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被子植物性系统及其可塑性
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摘　 要: 繁殖是生物适合度的最终表现ꎬ有性繁殖相关性状的多态性极大地促进了物种分化和生物多样性

的维持ꎬ并影响着植物对环境变化的响应ꎮ 在种群水平上ꎬ被子植物的花有雌花、雄花和两性花三种性表

型ꎬ三种性表型在种群中的分布和频率即定义了种群的性系统ꎮ 被子植物的性系统包含植物影响性分配和

交配的相关特性ꎬ决定着雌配子、雄配子在种群中的频率、交配机会及交配方式ꎬ是有性繁殖的关键性状ꎬ在

被子植物中表现出丰富的多态性ꎬ在种群水平上分为性单态和性多态两大类ꎮ 性单态为被子植物的古老性

状ꎬ而性多态在 １００ 多个被子植物科中独立进化产生ꎮ 被子植物性系统多态性及其变化机理一直是进化生

物学与生态学的热点问题之一ꎮ 该文以种群水平的性多态为对象ꎬ总结了被子植物性系统的类型、表达的

遗传基础、分布频率ꎬ以及遗传因子、非生物环境和交配环境对性系统表达和性分配的影响ꎮ
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　 　 繁殖是生物适合度的最终表现ꎬ其相关性状的

多态性促进了物种的分化和形成ꎬ如有性繁殖相关

基因的分化、有性繁殖性状多态性与环境(包括生

物和非生物环境)的相互作用已被证实在植物家系

的分化中起到了重要作用(何亚平和刘建全ꎬ ２００３ꎻ
Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２０１３ꎻ Ｐａｕｗꎬ ２０１３)ꎮ 同时ꎬ有性繁殖性状

对环境变化极为敏感ꎬ物种能否适应环境的变化在

很大程度上取决于其有性繁殖对环境变化的响应

速度 ( Ｈｅｄｈｌｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｅｃｋｅｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ
Ｓｈｉｍｉｚｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ在全球环境快速且剧烈变化

的背景下ꎬ有性繁殖性状多态性及其变化机理一直

是生态学和进化生物学的热点问题ꎮ
被子植物性系统( ｓｅｘｕａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ)包含植物性

分配和交配的相关特征ꎬ如花部雌器官、雄器官

(雌蕊、雄蕊)的组成和分布ꎬ雌配子、雄配子在种

群中的频率、交配机会和交配方式ꎬ是有性繁殖的

关键决定性状(Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００２ꎻ Ｐａｎｎｅｌｌꎬ ２０１７)ꎮ 在

花序、个体和种群水平上ꎬ两性花和单性花可有不

同组合ꎬ进而在种群水平上呈现出不同的性系统

(Ｙａｋｉｍｏｗｓｋｉ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２０１４)ꎮ 在花水平上ꎬ性系

统不仅包括雌蕊、雄蕊的组成差异ꎬ形成三种性表

型(ｓｅｘｕａｌ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ)ꎬ即雌花( ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ)、雄花

(ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ)和两性花( ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅ)ꎬ而且还包

括雌蕊、雄蕊成熟时间差异(即雌雄蕊异熟) (陆婷

和谭敦炎ꎬ ２００７)、相对位置差异(即雌雄蕊异位ꎬ
如柱高二态、异型花柱、镜像花柱) (张大勇等ꎬ
２００４ꎻ 周伟和王红ꎬ ２００９)等ꎮ 在种群水平上ꎬ被
子植物的花有三种性表型ꎬ即雌花、雄花和两性

花ꎬ这三种性表型在种群中的分布和频率定义了

植物的性系统(Ｙａｋｉｍｏｗｓｋｉ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２０１４)ꎮ 被

子植物的性系统表现出极高的多样性ꎬ不同类群、
不同世系( ｌｉｎｅａｇｅ)、不同种群受到的选择压力不

同ꎬ表现出多样的调控网络和机制 ( Ｇｏｌｄｂｅｒｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｐａｎｎｅｌｌꎬ ２０１７)ꎮ 种群水平的性系统研

究有助于揭示性分配、性表达的机理及影响因素

(Ｇｏｌｄｂｅｒｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 因此ꎬ本研究将针对种群

水平的性系统展开ꎮ

１　 被子植物的性系统类型及分布

早在 １７５３ 年ꎬ林奈就把被子植物花部性器官

的组成和排列作为植物分类的关键性状ꎬ并依据

花部特征将被子植物分为 ２３ 个类群( ｃｌａｓｓ) (Ｂｒｅ￣
ｍｅｒꎬ ２００７)ꎮ 根据植物雌器官、雄器官是否存在

于同一植株ꎬ被子植物在种群水平的性系统可分

为性单态(ｇｅｎｄｅｒ ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｓｍ)和性多态( ｇｅｎｄｅｒ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ)ꎮ 性单态较为古老ꎬ主要有雌雄同

花 /两性花 ( ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｉｓｍ)、雌雄 (异花) 同株

(ｍｏｎｏｅｃｙ)、雄全同株( ａｎｄｒｏｍｏｎｏｅｃｙ)和雌全同株

(ｇｙｍｏｍｏｎｏｅｃｙ)四种类型ꎮ 性多态类型较多ꎬ较为

常 见 的 有 雌 雄 异 株 ( ｄｉｏｅｃｙ )、 雌 全 异 株

(ｇｙｎｏｄｉｏｅｃｙ)和雄全异株( ａｎｄｒｏｄｉｏｅｃｙ) (张大勇ꎬ
２００４ꎻ 吉乃提汗马木提和谭敦炎ꎬ ２０１４)ꎮ

被子植物花的主要功能是保证交配和繁殖ꎬ
其性系统表现出无以伦比的多态性( Ｇｏｌｄｂｅｒｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｐａｎｎｅｌｌꎬ ２０１７)ꎮ 性多态性在 １００ 多个

科中独立进化形成(Ｋａｒｒｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 不同的

性系统在被子植物中出现的频率不同(表 １)ꎮ 从

２１２１ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



表 １ 可以看出ꎬ以祖先性状的雌雄同花最为常见

(Ｐａｎｎｅｌｌꎬ ２０１７)ꎬ占被子植物物种的 ７２％ ~ ７４％ꎻ
性多态中以雌雄异株最为常见ꎬ尽管仅占物种的

６％ꎬ但在被子植物科中的分布达到 ４３％ꎻ三性花

异株( ｔｒｉｏｅｃｙ)或不完全的雌雄异株( ｓｕｂｄｉｏｅｃｙ)仅

在少数物种的自然种群中被观察到ꎮ 不完全雌雄

异株 被 认 为 是 不 稳 定 的 性 系 统 ( Ｖａｕｇｈｔｏｎ ＆
Ｒａｍｓｅｙꎬ ２０１２)ꎬ能否被观察到可能受环境条件、
观察时间等的限制ꎬ如杨属植物 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ
ｖａｒ. ｗｉｓｌｉｚｅｎｉｉ 一般被判定为雌雄异株ꎮ 但是ꎬＲｏｗ￣
ｌａｎｄ ｅｔ ａｌ.(２００２)培养该变种的雄株枝条ꎬ观察到

部分雄株枝条在雄花和花粉产生后可形成雌花ꎬ
在该变种的自然种群中也观察到成熟“雄株”形成

种子的现象ꎮ 因此ꎬ他们认为该变种的性系统实

际为不完全的雌雄异株ꎬ观测时间的差异导致了

部分植株性别的年际变化ꎮ
性系统的多态性表现为不同的分类等级ꎮ 性

系统的独立进化和转换在许多被子植物科、属中

出现ꎬ如坛罐花科( Ｓｉｐａｒｕｎａｃｅａｅ) (Ｒｅｎｎｅｒ ＆ Ｗｏｎꎬ
２００１)、蝇子草属( Ｓｉｌｅｎｅ) (Ｃａｓｉｍｉｒｏ￣Ｓｏｒｉｇｕｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)、苦瓜属 (Ｍｏｍｏｒｄｉｃａ) ( Ｓｃｈａｅｆｅｒ ＆ Ｒｅｎｎｅｒꎬ
２０１０)ꎮ 被子植物有 １.４％的属同时拥有雌雄同株

和雌雄异株的物种(Ｒｅｎｎｅｒꎬ ２０１４)ꎮ 性系统的多

态性可出现在种群水平上ꎬ如 Ｙａｋｉｍｏｗｓｋｉ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔ
(２０１４)调查了弯喙慈姑(Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ)１１６ 个

北美种群的性比ꎬ发现种群的性表型随纬度连续

变化ꎬ从南到北依次呈现出雌雄同株、雌雄异株、
不完全雌雄异株、雌全异株、雄全异株五种性系

统ꎬ随着纬度增加ꎬ雌株比例和雌株产生的花朵数

量逐渐降低ꎮ 一年生植物山靛(Ｍｅｒｃｕｒｉａｌｉｓ ａｎｎｕａ)
在其不同分布区域呈现出雌雄同株、雌雄异株和

雄全异株三种性系统ꎮ 过去认为ꎬ山靛性系统的

变化来源于染色体组的加倍和杂交 ( Ｐａｎｎｅｌｌ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｏｂｂａｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ )ꎬ 而 Ｐａｎｎｅｌｌ ｅｔ
ａｌ.(２００８)对山靛欧洲种群的调查显示ꎬ其性系统

的转换可发生在相同的染色体倍性水平上ꎮ

２　 被子植物性系统表达的遗传基础

性单态在被子植物中为祖先性状(Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ

２００２ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ而性多态尽管在物种中

所占比例不高ꎬ但在许多科属中却多次独立进化产

生ꎬ如雌雄异株和雌全异株在被子植物约 １０％的物

种和约一半的科中出现ꎬ故单性个体的遗传基础成

为解读被子植物性系统进化的关键(Ｇｒａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９４ꎻ Ｌｅｂｅｌ￣Ｈａｒｄｅｎａｃｋ ＆ Ｇｒａｎｔꎬ １９９７)ꎮ 关于单性

个体的进化ꎬ最具影响力的假说是 Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈ ＆
Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈ(１９７８)提出的ꎬ他们认为单性个体的产

生是 三 类 突 变 顺 序 产 生 的 结 果ꎬ 即 雌 性 不 育

(ｆｅｍａｌｅ￣ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ)、雄性不育(ｍａｌｅ￣ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ)突变以及

阻止不育位点重组的突变依次产生(Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ
２００２)ꎬ从而形成了雄株或雌株ꎮ

被子植物性别的遗传决定机制非常多样ꎬ可以

是常染色体的单个位点ꎬ也可以是连锁 /不连锁的

多个位点(Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ ２０１３ꎻ Ｂｉｌｌｉａｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ
Ｈｅｉｋｒｕｊａｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 如二倍体山靛的性别仅由

一个位点决定ꎬ其中雄性由显性等位基因控制

(Ｐａｎｎｅｌｌꎬ １９９７ａꎻ Ｒｕｓｓｅｌｌ ＆ Ｐａｎｎｅｌｌꎬ ２０１５)ꎬ而菠菜

(Ｓｐｉｎａｃｉａ ｏｌｅｒａｃｅａ)的性表达却由紧密连锁的多个位

点共同控制(Ｏｎｏｄｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ
不同性别决定基因的紧密连锁和交互显性使

被子植物的性别稳定表达ꎬ进而导致性染色体的

进 化 ( Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ ２０１３ꎻ Ｈｅｉｋｒｕｊａｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎮ 被子植物性染色体有同型( ｈｏｍｏｍｏｒｐｈｉｃ
ｓｅｘ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ)和异型(ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈｉｃ ｓｅｘ ｃｈｒｏｍｏ￣
ｓｏｍｅｓ)两种ꎬ前者无法从形态上区分不同的性染

色体ꎬ甚至难以与常染色体相区别ꎬ后者不同的性

染色体在形态上有明显差异ꎮ 已在 ４ 个科 １９ 个物

种中观察到异型性染色体ꎬ而同型染色体在 １３ 个

科 ２０ 个 物 种 中 被 分 子 标 记 鉴 定 到 ( Ｒｅｎｎｅｒꎬ
２０１４)ꎮ 被子植物性染色体有 ＸＹ 和 ＺＷ 两种系

统ꎬＸＹ 系统中雄性为杂合子ꎬ而 ＺＷ 系统中雌性

为杂合子ꎬ其中 ＸＹ 系统较为常见(物种列表详见

Ｍｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 目前ꎬ被子植物中仅有 ０.０１％
的物种(隶属 ２０ 个科)观测到性染色体ꎬ性染色体

的分布未表现出系统发育地位和生活型的限制

(Ｍｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｈｅｉｋｒｕｊａｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ
近年来ꎬ性器官如胚珠( Ｓｋｉｎｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ

Ｍａｔｈｅｗｓ ＆ Ｋｒａｍｅｒꎬ ２０１２)、花药和花粉 ( Ｓｏｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｚｈａｎｇ ＆ Ｙａｎｇꎬ ２０１４ꎻ Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)
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表 １　 被子植物主要性系统及其分布频率
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｘｕａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｉｎ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ

性系统
Ｓｅｘｕａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ

种群的性表型组成
Ｓｅｘｕａｌ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

频率
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

雌雄同花
Ｈｅｒｍａｐｈｒｏｉｔｉｓｍ

两性花
Ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅ

物种 ７２％ ~７４％
Ｓｐｅｃｉｅｓ ７２％－７４％

Ｄｅｌｌａｐｏｒｔａ ＆ Ｃａｌｄｅｒｏｎｕｒｒｅａꎬ １９９３ꎻ 黄双
全和郭友好ꎬ２０００ꎻ Ｃａｓｉｍｉｒｏ￣Ｓｏｒｉｇｕｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５

雌雄同株
Ｍｏｎｏｅｃｙ

雌花、雄花存在于同一植株
Ｆｅｍａｌｅ ａｎｄ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎ ｓａｍｅ ｐｌａｎｔ

物种 ５％ ~７％
Ｓｐｅｃｉｅｓ ５％－７％

Ｒｅｎｎｅｒ ＆ Ｒｉｃｋｌｅｆｓꎬ １９９５ꎻ Ｄｉｇｇｌｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１

雌雄异株
Ｄｉｏｅｃｙ

雌花、雄花存在于不同植株
Ｆｅｍａｌｅ ａｎｄ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｐｌａｎｔｓꎬ ｓｅｐａｒａｔｅｌｙ

物种 ５％ ~ ６％ꎬ 属 ７％ꎬ
科 ４３％
Ｓｐｅｃｉｅｓ ５％－６％ꎬ Ｇｅｎｕｓ
７％ꎬ Ｆａｍｉｌｙ ４３％

Ｒｅｎｎｅｒ ＆ Ｒｉｃｋｌｅｆｓꎬ １９９５ꎻ Ｒｅｎｎｅｒꎬ ２０１４

雌全异株
Ｇｙｎｏｄｉｏｅｃｙ

雌花、两性花存在于不同植株
Ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓꎬ ｓｅｐａｒａｔｅｌｙ

２７５ 个属
２７５ ｇｅｎｕｓ

Ｄｕｆａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４

雄全异株
Ａｎｄｒｏｄｉｏｅｃｙ

雄花、两性花存在于不同植株
Ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｐｌａｎｔｓꎬ ｓｅｐａｒａｔｅｌｙ

少数物种
Ｆｅｗ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ １９８４ꎻ 黄双全和郭友好ꎬ
２０００ꎻ Ｐａｎｎｅｌｌꎬ ２００２ꎻ Ｒｅｎｎｅｒꎬ ２０１４

雄全同株
Ａｎｄｒｏｍｏｎｏｅｃｙ

雄花和两性花同株
Ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒａｎｄ ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅ ｃｏ￣ｅｘｉｓｔ ｉｎ
ｓａｍｅ ｐｌａｎｔ

物种 １.７％ꎬ １５ 个科
Ｓｐｅｃｉｅｓ １.７％ꎬ １５ ｆａｍｉｌｙ

张大勇ꎬ ２００４ꎻ Ｖａｌｌｅｊｏ￣Ｍａｒｉｎ ＆
Ｒａｕｓｈｅｒꎬ ２００７

雌全同株
Ｇｙｍｏｍｏｎｏｅｃｙ

雌花和两性花同株
Ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅ ｃｏ￣ｏｃｃｕｒ ｉｎ
ｓａｍｅ ｐｌａｎｔ

物种 ２.８％~７.０％ꎬ
５７０ 个属ꎬ ２３ 个科
Ｓｐｅｃｉｅｓ ２.８％－７.０％ꎬ
５７０ ｇｅｎｕｓꎬ ２３ ｆａｍｉｌｙ

吉乃提汗马木提和谭敦炎ꎬ ２０１４

三性花异株 / 不完
全雌雄异株
Ｔｒｉｏｅｃｙ / Ｓｕｂｄｉｏｅｃｙ

雌花、雄花和两性花存在于不同植株ꎻ
若两性花个体较少则为不完全的雌雄异株
Ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒꎬ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅ
ｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓꎻ ｉｔ’ ｓ ｓｕｂｄｉｏｅｃｙ ｗｈｅｎ
ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｗｉｔｈ ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅ ａｒｅ ｆｅｗｅｒ

极少数物种
Ｖｅｒｙ ｆｅｗ ｓｐｅｃｉｅｓ

黄双全和郭友好ꎬ ２０００

表达的关键基因正逐步受到重视ꎬ雌蕊、雄蕊发育

的关键决定基因及调控因子在一些植物中被揭示

(Ｃｈｕｃｋꎬ ２０１０)ꎬ一些植物激素在性器官关键基因

的表达和调控中起到了重要作用ꎬ如生长素、赤霉

素、细胞分裂素、乙烯、脱落酸、茉莉酮酸酯、油菜

素甾醇等ꎮ 这些植物激素对性器官表达的调控方

向在不同的植物中会不同ꎬ使许多植物在环境变

化时表现出性表达和分配的可塑性(Ｇｏｌｅｎｂｅｒｇ ＆
Ｗｅｓｔꎬ ２０１３ꎻ Ｐａｎｎｅｌꎬ ２０１７)ꎮ

３　 被子植物性系统的可塑性

表型可塑性在自然界普遍存在ꎬ且常常为适

应性 的ꎬ对 生 物 的 分 化 和 进 化 具 有 重 要 作 用

(Ｔｈｉｂｅｒｔ￣Ｐｌａｎｔｅ ＆ Ｈｅｎｄｒｙꎬ ２０１１)ꎮ 有研究者提出

植物的性别决定从根本上来说可能是数量性状ꎬ
尽管植物性别的表达和分配具有很强的遗传基

础ꎬ但个体仍可依据环境依赖的性表达机会和代

价来调节性别的表达ꎬ以实现个体适合度的最大

化( Ｒｅｎｎｅｒꎬ ２０１４ꎻ Ｐａｎｎｅｌｌꎬ ２０１７)ꎮ 性表达的可

塑性(ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ)或弹性( ｌａｂｉｌｉｔｙ)指植物在不同环

境或生活史周期中雌器官、雄器官表达的适应性

变化(Ｒｅｎｎｅｒꎬ ２０１４)ꎮ 性表达的可塑性即使在有

完善的性染色体的植物中也可能出现( Ｐａｎｎｅｌｌꎬ
２０１７)ꎮ 性表达的可塑性可能导致性系统的变化ꎬ
如弯喙慈姑北美种群随纬度的增加ꎬ雄性器官的

表达增加而雌性器官的表达却降低ꎬ从而导致五

种性 系 统 的 依 次 更 替 ( Ｙａｋｉｍｏｗｓｋｉ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ
２０１４)ꎮ 模型模拟显示ꎬ植物性表达和分配在时间

和空间上的可塑性可以稳定存在 ( Ｃｒｏｓｓｍａｎ ＆
Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ ２０１４)ꎬ而环境导致的性器官比例变

化增加了植物后代的总体产出ꎬ具有适应性意义

(黄 双 全 和 郭 友 好ꎬ ２０００ꎻ Ｇｏｌｅｎｂｅｒｇ ＆ Ｗｅｓｔꎬ
２０１３)ꎮ 性表达的可塑性在许多植物类群中都存
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在(Ｋｏｒｐｅｌａｉｎｅｎꎬ １９９８)ꎬ非生物环境和交配环境的

变化都可能导致植物性系统的变化ꎮ
３.１ 性系统表达和性分配对非生物环境的适应性

变化

许多植物类群中都表现出多种性系统的共

存ꎬ但不同性系统的物种 /种群往往显示出生境特

征差异ꎬ如加拿大安大略湖ꎬ弯喙慈姑的自然种群

中雌雄异株、雌雄同株两种性系统均存在ꎬ但雌雄

异株往往分布在稳定的湿地环境ꎬ而雌雄同株往

往分布在水生群落边缘和环境条件波动较大的生

境中(Ｄｏｒｋｅｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００３)ꎮ 坛罐花科呈现出

雌雄同株和雌雄异株的多次进化和反转ꎬＳｉｐａｒｕｎａ
属在新热带地区有 ６５ 个物种ꎬ其雌雄同株物种的

分布都局限在亚马逊盆地和美国中南部低海拔地

区ꎬ雌雄异株物种则分布于安第斯山脉ꎮ Ｒｅｎｎｅｒ ＆
Ｗｏｎ(２００１)研究显示ꎬ温度和降水在不同性系统

的分布中起重要作用ꎮ 牻牛儿苗科植物 Ｇｅｒａｎｉｕｍ
ｍａｃｕｌａｔｕｍꎬ雌全同株种群较两性花种群分布于更

为干燥的地区(Ｖａｎ Ｅｔｔｅｎ ＆ Ｃｈａｎｇꎬ ２００９)ꎮ
非生物环境对植物性表达和分配的影响可能

来源于雌器官、雄器官发育的资源需求差异ꎬ因胚

珠和种子的发育比花粉发育需要更多的营养ꎬ所
以在资源不足时植物往往会权衡雌器官、雄器官

的投入(张大勇和姜新华ꎬ ２００１)ꎮ 在资源胁迫条

件下ꎬ植物一般会减少雌性器官的投入(资源分配

理论ꎬｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｈｅｏｒｙ)ꎬ因此不利的环境

条件 促 进 了 性 多 态 的 进 化 和 维 持 ( Ｓｐｉｇｌｅｒ ＆
Ａｓｈｍａｎꎬ ２０１２)ꎬ如百合科的 Ｗｕｒｍｂｅａ 属植物在澳

大利亚随着环境干旱程度的增加ꎬ性二型的程度

也增加(Ｂａｒｒｅｔｔ ＆ Ｃａｓｅꎬ ２００６)ꎮ 干旱导致的植物

性表达分异在其他植物类群和其他地区被观察

到ꎬ如喷瓜(Ｅｃｂａｌｌｉｕｍ ｅｌａｔｅｒｉｕｍ)在伊比利亚呈现

出性系统的地理梯度差异( Ｃｏｓｔｉｃｈꎬ １９９５)ꎬＢｕｘｕｓ
ｂａｌｅａｒｉｃａ 在巴利阿里群岛显示出大陆和岛屿种群

的差异(Ｌａｚａｒｏ ＆ Ｍｅｎｄｅｚꎬ ２００７)ꎬ随干旱程度的增

加植物对雄性的投入增加ꎮ Ｄｅｌｐｈ ＆ Ｗｏｌｆ (２００５)
综述了非生物环境条件对性表达的影响ꎬ发现雄

株的性表达可塑性高于雌株ꎬ在许多物种中表现

为不稳定的雄株( ｉｎｃｏｎｓｔａｎｔ ｍａｌｅ)ꎮ 在较好的环境

条件下这些植株可以结实ꎬ如 Ｗｕｒｍｂｅａ ｄｉｏｉｃａ 自然

种群在经历了冬季充足降水后ꎬ３０％的被标记雄

株产生雌花并孕育果实ꎬ显示出两性花植株的特

征(Ｄｏｒｋｅｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２００３)ꎻ适宜条件下人工栽培

三年后ꎬ该物种 ７１％的雄性个体发育为两性花植

株(Ｒａｍｓｅｙ ＆ Ｖａｕｇｈｔｏｎꎬ ２００１)ꎬ而无论在野外还

是人工栽培条件下雌株均未显示性表达的变化ꎮ
环境诱导的性表达可塑性受花粉与种子相对

扩散能力的影响ꎮ Ｃｈａｒｎｏｖ ＆ Ｂｕｌｌ(１９７７)首先提出

并证实ꎬ如果非生物环境条件的变化更有利于植

物的某一个性别时ꎬ生境依赖的性分配将被选择

(Ｂｕｌｌꎬ １９８１)ꎮ 模型模拟显示ꎬ如果同时考虑植物

雌配子、雄配子相对扩散能力和生境质量ꎬ环境变

化将导致两种完全不同的性分配策略ꎮ 一种是在

高质量的生境中产生更多的花粉ꎬ以平衡花粉被

传播出去以后的二次性比ꎻ另一种是在高质量的

生境中产生更多的胚珠ꎬ以提高后代产生于有利

生境的概率(Ｇｕｉｌｌｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 当花粉扩散距

离大于种子扩散距离时ꎬ植物将在不良生境中增

加对雄性功能的投入ꎬ此时花粉进入适应生境的

概率高于种子ꎮ 在被子植物中ꎬ花粉扩散能力往

往大于种子的扩散能力(Ｗｉｌｌｓｏｎꎬ １９９３ꎻ Ｇｈａｚｏｕｌꎬ
２００５)ꎬ雌性在不良生境中难以发育成种子与果实

(张大勇和姜新华ꎬ２００１)ꎬ故不良生境中偏雄的性

投入在被子植物中更为常见 ( Ｆｒｅｅｍａｎ ＆ Ｖｉｔａｌｅꎬ
１９８５ꎻ Ｇｕｉｌｌｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 花粉与种子扩散与非

生物环境的交互作用ꎬ说明传粉系统等生物环境

对性系统表达和性分配同样具有重要意义ꎮ
３.２ 性系统表达和性分配对交配环境的适应性

变化

交配环境不仅包括种群中可交配对象的数

量、分布等特征ꎬ而且还包括传粉系统的特征ꎮ 交

配环境决定了种群内雌配子、雄配子相遇和交配

的机会ꎬ但交配环境对性系统的影响直到最近才

被关注(Ｅｈｌｅｒｓ ＆ Ｂａｔａｉｌｌｏｎꎬ ２００７)ꎮ
雌配子、雄配子相遇和交配的概率取决于种

群水平的花粉和胚珠的相对供应量ꎬ一般用花粉

胚珠比 ( ｐｏｌｌｅｎ ｔｏ ｏｖｕｌｅ ｒａｔｉｏꎬ Ｐ / Ｏ ｒａｔｉｏ) 来衡量ꎮ
在植物性系统的进化与转换中ꎬ花粉限制( ｐｏｌｌｅｎ
ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ)具有重要的驱动作用 ( Ａｓｈｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４ꎻ Ｅｈｌｅｒｓ ＆ Ｂａｔａｉｌｌｏｎꎬ ２００７ꎻ Ｈｅｓｓｅ ＆ Ｐａｎｎｅｌｌꎬ
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２０１１)ꎬ花粉限制程度的时间和空间变化影响着植

物的 性 表 达 和 性 分 配 ( Ｂｒｕｎｅｔ ＆ Ｃｈａｒｌｅｓｗｏｒｔｈꎬ
１９９５)ꎬ其作用表现在进化水平和生态尺度上ꎮ
Ｓｃｈａｅｆｅｒ ＆ Ｒｅｎｎｅｒ ( ２０１０ ) 构 建 了 苦 瓜 属

(Ｍｏｍｏｒｄｉｃａ)４７ 个非洲物种的系统进化树ꎬ并将各

物种的性系统投射到系统发生树上ꎬ该属物种有 ７
次从雌雄异株到雌雄同株的独立进化ꎬ这些转换

事件均发生在进入稀树干草原生境时ꎮ 在稀树干

草原生境中ꎬ种群密度很低ꎬ雌株可获得的花粉量

很低ꎬ花粉限制程度很高ꎬ导致了该属物种从雌雄

异株到雌雄同株的进化ꎮ 山靛在西班牙西南部呈

现出雄全异株的性系统ꎬ其雄株的比例和两性花

个体对雌雄功能的投入呈现出较大的年际变化ꎮ
密度种植实验显示ꎬ雄株的比例随种群密度的增

加而增加(Ｐａｎｎｅｌｌꎬ １９９７ｂ)ꎻ将其两性花个体种植

在没有雄株的环境中ꎬ其对雄性功能的投入将增

加(Ｄｏｒｋｅｎ ＆ Ｐａｎｎｅｌｌꎬ ２００９)ꎮ 类似变化在雌全异

株的物种中能观察到ꎬ两性花个体对雄性功能的

投入表现出雌株频率依赖性ꎬ种群中雌株的比例

增高时ꎬ两性花个体将增加对雄性功能的投入ꎬ表
现出性器官投入的时空差异(Ｍｃｃａｕｌｅｙ ＆ Ｂｒｏｃｋꎬ
１９９８ꎻ Ｅｈｌｅｒｓ ＆ Ｔｈｏｍｐｓｏｎꎬ ２００４)ꎮ 仙人掌科的

Ｐａｈａｙｃｅｒｅｕｓ ｐｒｉｎｇｌｅｉ 依靠蝙蝠传粉ꎬ在墨西哥有雌

全异株种群、不完全雌雄异株种群(即雌株、雄株、
两性花共存)ꎬ花粉限制程度可以解释其性系统的

变化 ( Ｆｌｅｍｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９４ꎻ Ｅｈｌｅｒｓ ＆ Ｂａｔａｉｌｌｏｎꎬ
２００７)ꎮ 模型模拟证实ꎬ雌株、雄株、两性花共存在

一般条件下并不稳定ꎬ只有在花粉限制条件下才

可稳定存在ꎬ在强烈花粉限制的条件下ꎬ两性花个

体可能提供的繁殖保障使其具有较高的适合度

(Ｍａｕｒｉｃｅ ＆ Ｆｌｅｍｉｎｇꎬ １９９５ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ如
Ｈｕｍｅａｕ ｅｔ ａｌ.(１９９９ꎬ ２０１０)比较了留尼汪海岛上

Ｄｏｍｂｅｙａ 属不同物种的性系统ꎬ无论是种间还是部

分物种内部都呈现出从严格的雌雄异株到不完全

雌雄异株的变化ꎮ 对不同性系统分布区域的调查

显示ꎬ严格的雌雄异株出现在高海拔干扰较小的

森林ꎬ而不完全雌雄异株则分布于低地片断化的

小种群中ꎮ 低地片断化小种群具有较高程度的花

粉限制ꎬ这可能导致对繁殖保障的选择ꎮ
植物的两性交配机会不仅仅是取决于种群水

平的花粉和胚珠供应量ꎬ传粉者及其传粉效率也

是重要的 影 响 因 素 ( 黄 双 全 和 郭 友 好ꎬ ２０００ꎻ
Ｄｅｖａｕｘ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 不同传粉者的传粉效率不

同ꎬ对一些物种而言ꎬ不同地域传粉者类群的变化

可以解释种群间的花粉限制强度的差异(Ｇóｍｅｚ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｌａｚａｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ进而影响种群的

性表达ꎬ如被子植物的花粉胚珠比是其交配系统

的良好指示ꎬ异交植物的花粉胚珠比显著高于自

交植物(Ｃｒｕｄｅｎꎬ ２０００)ꎮ 但是ꎬ相同交配系统的植

物ꎬ其花药胚珠比可能有很大差异ꎬ这种变化往往

与传粉者组成、丰度及传粉效率相对应(Ｃｒｕｄｅｎꎬ
２０００)ꎮ Ｃｏｒｏｋｉａ ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ 自交不亲和ꎬ依赖昆虫

传粉ꎬＷｅｂｂ(１９９４)对新西兰该物种两个自然种群

的调查显示ꎬ两种群的花粉胚珠比具有很大差异

(１９ ７６２ ∶ １ꎬ１３ ６３４ ∶ １)ꎬ这种差异由主要传粉类

群的变化导致ꎬ前者主要依赖蝇类传粉ꎬ后者主要

依赖传粉效率更高的蜂类传粉ꎮ 榕属(Ｆｉｃｕｓ)为专

性异交的植物ꎬ依赖专一性的传粉榕小蜂为其传

粉ꎬ传粉榕小蜂的传粉行为不同ꎬ有主动和被动两

种传粉模式ꎮ 主动传粉小蜂在出飞时会主动收集

花粉并储存于其花粉筐中ꎬ进入接受期榕果时ꎬ又
会主动将花粉从花粉筐中刷出、并授于柱头之上ꎬ
极大地降低了宿主花粉在传递过程中的损失ꎬ具
有很高的传粉效率ꎮ 被动传粉的榕小蜂没有此类

行为ꎬ宿主花粉靠粘附于小蜂的体表传递ꎬ花粉损

失量较大ꎬ传粉效率较低ꎮ 对应与主动、被动传粉

小蜂传粉效率的差异ꎬ榕属物种的花药胚珠比

(ａｎｔｈｅｒ￣ｔｏ￣ｏｖｕｌｅ ｒａｔｉｏꎬ在榕属物种中被广泛使用ꎬ
与其他类群中使用的花粉胚珠比相对应)发生了

显著的分化ꎬ主动传粉模式的榕属物种其花药胚

珠比大多小于 ０.１６ꎬ而被动传粉模式的榕属物种

的花药胚珠比大多大于０.２３ꎬ且物种内花药胚珠比

很稳定(Ｋｊｅｌｌｂｅｒｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｃｏｏｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ
目前ꎬ在榕属物种的自然种群中ꎬ仅发现地果

(Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａ) 的花药胚珠比表现出巨大的变幅

(Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
与非生物传粉相比较ꎬ生物传粉的不确定性

和波动性更大ꎮ 对性系统可塑性与传粉方式关系

的比较显示ꎬ性系统表达的高可塑性往往与生物

传粉相联系ꎬ如生物传粉在不完全雌雄异株物种
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中的比例( ７９％) 高于雌雄异株物种中的( ６１％)
(Ｅｈｌｅｒｓ ＆ Ｂａｔａｉｌｌｏｎꎬ ２００７)ꎮ

交配机会波动导致的性表达和分配可塑性可

能通过亲本效应传递给后代(Ｕｌｌｅｒꎬ ２００８)ꎮ 栽培

试验显示ꎬ一些植物的两性花个体性表达的可塑

性与其来源种群的交配环境有关ꎬ如山靛的两性

花个体在栽培条件变化时表现出不同的性分配可

塑性ꎮ 这与两性花个体来源种群的交配环境有

关ꎬ与只有两性花个体的源种群相比ꎬ如果源种群

中具有雄性个体ꎬ那么其两性花个体表现出更高

的性分配可塑性(Ｖｉｌａｓ ＆ Ｐａｎｎｅｌｌꎬ ２０１４)ꎮ
３.３ 性系统表达和性分配可塑性的遗传和系统发

育限制

性系统表达和分配的可塑性不是没有限制

的ꎬ而是进化中不同性系统间的转换往往表现出

很 强 的 方 向 性 ( Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２０１３ꎻ Ｃａｓｔｒｉｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 这说明植物性表达和分配的可塑性可能

具有一定的遗传限制ꎮ 性染色体的存在使植株性

别稳定表达ꎬ降低了性表达的可塑性ꎬ如具有性染

色体的雌雄异株植物显示出严格的性别决定系

统ꎬ性表达几乎没有、或仅有很小的可塑性(Ａｉｎ￣
ｓｗｏｒｔｈꎬ ２０００)ꎮ 性表达的可塑性受到系统发生地

位的限制ꎮ Ｒｅｎｎｅｒｅｔ ｅｔ ａｌ. (２００７)对槭属(Ａｃｅｒ)在

北半球的 １２４ 个物种的性系统和系统发生关系进

行匹配发现ꎬ具有性表达可塑性物种在系统发生

树中聚在一起ꎬ说明该属中性表达的可塑性具有

遗传基础ꎮ Ｄｉｇｇｌｅ ＆ Ｍｉｌｌｅｒ(２０１３)对茄亚属( Ｌｅｐ￣
ｔｏｓｔｅｍｏｎｕｍ)的研究显示ꎬ性表达可塑性在该亚属

为古老性状ꎬ但在 Ｌａｓｉｏｃａｒｐａ 组中ꎬ遗传同化效应

使该组物种丧失了性表达的可塑性ꎮ 性表达可塑

性还表现出基因型依赖性ꎬ对具有不稳定雄株物

种的调查显示ꎬ不稳定雄株产生种子的概率在不

同的基因型间有很大差异 ( Ｅｈｌｅｒｓ ＆ Ｂａｔａｉｌｌｏｎꎬ
２００７)ꎬ如 Ｄｅｌｐｈ ＆ Ｌｌｏｙｄ(１９９１)调查了亚高山长阶

花(Ｈｅｂｅ ｓｕｂａｌｐｉｎａ)不同雄株在野生条件下产生种

子的平均概率(四年平均)ꎬ并在相同的条件下种

植这些雄株的克隆ꎬ结果显示不同克隆在栽培条

件下产生种子的比率有很大差异ꎬ各克隆在栽培

条件下产生种子的比例与克隆在自然条件下产生

种子的平均概率成极显著的正相关关系ꎬ说明基

因型是决定雄株能否产生种子的重要因素ꎮ

４　 结论及未来发展趋势

性系统是有性繁殖的关键性状ꎬ在被子植物

中表现出极高的多态性ꎮ 在种群水平上ꎬ根据雌

器官、雄器官是否分布于同一植株ꎬ可分为性单态

和性多态ꎮ 性单态为被子植物的古老性状ꎬ其中

两性花最为常见ꎬ超过 ７０％的被子植物物种为两

性花性系统ꎮ 性多态尽管在物种中所占的比例不

大ꎬ但在 １００ 多个科中独立进化产生ꎬ表现出被子

植物对环境变化具有一定适应能力ꎮ
性系统的表达和性分配受到遗传因素的影

响ꎬ性别决定基因既是单位点基因也是多个位点

的连锁或不连锁基因ꎮ 多个性别基因的紧密连锁

构成了性染色体ꎬ性染色体和性表达关键决定基

因已在许多植物中被揭示ꎮ 这些关键基因的表达

受到植物激素的调控ꎬ表现出性表达和性分配的

可塑性ꎬ后者提高了植物在不同环境中的后代产

出ꎬ具有适应性意义ꎮ
许多植物都表现出多种性系统的共存ꎬ其性

系统的分布和植株对雌雄功能的投入受到非生物

环境和交配环境的共同作用ꎮ 在不良的环境中ꎬ
植物往往增加对雄性功能的投入ꎬ这与雌器官、雄
器官发育中所需的营养差异有关ꎬ也与花粉扩散

能力大于种子扩散能力有关ꎮ 交配环境决定了雌

配子、雄配子在种群中相遇的机会ꎬ其对性系统表

达和性分配的影响在近年来才被重视ꎮ 花粉限制

是性系统进化和性表达差异的重要驱动力ꎬ而传

粉者类群、传粉者行为等通过影响花粉限制水平ꎬ
进而影响植物性系统的表达和性分配ꎮ

被子植物的繁育特征已有 １００ 多年的研究历

史ꎬ但其性系统的多态性及其变化机理还远未解

决ꎮ 在性多态及其与环境变化关系的研究中ꎬ以
下问题仍是热点:(１) 性别决定的遗传机制ꎬ特别

是性器官表达和分化的关键基因ꎻ(２) 交配环境ꎬ
特别是传粉者类群变化、行为变化对性系统进化

和可塑性的影响ꎻ(３) 野外观测与控制实验相结

合ꎬ探讨性系统表达和性分配对环境变化的响应ꎻ
(４) 不同研究尺度的结合ꎬ即研究中包含更多的
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植物ꎬ以探讨系统发生尺度上植物性系统的进化ꎬ
同时不能忽视种群水平的实验ꎬ以揭示植物性系

统差异的进化和维持机理ꎮ
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