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紫花地丁两型花相互转变过程中花部形态结构的

变化式样研究 

李巧峡*  黄小霞  陈  纹  王  镛  孙  坤 
西北师范大学生命科学学院, 兰州 730070 

摘  要  紫花地丁(Viola philippica)是具典型开放花与闭锁花混合繁育系统的植物, 其两型花的形态差异为花器官发育研究

提供了极好的模型。该文以不同光周期下生长的或在不同光周期间调换的紫花地丁植株为研究对象, 基于形态解剖学方法, 

研究了过渡闭锁花的形态结构、开放花到完全闭锁花或完全闭锁花到开放花的变化式样, 以及完全闭锁花与过渡闭锁花中不

发育雄蕊与花瓣的位置效应。结果显示: 该物种在短日照与中日照下均有开放花与过渡闭锁花形成, 短日照下大多数花芽为

开放花, 少数为过渡闭锁花, 中日照下大多数花芽为过渡闭锁花, 少数为开放花; 长日照下全为完全闭锁花。在过渡闭锁花芽

中, 存在着一系列雄蕊与花瓣数目不同的过渡类型, 既有偏向开放花的5雄3瓣的过渡类型, 也有偏向完全闭锁花的2雄1瓣的

过渡类型。其中, 前一种类型在短日照下的过渡闭锁花芽中所占比例较大, 而后一种类型在中日照下所占比例较大。另外, 过

渡闭锁花与完全闭锁花的雄蕊与花瓣发育程度均存在一定的位置效应, 其花芽腹侧的下花瓣(对应于开放花的下花瓣)与相邻

的2枚雄蕊普遍发育最好, 而后花瓣(相对于前花瓣)的发育与完全闭锁花的基本一样, 为器官原基状, 与后花瓣相邻的2枚雄

蕊也普遍最小, 而且也最容易发育为无小孢子发生的膜质状结构或原基状结构。同时, 将具完全闭锁花的植株置于短日照下

或将具开放花的植株置于长日照下一段时间后, 重新诱导的花芽经历一系列过渡闭锁花类型后发生花型的相互转变。因此, 

不同光周期对紫花地丁两型花发育的影响是渐进的, 长日照会抑制部分花瓣与雄蕊的发育, 短日照能拮抗并破除长日照对雄

蕊与花瓣的抑制。 
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Patterns of flower morphology and structural changes during interconversion between chas-
mogamous and cleistogamous flowers in Viola philippica 

LI Qiao-Xia*, HUANG Xiao-Xia, CHEN Wen, WANG Yong, and SUN Kun 
College of Life Sciences, Northwest Normal University, Lanzhou 730070, China 

Abstract 

Aims  Viola philippica is a species with a typical chasmogamous-cleistogamous (CH-CL) mixed breeding sys-
tem. It provides a flower model system to investigate floral organs development under different photoperiods.   
Morphological changes of intermediate cleistogamous (inCL) flowers have been observed, the trends in variation 
of changes from CH flowers to CL flowers or from CL flowers to CH flowers have been analyzed, the localized 
effects of poorly developed stamens and petals in CL and inCL flowers have been identified. This research prov-
ided morphology and structural changes with implication for the evolutionary significance of the dimorphic 
flower formation for further study in dimorphic flower development. 
Methods  We used methods of anatomy and structural analysis to observe the morphological structures of flow-
ers under different photoperiods. 
Important findings  Photoperiod played an important role in the development of CH and CL flowers in V. 
philippica. Under short-day light and intermediate-day light, both CH and inCL flowers developed simultane-
ously. Most of the floral buds were CH flowers under a photoperiod of short-day light, but most of the floral buds 
were inCL flowers under mid-day light. Complete CL flowers formed under long-day lights. However, there were 
a series of transitional types in the number and morphology of stamens and petals among inCL flowers, including 

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



李巧峡等: 紫花地丁两型花相互转变过程中花部形态结构的变化式样研究  1191

 

doi: 10.17521/cjpe.2017.0153 

five stamens with three petals related to CH flowers and two stamens with one petal related to CL flowers. The 
former type was dominant under short-day light conditions, and the latter type was dominant under mid-day light. 
Further more, there were localized effects in stamen and petal development for CL and inCL flowers. The devel-
opment of ventral lower petal (corresponding to the lower petal with spur of CH flower) and the adjacent two 
stamens in inCL flowers were best, and the back petal was similar to that of CL flowers, an organ primordium 
structure. The adjacent stamens with the back petals tended to be poorly developed. In extreme cases, these sta-
mens in inCL flowers had no pollen sac, only a membranous appendage or even a primordium structure. When the 
plants with CL or CH flowers were placed under short-day light or long-day light, the newly induced flowers all 
showed a series of inCL flower types, finally the CL flowers transformed into CH flowers, and the CH flowers 
transformed into CL flowers. This result indicates the gradual effects of different photoperiods on dimorphic 
flowers development of V. philippica. A long photoperiod could inhibit the development of partial stamens and 
petals, and a short photoperiod could prevent the suppression of long-day light and promote the development of 
stamens and petals. 
Key words  Viola philippica; dimorphic flower; intermediate cleistogamous flower; interconversion; position effect 

Citation: Li QX, Huang XX, Chen W, Wang Y, Sun K (2017). Patterns of flower morphology and structural changes during inter-
conversion between chasmogamous and cleistogamous flowers in Viola philippica. Chinese Journal of Plant Ecology, 41, 
1190–1198. doi: 10.17521/cjpe.2017.0153 

开花是被子植物有性繁殖过程中的一个关键阶

段, 但不是所有的花都能开放来展示其内部结构, 

有些植物的花始终不开放, 通过自花受精产生种子,

这种花被称为闭锁花(cleistogamous)。而一些产生闭

锁花的植物也能产生开放花(chasmogamous), 能通

过远交产生种子。如在禾本科、远志科、凤仙花科、

豆科和堇菜科等亲缘关系比较远的开花植物类群中

都有闭锁花现象。早在1908年科学家们就描述了30

多种植物的开放花与闭锁花形态, 并认为花瓣与雄

蕊数量的减少是闭锁花最普遍的特征 (Uphof, 

1938)。Lord (1981)曾将闭锁花植物分为花前受精闭

锁花、假闭花受精闭锁花、完全闭锁花和真正的闭

锁花四大类。生物学家与生态学家最感兴趣的是具

有两型花的真正闭锁花植物, 即两型的闭花受精植

物: 在同一个个体的不同时期或同一时期出现两种

形态完全不同的花——开放花与闭锁花。一些生态

因子如水分、光强、光周期、土壤营养和温度可能

在两型花的形成与发育中起关键作用(Sigrist & Saz-

ima, 2002; Morinaga et al., 2008; Wang et al., 2013)。 

两型的闭花受精植物由于闭锁花的完全自交以

及开放花的部分自交, 可能会降低居群内或居群间

的基因流, 导致自交衰退, 使居群的遗传多样性变

低(Auge et al., 2001)。而在具闭锁花的Viola pubes-

cens中, 开放花虽有较高的自交率, 但居群内具较

高的遗传多样性, 且居群间的遗传分化也较小, 说

明部分异交的开放花对该物种居群遗传多样性的维

持起重要作用, 并防止了居群间的遗传分化(Culley 

& Wolfe, 2001); Impatiens capensis开放花与闭锁花

的比率似乎对遗传结构的影响也不大(Paoletti & 

Holsinger, 1999); Ruellia nudiflora中不同花型对子

代 的 适 应 性 与 性 能 的 影 响 是 比 较 微 小 的

(Munguía-Rosas et al., 2013)。因此, 大多数学者认为, 

在不断变化的生态环境中, 两型闭花受精植物的开

放花与闭锁花是作为一种两头下注的生殖对策以达

到繁育系统的优化: 具潜在远交能力的开放花能提

供遗传上可变异的子代 (Stebbins, 1957; Beattie, 

1976; Solbrig, 1976), 降低自交衰退及由生境改变

而引起的灭绝风险 (Schemske, 1978; Schoen & 

Lloyd, 1984); 而闭锁花绝对的自交能在远交不利的

情况下为植物提供繁殖保障 (Schemske, 1978; 

Campbell, 1982), 保存有利的基因型(Stebbins, 1957; 

Beattie, 1976; Solbrig, 1976), 防止有害基因渗入

(Waller, 1984), 减少因吸引传粉者所需的能量投入

(Solbrig, 1976; Schemske, 1978; Waller, 1979), 并在

不利的环境下保护花的生殖器官(Campbell, 1982; 

Campbell et al., 1983)。 

堇菜属(Viola)广泛分布在北温带及热带地区的

山地森林中(Wahlert et al., 2014), 全球有525-600种, 

其中, 80多种具有开放花与闭锁花的混合繁育系统

(Culley & Klooster, 2007), 且在一些物种中有形态

介于开放花与完全闭锁花之间的过渡闭锁花类型

(Lord, 1981; Culley & Klooster, 2007; Li et al., 2016; 

Malobecki et al., 2016), 个别种类(如Viola odorata)

中开放花与闭锁花的诱导与光照时间有关(Mayer & 
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Lord, 1983)。该属植物开放花与闭锁花发育的独特

模式已引起了人们的关注(Wang et al., 2013; Li et 

al., 2016)。为了进一步研究两型花发育的机制, 对

其不同类型花的形态结构研究就显得非常必要。 

紫花地丁(Viola philippica)为堇菜属多年生草

本植物, 是一种典型的具有开放花与闭锁花的两型

闭花授精植物。光周期是影响紫花地丁两型花形成

的主要生态因子, 短日照下发育的花主要为开放花, 

长日照(光周期大于14 h)下形成完全闭锁花(Li et al., 

2016)。人们对紫花地丁开放花与完全闭锁花的形态

结构已有比较清楚的认识(刘绮丽等, 2006; 王镛等, 

2017)。但该物种的开放花与完全闭锁花之间还存在

着一种过渡闭锁花(intermediate cleistogamous), 其

中, 在短日照下有少数花芽为过渡闭锁花, 中日照

下大部分花芽为过渡闭锁花(Li et al., 2016)。那么, 

其过渡闭锁花的花芽形态解剖结构如何？有无明显

的表型变异？将短日照下的开放花植株置于长日照

下或将长日照下的完全闭锁花植株置于短日照下, 

新诱导花芽的形态结构是否存在可逆的变化趋势？

对这些问题的回答将有助于我们理解紫花地丁开放

花到完全闭锁花的变化规律或完全闭锁花到开放花

的变化规律, 阐明闭锁花芽中不发育雄蕊与花瓣是

否存在位置效应, 并为两型花植物的适应性进化及

两型花发育的机制研究提供理论依据。 

1  材料和方法 

1.1  材料 

紫花地丁种子经消毒处理后, 将其种于灭菌处

理的营养土中。待种子萌发并长出4–6片真叶后, 将

幼苗移栽于含有营养土与蛭石(体积比2:1)的塑料花

盆中。设定10 h、12 h和16 h 3个光周期。植株在设

有不同光周期(时控器控制光照时间)的不同培养架

上平行生长。培养温度在28 ℃左右, 湿度保持在

48%左右, 光照强度120 μmol·m−2·s−1左右。大约2个

月, 不同光周期下, 植株均被诱导出不同花型的花

芽。 

1.2  实验方法 

将不同光周期下诱导的成熟花芽置于OLYM-

PUS体视显微镜(DP2-BSW-V2.2, Olympus, Tokyo, 

Japan)下解剖, 并拍照, 得到各种花型的形态结构。

不同光周期下, 对开有不同花型(开放花、过渡闭锁

花与完全闭锁花芽)的植株数进行统计, 每株摘取

2–3个花芽进行形态解剖。同时, 将10 h光周期下已

有开放花芽的植株转移到16 h的光周期下或将 16 h

光周期下已有完全闭锁花芽的植株转移到10 h的光

周期下继续培养, 每隔一段时间对新诱导的花芽进

行观察并拍照。与此同时, 对不同花型的花器官进

行测量并进行统计。 

采用爱氏苏木精整体染色法(华中农学院植物

教研室植物显微技术组, 1984)对不同花型的花芽进

行横切解剖学研究。其具体过程为: 将整个花芽置

于爱氏苏木精染色液中室温整体染色3天左右, 用

自来水浸洗花芽使其由紫红色变为深蓝色, 用系列

乙醇脱水, 二甲苯透明, 浸蜡。花芽横切厚度为    

7 μm。利用莱卡光学显微镜 (DMI4000B, Leica, 

Wetzlar, Germany)对石蜡切片进行观察与拍照。 

1.3  数据统计分析 

用Excel 2007分析误差值并得到柱状图, 不同

花型植株所占的百分比以及不同花型花器官大小之

间的显著性差异用最小显著差异法进行分析。 

2  结果和分析 

2.1  过渡闭锁花的形态结构 

开放花有5个比较大的紫色花瓣, 同时下花瓣

基部向后突出形成距; 5枚雄蕊较大, 花丝很短, 几

乎看不清, 每个雄蕊有4个花药室(图1A、1K, 图2A), 

最下面的2枚雄蕊背基部有明显的蜜腺体并伸向下

花瓣形成的距中(图2A)。完全闭锁花5个花瓣均为原

基状; 只有2枚雄蕊(花芽的腹侧), 较小, 花丝明显, 

每个雄蕊2个花药室, 其余雄蕊(花芽的侧部与背部)

均为原基状; 蜜腺体消失(图1B、1L, 图2M)。 

过渡闭锁花的花瓣在1–3之间, 至少下花瓣有

一定的发育(图1C–1J、1M–1O)。比较有趣的是, 在

过渡闭锁花中, 与发育比较好的雄蕊相邻的花瓣一

般有一定的发育, 尤其是在两枚发育最好的雄蕊间

的花瓣往往发育最好, 而与发育不良雄蕊(花药室

比较小或只有一个花药室或只为膜质状的雄蕊)相

邻的花瓣基本不发育, 为器官原基状(图1C–1J, 图

2B–2M)。发育较好的花瓣长度或与雄蕊齐高或为雄

蕊的一半且没有花青素的累积(图1C–1J)。 

在过渡闭锁花芽中, 雄蕊数目与形态的变化比

较大, 花丝明显, 蜜腺体消失, 雄蕊2–5枚, 花药室

0–4 (图1C–1J、1M–1O), 只有当雄蕊是5枚的时候, 

每个雄蕊的花药室才有4个的可能(图2B)。有的花芽 
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图1  紫花地丁两型花的表型变异。A, 开放花。B, 完全闭锁花。C–J, 过渡闭锁花。K, 开放花花芽的横切面。L, 完全闭锁

花花芽的横切面。M–O, 过渡闭锁花花芽的横切面。ca, 心皮; fi, 花丝; pe, 花瓣; se, 花萼; st, 雄蕊。A–J, 比例尺为500 μm; K, 
比例尺为200 μm; L–O, 比例尺为100 μm。 
Fig. 1  The phenotype variation of dimorphic flower in Viola philippica. A, Chasmogamous flower. B, Cleistogamous flower. C–J, 
Intermediate cleistogamous flower. K, The cross section of chasmogamous flower. L, The cross section of cleistogamous flower. 
M–O, The cross section of intermediate cleistogamous flower. ca, carpel; fi, filament; pe, petal; se, sepal; st, stamen. A–J, bar = 500 
μm; K, bar = 200 μm; L–O, bar = 100 μm. 

 

 
 

图2  紫花地丁两型花中雄蕊形态与数量的变异。A, 开放花中的5枚雄蕊。B–L, 过渡闭锁花中不同数目的雄蕊。M, 完全闭

锁花中的2枚雄蕊。an, 花药; fi, 花丝; sc, 附属结构-雄蕊帽。比例尺为500 μm。 
Fig. 2  The morphological and number variation of stamens in dimorphic flower of Viola philippica. A, The five stamens in chas-
mogamous flower. B–L, The different number of stamens in intermediate cleistogamous flower. M, The two stamens in cleistoga-
mous flower. an, anther; fi, filament; sc, stamen cap, the membranous appendage structure. Bar = 500 μm. 
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有5枚雄蕊, 但只有2个花药室(图1M, 图2C); 有的

花芽虽有5枚可见的雄蕊, 但是部分雄蕊的花药室

比较短小, 个别雄蕊只为膜质状结构(图2D–2G); 

有的花芽有4枚雄蕊, 个别雄蕊为膜质状结构(图

2H、2I); 有的花芽有3枚雄蕊, 个别雄蕊的花药室短

小, 或只有一侧有花药室, 个别雄蕊为膜质状结构

(图2J–2L); 有的花芽只有2枚雄蕊, 与完全闭锁花

的一样(图2M)。因此, 从雄蕊数量上来看, 在过渡

闭锁花芽中, 既有接近于开放花的5枚雄蕊, 也有接

近于完全闭锁花的2枚雄蕊。 

综上, 从过渡闭锁花的形态结构可看出, 与完

全闭锁花相似, 雄蕊与花瓣发育的程度似乎有一定

的位置效应, 花芽腹侧的下花瓣(对应于开放花有

距的下花瓣)与相邻的2枚雄蕊往往发育最好, 而后

花瓣(相对于前花瓣)基本与完全闭锁花一样, 为器

官原基状, 与后花瓣相邻的2枚雄蕊也发育最小, 而

且也最容易发育为无小孢子发生的膜质状结构或原

基状结构(图1C–1J, 图2B–2M)。 

2.2  不同光周期对过渡闭锁花形态的影响 

本次数据与前期研究结果(Li et al., 2016)是一

致的, 光周期是紫花地丁两型花形成的主要生态因

子。短日照(10 h)下, 大部分植株诱导的花为开放花, 

少部分植物诱导的花为过渡闭锁花; 中日照 (12 h)

下, 大部分植株开的花为过渡闭锁花, 少部分植株

开的花为开放花; 而在长日照(16 h)下, 所有植物诱

导的花全为完全闭锁花(表1)。那么, 在短日照与中

日照下, 不同类型的过渡闭锁花植株所占的比例有

何差异？我们对短日照与中日照下诱导的不同类型

过渡闭锁花植株进行了统计。结果发现, 在10 h光照

下, 具5枚或4枚雄蕊且有3个花瓣的过渡闭锁花植

株在所有植株中占的比例相对较大, 为6.40%, 而

具有2枚雄蕊且只有1个花瓣的植株所占比例最小, 

为2.10%; 且后者所占比例明显低于前者所占的比

例(p < 0.05)(表1)。12 h光照下, 5枚或4枚雄蕊且有3

个花瓣的过渡闭锁花植株在所有植株中占的比例为

4.70%, 2枚雄蕊且只有1个花瓣的过渡闭锁花植株

所占比例为59.57%; 而且后者所占比例明显高于前

者所占的比例(p < 0.05)(表1)。由此可见, 10 h与12 h

的光周期下, 虽都有过渡闭锁花形成, 但短日照下

的过渡闭锁花其花器官数目大多数更接近开放花, 

而中日照下的过渡闭锁花其花器官数目更接近于完

全闭锁花。 

2.3  开放花植株在长日照下花型的变化趋势 

将短日照(10 h)下已有开放花芽的植株移到长

日照下(16 h), 每隔一段时间对逐渐诱导出的花芽

进行观察、拍照, 并测量花器官的大小(图3A–3E, 

图4A、4B)。0天的时候, 花芽为开放花的形态结构

(图3A)。10天后, 花的结构为: 5个雄蕊, 每个雄蕊有

4个花药室, 雄蕊的蜜腺体消失, 雄蕊的花丝伸长, 

为整个雄蕊长度的1/5左右, 花药室变短, 为开放花

雄蕊长度的2/3左右; 5个花瓣, 但是花瓣变小, 下花

瓣的距变小或消失, 稍高或等高于雄蕊; 柱头弯曲明

显(图3B)。20天后, 花的结构为: 有2个发育良好的

雄蕊, 每个雄蕊只有2个花药室, 花丝较长, 为整个

雄蕊长度的1/2左右, 花药室变得更小, 为开放花雄

蕊长度的1/3左右, 其余3个雄蕊为膜质状或丝状结

构或为原基状结构; 花瓣更短更窄, 只有2个大雄

蕊间的下花瓣较大, 为整个雄蕊长度的3/4, 两个侧

瓣较短小, 为雄蕊长度的1/5, 两个后花瓣为原基状; 

柱头弯曲(图3C)。30天后, 花的结构为: 2个发育良

好的雄蕊, 花丝较长, 花药室较小, 其余3个雄蕊为

原基状结构; 只有2个发育较好的雄蕊间的下花瓣

呈花瓣状, 为整个雄蕊长度的2/3左右, 其余4个花

瓣均为原基状结构; 柱头弯曲(图3D)。40天后, 花芽 

 
表1  紫花地丁不同光周期对过渡闭锁花形态结构的影响(平均值±标准误差) 
Table 1  The effect of different photoperiod on the morphological structure of intermediate cleistogamous flowers of Viola philippica (mean ± SE) 

光周期 
Photoperiod 
(light/dark) 

开放花植株比率 
The ratio of plant 
with CH flowers 
(%) 

5枚或4枚雄蕊、3个花瓣

过渡闭锁花植株比率 
The ratio of plant with 
inCL flowers of 5 or 4  
stamens and 3 petals (%) 

3枚雄蕊、3个花瓣过渡

闭锁花植株比率 
The ratio of plant with 
inCL flowers of 3  
stamens and 3 petals  
(%) 

2枚雄蕊、3个花瓣过

渡闭锁花植株比率 
The ratio of plant 
with inCL flowers of 
2 stamens and 3  
petals (%) 

2枚雄蕊、1个花瓣过

渡闭锁花植株比率 
The ratio of plant 
with inCL flowers of 
2 stamens and 1 
petal (%) 

完全闭锁花植株

比率 
The ratio of plant 
with CL flowers 
(%) 

10 h/14 h 81.93 ± 0.016d 6.40± 0.011c 4.73 ± 0.012c 4.87 ± 0.006c 2.10 ± 0.008b 0.00 ± 0.000a 

12 h/12 h 3.50 ± 0.004b 4.70 ± 0.014b 9.27 ± 0.009c 23.80 ± 0.032d 59.57 ± 0.008e 0.00 ± 0.000a 

16 h/8 h 0.00 ± 0.000a 0.00 ± 0.000a 0.00 ± 0.000a 0.00 ± 0.000a 0.00 ± 0.000a 100.00 ± 0.000b 

同行不同小写字母表示同一光周期下不同花型植株所占比例之间存在显著性差异(p < 0.05)。 
CH, chasmogamous; CL, cleistogamous; inCL, intermediate cleistogamous. Different lowercase letters in each row indicate significant differences in the ratio of 
different flower type under the same photoperiod (p < 0.05). 
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图3  紫花地丁开放花与完全闭锁花植株在一定光周期下的花型变化趋势。A–E, 具有开放花的植株置于16 h光照时间后花芽

形态的变化趋势。A, 0天时的花芽形态。B, 10天时的花芽形态。C, 20天时的花芽形态。D, 30天时的花芽形态。E, 40天时的

花芽形态。F–J, 具有完全闭锁花的植株置于10 h光照时间后花芽形态的变化趋势。F, 0天时的花芽形态。G, 20天时的花芽形

态。H, 40天时的花芽形态。I, 60天时的花芽形态。J, 80天时的花芽形态。fi, 花丝; ne, 蜜腺体; pe, 花瓣; st, 雄蕊。比例尺500 μm。 
Fig. 3  The variation trends of flowers type of the plants with chasmogamous or cleistogamous flowers under different photoperiod 
in Viola philippica. A–E, The variation trends of flowers type of the plants with chasmogamous flowers under 16 h daylight. A, The 
morphological structure of flowers at 0 days. B, The morphological structure of flowers at 10 days. C, The morphological structure of 
flowers at 20 days. D, The morphological structure of flowers at 30 days. E, The morphological structure of flowers at 40 days. F–J, 
The variation trends of flowers type of the plants with cleistogamous flowers under 10 h daylight. F, The morphological structure of 
flowers at 0 days. G, The morphological structure of flowers at 20 days. H, The morphological structure of flowers at 40 days. I, The 
morphological structure of flowers at 60 days. J, The morphological structure of flowers at 80 days. fi, filament; ne, nectar; pe, petal; 
st, stamen. Bar = 500 μm. 

 

 
 

图4  不同光周期下紫花地丁两型花花器官大小的变化趋势。A, B, 开放花植株在16 h日照下新诱导花芽花器官大小的变化趋

势。C, D, 完全闭锁花植株在10 h日照下新诱导花芽花器官大小的变化趋势。AnL, 花药的长度; FiL, 花丝的长度; LpeL, 下花

瓣的长度; LpeW, 下花瓣的宽度。不同小写字母表示不同时间段下花器官大小之间存在显著差异(p < 0.05)。 
Fig. 4  The variation trends of floral organ size in dimorphic flowers of Viola philippica under different photoperiod. A, B, The 
variation trends of flowers organ size in newly developed floral buds of the plants with chasmogamous flowers under 16 h daylight. C, 
D, the variation trends of flowers organ size in newly developed floral buds of the plants with cleistogamous flowers under 10 h day-
light. AnL, the length of anther; FiL, the length of filament; LpeL, the length of lower petal; LpeW, the width of lower petal. The 
different lowercase letters indicated that there were significant differences in the size of floral organs as the time went on (p < 0.05).  
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完全转变为16 h长日照下的完全闭锁花形态结构, 2

雄蕊, 花丝较长, 为整个雄蕊长度的1/2左右, 其余

3个为原基状; 5个花瓣基本没有发育, 为原基状; 

柱头弯曲(图3E)。 

在观察花芽形态的同时, 对花器官大小也进行

了测量。随着长日照下时间的推移, 雄蕊及花瓣都

逐渐变小、变少(图4A、4B)。40天后, 形成了只有2

枚雄蕊、花瓣不发育的完全闭锁花(图3E)。  

2.4  完全闭锁花植株在短日照下花型的变化趋势 

将长日照(16 h)已有完全闭锁花芽的植株移到

短日照(10 h)下, 每隔一段时间对逐渐诱导出的花

芽进行观察、拍照, 并测量花器官的大小(图3F–3J, 

图4C、4D)。0天的时候, 花芽为完全闭锁花的形态

结构(图3F)。20天后, 花的结构除下花瓣(比较窄)有

一定的发育外 , 其余结构与完全闭锁花一致(图

3G)。40天后, 花的结构为: 有5个发育良好的雄蕊, 

雄蕊有2–4个花药室, 花丝的长度有一定的缩短, 为

整个雄蕊长度的1/3左右; 下花瓣有一定的发育, 变

的比较宽且有少量花青素的积累(图3H)。60天后, 

花的结构为: 5个发育良好的雄蕊, 每个雄蕊都有4

个花药室, 花丝进一步缩短, 为整个雄蕊长度的1/4

左右, 无蜜腺体; 下花瓣进一步发育, 已有距出现

并有花青素的积累; 柱头此时依然弯向2枚大雄蕊

(图3I)。80天后, 花芽完全转变为短日照下开放花的

形态结构(图3J)。 

同样, 随着短日照下时间的延长, 雄蕊及花瓣

都逐渐变大变多, 而花丝逐渐变短(图4C、4D)。80

天后, 形成了有5个紫色花瓣, 且下花瓣有距, 5枚雄

蕊, 2枚大雄蕊重新发育有蜜腺体的开放花芽(图

3J)。另外, 从不同光周期下花型相互转变的时间可

看出, 长日照对雄蕊和花瓣的抑制作用强于短日照

对雄蕊和花瓣发育的促进作用。 

3  讨论 

Li等(2016)的研究表明, 光周期是影响紫花地

丁两型花发育的主要生态因子, 短日照下大多数植

株被诱导出开放花, 少数植株的花为过渡闭锁花; 

中日照下大多数植株的花为过渡闭锁花, 少数为开

放花; 长日照下植株被诱导的花全部为完全闭锁

花。虽然早在1981年Lord等就描述过Viola odorata

在一定光照时间内会存在一种过渡闭锁花类型; 

Malobecki等(2016)也探讨过Viola uliginosa存在着过

渡闭锁花的类型, 但这些研究并没有详细地讨论过

渡闭锁花的形态结构及其与开放花和完全闭锁花的

关系。在我们的研究中, 我们发现紫花地丁过渡闭

锁花是开放花到完全闭锁花或完全闭锁花到开放花

的过渡类型, 而且, 这种过渡类型就是一系列具有

不同雄蕊与花瓣数目的过渡花芽。比如有最接近于

开放花的3个花瓣和5枚雄蕊(每个雄蕊4个花药室)

的过渡闭锁花芽, 且这种类型的花芽在短日照的过

渡闭锁花芽中所占比例最大; 也有最接近于完全闭

锁花的1个花瓣和2枚雄蕊(每雄蕊2个花药室)的过

渡闭锁花芽, 这种过渡类型在中日照下所占比例最

大。同时, 紫花地丁, 开放花或完全闭锁花植株在长

日照或短日照下, 其新诱导的花芽要经历一系列过

渡闭锁花的不同类型, 最后发生花型的完全转变。

因此, 随着光周期的延长, 长日照能逐步抑制部分

花瓣和雄蕊的生长发育, 而短日照能拮抗长日照对

雄蕊和花瓣的抑制作用, 使得雄蕊和花瓣破除抑制

进而充分发育, 但是长日照的这种抑制作用要强于

短日照的拮抗作用。 

在紫花地丁中, 我们发现完全闭锁花与过渡闭

锁花中, 雄蕊与花瓣的发育程度有一定的位置效应, 

比如花芽腹侧的雄蕊发育最好, 而背面与侧部的雄

蕊发育较弱, 最容易发育为膜质状或原基状结构。

Li等(2016)的研究表明, 紫花地丁两型花的形态在

花芽发育早期阶段即花器官发生阶段是相似的, 出

现差异的时期是在花器官发生以后, 且小孢子发育

为产孢细胞后的阶段(王镛等, 2017)。这与一些雌雄

异株的植物相似, 如雌雄异体植物Silene latifolia和

Rumex acetosa, 雌雄同株植物Cucumis sativus和

Platanus acerifolia, 在花发育的早期, 都经历一个

雌雄同体阶段, 然而在中后期不同的发育阶段, 性

器官会经历不同程度的抑制而最终发育为单性花

(Hardenack et al., 1994; Ainsworth et al., 1995; Kater 

et al., 2001; Li et al., 2012)。在紫花地丁中, 两型花

的形态差异也出现在花芽发育的中后期, 部分花器

官的发育受到了长日照的抑制作用。当然这种抑制

作用可能与长日照影响的某些调控因子有一定的 

关系。 

 笋瓜(Cucurbita maxima)和黄瓜(Cucumis sativus)

雌/雄花的雄蕊与雌蕊中均存在赤霉素(GA)含量的

不均匀分布, 进而影响雄花或雌花的发育(Lange et 

al., 2012; Lange & Lange, 2016)。那么, 紫花地丁中, 
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在完全闭锁花和过渡闭锁花的发育过程中, 雄蕊和

花瓣发育的位置效应是否也与某些激素的不对称运

输或分布有一定的关系？研究表明, 在两型花植物

中, 一些植物激素确实也会影响到两型花的发育。

如在Lamium amplexicaule和Collomia grandiflora中, 

施加外源GA能诱导闭锁花转变为开放花, 但花药

的形态特征仍保持闭锁花的特征(Lord, 1979)。Wang

等(2013)研究表明, VGA20oxidase和VGA3oxidase在

Viola pubescens开放花中的表达量要高于闭锁花中

的表达量。此外 , 外源施加ABA几乎使Collomia 

grandiflora产生全部的闭锁花, Minter和Lord (1983)

认为在水胁迫条件下, 更多闭锁花的形成是由于产

生了更多的内源ABA。另外, 外源乙烯利能抑制

Salpiglossis sinuata两型花花冠的生长, 在传粉之后, 

乙烯在开放花和闭锁花中的含量均增加, 但是在闭

锁花芽中释放的乙烯更多(Lee et al., 1978)。所以, 

在紫花地丁中, 不同的光周期可能也会影响一些激

素的合成、分布与运输, 进而引起两型花的发育, 不

过这个结论还有待进一步的实验证明。 
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