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摘　 要: 利用体视显微镜、 半薄切片和超薄切片法对倒地铃(Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ Ｌｉｎｎ.)雄花和假两性

花开花过程及花药发育过程进行了观察和比较研究ꎮ 结果显示: (１)花蕾发育早期ꎬ 倒地铃雄花和假两性花的花

蕾形态没有区别ꎻ 花蕾发育后期ꎬ 雄花雌蕊退化ꎬ 假两性花雌蕊继续发育ꎬ 花蕾外部形态出现差异ꎻ 开花时雄

花花药开裂ꎬ 假两性花花药不开裂ꎮ (２)倒地铃雄花和假两性花均具四室花药ꎬ 呈蝶形ꎻ 花药壁细胞从外到内依

次是表皮、 药室内壁、 中层(２ 层)和绒毡层ꎻ 花药壁发育为基本型ꎬ 绒毡层为单核分泌型ꎬ 四分体为四面体型ꎬ
花粉粒两核ꎻ 开花时雄花和假两性花中层都有残留ꎻ 小孢子液泡化时ꎬ 绒毡层开始降解ꎬ 两核花粉粒时ꎬ 假两

性花绒毡层降解较快ꎮ (３)雄花药室内壁次生加厚完全ꎬ 裂口区发育ꎬ 连接同侧花粉囊的连接组织降解ꎬ 花药开

裂ꎻ 假两性花药室内壁次生加厚不完全ꎬ 具唇形细胞ꎬ 药隔细胞壁未降解ꎬ 同侧花粉囊未连通ꎬ 花药四室ꎬ 不

开裂ꎻ 假两性花成熟花粉粒细胞质稀少ꎬ 内壁不完整ꎮ 本研究结果表明ꎬ 倒地铃的雄花是由两性花在发育早期

雌蕊停止发育形成的ꎬ 假两性花则由两性花在发育晚期雄蕊功能退化造成的ꎮ
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ａｎｄ ｓｔａｍｅｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｓｔａｍｉｎａｔｅ ａｎｄ ｐｓｅｕｄｏ￣ｂｉｓｅｘｕａｌ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ
Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ Ｌｉｎｎ. ｗｅｒｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ｕｓｉｎｇ ｓｔｅｒｅｏｍｉｃｒｏｓｃｏｐｙꎬ ｗｉｔｈ ｓｅｍｉ￣ｔｈｉｎ ａｎｄ
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　 　 无患子科(Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ)植物大部分种类是单

性花ꎬ 小部分为杂性或两性花[１]ꎮ 然而ꎬ 在具单

性或杂性花的种类中ꎬ 雌花或两性花中具有与雄花

中相似的雄蕊ꎬ 但其雄蕊往往不育ꎬ 这种雌花又是

形态上的两性花ꎬ Ｃａｏ 等[２] 将这种类型的花称为

假两性花ꎮ 例如荔枝(Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｓｏｎｎ.) [３]、
龙 眼 ( Ｄｉｍｏｃａｒｐｕｓ ｌｏｎｇａｎ Ｌｏｕｒ.) [４]、 文 冠 果

( Ｘａｎｔｈｏｃｅｒａｓ ｓｏｒｂｉｆｏｌｉｕｍ Ｂｕｎｇｅ.) [５]、 Ｃａｒｄｉｏ￣

ｓｐｅｒｍｕｍ ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒｕｍ Ｓｗａｎｔｚ.[６]、 Ｕｒｖｉｌｌｅａ

ｃｈａｃｏｅｎｓｉｓ Ｈｕｎｚ.[６]、 Ｍｅｌｉｃｏｃｃｕｓ ｌｅｐｉｄｏｐｅｔａｌｕｓ

Ｒａｄｌｋ.[７] 和 Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ ( Ｌｅｖｌ.)
Ｒｅｈｄ.[２]的雌花中都具有不育的雄蕊ꎮ 无患子科不

同类群植物雌花中雄蕊败育的形式及原因各有不

同ꎮ 第 １ 种类型是雌花中败育雄蕊的绒毡层降解缓

慢、 不完全降解或不降解ꎬ 并伴随着药室内壁加厚

不完全ꎬ 花药不裂ꎬ 最终导致假两性花中的雄蕊不

育ꎬ 如文冠果[８ꎬ ９]、 Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒｕｍ

Ｓｗａｎｔｚ[６] . 和 Ｕｒｖｉｌｌｅａ ｃｈａｃｏｅｎｓｉｓ Ｈｕｎｚ.[６]都属于

此种类型ꎮ 第 ２ 种类型是绒毡层降解不完全ꎬ 药室

内 壁 不 加 厚ꎬ 如 Ｍｅｌｉｃｏｃｃｕｓ ｌｅｐｉｄｏｐｅｔａｌｕｓ
Ｈｕｎｚ.[７]ꎮ 第 ３ 种类型是败育发生在雄蕊发育的不

同时期ꎬ 例如龙眼雌花中雄蕊败育发生在雄蕊发育

的 ３ 个时期: (１)造孢细胞时期ꎬ 维管组织不发

达ꎬ 花药壁中层缺乏淀粉导致部分造孢细胞败育ꎻ
(２)四分体时期ꎬ 雌花雄蕊的小孢子母细胞减数分

裂部分不正常ꎬ 导致部分四分体败育ꎻ (３)小孢子

时期ꎬ 绒毡层提前解体ꎬ 导致小孢子营养不足而败

育[４]ꎮ 上述研究多针对无患子科的木本植物ꎬ 而

对草本植物的研究少有报道ꎮ
倒地铃(Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ Ｌｉｎｎ.)

为倒地铃属(Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ)一年生草质攀援藤

本植物ꎬ 又名风船葛、 金丝苦楝藤、 野苦瓜、 包袱

草等ꎮ 倒地铃属约有 １２ 种ꎬ 多数分布在美洲热带

地区ꎬ 少数广布于世界各热带和亚热带地区ꎮ 我国

仅有倒地铃 １ 种ꎬ 主要分布在东部、 南部和西南

部ꎬ 北部少见ꎮ 倒地铃主要生长在田野、 灌丛、 路

边和林边[１]ꎬ 具有清热、 利尿、 祛瘀、 解毒等功

效ꎬ 常用于治疗肺炎、 风湿、 黄疸、 跌打损伤

等[１０]ꎮ 近年来的研究表明ꎬ 倒地铃提取物具有抗

炎、 镇痛、 止泻、 抑菌、 镇静、 降血糖和提高小鼠

生育能力的作用[１１ － １７]ꎮ 韦建华等[１８] 从倒地铃全

草提取出豆甾醇等 １１ 种化合物ꎮ 陈君等[１９]从倒地

铃有效部位提取出槲皮素等 ８ 种化合物ꎮ 目前ꎬ 对

倒地铃的解剖学研究仅限于其开花期雌蕊的结构和

果实发育及开裂等方面[２０ꎬ ２１]ꎮ
倒地铃花期为 ６ 月 － １０ 月ꎬ 其圆锥花序具有

长的总花柄ꎬ 每个总花柄上着生 ３ 个聚伞花序ꎬ 每

个聚伞花序上具 ３ 朵花ꎬ 中央一朵先开放ꎬ 两侧的

后开放ꎮ 从花的形态学来看ꎬ 倒地铃具有两种类型

的花: 雄花和两性花ꎮ 雄花具有 ８ 枚不等长的雄

蕊ꎬ １ 枚极度退化的雌蕊ꎬ 不结实ꎻ 两性花由 ８ 枚

雄蕊围绕 １ 枚雌蕊构成ꎬ 雌蕊具 ３ 裂的柱头ꎬ 授粉

后可发育形成果实ꎬ 而雄蕊花药成熟时不开裂ꎬ 即

雄蕊不育ꎮ
为了进一步探明无患子科植物功能性雌雄异花

的分化过程及雌花中雄性不育的原因ꎬ 我们以该科

的草本类型倒地铃为材料ꎬ 利用体视显微镜、 半薄

切片技术和超薄切片ꎬ 比较倒地铃雄花与假两性花

发育过程中的形态变化及雄蕊结构差异ꎬ 探讨该科

植物性别分化特征ꎬ 以期为无患子科雌花和雄花雄
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蕊的发育过程积累资料ꎮ

１　 材料和方法

１􀆰 １　 实验材料

于 ２０１３ 年 ４ 月和 ２０１４ 年 ４ 月分别将倒地铃

种子播种于西北大学生物园内ꎬ 于同年花期 (６
月 － １０ 月)采集不同发育阶段的花蕾及开放的花

朵用于实验ꎮ
１􀆰 ２　 开花过程的形态学观察

取不同发育阶段的新鲜花蕾ꎬ 用游标卡尺测量

花蕾长度ꎻ 在体视显微镜下剥取花被ꎬ 观察雄蕊和

雌蕊形态并拍照ꎮ
１􀆰 ３　 半薄切片

取不同发育阶段的花蕾(以花蕾长度为标准)
及刚开放的花朵ꎬ 用 ２􀆰５％戊二醛(０􀆰１ ｍｏｌ / Ｌ 磷酸

缓冲液ꎬ ｐＨ ７􀆰０)预固定 ３ ｈꎻ 取出并用磷酸缓冲

液漂洗 ３ 次(每次 ３０ ｍｉｎ)ꎬ 然后用 １％锇酸后固定

(４℃过夜)ꎬ 再用磷酸缓冲液漂洗 ３ 次 (每次

３０ ｍｉｎ)ꎻ 用 梯 度 乙 醇 脱 水ꎬ 环 氧 丙 烷 过 渡ꎬ
Ｅｐｏｎ８１２ 树脂包埋ꎮ 用 Ｌｅｉｃａ Ｕｌｔｒａｃｕｔ Ｒ 型切片机

切片 (厚度 ２ μｍ)ꎬ 甲苯胺蓝染色ꎬ 于 Ｎｉｋｏｎ
ｅｃｌｉｐｓｅ ５０ｉ 显微镜下观察并拍照ꎮ
１􀆰 ４　 超薄切片

材料固定、 包埋流程同半薄切片 (见 １􀆰３ 小

节)ꎮ Ｌｅｉｃａ ＥＭＵＣ６ (Ｒｅｉｃｈｅｒｔ￣Ｊｕｎｇ)型超薄切片

机(Ｖｉｅｎｎａꎬ Ａｕｓｔｒｉａ)切片(厚度 ７０ ｎｍ)ꎬ 然后置

于铜网上ꎬ 用醋酸双氧铀￣柠檬酸铅双重染色ꎬ 于

日立 Ｈ￣６００ (Ｈｉｔａｃｈｉ Ｈｉｇｈ￣Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ Ｃｏｒｐｏｒａ￣
ｔｉｏｎꎬ Ｔｏｋｙｏꎬ Ｊａｐａｎ)透射电子显微镜下观察并拍

照ꎮ

２　 结果

２􀆰 １　 倒地铃开花过程的形态变化

发育早期的花(花蕾长度小于 １􀆰１ ｍｍ)ꎬ 从花

蕾形态上无法区分雄花和假两性花(图版Ⅰ: Ａꎬ
Ｂ)ꎻ 此时ꎬ 花蕾剥去花被后能观察到 ８ 枚雄蕊原

基围绕 １ 枚雌蕊原基ꎬ 雌蕊三心皮还未愈合(图版

Ⅰ: ａꎬ ｂ)ꎮ 花蕾长度为 １􀆰２~１􀆰３ ｍｍ 时ꎬ 从其外

部形态上依然无法区分雄花和假两性花(图版Ⅰ:
Ｃꎬ Ｄ)ꎻ 剥去花被后ꎬ 可区分出雄花和假两性花ꎬ
雄花中的雌蕊发育停滞甚至退化ꎬ 假两性雌蕊和雄

蕊均正常发育ꎬ 雌蕊子房上位(图版Ⅰ: ｃꎬ ｄ)ꎮ

当花蕾长度为 １􀆰６ ~１􀆰８ ｍｍ 时ꎬ 从外部形态上可

区别雄花和假两性花ꎬ 雄花花蕾呈圆柱状ꎬ 假两性

花花蕾呈椭圆形(图版Ⅰ: Ｅꎬ Ｆ)ꎻ 去除花被后ꎬ
雄花雌蕊退化ꎬ 假两性花雌雄蕊均发育正常(图版

Ⅰ: ｅꎬ ｆ)ꎮ 花蕾长度达 ２􀆰５~２􀆰７ ｍｍ 即将开花时ꎬ
雄花花蕾顶部平齐ꎬ 假两性花花蕾顶部稍尖(图版

Ⅰ: Ｇꎬ Ｈ)ꎻ 此时ꎬ 雄花的花药、 花丝迅速增长ꎬ
花药横向开裂(图版Ⅰ: ｇ)ꎻ 而假两性花的花药、
花丝短ꎬ 花药不开裂ꎬ 雌蕊发育完全ꎬ 柱头三裂ꎬ
高于雄蕊群(图版Ⅰ: ｈ)ꎮ 开花时ꎬ 雄花及假两性

花均具 ４ 枚乳白色的花瓣ꎬ 两两对生(图版Ⅰ: Ｉꎬ
Ｊ)ꎻ 每枚花瓣向内分生出 １ 枚小花瓣ꎬ ４ 枚小花瓣

紧抱雄蕊或雄蕊和柱头ꎬ 其中 ２ 枚尖端具橘黄色的

密导ꎬ 花盘上具 ２ 个乳突状的蜜腺(图版Ⅰ: ｉꎬ ｊ)ꎻ
此时ꎬ 假两性花花药仍未开裂(图版Ⅰ: Ｉꎬ Ｊ)ꎮ
２􀆰 ２　 倒地铃雄花和假两性花花药发育过程的相似

特征

倒地铃花药发育过程参照 Ｓａｎｄｅｒｓ 等[２２] 对拟

南芥花药发育时期的分类方法ꎮ 在两核花粉粒之

前ꎬ 雄花和假两性花的花药发育过程相似ꎮ 下面我

们根据显微镜下的观察结果ꎬ 对倒地铃雄花和假两

性花发育的相似阶段进行描述ꎮ
　 　 (１)造孢细胞时期

花药原基的孢原细胞平周分裂形成初生壁细胞

和初生造孢细胞ꎮ 初生造孢细胞经过分裂分化形成

次生造孢细胞(图版Ⅱ: Ａ)ꎮ 次生造孢细胞排列紧

密ꎬ 细胞质染色均匀ꎬ 无明显液泡ꎬ 细胞核较大

(图版Ⅱ: Ａꎬ Ｂ)ꎮ 初生壁细胞分裂分化成两层次

生周缘细胞(图版Ⅱ: Ａ)ꎮ 外侧次生周缘细胞分裂

分化形成药室内壁和中层外层细胞ꎬ 内侧次生周缘

细胞分裂分化形成中层内层和绒毡层细胞(图版

Ⅱ: Ｂ)ꎮ 维管组织和药隔薄壁细胞已形成(图版

Ⅱ: Ｂ)ꎮ
　 　 (２)小孢子母细胞时期

小孢子母细胞刚形成时ꎬ 染色均匀ꎬ 体积增

大ꎬ 细胞间隙变大ꎬ 尚未形成胼胝质壁(图版Ⅱ:
Ｃ)ꎮ 随后小孢子母细胞呈圆形ꎬ 积累胼胝质壁(图
版Ⅱ: Ｄ)ꎮ 分化完全的花药四室ꎬ 呈蝶形(图版

Ⅱ: Ｃ)ꎮ 花药壁由外到内依次是表皮、 药室内壁、
中层(２ 层)和绒毡层(图版Ⅱ: Ｃ)ꎮ 表皮、 药室内

壁和中层细胞排列整齐ꎬ 细胞染色均匀(图版Ⅱ:
Ｃ)ꎮ 绒毡层细胞与小孢子母细胞紧密相连ꎬ 细胞

７６１　 第 ２ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 仝盼盼等: 倒地铃花的形态分化与花药结构研究



质染色均匀ꎬ 个别细胞中有大液泡(图版Ⅱ: Ｃ)ꎮ
然而ꎬ 小孢子母细胞胼胝质积累时ꎬ 表皮和药室内

壁细胞质的细胞核被大液泡挤到一侧 (图版Ⅱ:
Ｄ)ꎮ 中层内层细胞降解ꎬ 靠近维管组织中层内层

细胞依然清晰可见ꎬ 中层外层细胞呈扁平状(图版

Ⅱ: Ｄ)ꎮ 绒毡层液泡化ꎬ 体积增大ꎬ 细胞核大ꎬ
核仁明显(图版Ⅱ: Ｄ)ꎮ
　 　 (３)四分体时期

小孢子母细胞减数分裂第一次分裂后不形成细

胞壁ꎬ 只形成 ２ 个细胞核ꎬ 减数分裂第二次分裂时

２ 个细胞核同时分裂ꎬ 最后在 ４ 个细胞核之间形成

细胞壁ꎬ 形成四面体排列的四分体(图版Ⅱ: Ｅꎬ
Ｆ)ꎮ 四分体时期的小孢子染色深且均匀ꎬ 核仁明

显(图版Ⅱ: Ｆ)ꎮ 四分体形成过程中ꎬ 中层外层细

胞降解(图版Ⅱ: Ｅ)ꎬ 但到四分体时期仍有残留

(图版Ⅱ: Ｆ)ꎮ 绒毡层持续液泡化(图版Ⅱ: Ｆ)ꎮ
　 　 (４)单核小孢子早期

刚释放的小孢子ꎬ 呈三角形ꎬ 只具内壁ꎬ 细胞

质染色均匀ꎬ 细胞核位于小孢子中央ꎬ 故又称单核

中位期(图版Ⅱ: Ｇ)ꎮ 此时ꎬ 花粉囊增大ꎬ 药室内

壁细胞增大ꎬ 中层细胞沿花粉囊辐射状伸长(图版

Ⅱ: Ｇ)ꎮ 增大的花粉囊ꎬ 为花粉的进一步发育提

供了空间ꎮ 绒毡层细胞远离小孢子ꎬ 染色较深ꎬ 出

现明显的质壁分离现象(图版Ⅱ: Ｇ)ꎮ
　 　 (５)单核小孢子晚期

小孢子体积增大并液泡化ꎬ 细胞质和细胞核被

挤到小孢子的边缘ꎬ 又称为单核靠边期(图版Ⅱ:
Ｈ)ꎮ 此时期形成了小孢子花粉外壁ꎬ 小孢子具有

３ 个萌发孔ꎬ 分别位于三角形花粉的 ３ 个角(图版

Ⅱ: Ｈ)ꎮ 随着花药室的增大ꎬ 表皮细胞更加扁平ꎬ
中层细胞只具降解的残余(图版Ⅱ: Ｈ)ꎮ 绒毡层细

胞具大液泡ꎬ 细胞核变形ꎬ 有降解的迹象(图版

Ⅱ: Ｈ)ꎮ
２􀆰 ３　 倒地铃雄花和假两性花花药发育过程的不同

特征

进入两核花粉粒时期ꎬ 雄花和假两性花的花药

结构差异越来越明显ꎬ 两者表现出不同的特征ꎮ
　 　 (１)两核花粉粒时期

雄花小孢子细胞核进行一次不均等分裂ꎬ 形成

了一个大的营养细胞和一个紧贴花粉壁的小生殖细

胞(图版Ⅱ: Ｉ)ꎮ 随后生殖细胞逐渐由边缘移动至

小孢子中央ꎬ 整个生殖细胞浸润在细胞质浓厚的营

养细胞中(图版Ⅱ: Ｊ)ꎮ 刚进入两核花粉粒时ꎬ 药

室内壁细胞径向壁和内切向壁已开始出现不均匀的

次生壁加厚(图版Ⅱ: Ｉ)ꎮ 中层细胞有残留ꎬ 绒毡

层细胞进一步降解ꎬ 细胞核严重变形(图版Ⅱ: Ｉ)ꎮ
当生殖细胞移向花粉粒中央时ꎬ 药室内壁已完全加

厚ꎬ 绒毡层细胞质减少(图版Ⅱ: Ｊ)ꎮ
与雄花相比ꎬ 此时假两性花花粉粒存在明显的

小液泡ꎬ 细胞质收缩ꎬ 偶见空花粉粒 (图版Ⅱ:
Ｍ)ꎮ 随后ꎬ 花粉粒液泡化程度增加ꎬ 细胞质收缩

更严重ꎬ 具有降解现象(图版Ⅱ: Ｎ)ꎮ 进入两核花

粉粒时期ꎬ 药室内壁细胞次生壁加厚只停留在靠近

维管组织的药室内壁细胞(图版Ⅱ: Ｎ)ꎮ 绒毡层细

胞质比雄花明显少(图版Ⅱ: Ｉꎬ Ｍ)ꎮ 当生殖细胞

移到花粉粒中央时ꎬ 假两性花绒毡层细胞已基本降

解ꎬ 仅剩细胞壁和少量细胞质ꎮ (图版Ⅱ: Ｊꎬ Ｎ)ꎮ
　 　 (２)成熟花粉粒时期

雄花成熟的花粉粒为两核花粉粒 (图版Ⅱ:
Ｋ)ꎮ 营养物质丰富ꎬ 染色较深(图版Ⅱ: Ｋ)ꎮ 花

药裂口区发育ꎬ ２ 个花药室连通成一个大的花药室

(图版Ⅱ: Ｋ)ꎮ 中层细胞有残留ꎬ 绒毡层细胞基本

降解(图版Ⅱ: Ｋꎬ Ｑ)ꎮ 开花时ꎬ 花药从裂口区开

裂ꎬ 散出花粉ꎬ 此时花粉粒染色深ꎬ 充满大量淀粉

粒和油滴(图版Ⅱ: Ｒ)ꎮ
与雄花相比ꎬ 此时假两性花成熟花粉粒细胞质

明显皱缩ꎬ 严重液泡化(图版Ⅱ: Ｏ)ꎮ 药室内壁加

厚未扩大ꎬ 具唇形细胞ꎬ 同侧花粉囊连接组织细胞

原生质体降解仅残留细胞壁ꎬ 但未连通(图版Ⅱ:
Ｏꎬ Ｓ)ꎮ 中层细胞有残留ꎬ 绒毡层细胞具降解后的

残余(图版Ⅱ: Ｏ)ꎮ 开花时ꎬ 假两性花的花粉囊收

缩变形ꎬ 花粉粒畸形ꎬ 细胞质严重皱缩ꎬ 缺乏营养

物质ꎬ 花粉壁内壁部分降解(图版Ⅱ: Ｐꎬ Ｔ)ꎮ 花

药保持四室花粉囊ꎬ 不开裂(图版Ⅱ: Ｐ)ꎮ

３ 讨论

３􀆰 １　 倒地铃功能性单性花分化过程

倒地铃花蕾发育早期(花蕾长度小于 １􀆰１ ｍｍ)
为两性花阶段ꎮ 当花蕾长度为 １􀆰２ ~１􀆰３ ｍｍ 时ꎬ
大部分“两性花”中的雌蕊发育停滞甚至退化ꎬ 形

成雄花ꎮ 小部分“两性花”雌雄蕊正常发育ꎮ 此时

雄花和假两性花开始分化ꎬ 但从花蕾外部形态仍无

法区别ꎮ 当花蕾长度为 １􀆰６ ~１􀆰８ ｍｍ 时ꎬ 假两性

花雌蕊体积不断增大ꎬ 雄花雌蕊进一步退化ꎬ 仅从
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花蕾形态上即可区别雄花和假两性花ꎮ 因此ꎬ 我们

认为雌蕊的发育状况是区分倒地铃雄花和假两性花

的关键ꎮ
性别分化过程的形态学研究表明ꎬ 大多数单性

花植物在形态分化早期都经历“两性时期” [２３]ꎬ 其

中一种性别在特定的阶段发育停滞甚至退化ꎬ 使这

种生殖器官败育而丧失功能ꎬ 这种停滞在不同种类

植物中往往在花发育的不同阶段发生ꎬ 例如玉米

(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌｉｎｎ.)是在雌雄分化的早期[２４]ꎻ 白麦

瓶草(Ｓｉｌｅｎｅ ｌａｔｉｆｏｌｉａ Ｌｉｎｎ.)是在出现雌、 雄蕊后的

发育中期[２５]ꎻ 芦笋(Ａｓｐａｒａｇｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ Ｌｉｎｎ.)
则出现在大孢子和小孢子的发生期[２６]ꎮ 倒地铃单

性花也是两性花蕾发育后期相应性别器官发育停滞

甚至退化形成的ꎬ 即在小孢子液泡化之前ꎬ 同一朵

花中雄蕊和雌蕊都正常发育ꎬ 两核花粉粒时期大部

分“两性花”中的雌蕊发育停滞ꎬ 形成雄花ꎮ 此时ꎬ
小部分“两性花”雌蕊和雄蕊都在正常发育ꎬ 直到

进入双核花粉粒之后“两性花”的花药才开始败育ꎬ
形成假两性花ꎬ 即功能性的雌花ꎬ 这与文冠果花的

分化过程相似[５]ꎮ 然而ꎬ 进入双核花粉粒之后ꎬ
雌、 雄蕊已分化形成ꎬ 故推测倒地铃假两性花的形

成不仅仅是发育停滞ꎬ 其雄性功能的退化可能与细

胞程序性死亡有关[２７]ꎮ
至于无患子科雌花中无功能雄蕊存在的意义有

不同的看法ꎬ 如 Ｍａｙｅｒ 等[２８] 研究认为可能起到吸

引传粉者的作用ꎻ Ｃａｎｅ[２９]研究认为雌花中无功能

的雄蕊不具有吸引传粉者的作用ꎬ 也不会发育成有

功能的雄蕊ꎬ 而会在未来的进化过程中逐渐退化消

失ꎬ 最终发育成单性花ꎮ 倒地铃开花时ꎬ 雄花和假

两性花均具蜜导和蜜腺ꎬ 且所处位置和结构相似

(图版Ⅰ: ｉꎬ ｊ)ꎬ 故我们认为假两性花不育雄蕊吸

引传粉者的可能性更大ꎮ
３􀆰 ２　 倒地铃雄花和假两性花花药的相似发育过程

与吕雪芹等[９] 对文冠果的研究结果一致ꎬ 本

研究发现倒地铃在两核花粉粒时期之前ꎬ 雄花和假

两性花的花药发育过程相似ꎮ 倒地铃花药具有 ４ 个

花粉囊、 呈蝶形ꎬ 分别位于药隔薄壁组织和维管束

的两侧ꎬ 其发育完好的花药壁细胞从外到内依次

是: 表皮、 药室内壁、 中层(２ 层)和绒毡层ꎮ 与

Ａｌｌｏｐｈｙｌｕｓ ｚｅｙｌａｎｉｃｕｓ Ｌｉｎｎ.[３０] 和 Ｌｅｐｉｄｏｐｅｔａｌｕｍ
ｊａｃｋｉａｎｕｍ Ｒａｄｌｋ.[３１] 双子叶型花药壁发育不同的

是ꎬ 倒地铃花药壁发育为基本型ꎮ 同时与 Ｃａｒｄｉｏ￣

ｓｐｅｒｍｕｍ ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒｕｍ Ｓｗａｎｔｚ.[６]、 Ｕｒｖｉｌｌｅａ ｃｈａｃ￣
ｏｅｎｓｉｓ Ｈｕｎｚ.[６]、 Ｄｅｌａｖａｙａ ｔｏｘｏｃａｒｐａ Ｆｒａｎｃｈ.[３２]

和 Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ (Ｌｅｖｌ.) Ｒｅｈｄ.[２] 相
似ꎬ 倒地铃具有典型的单核分泌型绒毡层ꎬ 小孢子

母细胞减数分裂的方式为同时型ꎬ 四分体为四面体

形ꎬ 未见四角形四分体[３３]ꎮ 其花粉粒成熟时为

两核ꎮ
３􀆰 ３　 假两性花的雄性不育

植物雄性不育表型多样ꎬ 如: 雄性器官缺失、
造孢组织发育异常、 花粉粒在发育各个阶段的降解

及花药不开裂等[３４]ꎮ 从已有的研究[６ － ９] 可知ꎬ 无

患子科雌花中雄蕊不育主要与花药中层残留、 药室

内壁加厚、 绒毡层降解、 连接同侧 ２ 个花粉囊的药

隔薄壁组织有关ꎮ 倒地铃雄花和假两性花成熟花药

中都存在中层残留ꎬ 二者并无差异ꎬ 与 Ｓｏｌíｓ 等[６]

的观点不同ꎬ 我们认为倒地铃中层细胞残留不是影

响假两性花花粉粒败育和花药不开裂的原因ꎮ
绒毡层是花药壁的最内层孢子体细胞ꎬ 可将孢

子体的营养物质转运至雄配子体ꎬ 对花粉粒的发育

至关重要[３５ꎬ ３６]ꎮ 红菜薹(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌ.
ｓｓｐ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｌｉｎｎ. ｖａｒ. ｕｔｉｌｉｓ Ｔｓｅｎ ｅｔ Ｌｅｅ.)萝卜

细胞质雄性不育系花药绒毡层细胞挤压四分体ꎬ 导

致四分体和绒毡层同时解体而败育[３７]ꎻ 大白菜(Ｂ.
ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌｉｎｎ. ｓｓｐ. ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ)新型细胞质雄

性不育系 ６ｗ￣９６０５Ａ 的绒毡层细胞异常肥大ꎬ 挤压

小孢子ꎬ 导致小孢子和绒毡层解体[３８]ꎻ 绒毡层提

早解体导致鱼腥草(Ｈｏｕｔｔｕｙｎｉａ ｃｏｒｄａｔａ Ｔｈｕｎｂ.)雄
性不育[３９]ꎮ 与前人对文冠果[９]、 Ｍｅｌｉｃｏｃｃｕｓ ｌｅｐｉ￣
ｄｏｐｅｔａｌｕｓ Ｈｕｎｚ.[７] 及 Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｇｒａｎｄｉｆｌｏ￣
ｒｕｍ Ｓｗａｎｔｚ.[６] 和 Ｕｒｖｉｌｌｅａ ｃｈａｃｏｅｎｓｉｓ Ｈｕｎｚ.[６] 的
研究结果不同ꎬ 本研究中倒地铃在两核花粉粒早

期ꎬ 假两性花绒毡层细胞质少ꎬ 且降解速度较快ꎬ
导致其花粉粒营养供应不足而降解ꎬ 我们认为绒毡

层在两核花粉粒时期的较快降解应是两性花雄性不

育的原因之一ꎻ 进入两核花粉粒之后ꎬ 假两性花花

粉粒出现液泡化、 细胞质皱缩等降解现象ꎬ 且开花

时花粉粒畸形ꎬ 细胞质稀少ꎬ 花粉内壁部分降解ꎮ
因此ꎬ 我们推测倒地铃的假两性花花粉粒可能经历

了细胞程序性死亡的过程ꎮ
药室内壁次生加厚、 裂口区发育以及药隔连接

组织的降解是花药开裂的重要条件[２７ꎬ ４０ － ４２]ꎮ 与

Ｍｅｌｉｃｏｃｃｕｓ ｌｅｐｉｄｏｐｅｔａｌｕｓ Ｈｕｎｚ. 雌花花药药室内
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壁不加厚不同[７]ꎬ 倒地铃的假两性花药室内壁次

生壁加厚不完全ꎻ 与文冠果[８] 的孕花不具唇形细

胞不同ꎬ 倒地铃的假两性花花药具唇形细胞ꎮ 倒地

铃假两性花花药同侧 ２ 个花粉囊之间的连接组织的

细胞质降解ꎬ 但其细胞壁未降解ꎬ 导致花药同侧花

粉囊未连通ꎬ 开花时假两性花花药依然维持四室并

且不开裂ꎮ 本研究认为ꎬ 倒地铃假两性花药室内壁

加厚不完全和连接组织壁不降解应该是花药不开裂

的原因ꎮ
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ｏｎ ｔｈｅ ｂｉｓｅｘｕａｌ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｕｎｉｓｅｘｕａｌ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｏｆ Ｘａｎｔｈｏ￣
ｃｅｒａｓ ｓｏｒｂｉｆｏｌｉａ Ｂｕｎｇｅ[Ｊ] . Ｂｕｌｌｅｔｉｎ ｏｆ Ｂｏｔａｎｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ

２０１４ꎬ ３４(１): ８５－９４.
[１０] 　 胡熙明ꎬ 张文康ꎬ 朱庆生. 中华本草[Ｍ] . 上海: 上海科技出

版社ꎬ １９９９: ４３－４４.
Ｈｕ ＸＭꎬ Ｚｈａｎｇ ＷＫꎬ Ｚｈｕ ＱＳ. Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｍａｔｅｒｉａ Ｍｅｄｉｃａ
[Ｍ] . Ｓｈａｎｇｈａｉ: Ｓｈａｎｇｈａｉ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ＆ Ｔｅｃｈｎｉｃａｌ Ｐｕｂｌｉ￣

ｓｈｅｒｓꎬ １９９９: ４３－４４.
[１１] 　 Ｈｕａｎｇ ＭＨꎬ Ｈｕａｎｇ ＳＳꎬ Ｗａｎｇ ＢＳꎬ Ｗｕ ＣＨꎬ Ｓｈｅｕ ＭＪꎬ

Ｈｏｕ ＷＣꎬ Ｈｕａｎｇ ＧＪ. Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｎｄ ａｎｔｉ￣ｉｎｆｌａｍｍａｔｏｒｙ
ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ ａｎｄ ｉｔｓ
ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｅｘ ｖｉｖｏ ａｎｄ ｉｎ ｖｉｖｏ [ Ｊ] . Ｊ Ｅｔｈｎｏ￣

ｐｈａｒｍａｃｏｌꎬ ２０１１ꎬ １３３(２): ７４３－７５０.
[１２] 　 Ｒａｏ ＮＶꎬ Ｐｒａｋａｓｈ ＫＣꎬ Ｋｕｍａｒ ＳＭＳ. Ｐｈａｒｍａｃｏｌｏｇｉｃａｌ

ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ (Ｌｉｎｎ) ｉｎ ｄｉｆ￣

ｆｅｒｅｎｔ ａｎｉｍａｌ ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ ｄｉａｒｒｈｏｅａ[Ｊ] . Ｉｎｄｉａｎ Ｊ Ｐｈａｒｍａｃｏｌꎬ
２００６ꎬ ３８(５): ３４６－３４９.

[１３] 　 Ａｎｎａｄｕｒａｉ Ａꎬ Ｅｌａｎｇｏｖａｎ Ｖꎬ Ｖｅｌｍｕｒｕｇａｎ Ｓꎬ Ｒａｖｉｋｕｍａｒ Ｒ.
Ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｙ ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｃｒｅｅｎｉｎｇ ａｎｄ ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ ｏｆ
Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ Ｌ. [ Ｊ] . Ａｄｖ Ａｐｐｌ Ｓｃｉ Ｒｅｓꎬ

２０１３ꎬ ４(５): ３０２－３０８.
[１４] 　 Ｍａｌａｖｉｙａ Ｓꎬ Ｎａｎｄａｋｕｍａｒ Ｋꎬ Ｖａｇｈａｓｉｙａ ＪＤꎬ Ｂｈａｌｏｄｉｙａ

ＹＳꎬ Ｊｉｖａｎｉ ＮＰꎬ Ｓｈｅｔｈ Ｎꎬ Ｃｈａｕｈａｎ Ｓ. Ａｎｘｉｏｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ
ｒｏｏｔ ｅｘｔｒａｃｔｓ ｏｆ Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ ｉｎ ｍｉｃｅ[ Ｊ] .
Ｉｎｔ Ｊ Ｐｈａｒｍａｃｏｌꎬ ２００９ꎬ ７: １－６.

[１５] 　 Ｖｅｅｒａｍａｎｉ Ｃꎬ Ｐｕｓｈｐａｖａｌｌｉ Ｇꎬ Ｐｕｇａｌｅｎｄｉ ＫＶ. Ａｎｔｉｈｙｐｅｒｇｌｙ￣
ｃａｅｍｉｃ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ Ｌｉｎｎ. ｌｅａｆ

ｅｘｔｒａｃｔ ｏｎ ＳＴＺ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｄｉａｂｅｔｉｃ ｒａｔｓ[Ｊ] . Ｊ Ａｐｐｌ Ｂｉｏｍｅｄꎬ
２００８ꎬ ６(１): １９－２６.

[１６] 　 陈君ꎬ 韦建华ꎬ 苗伟生ꎬ 蔡少芳ꎬ 张宏键. 倒地铃急性毒性及

降血糖作用的初步研究[Ｊ] . 时珍国医国药ꎬ ２０１２ꎬ ２３(５):
１０８３－１０８５.
Ｃｈｅｎ Ｊꎬ Ｗｅｉ ＪＨꎬ Ｍｉａｏ ＷＳꎬ Ｃａｉ ＳＦꎬ Ｚｈａｎｇ ＨＪ. Ｅｘｐｅｒｉ￣

ｍｅｎｔａｌ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｈｙｐｏｇｌｙｃｅｍｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ａｃｕｔｅ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｏｆ
Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ Ｌ. [Ｊ] . Ｌｉｓｈｅｚｈｅｎ Ｍｅｄｉｃｉｎｅ

ａｎｄ Ｍａｔｅｒｉａ Ｍｅｄｉｃａ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１２ꎬ ２３(５): １０８３－１０８５.
[１７] 　 Ｐｅｉｒｉｓ ＬＤＣꎬ Ｄｈａｎｕｓｈｋａ ＭＡＴꎬ Ｊａｙａｔｈｉｌａｋｅ ＴＡＨＤＧ. Ｅｖａｌｕａ￣

ｔｉｏｎ ｏｆ ａｑｕｅｏｕｓ ｌｅａｆ ｅｘｔｒａｃｔ ｏｆ Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａ￣

ｃａｂｕｍ (Ｌ.) ｏｎ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ｏｆ ｍａｌｅ ｒａｔｓ[ Ｊ] . Ｂｉｏｍｅｄ Ｒｅｓ Ｉｎｔꎬ
２０１５. ｄｏｉ: １０􀆰１１５５ / ２０１５ / １７５７２６.

[１８] 　 韦建华ꎬ 陈君ꎬ 蔡少芳ꎬ 卢汝梅ꎬ 林世炜. 倒地铃化学成分研

究(Ⅰ)[Ｊ] . 中草药ꎬ ２０１１ꎬ ４２(８): １５０９－１５１１.
Ｗｅｉ ＪＨꎬ Ｃｈｅｎ Ｊꎬ Ｃａｉ ＳＦꎬ Ｌｕ ＲＭꎬ Ｌｉｎ ＳＷ. Ｃｈｅｍｉｃａｌ

ｃｏｎｓｔｉｔｕｅｎｔｓ ｗｈｏｌｅ ｈｅｒｂ ｏｆ Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ

(Ⅰ)[Ｊ] . Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｔｒａｄｉｔｉｏｎａｌ ａｎｄ Ｈｅｒｂ Ｄｕｅｇｓꎬ ２０１１ꎬ ４２

(８): １５０９－１５１１.
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[１９] 　 陈君ꎬ 韦建华ꎬ 蔡少芳ꎬ 苗伟生ꎬ 潘立卫. 倒地铃有效部位化

学成分研究[Ｊ] . 中药材ꎬ ２０１３ꎬ (２): ２２８－２３０.

Ｃｈｅｎ Ｊꎬ Ｗｅｉ ＪＨꎬ Ｃａｉ ＳＦꎬ Ｍｉａｏ ＷＳꎬ Ｐａｎ ＬＷ. Ｓｔｕｄｙ ｏｎ

ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｎｓｔｉｔｕｅｎｓ ｏｆ Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ[Ｊ] .

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｍｅｄｉｃｉｎａｌ Ｍａｔｅｒｉａｌｓꎬ ２０１３ꎬ (２): ２２８－

２３０.

[２０] 　 Ｗｅｃｋｅｒｌｅ ＣＳꎬ Ｒｕｔｉｓｈａｕｓｅｒ Ｒ. Ｇｙｎｏｅｃｉｕｍꎬ ｆｒｕｉｔ ａｎｄ ｓｅｅｄ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｐａｕｌｌｉｎｉｅａｅ ( Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ) [ Ｊ] . Ｂｏｔ Ｊ Ｌｉｎｎ

Ｓｏｃꎬ ２００５ꎬ １４７(２): １５９－１８９.

[２１] 　 Ｒａｏ ＴＶＲꎬ Ｄａｖｅ Ｙ. Ｍｏｒｐｈｏ￣ｈｉｓｔｏｇｅｎｉｃ ｓｔｕｄｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｅｒｉ￣

ｃａｒｐ ｏｆ Ｃａｒｄｉｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈａｌｉｃａｃａｂｕｍ Ｌ. ( Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ)

[Ｊ] . Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｈｕｎｇꎬ ２００５ꎬ ４７(３ / ４): ４１９－４２４.

[２２] 　 Ｓａｎｄｅｒｓ ＰＭꎬ Ｂｕｉ ＡＱꎬ Ｗｅｔｅｒｉｎｇｓ Ｋꎬ ＭｃＩｎｔｉｒｅꎬ ＫＮꎬ Ｈｓｕ

ＹＣꎬ Ｌｅｅ ＰＹꎬ Ｇｏｌｄｂｅｒｇ ＲＢ. Ａｎｔｈｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｄｅｆｅｃｔｓ

ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｍａｌｅ￣ｓｔｅｒｉｌｅ ｍｕｔａｎｔｓ[Ｊ] . Ｓｅｘ Ｐｌａｎｔ

Ｒｅｐｒｏｄꎬ １９９９ꎬ １１(６): ２９７－３２２.

[２３] 　 Ｄｅｌｌａｐｏｒｔａ ＳＬꎬ Ｃａｌｄｅｒｏｎ Ｕｒｒｅａ Ａ. Ｓｅｘ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ

ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９３ꎬ ５(１０): １２４１－１２５１.

[２４] 　 Ｃｈｅｎｇ ＰＣꎬ Ｇｒｅｙｓｏｎ ＲＩꎬ Ｗａｌｄｅｎ ＤＢ. Ｏｒｇａｎ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ

ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｕｎｉｓｅｘｕａｌ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｓｓｅｌ ａｎｄ ｅａｒ

ｏｆ Ｚｅａ ｍａｙｓ[Ｊ] . Ａｍ Ｊ Ｂｏｔꎬ １９８３: ４５０－４６２.

[２５] 　 Ｇｒａｎｔ Ｓꎬ Ｈｕｎｋｉｒｃｈｅｎ Ｂꎬ Ｓａｅｄｌｅｒ Ｈ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｄｉｆｆｅ￣

ｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｌｅ ａｎｄ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｏｅｃｉｏｕｓ

ｐｌａｎｔ Ｓｉｌｅｎｅ ｌａｔｉｆｏｌｉａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ １９９４ꎬ ６(４): ４７１－４８０.

[２６] 　 Ｃａｐｏｒａｌｉ Ｅꎬ Ｃａｒｂｏｎｉ Ａꎬ Ｇａｌｌｉ ＭＧꎬ Ｒｏｓｓｉ Ｇꎬ Ｓｐａｄａ Ａꎬ

Ｌｏｎｇｏ ＧＭ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｍａｌｅ ａｎｄ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｉｎ

Ａｓｐａｒａｇｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ. Ｓｅａｒｃｈ ｆｏｒ ｐｏｉｎｔ ｏｆ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｆｒｏｍ

ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｉｃ ｔｏ ｕｎｉｓｅｘｕａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐａｔｈｗａｙ [ Ｊ] .

Ｓｅｘ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｐｏｄꎬ １９９４ꎬ ７(４): ２３９－２４９.

[２７] 　 Ｖａｒｎｉｅｒ ＡＬꎬ Ｍａｚｅｙｒａｔ￣Ｇｏｕｒｂｅｙｒｅ Ｆꎬ Ｓａｎｇｗａｎ ＲＳꎬ

Ｃｌéｍｅｎｔ Ｃ. Ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓｉｖｅｌｙ ｍｏｄｅｌｓ

ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ ｓｐｏｒｏｐｈｙｔｉｃ ｔｉｓｓｕｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｔａ￣

ｐｅｔｕｍ ａｎｄ ｉｓ ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｎ ｐｏｌｌｅｎ ｇｒａｉｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ

[Ｊ] . Ｊ Ｓｔｒｕｃｔ Ｂｉｏｌꎬ ２００５ꎬ １５２(２): １１８－１２８.

[２８] 　 Ｍａｙｅｒ ＳＳꎬ Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈ Ｄ. Ｃｒｙｐｔｉｃ ｄｉｏｅｃｙ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ Ｅｃｏｌ Ｅｖｏｌꎬ １９９１ꎬ ６(１０): ３２０－３２５.

[２９] 　 Ｃａｎｅ ＪＨ. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｓｔｅｒｉｌｅ ｐｏｌｌｅｎ ｉｎ ｃｒｙｐｔｉｃａｌｌｙ

ｄｉｏｅｃｉｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ flｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｃｕｒｒ Ｓｃｉꎬ １９９３ꎬ

６５: ２２３－２２５.

[３０] 　 Ｍａｔｈｕｒ Ｓꎬ Ｇｕｌａｔｉ Ｎ. Ｅｍｂｒｙｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｕｄｉｅｓ ｉｎ Ａｌｌｏｐｈｙｌｕｓ

ｚｅｙｌａｎｉｃｕｓ Ｌｉｎｎ. [Ｊ] . Ｉｎｄｉａｎ Ｊ Ｂｏｔꎬ １９８９ꎬ １２: ６２－６５.

[３１] 　 Ｍａｔｈｕｒ Ｓꎬ Ｇｕｌａｔｉ Ｎ. Ｅｍｂｒｙｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｌｅｐｉｄｏｐｅｔａｌｕｍ ｊａｃｋｉａ￣

ｎｕｍ Ｈｉｅｒｎ[Ｊ] . Ｉｎｄｉａｎ Ｊ Ｂｏｔꎬ １９８１ꎬ ４: ２１６－２２１.

[３２] 　 Ｃａｏ ＬＭꎬ Ｃａｏ Ｍꎬ Ｌｉｕ ＪＨꎬ Ｗａｎｇ ＺＸꎬ Ｌｉｎ Ｑꎬ Ｘｉａ ＮＨ. Ｓｐｏ￣

ｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｇａｍｅｔｏｇｅｎｅｓｉｓ ｏｆ Ｄｅｌａｖａｙａ ｔｏｘｏｃａｒｐａ

(Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ) ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ [ Ｊ] . Ｊ
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