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开花植物延迟自交的研究进展
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摘要：延迟自交是植物在单朵花开花末期主动自花授粉的一种繁殖方式。为了补充及完善植物进化和传粉生物

学研究的综合数据资料，笔者概述了延迟自交的发生途径、试验研究方法、“两全其美”繁殖保障假说等方面的

进展，探讨了其适应性意义，并对今后的研究方向提出了建议。目前，延迟自交现象广泛发生在 ４３ 科 ６１ 属 ７４
种植物中，其中，５２种植物的发生途径是单一的，２２种植物由两种途径共同作用。在单一途径中，柱头弯曲引起
的延迟自交最为常见；不完全雌雄异熟和雌雄异位减小两种途径共同作用促进的延迟自交最为常见。对延迟自

交的观察，多采用宏观传粉生物学手段，少有研究将宏观传粉生物学与遗传学手段相结合为延迟自交的发生提

供最严谨的证据。延迟自交的繁殖保障假说表明，植物在优先保障异交进行的前提下，当传粉环境不可预测时，

延迟自交能为植物的繁殖成功提供保障，被认为是结合了自交和异交优点的“两全其美”的交配系统。此外，对

于少胚珠物种，昆虫单次授粉后即可充分授粉；为节约植物资源，还可阻止延迟自交的发生。

关键词：开花植物；延迟自交；繁殖保障；近交衰退；适应性机制

中图分类号：Ｓ７１８；Ｑ９４１　 　 　 　 　 文献标志码：Ａ 开放科学（资源服务）标识码（ＯＳＩＤ）：
文章编号：１０００－２００６（２０２２）０６－０２３３－０７

Ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ ｄｅｌａｙｅｄ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ ｓｅｌｆｉｎｇ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ

ＸＩＡＯ Ｈａｎｗｅｎ１，ＬＩＵ Ｑｉｎｇｓｈａｎ２，３，ＴＩＡＮ Ｒｕｎａｎ１

（１．Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｌａｎｄｓｃａｐｅ Ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ，Ｎａｎｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００３７，Ｃｈｉｎａ；２．Ｓｈａｎｇｈａｉ Ｃｈｅｎｓｈａｎ
Ｂｏｔａｎｉｃａｌ Ｇａｒｄｅｎ，Ｓｈａｎｇｈａｉ ２０１６０２，Ｃｈｉｎａ；３．Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｍｅｄｉｃｉｎｅ，Ｚｈｅｊｉａｎｇ

ＳｃｉＴｅｃｈ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｈａｎｇｚｈｏｕ ３１００１８，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｄｅｌａｙｅｄ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ ｓｅｌｆｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｏｒ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ｉｓ ａ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｗａｙ ｏｆ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ ｓｅｌｆｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ
ｔｈａｔ ｏｃｃｕｒｓ ａｔ ｔｈｅ ｅｎｄ ｏｆ ｃｒｏｓｓｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｉｎｇｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ． Ｔｏ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔ ｔｈｅ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｄａｔａ
ｂａｓｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｂｉｏｌｏｇｙ，ｗｅ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｐａｔｈｗａｙｓ，ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
ｒｅｓｅａｒｃｈ ｍｅｔｈｏｄｓ，ａｎｄ ｔｈｅ “ｂｅｓｔ ｏｆ ｂｏｔｈ ｗｏｒｌｄｓ”ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｓｓｕｒａｎｃｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ． Ｗｅ ａｌｓｏ ｄｉｓｃｕｓｓ
ｔｈｅ ａｄａｐｔｉｖｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ａｎｄ ｓｕｇｇｅｓｔ ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｓ． Ｔｈｅ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ｉｓ ｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎ ７４
ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｓｐｅｃｉｅｓ，ａｎｄ ｗｉｄｅｌｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎ ６１ ｇｅｎｅｒａ ａｎｄ ４３ ｆａｍｉｌｉｅｓ，ｏｆ ｗｈｉｃｈ ５２ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｃｃｕｒ ｂｙ ａ ｓｉｎｇｌｅ ｐａｔｈｗａｙ
ａｎｄ ２２ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂｙ ｔｗｏ ｐａｔｈｗａｙｓ． Ｉｎ ａ ｓｉｎｇｌｅ ｐａｔｈｗａｙ，ｔｈｅ ｓｔｙｌｅ ｃｕｒｖａｔｕｒｅ ｉｓ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｃｏｍｍｏｎ ｔｏ ｃａｕｓｅ ｔｈｅ ｄｅｌａｙｅｄ
ｓｅｌｆｉｎｇ． Ｉｎｃｏｍｐｌｅｔｅ ｄｉｃｈｏｇａｍｙ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅｄ ｈｅｒｋｏｇａｍｙ ａｒｅ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｃｏｍｍｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｔｈｅ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ
ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ． Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ｈａｖｅ ｍｏｓｔｌｙ ｂｅｅｎ ｄｏｎｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｂｉｏｌｏｇｙ，ａｎｄ ｆｅｗ ｓｔｕｄｉｅｓ ｈａｖｅ
ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｂｉｏｌｏｇｙ ｗｉｔｈ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ｔｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｒｉｇｏｒｏｕｓ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｏｆ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ．
Ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｓｓｕｒａｎｃｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ｓｕｇｇｅｓｔｓ ｔｈａｔ ｉｔ ｐｒｉｏｒｉｔｉｚｅｓ ｓｅｃｕｒｉｎｇ ｃｒｏｓｓｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃａｎ ａｉｄ
ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｕｃｃｅｓｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｓ ｕｎｐｒｅｄｉｃｔａｂｌｅ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ，ｔｈｅ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ｉｓ
ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ ｔｈｅ “ｂｅｓｔ ｏｆ ｂｏｔｈ ｗｏｒｌｄｓ”ｍａｔｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ ｔｈａｔ ｃｏｍｂｉｎｅｓ ｔｈｅ ａｄｖａｎｔａｇｅｓ ｏｆ ｓｅｌｆｉｎｇ ａｎｄ ｏｕｔｃｒｏｓｓｉｎｇ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ，
ｆｏｒ ｏｖｕｌｅｌｅｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ，ｐｌａｎｔｓ ｈａｖｅ ｓｕｆｆｉｃｉｅｎｔ ｐｒｉｏｒ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ａｆｔｅｒ ａ ｓｉｎｇｌｅ ｖｉｓｉｔ ｂｙ ｉｎｓｅｃｔｓ，ｗｈｉｃｈ ａｌｓｏ
ｐｒｅｖｅｎｔｓ ｔｈｅ ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｏｆ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ｔｏ ｓａｖｅ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｆｏｒ ｏｔｈｅｒ ｐｕｒｐｏｓｅｓ．



南 京 林 业 大 学 学 报 （自 然 科 学 版 ） 第 ４６卷

Ｋｅｙｗｏｒｄｓ： ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔ； ｄｅｌａｙｅｄ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ ｓｅｌｆｉｎｇ； ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｓｓｕｒａｎｃｅ； ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ；
ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

　 　 世界上超过 ８７％的被子植物依靠传粉者进行
授粉，但有约 ２０％的被子植物能以主动自交的方
式来繁殖后代［１－２］，在自交亲和的植物中，通常异

交和自交共存［３］，促进混合交配。自交包括传粉

昆虫促进的自花授粉和主动自花授粉两种类

型［４］。Ｌｌｏｙｄ［４］认为由传粉者介导的自花授粉与主
动自花授粉的选择条件不同，相对于异花授粉，主

动自花授粉的选择取决于植物的开花时间。根据

异花授粉与主动自花授粉发生的相对时间，

Ｌｌｏｙｄ［４］将主动自交分为 ３种方式，即前自交（主动
自交发生在异交之前）、竞自交（主动自交和异交

同时发生）和延迟自交（主动自交发生在异交不成

功之后）。

前自交和竞自交在不良的环境条件下也能为

植物的繁殖提供保障，但它们通常会减少异交种子

的数量和花粉的传播引起种子折损（ｓｅｅｄ ｄｉｓｃｏｕｎ
ｔｉｎｇ）和花粉折损（ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｃｏｕｎｔｉｎｇ）［５－７］。相反，
延迟自交是发生在单花末期异交不成功之后的主

动自花授粉，它优先保障昆虫异花授粉的进行，当

传粉者缺少或授粉不充分时，在单花末期发生主动

自花授粉，没有种子和花粉折损［５－６］。此外，发生

延迟自交的植物能够适应多变的授粉环境条件从

而增加结实率，并且能够传递两套相同的基因，为

植物提供繁殖保障。因此，延迟自交经常被描述为

“两全其美”（ｂｅｓｔｏｆｂｏｔｈｗｏｒｌｄｓ，ＢＯＢＷ）的交配
系统［５－８］。

尽管延迟自交“两全其美”的繁殖保障假说已

被广泛接受，但延迟自交的发生势必会延长花的寿

命，从而增加植物资源消耗，当植物资源不足以分

配给所有胚珠受精时，自花花粉可能会与早期昆虫

主导异交的花粉竞争，转移植物资源并影响其繁殖

成功［８－１３］。此外，随着花期的延长和衰老，植物的

花粉活力和柱头可授性逐渐降低，也可能会损害或

降低植物的雌雄性功能［１４－１５］或降低种子的质

量［１０］。最近一项在唇形科鼠尾草属（Ｓａｌｖｉａ）少胚
珠（４ 个胚珠）物种的研究表明，缺少传粉者时，通
过荫生鼠尾草（Ｓａｌｖｉａ ｕｍｂｒａｔｉｃａ）花的寿命促进延
迟自交，一旦开花初期被昆虫单次授粉即可沉积足

够的花粉满足充分受精，阻止延迟自交的发生，植

物可主动调节花寿命将有限的植物资源分配给其

他花朵［１２］。

目前，有关植物延迟自交研究的报道中，阮成

江等［７］介绍了我国在繁殖保障 （ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ
ａｓｓｕｒａｎｃｅ）和延迟自交方面研究的现状和不足之
处；Ｇｏｏｄｗｉｌｌｉｅ 等［８］从延迟自交的发生机制、稳定

性、“两全其美”的繁殖策略假说以及延迟自交特

征的进化等方面进行了全面综述。尽管有关这一

主题的研究越来越多，但延迟自交的实验证据有

限，理论知识和实践方面的资料仍然缺乏。同时，

对于少胚珠物种的延迟自交及其适应性机制也少

有报道。基于此，笔者试图从延迟自交的发生途

径、研究方法、“两全其美”繁殖保障假说、适应性

意义以及今后的研究方向等方面全面综述，旨在为

植物进化和传粉生物学研究提供参考。

１　 延迟自交的普遍性与发生途径

延迟自交广泛发生在被子植物中，目前，延迟

自交现象存在于 ４３ 科 ６１ 属 ７４ 种植物中（表 １）。
从发生延迟自交物种的数量来看，报道延迟自交现

象种类最多的为龙胆科（Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ），在 ７ 个属
报道了 ９ 例延迟自交的发生，其次是在锦葵科
（Ｍａｌｖａｃｅａｅ）和茄科（Ｓｏｌａｎａｃｅａｅ）各有 ５ 例，其他大
多数科属仅有 １ 例延迟自交的报道（表 １）。发生
延迟自交的植物具有多样性的生态习性，例如乔木

有 Ｘｅｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉｕｍ，灌 木 有 来 江 藤
（Ｂｒａｎｄｉｓｉａ ｈａｎｃｅｉ），草本有荫生鼠尾草等；生境类
型各异，例如水生植物独蕊草（Ｔｒｉｔｈｕｒｉａ ｓｕｂｍｅｒｓａ）
和旱生植物大翅驼蹄瓣（Ｚｙｇｏｐｈｙｌｌｕｍ ｍａｃｒｏｐｔｅｒｕｍ）
等；地理区域不同，如温带或热带地区。据报道，延

迟自交的发生可能与极端的气候、传粉者缺乏和本

身自交能力有关。例如，约有 ４４％的物种仅有单
一的传粉者种类或功能群［１６－１７］。延迟自交发生在

北极、荒漠和高山生境约占总数的 １４％［１８］。发生
延迟自交的大部分物种胚珠数量较多（胚珠数＞５，
约占 ８２％）［１２］。此外，根据Ｇｏｏｄｗｉｌｌｉｅ等［８］的统计，

发生延迟自交的物种接近一半是一、二年生草本。

延迟自交的发生主要包括柱头弯曲、雌雄异位

程度降低、花冠闭合、不完全雌雄异熟、花冠脱落、

花冠萎蔫、雄蕊伸长、短暂自交不亲和、和双柱头等

１３种单一的途径，占总数的 ７０％（５２ 种），但也有
近 ３０％的植物（２２种）由多种途径共同促进延迟自
交的发生（表 １）。在单一发生途径中，柱头弯曲引
起的延迟自交报道最多（１２ 种），占总数的 １６％。
例如，在唇形科荫生鼠尾草中，单花末期没有传粉

４３２
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表 １　 发生延迟自交的植物及途径
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ｗｈｉｃｈ ｄｅｌａｙｅｄ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ ｓｅｌｆｉｎｇ ｏｃｃｕｒｒｅｄ

科

ｆａｍｉｌｙ
物种

ｓｐｅｃｉｅｓ
发生途径

ｐａｔｈｗａｙ
文献

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

大戟科

Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ
藤状黄蓉花

Ｄａｌｅｃｈａｍｐｉａ ｓｃａｎｄｅｎｓ 雌雄异位程度降低 ｒｅｄｕｃｅｄ ｈｅｒｋｏｇａｍｙ Ｈｉｌｄｅｓｈｅｈｅｉｍ等［１０］

龙胆科

Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ

扁蕾

Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｂａｒｂａｔａ 雄蕊伸长 ｓｔａｍｅｎ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ 段元文等［１９］

Ｐｒｅｐｕｓａ ｈｏｏｋｅｒｉａｎａ 柱头弯曲 ｓｔｉｇｍａ ｃｕｒｖａｔｕｒｅ Ｌｅｍｏｓ等［１６］

唇形科

Ｌａｍｉａｃｅａｅ

荫生鼠尾草

Ｓａｌｖｉａ ｕｍｂｒａｔｉｃａ

Ｓ． ｈｙｐｏｌｅｕｃａ

南欧丹参 Ｓ． ｓｃｌａｒｅａ

柱头弯曲 ｓｔｉｇｍａ ｃｕｒｖａｔｕｒｅ

Ｘｉａｏ等［１２］

Ｎａｇｈｉｌｏｏ等［２０］

狸藻科

Ｌｅｎｔｉｂｕｌａｒｉａｃｅａｅ

早果狸藻

Ｕｔｒｉｃｕｌａｒｉａ ｐｒａｅｔｅｒｉｔａ

Ｕｔｒｉｃｕｌａｒｉａ ｂａｂｕｉ

雌雄异位程度降低 ｒｅｄｕｃｅｄ ｈｅｒｋｏｇａｍｙ Ｃｈａｕｄｈａｒｙ等［１８］

野牡丹科

Ｍｅｌａｓｔｏｍａｔａｃｅａｅ
Ｂｅｒｔｏｌｏｎｉａ ｐａｒａｎａｅｎｓｉｓ

Ｂ． ｍｏｓｅｎｉｉ
雌雄异位程度降低和雄蕊运动

ｒｅｄｕｃｅｄ ｈｅｒｋｏｇａｍｙ ａｎｄ ｓｔａｍｅｎ ｍｏｖｅｍｅｎｔ Ｐａｓｓｏｓ等［２１］

茄科 Ｓｏｌａｎａｃｅａｅ 天仙子

Ｈｙｏｓｃｙａｍｕｓ ｎｉｇｅｒ 雄蕊伸长 ｓｔａｍｅｎ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ 帕丽旦·萨力等［２２］

其中 ３９科 其余 ６３种

单一发生途径：柱头弯曲 ｓｔｉｇｍａ ｃｕｒｖａｔｕｒｅ，雌雄异位程度降低 ｒｅｄｕｃｅｄ
ｈｅｒｋｏｇａｍｙ，花冠闭合 ｃｏｒｏｌｌａ ｃｌｏｓｕｒｅ，不完全雌雄异熟 ｉｎｃｏｍｐｌｅｔｅ ｄｉｃｈｏｇａｍｙ，
花冠脱落 ｃｏｒｏｌｌａ ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ，花冠萎蔫 ｃｏｒｏｌｌａ ｗｉｌｔｉｎｇ，雄蕊伸长 ｓｔａｍｅｎ ｅｌｏｎ
ｇａｔｉｏｎ，短 暂 自 交 不 亲 和 ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｓｅｌｆｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ 和 双 柱 头
ｄｉｐｌｏｓｔｉｇｍａｔｙ等
多途径：不完全雌雄异熟和雌雄异位减小 ｉｎｃｏｍｐｌｅｔｅ ｄｉｃｈｏｇａｍｙ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅｄ
ｈｅｒｋｏｇａｍｙ，柱头弯曲和不完全雌雄异熟 ｓｔｙｌｅ ｃｕｒｖａｔｕｒｅ ａｎｄ ｉｎｃｏｍｐｌｅｔｅ ｄｉ
ｃｈｏｇａｍｙ，雌雄异位减小和雄蕊运动 ｒｅｄｕｃｅｄ ｈｅｒｋｏｇａｍｙ ａｎｄ ｓｔａｍｅｎ
ｍｏｖｅｍｅｎｔ，短暂自交不亲和和雌雄异位减小 ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ＳＩ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅｄ ｈｅｒｋｏｇ
ａｍｙ，花冠脱落和柱头弯曲 ｃｏｒｏｌｌａ ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｓｔｉｇｍａ ｃｕｒａｖａｔｕｒｅ，不完全雌
雄异熟和花丝弯曲 ｉｎｃｏｍｐｌｅｔｅ ｄｉｃｈｏｇａｍｙ ａｎｄ ｆｉｌａｍｅｎｔ ｃｕｒｖａｔｕｒ，短暂自交不
亲和柱头弯曲 ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ＳＩ ａｎｄ ｓｔｉｇｍａ ｃｕｒｖａｔｕｒｅ，花冠脱落和柱头直伸 ｃｏｒｏｌｌａ
ｃｌｏｓｕｒｅ ａｎｄ ｓｔｙｌｅ ｓｔｒａｉｇｈｔｅｎｉｎｇ

Ｇｏｏｄｗｉｌｌｉｅ等［８］

者为其传粉时，雌蕊可主动弯曲触碰雄蕊上臂进行

延迟自交［１２］。锦葵科的 ５ 个物种均为该类
型［２３－２８］。其次是雌雄异位程度降低（９ 种）和花冠
闭合（９种）引起的延迟自交，各占总数的 １２％。在
许多被子植物中，雌雄异熟（花药和柱头成熟的时

间分离）是防止自花授粉和花粉雌蕊干扰的重要
机制［２９－３０］。然而，在一些植物中，例如狸藻科的早

果狸藻（Ｕｔｒｉｃｕｌａｒｉａ ｐｒａｅｔｅｒｉｔａ）和 Ｕ． ｂａｂｕｉ，其开花初
期花药位于柱头裂片背面下方，开花后花药开裂，

单花末期花丝伸长，背侧柱头逐渐弯曲，以完成延

迟自交［１８］。此外，约有 １５％的物种是由不完全雌
雄异熟和雌雄异位减少两种途径共同促进延迟自

交的发生（１１ 种），如茄科 ５ 个延迟自交的物种中
有 ４个是发生该类型［３１－３２］。发生这几种延迟自交

途径的物种较多，占总数的 ６６％，其他大多数途径
仅有 １～３个物种。

从延迟自交发生的多样性来看，龙胆科 ９种延

迟自交中包含了 ８种途径，在物种数量相对较多的
锦葵科和茄科仅有 １ ～ ２ 种途径的延迟自交发生。
此外，还有一些物种具有特殊的延迟自交途径。例

如，姜科黄花大苞姜（Ｍｏｎｏｌｏｐｈｕｓ ｃｏｅｎｏｂｉａｌｉｓ）的花
粉随着柱头上分泌的油质液落置在柱头上，发生延

迟自交［３３］；龙胆科的 Ｓｅｂａｅａ ａｕｒｅａ 有 ２ 个柱头，它
们时空分离，一个在花药的上方，接受异花授粉，一

个在花药下方，可接收自身花药上掉落的花粉发生

延迟自花授粉［３４］。野牡丹科（Ｍｅｌａｓｔｏｍａｔａｃｅａｅ）雄
蕊孔裂是明显区别于其他科属的特征，最近一项研

究发现，华贵草属（Ｂｅｒｔｏｌｏｎｉａ）的两种植物由于雌
雄异位程度减少和雄蕊的运动导致“花粉管洒落”

（ｐｏｌｌｅｎ ｔｕｂｅ ｓｈｏｗｅｒ）发生延迟自交［２１］。

２　 延迟自交的研究方法

对于延迟自交的观察，早期 Ｌｌｏｙｄ 等［３］提出在

不同时间段去除雌蕊，通过结实率评估所有时间段

５３２
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延迟自交的贡献；Ｍｉｒａｎｄａ 等［３５］以及 Ｍａｍｕｔ 等［３６］

分别对爵床科的 Ｒｕｅｌｌｉａ ｓｕｂｓｅｓｓｉｌｉｓ 和蒺藜科的大翅
驼蹄瓣不同时间段去除雄蕊，通过统计去雄后不同

时间段种子产生的数量来评估延迟自交的时间和

能力。约 ２０％的研究采用这种方法评估延迟自交
的发生。近年来，许多学者在 Ｌｌｏｙｄ和 Ｓｃｈｏｅｎ的基
础上结合传粉生物学手段为延迟自交的研究提供

了参考。例如，Ｄｕａｎ 等［３７］通过对龙胆科湿生扁蕾

（Ｇ． ｐａｌｕｄｏｓａ）开花后不同时间段的雌雄蕊之间的
距离观察并结合花粉萌发率和种子产生的数量等

试验详细研究了其延迟自交的发生。Ｒｕａｎ 等［２８］

在温室试验观察了开花期间雌蕊的运动过程、对花

冠移 除 和 人 工 授 粉 等 试 验 表 明 海 滨 沼 葵

（Ｋｏｓｔｅｌｅｔｚｋｙａ ｖｉｒｇｉｎｉｃａ）柱头弯曲促进延迟自交的发
生。最近，Ｐａｕｄｅｌ 等［３８］除了在不同时间段观察尼

泊尔象牙参（Ｒｏｓｃｏｅａ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ）柱头液体的分泌和
雌雄蕊距离，还结合不同时间段授粉处理，证实了

尼泊尔象牙参双重自交机制。

需要特别强调的是，许多植物无需受精可以通

过孤雌生殖（ｐａｔｒｏｇｅｎｅｓｉｓ）的方式产生发育成熟的
种子，在完全人工隔离、温室试验和控制授粉条件

下产生的种子可能是无融合生殖（ａｐｏｍｉｘｉｓ）的结
果［３９－４０］。因此，通过宏观的传粉生态学对延迟自

交进行观察时应先排除无融合生殖的发生。例如

可以通过繁育系统（开花前去除雌雄蕊并套袋）检

测是否有无融合生殖的发生。最近一项值得参考

的例子是，Ｘｉａｏ 等［１２］通过繁育系统的手段检测荫

生鼠尾草不存在无融合生殖现象，并通过野外和温

室观察相结合的方式，连续观察荫生鼠尾草不同时

间段雌蕊距离的变化、自交的比例、座果率和结实

率等试验证实了其延迟自交的发生。

传统的宏观的传粉生态学观察结合遗传学方

法是对延迟自交进行量化最严谨的方法，但目前仅

在少数植物中用这种方法检测延迟自交的发生，如

Ｋｉｓｓｌｉｎｇ等［３４］对 Ｓ． ａｕｒｅａ 进行 ５ 种授粉处理，并结
合 ６ 个多态微卫星位点（ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅ
ｌｏｃｉ）分析；Ｄａｒｔ 等［４１］对柳叶菜科的 Ｃａｍｉｓｓｏｎｉｏｐｓｉｓ
ｃｈｅｉｒａｎｔｈｉｆｏｌｉａ不同时间段去雄后自交和异交产生
的种子数量和比例进行量化，并结合标记基因

（ｍａｒｋｅｒ ｇｅｎｅｓ）分析；Ｇｏｏｄｗｉｌｌｉｅ 等［４２］对 Ｌ． ｊｅｐｓｏｎｉｉ
自花和异花种子的产生进行统计，并结合等位酶基

因标记（ａｌｌｏｚｙｍｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｒｋｅｒｓ）分析，分别证实
了这些植物的延迟自交是由于花粉掉落、花冠闭合

和短暂自交不亲和以及雌雄异位程度减小引起的。

在透骨草科多斑沟酸浆（Ｍｉｍｕｌｕｓ ｇｕｔｔａｔｕｓ）中，尽管

对花的观察表明花冠脱落和柱头弯曲促进延迟自

交的发生［４３－４４］，但同工酶标记（ｉｓｏｚｙｍｅ ｍａｒｋｅ）分
析发现该物种的自交种子是竞自交和同株异花自

交产生的，没有发现延迟自交的证据［４５］。因此，采

用传统的传粉生态学对延迟自交观察时，仅通过花

器官位置的相对变化、雌雄蕊的接触和人工授粉等

试验来判断延迟自交的发生需要谨慎对待，还应排

除无融合生殖的发生以及结合遗传学分析为延迟

自交的发生提供最严谨的证据。

３　 “两全其美”繁殖保障假说的条件及证据

“两全其美”的繁殖保障假说表明，当存在传

粉者时，优先促进异花授粉；当传粉者缺乏或授粉

受精不充分时，又可以通过主动自花授粉来保障种

子的产生。尽管自交会产生近交衰退，但在授粉环

境不良的条件下，自交仍然能提供繁殖保障。

Ｇｏｏｄｗｉｌｌｉｅ等［８］在前人工作的基础上总结了自交是

ＢＯＢＷ的交配策略需要满足以下基本条件：①产生
具有花蜜或花粉的花并能够吸引传粉者；②有一定
的近交衰退，即自交后代适合度＞ ０，近交系衰退
值＜ １；③具有较高的主动自交能力；④偶尔受到传
粉者或花粉限制，导致异交率的变化。

与 ＢＯＢＷ的繁殖保障策略假说满足的要求一
致，如茄科的天仙子（Ｈｙｏｓｃｙａｍｕｓ ｎｉｇｅｒ）具有较大
和较艳丽的花吸引传粉者，同时，开花初期柱头探

出花冠，花药位于柱头下方促进异花授粉；当荒漠

多风、温度变化造成传粉者受限时，雄蕊伸长促进

主动自花授粉，为该物种在荒漠极端环境下提供生

殖保障［２２］。然而，也有一些植物在特定的环境条

件下，由异交向高比例自交过渡，导致植物表型进

化，其中包括自交综合征［４６］。例如柳叶菜科的 Ｃ．
ｃｈｅｉｒａｎｔｈｉｆｏｌｉａ，大花居群更倾向于异交，小花居群
则倾向于自交［４１］。在姜科和马齿苋科的一些植物

中，具有较少的花粉数量和较低的花粉胚珠比（Ｐ ／
Ｏ），如黄花大苞姜的 Ｐ ／ Ｏ 仅为 ６［３３］，马齿苋（Ｐｏｒ
ｔｕｌａｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ）的 Ｐ ／ Ｏ 为 ８．８［４７］。因此，这些花特
征可能减少了对传粉者的吸引，主动自交为其繁殖

提供了极大的保障。

ＢＯＢＷ的繁殖保障假说的核心就是繁殖保障。
延迟自交的繁殖保障主要取决于主动自交的能力

和传粉者的环境条件［７－８，４８］。在自然条件下，主动

自交的繁殖保障通常用结实率来衡量，即套袋主动

自交的结实率 ／人工异花授粉的结实率［３］。已报

道的延迟自交案例中，５０％以上的植物种类主动自
交指数超过 ０．７且几乎没有近交衰退［８］。目前，延

６３２
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迟自交的物种中对近交衰退的评估主要是通过人

工异花授粉和人工自花授粉的结实率来衡量，少有

研究对其后代适宜度进行评估。最近，对大戟科藤

状黄蓉花（Ｄａｌｅｃｈａｍｐｉａ ｓｃａｎｄｅｎｓ）自交后代适宜度
研究的结果表明，植物种子的数量和质量会随着延

迟自交而下降，但不受近交衰退的影响［１０］；也有一

些植物在后代萌发生长的前一阶段体现不出近交

衰退的趋势，直到生长发育的后一阶段才能体

现［１１］；全基因组分析表明透骨草科的多斑沟酸浆

自交的适合度仅为异交的 ３％ ～ ４％［４９］。因此，对
自交后代适宜度的评估应具备一定的时空尺度。

尽管 ＢＯＢＷ的繁殖保障策略已被广泛接受，
但少有研究完全符合这种繁殖保障策略。延迟自

交可延长花的寿命也被认为是延迟自交的一个缺

点，如果植物在开花前期保障异花授粉进行时可缩

短花的寿命，只有在授粉受精不充分时延长花的寿

命促进延迟自交，节约植物资源分配，那么延迟自

交的繁殖保障会超过预期，对植物的繁殖尤其有

益［５０－５１］。例如，唇形科荫生鼠尾草具有典型的雄

蕊杠杆结构，花大而艳丽，花冠筒基部产生花蜜，均

为吸引昆虫异花授粉的特征。昆虫单次访花沉积

的花粉数量即可满足充分受精，从而缩短花的寿

命，节约有限的植物资源分配，阻止延迟自交的发

生。然而，在单花末期没有传粉者为其传粉时，又

可进行延迟主动自花授粉，为其提供繁殖保障［１２］。

Ｒｕａｎ 等［２８］对从北美引进中国的锦葵科海滨锦葵

的研究发现，海滨锦葵 ５ 裂的柱头在开花后 ８ ～ １０
ｈ开始接触雄蕊进行延迟自交，在开花过程中，其
中 １～４个柱头被授粉，花粉管成功到达胚珠也可
以阻止延迟自交的发生，未被授粉的柱头裂片仍然

可以进行延迟自交。这些实例为延迟自交是

ＢＯＢＷ的繁殖保障策略假说提供了进一步的证据。

４　 延迟自交的适应性意义

开花植物大多数依靠传粉者传粉产生种子，在

自交亲和的植物中也可能进化为混合交配系统，例

如由昆虫介导的同株异花授粉［８－１０，５２］。随着全球

气候变暖和极端天气的出现，如果传粉者变得不可

预测，自交不亲和的植物也可能向自交亲和转

变［５３］，自交亲和的植物可能进化出更高比例的主

动自花授粉［５４］。在这种情况下，发生延迟自交的

策略是有益的，首先保障异交的进行，一方面没有

花粉和种子折损，另一方面在缺少传粉者时又可以

通过延迟自交来保障植物后代产生［７－８］。

７４种延迟自交植物中，大多数（９４％）植物不

论前期是否被昆虫授粉，延迟自交都会发生，此外，

这些植物大部分胚珠数量较多（胚珠数＞５，约占
８２％），即使在自交前已经被昆虫授粉，也可能存在
授粉不充分或者花粉未能正常萌发等情况［２５，３１］。

因此，植物会采取延迟自交对其进行补充授粉，为

其繁殖提供保障［２３，５５］。然而，对于胚珠数较少的

植物（胚珠数＜５），一旦主动自交前已经被昆虫授
粉，传粉者单次访花移入柱头上的花粉数量远大于

胚珠数，足以使所有胚珠受精结实［１２］。对于这种

少胚珠类型的植物，如菊科欧洲千里光（Ｓｅｎｅｃｉｏ
ｖｕｌｇａｒｉｓ，１个胚珠）［５６］、锦葵科海滨锦葵（５ 个胚
珠）［２８］和唇形科荫生鼠尾草（４ 个胚珠）［１２］，在没
有授粉的情况下，会发生延迟自交，而主动自交前

一旦被昆虫充分授粉，花朵短时间内新鲜掉落，不

再发生延迟自交。延迟自交在少胚珠物种中的选

择，不仅保证了前期异交的进行，而且还可终止延

迟自交的发生，缩短花的寿命，减少资源的消耗和

分配不均。在没有传粉者时，它又能为植物的繁殖

提供保障，是一种更灵活的繁殖保障策略，尤其是

在自交亲和且几乎没有近交衰退的物种中，这种优

势更为明显［１２，５７］。

５　 展　 望

开花植物在生长发育过程中，由于各种各样的

原因（如高温、干旱、气温变化以及缺少传粉者等）

减少种子产生，为了应对这些极端的环境条件，植

物往往会进化出一些特殊的生殖类型，如延迟自

交［７］。延迟自交现象广泛发生在 ４３科 ６１属 ７４种
植物中，但大多数数据集中于草本植物或一、二年

生植物。由于草本生命周期短，更容易受到恶劣环

境条件的影响，可能对自交的选择更强烈，也可能

草本植物的研究相对容易。因此，未来需要在更广

泛的时间和空间尺度加大对木本植物的研究，进一

步阐明延迟自交的选择压力和进化方向。此外，延

迟自交的发生 ７０％是单一途径，但仍有 ３０％是多
种途径共同促进延迟自交的发生。因此，在对其发

生途径进行观察时，应尽可能详细，以免造成遗漏。

目前，大多数延迟自交的研究是通过雌雄蕊的

距离、繁育系统、不同时间段花粉沉积的数量和结

实率以及人工授粉等传统的传粉生物学手段进行

研究，但仅通过宏观的传粉生物学观察延迟自交的

发生需要谨慎对待，还应排除无融合生殖的发生。

此外，随着科学技术的发展，应将传统的传粉生物

学手段与先进的遗传学研究（如 ＳＳＲ、ＲＦＬＰ、ＲＡＤ
和 ＳＮＰ 等技术手段）相结合，从较长的时空变异角

７３２
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度分析，为延迟自交的发生提供最严谨的证据。

目前，对自交结果的衡量主要是担心近交衰退

的发生，一旦发生近交衰退，延迟自交的优势则会

被抵消［８－１１］，这一问题已经被许多传粉生物学家所

关注。因此，在延迟自交的植物中应对其后代适应

性进行大量研究。此外，对于具有不同生活史特征

的植物，近交衰退在多大程度上以及如何影响主动

自花授粉的优点尚不清楚。因此，未来应加强近交

衰退的研究，尤其是对比自交和异交种子萌发后的

生长适宜度，将自然居群的繁殖保障假说与近交衰

退的评估相结合，全面评估延迟自交在植物繁殖过

程的重要性。
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（Ｌａｍｉａｃｅａｅ）［Ｊ］． Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０２１，１２：６３５３１０． ＤＯＩ：１０．
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［１３］ＳＰＩＧＬＥＲ Ｒ Ｂ，ＲＯＳＳＡＮＡ Ｍ．Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｆｅｍａｌｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ ａｕ

ｔｏｎｏｍｏｕｓ ｓｅｌｆｉｎｇ ａｃｒｏｓｓ ｆｌｏｒａｌ ｌｉｆｅｓｐａｎ ｉｎｔｅｒａｃｔ ｔｏ ｄｒｉｖｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ
ｔｈｅ ｃｏｓｔ ｏｆ ｓｅｌｆｉｎｇ［Ｊ］．Ａｍ Ｊ Ｂｏｔ，２０２２，１０９（４）：６１６－６２７．ＤＯＩ：
１０．１００２ ／ ａｊｂ２．１８１６．

［１４］ＡＲＡＴＨＩ Ｈ Ｓ，ＲＡＳＣＨ Ａ，ＣＯＸ Ｃ，ｅｔ ａｌ．Ａｕｔｏｇａｍｙ ａｎｄ ｆｌｏｒａｌ ｌｏｎ
ｇｅｖｉｔｙ ｉｎ Ｍｉｍｕｌｕｓ ｇｕｔｔａｔｕｓ［Ｊ］． Ｉｎｔ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２００２，１６３（４）：
５６７－５７３．ＤＯＩ：１０．１０８６ ／ ３４０４４４．

［１５］ＣＡＲＲＩ? Ｅ，ＨＥＲＲＥＲＯＳ Ｒ，ＢＡＣＣＨＥＴＴＡ Ｇ，ｅｔ ａｌ． Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｏｆ
ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ｉｎ Ｆｕｍａｎａ ｊｕｎｉｐｅｒｉｎａ （Ｃｉｓｔａｃｅａｅ）［Ｊ］．Ｉｎｔ Ｊ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉ，２００８，１６９（６）：７６１－７６７．ＤＯＩ：１０．１０８６ ／ ５８８０７０．

［１６］ＬＥＭＯＳ Ａ Ｌ，ＭＯＲＥＩＲＡ Ｍ Ｍ，ＢＥＮＥＶＩＤＥＳ Ｃ Ｒ，ｅｔ ａｌ．
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｐｒｅｐｕｓａ ｈｏｏｋｅｒｉａｎａ （Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ）：ａｎ
ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｈｉｇｈａｌｔｉｔｕｄｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ ｉｎ Ｂｒａｚｉｌ［Ｊ］．Ｂｒａｚ Ｊ
Ｂｏｔ，２０２０，４３（２）：３７９－３８７．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ４０４１５－０２０－００６１１－ｗ．

［１７］ＺＨＯＮＧ Ｊ Ｓ，ＰＲＥＳＴＯＮ Ｊ Ｃ．Ｂｒｉｄｇｉｎｇ ｔｈｅ ｇａｐｓ：ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅ
ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｐｅｒｉａｎｔｈ ｆｕｓｉｏｎ［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０１５，２０８（２）：
３３０－３３５．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１３５１７．

［１８］ＣＨＡＵＤＨＡＲＹ Ａ，ＹＡＤＡＶ Ｓ Ｒ，ＴＡＮＤＯＮ Ｒ．Ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ｅｎ
ｓｕｒｅｓ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｓｓｕｒａｎｃｅ ｉｎ Ｕｔｒｉｃｕｌａｒｉａ ｐｒａｅｔｅｒｉｔａ ａｎｄ Ｕｔｒｉｃｕ
ｌａｒｉａ ｂａｂｕｉ ｉｎ Ｗｅｓｔｅｒｎ Ｇｈａｔｓ［Ｊ］． Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓ，２０１８，１３１（４）：
５９９－６１０．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１０２６５－０１８－１０１６－ｙ．

［１９］段元文，何亚平，张挺锋，等．高山植物扁蕾的延迟自交机制
［Ｊ］．植物生态学报，２００７，３１（１）：１１０－１１７．ＤＵＡＮ Ｙ Ｗ，ＨＥ Ｙ
Ｐ，ＺＨＡＮＧ Ｔ Ｆ，ｅｔ ａｌ． Ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ｉｎ ａｎ ａｌｐｉｎｅ ｓｐｅｃｉｅｓ Ｇｅｎ
ｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｂａｒｂａｔａ［Ｊ］．Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌ，２００７，３１（１）：１１０－１１７．ＤＯＩ：
１０．１７５２１ ／ ｃｊｐｅ．２００７．００１４．

［２０］ＮＡＧＨＩＬＯＯ Ｓ，ＮＩＫＺＡＴＳＩＡＨＫＯＬＡＥＥ Ｓ，ＥＳＭＡＩＬＬＯＵ Ｚ，ｅｔ ａｌ．
Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｐｏｌｌｅｎ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｂｉｓｔａｍｉｎａｔｅ ｖｓ ｔｅｔ
ｒａｓｔａｍｉｎａｔｅ Ｌａｍｉａｃｅａｅ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｂｉｏｌ，２０２１，３７（１）：９１－
１０２．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ １４４２－１９８４．１２３５７．

［２１］ＰＡＳＳＯＳ Ｌ，ＴＥＬＬＥＳ Ｆ，ＧＯＬＤＥＮＢＥＲＧ Ｒ，ｅｔ ａｌ．“Ｐｏｌｌｅｎ ｔｕｂｅ
ｓｈｏｗｅｒ”ｉｎ Ｂｅｒｔｏｌｏｎｉａ （Ｍｅｌａｓｔｏｍａｔａｃｅａｅ）：ａ ｎｅｗ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｓ ｗｉｔｈ ｐｏｒｉｃｉｄａｌ ａｎｔｈｅｒｓ［Ｊ］．Ｂｏｔ Ｊ Ｌｉｎｎ Ｓｏｃ，
２０２１，１９８（３）：３２６－３４１．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｂｏｔｌｉｎｎｅａｎ ／ ｂｏａｂ０５１．

［２２］帕丽旦·萨力，李新蓉．天仙子的花部特征及延迟自交机制
［Ｊ］．西北植物学报，２０１２，３２（１０）：２００９ － ２０１５． ＰＡＬＩＤＡＮ
ＳＡＬＩ，ＬＩ Ｘ Ｒ．Ｆｌｏｒａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅ ａｎｄ ｄｅｌａｙｅｄ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ ｓｅｌｆｉｎｇ ｏｆ
Ｈｙｏｓｃｙａｍｕｓ ｎｉｇｅｒ［Ｊ］．Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｂｏｒｅａｌｉ Ｏｃｃｉｄｅｎｔａｌｉａ Ｓｉｎ，２０１２，３２
（１０）：２００９ － ２０１５． ＤＯＩ：１０． ３９６９ ／ ｊ． ｉｓｓｎ． １０００ － ４０２５． ２０１２．
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ｓｅｌｆｉｎｇ ａｎｄ ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ ａｎｎｕａｌ
Ｈｉｂｉｓｃｕｓ ｔｒｉｏｎｕｍ ｖａｒ． ｖｅｓｉｃａｒｉｕｓ （Ｍａｌｖａｃｅａｅ）［Ｊ］． Ａｕｓｔ Ｊ Ｂｏｔ，
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ｂｒａｎｃｈｅｓ ｏｆ Ｈｉｂｉｓｃｕｓ ｔｒｉｏｎｕｍ Ｌ．，ａ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ［Ｊ］．Ａｕｓｔ
Ｊ Ｂｏｔ，１９７７，２５（５）：５６７－５７０．ＤＯＩ：１０．１０７１ ／ ＢＴ９７７０５６７．

［２７］ＲＡＭＳＥＹ Ｍ，ＳＥＥＤ Ｌ，ＶＡＵＧＨＴＯＮ Ｇ．Ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ａｎｄ ｌｏｗ
ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｈｉｂｉｓｃｕｓ ｔｒｉｏｎｕｍ （Ｍａｌｖａｃｅａｅ）
［Ｊ］．Ａｕｓｔ Ｊ Ｂｏｔ，２００３，５１（３）：２７５－２８１．ＤＯＩ：１０．１０７１ ／ ｂｔ０２１２８．
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ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ Ｓｃｈｉｚａｎｔｈｕｓ （Ｓｏｌａｎａｃｅａｅ）［Ｊ］． Ａｍ Ｊ Ｂｏｔ，
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［Ｊ］． Ｉｎｔ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ， ２００５， １６６： ７５３ － ７５９． ＤＯＩ：１０．
１０８６ ／ ４３１８０３．

［３４］ＫＩＳＳＬＩＮＧ Ｊ，ＢＡＲＲＥＴＴ Ｓ Ｃ Ｈ．Ｄｉｐｌｏｓｔｉｇｍａｔｙ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ：ａ ｎｏｖｅｌ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｔｈａｔ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｓｓｕｒａｎｃｅ［Ｊ］． Ｂｉｏｌ Ｌｅｔｔ，
２０１３，９（５）：２０１３０４９５．ＤＯＩ：１０．１０９８ ／ ｒｓｂｌ．２０１３．０４９５．

［３５］ＭＩＲＡＮＤＡ Ａ Ｓ，ＶＩＥＩＲＡ Ｍ Ｆ．Ｒｕｅｌｌｉａ ｓｕｂｓｅｓｓｉｌｉｓ （Ｎｅｅｓ）Ｌｉｎｄａｕ
（Ａｃａｎｔｈａｃｅａｅ）：ａ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ａ ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｙｓｔｅｍ ｔｈａｔ
ｒｅｓｐｏｎｄｓ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｌｅｖｅｌｓ［Ｊ］． Ｆｌｏｒａ Ｍｏｒｐｈｏｌ
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ Ｆｕｎｃｔ Ｅｃｏｌ Ｐｌａｎｔｓ，２０１４，２０９（１２）：７１１－ ７１７．ＤＯＩ：
１０．１０１６ ／ ｊ．ｆｌｏｒａ．２０１４．０９．００７．

［３６］ＭＡＭＵＴ Ｊ，ＬＩ Ｂ，ＴＡＮ Ｄ Ｙ． Ｐｒｏｔｏｇｙｎｙ ａｎｄ ｄｅｌａｙｅｄ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ
ｓｅｌｆｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｓｅｒｔ ｈｅｒｂ Ｚｙｇｏｐｈｙｌｌｕｍ ｍａｃｒｏｐｔｅｒｕｍ （Ｚｙ
ｇｏｐｈｙｌｌａｃｅａｅ）［Ｊ］． Ｊ Ｓｙｓｔ Ｅｖｏｌ，２０１４，５２（１）：７５ － ８３． ＤＯＩ：１０．
１１１１ ／ ｊｓｅ．１２０２９．

［３７］ＤＵＡＮ Ｙ Ｗ，ＤＡＦＮＩ Ａ，ＨＯＵ Ｑ Ｚ，ｅｔ ａｌ．Ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ｉｎ ａｎ ａｌ
ｐｉｎｅ ｂｉｅｎｎｉａｌ Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｐａｌｕｄｏｓａ （Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ）ｉｎ ｔｈｅ Ｑｉｎｇ
ｈａｉＴｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ［Ｊ］．Ｊ Ｉｎｔｅｇｒ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ，２０１０，５２ （６）：５９３－
５９９． ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｊ．１７４４－７９０９．２０１０．００９５１．ｘ．

［３８］ＰＡＵＤＥＬ Ｂ Ｒ，ＳＨＲＥＳＴＨＡ Ｍ，ＢＵＲＤ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｄｕａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ
ｏｆ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ ｓｅｌｆｉｎｇ ｉｎ Ｒｏｓｃｏｅａ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ （Ｚｉｎｇｉｂｅｒａｃｅａｅ）［Ｊ］．
Ｅｃｏｌｏｇｙ，２０２１，１０２（７）：ｅ０３３３７．ＤＯＩ：１０．１００２ ／ ｅｃｙ．３３３７．

［３９］贾宁，唐研耀，曾燕如，等．植物无融合生殖研究进展［Ｊ］．生物
技术通报，２０１５，３１（１２）：１５－ ２４． ＪＩＡ Ｎ，ＴＡＮＧ Ｙ Ｙ，ＺＥＮＧ Ｙ
Ｒ，ｅｔ ａｌ．Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ ａｐｏｍｉｘｉｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］． Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ
Ｂｕｌｌ，２０１５，３１（１２）：１５－ ２４．ＤＯＩ：１０．１３５６０ ／ ｊ． ｃｎｋｉ． ｂｉｏｔｅｃｈ． ｂｕｌｌ．
１９８５．２０１５．１２．００３．

［４０］ＸＩＡＯ Ｈ Ｗ，ＬＵＯ Ｈ Ｌ，ＬＩＵ Ｎ Ｎ，ｅｔ ａｌ．Ｈｉｇｈ ｆｒｕｉｔ ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ ｗｉｔｈ
ｏｕｔ ｍａｌｅ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｉｏｎ：ａ ｃａｓｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｏｂｌｉｇａｔｅ ａｐｏｍｉｘｉｓ ｉｎ Ｒｈｏｍ
ｂｏｄａ ｔｏｋｉｏｉ （Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ）［Ｊ］． Ｆｌｏｒａ，２０２１，２８３：１５１９２０． ＤＯＩ：
１０．１０１６ ／ ｊ．ｆｌｏｒａ．２０２１．１５１９２０．

［４１］ＤＡＲＴ Ｓ，ＥＣＫＥＲＴ Ｃ Ｇ． Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｓ ｔｏ
ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｍｏｄｅｓ ａｎｄ ｆｉｔｎｅｓｓ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｓｅｌｆ
ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ：ｕｎｅｘｐｅｃｔｅｄ ｏｕｔｃｏｍｅ ｒｅｖｅａｌｓ ｋｅｙ ａｓｓｕｍｐｔｉｏｎｓ［Ｊ］．
Ｆｕｎｃｔ Ｅｃｏｌ，２０１３，２７（２）：３６２ － ３７３． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／ １３６５ －
２４３５．１２０５５．

［４２］ＧＯＯＤＷＩＬＬＩＥ Ｃ，ＰＡＲＴＩＳ Ｋ，ＷＥＢＥＲ Ｊ．Ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｓｅｌｆｉｎｃｏｍｐａｔｉ
ｂｉｌｉｔｙ ｃｏｎｆｅｒｓ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ ｉｎ Ｌｅｐｔｏｓｉｐｈｏｎ ｊｅｐｓｏｎｉｉ
（Ｐｏｌｅｍｏｎｉａｃｅａｅ）［Ｊ］． Ｉｎｔ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２００４，１６５（３）：３８７－３９４．

ＤＯＩ：１０．１０８６ ／ ３８２８０５．
［４３］ＤＯＬＥ Ｊ Ａ．Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｓｓｕｒａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｔａｘａ ｏｆ

ｔｈｅ Ｍｉｍｕｌｕｓ ｇｕｔｔａｔｕｓ ｃｏｍｐｌｅｘ （Ｓｃｒｏｐｈｕｌａｒｉａｃｅａｅ）［Ｊ］．Ａｍ Ｊ Ｂｏｔ，
１９９２，７９（６）：６５０ － ６５９． ＤＯＩ：１０． １００２ ／ ｊ． １５３７ － ２１９７． １９９２．
ｔｂ１４６０７．ｘ．

［４４］ＤＯＬＥ Ｊ Ａ．Ｒｏｌｅ ｏｆ Ｃｏｒｏｌｌａ ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ ｉｎ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｍｉｍｕｌｕｓ ｇｕｔｔａｔｕｓ （Ｓｃｒｏｐｈｕｌａｒｉａｃｅａｅ）［Ｊ］． Ａｍ Ｊ Ｂｏｔ，１９９０，７７
（１１）：１５０５－１５０７．ＤＯＩ：１０．２３０７ ／ ２４４４７６２．

［４５］ＬＥＣＬＥＲＣＰＯＴＶＩＮ Ｃ，ＲＩＴＬＡＮＤ Ｋ．Ｍｏｄｅｓ ｏｆ ｓｅｌｆｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ
Ｍｉｍｕｌｕｓ ｇｕｔｔａｔｕｓ （Ｓｃｒｏｐｈｕｌａｒｉａｃｅａｅ）：ａ ｆｉｅｌｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ［Ｊ］．Ａｍ
Ｊ Ｂｏｔ，１９９４，８１（２）：１９９－２０５．ＤＯＩ：１０．２３０７ ／ ２４４５６３４．

［４６］ＣＵＴＴＥＲ Ａ Ｄ．Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ａｎｉｍａｌｓ：ｓｅｌ
ｆｉｎｇ ｓｙｎｄｒｏｍｅ，ｓｅｘｕａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，
２０１９，２２４（３）：１０８０－１０９４．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１６０７５．

［４７］ＭＩＹＡＪＩＭＡ Ｄ． Ｓｅｅｄ ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ Ｐｏｒｔｕｌａｃａ ｏｌｅｒａｃｅａｅ Ｌ
［Ｊ］． Ａｓｉａｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２００６，５（２）：２２６． ＤＯＩ：１０． ３９２３ ／ ａｊｐｓ．
２００６．２２６．２３２．

［４８］ＲＥＮ Ｙ Ｑ，ＸＵ Ｙ Ｐ，ＺＨＡＮＧ Ｔ，ｅｔ ａｌ．Ｇｒｏｗｔｈ ｄｉｓｃｒｅｐａｎｃｙ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｆｉｌａｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｔｙｌｅ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｓ ｓｅｌｆ % ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ Ｂｒａｎｄｉｓｉａ
ｈａｎｃｅｉ （Ｐａｕｌｏｗｎｉａｃｅａｅ）［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｂｉｏｌ，２０１６，３１：１５３－
１５８．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ １４４２－１９８４．１２０９９．

［４９］ＢＲＯＷＮ Ｋ Ｅ，ＫＥＬＬＹ Ｊ Ｋ．Ｓｅｖｅｒｅ ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｓ ｐｒｅｄｉｃ
ｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｒａｒｅ ａｌｌｅｌｅ ｌｏａｄ ｉｎ Ｍｉｍｕｌｕｓ ｇｕｔｔａｔｕｓ［Ｊ］． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，
２０２０，７４（３）：５８７－５９６．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｅｖｏ．１３８７６．

［５０］ＲＯＤＤＹ Ａ Ｂ，ＭＡＲＴ?ＮＥＺＰＥＲＥＺ Ｃ，ＴＥＩＸＩＤＯ Ａ Ｌ，ｅｔ ａｌ．
Ｔｏｗａｒｄｓ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０２１，
２２９（２）：６６５－６７２．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１６８２３．

［５１］ＯＲＯＺＣＯＩＢＡＲＲＯＬＡ Ｏ Ａ，ＦＬＯＲＥＳＨＥＲＮ?ＮＤＥＺ Ｐ Ｓ，ＶＩＣ
ＴＯＲＩＡＮＯＲＯＭＥＲＯ Ｅ，ｅｔ ａｌ． Ａｒｅ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｆｌｏｒｉｖｏｒｙ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ Ｔｉｌｌａｎｄｓｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ
（Ｂｒｏｍｅｌｉａｃｅａｅ）？［Ｊ］． Ｂｏｔ Ｊ Ｌｉｎｎ Ｓｏｃ，２０１５，１７７（１）：５０ － ６５．
ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｂｏｊ．１２２２５．

［５２］肖汉文，黄艳波，王琦，等．高山物种栗色鼠尾草（Ｓａｌｖｉａ
ｃａｓｔａｎｅａ Ｄｉｅｌｓ）访花昆虫多样性与传粉行为变化［Ｊ］．生态学
报，２０２２，４２（５）：１８４１－１８５３．ＸＩＡＯ Ｈ Ｗ，ＨＵＡＮＧ Ｙ Ｂ，ＷＡＮＧ
Ｑ，ｅｔ ａｌ．Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔｓ ａｎｄ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｂｅ
ｈａｖｉｏｒ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｓｐｅｃｉｅｓ Ｓａｌｖｉａ ｃａｓｔａｎｅａ Ｄｉｅｌｓ （Ｌａｍｉａｃｅａｅ）［Ｊ］．
Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎ，２０２２，４２ （５）：１８４１ － １８５３． ＤＯＩ：１０． ５８４６ ／
ｓｔｘｂ２０２１０１０７００７１．

［５３］ＶＯＩＬＬＥＭＯＴ Ｍ，ＥＮＣＩＮＡＳＶＩＳＯ Ｆ，ＰＡＮＮＥＬＬ Ｊ Ｒ．Ｒａｐｉｄ ｌｏｓｓ ｏｆ
ｓｅｌｆｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ
ｏｕｔｃｒｏｓｓｉｎｇ ｐｌａｎｔ Ｌｉｎａｒｉａ ｃａｖａｎｉｌｌｅｓｉｉ［Ｊ］．Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１９，７３（５）：
９１３－９２６．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｅｖｏ．１３７２１．

［５４］ＢＲＯＺ Ａ Ｋ，ＤＡＭ Ａ Ｓ Ｖ，ＴＯＶＡＲＭ?ＮＤＥＺ Ａ，ｅｔ ａｌ． Ｓｐｒｅａｄ ｏｆ
ｓｅｌｆｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｅｄ ｂｙ ａｎ ｉｎｔｒａｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｃｒｏｓｓｉｎｇ
ｂａｒｒｉｅｒ［Ｊ］．Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０２１，２３１（２）：８７８－８９１．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／
ｎｐｈ．１７４００．

［５５］ＳＵＥＴＳＵＧＵ Ｋ． Ｄｅｌａｙｅｄ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ ｓｅｌｆｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｗｏ
Ｊａｐａｎｅｓｅ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ Ｅｐｉｐａｃｔｉｓ ｈｅｌｌｅｂｏｒｉｎｅ （Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ）［Ｊ］．Ｂｏｔ
Ｊ Ｌｉｎｎ Ｓｏｃ，２０１３，１７３（４）：７３３－７４３．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｂｏｊ．１２１１１．

［５６］ＩＲＷＩＮ Ｊ Ａ，ＡＳＨＴＯＮ Ｐ Ａ，ＢＲＥＴＡＧＮＯＬＬＥ Ｆ，ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｌｏｎｇ
ａｎｄ ｔｈｅ ｓｈｏｒｔ ｏｆ ｉｔ：ｌｏｎｇｓｔｙｌｅｄ ｆｌｏｒｅｔｓ ａｒｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈｅｒ
ｏｕｔｃｒｏｓｓｉｎｇ ｒａｔｅ ｉｎ Ｓｅｎｅｃｉｏ ｖｕｌｇａｒｉｓ ａｎｄ ｒｅｓｕｌｔ ｆｒｏｍ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆ
ｐｏｌｌｅｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌ Ｄｉｖｅｒｓ，２０１６，９（２）：１５９－１６５．
ＤＯＩ：１０．１０８０ ／ １７５５０８７４．２０１６．１１８１１１６．

［５７］ＧＡＲＣ?ＡＤＯＲＡＤＯ Ａ．Ａｎ ｅｘｐｌｉｃｉｔ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ｔｈｅ ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｌｏａｄ
ｉｎ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｅｌｆｉｎｇ［Ｊ］． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１７，７１
（５）：１３８１－１３８９．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｅｖｏ．１３２３１．

（责任编辑　 王国栋）
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