)ꎬ仅次于树兰亚科(约 ２１ ０００ 种)ꎮ 同一孢子
囊的花粉小块排列形式多样ꎬ即数个楔形的同源花
粉小块(ｆａｉｒｌｙ ｈｏｍｏｇｅｎｏｕｓ ｗｅｄｇｅ￣ｓｈａｐｅｄ ｍａｓｓｕｌａｅ)集
体附着在由不育隔膜组织降解形成的黏性结构上ꎬ
充当 了 花 粉 团 柄、 黏 盘、 黏 盘 柄 等 附 属 结 构
(ａｃｃｅｓｓｏｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ)ꎬ提高了传粉效率(Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ
＆ Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ １９９７)ꎮ 花粉团是一个孢子囊所有花
粉的集合(Ｊｏｈｎｓｏｎ ＆ Ｅｄｗａｒｄｓꎬ ２０００)ꎬ在一定程度上
提高了异花传粉效率 ( Ｓｉｎｇｅｒ ＆ Ｓａｚｉｍａꎬ １９９９ꎬ
２０００ꎬ ２００１ꎻ Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ是兰科演化路线
上物种多样性加速急剧增加的重要变革性特征
(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９９３ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２０１６)ꎮ
１.５ 树兰亚科: 单雄蕊兰－具花粉团

单雄蕊兰－具花粉团(ｍｏｎａｎｄｒｏｕｓ ｏｒｃｈｉｄｓ ｗｉｔｈ
ｈａｒｄ ｐｏｌｌｉｎｉａ)ꎬ指合蕊柱由 １ 枚可育雄蕊和雌蕊的
花柱和柱头高度愈合而成ꎬ花药成熟开裂时ꎬ花粉
凝聚成一体的坚固花粉团ꎬ见于树兰亚科(图 １:Ｅ１ꎬ
Ｅ２)ꎮ 该亚科是兰科的核心类群ꎬ通常为多年生地
生兰或附生兰ꎬ分布在热带和亚热带地区ꎬ包括 １７
族 ６５０ 属 ２１ １６０ 种ꎬ其物种数占兰科组成的 ７４％
(Ｃｈａｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻＦｒｅｕｄｅｓｔｉｎ ＆ Ｃｈａｓｅꎬ ２０１５)ꎮ 树
兰亚科的花粉团是完整不可分割的散粉单元的集
合体ꎬ其质地坚硬ꎬ表面光滑、呈蜡质ꎬ即经典兰科

分类系统中所谓的蜡质或坚硬花粉团 ( ｓｏ￣ｃａｌｌｅｄ
“ｗａｘｙ” ｏｒ “ｈａｒｄ” ｐｏｌｌｉｎｉｕｍ)(Ｐｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎬ
２００９ꎬ ２０１４)ꎮ 从外观形态结构而言ꎬ一个孢子囊里
的 花 粉 团 可 以 是 带 附 属 结 构 的 花 粉 器
(ｐｏｌｌｉｎａｒｉｕｍ ＝ ｐｏｌｌｉｎｉａ ｗｉｔｈ ａｔｔａｃｈｍｅｎｔ) ( Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ
１９８６ꎬ １９９３)ꎬ也可以为无附属结构的裸花粉团
(ｎａｋｅｄ ｐｏｌｌｉｎｉｕｍ ｗｉｔｈｏｕｔ ａｃｃｅｓｓｏｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ)ꎮ 显然ꎬ
单独的裸花粉团不会被传粉者从花药里带走ꎬ但合
蕊柱顶部位于花药和柱头腔之间的蕊喙组织在受
到外界干扰时会分泌释放黏性物质ꎬ帮助花粉团黏
在传粉者身上ꎬ完成传粉(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎬ １９９３)ꎮ
这个花结构的形态机制普遍见于新热带分布的石
豆兰属(Ｂｕｌｂｏｐｈｙｌｌｕｍ Ｔｈｏｕａｒｓ)、亚洲分布的石斛属
及其近缘类群(Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ Ｓｗ. ｗｉｔｈ ｔｈｅｉｒ ａｌｌｉａｎｃｅｓ)
(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎬ １９９３)ꎮ 另外ꎬ带有附属结构的花
粉块特征对于树兰亚科的适应性传粉机制和系统
演化显得至关重要ꎬ在族、亚族和属间都有不同的
形态变异ꎬ形成不同的传粉机制ꎬ表现出高度专一
而多样的传粉生态适应性演化机制(Ｐｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５ꎬ ２０１４ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２０１６ꎻ Ｍｏｓｑｕｅｒａ￣Ｍｏｓｑｕｅｒａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ

２　 兰科退化雄蕊和可育雄蕊的器
官发生与发育

兰科的花器官发生过程中ꎬ存在大量的融合、缺
失或退化、滞留发育等次生现象(Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ １９８２ꎬ
１９８６ꎻＫｕｒｚｗｅｉｌꎬ １９９８ꎻＦｒｅｕｄｅｓｔｅｉｎ ＆ Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ １９９６ꎻ
Ｄｅｃｒａｅｎｅ ＆ Ｓｍｅｔｓꎬ ２００１ꎻＲｕｄａｌｌ ＆ Ｂａｔｅｍａｎꎬ ２００２ꎻ
Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１ꎬ ２０１６)ꎬ包括可育雄蕊数目及其功能
分化、合蕊柱类型、花药成熟时散粉单元类型变
化ꎬ以及杓兰亚科特有的两枚侧萼片愈合为合萼
片的现象ꎮ 围绕兰科可育雄蕊数目和功能分化及
其系统学意义的理解ꎬ本文梳理了相关资料ꎬ发现
以下 ４ 个特点ꎮ
２.１ 兰科雄蕊数目起源分化的猜想

关于雄蕊数目及其功能分化的演化意义的观
点大部分来自对不同类群成熟花结构的观察和比
较ꎬ出现在兰科分类系统专著 ( Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎬ
１９９３ꎻＰｒｉｄｇｅｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ꎬ ２００１ꎬ ２００３ꎬ ２００５ꎬ
２００９ꎬ ２０１４)ꎮ 这些观点普遍认为ꎬ位于百合目的
兰科祖先具有 ６ 枚可育雄蕊ꎬ在演化过程中伴随
着 ３ 枚、 ４ 枚 和 ５ 枚 可 育 雄 蕊 的 缺 失 或 退 化
( Ｄａｈｌｇｒｅｎ ＆ Ｂｒｅｍｅｒꎬ １９８５ꎻ Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ １９８２ꎬ
１９８６)ꎬ演化出目前兰科分子系统树上的三雄蕊的

０４５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



Ａ. 拟兰亚科[三蕊兰ꎬ引自 Ｋｏｃｙａｎ 和 Ｅｎｄｒｅｓｓ (２００１)]ꎻ Ｂ. 香荚兰亚科(大香荚兰)ꎻ Ｃ. 杓兰亚科(云南杓兰)ꎻ Ｄ. 兰亚科(缘毛
鸟足兰)ꎻ Ｅ. 树兰亚科(大花万代兰)ꎮ ａ. 花药ꎻ ｃ. 合蕊柱ꎻ ｒ. 蕊喙ꎻ ｓ. 柱头ꎻ ｓｃ. 柱头腔ꎻ ｓｔ. 可育雄蕊ꎻ ｓｔａ. 退化雄蕊ꎮ 左列为
兰科 ５ 个亚科分子系统树ꎬ引自 Ｓｉｎｇｅｒ 等(２００８)ꎻ 中列为 ５ 个亚科代表类群的合蕊柱ꎻ 右列为 ５ 个亚科代表类群的花药散粉
单元ꎮ
Ａ. Ａｐｏｓｔａｓｉｏｉｄｅａｅ [Ｎｅｕｗｉｅｄｉａ ｖｅｒａｔｒｉｆｏｌｉａꎬ ｒｅｆｅｒｓ ｔｏ Ｋｏｃｙａｎ ＆ Ｅｎｄｒｅｓｓ (２００１)]ꎻ Ｂ. Ｖａｎｉｌｌｏｉｄｅａｅ (Ｖａｎｉｌｌａ ｓｉａｍｅｎｓｉｓ)ꎻ Ｃ. Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｏｉｄｅａｅ
(Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｕｍ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｅ)ꎻ Ｄ. Ｏｒｃｈｉｄｉｏｉｄｅａｅ ( Ｓａｔｙｒｉｕｍ ｎｅｐａｌｅｎｓｅ ｖａｒ. ｃｉｌｉａｔｕｍ)ꎻ Ｅ. Ｅｐｉｄｅｎｄｒｏｉｄｅａｅ ( Ｖａｎｄａ ｃｏｅｒｕｌｅａ). ａ. Ａｎｔｈｅｒꎻ ｃ.
Ｃｏｌｕｍｎꎻ ｒ. Ｒｏｓｔｅｌｌｕｍꎻ ｓ. Ｓｔｉｇｍａꎻ ｓｃ. Ｓｔｉｇｍａ ｃａｖｉｔｙꎻ ｓｔ. Ｆｅｒｔｉｌｅ ｓｔａｍｅｎꎻ ｓｔａ. Ｓｔａｍｉｎｏｄｅ. Ｌｅｆｔ ｃｏｌｕｍｎ ｉｓ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｆｉｖｅ
ｓｕｂｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅꎬ ｒｅｆｅｒｓ ｔｏ Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ. (２００８)ꎻ ｍｉｄｄｌｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｓ ｔｈｅ ｖａｒｉｅｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｃｏｌｕｍｎ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｏｆ ｆｉｖｅ
ｓｕｂｆａｍｉｌｉｅｓꎻ ｒｉｇｈｔ ｃｏｌｕｍｎ ｉｓ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｕｎｉｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｏｆ ｆｉｖｅ ｓｕｂｆａｍｉｌｉｅｓ.

图 １　 可育雄蕊数目、合蕊柱和花粉散粉单元类型在兰科分类系统学的演化趋势
Ｆｉｇ. １　 Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｔｒｅｎｄｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ ｆｅｒｔｉｌｅ ｓｔａｍｅｎｓꎬ ｃｏｌｕｍｎꎬ ａｎｄ ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ

ｕｎｉｔ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ

１４５１８ 期 李璐: 兰科雄蕊发育多样性研究进展



拟兰亚科、双雄蕊的杓兰亚科及单雄蕊的香荚兰
亚科、树兰亚科和兰亚科ꎮ 值得注意的是ꎬ这些猜
想均基于对成熟花结构的观察ꎮ
２.２ 扫描电镜可揭示花器官发生中雄蕊原基的分
化和发育

随着扫描电镜技术的发展和广泛运用ꎬ更多
研究可以选择不同雄蕊数目的代表类群ꎬ从花器
官发生和花发育过程ꎬ系统地观察比较合蕊柱、柱
头腔、蕊柱齿、蕊喙等附属结构的器官起源和发育
特点ꎬ如拟兰亚科(Ｋｏｃｙａｎ ＆ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１)、杓兰
亚科(Ｋｕｒｚｗｅｉｌꎬ １９９３)、兰亚科(Ｋｕｒｚｗｅｉｌꎬ １９８７ｂꎬ
１９９６ꎻＬｕｏ ＆ Ｃｈｅｎꎬ ２０００ꎻＫｕｒｚｗｅｉｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻＢｏｘ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)和树兰亚科(Ｋｕｒｚｗｅｉｌꎬ １９８７ａ)ꎮ 值得
关注的是ꎬ这些利用扫描电镜观察早期花器官发
生并探讨其分类系统演化意义的研究结果大部分
都是基于前人提出的假说ꎬ即兰科祖先具有 ６ 枚
雄蕊ꎬ各有两轮ꎬ内轮雄蕊原基发育停滞ꎬ形成了
退化雄蕊残迹ꎬ外轮雄蕊中的 １ 或 ２ 枚退化ꎬ演化
为双雄蕊和单雄蕊类群ꎮ
２.３ 多学科手段探究兰科雄蕊发育多样性

扫描电镜和石蜡切片技术可为理解兰科可育
雄蕊及花药发育的演化意义提供个体发育证据ꎮ
扫描电镜从花器官发生的角度揭示了雄蕊原基和
相邻花器官原基(花萼、花瓣、唇瓣、雌蕊)发生的
相对位置和时空发育顺序ꎻ石蜡切片从组织切片
水平揭示雄蕊原基数目及其维管束在花部维管束
中的起源、分布和走向ꎮ 这在拟兰亚科得到充分
体现ꎮ 五个亚科里ꎬ拟兰亚科的退化雄蕊和可育
雄蕊的发育机制相对清楚 ( Ｓｔｅｒｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９３ꎻ
Ｋｏｃｙａｎ ＆ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１)ꎬＣｈａｓｅ 等(２０１５)从器官
发生和组织切片水平ꎬ揭示了该亚科仅有的两个
属的雄蕊发育和功能分化的异同ꎬ证实了拟兰亚
科的雄蕊发育模式更接近于兰科所在的天门冬目
(Ａｓｐａｒａｇａｌｅｓ)ꎬ支持它作为兰科的基部类群ꎬ得到
了分子系统学证据的有力支持ꎮ
２.４ 兰科雄蕊器官发生和发育的研究现状

长期以来ꎬ关于具单雄蕊的兰亚科和树兰亚
科的雄蕊器官的起源及功能分化备受兰科植物学
家的关注ꎮ 其中ꎬ贡献最大的当数南非兰科分类
学家 Ｋｕｒｚｗｅｉｌ 的系列研究成果ꎮ Ｋｕｒｚｅｗｅｉｌ(１９８７ａ)
先后利用扫描电镜系统地观察了不同亚科和族
( ｓｅｎｓｕꎬ Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ１９８６)具代表性的 ９０ 种兰花的
花器官发生ꎬ包括萼片、花瓣、唇瓣、雄蕊与雌蕊的
器官发生的时空位置和顺序等ꎬ讨论了合蕊柱器
官发生中退化雄蕊和可育雄蕊原基的时空位置和
发育特点ꎬ揭示了合蕊柱的附属结构(蕊柱齿、耳

状结构、蕊喙等) 的器官来源 ( Ｋｕｒｚｗｅｉｌꎬ １９８７ａꎬ
１９８７ｂꎬ １９８９ꎬ １９９０ꎬ １９９６ꎻＫｕｒｚｗｅｉｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ
树兰族(Ｅｐｉｄｅｎｄｒｅａｅ)和万代兰族(Ｖａｎｄｅａｅ) ( ｓｅｎｓｕ
Ｒａｍｕｓｓｅｎꎬ １９８６)的 ３９ 属 ４７ 种兰花的花发育揭示
了合蕊柱的两侧附属物(耳状结构ꎬａｕｒｉｃｌｅｓ)与两
枚退化雄蕊原基同源ꎬ腹面的附属物则是近轴雄
蕊原基发育的残留物ꎬ认为蕊喙为柱头中裂片的
顶端ꎬ唇瓣是内轮花瓣ꎬ并简要讨论族级系统学意
义 ( Ｋｕｒｚｗｅｉｌꎬ １９８７ａ )ꎮ 相 反ꎬ 在 兰 亚 科 ( ｓｅｎｓｕ
Ｒａｍｕｓｓｅｎꎬ １９８６)的 １１ 种红门兰族植物的花器官
发生过程中ꎬ耳状结构见于可育雄蕊的腹面ꎬ因此
不能解释为退化雄蕊的残迹ꎮ 据此推断退化雄蕊
原基起源较早ꎬ因其发育过程中出现了停滞和退
化现象ꎬ所以成熟花结构里看不到退化雄蕊痕迹ꎬ
同时三裂蕊喙完全源自中央心皮原基(Ｋｕｒｚｗｅｉｌꎬ
１９８７ａ )ꎮ 鸟 巢 兰 亚 科 ( Ｎｅｏｔｔｉｏｉｄｅａｅ ｓｅｎｓｕ
Ｒａｍｕｓｓｅｎꎬ １９８６)ꎬ即 １９ 种鸟巢兰族物种里ꎬ退化
雄蕊的器官发生为渐进式ꎬ即早期两枚侧生雄蕊
分化明显ꎬ而后期大部分物种都出现了发育停滞
和 退 化 ( Ｋｕｒｚｗｅｉｌꎬ １９８７ａ )ꎮ 在 萼 距 兰 亚 族
(Ｄｉｓｉｎａｅ)的 ２４ 种兰花中(Ｋｕｒｚｗｅｉｌꎬ １９９０)ꎬ合蕊
柱两侧的耳状结构是复合型起源ꎬ既有可育雄蕊
的花丝ꎬ也有退化雄蕊原基成分ꎬ中央心皮完全发
育为蕊喙ꎮ １２ 种鸟足兰亚族(Ｓａｒｙｒｉｉｎａｅ)的花器官
揭示了退化雄蕊原基不明显ꎬ但合蕊柱两侧附属
物的分叉结构应该是来自退化雄蕊和耳状结构的
附属物ꎬ这也见于澳洲的粉药兰族(Ｃｒａｎｉｃｈｉｄｅａｅ)
和双尾兰族( Ｄｉｕｒｉｄｅａｅ) 的合蕊柱器官发生过程
(Ｋｕｒｚｗｅｉｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ

我国的兰科雄蕊发育的研究资料较少ꎮ Ｌｕｏ
和 Ｃｈｅｎ(２０００)利用扫描电镜观察了红门兰亚族 ６
属 １０ 种兰花的花器官发生ꎬ揭示了蕊喙裂片和黏
盘等特殊结构的起源ꎬ为理解兰亚科的可育雄蕊
的分类系统学意义提供了基础ꎮ 同时ꎬ舌喙兰属
(Ｈｅｍｉｐｉｌｉａ Ｌｉｎｄｌ.) 合蕊柱器官发生 ( Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５)和两种玉凤花属(Ｈａｂｅｎａｒｉａ Ｗｉｌｌｄ.)植物的
合蕊柱超微结构特征(陶凯锋等ꎬ２０２３)为解决它
们与近缘属的亲缘关系提供了依据ꎮ

近年来ꎬ不断更新的研究手段为理解兰科雄
蕊发育的器官发生和组织切片水平的发育模式提
供了更多信息ꎮ 除传统的石蜡切片和扫描电镜
外ꎬ还结合 Ｘ 射线显微拍照技术ꎬ即显微 － ＣＴ
(Ｍｉｃｒｏ￣ＣＴ)和功能基因分析手段(Ｇａｍｉｓｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３ꎻＰｒａｍａｎｉｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ从器官发生、组织切
片、组织化学染色等多手段研究花形态发育过程ꎬ
为理解兰科雄蕊功能分化的系统学意义提供了新
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资料和新角度ꎮ
此外ꎬ在单雄蕊的兰亚科和树兰亚科里ꎬ有部

分物种存在着 ２ 或 ３ 枚可育雄蕊的特例ꎮ 例如ꎬ兰
亚 科 的 缘 毛 鸟 足 兰 ( Ｓａｔｙｒｉｕｍ ｎｅｐａｌｅｎｓｅ ｖａｒ.
ｃｉｌｉａｔｕｍ)的部分植株存在退化雄蕊ꎬ形成功能性雌
株ꎬ为兰科中少有的雌雄异株的典型代表(陈心
启ꎬ１９７９)ꎮ 本文作者观察了其雌雄同株的花药发
育过程ꎬ发现结构较小的退化雄蕊也有花药发育ꎬ
但在小孢子四分体时期发育停滞ꎬ出现败育(待发
表)ꎮ 树兰亚科的部分物种出现了 ２ 枚或 ３ 枚可
育雄蕊的特例ꎬ但器官发生的研究资料缺乏ꎮ 例
如ꎬ鸟 巢 兰 属 ( Ｄｉｐｌａｎｄｒｏｒｃｈｉｓ Ｓ. Ｃ. Ｃｈｅｎ ) [ ＝
(Ｎｅｏｔｔｉａ Ｇｕｅｔｔ.)]有 ２ 枚可育雄蕊ꎬ中国产的金佛
山兰 属 ( Ｔａｎｇｔｓｉｎｉａ Ｓ. Ｃ. Ｃｈｅｎ) [ ＝ 头 蕊 兰 属
(Ｃｅｐｈａｌａｎｔｈｅｒａ Ｒｉｃｈ.)] 有 ５ 枚退化雄蕊和最外一
枚雄蕊(陈心启ꎬ１９８２)ꎮ 章鱼兰的变种(Ｅｎｃｙｃｌｉａ
ｃｏｃｈｌｅａｔａ ｖａｒ. ｔｒｉａｎｄｒａ)拥有 ３ 枚可育雄蕊ꎬ被认为
与自花授粉有关( Ｃａｔｌｉｎｇꎬ １９９０)ꎮ 关于这些异常
花 结 构 的 器 官 发 生ꎬ Ｐａｂóｎ￣Ｍｏｒａ 和 Ｇｏｎｚáｌｅｚ
(２００８)利用扫描电镜和石蜡切片技研究了树兰亚
科较为罕见的具有辐射对称花的类群毛顶兰属
(Ｔｅｌｉｐｏｇｏｎ Ｋｕｎｔｈ)及其近缘种的发育模式和系统
学意义ꎬ以及树兰属(Ｅｐｉｄｅｎｄｒｕｍ Ｌ.)及其近缘类
群 锥 叶 兰 属 ( Ｍｉｃｒｏｅｐｉｄｅｎｄｒｕｍ Ｂｒｉｅｇｅｒ ｅｘ Ｗ. Ｅ.
Ｈｉｇｇｉｎｓ)等花发育后期的结构特征(Ｖａｌｅｎｃｉａ￣Ｎｉｅｔｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)等ꎮ 因此ꎬ从器官发生、组织切片、基
因组水平等探究兰科里出现的这些“异常花”的发
育和形成机制ꎬ可为深入理解兰科雄蕊发育提供
新资料ꎮ

３　 兰科不同散粉单元花粉超微形态
特征的研究现状

３.１ 花粉超微特征的分类系统学意义
目前ꎬ尽管兰科的分类系统学在亚科水平上

较为稳定并被广泛采纳ꎬ但亚科下的族、亚族、属、
种间的分类群界限和亲缘关系争议较大ꎬ亟待澄
清(Ｃｈａｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻＬｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 兰科散粉
单元类型的花粉外壁纹饰特征在亚科、族、亚族、
属和种间的差异明显ꎬ具有重要的分类系统学意
义(Ｂｕｒｎｓ￣Ｂａｌｏｇｈꎬ １９８３ꎻＢｕｒｎｓ￣Ｂａｌｏｇｈ ＆ Ｂｅｒｎｈａｒｄｔꎬ
１９８５ꎻＢｕｒｎｓ￣Ｂａｌｏｇｈ ＆ Ｈｅｓｓｅꎬ １９８８ꎻＰａｃｉｎｉ ＆ Ｈｅｓｓｅꎬ
２００２ꎻＢｌａｃｋｍｏｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 花粉形态和外壁纹
饰特 征 在 同 一 个 属 内 较 为 相 似ꎬ 如 手 参 属
( Ｇｙｍｎａｄｅｎｉａ Ｒ. Ｂｒ.)、 兜 被 兰 属 ( Ｎｅｏｔｔｉａｎｔｈｅ

Ｓｃｈｌｔｒ.)(席以珍等ꎬ２０００)和玉凤花属(Ｐａｓｓａｒｅｌｌｉ ＆
Ｒｏｌｌｅｒｉꎬ ２０１０ꎻ Ｍｕｌｇａｏｎｋａｒꎬ ２０１１)ꎬ可作为属间界
限划分和物种鉴定的依据ꎮ 具有一定的代表性的
取样范围ꎬ有助于获得某个类群的花粉形态特征
的演化趋势ꎬ具有重要的分类学意义ꎮ 例如ꎬ１８ 种
石斛属(Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ Ｓｗ.)植物里有 ３ 条明显的演
化路线(Ｂｈｕｐｅｎｄｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ中国产的 １４ 种
石斛属植物的花粉形态和超微形态特征在种间差
异明显ꎬ为光滑、穴状或颗粒状等ꎬ可用于近缘种
的物种鉴别(王艳萍等ꎬ２０２１)ꎮ 分布于热带美洲
的类群( Ｐｌｅｕｒｏｔｈａｌｌｉｄｉｎａｅ 亚族 ２１ 属)的花粉团的
形态外壁纹饰在属间变化多样ꎬ具 ２ 条明显的演
化路线( Ｓｔｅｎｚｅｌꎬ ２０００)ꎮ 玉凤花属(４ 种)的花粉
团表面纹饰比较相似ꎬ均为网状纹饰(Ｐａｓｓａｒｅｌｌｉ ＆
Ｒｏｌｌｅｒｉꎬ ２０１０)ꎮ
３.２ 花粉超微特征的传粉生物学意义

花粉超微形态特征不仅在系统分类方面提供
形态证据ꎬ而且对于理解兰科高度适应性进化的
传粉生物学很有帮助ꎮ 鸟巢兰族(Ｎｅｏｔｔｉｅａｅ)是一
类花粉散粉时以单粒或四合花粉为主的兰花ꎬ在
树兰 亚 科 中 很 少 见 ( Ｐａｃｉｎｉ ＆ Ｈｅｓｓｅꎬ ２００２ )ꎮ
Ｂａｒｏｎｅ 等(２０１４)利用扫描电镜观察鸟巢兰族 ５ 属
１０ 种兰花的花粉揭示了该族的花粉外壁的覆盖层
特征在系统树上呈现为由薄到厚的演化趋势ꎬ同
时单粒花粉仅出现在有花蜜回报的类群中ꎬ而四
合花粉见于没有回报的欺骗性传粉的兰花ꎮ 此
外ꎬ花粉超微形态结果表明ꎬ兰科植物中存在着假
花粉粒的现象ꎬ如石斛属(Ｄａｖｉｅｓ ＆ Ｔｕｒｎｅｒꎬ ２００４)
和腭唇兰属 (Ｍａｘｉｌｌａｒｉａ Ｒｕｉｚ ＆ Ｐａｖ.) ( Ｄａｖｉｅｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ两者在超微形态结构方面区别明显ꎮ
假花粉粒的出现也许是兰科植物传粉生态适应性
进化的一个机制(Ｄａｖｉｅｓ ＆ Ｔｕｒｎｅｒꎬ ２００４)ꎮ

４　 兰科花药开裂时ꎬ散粉单元内花
粉黏连的研究现状

在兰科 ４ 类主要散粉单元类型(花粉粒、黏性
花粉、花粉小块和花粉团)中ꎬ最容易理解的是拟
兰亚科的松散花粉粒(图 １:Ａ１ꎬＡ２)ꎬ花粉粒之间
无黏性ꎬ这与大部分被子植物的花粉粒的形态特
征一致ꎮ 杓兰亚科花粉囊产生的单分体花粉或四
合花粉外被一层黏性物质包裹(图 １:Ｃ２)ꎬ但不凝
聚成黏性花粉团(任玲和王伏雄ꎬ１９８７ꎻＳｉｎｇｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 香荚兰亚科中出现了由单分体花粉
聚集成的花粉团 (图 １: Ｂ２) ( Ｈａｒｄｅｒ ＆ Ｊｏｈｎｓｏｎꎬ
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２００８)ꎮ 兰亚科里出现了由四合花粉结合在一起
形成的软花粉团或花粉小块 (图 １:Ｄ２) ( Ｂａｒｏｎｅ
Ｌｕｍａｇａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 占兰科 ８５.７％物种数的树
兰亚科的大部分物种的花粉则进一步凝聚成坚硬
的蜡质花粉团(图 １:Ｅ２) (Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９９３ꎻＪｏｈｎｓｏｎ
＆ Ｅｄｗａｒｄｓꎬ ２０００)ꎮ
４.１ 散粉单元内部花粉粒间的 ３ 类黏性物质

在兰科的花药发育后期ꎬ花药壁的绒毡层和不
育隔膜组织的内绒毡层的降解ꎬ参与了成熟花粉黏
连成不同散粉单元的过程ꎬ主要有 ３ 类黏性物质ꎮ
第一类是花粉鞘(ｐｏｌｌｅｎｋｉｔｔ)ꎬ主要由黏性的脂类物
质组成ꎬ还包括一些疏水性脂肪、类黄酮、胡萝卜素
和绒毡层蛋白等退化产物ꎬ存在于花粉或花粉团外
部ꎬ该类物质可以将花粉凝聚四合花粉或花粉团ꎬ
有防止水分蒸发、调控花粉与雌蕊识别反应等功能
(Ａｃｋｅｒｍａｎ ＆ Ｗｉｌｌｉａｍｓꎬ １９８１ꎻ任玲和王伏雄ꎬ１９８７ꎻ
Ｐａｃｉｎｉ ＆ Ｈｅｓｓｅꎬ ２００５ )ꎮ 第 二 类 是 弹 性 黏 素
(ｅｌａｓｔｏｖｉｓｃｉｎ)ꎬ是兰科中最常见的黏性物质ꎬ是一种
高分子脂类化合物(Ｂｌａｃｋｍａｎ ＆ Ｙｅｕｎｇꎬ １９８３)ꎬ与
花粉鞘同源(Ｓｃｈｉｌｌ ＆ Ｗｏｌｔｅｒꎬ １９８６)ꎬ由花药内的内
绒毡层组织降解形成ꎬ是花粉团柄的组成成分ꎬ负
责将四合花粉或花粉小块黏合成花粉团ꎬ在兰亚科、
树兰亚科中均有报道(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎻＢｌａｃｋｍａｎ ＆
Ｙｅｕｎｇꎬ １９８３ꎻＨｅｓｓｅ ＆ Ｂｕｒｎｓ￣Ｂａｌｏｇｈꎬ １９８４)ꎮ 第三
类是其他黏性物质或黏丝( ｃｏｈｅｓｉｏｎ ｓｔｒａｎｄｓ)ꎬ源自
绒毡层降解后释放的脂类粘贴剂ꎬ出现在花粉团发
育后期ꎬ 干燥后覆盖在花粉团上 ( Ｂｌａｃｋｍａｎ ＆
Ｙｅｕｎｇꎬ １９８３ꎻＹｅｕｎｇꎬ １９８７)ꎮ 此外ꎬ近期功能基因
研究表明ꎬ除拟兰亚科外ꎬ其余 ４ 亚科中均丢失
ＭＩＫＣ∗类的 Ｐ－亚类基因ꎬ致使花粉粒从分离向黏
连转变ꎬ 并逐渐凝结成花粉块 ( Ｋｗａｎｔｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎮ
４.２ 花粉外壁结构有助于花粉黏连为散粉单元

有研究利用扫描电镜和透射电镜观察了兰科
花粉粒或花粉团之间的超微结构ꎬ认为散粉单元
的外壁的覆盖层物质对于黏结花粉粒成团起到了
外资聚合力ꎮ 在树兰亚科的 Ｄｉｓｅａｅ 族里ꎬ花粉黏
合成团是通过花粉团外壁的覆盖层桥实现的
(Ｃｈｅｓｓｅｌｅｔ ＆ Ｌｉｎｄｅｒꎬ １９９３)ꎮ 在那些具有粉状或
粉质的花粉团的兰花中ꎬ所有的花粉都具同一外
壁纹饰类型ꎬ它们凝聚在一起靠的是花药壁的绒
毡层自我分解( ａｕｔｏｌｙｓｉｓ)后释放出的一种脂类黏
贴剂ꎮ 这个物质最后会在整个花粉团内渗透并加
固所有的小孢子(Ｆｉｔｚｇｅｒａｌｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９４)ꎮ 早期释
放的必需的加固胶质会覆盖所有的花粉粒ꎮ 相
反ꎬ在石斛属ꎬ加固成团的花粉团内部的花粉粒缺

乏外 壁 纹 饰 层 ( Ｚａｖａｄａꎬ １９９０)ꎮ 不 过ꎬ 在 树 兰
(Ｅｐｉｄｅｎｄｒｕｍ ｉｂａｇｕｅｎｓｅ)中ꎬ成熟花粉团会出现分层
( ｒｅｖｅａｌ ｌａｙｅｒｉｎｇ)ꎮ 花粉外壁明细分为形态不定的
内壁层(ａｍｏｒｐｈｏｕｓ ｎｅｘｉｎｅ)ꎬ覆盖着所有的花粉ꎬ同
时外壁层(ｓｅｘｉｎｅ)向花粉团周边凝集(Ｂｌａｃｋｍａｎ ＆
Ｙｅｕｎｇꎬ １９８３)ꎮ 因此ꎬ花粉凝聚成团主要归功于
花药发育后期的分泌物ꎮ 这些分泌物又称为胶合
剂材料(ａｄｈｅｓｉｖｅ ｍａｔｅｒｉａｌｓ)ꎬ由绒毡层细胞产生ꎬ但
渗透范围仅限于两个四合花粉粒外壁之间ꎮ 由于
曝光和干燥ꎬ这一层多聚合物质会形成一个坚固
的外壳(Ｆｉｔｚｇｅｒａｌｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９４)ꎮ 在具花粉小块的
种 类 里 ( 如 Ｌｏｒｏｇｌｏｓｓｕｒｎ ｈｉｒｃｉｎｕｍ ) ( Ｐａｎｄｏｌｆｉ ＆
Ｐａｃｉｎｉꎬ １９９５)ꎬ花粉粒以四合花粉为最小单位ꎬ两
两靠近黏连ꎬ形成花粉小块ꎮ 因此ꎬ内部明显分为
两层ꎬ靠外的一层保持着四合花粉的整体性ꎬ而最
内一层为单花粉粒结构ꎮ 其花粉外壁纹饰特征也
仅局限于最外层的花粉ꎮ 此外ꎬ在一些具有花粉
小块的类群里(如 Ｄｉｓｉｎａｅ)ꎬ内部的四合花粉两两
相伴(ｃａｌｙｍｍａｔｅ)ꎬ但更大集合的花粉小块之间的
距 离 较 远 ( ａｃａｌｙｍｍａｔｅ ) ( Ｃｈｅｓｓｅｌｅｔ ＆ Ｌｉｎｄｅｒꎬ
１９９３)ꎮ

由此可见ꎬ兰科 ４ 类散粉单元类型ꎬ即单花粉
粒、黏花粉粒(四合花粉)、花粉小块和花粉团ꎬ既
依靠花粉粒之间内在联系的黏贴剂ꎬ又需要花粉
粒凝聚成复合花粉后外壁的加固胶着连接物质ꎮ
因此ꎬ系统地选择一些有代表性的类群ꎬ从花药发
育过程观察小孢子母细胞时期到成熟花粉时期ꎬ
细胞壁之间的胼胝质、多糖或脂类等的积累特征
和分布模式ꎬ将有助于理解兰科植物的不同散粉
单元的形成原因ꎮ

５　 兰亚科花粉小块与树兰亚科花
粉团发育

花药散粉单元的形态构成在兰亚科和树兰亚
科差异明显ꎬ是划分两个亚科界限的关键依据
(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎬ １９９３ꎻ Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ ＆ Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ
１９９７ꎬ １９９９ꎻＳｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 兰亚科的散粉单
元为花粉小块ꎬ指同一个孢子囊内由不同数目的楔
形花粉块围绕着一个固着桩着生的花粉集合ꎬ其数
目、形态、结构和质地等在族、属和种间差异明显ꎬ
具重要的分类学意义ꎮ 斑叶兰亚族(Ｇｏｏｄｙｅｒｉｎａｅ)
和玉凤花亚族(Ｈａｂｅｎａｒｉｉｎａｅ)的花粉小块具有黏盘
柄ꎬ Ｃｌｏｒａｅｉｎａｅ 亚 族 的 花 粉 小 块 无 花 粉 团 柄
(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎬ １９９３ꎻＲａｓｍｕｓｓｅｎꎬ １９８２)ꎮ 树兰亚
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科的散粉单元为不同数目或形态的花粉团ꎬ有时为
带有附属结构的花粉器ꎮ 花粉团仅指同个孢子囊
内所有花粉粒黏连成团的花粉集合成团ꎬ组织成分
简单ꎬ全部源于雄蕊组织ꎮ 花粉器是指除了花粉团
外ꎬ还有其他附属结构将不同数目的花粉团连成一
体ꎬ其组织成分较为复杂ꎬ除了花粉团和花粉团柄
源自雄蕊以外ꎬ充当附属结构的黏盘、黏盘柄和蕊
喙等均来自雌蕊组织(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎬ １９９３)ꎮ 因
此ꎬ散粉单元类型的形成机制成为理解两个亚科分
类系统学的主要内容ꎮ
５.１ 兰亚科花粉小块的排列类型

兰亚科的花粉小块通常是有一串可分离的单
元构成ꎬ其形态在族和属间变化明显ꎬ具有重要的
分类 学 意 义 ( Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎬ １９９３ꎻ Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ
１９８６ꎻ Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ ＆ Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ １９９７ꎬ １９９９ꎻ
Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 关于花粉小块发育及分类系
统学 意 义ꎬ 较 为 系 统 的 研 究 见 Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ 和
Ｒａｓｍｕｓｓｅｎ(１９９７)的工作ꎮ 他们选择了兰亚科主
要族或亚族的代表类群ꎬ以约占该亚科 ３０％的物
种为研究对象ꎬ通过石蜡切片和扫描电镜观察了
不同类群的花粉小块的形态结构及其系统亲缘关
系ꎮ 该研究结果表明ꎬ兰亚科的花粉小块有两种
基本类型和一个过渡类型ꎬ具体如下ꎮ (１)红门兰
型花粉小块(ｏｒｃｈｉｄｏｉｄ ｔｙｐｅ):指排列整齐且形态大
小相似的花粉小块ꎬ每个花粉小块都着生或粘贴
在 有 弹 性 的 黏 柱 上 ( Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎻ Ｓｃｈｉｌｌ ＆
Ｗｏｌｔｅｒꎬ １９８６)ꎬ从而构成一层层覆瓦状排列的可
分割的花粉团ꎮ 这种类型见于兰亚科大部分类群
中ꎬ 如 斑 叶 兰 亚 族、 红 门 兰 族 ( Ｏｒｃｈｉｄｅａｅ )、
Ｐｒａｓｏｐｈｙｌｌｉｎａｅ 亚族、竹茎兰亚族( Ｔｒｏｐｉｄｉｉｎａｅ)ꎬ以
及肉药兰属( Ｓｔｅｒｅｏｓａｎｄｒａ Ｂｌｕｍｅ)ꎮ 肉药兰属没有
叶子ꎬ现被放置在树兰亚科的芋兰族(Ｎｅｒｖｉｌｉｅａｅ)ꎬ
该属有两对花粉团ꎬ每一对花粉团都相互紧密贴
靠在一起ꎮ (２)树兰型( ｅｐｉｄｅｎｄｒｏｉｄ ｔｙｐｅ):花粉小
块的形态大小皆不规则ꎬ通常是多层排列ꎬ花粉小
块之间通过有黏性的丝状体聚合在一起ꎮ 这些有
黏性的丝状体在虎舌兰(Ｅｐｉｐｏｇｉｕｍ ｒｏｓｅｕｍ)中特别
明显ꎮ 虎舌兰的花粉团由好几层花粉小块组成ꎬ
层数要多于其他该科物种ꎮ Ｖｅｒｍｅｕｌｅｎ( １９６５)认
为ꎬ虎舌兰的花粉小块以四合花粉为黏合单元聚
合在一起ꎬ此特征在透射电镜( ＴＥＭ)下可被观察
到(Ｈｅｓｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８９)ꎮ 由于虎舌兰的花粉块具
有明显的由黏性丝状物组成的花粉团柄ꎬ因此ꎬ其
花粉 小 块 也 是 散 生 的 四 合 花 粉 ( Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ
１９８６)ꎮ (３)过渡类型花粉小块:指除了上述两种
基本类型外ꎬ还有一些形态有所变异的过渡类型ꎬ

尚未命名ꎮ 例如ꎬ美髯兰属(Ａｒｅｔｈｕｓａ Ｌ.)的花粉小
块上的四合花粉很容易被辨识ꎬ该属与血叶兰属
( Ｌｕｄｉｓｉａ Ａ. Ｒｉｃｈ.)和 Ｐｌａｔｙｔｈｅｌｅｓ 属均为花粉小块排
列稀疏的类型ꎻ由于花粉排列紧密ꎬ贝母兰属
(Ｃｏｅｌｏｇｙｎｅ Ｌｉｎｄｌ.)的花粉小块上的四合花粉则很
难识别ꎮ 此外ꎬ部分类群孢子囊中央的隔膜组织
部分缺失ꎬ构成了中空的花粉团ꎬ如美髯兰属和美
须兰属(Ｃａｌｏｐｏｇｏｎ Ｒ. Ｂｒ.)ꎬ这在树兰亚科里很少
见ꎬ因此认为这两个属具有一定的亲缘关系ꎮ
５.２ 树兰亚科不同花粉团数目和形态的研究进展

树兰亚科的花粉团形态独特ꎬ其数目、排列
(并列或重叠)、质地(易散或完整)及其附属物等
在同一分类群中较为稳定ꎬ在族、亚族和属间具有
重要的分类系统学意义ꎮ 花粉团的数目在２０ ０００
多种的树兰亚科里差异显著ꎮ ２ 个花粉团的特征
出现在物种数多达１ ３００种的指甲兰亚族ꎬ包括万
代兰属(Ｖａｎｄａ Ｊｏｎｅｓ ｅｘ Ｒ. Ｂｒ.)、指甲兰属(Ａｅｒｉｄｅｓ
Ｌｏｕｒ.)和火焰兰属(Ｒｅｎａｎｔｈｅｒａ Ｌｏｕｒ.)等ꎮ ４ 个花
粉团普遍见于兰属(Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ Ｓｗ.)、石斛属、石豆
兰属等ꎮ ８ 个花粉团则出现在虾脊兰属(Ｃａｌａｎｔｈｅ
Ｒ. Ｂｒ.)、竹叶兰属 ( Ａｒｕｎｄｉｎａ Ｂｌｕｍｅ)、鹤顶兰属
(Ｐｈａｉｕｓ Ｌｏｕｒ.)等ꎮ 此外ꎬ６ 个花粉团仅出现在南
美分布的 Ｐｌｅｕｒｏｔｈａｌｌｉｄｉｎａｅ 亚族ꎬ尚未有更多研究
资料可供参考ꎮ 关于树兰亚科的不同数目花粉团
的形成及其系统学意义ꎬ兰科分类学家提出了一
些 猜 测 和 推 理 ( Ｂｕｒｎｓ￣Ｂａｌｏｇｈ ＆ Ｆｕｎｋꎬ １９８６ꎻ
Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９９３)ꎮ 其中ꎬ最普遍的观点认为花药发
育在兰科系统演化种存在着大量的次生融合和退
化以及次生分裂和增生等现象ꎮ 若树兰亚科不同
数目的花粉团起始于 ４ 个ꎬ演化路线则有两种方
向ꎬ即通过次生融合或缺失形成 ２ 个和经次生分裂
形成 ６ 或 ８ 个 ( Ｈｏｌｔｔｕｍꎬ １９５９ꎻ Ｂｕｒｎｓ￣Ｂａｌｏｇｈ ＆
Ｆｕｎｋꎬ １９８６ꎻＤｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎬ １９９３)ꎮ 这个观点被
普遍接受ꎬ其部分原因是考虑到被子植物中最常
见的药室或孢子囊数目也是 ４ 个 ( Ｊｏｈｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９２)ꎮ 同时ꎬ也有观点认为树兰亚科花粉团数目
的演化路线为单向ꎬ既可通过次生分裂递增ꎬ从 ２
个逐渐增加为 ４、６ 或 ８ 个ꎬ也可由次生融合或缺
失递减ꎬ由 ８ 个减少为 ６、 ４ 或 ２ 个 ( Ｐｒｉｄｇｅｏｎꎬ
１９８２)ꎮ 然而ꎬ单向递增和递减的演化路线的推断
都基于 Ｐｌｅｕｒｏｔｈａｌｌｉｄｉｎａｅ 亚族ꎬ该亚族的花粉团数
目比较齐全(２、４、６、８)都有ꎬ这为物种丰富的树兰
亚科花粉团多样性的演化带来了疑问ꎮ 不过ꎬ
Ｐｌｅｕｒｏｔｈａｌｌｉｄｉｎａｅ 亚族的分子系统学研究( Ｎｅｙｌａｎｄ
ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５)并不支持单向递增或递减的观点ꎮ
在该亚族的分子系统树上ꎬ８ 个花粉团出现的最
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早ꎬ可以算作祖征ꎻ２ 个或 ４ 个花粉团出现的较早ꎬ
具有平行演化趋势ꎮ 值得注意的是ꎬ上述观点均
为根据成熟花药中花粉团的数目结合系统位置进
行推断而得出ꎮ

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
粉单元类型的形成至关重要ꎬ值得深入研究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、
朝向和位置对花粉小块和花粉团的类型和数目具
有决定性作用(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎬ １９９３ꎻＦｒｅｕｄｅｓｔｅｉｎ ＆
Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ １９９６ꎬ １９９７ꎬ ２００２ꎻ Ｋａｎｔ ＆ Ｇｏｅｌꎬ
２０１３)ꎮ 这是因为该不育隔膜组织在花药成熟时
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 ( Ｋａｎｔ ＆ Ｈｏｓｓａｉｎꎬ
２０１０ꎻＫａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ张锦等ꎬ ２０１９ꎻ李璐等ꎬ
２０２０ꎻ谭庆琴等ꎬ２０２０)ꎬ具体如下ꎮ (１) ４ 个花粉
团的形成机制较为清楚ꎬ揭示了在花药发育早期ꎬ
每个侧生药室的中央分化出一条贯穿小孢子囊的
不育隔膜组织ꎬ在后期发生降解ꎬ发育为 ４ 个花粉
团ꎬ见于石斛属、原沼兰属 (Ｍａｌａｘｉｓ Ｓｏｌ. ｅｘ Ｓｗ.)
(Ｋａｎｔ ＆ Ｈｏｓｓａｉｎꎬ ２０１０)、指甲兰亚族的盖喉兰
(Ｓｍｉｔｉｎａｎｄｉａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ) (Ｂｈａｎｗｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)以
及兰属的纹瓣兰 ( Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ｐｅｎｄｕｌｕｍ) ( Ｋａｎｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ (２)８ 个花粉团的形成机制也相对清
楚ꎬ认为花药原基分化出一对侧生药室ꎬ每个药室
中的孢原细胞组织分化出 ２ 条纵横交错的不育隔
膜组织ꎬ在花药成熟时发生降解ꎬ产生了 ８ 个花粉
团ꎬ见于毛兰属( Ｅｒｉａ Ｌｉｎｄｌ.)、矮柱兰属 ( Ｔｈｅｌａｓｉｓ
Ｂｌｕｍｅ ) 和 牛 齿 兰 属 ( Ａｐｐｅｎｄｉｃｕｌａ Ｂｌｕｍｅ )
(Ｆｒｅｕｄｅｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６)以及竹叶兰属(谭庆琴
等ꎬ２０２０)ꎮ (３)一对全缘、或深裂或浅裂的花粉团
形成 机 制 尚 存 疑 问ꎮ Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ 和 Ｒａｓｍｕｓｓｅｎ
(１９９６)的研究由于缺乏早期花药发育材料ꎬ根据
成熟花药解剖特征推测 ２ 个花粉团是由于每个药
室中央分化出不完整且没有贯穿花药室的一条不
育隔膜组织ꎬ成熟花药发生降解ꎬ将每个药室的成
熟花粉囊切割为一对深裂或中空的花粉团ꎬ见于
合萼兰属(Ａｃｒｉｏｐｓｉｓ Ｂｌｕｍｅ)和万代兰族ꎮ 这一点在
纹瓣兰(Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ａｌｏｉｆｌｏｌｉｕｍ)的一对深裂花粉团
(Ｂｈａｎｗｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ ) 和 大 花 万 代 兰 ( Ｖａｎｄａ
ｃｏｅｒｕｌｅａ ) (张锦等ꎬ２０１９)的一对浅裂花粉团的发
育过程中得到证实ꎮ 值得注意的是ꎬ花粉团的数
目和形态特征一直是万代兰族 － 指 甲 兰 亚 族
(Ｖａｎｄｅａｅ￣Ａｅｒｉｄｉｎａｅ)类群分类系统重建的重要争

议ꎬ主要是在同一分支类群里存在着全缘、浅裂或
深裂或孔裂的花粉团特征(Ｄｒｅｓｓｌｅｒꎬ １９８６ꎻＣｈａｓｅ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ )ꎮ 例 如ꎬ 有 文 献 认 为 巾 唇 兰 属
(Ｐｅｎｎｉｌａｂｉｕｍ Ｊ. Ｊ. Ｓｍ.)的花粉团为全缘不裂(陈
心启等ꎬ１９９９ꎻＣｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ但花药形态发育
揭示了解剖镜下看似全缘的花粉团ꎬ在组织切片
上表现为内侧浅孔裂(李璐等ꎬ２０２０)ꎮ 因此ꎬ有必
要从组织切片水平系统地研究指甲兰亚族形态变
异较大的属的花粉团特征的发育模式ꎬ为其令人
费解的系统分类学提供准确的花粉团形态证据ꎮ

６　 兰科花药发育的胚胎学特征

兰科花药发育的胚胎学特征具有显著的多样
性和独特性ꎬ为散粉单元类型的形成和花药开裂
方式提供了形态解剖学资料ꎬ也为系统演化提供
了证据( Ｓｗａｍｙꎬ １９４９ꎻＳｏｏｄꎬ １９８６ꎬ １９８９ꎻ Ｓｏｏｄ ＆
Ｍｏｈａｎａ Ｒａｏꎬ １９８６ꎬ １９８８)ꎮ 这些特征在亚科、族
和属间呈现出一定的普遍性和差异性ꎬ为理解兰
科的胚胎发育多样性和系统演化提供了新证据
(Ｍｏｈａｎａ Ｒａｏ ＆ Ｓｏｏｄꎬ １９８３ꎬ １９８４ꎬ １９８６ꎻ Ｂｈａｎｗｒａ
＆ Ｖｉｊꎬ ２００３ꎻ Ｓｒｉｙｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 关于兰科可育
雄蕊花药发育的研究资料近年来呈增加趋势
(Ｋａｎｔ ＆ Ｂｈａｎｗｒａꎬ ２０１０ꎻ Ｋａｎｔ ＆ Ｈｏｓｓａｉｎꎬ ２０１０ꎻ
Ｋａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｇｕｒｕｄｅｖａꎬ ２０１２ꎬ ２０１５ａꎬ ｂꎬ
２０１６ꎻ 张锦等ꎬ２０１９ꎻ 谭庆琴等ꎬ２０２０ꎻ 李璐等ꎬ
２０２０)ꎬ研究内容集中在以下 ４ 个方面:(１)兰科花
药室数目及其发育过程中不育隔膜组织分化的细
胞学特征ꎻ(２)兰科花药壁发育类型多样ꎬ药室内
壁纤维性加厚类型的变异、绒毡层细胞核数目等
特征ꎻ(３)小孢子母细胞减数分裂活动的胞质分裂
方式与小孢子四分体排列形式之间的关系ꎻ(４)成
熟花粉细胞核的数目以及花药开裂时散粉单元的
形成机制ꎮ 现有研究资料表明ꎬ花药发育的胚胎
学特征在亚科、属和种等分类阶元水平上存在明
显的差异ꎬ具有一定的分类系统学意义ꎬ值得继续
积累资料ꎮ
６.１ 花药室数目的判断

花药发育过程中ꎬ不育隔膜组织的分化和降
解为有助于理解兰科的花药室数目的系统分类学
意义ꎮ 关于兰科花药室的数目ꎬ前人认为与其他
被子植物一样ꎬ应该为 ４ 室( Ｓｗａｍｙꎬ １９４９ꎻ Ｓｏｏｄꎬ
１９８９)ꎮ 这在拟兰亚科的花药横切面结构里得到
证实ꎬ拟兰亚科的花药虽具两对侧生花药室ꎬ但缺
乏不育隔膜组织分化(Ｋｏｃｙａｎ ＆ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１)ꎬ
这说明该亚科的起源分化时间较早ꎬ可以作为基
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部类群(Ｃｈａｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 杓兰亚科的花药室
也被记录为 ４ 室ꎬ不育隔膜组织分化明显ꎬ见于白
唇杓兰 ( Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｕｍ ｃｏｒｄｉｇｅｒｕｍ) ( Ｓｏｏｄ ＆ Ｍｏｈａｎａ
Ｒａｏꎬ １９８８)和扇脉杓兰(Ｃ. ｊａｐｏｎｉｃｕｍ) (Ｇｈｉｍｉｒｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 同时ꎬ大部分兰科植物(兰亚科和树
兰亚科)均分化为一对侧生药室( Ｆｒｅｕｄｅｎｓｔｅｉｎ ＆
Ｒａｓｍｕｓｓｅｎꎬ １９９６ꎬ １９９７ꎬ １９９９ꎻ谭庆琴等ꎬ ２０２０ꎻ
Ｋａｎｔꎬ２０２３)ꎮ
６.２ 花药壁发育的多样性

兰科的花药壁发育类型在被子植物里较为独
特且多样ꎮ 被子植物的花药壁层数通常为 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、双子叶型和简化型( Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２ꎻ胡
适宜ꎬ１９９２)ꎮ 现有资料表明ꎬ兰科的花药壁多为
单子 叶 型ꎬ 见 于 拟 兰 亚 科 ( Ｋｏｃｙａｎ ＆ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ
２００１)、杓兰亚科 ( Ｓｗａｍｙꎬ １９４９ꎻ Ｇｈｉｍｉｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)、兰亚科 ( Ｓｏｏｄꎬ １９８６ꎬ １９８８ꎻＫａｎｔ ＆ Ｇｏｅｌꎬ
２０１３) 和树兰亚科 ( Ｓｏｏｄꎬ １９９２ꎻ李璐 等ꎬ ２０２０ꎻ
Ｋａｎｔꎬ２０２３)ꎮ 同时ꎬ在一些物种里ꎬ花药壁层数
６ ~ ７ 层ꎬ属于多层型(ｍａｓｓｉｖｅ ｔｙｐｅ)花药壁ꎮ 多层
型花药壁首次命名于羊耳蒜属( Ｌｉｐａｒｉｓ Ｌ.) ( Ｓｏｏｄꎬ
１９８９)ꎬ后来陆续见于兰属(Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ Ｓｗ.) (Ｋａｎｔ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)、苞舌兰( Ｓｐａｔｈｏｇｌｏｔｔｉｓ ｐｌｉｃａｔａ) ( Ｓｒｉｙｏｔ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)、美冠兰属(Ｅｕｌｏｐｈｉａ Ｒ. Ｂｒ. ｅｘ Ｌｉｎｄｌ.)
(Ｂｈａｎｗｒａ ＆ Ｖｉｊꎬ ２００３)等ꎮ 在大花万代兰的花药
壁超过 ７ 层ꎬ高达 ９ 层(张锦等ꎬ２０１９)ꎮ 目前ꎬ由
于资料较少ꎬ花药壁层数及类型在属级以上的分
类学意义ꎬ尚未有明显的规律ꎮ
６.３ 小孢子发生中胞质分裂方式多样

小孢子在发生过程中以胞质分裂的方式变
化ꎮ 在兰科花药发育中ꎬ同时型胞质分裂比较普
遍ꎬ见于大部分兰科类群ꎬ包括拟兰亚科(Ｋｏｃｙａｎ ＆
Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１ )、 杓 兰 亚 科 的 杓 兰 属 ( Ｓｏｏｄ ＆
Ｍｏｈａｎａ Ｒａｏꎬ １９８８)、兰亚科的阔蕊兰属(Ｐｅｒｉｓｔｙｌｕｓ
Ｂｌｕｍｅ) ( Ｇｕｒｕｄｅｖａꎬ ２０１８ )、 树 兰 亚 科 的 天 麻
(Ｇａｓｔｒｏｄｉａ ａｌａｔａ)(梁汉兴ꎬ１９８３)、苞舌兰( Ｓｒｉｙｏｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５ )、 三 棱 虾 脊 兰 ( Ｃａｌａｎｔｈｅ ｔｒｉｃａｒｉｎａｔａ )
( Ｋａｎｔꎬ ２０１９ )、 云 南 巾 唇 兰 ( Ｐｅｎｎｉｌａｂｉｕｍ
ｙｕｎｎａｎｅｎｓｅ)(李璐等ꎬ２０２０)和竹叶兰(谭庆琴等ꎬ
２０２０)等ꎮ 相反ꎬ连续型胞质分裂较少ꎬ见于兰亚
科的眉兰属(Ｏｐｈｒｙｓ Ｌ.) (Ａｙｂｅｋｅꎬ ２０１２)和绶草属
(Ｓｐｉｒａｎｔｈｅｓ Ｒｉｃｈ.) (Ｋａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)及树兰亚科
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 这与兰科

所在 的 天 门 冬 目 ( Ａｓｐａｒａｇａｌｅｓ) 及 单 子 叶 植 物
( Ｒｕｄａｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｆｕｒｎｅｓｓ ＆ Ｒｕｄａｌｌꎬ １９９９ꎻ
Ｆｕｒｎｅｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)的特征基本一致ꎮ
６.４ 小孢子四分体排列形式多样

兰科花药发育过程中ꎬ小孢子四分体的排列
形式多样ꎮ 被子植物的小孢子四分体排列形式多
为正四面体且同种植物仅有 １ ~ ２ 种排列方式ꎬ极
少出现 ３ 种以上ꎮ 然而ꎬ兰科花药发育中ꎬ小孢子
四分体的排列形式极为多样ꎬ归纳起来至少有 ５
种ꎬ即正四面体、左右对称、十字交叉、Ｔ－形、线形ꎮ
同一个科出现形式多样的四分体排列ꎬ这在被子
植物中很少见( Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ 同理ꎬ同种植
物中ꎬ小孢子四分体排列形式至少有 ２ 种以上ꎬ有
的可达 ４ 或 ５ 种ꎬ这在其他被子植物也极为罕见
(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ Ｆｕｒｎｅｓｓ 和 Ｒｕｄａｌｌ( １９９９) 研
究认为ꎬ单子叶植物中ꎬ小孢子四分体的排列形式
通常与胞质分裂的方式有关系ꎮ 然而ꎬ现有兰花
发育资料并不认同这一点ꎬ虽然一种兰花只有一
种胞质分裂ꎬ小孢子四分体的排列形式通常会有 ４
种以上ꎬ但很难将两者联系起来ꎮ 小孢子四分体
多样的排列方式稳定ꎬ直接决定了四合花粉的排
列形式ꎬ构成了不同结构的花粉小块和花粉团
(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 ＆ Ｂｈａｎｗｒａꎬ
２０１０ꎻ Ｋａｎｔ ＆ Ｇｏｅｌꎬ ２０１３)和具坚固花粉团的树兰
亚科(Ｋａｎｔꎬ ２０１９ꎻ 王艳萍等ꎬ２０２１)的花粉超微特
征中得到证实ꎮ

７　 问题与展望

本文初步归纳了兰科雄蕊发育多样性的研究
进展ꎬ可归纳为六点ꎮ (１)兰科的分子系统学和花
形态特征明确支持可育雄蕊数目的减少和花粉愈
合程度的增加在五个亚科的系统发育树上明显呈
平行演化趋势ꎮ (２)兰科雄蕊数目的减少和功能
分化与早期花器官发生过程中存在大量的缺失、
退化、次生融合和分裂等密切相关ꎮ (３)现有资料
揭示了兰科主要的 ４ 类散粉单元的花粉超微形态
特征在亚科、族、亚族、属和种间差异明显ꎬ具有重
要的分类学及传粉生物学意义ꎮ (４)兰科的黏花
粉粒、花粉小块和花粉团的内部花粉黏性物质有 ３
类ꎬ即花粉鞘、弹性黏素和其他黏性物质ꎮ (５)兰
亚科的花粉小块的结构有 ３ 类(红门兰型、树兰型
和过渡类型)ꎬ树兰亚科的不同数目(２、４、８)和形
态(全缘、浅裂、深裂、孔裂)的花粉团是由于早期
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花药原基分化出的不育隔膜组织的数目、朝向和
位置而形成的ꎮ (６)兰科的花药发育过程中ꎬ花药
室数目、花药壁发育类型、绒毡层细胞核数目、不
育隔膜组织分化、胞质分裂类型、小孢子四分体排
列形式、花粉细胞核数目等亚科和属间差异明显ꎬ
具有重要分类学意义ꎮ

总体而言ꎬ兰科物种多样性丰富ꎬ而雄蕊发育
特征或形成机制相对清楚的物种较少ꎮ 虽然在亚
科水平上ꎬ可育雄蕊和花药散粉单元类型等表现
出明显的平行演化趋势ꎬ但族、亚族、属和组等分
类系统阶元上的雄蕊发育多样性的相关资料却很
少ꎬ因此值得深究ꎮ 基于文献梳理ꎬ本文认为兰科
雄蕊发育可从以下 ４ 个方面开展工作:(１)可育雄
蕊和退化雄蕊的功能分化模式ꎻ(２)单花粉、黏花
粉和花粉团等散粉单元的形成机制ꎻ(３)花药发育
过程中不同花粉团数目和形态的发育模式ꎻ(４)花
药发育过程中的关键胚胎学特征ꎮ

针对兰科雄蕊发育的研究进展和亟待解决的
科学问题ꎬ本文认为有必要重视以下五个方面的
工作ꎮ

第一ꎬ作为基础研究ꎬ有必要扩大选材范围ꎬ
利用多学科手段ꎬ从野外调查收集的生态和生物
学资料到实验室多学科技术的综合利用收集的微
观形态特征ꎬ构建兰科花发育特征的基础数据库ꎬ
为比较分析亚科、族、亚族和属间的雄蕊数目及花
药发育特征提供详实资料ꎮ

第二ꎬ现有研究资料多集中于树兰亚科和兰
亚科以及拟兰亚科ꎬ有必要重视均具黏性花粉的
杓兰亚科和香荚兰亚科的雄蕊器官发生和花药发
育的研究ꎮ 这两个亚科均处于兰科分类系统树上
的次基部类群ꎬ对于理解基部类群和核心类群的
系统演化起着承前启后的关键作用ꎮ 具双雄蕊的
杓兰亚科植物具有发达的退化雄蕊结构和两枚可
育雄蕊ꎬ是探究兰科雄蕊器官发生和雄蕊功能分
化和发育的好材料ꎮ 然而ꎬ现有研究只观察了 ３
属 ４ 种植物的花器官发生(Ｋｕｒｚｗｅｉｌꎬ １９９３)ꎬ缺乏
兜兰属的研究资料ꎮ 此外ꎬ现有单雄蕊的香荚兰
亚科雄蕊发育研究资料非常少ꎬ值得重点关注ꎮ

第三ꎬ雄蕊可育数目和花药散粉单元类型在
亚科水平上具有明显的平行演化趋势ꎬ但这两个
特征在亚科下的不同类群(族、亚族和属间)表现
出一定的特殊性和变异ꎮ 关于它们的雄蕊功能分
化及花药发育的研究资料都不全ꎬ值得重点关注ꎮ

第四ꎬ考虑到花粉形态和超微结构特征在分
类学方面的重要作用ꎬ本文整理文献后发现兰科
不同散粉单元的花粉外壁纹饰资料极为匮乏ꎬ散

见于个别亚科的物种里ꎬ不能系统地揭示其分类
系统学意义ꎮ 建议今后的研究ꎬ选择分类系统学
争议较大的关键类群ꎬ利用扫描电镜系统观察其
花粉外壁结构和散粉单元内部结构黏性物质ꎬ为
系统理解兰科的分类系统提供花粉形态依据ꎮ 例
如ꎬ兜兰属和杓兰属的分类系统、山珊瑚属和肉果
兰属的属间界限划分被称为分类系统学“黑洞”的
指甲兰亚族ꎮ

第五ꎬ兰科的花器官和雄蕊发育过程中的专
业术语的中文名称亟待关注ꎬ通过查阅文献统一
说法ꎬ包括散粉单元类型(黏性花粉团、花粉小块、
花粉块、花粉团、花粉团柄)、散粉单元里花粉愈合
方式及黏性物质(３ 个类型)、合蕊柱器官发生过
程中出现的附属结构(合蕊柱齿、合蕊柱耳状结
构、合蕊柱翅等)、花药发育过程中兰科特有的多
层型花药壁类型、不育隔膜组织的细胞特征(内绒
毡层、外绒毡层)等ꎮ 其中ꎬ散粉单元类型的专业
术语名称ꎬ包括花粉小块、花粉团和花粉块已被广
泛使 用ꎬ但 其 所 定 义 的 形 态 学 描 述 也 不 准 确
(Ｈａｒｄｅｒ ＆ Ｊｏｈｎｓｏｎꎬ ２００８)ꎮ 其他内容的专业术语
由于中文研究资料较少ꎬ尚未被高度关注或广泛
使用ꎮ 随着研究资料的累积ꎬ将会涌现出尚未有
中文名称的形态专业术语ꎮ 如何翻译和使用这些
英文术语ꎬ也将成为兰科雄蕊发育的研究范畴ꎮ
因此ꎬ本文建议重视兰科特有的花形态特征专业
术语中文名称的规范界定和准确描述ꎬ为更好地
理解兰科雄蕊发育多样性在系统演化和适应性传
粉生态学意义提供科学依据ꎮ
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ａｎｄｃｏｌｕｍｎ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｗｏ Ｈａｂｅｎａｒｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅｉｒ
ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ [Ｊ / ＯＬ]. Ｇｕｉｈａｉａ: １－１５ [２０２３－０８－
０８ ] ｈｔｔｐ: / / ｋｎｓ. ｃｎｋｉ. ｎｅｔ / ｋｃｍｓ / ｄｅｔａｉｌ / ４５. １１３４. Ｑ.
２０２３０６２１.１７３０. ００２. ｈｔｍｌ. [陶凯锋ꎬ朱永ꎬ王乐骋ꎬ 等ꎬ
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ｈｔｔｐ: / / ｋｎｓ. ｃｎｋｉ. ｎｅｔ / ｋｃｍｓ / ｄｅｔａｉｌ / ４５. １１３４. Ｑ. ２０２３０６２１.
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科)植物的花粉团形态及分类学意义 [ Ｊ]. 植物研究ꎬ
４１(１): １２－２５.]
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[Ｊ]. 植物分类学报ꎬ ３８(２): １３７－１４０.]
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[Ｊ]. Ｂｏｔ Ｇａｚｅｔｔｅꎬ １４８(２): １４９－１５５.

ＺＡＶＡＤＡ Ｍꎬ １９９０. Ａ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｐｏｌｌｅｎ ｗａｌｌ
ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ ｐｏｌｌｉｎｉａ [Ｊ]. Ａｎｎ Ｍｉｓｓ Ｂｏｔ Ｇａｒｄｅｎꎬ
７７: ７８５－８０１.

ＺＨＡＮＧ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｈꎬ ＬＩ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｐｏｌｌｉｎｉａ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｒａｒｅ ｏｒｃｈｉｄ ｏｆ Ｖａｎｄａ ｃｏｅｒｕｌｅａ ｗｉｔｈ ｉｔｓ
ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｂｏｒｅａｌ￣Ｏｃｃｉｄｅｎｔ Ｓｉｎꎬ
３９(７): １１４３－１１５３. [张锦ꎬ 张辉ꎬ 李璐ꎬ 等ꎬ ２０１９. 珍稀
濒危植物大花万代兰的花粉团发育及其分类学意义
[Ｊ]. 西北植物学报ꎬ ３９(７): １１４３－１１５３.]

ＺＨＥＮＧ Ｇꎬ ＬＩ Ｐꎬ ＰＥＭＢＥＲＴＯＮ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１. Ｍｉｘｅｄ
ｂｕｍｂｌｅｂｅｅ ａｎｄ ｂｌｏｗｆｌｙ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｕｍ ｆｌａｖｕｍ
( Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ ) ｉｎ Ｓｉｃｈｕａｎꎬ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ ]. Ｅｃｏｌ Ｒｅｓꎬ
２６: ４５３－４５９.
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