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摘  要  为了探明高山植物全缘叶绿绒蒿(Meconopsis integrifolia)的繁育系统特点和其对高山气候环境的繁殖适应特征, 我
们沿海拔梯度选择了5个样地(样地1 (4 452 m)、样地2 (4 215 m)、样地3 (4 081 m)、样地4 (3 841 m)、样地5 (3 681 m))对其

传粉生态学进行了连续2年的观察试验。结果发现, 样地1、2的全缘叶绿绒蒿的单花寿命显著长于样地3、4和5。花开放早期

柱头高于花药, 之后花药不断伸长, 并在开放中后期与柱头接触, 说明全缘叶绿绒蒿具有不完全雌雄异位的花部特征。自然

状态下, 柱头可授能力持续期约8天(雌蕊先熟), 但花药于开花第5天才散粉, 花粉寿命约2天, 说明全缘叶绿绒蒿为雌雄异熟, 
但存在一定的重叠期。人工授粉试验表明, 全缘叶绿绒蒿自交部分亲和, 且不存在无融合生殖现象。各样地中自然对照的结

实率显著低于人工异交处理的结实率, 说明自然状态下全缘叶绿绒蒿存在一定程度的传粉限制。传粉昆虫观察发现, 样地1
和2的传粉昆虫主要是蝇类, 样地3、4和5的传粉昆虫主要是蝇类和蓟马(Thripidae spp.), 蝇类在不同植株间的活动能够保证异

花传粉结实, 同时, 蝇类和蓟马在花内的活动会引起“协助自交”。全缘叶绿绒蒿约65%的观察个体存在“自动自交”。蝇类在

各样地的访花频率存在显著差异, 样地1访花频率最低, 样地2访花频率最高。各样地的结实由于异花传粉者的不足而受到传

粉限制。两种不同类型的自交机制恰恰为该植物异花传粉者不足提供了一定程度的繁殖补偿。全缘叶绿绒蒿不分泌花蜜, 当
环境温度降低时, 采取为昆虫提供保温庇护场所的方式来吸引传粉者。 
关键词  雌雄异熟, “温室植物”, 雌雄异位, 全缘叶绿绒蒿, 传粉限制, 生殖保障, 繁殖策略 
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Abstract 

Aims  We studied the breeding system and pollination ecology of Meconopsis integrifolia (Papaveraceae), which 
is an alpine herb, for two consecutive years. 
Methods  Five plots (plot 1, 4 452 m a.s.l; plot 2, 4 215 m a.s.l; plot 3, 4 081 m a.s.l; plot 4, 3 841 m a.s.l; plot 5, 
3681 m a.s.l) were established along an altitudinal gradient in the Balang Mountain. Flower longevity, stigma 
height and the highest stamen were measured and recorded. The stigma receptivity and pollen viability were 
tested by the Benzidine-H2O2 method and the TTC method, respectively. The breeding system was tested by ex-
perimental approaches, and flower visitors were observed over the life span of the flower. The temperatures of the 
flower and environment were also recorded.  
Important findings  Flower longevity was greater in plots 1 and 2 than in plots 3, 4 and 5. The stigmas were 
higher than the anthers at the beginning of anthesis, and the distance between stigmas and the anthers then gradu-
ally decreased with the progress of flowing. The stigmas and anthers came into contact when the corolla wilted in 
65% of the flowers sampled, indicating an incomplete herkogamy. The stigmas became receptive before the de-
hiscence of anthers (protogyny). Under natural conditions, stigma receptivity lasted for 8 d and pollen viability 
lasted for 2 d. Hand-pollination experiments indicated that M. integrifolia was self-compatible and did not exhibit 
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apomixis. Seed set was significantly increased after a supplemental hand-pollination, suggesting the pol-
len-limitation of reproduction. The pollinators in plots 1 and 2 were flies, and in plots 3, 4 and 5 flies and Thripi-
dae spp. We observed that flies moved and transferred pollen between plants, and that both flies and Thripidae 
spp. moved within flowers, the latter resulted in “facilitated selfing”. About 65% of the plants sampled set seed by 
autonomous self-pollination. There was a significant difference in the visiting frequency of flies between plots, 
with plot 1 being the lowest and plot 2 the highest. Pollen limitations were evident across all plots due to lack of 
sufficient outcrossing pollinators. Two different selfing mechanisms, unexplored here, may provide a partial com-
pensation for the natural reproduction of this alpine species in the arid, alpine habitats. M. integrifolia could attract 
pollinators by providing a warm shelter. 
Key words  dichogamy, “greenhouse plant”, herkogamy, Meconopsis integrifolia, pollen limitation, reproductive 
assurance, reproductive strategy 
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tegrifolia at different altitudes. Chinese Journal of Plant Ecology, 39, 1–13. doi: 10.17521/cjpe.2015.0001 

高山恶劣的自然环境条件如低温、大风、多雨

以及生长季短等不利因素限制了传粉昆虫的种类及

其活动能力和访花频率(Arroyo et al., 1982, 1985; 
Bingham & Orthner, 1998), 导致到达柱头的异花花

粉数量减少, 继而影响植物的生殖成功率(张大勇

和姜新华, 2001)。但已有的研究表明, 具有异花传

粉繁育系统的植物在高山植物群落中普遍存在, 它
们往往采取延长花寿命(Arroyo et al., 1985; Bing-
ham & Orthner, 1998; Blionis & Vokou, 2002; Stein-
acher & Wagner, 2010)、增加对繁殖结构的资源分配

(Fabbro & Körner, 2004)等策略来适应传粉昆虫的

缺乏, 以保证种群的延续。同时, 一些高山植物会选

择自花授粉这种以降低后代适合度为代价的方式保

证种群的延续 (Schoen et al., 1996; 段元文等 , 
2007b)。 

海拔带来的环境差异会使各类昆虫的活动受到

限制或促进, 导致不同海拔地区访花者种类和访问

比例的差异(Devoto et al., 2005; 段元文等, 2007b)。
在高山植物群落中, 鸟类和蝴蝶的传粉作用逐渐减

弱, 熊蜂和蝇类成为主要的传粉昆虫(何亚平和刘

建全 , 2004; Duan et al., 2007)。对毛茛科植物

Ranunculus acris的研究发现, 低海拔地区昆虫的访

花频率是高海拔地区的3倍(Totland, 2001)。对凤仙

花属(Impatiens)植物的研究发现, 高海拔地区和低

海拔地区的传粉昆虫种类存在差异, 熊蜂在高海拔

地区的花粉传递中扮演着重要的角色(Tian et al., 
2004; 肖乐希和刘克明, 2009; 肖乐希, 2009; 毛志

斌等, 2011)。对露蕊乌头(Aconitum gymnandrum)的
研究表明, 低海拔种群的熊蜂种类(3种)多于高海拔

种群(2种), 且熊蜂在低海拔种群的总访花频率远远

高于高海拔种群(张挺峰等, 2006)。对横断山区大钟

花(Megacodon stylophorus)的研究亦得到相似结果

(Meng et al., 2012)。对海南凤仙花(Impatiens hain-
anensis)的传粉生物学研究亦发现, 高海拔种群的

传粉者以绿条无垫蜂(Amegilla zonata)为主, 低、中

海拔种群以黄黑无垫蜂(Amegilla leptocoma)为主, 
且黄黑无垫蜂在低、中海拔种群的访问频率远高于

高海拔种群(钟云芳等, 2014)。 
高山环境下, 由于传粉者的不足使得大多数植

物存在花粉限制(段元文等, 2007b; 司庆文等, 2010; 
钟云芳等, 2014)。面对传粉者缺乏的选择压力, 植
物会采取多样的策略提高对传粉昆虫的吸引力, 如
提高花展示(邵剑文等, 2008; 彭德力等, 2012)、提供

生殖场所(Fishman & Hadany, 2013)等, 随着海拔升

高 , 一些植物通过延长花寿命获得交配的机会

(Blionis & Vokou, 2002; Makrodimos et al., 2008); 
而低温环境下, 一些植物则通过提高花序内或花内

温度来达到吸引传粉昆虫的目的(Stanton & Galen, 
1989)。如水母雪兔子(Saussurea medusa)通过花序温

度的升高使熊蜂在花序上的停留时间超过1 min, 
这在一定程度上对传粉者起到了吸引作用(Tsukaya, 
2002) 。对冬季开花的毛茛科铁筷子属植物

Helleborus foetidus和Helleborus bocconei的研究亦

发现, 花内温度的升高使传粉者更加活跃(Vesprini 
& Pacini, 2010)。同时, 一些植物往往会进化出各异

的自交机制, 如通过雌雄蕊位置的变化促进花粉传

递以保障成功繁殖。总结已有的研究发现, 植物雌

雄蕊位置关系的改变方式呈现出多样化的特征, 如
花丝伸长(段元文等, 2007a, 2007b)、花柱伸长(侯勤

正等, 2009)、花柱卷曲(孙杉等, 2010)等。 
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绿绒蒿属(Meconopsis)植物绝大多数分布在以

横断山脉-喜马拉雅为中心的高山环境中(庄璇 , 
1981), 作为传统藏药, 目前的研究主要集中在其化

学成分及药理活性方面(尚小雅等, 2006; Shang et 
al., 2006; Zhou et al., 2009), 一些学者对本属植物进

行了系统分类方面的探讨(Meng et al., 2006; Singhal 
& Kumar, 2008; Yang et al., 2012)。作为一类长期适

应高山环境的植物, 目前对绿绒蒿属植物的繁殖特

征、适应进化等方面尚缺乏系统研究(Dar et al., 
2010)。 

与本属其他种以较小的种群分布于狭小的范围

内相比, 全缘叶绿绒蒿(Meconopsis integrifolia)有着

较广的分布范围(Sulaiman & Babu, 1996)。作为一年

生或多年生草本 , 它主要分布于青藏高原海拔

2 500–5 000 m的范围内, 一般在5月底到6月初进入

花期, 此时属于高山植物的生长季早期, 传粉昆虫

数量少, 异花传粉困难。全缘叶绿绒蒿会采取何种

繁殖策略以适应高山环境, 这种繁殖策略是否随着

环境的变化而发生改变? 为此, 本研究通过在四川

省阿坝州巴郎山地区对不同海拔样地中的全缘叶绿

绒蒿2年的连续观察和人工授粉试验, 重点回答以

下问题: (1)全缘叶绿绒蒿的主要传粉昆虫是什么？

异花传粉者的访花频率在不同环境中是否有差异？

(2)它的繁育系统特点是什么？(3)其繁殖策略是否

表现出随环境变化的特征？ 

1  材料和方法 

1.1  研究地点概况 
观察和试验于2013年、2014年5月下旬至9月下

旬在四川省阿坝藏族羌族自治州汶川县卧龙自然保

护区巴郎山(102.90°–102.95° E, 30.88°–30.91° N, 
海拔4 484 m)进行, 巴郎山年平均气温8.6 ℃ (1月平

均气温–1.7 ℃, 7月平均气温17.0 ℃), 年降水量

700–900 mm, 降水集中在5–9月。在充分踏查的基

础上, 共选择了5个全缘叶绿绒蒿研究样地(海拔高

度分别为4 452、4 215、4 081、3 841和3 681 m)。 
1.2  研究材料 

全缘叶绿绒蒿为罂粟科绿绒蒿属一年生或多年

生草本 , 主要分布于海拔2 500 m的林缘到海拔

5 000 m的雪线区间, 生境多为高山草甸(图1A)。植

株高15–150 cm (图1C), 花黄色(图1B), 通常3–5朵
生于茎上部叶腋内; 雄蕊多数; 子房卵形; 蒴果。花

期5–8月。 
1.3  研究方法 
1.3.1  花部综合特征 
1.3.1.1  开花过程  各样地分别随机选取并标记20
个即将开放的花蕾, 从2013年6月11日起同时对其

进行开放期间的全程观察 (每天一次 ), 每天于

9:00–10:00记录标记花的状态, 直至标记的20朵花

花瓣凋落柱头萎蔫后结束观察。每次观察记录并测

定花是否开放(以花萼片脱落为花开放的标志)、柱

头高度(图1B)及柱头表面有无花粉、最高雄蕊高度

(图1B)、花药散粉时间(以单花某一花药开始散粉的

时间为准)、散粉结束时间(以单花所有花药散粉结

束的时间为准)、花萎蔫时间(以花瓣凋落柱头萎蔫

为准), 以用于计算花寿命、花药散粉持续时间及雌

雄蕊空间位置变化。花寿命即从标记的花蕾花萼片

脱落时至花瓣凋落柱头萎蔫的时间; 花药散粉持续

时间即花药开始散粉时至所有花药散粉结束的   
时间。 
1.3.1.2  花粉胚珠比例(P/O)  各样地分别随机选

取即将开放的花蕾20个固定于FAA固定液中, 并带

回实验室。室内分别将每朵花的花药全部取出, 置
于盛有蒸馏水的5 mL离心管中, 充分挤碎, 使花粉

散布于离心管内, 加水定容至5 mL, 充分摇匀后用

移液枪取出1 μL, 置于显微镜下计数花粉数, 重复

10次并计算平均值, 得出每花的平均花粉数目; 剖
开子房 , 光学显微镜 (Olympus CX21, Olympus 
Corporation, Tokyo, Japan)下统计胚珠数目。计算花

粉胚珠比例(P/O), 以初步判断全缘叶绿绒蒿的繁育

系统类型。 
1.3.2  柱头可授性与花粉活力检测 

在2013年盛花期进行柱头可授性与花粉活力检

测。采用联苯胺-过氧化氢法(叶要妹等, 2007)检测柱

头可授性。分别于各样地随机选取5朵当天开放的花

并标记, 此后每天均随机选取当日开放的5朵花直

至最早标记的花柱头完全变黑, 收集各天标记的花, 
将其柱头浸入凹面载玻片中, 若柱头具有可授性则

柱头周围反应液呈蓝色并有大量气泡产生。用–和+
表示观察到的情况。–表示柱头不具有可授性, 即无

气泡与变蓝情况; +表示柱头具有可授性, 即有轻微

的变蓝和气泡产生; ++表示柱头具有较强可授性, 
即有较多的气泡和比较明显的变蓝情况; +++表示

柱头具有极强可授性, 即有大量气泡和非常明显的 
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图1  全缘叶绿绒蒿生境及各项特征。A, B, C, D和E分别为全缘叶绿绒蒿的生境、花形、植株形态、开花早期和开花末期的

雌雄蕊位置。图1B中a、b分别表示柱头高度和最高雄蕊高度。 
Fig. 1  Habitat and floral traits of Meconopsis integrifolia in this study. A, Habitat of M. integrifolia; B, Flower; C, Whole plant; D 
and E, Showing the relative position between stamen and stigma at the early and end of blossom, respectively. a and b in Fig. 1B 
show the height of stigma and stamen, respectively. 
 

 
变蓝情况。 

用TTC法(潘成臣等, 2012)测定花粉活力。各样

地分别随机选取20个植株上的20个即将开放的花蕾

并标记, 于散粉当天采集标记的花朵并带回, 放于4 
℃冰箱冷藏。采集当日每隔2小时取出一批进行染

色, 显微镜下统计3–5个视域内被染色花粉数和未

被染色花粉数, 计算花粉活力。花粉活力=被染色花

粉数/(被染色花粉数+未被染色花粉数) × 100%。此

后每天取出一批进行染色并统计直至花粉没有活

性。 
1.3.3  人工授粉试验 

为检测自交亲和性及自花传粉及异花传粉对结

实的贡献, 参考段元文等(2007b)的方法, 分别于

2013年和2014年对5个样地进行了5种人工授粉试

验: (1)去雄套袋: 随机选择并标记20个植株上的20
个将要开放的花蕾, 去除雄蕊后套袋以检测是否存

在无融合生殖现象; (2)去雄不套网: 于开花初期, 
随机选择并标记20个植株上的20个将要开放的花

蕾, 去掉雄蕊后不做任何处理, 拟检查异花花粉对

全缘叶绿绒蒿结实的贡献; (3)套网: 随机选取并标

记20个植株上的20个将要开放的花蕾并套网, 拟检

测全缘叶绿绒蒿自花传粉的能力以及是否产生种

子; (4)人工自交; (5)人工异交: 开花初期, 随机选取

20对位于不同植株上将要开放的花蕾并去雄套袋

(套袋隔离的花中未发现任何昆虫), 根据同一样地

中其他花的开放时间(约2天), 将每对中的一朵花授

以同一植株上刚散出的花粉, 另一朵花授以10 m以

外(保证异交)的植株上刚散出的花粉, 授粉后仍套

袋(防止雨水冲刷柱头上的花粉和隔离访花昆虫)。
另外每样地随机选取20朵花不做任何处理作为上述

所有处理的对照。值得注意的是, 同种处理均选取

不同植株上的花蕾。于授粉后40天(果实成熟但未开

裂)收集所标记的花, 统计坐果率(fruit set rate)和每

个果实的成熟种子数、不成熟种子数和败育胚珠数, 
计算结实率。结实率(seed set rate)=成熟种子数/ (成
熟种子数+不成熟种子数+败育种子数) × 100%。 
1.3.4  访花昆虫的观察 

2013年和2014年进行访花昆虫的观察。各样地

访花昆虫的观察同时进行, 在样地的花开放盛期, 
每天随机选取10朵正在开放的花, 在7:00–19:30之
间(由于低温的缘故, 各样地7:00以前、20:00以后基

本未见新的昆虫访花)连续观察并记录所有访花的

昆虫, 单位时间1 h (如7:00–8:00、18:00–19:00, 以
19:00–19:30的观察代表19:00–20:00), 记录访花昆

虫的种类、数目、访花次数和访花行为。以一个单

位时间前30 min的观察记录代表该单位时间的观察

记录(如以12:00–12:30、14:00–14:30的观察记录分别

代表12:00–13:00、14:00–15:00的观察), 每个样地访

花昆虫的观察时间总计不少于6天和39 h (2013年和

2014年各3天、19.5 h)。昆虫的访花频率用单花每小
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时的访问次数表示。观察结束后, 捕捉访花的昆虫

并制作成标本, 带回实验室用于鉴定。访花昆虫的

观察时间分别为2013年6月7日–9日和2014年6月10
日–12日。 
1.3.5  花内温度与环境温度测定 

全缘叶绿绒蒿不分泌花蜜, 访花昆虫亦不取食

花粉, 为验证其是否通过花内温度的提高吸引传粉

者, 于2013年和2014年的盛花期在观察访花昆虫的

同时对花内温度、环境温度进行了测定。 
于各样地内每天随机选取并标记10朵正在开放

的花(与访花昆虫观察同为10朵花), 在7:00–19:30 
(由于环境温度大大低于昆虫的活动温度, 各样地

7:00以前、20:00以后基本未见新的昆虫访花)同时测

定并记录标记花的花内温度、环境温度, 单位时间1 
h (如7:00–8:00、18:00–19:00, 其中以19:00–19:30的
观察代表19:00–20:00)。单位时间内每5 min测定一

次花内温度、环境温度 , 并以前 30 min ( 如
11:00–11:30)测定的温度代表该单位时间的温度。花

内温度、环境温度用手持红外测温仪(Hcjet HT-835, 
宏诚科技, 深圳)测定, 花内温度以花丝基部的温度

为准, 环境温度以植株周围2 m范围内随机测定的5
个点的平均温度为准。花内温度与环境温度的测定

时间分别为2013年6月7–9日和2014年6月10–12日。 
1.4  统计分析 

采用SPSS 19.0统计分析软件进行数据分析。在

比较前, 先检验数据是否符合正态分布。对于服从

正态分布的数据, 采用独立样本t检验(independent- 
samples t test)比较2组数据间的差异, 用单因素方差

分析(one-way ANOVA)比较3组及其以上数据间的

差异; 而对于不服从正态分布的数据, 采用非参数

检验中2 Independent Samples比较2组数据间的差

异, 用K Independent Samples比较3组及其以上数据

间的差异。统计数据用平均值±标准误差表示, n表
示样本量。 

2  研究结果 

2.1  花部综合特征 
全缘叶绿绒蒿花寿命表现出随海拔升高而延长

的趋势, 其中样地1和2单花寿命((15.81 ± 0.37)、
(14.11 ± 0.46)天)显著(p < 0.05)长于样地3、4和5 (分
别为(13.03 ± 0.40)、(11.64 ± 0.26)、(12.61 ± 0.39)
天)(表1)。开花5天后, 花药开始散粉, 直至花冠萎

蔫。花开放时首先将柱头展现于环境中, 雄蕊包围

花柱, 并位于柱头下方(高度差约4.88 mm), 随着开

花时间的延长, 最高花药与柱头的高度差逐渐减小

(图1D, 1E; 图2), 开花中后期(第7–9天)花药与柱头

相互接触, 造成自花花粉直接释放到柱头上(开花

中后期, 约65%观察个体的花药与柱头接触; 样地1
的花药没有达到柱头高度 , 两者高度差约0.04 
mm)。这些结果表明: 全缘叶绿绒蒿具有不完全雌

雄异位的花部特征, 具有在花末期自交的可能性。  
 

 
表1  不同海拔样地全缘叶绿绒蒿的花寿命(平均值±标准误差, n = 20) 
Table 1  Floral longevity of Meconopsis integrifolia in plots of different 
elevations (mean ± SE, n = 20) 

样地 Plot 海拔高度 
Elevation (m) 

花寿命 
Floral longevity (d) 

1 4 452 15.81 ± 0.37 a 

2 4 215 14.11 ± 0.46 b 

3 4 081 13.03 ± 0.40 c 

4 3 841 11.64 ± 0.26 d 

5 3 681 12.61 ± 0.39 c 
花寿命多重比较采用LSD法。不同字母表示差异显著(p < 0.05)。 
The LSD method was used to compare the differences in floral longevity 
among plots. Different letters indicate significant differences (p < 0.05).  
 

 
全缘叶绿绒蒿的花粉数目为(876 027 ± 53 243) 

(n = 100), 胚珠数目为(985 ± 42)(n = 100), P/O值为

(901.24 ± 43.01) (n = 100)。 
2.2  柱头可授性与花粉活力检测 

全缘叶绿绒蒿的柱头在开花后1天有微弱的活

性; 第2天到第6天过氧化物酶活性明显升高, 其中

第3–5天时段内柱头活性最高; 第7–8天柱头活性有

所下降; 第9天开始柱头活性明显下降, 部分样地

中柱头上已检测不到过氧化物酶活性; 第10–11天
柱头完全变黑, 各样地检测不到过氧化物酶活性。

由表2可知, 随着海拔的升高, 样地3和4柱头可授持

续时间比样地5略有延长, 样地1和2又比样地3和4
略有延长。 

各样地花粉活力随时间的变化基本一致, 即在

散粉之初较高(60%以上); 之后花粉活力明显下降, 
到散粉后12 h各样地花粉活力降至20%左右; 散粉

后48 h花粉活力降至15%左右; 散粉后72 h花粉活

力降至2%左右; 散粉后96 h花粉没有活力(图3)。由

此可知, 自然状态下花粉寿命约为2天, 观察发现, 
花药散粉开始于花开放的第5天, 这就使得单花有

活力的自花花粉与有可授性的柱头存在约2天(开花 
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图2  各海拔样地全缘叶绿绒蒿柱头与最高花药高度差随花开放时间的变化(平均值±标准误差, n = 20)。 
Fig. 2  Changes in the height difference between stigma and the highest stamen of Meconopsis integrifolia with time (mean ± SE, n 
= 20).  
 
 
表2  不同海拔样地全缘叶绿绒蒿柱头可授性 
Table 2  Stigma receptivity of Meconopsis integrifolia at different elevation plots 

开花后时间 Time after flowering (d) 样地 Plot 蕾期 Bud 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 

1 – + ++ +++ +++ ++ ++ + + + – – 

2 – + ++ +++ +++ ++ ++ + + + – – 

3 – + ++ +++ +++ +++ ++ ++ + – – – 

4 – + ++ ++ +++ +++ ++ ++ + – – – 

5 – ++ +++ +++ ++ ++ ++ ++ – – – – 

–, 柱头不具有可授性; +, 柱头具有可授性; ++, 柱头具有较强可授性; +++, 柱头具有极强可授性。每样地每天柱头可授性检测的样本量n = 5。 
–, stigma not receptive; +, normal stigma receptivity; ++, high stigma receptivity; +++, stigmas have highest receptivity. The sample size n = 5. 
 
 

 
 
图3  各样地全缘叶绿绒蒿花粉活力随时间的变化(平均值±标准误差)。 
Fig. 3  Changes in pollen viability of Meconopsis integrifolia with time in plots of different elevations (mean ± SE).  
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第5–6天)的重叠期。这些结果表明: 全缘叶绿绒蒿

具有雌雄异熟的花特点, 但存在一定的重叠期。 
2.3  人工授粉试验检测 

不同海拔样地中人工自交的坐果率和结实率分

别在60%和40%以上, 说明全缘叶绿绒蒿具有自交

部分亲和的特性。在不同海拔样地中人工自交的坐

果率和结实率均低于人工异交, 且海拔越低, 差异

越显著(样地1和2人工自交结实率低于人工异交约

15%, 样地3、4和5的差异达到了20%)(表3)。 
各样地中去雄套袋处理的花没有产生果实和种

子, 说明全缘叶绿绒蒿不存在无融合生殖现象。不

去雄套网处理的坐果率(30%–45%)和结实率(15%– 
35%)显著低于自然对照花的坐果率(60%–75%)和结

实率(35%–50%)(表3), 说明各样地全缘叶绿绒蒿具

有自交能力, 但其通过自花花粉产生的种子数目较

少。样地1和样地2, 去雄不套网处理的结实率

(27.8%、31.3%)与对照(34.5%、37.8%)没有显著差异, 
而样地3、4和5此处理的结实率(28.0%、32.1%、30.7%)
显著低于对照(50.4%、52.4%、49.8%)(p < 0.05)(表3), 
表明样地1和样地2中异花花粉可能是全缘叶绿绒蒿

产生种子的主要花粉来源, 而样地3、4和5中自然对

照花可能由于获得更多的自花花粉而产生了更多的

种子。各样地中自然对照花的结实率显著低于(p < 
0.05)人工异交处理的结实率(表3), 说明自然状态下

全缘叶绿绒蒿存在一定程度的传粉限制。 
2.4  访花昆虫与花内温度检测 

各样地两年共计39 h的观察表明, 蝇类是全缘

叶绿绒蒿最重要的异花传粉昆虫。它们不取食花粉, 
但在花内的停留时间较长(>10 min), 能够携带较多

花粉。访花时, 蝇类背部先接触柱头从而实现了花

粉输入; 之后会在花内来回爬动, 在进入花冠底部

的过程中, 其背部与正在散粉的花药接触, 离开时

将这些花粉带出。蝇类在各样地的访花频率存在显

著差异, 样地1访花频率最低((0.15 ± 0.09)次·花–1· 
h–1), 样地2访花频率最高((0.59 ± 0.04)次·花–1·h–1) 
(图4)。 

样地1和样地2的传粉昆虫主要是蝇类, 它们在

不同植株间的活动能够保证异花传粉结实, 同时, 
它们在花内的活动会引起“协助自交”; 样地3、样地

4和样地5传粉昆虫是蝇类和蓟马(Thripidae spp.), 
蓟马等小型昆虫在花内停留时间较长(>5 min)并在

柱头与花药间频繁活动, 导致花粉在同一朵花内的 

 
 
图4  不同海拔样地全缘叶绿绒蒿的昆虫访花频率(平均值±
标准误差)。不同字母表示差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 4  Flower visiting frequency of Meconopsis integrifolia in 
plots of different elevations (mean ± SE). Different letters indi-
cate significant differences (p < 0.05). 
 
 
传递。 

环境温度的测定发现, 各海拔样地7:00环境温

度均低于5 ℃, 19:00环境温度均低于3.5 ℃, 这大大

低于昆虫的活动温度(贺海霞 , 2006; 朱建华等 , 
2006, 2010); 且7:00以前、20:00以后既未见昆虫飞

行亦未见新的昆虫进入花内, 此时间段花冠不同程

度的闭合, 昆虫蛰伏于花内。由此初步推测, 每日

7:00以前和20:00以后没有昆虫访花。 
花内温度、环境温度测定发现, 每日7:00–9:00

花内温度显著高于环境温度(p < 0.05), 7:00高出

2.57–5.83 ℃; 之后环境温度迅速升高, 12:00–15:00
环境温度显著高于花内温度(p < 0.05); 17:00后环境

温度迅速下降, 花内温度(17:00各样地花内温度平

均为5.48 ℃)逐渐升高, 18:00花内温度基本高于环

境温度, 到19:00花内温度(各样地花内温度平均为

6.84 ℃)显著高于环境温度(p < 0.05), 高出2.5–4.9 
℃ (图5)。一天中访花的蝇类数量随花内温度与环

境温度间温差的变化呈现出规律性的变化, 即当花

内温度高于环境温度时, 蝇类数量较多, 当花内温

度低于环境温度时, 蝇类数量较少, 甚至没有。各海

拔样地中, 花内温度与环境温度的差值与访花蝇类

数量存在极显著(p < 0.01)的相关关系(样地5为显

著, p = 0.018), 且两者呈现较好的线性关系, 即样

地1: y = –0.033x2 + 0.164x + 2.01 (R2 = 0.762, F = 
15.102, p < 0.01)、样地2: y = –0.005x2 + 0.233x + 
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图5  一天中花内温度与环境温度的温差变化(平均值±标准误差)。 
Fig. 5  Changes in temperature difference between flowers and the environment during a day (mean ± SE). 
 
 
 
表3  不同海拔样地5种繁育系统试验的结实率(平均值±标准误)和坐果率 
Table 3  Seed set rate (mean ± SE) and fruit set rate of five different breeding treatments of Meconopsis integrifolia at different elevation plots 

样地1 Plot 1  样地2 Plot 2 样地3 Plot 3 样地4 Plot 4  样地5 Plot 5 处理 
Treatment 

结实率 
Seed set   
rate (%) 

坐果率 
Fruit set 
rate (%) 

 结实率 
Seed set  
rate (%) 

坐果率
Fruit set 
rate (%)

结实率 
Seed set rate 

(%) 

坐果率
Fruit set 
rate (%)

结实率 
Seed set rate 

(%) 

坐果率 
Fruit set 
rate (%) 

 结实率 
Seed set rate 

(%) 

坐果率
Fruit set 
rate (%)

对照 
Control 

34.5 ± 2.44b 
(n = 20) 

60.0  37.8 ± 5.43b 
(n = 20) 

75.0 50.4 ± 5.42a

(n = 20) 
65.0 52.4 ± 7.65b

(n = 18). 
60.0  49.8 ± 2.73b

(n = 20) 
65.0 

去雄不套网 
Emasculation 
without netting 

27.8 ± 4.98b 
(n = 20) 

50.0  31.3 ± 5.94b 
(n = 18) 

45.0 28.0 ± 11.82b

(n = 20) 
60.0 32.1 ± 7.06c

(n = 20) 
42.1  30.7 ± 0.50c

(n = 20) 
65.0 

套网 
Netting without 
emasculation 

15.8 ± 3.95c 
(n = 19) 

30.0  17.7 ± 6.42c 
(n = 20) 

45.0 20.4 ± 4.37b

(n = 20) 
40.0 25.4 ± 4.78c

(n = 19) 
35.0  19.5 ± 3.31d

(n = 20) 
35.0 

人工自交 
Manual selfing 

41.9 ± 3.11a 
(n = 20) 

55.0  50.1 ± 6.84a 
(n = 20) 

60.0 52.5 ± 4.35a

(n = 20) 
65.0 58.2 ± 4.56b

(n = 16) 
68.75  59.1 ± 2.26b

(n = 19) 
63.2 

人工异交 
Manual  
outcrossing 

55.1 ± 10.01a 
(n = 19) 

70.0  66.2 ± 5.30a 
(n = 20) 

85.0 64.3 ± 4.79a

(n = 20) 
85.0 76.2 ± 2.18a

(n = 19) 
75.0  71.5 ± 2.47a

(n = 20) 
80.0 

结实率同栏不同字母表示差异显著(p < 0.05); n, 样本量。 
Different letters at each seed set rate column indicate significant difference (p < 0.05); n, sample size. 

 
 
1.571 (R2 = 0.894, F = 42.507, p < 0.01)、样地3: y = 
–0.041x2 + 0.332x + 1.012 (R2 = 0.724, F = 9.129, p < 
0.01)、样地4: y = –0.03x2 + 0.292x + 1.041 (R2 = 
0.851, F = 11.172, p < 0.01)、样地5: y = –0.151x2 + 
0.477x + 1.124 (R2 = 0.587, F = 6.997, p < 0.05)。式

中, y为访花蝇类的数量, x为温差。 

3  讨论 

3.1  花寿命与柱头可授性 
花寿命具有可塑性, 环境的变化往往造成花寿

命的延长或缩短(Clark & Husband, 2007; 张志强和

李庆军, 2009; Torres-Díaz et al., 2011), 而花寿命与

植物繁殖成功率相关(Torres-Díaz et al., 2011)。
Vesprini和Pacini (2005)亦发现, 低温条件下, 铁筷

子属植物Helleborus bocconei和H. foetidus采取长花

寿命, 每天花粉囊以依次少量开裂的方式来适应传

粉昆虫不足的情况。Steinacher和Wagner (2010)对7
种高山植物的研究发现, 当花朵被拜访的频率很低

时, 植物会通过延长柱头可授性和增加花冠保鲜时

间来延长花寿命。本研究发现, 海拔越高全缘叶绿

绒蒿的花寿命与柱头可授性持续时间越长, 这可能

与高海拔的低温条件以及由此造成的传粉者访花频
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率低(Blionis & Vokou, 2002; Makrodimos et al., 
2008)有关。对于需要传粉者才能完成授粉的植物而

言, 花寿命的延长不仅可以增加花被传粉者拜访的

概率(张志强和李庆军, 2009), 也会增加自身花粉的

移出和外来花粉落置的机会(彭德力等, 2012), 同时

有利于获得更多的交配机会 , 保证繁殖成功

(Teixido et al., 2011)。可见, 全缘叶绿绒蒿花寿命的

延长可能是其应对高山环境较低昆虫访花频率的一

种“机会主义”有性生殖策略(侯勤正等, 2009), 是植

物对高山环境有效适应的结果。 
3.2  传粉昆虫 

以往对高山植物传粉昆虫的研究发现, 熊蜂以

其稳定的热调节系统、较强的活动能力和较高的传

粉效率 , 使其成为高山环境下最重要的传粉者

(Bergman et al., 1996; Blionis & Vokou, 2001; 侯勤

正等, 2009; Rader et al., 2013)。但在高山植物的传粉

过程中, 蝇类往往也扮演着重要的角色。段元文等

(2007b)发现厕蝇 (Fannia sp.)是茄科植物山莨菪

(Anisodus tanguticus)最重要的有效异花传粉昆虫; 
Pickering和Stock (2004)在对澳大利亚高山群落中传

粉昆虫的调查也发现, 蝇类比重高达62.3%, 且种

类丰富、访花频繁; Sieber等(2011)对欧洲高山植物

紫草科齿缘草属植物Eritrichium nanum的传粉昆虫

调查发现, 蝇类比重达到97.5%。本研究亦发现, 尽
管熊蜂在高山环境中有分布, 但其更倾向于拜访分

泌花蜜的报春类植物, 而蝇类才是全缘叶绿绒蒿最

重要的异花传粉昆虫。这可能与巴郎山环境中牲畜

(牦牛、马)的粪便较多, 为蝇类提供了食物来源有关; 
此外, 全缘叶绿绒蒿花冠的保温效果能够保障在环

境条件恶劣时(如低温、降雨等)为蝇类等传粉昆虫提

供庇护场所。观察中没有发现全缘叶绿绒蒿分泌花

蜜, 亦没有发现蝇类取食花粉, 而蝇类数量与花内

温度、环境温度的温差间的极显著相关关系(p < 
0.01)表明全缘叶绿绒蒿可以通过向蝇类等提供保

温庇护场所达到吸引昆虫为之传粉的目的。与生活

在喜马拉雅山和横断山冰缘带的 “温室植物 ” 
(greenhouse plant)和“棉毛植物”(cotton plant)以较大

苞片调节花内温度不同, 全缘叶绿绒蒿的花瓣在调

节花内温度的过程中起着重要作用。全缘叶绿绒蒿

随环境温度改变而调节自身花内温度的机制是否对

雌雄配子体的发育产生影响有待于进一步证实。 
有研究表明, 海拔较高或积温较低的地区, 某

些昆虫会受到温度的限制(Heinrich, 1972; Totland, 
2001; Fabbro & Körner, 2004), 导致不同海拔地区

访问者和访问比例的差异(Devoto et al., 2005; 段元

文等, 2007b; Sieber et al., 2011)。全缘叶绿绒蒿最高

海拔样地1 (4 452 m)蝇类的访花频率最低((0.15 ± 
0.09)次·花–1·h–1), 这可能与高海拔地区较低的温度

有关; 但最高的蝇类访花频率((0.59 ± 0.04)次· 
花–1·h–1)没有出现在较低海拔的样地中, 而是出现

在样地2 (4 215 m), 野外观察研究发现, 样地2中全

缘叶绿绒蒿的个体数量最多、开花最为繁盛, 由此

初步推测, 样地2中最高的蝇类访花频率可能与其

较高的花展示度有关, 同时, 观察时间和研究样地

缺乏重复试验的限制亦可能造成访花频率在各海拔

间的差异。 
3.3  繁育系统 

一般而言, 自交不亲和、雌雄异位和雌雄异熟

被认为是促进异交、避免自交的重要机制(Ishii & 
Sakai, 2002; Anderson et al., 2003; 侯勤正等, 2009)。
在异花传粉者不足等选择压力下, 一些物种能够演

化出自交亲和或依赖自交的种群和个体 (Busch, 
2005; Herlihy & Eckert, 2005; 彭德力等, 2012)。全

缘叶绿绒蒿具有不完全雌雄异位和不完全雌雄异熟

的特点 , 属于自交亲和物种 (self-compatible spe-
cies)。花部综合特征观察及人工授粉试验的研究表

明, 生长于高山环境中的全缘叶绿绒蒿具有花药与

柱头间的距离缩小、雌雄性功能展示时间的重叠等

特征的变化, 且面临着传粉者不足造成的传粉限

制。全缘叶绿绒蒿自交亲和及雌雄不完全异熟为单

花的自动自交提供了前提条件, 同时不完全雌雄异

位直接导致了单花自动自交现象的发生。具体而言, 
在研究的5个样地中, 均发现花药于开花的第5天开

始散粉, 此时柱头还具有较强的可授性, 这为自交

提供了前提; 其次, 大多数观察个体(约65%)的花

药和柱头在开花发育的中后期完全接触, 这为自动

自交提供了花粉来源; 再者, 全缘叶绿绒蒿个体自

交部分亲和, 这为自动自交奠定了生理基础。同时, 
花药在花开放过程中始终紧贴花柱, 开花中后期花

药与柱头的接触, 可能会由于昆虫在花内的活动而

引起协助自交。各样地的结实均由于异花传粉者不

足而受到传粉限制。两种不同类型的自交机制恰恰

为该植物异花传粉者不足提供了一定程度上的繁殖

补偿(Zhang & Li, 2008)。 
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人工授粉试验表明, 海拔较高的样地1和样地2
异花花粉可能是全缘叶绿绒蒿产生种子的主要花粉

来源, 这与样地2最高的蝇类访花频率相对应, 而样

地1异花花粉对结实率的贡献大可能与异花传粉昆

虫传粉的有效性有关。而海拔稍低的样地3、4和样

地5蝇类访花频率低于样地2, 同时, 样地3、4和5中
除由蝇类引起的“协助自交”外, 蓟马等小型昆虫亦

导致自身花粉在同一花内的传递, 这些因素共同作

用可能造成样地3、4和5的花获得更多的自花花粉而

产生更多的种子。 
全缘叶绿绒蒿P/O值为901.24 ± 43.01, 这与

Dafni (1992)指出的兼性异交的物种相似, 这也说明

全缘叶绿绒蒿同时具有异交和自交的混合交配系

统, 正如曾经报道过的菊科植物Chaetanthera eu-
phrasioides (Arroyo et al., 2006)、茄科植物山莨菪

(段元文等, 2007b)、龙胆科植物线叶龙胆(Gentiana 
lawrencei var. farreri)(侯勤正等, 2009)、茄参(Mand- 
ragora caulescens) (万金鹏等, 2011)、锦葵科植物

Kosteletzkya virginica (Ruan et al., 2011)以及With-   
ania ashwagandha (Mir et al., 2013)等植物一样, 导
致植物异交的隔离机制处于非完全状态, 使得全缘

叶绿绒蒿能够通过自交方式产生种子以保证结实。 
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