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摘　 要: 利用扫描电子显微镜对番荔枝科 ２ 属 ３ 种植物的干花粉形态进行了观察ꎬ 旨在为番荔枝科植物花粉多样

性及其演化关系提供形态学证据ꎮ 观察结果显示ꎬ Ａｓｉｍｉｎａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ ｖａｒ􀆰 ｓｐａｔｕｌａｔａ Ｋｒａｌ、 Ａｓｉｍｉｎａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔｅ

Ｓｈｕｔｔｌｅｗ􀆰 ｅｘ Ｃｈａｐｍ􀆰 和 Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ ｐｌａｇｉｏｎｅｕｒｕｍ (Ｄｉｅｌｓ) Ｄ􀆰 Ｍ􀆰 Ｊｏｈｎｓｏｎ ３ 种植物的花粉多为四合体ꎬ 在

Ａｓｉｍｉｎａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ 内偶见二合体、 三合体ꎬ Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ ｐｌａｇｉｏｎｅｕｒｕｍ 偶见多合体ꎻ 四合体类型大多为偏菱形ꎬ
Ａ􀆰 ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ 和 Ｄ􀆰 ｐｌａｇｉｏｎｅｕｒｕｍ 中偶见四角形ꎻ ３ 种植物花粉表面纹饰分别为皱波状( ｒｕｇｕｌａｔｅ)、 微网状(ｍｉ￣
ｃｒｏｒｅｔｉｃｕｌａｔｅ)和网状( ｒｅｔｉｃｕｌａｔｅ)ꎮ 花粉通过形成外壁短链接( ｓｈｏｒｔ ｅｘｉｎｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎｓ) 或花粉联丝(ｐｏｌｌｅｎ￣
ｃｏｎｎｅｃｔｉｎｇ ｔｈｒｅａｄｓ)的方式将四合体凝集成花粉块(ｐｏｌｌｉｎｉｕｍ)ꎬ 提高了单一传粉过程中卵细胞的受精几率ꎮ
Ａｓｉｍｉｎａ 和 Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ 两属植物花粉在表面纹饰、 四合体类型等方面都十分相似ꎬ 支持两者在系统发育中亲缘关

系较近的观点ꎮ
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番荔枝科 (Ａｎｎｏｎａｃｅａｅ) 为被子植物基部类

群ꎬ 是木兰目中最大的科ꎬ 该科全世界约有 １２８
属、 ２０００ 余种植物ꎬ 属泛热带分布ꎬ 其中 ９００ 余

种分布于新热带地区ꎬ 多数生长在低海拔热带雨

林[１－３]ꎮ 作为被子植物早期进化的最大原始类群ꎬ
番荔枝科植物不仅在宏观形态上具有很高的多样



性ꎬ 同时花粉形态也丰富多样[４]ꎮ
番荔枝科植物花粉形态多样性丰富ꎬ 是研究系

统进化的重要依据和材料ꎬ 一直以来倍受分类学家

的重视ꎮ 被子植物中有超过 ５６ 个科的植物存在花

粉复合体ꎬ 主要有二合体、 三合体、 四合体、 多合

体以及花粉块 ５ 种形式[５]ꎮ 在番荔枝科 １２０ 属[６]

中ꎬ 约有 ４０ 属存在花粉复合体[７－１０]ꎬ 其中四合体

类型多样ꎬ 如偏菱形、 四角形 、 四面体形、 十字

形、 Ｔ 型等ꎮ 前人采用光镜 ( ＬＭ)、 扫描电镜

(ＳＥＭ)、 透射电镜(ＴＥＭ)对番荔枝科花粉的形状、
花粉萌发孔(沟)的类型及分布位置、 花粉外壁和

内壁的结构等进行了大量研究[７－１２]ꎬ 揭示了该科

植物花粉具有很高的多样性ꎮ 花粉形态多样性作为

番荔枝科植物辐射进化的一个显著方面和系统发育

特征的来源之一具有重要的研究价值[１３]ꎮ Ｗａｌ￣
ｋｅｒ[７ꎬ８ꎬ１１]首次对番荔枝科花粉形态进行了较为全面

的研究ꎬ 以花粉特征作为番荔枝科分类的主要依

据ꎬ 将番荔枝科划分为非正式的亚科和族ꎬ 认为在

番荔枝亚科(Ａｎｎｏｎｏｉｄｅａｅ)中ꎬ 花粉多为四合体或

多合体ꎬ 稀有单粒花粉ꎬ 异极或无极性ꎬ 两侧对

称ꎬ 具有近极面的萌发槽(ｃａｔａｓｕｌｃａｔｅ)或萌发孔

(ｃａｔａｕｌｃｅｒａｔｅ)ꎮ Ｌｅ Ｔｈｏｍａｓ[９ꎬ１０]和 Ｃｏｕｖｒｅｕｒ 等[１２]

对非洲地区类群的花粉形态及结构进行了较为详细

的研究ꎬ 发现番荔枝科植物主要花粉类型有单花

粉、 四合体以及包含 ８、 １６、 ３２ 粒花粉的多合体ꎮ
Ｗａｈａ[１４] 和 Ｇａｂａｒａｙｅｖａ[１５ꎬ１６] 首次报道了 Ａｓｉｍｉｎａ

ｔｒｉｌｏｂａ ( Ｌ.) Ｄｕｎａｌ 花 粉 复 合 体 的 发 育ꎮ Ｔｓｏｕ
等[１７ꎬ１８]研究了番荔枝属(Ａｎｎｏｎａ)四合体的形成及

其联合机制—胼胝质￣纤维素联合机制ꎬ 以及 Ｃｙｍ￣

ｂｏｐｅｔａｌｕｍ ｂａｉｌｌｏｎｉｉ Ｒ􀆰 Ｅ􀆰 Ｆｒ􀆰 八合体的形成及联

合机制ꎮ Ｓｕ 等[１９] 描述了金钩花属(Ｐｓｅｕｄｕｖａｒｉａ)
４２ 种植物的花粉形态ꎬ 并研究了其四合体的结合

机制ꎮ Ｃｈａｏｗａｓｋｕ 等[２０]报道了野独活属(Ｍｉｌｉｕｓａ)
２０ 种植物花粉的形态结构ꎮ Ｄｏｙｌｅ 等[１３ꎬ２１] 和 Ｍｏｌｓ
等[２２]对番荔枝科花粉的演化关系和系统发育进行

了分析和研究ꎬ 认为具有单粒花粉和单萌发沟的蒙

蒿子属(Ａｎａｘａｇｏｒｅａ)为番荔枝科原始类群ꎬ 而无萌

发孔(沟)花粉ꎬ 如番荔枝亚科的四合体则更为进化ꎮ
Ａｓｉｍｉｎａ 和 Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ 两属均属于番荔枝亚科

番荔枝族(Ａｎｎｏｎｅａｅ)ꎮ Ａｓｉｍｉｎａ 属包含 １１ 个种ꎬ

为小乔木或灌木ꎬ 原产于北美东部ꎬ 目前仅对该属

植物 Ａ􀆰 ｔｒｉｌｏｂａ 花粉的萌发以及四合体结合机制进

行了较为深入的研究[１４－１６]ꎮ Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ 属包含 ９
种植物ꎬ 为高大乔木或灌木ꎬ 分布于中国、 马来西

亚、 印度尼西亚、 老挝以及越南ꎬ 目前对 Ｄｉｓｅｐａ￣

ｌｕｍ 属花粉形态的研究较为匮乏ꎬ 仅 Ｗａｌｋｅｒ[８] 采
用光学显微镜对 Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ 属 ５ 种植物花粉的外

部形态特征进行了研究ꎮ 从系统发育树来看ꎬ
Ａｓｉｍｉｎａ 和 Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ 两属的系统演化关系非常接

近[２３]ꎮ 为探寻两者在花粉形态方面的异同点及其

演化关系ꎬ 本研究选取 Ａｓｉｍｉｎａ 属的 Ａ􀆰 ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ

ｖａｒ􀆰 ｓｐａｔｕｌａｔａ 和 Ａ􀆰 ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ 以及 Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ 属

的 Ｄ􀆰 ｐｌａｇｉｏｎｅｕｒｕｍ 为研究对象ꎬ 采用扫描电镜

(ＳＥＭ)对其干花粉形态进行观察研究ꎬ 旨在为番荔

枝科植物花粉多样性及其演化关系提供形态学证据ꎮ

１　 材料与方法

研究材料均取自中国科学院植物研究所标本馆

(ＰＥ)番荔枝科植物标本的干花粉ꎬ 即: Ａｓｉｍｉｎａ

ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ ｖａｒ􀆰 ｓｐａｔｕｌａｔａ(１１８６０１９ꎬ Ｒ􀆰 Ｋ􀆰 Ｇｏｄｆｒｅｙꎬ
Ｆｌｏｒｉｄａ)、 Ａ􀆰 ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ (１１８６０３２ꎬ Ｔ􀆰 Ｒ􀆰 Ｄｕｄｌｅｙꎬ
ＦｌｏｒｉｄａꎬＵＳＡ)和 Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ ｐｌａｇｉｏｎｅｕｒｕｍ (１１８７４１１ꎬ
海南工作队ꎬ 海南省)ꎮ

将花粉从花药中剥离后ꎬ 直接粘台ꎬ 用真空喷

镀仪喷金镀膜ꎬ 然后在 ＪＳＭ￣６３６０ＬＶ 扫描电子显

微镜下观察并拍照ꎬ 用 ＳＭｉｌｅＶｉｅｗ 软件测量每种花

粉表面至少 ３０ 个网孔 ( ｌｕｍｉｎａ) 和 ２０ 个网脊

(ｍｕｒｉ)的直径(单位为 μｍ)ꎮ 孢粉学术语参照 Ｐｕｎｔ
等[２４]的方法进行描述ꎮ

２　 观察结果

２􀆰 １　 Ａｓｉｍｉｎａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ ｖａｒ􀆰 ｓｐａｔｕｌａｔａ
花粉多数为四合体ꎬ 偏菱形( ｒｈｏｍｂｏｉｄａｌ ｔｅｔ￣

ｒａｄ)(图版Ⅰ: Ａ)ꎬ 偶见二合体(图版Ⅰ: Ｂ)ꎻ 未

见萌发孔ꎻ 花粉表面呈皱波状( ｒｕｇｕｌａｔｅ)ꎬ 有穿孔

(图版Ⅰ: Ｃ)ꎻ 邻近的花粉四合体通过外壁短连接

(ｓｈｏｒｔ ｅｘｉｎｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎｓ)的方式相连(图版Ⅰ: Ｄ)ꎮ
２􀆰 ２　 Ａｓｉｍｉｎａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ

花粉多为四合体ꎬ 偶见二合体(图版Ⅰ: Ｅ)、
三合体(图版Ⅰ: Ｆ)ꎬ 其中四合体多为偏菱形(图
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版Ⅰ: Ｇ)ꎬ 也存在四角形( ｔｅｔｒａｇｏｎａｌ ｔｅｔｒａｄ) (图
版Ⅰ: Ｈ)ꎻ 未见萌发孔ꎻ 单粒花粉表面较平ꎬ 具

微网状纹饰(ｍｉｃｒｏｒｅｔｉｃｕｌａｔｅ)ꎬ 有穿孔ꎬ (图版Ⅰ:
Ｉ)ꎬ 网孔的直径平均为 ０􀆰 ９０４ μｍꎬ 网脊的长度平

均为 ０􀆰 ８１５ μｍꎻ 花粉表面、 花粉之间有花粉连丝

相接ꎬ 将不同的花粉粒和花粉单位(ｐｏｌｌｅｎ ｕｎｉｔ)黏
合在一起形成花粉块(ｐｏｌｌｉｎｉｕｍ)(图版Ⅰ: Ｊ)ꎮ
２􀆰 ３　 Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ ｐｌａｇｉｏｎｅｕｒｕｍ

花粉大多为四合体ꎬ 多数为偏菱形( ｒｈｏｍｂｏｉ￣
ｄａｌ ｔｅｔｒａｄ)(图版Ⅰ: Ｋ)ꎬ 也存在四角形(图版Ⅰ:
Ｍ)ꎬ 偶见多合体(图版Ⅰ: Ｎ)ꎻ 未见萌发孔ꎻ 花

粉粒外壁纹饰为网状( ｒｅｔｉｃｕｌａｔｅ)(图版Ⅰ: Ｌ)ꎬ 网

孔的直径平均为 ３􀆰 １３１ μｍꎬ 网脊的长度平均为

２􀆰 ２４０ μｍꎬ 具圆形小穿孔ꎻ 相邻四合体之间以及

花粉之间有花粉连丝相连ꎬ 观察发现有花粉联丝从

外壁网孔中发生(图版Ⅰ: Ｏ)ꎻ 在部分花粉连丝基

部有圆球状的小颗粒物质(图版Ⅰ: Ｎ)ꎮ

３　 讨论

Ｗａｌｋｅｒ[８]研究发现ꎬ Ａｓｉｍｉｎａ 属植物的花粉为

四合体ꎬ 四角形ꎬ 异极ꎬ 两侧对称ꎻ 单花粉形态多

样ꎬ 有船形、 三角形、 椭圆形和圆形ꎮ Ｈｅｓｓｅ 等[２５]

认为该属花粉四合体具有不同的类型ꎬ Ａ􀆰 ｔｒｉｌｏｂａ

的花粉为十字形四合体花粉ꎮ 本研究中观察到

Ａｓｉｍｉｎａ 属的 ２ 种植物花粉以偏菱形四合体居多ꎻ
而 Ａ􀆰 ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ 的花粉为三合体、 二合体以及花粉

团ꎬ Ａ􀆰 ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ ｖａｒ􀆰 ｓｐａｔｕｌａｔａ 的花粉也有二合

体出现ꎮ Ｗａｌｋｅｒ[８]研究发现ꎬ Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ 属植物的

花粉多为多合体(八合体)ꎬ 异极ꎬ 两侧对称ꎬ 覆

盖层具长度适中的穿孔或大穿孔ꎬ 圆形或长圆形ꎻ
而本研究观察发现 Ｄ􀆰 ｐｌａｇｉｏｎｅｕｒｕｍ 的花粉多为

偏菱形四合体ꎮ 从 ３ 种植物花粉的纹饰上看ꎬ Ａ􀆰
ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ ｖａｒ􀆰 ｓｐａｔｕｌａｔａ 和 Ａ􀆰 ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ 的外壁纹

饰为皱波状和微网状ꎬ 而 Ｄ􀆰 ｐｌａｇｉｏｎｅｕｒｕｍ 的花

粉外壁纹饰为网状ꎮ Ａｓｉｍｉｎａ 和 Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ 两属植

物花粉在表面纹饰、 四合体的类型等方面都比较相

似ꎬ 支持两者在系统发育中亲缘关系较近的观点ꎮ
在单一的传粉过程中ꎬ 同一时间转移大量花粉

提高了卵细胞的受精几率ꎬ 这是利用昆虫进行传粉

的植物的一大选择优势[５ꎬ２６ꎬ２７]ꎮ 番荔枝科植物是通

过形成花粉复合体以及花粉联丝等几种方式把花粉

聚集起来ꎬ 依靠传粉者实现花粉的大量转移ꎮ 花粉

联丝在被子植物中广泛分布ꎬ 将大量花粉聚合成

团ꎮ 通常有含孢粉素和无孢粉素的花粉联丝两种类

型ꎬ 前者只在云实科(Ｃａｅｓａｌｐｉｎｉａｃｅａｅ)、 杜鹃花

科(Ｅｒｉｃａｃｅａｅ)以及柳叶菜科(Ｏｎａｇｒａｃｅａｅ)等少

数被子植物类群中存在ꎬ 而后者则分布广泛ꎬ 且形

态多样ꎻ 番荔枝科植物的花粉联丝属于起点不确定

的黏滑脂质类物质ꎮ 在花粉预处理时ꎬ 由于花粉联

丝缺少孢粉素导致它们的结构被有机溶剂破坏[２３]ꎮ
而本研究直接对干花粉进行扫描ꎬ 保证了其结构的

完整性ꎮ 已有相关研究[９ꎬ１３－１５]表明ꎬ 番荔枝科中的

Ａｓｉｍｉｎａ、 Ｍｉｓｃｈｏｇｙｎｅ、 Ｏｐｈｒｙｐｅｔａｌｕｍ、 Ｔｏｕｓｓａｉｎ￣
ｔｉａ、 Ｕｖａｒｉａｓｔｒｕｍ、 Ｕｖａｒｉｏｐｓｉｓ 等属中ꎬ 其代表种

的邻近四合体通过覆盖层融合的简单连接方式相

连ꎮ 在金钩花属(Ｐｓｅｕｄｕｖａｒｉａ)中ꎬ 邻近的花粉四

合体通过外壁短连接(ｓｈｏｒｔ ｅｘｉｎｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎｓ)和
花粉联丝两种不同方式相连接[１８]ꎮ Ａ􀆰 ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ
ｖａｒ􀆰 ｓｐａｔｕｌａｔａ 的邻近四合体通过外壁短连接的方

式相连ꎬ 而 Ａ􀆰 ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ 和 Ｄ􀆰 ｐｌａｇｉｏｎｅｕｒｕｍ 的花

粉四合体通过花粉联丝相连ꎬ 然而两者花粉联丝的

发生方式不同ꎬ Ｄ􀆰 ｐｌａｇｉｏｎｅｕｒｕｍ 花粉联丝的发生

可能与花粉外壁纹饰有关ꎮ 从功能上来说ꎬ 不论是

通过哪种方式相连ꎬ 都将大量的花粉聚合在一起ꎬ
进而增加了单一传粉过程中卵细胞的受精几率ꎮ 尽

管 Ａｓｉｍｉｎａ 和 Ｄｉｓｅｐａｌｕｍ 两属的系统演化关系非

常接近ꎬ 且花粉形态有一定的相似性ꎬ 但本研究中

观察到这 ２ 属 ３ 种植物的花粉四合体的连接方式有

一定的区别ꎮ 由此可见ꎬ 在番荔枝科的属间或属下

水平上ꎬ 花粉的形态有一定的差异ꎬ 显示了番荔枝

科植物花粉形态具有丰富的多样性[２８]ꎮ

致谢: 感谢华南植物园公共实验室徐信兰和胡晓颖高

级工程师在制片和拍照工作中的耐心指导ꎮ
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