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摘要: 花柱运动在姜科 ( Z ing iberaceae)、竹芋科 (M arantaceae)、锦葵科 (M a lvaceae)和西番莲科 ( Passifloraceae )植物

中存在, 但它们运动的模式是不同的。姜科植物两种表型的花柱可以同时向相反的方向运动, 竹芋科的花柱在触

动扳机后发生不可逆转的爆发性运动,锦葵科的花柱运动时分枝向下反卷与花药紧密接触, 而西番莲科的花柱运

动虽很类似于锦葵科, 花柱向花药方向运动, 但很少碰触到花药。花柱运动对传粉和交配系统有深刻影响。
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Abstract: Sty lemovemen t is common in plants of Z ing iberaceae, M arantaceae, M alvaceae and Passifloraceae, but

the irmodes of style movement are d ifferen.t The tw o phenotypic sty les in Zingiberaceae move towards opposite

directions a t the same tim e. The sty les of M arantaceous p lants move rapidly a fter the tr igger w as touched. The

sty lar branches o fM alvaceous plants curved downw ard until its stigmas touch the anthers, wh ile in Passiflo raceae,

themovement of stylar branches is also downw ards, but they rare ly touched the anthers. The movement o f styles

plays important ro les in their po llination andmat ing system.

Key words: P lantmovemen;t Sty le curvature; E co log ica l adaptation; M ovem entmechanism

任何生物体都是在不断地与外界环境进行物

质及能量的交换中维持其生存、生长和生殖的。因

此,生物体在整个生命过程中, 必须通过自身形态

和位置的改变来适应千变万化的外界环境。动物

依靠长距离的移动来避免环境恶化带来的损害; 大

多数植物则由于固着生长而被认为没有主动运动

的能力。虽然相对动物来说,植物对环境的主动性

很小, 但是植物也并不是完全 /逆来顺受 0。他们
也可以利用一些运动手段来适应环境, 更好地利用

外界资源,甚至去捕猎动物。早在公元前 400 a以

前,古希腊的一些哲学家就相信植物和动物一样,

具有感知和运动的能力, 但很多人反对这一观点;

直到十七世纪,实验植物学家们才开始接受植物运

动 ( p lantmovem ent)的思想
[ 1]
。 19世纪, 达尔文比

较系统地提出了植物运动的概念, 并对植物运动的

多种类型进行了描述
[ 2]
。植物运动和动物运动相

比,一个最大的特点就是动物是整个个体在接受外

界某种刺激后发生反应,而植物是个体中的某一个

器官对外界的反应。在植物所有器官中, 能够进行

运动的主要有茎、根、花瓣、叶片、叶柄、花柱等
[ 3- 5]
。

这些器官中,花柱运动由于直接和植物授粉相关,

越来越受到生物学家们的关注。本文主要对植物

花柱运动做一综述,比较全面地介绍具有花柱运动

的植物及运动方式, 阐述它们的生态适应意义。

1花柱运动分类

很多植物存在花柱运动 ( sty le movement )现

象,如竹芋科 (M arantaceae) , 锦葵科 ( M alvaceae) ,
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西番莲科 ( Passifloraceae), 姜科 ( Z ing iberaceae)等。

其中有些花柱运动是主动的, 如山姜属 (A lp in ia )、

锦葵科和西番莲科的花柱运动;有些是被动的, 如

竹芋科的爆发性花柱运动。花柱卷曲运动在不同

科植物中表现形式不同,而同一个类群中的表现形

式相似。除了以上 4科外, 我们在其他科植物也观

察到了花柱运动现象, 但未见任何报道, 所以这里

只详细介绍这 4科植物的花柱运动情况。

1. 1姜科植物的花柱卷曲性

姜科的山姜属
[ 4]
和砂仁属 ( Amomum )部分

植物
[ 5-6 ]
具有花柱运动的能力。这些有花柱

卷曲性的植物在自然界中都有两个表型: 花柱

上举型 ( cataf lex isty lous morph ) 和 花柱 下垂 型

( anaflex istylousmorph)。每种表型的花柱都有两次

卷曲过程, 第一次是花开放过程中; 第二次是花开

之后一段时间开始的, 两次运动的方向正好相反

(图 1)。两种表型的花柱, 在每一次运动过程中,

运动的方向也是相反的。

上举型花柱约 0: 00时第一次卷曲运动开始,

随着花蕾逐渐打开, 花柱伸长并向下卷曲。第一次

图 1 山姜属植物花柱卷曲运动示意图 [ 7]

Fig. 1A sketch of s tyle cu rvatu re inA lp in ia [ 7]

A, C: 下垂型花柱 Cataflex is tyle; B, D: 上举型花柱 Anaf lex istyle; A, C: 第一次卷曲 The f irst curvatu re; B, D: 第二次卷曲 Th e second

cu rvature.虚线箭头指示运动的方向, 实线的柱头表示每次花柱运动前的位置, 虚线的柱头表示每次花柱运动后的位置。The arrow w ith

dashed lin e indicates the d irection of style m ovem en t. The st igm a w ith solid line ind icates the states before cu rvature, th e stigm a w ith dash ed lin e

ind icated the states after curvatu re. AdS: 近轴面 Adax ial side; AbS: 远轴面 Abaxial s ide.

卷曲过程大约持续 4~ 5 h。第一次卷曲结束后, 花

已完全打开,花柱向下呈卷曲状,花粉囊未开裂, 柱

头在花药的下方, 位于昆虫拜访的通道上, 此时花

处于雌性阶段。约 11: 00时, 花柱开始第二次卷

曲过程,向上卷曲。约 13: 00花柱与花药平齐, 离

开昆虫拜访的通道, 此时花药开始开裂, 可以输出

花粉, 花进入雄性阶段。16: 00左右花柱第二次卷

曲结束
[ 7]
。

下垂型花柱每一次运动的方向都与上举型的

相反, 每次运动开始的时间约比上举型推迟 1 h。

即花柱第一次卷曲约在 1: 00,方向向上; 第二次卷

曲 12: 00开始, 方向向下。不同的是,花粉囊在第

一次卷曲过程中开裂, 所以第二次卷曲之前, 花处

在雄性阶段,当第二次下垂运动进行到柱头在花药

下方, 位于昆虫拜访通道上的时候, 花处于雌性

阶段
[ 4]
。

姜科植物的这种花柱卷曲性是一种非常巧妙

的植物运动。首先表现在同一表型的花运动时间

上的统一性。花柱下垂型花药的开裂一般在花柱

上举型花的柱头进入受粉位置以后,而花柱上举型

花药的开裂则在花柱下垂型花的花柱进入受粉位

置以前。这些微妙的时间差进一步确保了异型植

株间的相互授粉
[ 8 ]
。其次表现在两种表型运动方

向上的互补性。上举型的花柱向上运动的时候, 下

垂型花柱做向下弯曲运动。在已知能运动的植物

器官中,同一个物种同时存在两种运动方向的器官

很多, 具体到运动方式, 只是根的向重力性和茎的

负向重力性,是不同器官在同一个体上的运动。而

同一器官在两种表型的个体上发生方向相反的运

动,除姜科植物的花柱卷曲之外, 目前还没有发现

其它的例子。

1. 2竹芋科植物花柱卷曲的爆发性花柱运动

竹芋科植物中普遍存在花柱的爆发性运动

( exp losive sty lemovem ent)。尽管在属间或者种间

的花部结构以及花柱运动后状态上存在差异,但它

们的花柱运动 机理基本上相同, 以 Maranta

leuconeura为例 (图 2)。帽状退化雄蕊 ( Ka)包裹着

柱头 ( Gk), 在花蕾末期, 花粉囊裂开, 花粉转移到

柱头背面的花粉盘内 ( Pp )
[ 9- 11]

, 形成次级花粉展

示 ( secondary po llen presentation)。开花后, 花柱在

帽状退化雄蕊的束缚下生长成弯曲弹发的状态 (图

2A ), 一旦由退化雄蕊发育成的附属结构 /扳机0
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(T r)受到外力的触动 (例如当传粉者通过狭窄的花

入口进入花冠管汲取花蜜时 )就会引发花柱 ( Gs)张

力的释放,使得花柱在瞬间发生不可逆转的弯曲运

动即爆发性花柱运动 (图 2B)
[ 12]
。在此过程中, 柱

头前端的凹槽将刮取传粉者身上携带的花粉,然后

将花粉盘内的花粉输出到传粉者身上
[ 10, 12]

。

图 2 M aran ta leuconeura的花柱运动 [10]

F ig. 2 The style movem en t ofM aran ta leuconeura [ 10]

A:释放前 Before release; B:释放后 A fter release。B a: 基部的盘 Basal plate; Gk: 柱头 H ead of style; Gka: 花柱道 Channel of s tyle; Gs: 花

柱 S tyle; K a: 帽状退化雄蕊 H ood ed stam inode; Nh: 柱头凹 S tigm a cav ity; Pp: 花粉盘 Pollen p late; Tr: 扳机结构 T rigger.

1. 3锦葵科植物花柱分枝的卷曲运动

锦葵科植物的花丝联合成包裹花柱的雄蕊管,

形成雌雄蕊合生的柱状物, 它们的花柱从雄蕊管中

伸出, 花柱靠近柱头的一端分裂成小分枝 ( sty lar

branches),每个分枝顶端有相应的柱头。高低不等

的花药都位于通常五裂的、伸出雄蕊管的花柱下

方,表现出一种特殊的柱头探出式雌雄异位。该科

很多种都存在花柱分枝的卷曲运动
[ 13-16]

, 以海滨

锦葵 (K osteletzkya virginica )为例来详细介绍。海滨

锦葵的花在 6: 00以前完全打开, 5个花柱分枝大

约在 5: 30 ~ 7: 00从雄蕊管中伸出 (图 3A )。 7:

00之后, 所有花的花柱分枝都开始向下卷曲运动,

7: 00~ 9: 00的卷曲速度比较慢, 9: 00~ 11: 00运

动较快, 10: 30~ 11: 30花柱分枝几乎垂直于雄蕊

管, 之后花柱继续运动直到柱头靠近花粉囊 (图

3B ), 约15: 30柱头弯曲碰触到花粉囊 (图 3C )。

图 3 海滨锦葵花柱分枝的运动过程 [ 14] (阮成江摄 )

F ig. 3M ovem ent of stylar b ranches inK osteletzkya v irginica[ 14] ( Photoed by Ruan C J)

1. 4西番莲科植物的花柱运动

Janzen
[ 17]
早在二十世纪六十年代就对西番莲

科西番莲属的花柱运动做了研究。他描述了龙珠

果 (Passif lora foed ita )、红花西番莲 (P. vitifolia )、翅
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茎西番莲 ( P. alata )和 Passif lora sp. 的运动情况。

我们以龙珠果为例来介绍 (图 4)。龙珠果的花约

在 5: 30开放, 肉质花瓣的打开非常迅速, 约 10~

60 s。同一株植株或者一个小区域的所有植株的

花,开放时间是高度同步的。花刚开时 3个花柱是

竖直的, 这个时候拜访的昆虫接触不到柱头 (图

4A)。12 m in后 3个柱头开始分开,各自向下弯曲,

使柱头插入到花药之间, 最终低于花药 (图 4B )。

龙珠果的花柱运动持续时间比较短,约 4~ 10m in,

因个体不同有差异。

图 4 龙珠果的花柱运动 [ 17]

F ig. 4 The s tyle movem en t ofP assif lora foed ita [ 17]

  西番莲属其他植物, 如 P. cincinnata
[ 18 ]

, P.

mucronata
[ 19]
的花柱运动也有报道。鸡蛋果 ( P.

edulis)在很多地方都有栽培,不同地方的开花时间

和花柱运动时间不一样
[ 20]

, 鸡蛋果在夏威夷和巴

西是正午开放, 21: 00~ 22: 00闭合,而在澳大利亚

的南威尔士, 是夜里或者凌晨开花, 正午花闭合。

在西双版纳热带植物园内观察到的鸡蛋果的开花

时间是不固定的, 白天和夜晚都有花开放, 而且同

一株上的花开花时间不一致,但花柱在开花和运动

后的状态与龙珠果相似 ) ) ) 开花时花柱直立, 运动

后花柱卷曲的弧度很大,柱头插入到花药之间。

2花柱卷曲运动的进化意义

花是植物的繁殖器官, 柱头是接受花粉的部

位,柱头成熟时为花粉萌发提供必要的物质和识别

信号
[ 21]
。花柱运动直接影响着柱头在花中的位

置,以及柱头和花药之间的相对距离, 因此花柱的

运动对植物的繁殖有非常重要的影响。

2. 1姜科花柱卷曲运动的适应意义

由于花柱的卷曲运动, 使山姜属植物的两种表

型个体在上午和下午扮演不同的性别角色。这样有

效的传粉只能发生在两种表型之间,不但避免了自

花授粉 ( autogamy) , 而且还避免了同株异花授粉

( ge itonogamy)和同型个体间的授粉, 从而促进了杂

交
[ 22]
。山姜属植物的这种花柱卷曲性异交机制在

功能上类似于异型雌雄异熟 (H eterodichogamy)
[ 23]
。

大多数异型雌雄异熟植物, 其两性花中雌性结构和

雄性结构分离的原因主要是两者在发育时间上的差

异,花的各个部分没有空间上的分离
[ 24]

;而山姜属

的花是通过明显的花部运动来将雌性结构和雄性结

构分开,是一种主动的行为机制。由于具有这一机

制的山姜属植物具有高度的自交亲和性
[ 4, 8]

,花柱

卷曲性从其进化生态学适应意义上来讲,应该主要

归结于避免自交, 或避免由于自交带来的近交

衰退
[ 25]
。

除此之外,山姜属植物的这种花柱卷曲运动也

被认为是避免雌性功能干扰雄性功能的一种行为学

适应性机制
[ 26- 27]

。花粉散发时,柱头总是远离昆虫

拜访 (花粉扩散 )通道这个现象,可以看成是避免接

受自身花粉和避免干扰自身花粉的输出。而且,如

果主要是为了避免自交,那么雌性先熟的花柱 (上午

已经接受了异株花粉 )没有必要下午时再向上举起,

除非后到达柱头的自身花粉相对于先到达柱头的异

株花粉具有较大的竞争优势。Sun等
[ 27]
对云南草蔻

(Amomum blepharocalyx )的研究表明,雌雄异熟对避

免自交来说已经足够,不需要花柱运动,从而认为花

柱的向上卷曲 (下垂型的早上和上举型的下午 )更多

的是一种减少雌雄干扰的机制。除此之外,

Barrett
[ 28]
把这种花柱卷曲看作是结合了互补雌雄异

位 ( rec iprocal herkogamy)和雌雄异熟 ( d ichogamy)的

一种新型的花部策略。

2. 2竹芋科花柱卷曲运动的适应意义

竹芋科的花柱卷曲运动对传粉的影响与竹芋

科植物的花粉展示方式密切相关。大多数植物花
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粉直接从花药转移到传粉者身上, 而有些植物则存

在着次级花粉展示,即花粉首先转移到花的其它部

位,然后再转移到传粉者的身上
[ 29- 30]

。次级花粉

展示具有使花粉与柱头同位置而非同时展示的功

能,可有效避免自交和雌雄功能间的干扰
[ 24 ]
。同

时,由于精确授粉的特点, 具有次级花粉展示的植

物展示了明显的选择优势
[ 31]
。竹芋科植物在花蕾

阶段, 花粉已经转移到柱头背面的花粉盘内, 形成

次级花粉展示
[ 9- 10]
。竹芋科植物的这种花粉展示

方式与其花柱运动行为相结合, 形成了竹芋科特有

的传粉机制,即爆发性花柱卷曲运动。由于帽状退

化雄蕊对花柱的束缚以及次级花粉展示的作用, 使

得花柱张力的释放成为花粉成功输出的前提: 花柱

运动前,花柱与帽状退化雄蕊呈束缚与被束缚的关

系,花蕾末期已转移到花粉盘内的花粉被帽状结构

完全遮掩;当扳机结构受到足够大的力量触动时,

花柱即脱离帽状雄蕊的束缚, 向前快速弯曲; 弯曲

过程中,自身的柱头首先触及传粉者身上携带的外

源花粉,并将其刮到具有萌发液的柱头窝里面, 实

现异花授粉;之后花柱继续弯曲, 柱头背面花粉盘

再触及传粉者,其中的花粉散布到传粉者携带花粉

的位置,完成自身花粉的输出。这样, 花粉的输入

和输出在时间-空间上都是分离的。这种次级花粉

展示结合爆发性花柱卷曲运动机制被认为有利于

避免雌雄功能的干扰和自花授粉
[ 24, 32]

。

2. 3锦葵科花柱分枝运动的适应意义

花柱分枝运动过程中, 如果柱头接受到足够多

的花粉, 该分枝的花柱运动立即停止
[ 14-15]

。锦葵

科的这种花柱分枝运动中, 每个分枝的运动是独自

调节的,如果 5个分枝中有 1~ 4个柱头接受到外

来花粉,那么接受花粉的分枝运动停止, 其它未接

受花粉的分枝运动不受影响,这种仅未授粉的分枝

发生卷曲运动是很独特的, 但对其适应意义的解释

未形成统一观点。有些研究者认为这种花柱分枝

的运动是一种实现延迟自交 ( delayed se lfing)的方

法
[ 13- 14 ]

。柱头没有接受外来花粉时, 花柱分枝会

一直运动到柱头与自身花药相接触,从而实现了延

迟自交
[ 33]

,这样在无花粉折损和胚珠折损的情况

下,保证了传粉者不足时种子的产生, 同时提高了

雌性和雄性适合度。在部分种群中,由于柱头探出

式雌雄异位程度太大,花柱分枝的反卷运动停止后

柱头仍不能与自身花药接触
[ 13- 14]

, 在花冠闭合作

用下才能成功实现自花授粉。如果花柱不发生卷

曲运动,在花闭合时柱头也接触不到花药, 所以花

柱分枝的卷曲是这类花成功实现自交的前提
[ 14]
。

有些研究者则认为这是一种有利于异交的机制。

在花柱卷曲过程中,花柱分枝运动使柱头位于传粉

者拜访的通道上,有利于柱头接受花粉。在卷曲的

前半程,可接受花粉的柱头面位于拜访者进入花的

路径上,利于异交花粉传递,而在拜访者退出花时,

接触到的是柱头不能接受花粉的一侧,这样避免自

花授粉的可能
[ 14, 34- 35]

。

2. 4西番莲科花柱运动的适应意义

西番莲科的花有一个典型的特征,即柱头探出

式雌性异位 ( approach herkogamy)。它的花柱伸出

花药之外, 这种异位方式使它自身的柱头和花药之

间的距离较大, 减少了自花花粉落在柱头上的几

率,潜在地增加异花授粉的比例
[ 36 ]
。除了避免自

交授粉之外, 可以降低雌雄性功能之间的干

扰
[ 29, 37]

。鸡蛋果的花刚开的时候, 柱头直立, 且柱

头表面没有粘液, 柱头不在昆虫拜访的通道上; 另

外,它的花粉较大、重且有粘性, 并不适合风媒传

粉
[ 38- 39]

,因此柱头被授粉的几率非常小。当它们

的柱头下弯运动完成,它们更容易被收集花粉和花

蜜的昆虫碰触到
[ 40]

, 并对其进行传粉。因此西番

莲科的这种花柱卷曲运动极大地提高了它被授粉

的几率,有利于提高它的雌性适合度。西番莲有些

花,其花柱完全不发生弯曲, 在整个花期内它的柱

头都是直立的; 有些花柱部分弯曲, 弯曲的幅度较

小,这两种花的结实率分别是 0和 13% ,而花柱完

全弯曲的花结实率可达到 45%
[ 41]
。花柱往下弯曲

的时候很少碰到花药, 如果碰到, 粘到柱头的花粉

粒也很少
[ 17]
。而且很多研究表明西番莲科一些种

的柱头和花粉之间存在自交不亲和性
[ 18-19, 42- 43]

。

那么西番莲科的花柱运动应该不是为了延迟自交。

总之, 植物花柱的运动具有重要的意义, 它既

能促进异交,消除性别干扰,精确传粉,提高传粉效

率,也有可能导致自动自交,为植物提供繁殖保障。

在以后的研究中,可能还会发现花柱运动有更多的

适应意义。

3花柱运动的机理研究

尽管花柱运动在植物的繁殖过程中起着很重

要的作用, 但是关于花柱运动的机理研究还未得到

重视。关于姜科植物花柱卷曲运动的机理,我们实

验室对花柱卷曲运动的结构基础进行了探讨
[ 7]
。
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德国 C laBen-Bockho ff研究组对竹芋科植物花柱运

动 的 机 械 基 础 开 展 了 一 些 研 究
[ 44- 45]

,

P isch tschan
[ 44]
从细胞结构的角度解释了花柱卷曲

运动,认为竹芋科花柱具弯曲运动的部位, 细胞壁

是多孔渗水的 ( porous), 而且在纵向上有较大的细

胞间隙, 细胞壁上的这些孔很明显地把相邻的细

胞连接起来, 使薄壁组织的细胞具有快速渗透的

能力, 从而导致了竹芋科花柱的快速卷曲运动。

Rugg iero
[ 46]
对西番莲科的花柱运动做过研究, 认为

鸡蛋果的花柱中有一小部分不能运动, 这种类型的

花在提供花粉作为父本时能结果实,但是作为母本

时无果实产生,这表明雌配子体的发育在这种花的

花柱运动中起重要的作用, 雌配子体发育过程中可

能产生了某种物质启动了花柱的运动。锦葵科花

柱运动机理的研究还未开展,但很多研究都提到一

旦柱头授粉, 花柱运动就停止
[ 13- 14, 47]

, 这说明胚珠

的状态在花柱运动中起重要作用, 但确切的原因还

不清楚。

植物运动在植物学研究领域是一个热点问题,

在植物运动的研究中,向性运动机理的研究取得了

很大的进展
[ 48 ]

,特别是在向重力性运动的研究中,

信号的接受部位, 几种重要的信号传导分子, 以及

反应过程中直接起作用的因子都有很多相关的研

究。但是对于植物花柱运动的机理研究却一直未

得到重视。鉴于植物花柱运动机理的研究还未开

展,目前应加强基础方面的研究, 如影响运动的因

素,导致运动的直接因子, 运动的结构基础等等。

在这些研究的基础上, 进一步研究导致 (影响 )运

动的因素如何与运动反应联系起来。另外,借鉴研

究其它植物运动类型的方法和手段,开展更多的关

于运动的信号传导、分子机理等方面的工作。
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