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扭肚藤非典型二型花柱及自交不亲和研究 
 

张舰誉 1,2, 赵中涛 2, 涂铁要 2, 李中阳 1*, 张奠湘 2* 
(1. 赣南师范大学生命科学学院，江西 赣州 341000；2. 中国科学院华南植物园, 植物资源保护与可持续利用实验室，广州 510650) 

 

摘要：素馨属扭肚藤(Jasminum elongatum)是一种攀援灌木，常见于我国华南地区常绿阔叶林中及林缘地带。为探讨扭肚藤

繁育系统特性，对其野外居群的长柱型和短柱型花部特征、花粉量/胚珠比和柱头附属多态性、人工授粉亲和性和花粉管生

长情况进行研究。结果表明，长花柱型和短花柱型的花柱高度、柱头高度、花药高度、花冠筒直径和花冠筒长度均差异显著，

花粉粒和柱头的附属特征观察表明 2 种花型的花粉大小、纹饰具有花粉二型性，柱头大小和形态具有柱头二型性。人工授粉

后，长/短柱型花型间异交授粉生长正常，授粉 8 h 花粉管可进入子房，而自交和型内异交均表现出不亲和，花粉管分别抑制

在短柱型柱头表面、长柱型柱头中，花粉管变形膨大且顶端累积胼胝质。因此，扭肚藤在形态上是非典型二型花柱，且具有

严格的异型自交不亲和系统。 

关键词：扭肚藤；繁育系统；亲和性；二型花柱；花部特征 

doi: 10.11926/jtsb.5011          CSTR: 32235.14.jtsb.5011 

 

Atypical Distyly and Self-incompatibility Studies in Jasminum elongatum 
 

ZHANG Jianyu1,2, ZHAO Zhongtao2, TU Tieyao2, LI Zhongyang1*, ZHANG Dianxiang2* 
(1. College of Life Sciences, Gannan Normal University, Ganzhou 341000, Jiangxi, China; 2. Laboratory of Plant Resources Conservation and Sustainable 

Utilization, South China Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, Guangzhou 510650, China) 

 

Abstract: Jasminum elongatum is a climbing shrub, usually grows in the evergreen broad-leaved forests and 

forest edges in south China. In order to understand the sexual system and reproductive characters of J. elongatum, 

the distylous floral morphology, pollen-ovule ratios, ancillary floral characters, inter- and intra-morph 

incompatibility were studied. The results showed that there are significant differences between L- and S-morph in 

style length, stigma and anther heights, corolla tube diameter, and corolla tube length. The flower of J. elongatum 

showed pollen dimorphism in terms of size and ornamentation, and stigmatic dimorphism in terms of size and 

shape. After artificial pollination, the inter-type cross-pollination between long-styled and short-styled flowers 

grew normally, and the pollen tubes could enter the ovary after pollination 8 hours. However, self-pollination and 

intra-type cross-pollination showed incompatibility. The pollen tubes were inhibited on the surface of the S-morph 

stigma and in the middle of L-morph stigma respectively, and the pollen tubes were deformed and swollen with 

callose accumulation at the tip. Therefore, the flower of J. elongatum was atypical dimorphic style in morphology 

and had a strict heteromorphic self-incompatibility system. 

Key words: Jasminum elongatum; Breeding system; Compatibility; Distyly; Floral characteristics 

 

自然界中大多数被子植物为两性花，即在一朵

花中同时具有雌蕊和雄蕊。然而，两性花植物雌雄

功能常存在着潜在的相互干扰，这种干扰一方面会

造成胚珠折损[1]，降低植株的雌性生殖适合度，另
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一方面还会降低花粉的散布效率[2]。在生存竞争和

自然选择的过程中，植物演化出了多种花部特征, 

其中雌雄异位作为一种重要的适应性特征，能够促

进花粉精确传递并降低雌雄干扰[3]。雌雄异位包括

异型花柱、柱高二态和镜像花柱等多种形式[4]，其

中异型花柱是一种遗传控制的花柱多态性现象，其

特征是在种群内有 2种(二型花柱)或 3种(三型花柱)

花型，一直以来被视为研究植物繁育系统的经典模

型[5–6]。在二型花柱植物中，种群内存在 2 种花型：

短柱型(S 型)具有高位花药和短花柱，而长柱型(L

型)则表现为低位花药和长花柱[7]，这种交互式雌雄

异位能够有效避免雌雄干扰并促进花粉在型间精

确传播，促进植物的异交[8]。典型的二型花柱主要

有 3 个特征： (1) 交互式雌雄异位，即花型间雌雄

器官的空间位置相互对应； (2) 具有异型自交不亲

和系统，即只有等高的柱头和花药间传粉才能完全

结实，自交及型内异交的传粉都是不亲和的；(3) 柱

头和花粉等附属特征具有多态性，例如柱头形态和

花粉大小在花型间存在差异。自达尔文时期以来, 

报春花科(Primulaceae)、时钟花科(Turneraceae )等类

群的花柱多态性就得到了广泛的研究，包括异型花

柱的形态发育、生态适应及其遗传进化机制等[9–11]，

但在素馨属等热带类群中的相关研究相对薄弱。 

异型花柱至少发生于 30 个被子植物支系中，并

且在科或属的水平上多次独立起源[12]和瓦解[13–14]。

二型花柱的起源和演化非常复杂，虽然目前还没能

明确其进化过程，但已有大量研究通过分析某些类

群的演化模式，试图阐明二型花柱的起源与演化机

制。例如 Baker[15]通过对白花丹科(Plumbaginaceae)

植物的研究发现二型花柱的建立需要经过多个步

骤，且二型花柱综合征的形成源于 2 对等位基因控

制的自交不亲和系统的适应性演化。目前，关于异

型花柱的起源主要有 2 个经典的假说：Lloyd 等[7]认

为，二型花柱的祖先首先是柱头探出式异位，随后

产生突变形成柱头缩入式异位，2 种花型并存形成

柱高二态，最终在精确传粉的选择压力下产生二型

花柱；而另一种假说则认为二型花柱起源于花柱花

药等高的同型花柱，在自交衰退的压力下首先产生

自交不亲和，随后在异交花粉有效传粉的选择压力

下发生雌雄异位，最终形成了二型花柱[16]。尽管 2

种模型在进化顺序上存在分歧，但均将柱高二态视

为二型花柱进化过程中的中间形态[12]。由于生物因

子和非生物因子的共同作用，二型花柱并不是一成

不变，容易发生不同形态的变异，进而会衍生出其

他的繁育系统，二型花柱目前出现的变异方向包括

同型花柱、无融合生殖以及在功能上出现雌雄分化

的雌雄异株等。此前有研究表明异型花柱在亚麻属

(Linum)中多次独立起源，且至少存在 1 次向同型花

柱瓦解的过程[17]；报春花属的共同祖先是异型花

柱，随后多次向同型花柱瓦解[18]。 

素馨属(Jasminum)由于具有较为典型的异型花

柱而成为长期备受关注的植物类群。该属不仅包含

典型的二型花柱植物，如 J. fruticans、J. angustifolium

和 J. cuspidatum [19–21]，还存在一些拥有其他繁育特

征的植物，如 J. mesnyi可以产生 2种不同类型的花：

一种类型的花有 2 个能产生花粉的雄蕊，另外一种

类型的花有 1 个能产生花粉的雄蕊和 1 个不能产生

花粉的雄蕊[22]。此外，素馨属还具有疑似柱高二态

的物种，如 J. malabaricum 花药和柱头的位置具有

柱高二态性[23]。素馨属植物类群丰富的繁育系统类

型为研究植物繁育系统，特别是二型花柱的演化提

供了极好的研究对象。然而，目前对该属二型花柱

物种的繁育特性等仍缺乏系统研究。扭肚藤 (J. 

elongatum)为素馨属的一种攀援灌木，广泛分布在

中国南部和西南部、印度、东南亚以及澳大利亚北

部，通常生长在河岸植被、季风林和藤蔓灌木丛及

常绿阔叶林的各种次生林中，花期为 4 月至 12 月，

花呈白色，伞状花序且密集，其花形优美，多具芳

香，具有很高的园艺价值[24]，野外观察发现扭肚

藤具有长柱花和短柱花 2 种花型，是研究素馨属

繁育系统特征的典型物种。本文探究了扭肚藤的

繁育系统特性，为进一步研究二型花柱演化奠定

了基础。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 材料 

野外试验地点位于广东省鹤山市，扭肚藤

(Jasminum elongatum)一般生长在海拔 200~1 000 m

的山地、丘陵、山谷、溪边或疏林灌丛中，多攀附

于其他树木或岩石上生长。在 2023 年 9 月—10 月

期间，对扭肚藤的自然居群(112°54′ E，22°41′ N)

进行观察实验。  

1.2 方法 

1.2.1 花部形态特征观测 

选择处于即将开放时期的扭肚藤的长花柱植
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株和短花柱植株各 10 株，每株植株之间相隔至少

100 m，每株采 3 朵花，2 种花型各 30 朵，共计 60

朵。用游标卡尺对每朵花分别测量其花冠筒直径、

花冠筒高度、花柱高度(从子房基部到柱头顶部距

离)、花药高度(从子房基部到花药顶部距离)、花冠

长度、柱头高度(从柱头底部到顶部距离)、花药长

度(从花药底部到花药顶部距离)等形态特征(图 1), 

并将测量的数据分别详细记录，精确到 0.01 mm。 

 

 
图 1 扭肚藤花部测量参数。CoTD: 花冠筒直径; CoTL: 花冠筒长度; SH: 花柱高度; AH: 花药高度; AL: 花药长度; StH: 柱头高度; CD: 花冠长度。下同 

Fig. 1 Floral measurements of Jasminum elongtum. CoTD: Corolla tube diameter; CoTL: Corolla tube length; SH: Style height; AH: Anther height; AL: Anther 

length; StH: Stigma height; CD: Corolla diameter. The same below 

 

1.2.2 附属特征观察 

单花花粉量和胚珠数的测定    选取处于花

蕾期的(雄蕊成熟但未散粉)长花柱和短花柱各5朵。

用乙醇含量 50%的 FAA 固定，摘取所有花药在离

心管中夹碎，用蒸馏水定容至 1 mL，使用涡旋振荡

器充分震荡均匀，得到花粉悬浊液。将 1 mL 花粉

悬浊液置于细胞计数板，使用自动细胞计数仪

CountStar 2.0 统计花粉悬浊液的浓度，换算得到单

花花粉量。解剖出子房放到体视镜下，用镊子将子

房进行解剖，计算每个子房内的胚珠数。花粉/胚珠

比=该花的花粉总量/胚珠数量。 

花粉粒的微观形态观察    取 2 种花型中已开

放的花朵各 5 朵保存于含 70%乙醇的 FAA 固定液

中，带回实验室后取其花药，经过固定(3%戊二醛

和 2%多聚甲醛混合溶液)、清洗(0.1 mol/L 磷酸缓

冲液)、脱水(乙醇溶液)、干燥(临界点干燥仪 LEICA 

EM CPD 300)后，继而使用 JFC-1600 离子溅射仪喷

镀约 10 nm 的 Pt，置于 JSM-6360LV 电子显微镜下

观察花粉赤道面、极面、表面纹饰和网孔形状，并

进行拍照。测量花粉极轴长(P)、赤道轴长(E)、网

孔直径，用 Image-J 测量。每种花型选取 30 粒花粉

测量。 

柱头的微观形态观察    取 2 种花型中即将开

放的大花蕾各 5 朵保存于含 70%乙醇的 FAA 固定

液中，带回实验室后取出花柱，与观察花粉同样步

骤进行观察和拍照。 

1.2.3 人工授粉及花粉管生长观察 

选取具有长花柱和短花柱 2种花型植株各 5株,

每个植株分别选取 6 朵花在花朵开放前对花进行去

雄处理，然后用 40 目的纱网套袋，待花开放后用

镊子进行人工授粉，对各花型进行以下 3 种处理: 

(1) 自交，用同一植株的花粉授予同一植株的柱头，

选取每个植株前处理的2朵花进行自交授粉；(2) 型

内异交，用同一花型的不同植株的花粉授粉，选取

每个植株前处理的2朵花进行型内异交授粉；(3) 型

间异交，使用不同花型的花互相授粉，选取每个植

株前处理的 2 朵花进行型间异交授粉。对自交、同

型异交和异型异交授粉处理 4 和 8 h 后将花柱与子

房一同取下，立即置于含 75%乙醇的 FAA 固定液中, 

随后用 10%无水亚硫酸钠溶液进行沸水浴(90 ℃~ 

100 ℃)处理，透明软化 4 h 后，用蒸馏水清洗干净。

接着，使用 0.1 mol/L 的脱色苯胺蓝染色 10 min, 最

后用 75%甘油封片，在荧光显微镜(BX41, Olympus)

下观察花粉管的生长情况，利用 Image-Pro Plus 拍

摄花粉管生长情况。 

1.3 数据的统计分析 

通过 Exce12021 对数据进行预处理，所有数据

均为平均值±标准差表示，2 种花型和花粉特征参数
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利用 R4.3.1 的 t()函数进行独立样本 t 检验比较差异

显著性，使用 cor()函数计算 Pearson 相关系数。使

用 Excel2021 绘制花柱与花药高度分布图。总体交

互指数使用 Excel 宏“RECIPRO-V20”进行计算[25]。

总体交互指数：将长柱花的柱头高度和短柱花的花

药与长柱花的花药和短柱花的花柱高度直接使用

Excel 宏“RECIPRO-V20”进行计算；上层器官交互

指数：将长柱花的花柱高度和短柱花的花药高度与

不参与比较的长柱花的花药高度和短柱花的花柱

高度的平均值输到 RECIPRO-V20 直接计算；下层

器官交互指数：将长柱花的花药高度和短柱花的

花柱高度与不参与比较的长柱花的花柱高度和短

柱花的花药高度的平均值输到 RECIPRO-V20 直

接计算。  

 

2 结果和分析 
 

2.1 花部形态 

通过观察野生扭肚藤自然种群，解剖花发现,

扭肚藤存在长柱型(L 型)和短柱型(S 型) 2 种花型的

花，其中 L 型花柱高于花药，柱头探出花冠筒外

(图 2: A)，而 S 型花柱低于花药，花药藏于花冠筒

内(图 2: B)。2 种花型的花部特征测量值见表 1。在

2 种花型中，柱头与花药位置间存在一定的空间分

离(雌雄异位)，其中 S 型花的花柱与花药之间的距

离更显著(t=12.06，P<0.001)。S 型的花药高度显著

高于 L 型(t=5.42，P<0.001)，但是花药长度在 2 种

花型中未呈现显著差异，说明花药高度差异主要源

于花丝延伸程度的差异。S 型的花柱高度显著低于

L 型(t=30.06，P<0.001)，L 型柱头高度显著低于 S

型(t=4.01，P<0.001)。此外，2 种花型的花冠筒直径

和花冠筒长度有显著的差异，花冠直径没有差异。

2 种花型的整体交互指数为 R=0.178，上层器官的交

互指数为 R=0.807，下层器官的交互指数为 R=0.637。

交互指数越接近 1，交互性关系越高。这表明扭肚

藤雌雄交互性程度较差，且上层器官的交互程度大

于下层器官的交互程度，即 L 型的花柱和 S 型的花

药之间的对称性高于L型花药与S型花柱的对称性, 

通过长、短柱花药高度和花柱长度分布图(图 3)也可

以明显看出交互式雌雄异位程度差，因此，扭肚藤

不存在精确的交互式雌雄异位，为非典型二型花柱

植物，呈现出柱高二态的特征。 

扭肚藤的花部特征参数的 Pearson 相关性分析

表明(图 4)，在 L 型花中，花药高度与花药长度、花

柱高度、柱头高度、花冠筒长度和花冠直径都存在

极显著的相关性，其中与花冠筒长度的相关系数最

大，为 0.89，但是在 S 型中花药高度仅与花冠筒的

长度呈极显著相关，相关系数为 0.77。说明 L 型与

花冠筒的关联性比 S 型与花冠筒的关联性更突出。

与L型花柱高度极显著相关的参数有花冠筒长度和

花冠直径，与花药长度呈显著相关，S 型花柱高度

与花冠筒的长度显著相关。 

2.2 花粉、花药附属特征 

扭肚藤 2 种花型的花粉粒均以单粒形式存在, 

2 种花型均为圆球形或近似圆球形(图 5: A, B)，极

面观呈现 3 裂圆形，具有三孔沟，沟在中间变宽，

到两端变窄(图 5: C, E)，因此从形状上很难将 2

种花型的花粉粒分开，2 种花型在花粉形态上并

没有呈现明显的二型性。外壁纹饰呈现明显的网

状纹饰，纹饰形态不一，L 型表现出粗网状纹饰(图

5: D, H)，S 型表现出细网状纹饰(图 5: F, J)。2 种

花型花粉粒的极轴长表现出显著差异(t=9.60，P<

 

 
图 2 扭肚藤 2 种花型的花。A: 长花柱型; B: 短花柱型; C: 长/短花柱花交互式雌雄异位，左边是短花柱型，右边是长花柱型。St: 柱头; An: 花药。

标尺=1 cm 

Fig. 2 Two morph flowers of Jasminum elongtum. A: L-morph; B: S-morph; C: Reciprocal herkogamy, the left is S-morph, and the right is L-morph. St: Stigma; 

An: Anther. Bar=1 cm 



第 3 期 张舰誉等: 扭肚藤非典型二型花柱及自交不亲和研究 359 

 

 

表 1 扭肚藤长/短花柱型花部及花粉特征 

Table 1 Floral and pollen attributes of long-styled and short-styled flowers of Jasminum elongtum 

特征 Character 长花柱型 L-morph 短花柱型 S-morph t-test 自由度 df 

花药高度 Anther height (mm) 17.97±2.50 21.40±2.40 5.42** 58 

花柱高度 Style length (mm) 25.64±2.51 9.35±1.59 30.06** 58 

花药-花柱距离 Anther-style distance (mm) 7.67±1.74 12.06±2.53 7.83** 58 

花药长度 Anther length (mm) 3.40±0.56 3.46±0.44 0.42 58 

柱头高度 Stigma height (mm) 1.86±0.45 2.41±0.60 4.01** 58 

花冠筒直径 Corolla tube diameter (mm) 1.55±0.15 1.65±0.18 2.23* 58 

花冠筒长度 Corolla tube length (mm) 21.18±2.66 23.04±2.74 22.67* 58 

花冠直径 Corolla diameter (mm) 26.55±4.57 26.25±3.20 0.77 58 

花粉数 Number of pollen grains per flower 14 520±704 13 843±863 1.36 8 

胚珠数 Number of ovules per flower 2±0.0 2±0.0 0 8 

花粉/胚珠比 Ratio of pollen to ovary (P/O) 7 260±352 6 922±431 1.36 8 

花粉极轴长 Length of polar axis of pollen (P, μm) 31.56±4.29 42.41±4.46 9.60** 58 

花粉赤道轴长 Length of equatorial axis of pollen (E, μm) 30.37±3.89 40.44±3.82 10.11** 58 

极轴长/赤道轴长 P/E 1.05±0.14 1.05±0.08 0.17 58 

极面网孔面积 Size of polar lumina (μm2) 0.81±0.46 2.23±0.80 8.50** 58 

赤道面网孔面积 Size of equatorial lumina (μm2) 1.14±0.31 2.23±0.98 5.77** 58 

n=30; *: P<0.05; **: P<0.001 

 

 
图 3 扭肚藤长/短柱花药和花柱高度分布 

Fig. 3 Height distribution of style and anther of Jasminum elongtum 

 

 
图 4 扭肚藤 2 种花型花部特征的 Pearson 相关性分析。左: 长柱型花; 右: 短柱型花。 

Fig. 4 Pearson correlation analysis of floral traits in two floral morphs of Jasminum elongatum. Left: L-morph flower; Right: S-morph flower.  

 

0.001)，赤道轴长亦呈现显著差异 (t=10.11，P< 

0.001) (表 1)，说明扭肚藤 S 型花粉粒大小显著大

于 L 型花粉粒，而 L 型花粉粒的网孔大小明显大

于 S 型。2 种花型的花粉外壁纹饰和大小呈现明

显的二型性。 

2 种花型的柱头表面分泌物较少，且柱头顶
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图 5 扫描电镜下扭肚藤长/短花柱型的花粉和柱头。A: 长柱花粉; B: 短柱花粉; C, D: 长柱花的花粉赤道面观; E, F: 短柱花的花粉赤道面观; G, H: 长

柱花的花粉极面观; I, J: 短柱花的花粉极面观; K: 长柱柱头; M: 短柱柱头; L: 长柱乳突细胞; N: 短柱乳突细胞。 

Fig. 5 Pollen grains and stigmas from L-morph and S-morph flowers of Jasminum elongtum under scanning electron micrographs. A: Pollen grains of L-morph 

flower; B: Pollen grains of S-morph flower; C, D: Equatorial view of pollen grains of L-morph flower; E, F: Equatorial view of pollen grain of S-morph flower; 

G, H: Polar view of pollen grain of L-morph flower; I, J: Polar view of pollen grain of S-morph flower; K: Stigma of L-morph flower; M: Stigma of S-morph 

flower; L: Papillae cells of L-morph flower; N: Papillae cells of S-morph flower. 
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端开裂。2 种花型的柱头形态差异非常明显，L

型柱头呈现明显的楔形(图 5: K)，S 型柱头呈现明

显的棍状(图 5: M)，此外，L 型的柱头高度明显

要低于 S 型(表 1)，其原因可能是由于扭肚藤花冠

筒长，而短柱的花柱位于花冠筒的中部靠下，因

此需要更长的柱头以获取花粉。柱头表面均有乳

突细胞，且 2 种花型乳突细胞差异不明显(图 5: L, 

N)。扭肚藤 2 种花型的花粉大小、花粉纹饰具有

花粉二型性，柱头大小和柱头形态上具有柱头二

型性。 

2.3 扭肚藤的亲和性 

扭肚藤的长花柱单花花粉总量为 14 520 粒 ,

短花柱为 13 843 粒，长花柱和短花柱的胚珠数量

均为 2 (表 1)。荧光显微镜观察表明，人工授粉后

L 型和 S 型在自交及型内异交 4 h 后，花粉粒在

柱头上能正常萌发，但花粉管在柱头上停止生长；

8 h 后，花粉管在自交和型内异交的生长情况均与

4 h 没有明显差异，2 个时期花粉管均表现出变形

膨大，胼胝质积累在花粉管顶端。2 种花型的花

粉管在自交和型内异交的柱头抑制位点均在柱头

表面(图 6: A~D, a~d)。扭肚藤 L 型/S 型表现出严

格的自交及型内不亲和现象，而型间授粉 4 h 后

花粉管正常生长，胼胝质塞有规律地间隔分布(图

6: E, e)，花粉管几乎全部到达花柱底部，8 h 后进

入子房，其中 S 型花粉管的生长情况较 L 型更好

(图 6: F, f)。 

 

 
图 6 扭肚藤人工授粉后花粉管的生长。A~F: 长柱型花; a~f: 短柱型花; A, a: 自交 4 h ; B, b: 自交 8 h; C, c: 型内异交 4 h; D, d: 型内异交 8 h; E, e: 型

间异交 4 h; F, f: 型间异交 8 h; 红框示花粉管顶端膨大。标尺=1 mm 

Fig. 6 Growth of pollen tube of Jasminum elongatum after artificial pollination. A-F: L-morph flowers; a-f: S-morph flowers; A, a: Self-pollination at 4 h after 

pollination; B, b: Self-pollination at 8 h after pollination; C, c: Intra-morph cross-pollination treatment at 4 h after pollination; D, d: Intra-morph cross- 

pollination treatment at 8 h after pollination; E, e: Inter-morph cross-pollination treatment at 4 h after pollination; F, f: Inter-morph cross-pollination treatment at 

8 h after pollination. Red boxes show expanded tips of pollen tube. Bars=1 mm 
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3 讨论和结论 
 

3.1 扭肚藤为非典型的二型花柱植物 

交互式雌雄异位是二型花柱最主要的识别特

征，是二型花柱与其他柱头多态性相区别的关键因

素[26]，该特征有利于传粉精确性，减少花粉的浪费，

研究发现这种雌雄异位交互性的不精确性，可能会

影响合法花粉粒的沉积，进而改变花型间的交配模

式[27]。而由于居群中交配型数量有限和有效传粉者

的匮乏等因素的影响，这种雌雄异位会表现出不稳

定性[28]。在本研究中根据扭肚藤的长/短柱型花柱和

花药的交互指数结合花柱与花药高度分布图，两型

间并不呈现精确的交互式雌雄异位，上层器官的交

互关系大于下层器官，说明长花柱型的花柱高度和

短花柱型花药高度的对称变异程度小于长花柱型

的，总体交互雌雄异位发生了一定的变异。同时该

种两型间的花药高度有极显著差异，亦不完全符合

柱高二态的定义，因此认为扭肚藤是非典型的二型

花柱植物。 

在异型花柱的植物中，花冠筒的形态和高度与

传粉者口器有密切关联，因此绝大部分短吻昆虫由

于花冠筒的限制成为次优传粉者，同时也成为花型

间的雌雄异位变异的因素[29]。此外，大部分二型花

柱植物的 S 型花较 L 型花更大，因为 S 型的柱头位

置低，相对更难接受到花粉，而增大花型有利于促

进柱头接受来自传粉昆虫携带的花粉以补偿花粉

流的不对称性[30]。然而，扭肚藤中 2 种花型的花冠

大小并没有显著差异，因此认为扭肚藤中花的大小

并非补偿花粉流不对称性的因素。与典型的二型花

柱植物相比，扭肚藤花冠筒更为细长，且长柱花冠

筒直径小于短柱型花冠筒，因此推测细长的花冠筒

导致传粉者(蛾类)不易接触到花粉，或即使能够接

触到花粉也会由于狭窄的筒壁造成花粉损失，而高

花药有利于传粉者获取花粉且会降低花粉损失。因

此，下层器官的变异结果很可能由长花柱型的花药

高度伸长所致，但仍需要进一步的实验证据支持。 

Valois-Cuesta等[31]在对Palicourea demissa的分析中

发现，决定交互式雌雄异位的花柱高度和花药高度

都与花冠筒的高度相关，认为花药的相对位置是由

于花丝基部与花冠筒相连，因此 2 种花药的高度都

会随着花冠筒高度的增加而升高。本研究中扭肚藤

的花药高度和花柱高度也与花冠筒高度相关，与其

研究结果一致。 

3.2 扭肚藤花的附属特征多态性 

在扭肚藤中花粉和柱头的微观形态观察中发

现花粉形状为圆球形或近圆球形，花粉壁纹饰呈现

网状，这与前人[32]研究结果一致，且本研究中短柱

型花粉大小显著大于长花柱型。有研究认为长花柱

型中较小的花粉是对短柱较低花柱的一种适应，源

于短花柱型较低的花柱相比长花柱型更难接触到

花粉，而短花柱型更大的花粉也为花粉萌发后通过

长柱花的较长花柱提供更多的能量，以便实现更有

效的传粉[33–34]。此外，在扭肚藤 2 种花型的柱头中

发现短柱型比长柱型更长，原因可能是由于短柱型

的柱头位置低且花冠筒较细，为了适应形态和位置

关系以便有效获取花粉，需要更长的柱头来补偿低

位造成的花粉损失。 

3.3 扭肚藤对花粉的不亲和性 

人工授粉的实验结果表明扭肚藤存在严格的

异型自交不亲和。当长柱型和短柱型分别进行自交

和型内不合法授粉时，花粉会在柱头的不同位置停

止生长，不亲和反应抑制位点不一致在茜草科

(Rubiaceae)和报春花属(Primula)的研究中均有报

道[35]。但在扭肚藤自交和型内异交不合法授粉后并

没有出现这种抑制位点不一致的现象，扭肚藤的长

/短柱型不亲和花粉管在自交和型内异交授粉后出

现扭曲变形和胼胝质塞顶端膨大，无明显差异。已

有的研究表明二型花柱植物中控制花柱长度的基

因同时决定了短柱型的自交不亲和性，且该基因均

为半合子遗传结构，即在隐性单倍型中不存在等位

基因[10]。最新的研究在同属于木犀科(Oleaceae)的

木犀榄(Olea europaea)中鉴定到了控制二型性自交

不亲和的基因(GA2ox)，有趣的是，该基因同样为

半合子遗传结构[36]。鉴于素馨属与木犀榄较近的系

统发育关系，推测扭肚藤的短柱型个体中自交不亲

和性很可能与该基因相关，且 2 种花型中存在相互

独立的型内自交不亲和机制。 

综上，扭肚藤不具有精确的交互式雌雄异位,

是形态上呈现部分柱高二态特征的非典型的二型

花柱植物；其花粉大小和纹饰与柱头形态、大小等

在 2 种花型间存在差异；具有严格的异型自交不亲

和系统，能通过物理和生理特征使合法的型间传粉

得到充分的保证。前人对素馨属的研究表明 J. fru- 

ticans 和 J. odoratissimum 为典型的二型花柱植物[37], 

且 J. fruticans 处于素馨属系统发育关系的基部位

置[38]，因此推测二型花柱应该为素馨属的原始状
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态，而扭肚藤非典型二型花柱自祖先的二型花柱演

化而来。本研究结果为探究二型花柱的进化提供了

新的案例，有助于理解植物繁育系统的进化模式及

生态适应意义。 
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