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青藏高原晚期开花植物线叶龙胆的传粉生态学 
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(2中国科学院青藏高原研究所昆明分部，昆明 650204) (3中国科学院研究生院，北京 100049) 

摘 要 线叶龙胆(Gentiana lawrencei var．
．  )主要分布在青藏高原，在晚秋和早冬开花。为了探明线叶龙胆繁 

育系统特点，探讨其对环境的繁殖适应特征，对其传粉生态学过程进行了连续3年的观察。线叶龙胆 自然状态下的 

结籽率很低，存在严重的花粉限制。雌雄异位和不完全雌雄异熟的花特征表明其结实必须依赖昆虫传粉。繁育系 

统实验表明，部分套袋花也能结实，这可能主要是由蓟马(Thripidae spp．)和蚂蚁(Formica spp．1等小昆虫协助 自交 

所致。克什米尔熊蜂 Bombus kashmirensis)和苏氏熊蜂 ．sushikini)是线叶龙胆的有效传粉 昆虫，但其访花频率非 

常低，分别为0．006和0．005 time·flower-kh～。线叶龙胆花持续期和柱头可授能力都长于其他已报道的龙胆类植物， 

从而在温度低、传粉昆虫少的情况下提供了更多传粉机会。线叶龙胆同时具有协助 自交和杂交的繁殖现象，以及 

较长的花持续期和柱头持续能力，这可能是其在青藏高原地区赖以存活和延续的一个重要原因。 
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Abstract Ahns Gentiana lawrencei var．farreri(Gentianaceae)．a late—autumn or early-winter 

flowering alpine perennial，is distributed mainly in the northeastern Qinghai-Tibetan Plateau(QTP)．The 

environment of the QTP is harsh because temperature is 1OW and insects are scarce．Our aim is to exam． 

ine the pollination ecology of G lawrencei and its adaptive relationship with the environment． 

M ethods The pollination ecology of G lawrencei was documented for three consecutive years in 

northeastem OTE The breeding system was tested and floral visitors were observed during the flower 

life span ．Flower 1ongevity was recorded and stigma receptivity was tested by the seed．set ratio of dif- 

ferent days in which the stigma was presented． 

Importantfindings Th e seed—set of G lawrencei under natural conditions was extremely low because 

of pollen—limitation．Combined characters of herkogamy and incomplete dichogamy indicate that polli— 

nators are needed for complete pollination．Some individuals of G lawrencei could produce seeds under 

bagging without emasculation，and it may be from selfing caused by thrips and ants．Bombus kash— 

mirensis and B．sushikini are effective pollinators of G lawrencei．but the frequencies of visits are ex． 

tremely low(0．006 and 0．005 time‘flowerhh ，respectively)．Floral longevity and stigma receptivity 

are relatively long compared with other Gentianaceae species，and these increase the probability of pol— 

lination chances under lOW temperature and low pollinator conditions．The combination of self-and 

cross-pollination，as well as the prolonged floral longevity and stigma receptivity,may be the main rea- 

son for the survivorship of G lawrencei． 

Key words Gentiana lawrencei vat．farreri，late—flowering plants，pollination ecology,prolonged floral 
longevity,reproductive strategies 
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青藏高原恶劣的生态环境，如低温、多雨和 

强辐射，不但影响着高山植物的生长发育，而且 

还影响着植物与动物的相互关系。与低海拔地区 

相比，高山环境中较低的温度能减弱昆虫的活动 

能力和访问频率(Arroyo et a1．，1985；Bingham ＆ 

Orthner,1998)，进而可能降低异交植物的繁殖成 

功率；由于高山环境中昆虫的种类和活动频率降 

低，许多异交的高山植物可能存在着一定程度的 

传粉限制(段元文等，2007；Duan et a1．，2007；侯 

勤正等，2008)。但是，已有统计结果表明，随着海 

拔增加，异交植物在植物群落中并没有显著降低 

(Arroyo et a1．，1985)。在其他高山地区，发现部分 

高山植物物种通过延长其花的持续时间fBingham 

＆ Orthner，1998；Blionis et a1．，2001；Duan et a1．， 

2007)和增加对繁殖功能的资源分配(Fabbro& 

K6mer，2004)维持其异交机制。 

高山环境的生长季节短，同一生长季节内温 

度呈现 “低一高一低”的变化过程，温度变化必 

然影响昆虫的活动能力(Kudo，1993)，而不同时 

期开 花的高 山植物也 有不 同的繁殖策 略 。Molau 

(1993)统计了I37种北极、亚北极和高山冻原植物 

的繁殖特点后发现，北极和高山植物的繁殖对策 

与开花物候具有很强的相关性。例如，早期开花 

的植物以异交为主，且在 自然状态下的结籽率非 

常低，而由于在生长季节早期昆虫的种类少、活 

动能力差，因此早期开花的高山植物散布花粉存 

在风险，属于花粉风险型(Pollen．risking)策略。采 

用这种策略的植物由于受到花粉胁迫，其花寿命 

倾 向于增长：而晚期开花的高山植物 以自交为 

主，且结籽率较高，但 由于环境温度逐渐降低， 

受精胚珠的发育时间可能不够而导致种子成熟存 

在困难，属于种子风险型(Seed．risking)策略，采 

用这种策略的植物 由于受到种子胁迫，其花寿命 

倾向于缩短(Molau，1993)。但是，需要指出的是， 

并非所有晚期开花的极地和高山植物都以自交为 

主，在青藏高原地区的生长季节晚期(9月底)，有 

许多植物开花并具有阻止 自交的花特点(如雌雄 

异熟、雌雄异位)，例如线叶龙胆(Gentiana law— 

rencei var．farreri)~H蓝玉簪龙胆(G．veitchiorum)。 

那么，这类晚期开花植物采取什么繁殖策略维持 

种群的繁殖?对这类植物的传粉生态学研究将拓 

宽对高山植物繁殖策略的理解。 

线叶龙胆主要分布在青藏高原2 400～4 000 

m的地区(Ho& Liu，20011，正如上文指出，线叶 

龙胆的开花时间主要集中在9月底到10月底，属 

于标准的晚期开花高山植物。初步观察结果表明 

线叶龙胆具有雄性先熟和雌雄异位的特点，说明 

该物种不能通过 自动自交产生种子，然而由于线 

叶龙胆花期较晚，而此时高原地区温度较低，因 

此我们预测线叶龙胆的传粉 昆虫的访花频率非常 

低。但是，一个令人感兴趣的现象是，青藏高原地 

区线叶龙胆 的种群密度(线 叶龙胆簇生在一起， 

种群密度不便统计)和花密度非常高(盛花期平均 

为36．5朵·1TI )，似乎表明该物种具有极强的繁殖 

能力。那么，线叶龙胆到底依赖何种方式繁殖? 

线叶龙胆的花特点和开花特征使其成为研究晚期 

开花高山植物繁殖策略的一个理想材料 因此本 

研究通过在青藏高原海北站地区对线叶龙胆3年 

的连续观察和实验，探讨研究晚期开花高山植物 

的繁殖策略，重点回答以下3个 问题：1)线叶龙胆 

的繁育系统特点是什么?与其他龙胆科植物是否 
一

致?2)线叶龙胆的传粉 昆虫是否和其他龙胆科 

植物一致?其传粉频率高还是低?3)线叶龙胆花 

寿命和柱头可授性能力是否如Molau理论(Molau， 

1993)所认为的那样 由于晚花期植物种子胁迫的 

存在而缩短? 

1 材料和方法 

1．1 研究时间和地点 

观察和试验于2006～2008年9～11月在青海省 

门源县中国科学院海北高寒草甸生态系统定位研 

究站(以下简称海北站)开展。海北站位于青藏高 

原东北部(37。29 ～37。45 N，101。12 ～101o23 E， 

海拔3 200 m)，年平均气温一1．7℃(最高气温达 

27．6 ℃；最低 气 温 为一37．1。C)，平 均 降 水 为 

426～860 mm，降水多集中在5～9月。 

l-2 研究材料 

线叶龙胆为龙胆科龙胆属多年生草本植物， 

高5～12 cm。花枝多数，丛生，铺散。莲座丛叶极 

不发达，披针形，长4～6 mm，宽2～3 mm。花单生 

枝顶，上部天蓝色，下部黄绿色，具蓝色条纹， 

倒锥状桶形，长4．5～6．0 cm。线叶龙胆主要分布于 
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海拔2 400～4 600 m的高山草甸和山谷草滩。开花 

期在9月底到l0月底。 

1．3 花综合特征 

1．3．1 花粉胚珠比例(P／O) 

随机摘取10个花蕾固定于FAA固定液中 室 

内把每朵花的全部花药取出，置于盛有蒸馏水的 

离心管中，然后挤碎，使花粉散布于水中，加水 

至1 mL，充分摇匀后，用移液枪取出1 pL，置于 

显微镜下计数花粉数，重复5次计算平均值，得出 

每花的平均花粉数 目；剖开子房，在光学显微镜 

(Olympus BH一2，Olympus Corporation，Tokyo，Ja— 

pan)下统计胚珠数 目。计算花粉胚珠比例(P／O)， 

以初步判断线叶龙胆的交配系统类型。 

1．3．2 开花过程 

随机选取并标记2O朵蕾期花朵，从2007年9 

月13日开始，对其进行开花期间的全程观察，记 

录每个花蕾的开花时间、花药散粉时间、散粉结 

束时间、柱头张开时间和花萎蔫时问。线叶龙胆 

具有暂时性花闭合现象。我们的观察从每天8：30 

开始(此时花未开)，直到当天20朵花全部暂时性 

闭合后(18：00～18：30之间)结束。2007年9月29日， 

20朵花全部永久性闭合后结束观察。 

此外，在2006年随机选取并标记 10个花蕾， 

用尼龙袋对其进行套袋隔离。每天10：002~录线叶 

龙胆的开花状态。标记1oR雄性阶段线叶龙胆花 

朵，柱头 张开后人 工补 充授粉，每天 10：00和 

16：00各授粉一次，直到花永久性闭合，记录雌性 

阶段花持续时间。 

1．3．3 花蜜量检测 

在2006年线叶龙胆盛花期连续两个晴天 的 

9：00和13：00，分别对随机选取的1O朵花进行花蜜 

量的测量。用10 uL玻璃毛细管对线叶龙胆每朵花 

内的所有蜜腺进行花蜜吸取，每测一个蜜腺，用 

游标卡尺测量一次花蜜在毛细管 内的长度(即体 

积1，然后换新的玻璃毛细管继续测量其他蜜腺， 

最后算出总和，得出单花花蜜量。 

1．4 花粉活力检测 

花 粉活力检 测方法 采用花粉 的萌发率法 

(Dafni，1992)。在2007年线叶龙胆盛花期，连续6 d 

每天9：00选择5朵刚刚开放 的花，套袋隔离昆虫 

以避免花粉损失。在第6 d取下所有花的花药，放 

在盛有10％的蔗糖溶液的离心管中，室温放置24 

h后，放在4℃冰箱中停止萌发，室内光学显微镜 

(Olympus BH一2，Olympus Corporation，Tokyo，Ja— 

pan)下统计花粉的萌发情况。用花粉的萌发率表 

示花粉活力。 

1．5 柱头可授性检测 

在2008年盛花期，连续12 d每天9：00选取40 

朵柱头刚刚开放的花，去雄后，套袋隔离昆虫。在 

该处理的最后一天(第12 d)下午，把每天选取的 

40朵花平均分成两组：第一组用10 m外的刚刚开 

放的花的花粉(保证异交)进行人工授粉；第二组 

用同一植株上(同株自交)刚刚开放花的花粉人工 

授粉。如果遇到天气原因线叶龙胆不开花，则授 

粉时间顺延，保证 自交和杂交的柱头可授性试验 

各进行12 d。另外，根据12 d自交和杂交结籽率的 

最高平均值，计算 出线叶龙胆 的自交亲和指数 

(Self-compatibility index，sci)，以此推断线叶龙 

胆的自交亲和性(Becerra&Lloyd，1992)。 

1．6 繁育系统检测 

2006和2008年盛花期开始前，在样地中选取 

90朵花做以下3种处理(每种处理各30朵)：1)去雄 

后自然传粉(Nature pollination after emasculation)； 

2)不去雄套袋(Bagging without emasculation)；3)去 

雄套袋(Bagging after emasculation)。另选30朵 自然 

授粉(Natural pollination)的花作为对照。其中，所 

有去雄和套袋处理都在柱头未张开前进行，而处 

理2)在花蕾期进行。在果实成熟但未开裂前采集种 

子，带回实验室计数成熟种子数、不成熟种子数 

和败育胚珠数，计算结籽率。结籽率=成熟种子 

数／(成熟种子数+不成熟种子数+败育胚珠数)。 

1．7 传粉昆虫的观察 

2006年的昆虫观察与开花动态观察同时进 

行。在20朵花开放的l7 d时间里，记录访问每一朵 

花的每一个昆虫，并记录访花时间和访花行为。 

在观察结束后，捕捉访花的昆虫种类并制作成昆 

虫标本，送交中国科学院动物研究所鉴定。2007 

年昆虫观察在9月l8日到9月21日的8 h里进行。 

2008年的昆虫观察在9月2日到9月6日的20 h里进 

行。两年的昆虫观察方法都是每天选取一定范围 

内的花(30～100朵)作为观察对象，观察并记录所 

有到访的昆虫。 

1．8 统计分析 

所有 数据平均 值的计算 与统计分析均在 

SPSS 11．0统计分析软件中进行，在比较前，先用 

非参数检验(Nonparametric test)C~的单样本K．s检 
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验fl—Sample K—S test)检验数据是否服从正态分 

布。对于服从正态分布的数据，用独立样本T检验 

(Independent—samples T test)比较两组数据的差异， 

而用单因素方差分析(One．way ANOVA)和Post 

hoc—LSD比较3组或者3组以上数据的差异；对于 

不服从正态分布的数据，用非参数检验中2 Inde． 

pendent Samples比较两组数据的差异，用K In— 

dependent Samples比较3组或者3组以上数据的差 

异。文中及图、表中的所有数据均用平均值士标 

准偏差(Mean士SD)表示，，z表示样本量。 

2 结 果 

2．1 花综合特征 

线叶龙胆 的花粉数 目为147 800士 60 200 

= l0)，胚珠数 目为225士90 ：10)，P／O为694士 

245 =10)，其繁育系统应该属于兼性异交。 

线叶龙胆开花后，5个花药占据花中心位置并 

包围雌蕊，柱头位于花药的下方。线叶龙胆花张 

开后，花药即开始开裂散粉，自然状态下散粉持 

续时间大约为6 d。花开放后花柱随后逐渐伸长， 

大约2 d后在高于花药(0．44 4-0．25)cm(n=43)的位 

置张开。柱头张开后，花药贴在花柱周围，一直持 

续到花永久性闭合。这些结果表明：线叶龙胆具 

有雌雄异熟和雌雄异位的花特点，但雌雄异熟并 

不完全。在隔离 昆虫状态下，线叶龙胆的雄性阶 

段和雌性阶段的花持续期都比自然状态下长，而 

在补充授粉状态下的花雌性阶段持续期要明显短 

于自然状态和隔离昆虫状态(表1)。 

表1 线叶龙胆在 自然状态、隔离昆虫和补充授粉条件下的花雄性期、雌性期和总花期(平均值士标准偏差) 

Table 1 The male，female phase and total longevity of Gentiana lawrencei var．farreri under natural，insects-isolated and 
artificially pollinated conditions(mean~SD) 

同一列中数据后不 同字母表示差异达到显著水平 <0．05)Values within the same column with different letters are significantly dif- 
ferent atp<O．05 

磺 

躲 

80 

O 
1 2 3 4 5 6 

天数 Dayfd) 

图1 线叶龙胆在不同天数 的花粉萌发率 

(平均值士标准偏差) 
Fig．1 Pollen germination rate of Gentiana lawrencei var． 

r at different days(mean~SD) 

不 同的字母表 示在0．01水平 上有显著性差 异 Dif- 
ferent letters indicate significant difference at p=0．0 1 

线叶龙胆在9：00时产生花蜜量为(11．01-4：6．9) 
= 20)，13：00时产生花蜜量为(7．01 4-6．2)gL 

(n=20)，两 者 之 间 不 存 在 显 著 差 异 0=2．508， 

p=0．46)，总的平均花蜜量为9．05 uL。 

2．2 花粉活力检测 

线叶龙胆花粉萌发率在花张开后4 d都相对 

较高(>45％)(图1)，4 d内没有显著性差异；第5 d 

和第6 d的花粉萌发率明显降低(<3O％)(图1)，说 

明有效的花粉活力大约可以维持4 d：花粉活力 

虽然从第5 d开始降低，但直至第6 d仍具有一定 

的萌发能力。 

2．3 柱头可授性检测 

线叶龙胆的自交结籽率相对杂交结籽率较低 

(图2)，但无论 自交或杂交的结籽率在前1 I d都不 

存在显著性差异，且维持在一个 比较高的水平， 

而第12 d的结籽率显著低于前11 d，说明线叶龙 

胆的柱头可授能力可以持续11 d(图2)；线叶龙胆 

自交结籽率最高出现在第3 d(O．52)，杂交结籽率 

最高出现在第2 d(0．81)，其SCI指数为0．64。 
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1．O 

0 

自交 
Se1f_pollination 

1．0 

0．5 

杂交 
Cross-pollination 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 

柱头持续天数 

Days of stigma lasting(d) 

图2 线叶龙胆柱头在不同的持续天数分别在 自交和杂交情况下的结籽率(平均值士标准偏差) 

Fig．2 Seed—set of Gentiana lawrencei var．如rreri obtained after self-and cross—pollination at different days of the 

stigma lasting(mean~SD) 

同一处理内不同的字母表示在0．01水平上有显著性差异 Different letters in the same treatment indicate significant 
difference atP=0．01 

表2 线叶龙胆在20O6年和20O8年繁育系统中4种处理的结籽率(平均值士标准偏差) 

Table 2 Seed sets of four different breeding treatments of Gentiana lawrencei var r rf in 2006 and 2008(mean+SD) 

同一列 中数据后不同字母表示差异达到显著水平 <0．01)Values within the same column with different letters are significantly dif- 

ferent atp<0．01 _厂，：坐果率 Fruit—set ratio 

2．4 繁育系统检测 

两年间 自然状态下线叶龙胆的结籽率非常 

低，但是其坐果率较高，而去雄后 自然授粉结籽 

率和坐果率都非常低(表2)；两年套袋不去雄处理 

都具有种子，但是其坐果率较低，说明线叶龙胆 

部分花具有 自交能力：去雄套袋处理的结籽率几 

乎为零，说明线叶龙胆不存在无融合生殖现象 

(表2)；各种处理的结籽率在年际之问没有显著性 

差异(表2)。 

2．5 传粉昆虫观察 

通过2006年17 d 91．5 h对20朵花的访花昆虫 

观察(花开放期间会 由于突然天阴或降雨，导致 

花闭合，这种情况下不再进行访花 昆虫的观察)， 

发现蓟马(Thripidae spp．)和蚂蚁(Formica spp．)是 

最常见的访花昆虫 。除此之外，还发现了蜜蜂 

(Apis spp．)、克什米尔熊蜂(Bombus kashmirensis) 

和苏氏熊蜂 ．sushikini)3种访花昆虫。 

小型昆虫蓟马和蚂蚁多在花内基部靠近蜜腺 

附近活动，且数目较多(一朵花内蓟马数为3～5只， 

蚂蚁2～3只)，但一朵花内蓟马和蚂蚁一般不同时 

存在；主要以花蜜为食，偶尔能爬到位置较高的 

花药附近取食花粉。 

蜜蜂访花时身体停留在花冠 口，头部探入花 

内，用口器探食花粉。蜜蜂更偏向于访问雄性阶 

C ， 

O  

∞ ∞-p0o∞ 
瓣辩姆 
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段的花，共观察到31次蜜蜂访花，其中，访 问雄 

性阶段的花29次。另外，蜜蜂在访问雌性阶段的 

花时(共发现2次)，并未发现其身体与柱头接触， 

因此我们推测蜜蜂访花的传粉贡献很小或者可以 

忽略。 

克什米尔熊蜂是线叶龙胆 比较常见的访花昆 

虫，其访花行为可分为两类：一种是花蜜盗食， 
一 种是花蜜正常取食。克什米尔熊蜂盗食时先在 

花冠口绕一下，然后转到花冠外侧基部，用上下 

颌在有或无萼片包被处扎眼，然后把舌伸进去取 

食花蜜，有时在花冠 口绕一下，就飞向另一朵花。 

没有发现克什米尔熊蜂盗蜜时会接触柱头或者花 

药，因此没有统计该访花行为的频率。克什米尔 

熊蜂正常取食花蜜时身体钻进花内，但由于花冠 

管长度相对克什米尔熊蜂舌长较长，克什米尔熊 

蜂在刚进入花内时有比较剧烈的活动，试图把 口 

器伸到花冠基部的蜜腺，在这个过程中克什米尔 

熊蜂的胸腹部均会接触柱头或者花药。大约10 S 

后克什米尔熊蜂的活动停止，然后慢慢从花 内爬 

出，此缓慢过程增大了克什米尔熊蜂身体和花性 

器官的接触。克什米尔熊蜂从花内爬出后会在花 

冠口做短暂停留，用前足清洗身体，然后飞走。克 

什米尔熊蜂飞走后一般不会在上次访问的花附近 

继续访花，而是飞出很远或者超出视野范围。在 

20朵花的整个开花过程监测中，共发现克什米尔 

熊蜂正常取食花蜜10次，雄性花和雌性花各被访 

问5次，平均访花频率为0．006 time·flower-1．h一。 

克什米尔熊蜂的10次访花在观察第 1 d出现4次， 

第2 d出现1次，第3 d出现2次，第4 d出现2次，第 

5 d出现1次(图3 。 

苏氏熊蜂的访花行为和克什米尔熊蜂的正常 

取食花蜜非常相似，只是苏氏熊蜂身体比克什米 

尔熊蜂更大，其飞行速度和在花内的活动也更缓 

慢。在20朵花的整个开花过程中，共发现苏氏熊 

蜂9次访花，5次访问雄性花，4次访问雌性花，平 

均访花频率为0．005 time·flower 1 h～。苏氏熊蜂的 

9次访花中4次出现在花开第l d，2次出现在第2 d， 

2次出现在第3 d，1次出现在第9 d(图3)。 

2007年共发现2只苏氏熊蜂访花，6只克什米 

尔熊蜂正常访花(正常取食花蜜行为，下同)，没 

有发现蜜蜂访花；2008年共发现2只克什米尔熊 

蜂正常访花，没有发现苏氏熊蜂和蜜蜂访花。另 

外，2年间都发现蓟马和蚂蚁在线叶龙胆花内活 

动，对克什米尔熊蜂花蜜盗食行为未做统计。 

克什米尔熊蜂舌长为(1．22士0．38)cm( =l9)， 

苏氏熊蜂舌长为(1．30土0．39)cm ( =20)，线叶龙 

胆花蜜通道长度为(3．05士O．49)cm =25)。线叶 

龙胆花蜜通道长度显著长于2种访花 昆虫舌长 

(F：214．8，af=2，p<0．000 I)。 

日期 Date 

图3 2006年克什米尔熊蜂和苏氏熊蜂对线叶龙胆每个 

观察 日的访问次数 
Fig．3 Visiting times of Bombus sushikini and B．kash— 

mirensis on Gentiana lawrence~var．far，℃ri at different 
daysin 2006 

3 讨 论 

3．1 繁育系统 

线叶龙胆在 自然状态下的结籽率很低，在杂 

交状态下的结籽率较高，说明线叶龙胆存在严重 

的花粉限制。线叶龙胆的SCI指数为0．64，属于部 

分 自交亲和物种(Partly self-compatible species) 

(Becerra&Lloyd，1992)；线叶龙胆的花具有雌雄 

异位和不完全雌雄异熟的特点。自交不亲和、雌 

雄异熟和雌雄异位是促进异交、避免单花 自交的 

重要机制(Lloyd& Webb，1 986；Webb& Lloyd， 

1 986；Bhardwaj& Ecken，200 1；Ishii& Sakai， 

2002；Anderson et a1．，2003)，但是很多物种在异 

花传粉者不足等选择压力下，能够演化出自交亲 

和或者依赖 自交的种群和个体(Herlihy& Ecken， 

2005)。在异交向白交的转变过程中经常会伴有某 

些花特征的变化(Plitmann& Levin，1990；Good— 

willie& Stiller,2OO1)，其中最常见的就是自交不 

亲和系统的崩溃(Lloyd，1965)、花雌雄性功能展现 

时间的重叠(不完全雌雄异熟)(Benin& Newman， 

1993)以及花雌雄距离之间的缩小(Goodwillie& 

4  3  2  O  

∞ II_【 Il一 ∞ > 
厘 
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Stiller,2001)等。线叶龙胆部分 自交亲和和雌雄不 

完全异熟为单花自动 白交(Autonomous selfing)提 

供了前提条件，但雌雄异位完全阻止了单花的自 

动 自交现象。然而，线叶龙胆的花药在柱头张开 

后不向花内壁移动，而是紧贴在花柱上，花药和 

柱头间的距离较短(0．44 ram)，因此昆虫在花内的 

活动可能会引起协助 白交(Facilitated selfing)。本 

研究中线叶龙胆套袋不去雄处理的花存在结实现 

象，但由于线叶龙胆不能 自动 自交，因此协助 自 

交现象才是套袋不去雄处理结实的主要原因。线 

叶龙胆的花中，蓟马和蚂蚁的数量比较多，而套 

袋处理无法隔离蓟马和蚂蚁这类小型昆虫。然而， 

它们接触花药或者柱头只是偶然行为，而且由于 

其身体较小，推测其对传粉贡献也比较小，这可 

以解释套袋不去雄处理下线叶龙胆的结籽率比较 

低的现象(表2)。线叶龙胆的P／O为694士245，这 

与兼性异交的物种相似(Dafni，1992)，这也说明 

线叶龙胆同时具有异交和自交的混合交配系统。 

虽然曾经报道过的麻花艽(Gentiana straminea)~ 

管花秦艽(G siphonantha)等龙胆科植物也具有异 

交和 自交 的混合 交配系 统(何亚平 和刘建全 ， 

2003；Duan et a1．，2005；侯勤正等，2008)，但线叶 

龙胆繁育系统中导致异交的隔离机制(自交不亲 

和、雌雄异熟和雌雄异位)都是非完全状态，因而 

会造成同株同花 自交。 

3．2 传粉昆虫 

龙胆科 植物被认为是典型 的熊蜂(Bombus 

spp．)传粉植物，这在许多报道中得到验~(Spira& 

Pollak，1986；段元文和刘建全，2003；何亚平和刘 

建全，2003；Duan et a1．，2005，2007；侯勤正等， 

2oo8)，我们的研究结果也证实了这个观点。但是 

熊蜂对线叶龙胆的访问频率非常低，远远低于同 

域分布的管花秦艽(0．026 time·flower-1．min )或者 

麻花艽(0．005 time·flower-1．rain )的访花频率(何 

亚平和刘建全，2003；Duan et a1．，2005；侯勤正 

等，2008)。海北站地区10月份最高温度为5℃(海 

北站气象站提供数据 ，较低的气温可能是熊蜂 

活动频率降低的主要原因之一。另外，尽管线叶 

龙胆产生较大量的花蜜(9．02 )，但是其花蜜通 

道长度要大于克什米尔熊蜂和苏氏熊蜂的舌长， 

两种熊蜂通过正常的访花行为不能得到足够的报 

酬，因此这种传粉行为无法长期稳定存在(Grant 

& Temeles，1992；Hodges，1995)，这也可能是造 

成两种熊蜂访花频率较低的另外一个重要原因。 

本文还发现两种昆虫的访花主要集中在开花的前 

期(图3)，而且多数访问都是在访问一朵后即不再 

访问第二朵花，因此推测这是熊蜂的一种学习行 

为(Fritz，1 990；Smithson&Macnair,1 997；Inter- 

nicola et a1．，2006)。 

3．3 花持续期和柱头接受能力 

对于需要传粉媒介才能完成受精 的植物而 

言，花持续期和柱头可授能力直接影响到花粉的 

移动和接受(Schoen&Ashman，1995；Bingham& 

Orthner,1998)。另一方面，花粉散布的几率和柱 

头接受花粉的几率会影响到花持续时问(Ashmen 

＆ Schoen，1994)，因此花的展现时间以及柱头的 

可授能力要适应于植物所处的非生物环境以及传 

粉媒介对花的作用能力。青藏高原地区海拔较高， 

气候环境恶劣，对虫媒被子植物的最直接影响就 

是传粉 昆虫的减少和活动频率的的降低，这种情 

况对晚期开花植物的影响会更加明显。线叶龙胆 

属于晚花期植物，其昆虫传粉频率很低，但是 自 

然状态下其花持续期为10．5 d，在套网状态下为 

153 d(表1)，而柱头可授能力大约可维持11 d(图 

2、，这种花持续期和柱头可授能力高于已报道的 

其他龙胆科植物(Petanidou et a1．，2001：Molau et 

a1．。2005；Duan et a1．，2005，2007；侯勤正等， 

2008)。较长的花持续期和柱头可授能力延长了花 

粉和柱头的展现时问，从而增加了昆虫的访花几 

率，进而增加了花粉移动以及柱头对花粉的接受 

几率，这是对动物访花频率低 的一种补偿机制 

(Primack，1985)。花寿命的延长是高山晚花期植 

物应对较低昆虫访花频率的一种 “机会主义”有 

性繁殖策略，但是这种策略无疑是对高山不利环 

境的有效适应。另外，根据Molau(1993)的理论， 

早花期植物花寿命由于受到花粉胁迫(Pollen risk) 

而倾向于增长，晚花期植物的花寿命则由于受到 

种子胁迫(Seed risk)而倾向于缩短。本文的研究显 

然是Molau理论的一个例外。但是由于种子胁迫 

现象的存在，线叶龙胆的花寿命会受到一定限制 

而不会无限延长。同样，Ashmen和Schoen(1994) 

也指出花寿命的最优时间要权衡植物对资源的利 

用。线叶龙胆在补充授粉状态下的花寿命大大小 

于自然状态下的花寿命，因此是一种传粉诱导的 

花闭合现象(He et a1．，2006)。这种花闭合现象降 

低 了植物 对花 的维 持代 价(何亚 平等 ，2005； 
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Roberts et a1．，2007)，其适应意义]E~HHe等(20061 

所指出的花寿命的可塑性变化权衡了植物本身的 

适合度利益和能量节约原则。花寿命的延长和传 

粉诱导的花闭合两个相结合的特点，不但提高了 

花的授粉机会，而且权衡了植物资源上的利用， 

在很大程度上提高了线叶龙胆对高山不利环境的 

适合度，这是一 种对胁 迫环境 的适应性 机制 

(Jones&Cruzan，1 999；Roberts et a1．，2007)。这种 

适应性机制可能是线叶龙胆在高原地区较晚生长 

季下赖 以存活和延续的一个重要原因，但是它是 

否具有普遍意义仍然是值得深入研究的课题。 

4 总 结 

本文的研究结果表明：线叶龙胆具有和其他 

龙胆科植物相似的繁育系统特点，尽管具有兼性 

的繁育系统，但是其 自交能力和异交能力低，自 

然结实率数量少；蓟马和蚂蚁等小型昆虫可能会 

造成线叶龙胆的协助 自交：熊蜂类传粉昆虫的访 

花频率较低，可能是 由较低的气温 以及昆虫舌长 

与花蜜通道长度的不相匹配的关系所造成：线叶 

龙胆花持续期较长，而且柱头接受能力较强，增 

加 了授粉机会和胚珠受精机会，同时，传粉诱导 

的花闭合现象节约 了植物对资源的利用，适应了 

高山条件下花期较晚的植物的生长环境。 
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