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被子植物同域物种形成研究进展
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摘　 要: 同域物种形成是指在缺少地理隔离的情况下分化出新种ꎬ相比异域物种形成更为罕见ꎬ存在较多

的研究空白ꎮ 该文分析了近十年来与被子植物同域物种形成相关的国内外研究ꎬ着重论述同域物种形成的

影响因素和种对间的生殖隔离ꎮ 考虑到历史上的地理隔离难以确定ꎬ加之种对间亲缘关系很近ꎬ同域物种

的判定容易引发争议ꎮ 其成因可分为生态因素和突变因素:生态因素即特殊小生境产生的分化选择压ꎬ促
使原始群体分化出差异显著的偏好ꎬ并借助资源竞争和协同演化不断加强ꎻ突变因素涉及杂交和多倍化ꎬ以
异源多倍体成种的贡献最大ꎬ而同倍体杂交成种和同源多倍体成种虽广泛发生但少见成功案例ꎮ 生殖隔离

是影响物种形成的重要因素之一ꎬ可分为前隔离和后隔离ꎬ其中以花期隔离和传粉者隔离为主的前隔离起

主导作用ꎬ而花粉竞争、配子不亲和以及杂种不活、不育和杂种衰退等后隔离会带来高额的生殖成本ꎬ从而

加速前隔离或自交的演化ꎮ 同域物种的形成是各方因素共同作用的结果ꎬ种间通常同时存在着较强的生殖

隔离和一定的基因交流ꎬ以生态位竞争为前提ꎬ尤其是在充足的分化选择压下ꎬ即使基因流较为频繁也能分

化形成同域物种ꎮ
关键词: 被子植物ꎬ 同域物种形成ꎬ 分化选择模型ꎬ 生殖隔离
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　 　 物种是生物学研究的基石和构成生物多样性

的基础核心单元ꎮ 它不仅是遗传信息在生物个体

上的直接表达和遗传多样性的载体ꎬ而且也是构

成群落和生态系统以及在宏观尺度上体现生物多

样性的基本功能单位 (吕昊敏等ꎬ ２０１５ꎻ谢平ꎬ
２０１６)ꎮ 长期以来ꎬ物种的概念争议不断ꎬ一般来

说物种作为一个独立演化的遗传谱系ꎬ其种内群

体间的生殖隔离应远远小于种间群体ꎬ同时有着

不同于其他物种的生态位和形态特征(龚佐山等ꎬ
２０１２ꎻ李琪等ꎬ２０１４ꎻ刘健全ꎬ２０１６)ꎮ 物种形成是

新物种从旧物种中分化而出的过程ꎬ以种内变异

为起点ꎬ进一步产生适应性变异群体ꎬ最终产生新

种ꎮ 主要有 ４ 种模式ꎬ即异域物种形成、边域物种

形成、邻域物种形成和同域物种形成 ( Ｄａｒｗｉｎꎬ
１８５９ꎻ Ｃｏｙｎｅꎬ ２００４)ꎮ 其中ꎬ强调地理因素阻碍种

间基因流(ｇｅｎｅ ｆｌｏｗ ａｍｏｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ)ꎬ以及伴随生境

变化的选择压差异的异域物种形成最为常见ꎮ 而

同域物种形成作为进化论的补充ꎬ主要强调小生

境或 传 粉 者 等 带 来 的 分 化 选 择 压 ( ｄｉｓｒｕｐｔｉｖｅ
ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｐｒｅｓｓｕｒｅ)ꎬ结合基因突变或基因重组ꎬ促
使原始群体在缺少地理隔离的情况下分化成不同

物种ꎬ相比异域物种形成ꎬ同域物种形成尚有更多

的空白有待研究(Ｄｉｅｃｋｍａｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ꎻ 魏美才

等ꎬ２０１０ꎻ Ｆｅｄｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
被子植物丰富的多样性使得其物种演化机制

不尽相同ꎬ现有的模型难以全面解释不同物种的

形成机制ꎬ探究同域物种的形成模式可为物种形

成机制研究提供新的方向和角度 ( Ｓｏｌｔｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻ Ｍｉｃｈｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｂｉｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 同

域物种判定标准严格:(１)演化过程中一直处于同

一区域ꎬ允许存在一定距离(根据物种特性而定)ꎻ
(２)亲缘关系很近ꎬ必须是单系起源( Ｆｅｄｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３ꎻ Ｍａｒｑｕｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 但是ꎬ由于形成条件

苛刻ꎬ被子植物中的同域物种远比异域物种稀少ꎬ

并且常是成对出现ꎬ以目前的技术难以确定历史

上的地理隔离ꎬ因此孤岛上的姊妹种成为同域物

种形成研究的热点(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)ꎮ 另外ꎬ由于

同域物种间的差异较小ꎬ加之基因流较为频繁ꎬ因
此对是否应该合并成一个种也时有争议( Ｂｏｌｎｉｃｋ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ

同域物种的研究可分为两大类:一类侧重于

生态因素尤其是分化选择( ｄｉｓｒｕｐｔｉｖｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ)的

影响ꎻ另一类侧重于群体内部尤其是多倍化及杂

交导致的基因重组ꎬ考虑到缺少地理隔离ꎬ遗传漂

变和均一选择 ( ｕｎｉｆｏｒｍ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ) 的影响非常小

(Ｓｃｈｌｕｔｅｒꎬ ２００９ꎻ ＭｃＰｅｅｋꎬ ２０１６)ꎮ 此外ꎬ种间的

生殖隔离机制也是研究热点之一ꎬ一般来说前隔

离起主导作用ꎬ包括花期隔离、传粉者隔离、花粉

竞争及配子不亲和ꎻ后隔离作为辅助ꎬ包括杂种不

活、不育及杂种衰退ꎮ 本文总结了近年来被子植

物同域物种形成的研究进展ꎬ并对争议点和研究

趋势进行了总结ꎮ

１　 同域物种形成的影响因素

１.１ 生态因素

Ｔｈｏｄａｙ ＆ Ｇｉｂｏｓｎ ( １９６２) 提出了分化选择模

型ꎬ强调在特殊的生境下ꎬ选择压只有利于居群中

两种具有极端性状的个体ꎬ中间性状的反而难以

存活ꎬ倘若此时性状的改变也会影响生殖ꎬ同域物

种便分化而成ꎮ 如澳大利亚西海岸豪勋爵岛上的

棕榈科姊妹种卷叶豪威椰(Ｈｏｗｅａ ｂｅｌｍｏｒｅａｎａ)和

垂羽豪威椰(Ｈ. ｆｏｒｓｔｅｒｉａｎａ)的花期相差六周ꎬ同为

二倍 体 却 少 有 自 然 杂 交 ( Ｂａｂｉｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ
Ｈｉｐｐｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎻ同时ꎬ原始群体在 ２００ 万

年前受岛上酸性和碱性土壤镶嵌分布的影响ꎬ分
化出不同的耐盐和耐旱基因ꎬ使得前者喜酸后者

喜碱并进一步影响了花期ꎬ最终分化成不同物种
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( Ｐａｐａｄｏｐｕｌｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｃａｌａｂｒｅｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 近年来的研究表明ꎬ即使处于同一区域ꎬ
群体为了减少竞争也会朝着不同的生态位演化ꎮ
如南美碧冬茄属的 Ｐｅｔｕｎｉａ ａｘｉｌｌａｒｉｓ 和 Ｐ. ｅｘｓｅｒｔａꎬ前
者花冠白色、多生于向阳处、具芳香并由蛾类传

粉ꎬ后者花冠红色、多生于岩洞内、无香味并由蜂

鸟传粉ꎬ这种与传粉者建立的特化关系有助于降

低生殖成本ꎬ从而成为同域物种形成的推力之一

(Ｂｉｒｄꎬ ２０１２ꎻ Ｓｃｈｎｉｔｚｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 总的来说ꎬ
作为一种特殊的生态成种理论ꎬ分化选择模型强

调外界存在差异显著且势均力敌的小生境ꎬ诱发

物种分化的一两个基因突变ꎬ在适应选择压的同

时恰好影响了花期或授粉ꎬ进而阻碍了基因交流

并不断强化各自的偏好直至分化完成 ( Ｆｅｄｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｍａｒｑｕｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ

除土壤酸碱性、传粉者外ꎬ地形、地貌等小生

境与共生菌等因素均会影响同域演化ꎮ 如透骨草

科的 Ｍｉｍｕｌｕｓ ｇｕｔｔａｔｕｓ 和 Ｍ. ｌａｃｉｎｉａｔｕｓꎬ前者喜生于

草甸ꎬ受到食草动物的影响演化出较大的体型ꎬ后
者喜生于花岗岩地带ꎬ受到旱境的影响演化出较

小的 体 型 和 浅 裂 叶ꎮ 进 一 步 的 研 究 表 明ꎬ Ｍ.
ｇｕｔｔａｔｕｓ 起源于富含铜矿的地区ꎬ其铜耐受性由两

个连锁的基因座控制ꎬ从而导致了杂种的耐受性

差ꎬ在竞争中处于劣势(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｆｅｒｒｉｓ
＆ Ｗｉｌｌｉｓꎬ ２０１８)ꎮ 以色列卡梅尔山谷的野生小麦

(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｔｕｒｇｉｄｕｍ ｓｓｐ. ｄｉｃｏｃｃｏｉｄｅｓ)受南北坡太阳

辐射强度的影响(南坡是北坡的 ２ ~ ８ 倍)ꎬ约一万

年前分化成了三个小群体( ＳＦＳ１ꎬ ＳＦＳ２ꎬ ＮＦＳ)ꎬ其
中 ＮＦＳ 在北坡湿润的环境中演化并获得了对该地

区多种真菌的抗性ꎬ另两个在南坡干旱的环境中

演化ꎬＳＦＳ１ 的花期推迟以避免紫外线伤害ꎬＳＦＳ２
则进化出了更有效的活性氧清除能力 (Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 同时ꎬ共生菌是许多植物生长必不可

少的条件ꎬ菌根较快的演化速度ꎬ可能对共生种的

演化有促进作用ꎮ 如在北京松山的七种舌唇兰

中ꎬ由 于 菌 根 群 落 的 明 显 差 异ꎬ 细 距 舌 唇 兰

(Ｐｌａｔａｎｔｈｅｒａ ｂｉｆｏｌｉａ)喜生于酸性土壤ꎬ二叶舌唇兰

(Ｐ. ｃｈｌｏｒａｎｔｈａ) 喜生于碱性土壤ꎬ杂交种类似前

者ꎬ因此在混合区域的竞争中处于劣势( Ｐｅｎａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎻ手参 ( Ｇｙｍｎａｄｅｎｉａ
ｃｏｎｏｐｓｅａ)有三种倍性(２ｘ、３ｘ、４ｘ)ꎬ其中 ２ｘ 和 ４ｘ 菌

根的细菌种类和活性差异明显ꎬ推测是由于多倍

体的细胞更大、代谢更缓慢ꎬ而 ３ｘ 的菌根则类似

前者ꎬ虽然不具优势但性状更加稳定(Ｔěšｉｔｅｌｏｖá ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 另外ꎬ小生境的差异可对共生菌的种

类、活性及菌根的扩散等产生明显影响ꎮ 如前文

的垂羽豪威椰虽然能在酸性土壤中生长ꎬ但菌根

会严重受损ꎬ从而促进不同物种对环境的适应性

进化(Ｏｓｂｏｒｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
Ｄｉｅｃｋｍａｎｎ ＆ Ｄｏｅｂｅｌｉ 于 １９９９ 年完善了分化选

择模型ꎬ认为资源竞争本身会使物种演化出不同

的性状ꎬ进而形成同域种ꎬ其中对传粉者的竞争是

最常见的方式ꎮ 如蛾类传粉的 Ｐｅｔｕｎｉａ ａｘｉｌｌａｒｉｓ 和
蜂鸟传粉的 Ｐ. ｅｘｓｅｒｔａ ( Ｂｉｒｄꎬ ２０１２ꎻ Ｓｃｈｎｉｔｚｌｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ大黄蜂传粉的 Ｒｏｓｃｏｅａ ｔｕｍｊｅｎｓｉｓ 和长舌

蝇传粉的 Ｒ. ｐｕｒｐｕｒｅａ(Ｐａｕｄｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)等均在

花期上有所差异ꎬ推测其祖先起初分化为早开花

和晚开花的两个群体ꎬ之后形成了各自的传粉组

合并 通 过 协 同 演 化 不 断 强 化 ( Ｄｉｅｃｋｍａｎｎ ＆
Ｄｏｅｂｅｌｉꎬ １９９９)ꎮ 而蜂类、蜂鸟和蛾类等传粉者口

器(或嘴)的长短分化促使了耧斗菜属(Ａｑｕｉｌｅｇｉａ)
不同种的距长产生从短(原始)到长(进化)的明

显分化ꎬ表明传粉者的偏好产生了分化选择压ꎬ促
使植物分化出同域种(Ｂａｓｔｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ

此外ꎬ植食性昆虫、人为采集和寄主植物都有

可能加强分化选择ꎬ但相关案例较少ꎮ 如用蛾类

Ｇｒｅｙａ ｐｏｌｉｔｅｌｌａ 侵染 Ｈｅｕｃｈｅｒａ ｇｒｏｓｓｕｌａｒｉｉｆｏｌｉａ 二倍体

和四倍体的种子ꎬ发现经多代筛选之后ꎬ四倍体倾

向于提早开花且缩短花茎ꎬ二倍体则刚好相反

( Ｎｕｉｓｍｅｒ ＆ Ｒｉｄｅｎｈｏｕｒꎬ ２００８ )ꎮ 梭 砂 贝 母

(Ｆｒｉｔｉｌｌａｒｉａ ｄｅｌａｖａｙｉ)作为一种中药材长期被当地

人采集ꎬ其植株颜色开始从绿色演化为和生长环

境相似的棕灰色ꎬ从而加大被发现的难度(Ｎｉｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 槲寄生属的 Ｓｔｒｕｔｈａｎｔｈｕｓ ｆｌｅｘｉｃａｕｌｉｓ 多

寄生于落叶植物ꎬ在寄主的落叶期会同步落叶ꎬ因
此与寄生于常绿植物的同域种 Ｓ. ｍａｒｔｉａｎｕｓ 表现出

了近乎相反的花期和果期 ( Ｔｅｉｘｅｉｒａ￣Ｃｏｓｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 以上三个案例都较为特殊ꎬ有待进一步的

研究加以阐明ꎮ
１.２ 突变因素

相比生态因素ꎬ突变因素主导的同域物种形

成涉及杂交和多倍化ꎬ成种速度更快ꎬ发生范围更

广ꎮ 研究表明ꎬ约 ２５％的植物在演化过程中发生

过杂交ꎬ而杂种结合了不同谱系的遗传变异ꎬ进而

产生一系列的新表型ꎬ虽然难以和亲本竞争旧有

的生态位ꎬ但有助于适应多变的环境 ( Ｍａｌｌｅｔꎬ
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２００５ꎻ Ｓａｎｇｈｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎻ同时ꎬ几乎所有的被

子植物都经历过多倍化(约 ３０％又退回了原有的

倍性)ꎬ使植株变得更高大ꎬ抗逆性增强ꎬ从而在发

生环境灾变时提高生存几率(Ｃｏｍａｌꎬ ２００５ꎻ Ｊｉａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 上述优势结合生境变化ꎬ共同推动同

域物种的分化ꎬ具体来说可分为异源多倍体成种

( ａｌｌｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ )、 同 源 多 倍 体 成 种

( ａｕｔｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ) 和 同 倍 体 杂 交 成 种

(ｈｏｍｏｐｌｏｉｄ ｈｙｂｒｉｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ)ꎮ
异源多倍体成种是在杂交的同时发生了染色

体加倍ꎬ子代和亲本间存在强烈的生殖隔离ꎬ是最

常见 的 成 种 模 式 之 一ꎮ 常 见 的 作 物 如 烟 草

(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ)、小麦 ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ 等都

是由 此 起 源ꎬ 其 中 烟 草 由 林 烟 草 ( Ｎｉｃｏｔｉａｎａ
ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ)和茸毛烟草 (Ｎ. ｔｏｍｅｎｔｏｓｉｆｏｒｍｉｓ) 杂交产

生ꎬ而小麦则经过了两轮杂交ꎬ先由乌拉尔图小麦

(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｕｒａｒｔｕ)和拟山羊草(Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｓｐｅｌｔｏｉｄｅｓ)杂
交产生二粒小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｔｕｒｇｉｄｕｍ)ꎬ经过人工驯

化后又和节节麦(Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｔａｕｓｃｈｉｉ)杂交(Ｃｌａｒｋｓｏｎꎬ
２０１０ꎻ Ｍａｒｃｕｓｓｅｎꎬ ２０１４)ꎮ 由于亲本差异较大ꎬ刚
诞生 的 异 源 多 倍 体 往 往 会 经 历 转 录 子 休 克

( ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ ｓｈｏｃｋ)ꎬ需要重排染色体以达成新

的平衡ꎬ过程中也伴随染色体片段的交换、重复基

因的 丢 失 以 及 大 量 的 基 因 沉 默 ( Ｌａｓｈｅｒｍｅｓꎬ
２０１６)ꎮ 一般来说ꎬ杂种的性状会偏向亲本中的一

方ꎬ如来自二粒小麦的基因组(负责调控小麦的整

体发育)就比来自节节麦的(负责提高小麦的环境

适应性)更加活跃(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎻ由林烟草做母

本和欧布特斯烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｏｂｔｕｓｉｆｏｌｉａ)做父本杂

交产生的 Ｎ. ｎｅｓｏｐｈｉｌａ 在演化过程中ꎬ母本的基因

组加倍并侵占了父本的位置ꎬ导致后者只留下零

星的染色体片段(Ｐａｒｉｓｏｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 虽然偏向

性的机制尚且不明ꎬ但亲本自身的特性肯定会产

生影 响ꎬ 如 荠 菜 ( Ｃａｐｓｅｌｌａ ｂｕｒｓａ￣ｐａｓｔｏｒｉｓ ) 由 Ｃ.
ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ(多异交)和 Ｃ. ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ(多自交)杂交

而来ꎬ前者的基因组负责调控花器官的发育而后

者的负责调控根和叶(Ｋｒｙｖｏｋｈｙｚｈａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
总的来说ꎬ这一途径的成种速度极快ꎬ不乏千年以

内的案例ꎬ但研究表明杂种后代的变化很大ꎬ需要

较长时间的演化以达成最终平衡ꎮ 如紫萼路边青

(Ｇｅｕｍ ｒｉｖａｌｅ)和欧亚路边青(Ｇ. ｕｒｂａｎｕｍ)两个异

源六倍体起源于 １ ７００ 万年前ꎬ前者演化出下垂的

花朵以适应传粉者ꎬ而后者演化出直立的花朵以

适应自交ꎬ这一分歧导致种间基因流大大降低从

而保 证 了 分 化 ( Ｒａｍｓｅｙꎬ ２００２ꎻ Ｊｏｒｄａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎮ

同源多倍体成种即增加的染色体来自同一物

种ꎬ或加倍染色体保留同源性ꎬ在减数分裂时形成

多价体(ｍｕｌｔｉｖａｌｅｎｔ)ꎬ或染色体重构丢失不同部位

的基因致使无法配对(Ｄｏｙｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 和异

源多倍体相比ꎬ其后代的多样性虽然更低ꎬ但也享

有染色体加倍带来的优势ꎮ 如许多兰科植物的四

倍体比二倍体有着更大的花和不同的花香ꎬ繁殖

成功率也更高(Ｇｒｏｓｓ ＆ Ｓｃｈｉｅｓｔｌꎬ ２０１５)ꎻ忍冬科植

物 Ｋｎａｕｔｉａ ａｒｖｅｎｓｉｓ 存在两种倍性ꎬ研究表明混合区

域主要是四倍体ꎬ而二倍体处于劣势(Ｈａｎｚｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 总的来说ꎬ虽然细胞体型增大且容易产生

生殖隔离ꎬ但大部分同源多倍体在植株表型上和

亲本差异不大ꎮ 如美国常见的蓝茎草(Ａｎｄｒｏｐｏｇｏｎ
ｇｅｒａｒｄｉｉ)同时存在六倍体和九倍体(Ｋｅｅｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９９ꎻ Ｓｏｌｔｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎻ而一些异源多倍体ꎬ如
虎耳 草 科 由 Ｌｉｔｈｏｐｈｒａｇｍａ ｂｏｌａｎｄｅｒｉ ( ２ｎ ＝ １４) 和

Ｌ. ｇｌａｂｒｕｍ(２ｎ ＝ １４)融合形成的 Ｌ. ｂｏｌａｎｄｅｒｉ(２ｎ ＝
２８)虽与母本 Ｌ. ｂｏｌａｎｄｅｒｉ 形态非常相似ꎬ但在基因

层面上已经符合了新种的要求(Ｋｅｅｌｅｒ ＆ Ｄａｖｉｓꎬ
１９９９ꎻ Ｓｏｌｔｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ

同倍体杂交成种即单纯地杂交而不经过染色

体加倍的成种模式ꎬ其判定标准较为严格ꎬ不仅要

求杂种和亲本间存在较强的生殖隔离ꎬ而且还需

要试验证实隔离源自杂交而非其他演化因素(如

异源多倍体通过丢失基因组退回原有倍性)ꎬ加之

亲本的配对染色体在减数分裂时难以正常分离致

使杂种不育ꎬ这一途径虽然广泛发生但成功案例

较少 ( Ｓｃｈｕｍｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ )ꎮ 其 中ꎬ 以 菊 科 的

Ｓｅｎｅｃｉｏ ｓｑｕａｌｉｄｕｓ 为代表ꎬ其亲本 Ｓ. ａｅｔｈｎｅｎｓｉｓ 和

Ｓ. ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｉｆｏｌｉｕｓ 分别有着各自的连锁基因座ꎬ
杂交 重 排 后 产 生 了 类 似 多 倍 体 的 生 殖 隔 离

(Ｈｅｇａｒｔｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ )ꎻ 而 柳 叶 菜 科 月 见 草 属

(Ｏｅｎｏｔｈｅｒａ)八个杂交起源种由于核质不相容失去

了有性生殖能力ꎬ只能依赖无性繁殖ꎬ自然也隔离

了种间基因流(Ｈｏｌｌｉｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 同倍体杂

种没有多倍体的强壮优势ꎬ在旧有的生态位竞争

中也弱于亲本ꎬ只能借助新分化的生态位进行扩

张ꎮ 如对多个向日葵远古杂交种的研究表明ꎬ基
因重组使它们能够在旱境中生长从而避免了和亲

本竞争(Ｄｏｎｏｖａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 不仅如此ꎬ同倍体
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杂种也会表现出亲本偏向性ꎮ 如由锥栗(Ｃａｓｔａｎｅａ
ｈｅｎｒｙｉ)和板栗(Ｃ. ｍｏｌｌｉｓｓｉｍａ)杂交而来的峨眉锥

栗(Ｃ. ｈｅｎｒｙｉ ｖａｒ. ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ)的植株形态以及花果

期都和锥栗近似(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎻ基因证据表明

大 别 山 冬 青 ( Ｉｌｅｘ ｄａｂｉｅｓｈａｎｅｎｓｉｓ ) 为 枸 骨 ( Ｉ.
ｃｏｒｎｕｔａ)和大叶冬青( Ｉ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ)的杂交种ꎬ与亲本

间的生殖隔离不明显ꎬ应当降低分类等级( Ｓｈｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 可见ꎬ杂交成种对亲本的要求较高ꎬ
过于频繁的基因流会导致两者融合成一个种ꎬ只
有亲缘关系适中时(杂交发生的稳定且缓慢)才有

可能形成新种ꎮ 但是ꎬ当两物种的杂交后代与亲

本之一反复回交ꎬ把某一亲本的基因片段带入另

一亲本产生基因渐渗( ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ)时ꎬ容易导致

物种同化ꎮ 如野生稻(Ｏｒｙｚａ ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ)受到了栽培

稻(Ｏ. ｓａｔｉｖａ)的同化并在中国台湾、泰国等地濒临

灭绝(Ａｋｉｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ꎻ ＭｃＰｅｅｋꎬ ２０１６)ꎮ

２　 同域物种种对间的生殖隔离

根据是否受精可将生殖隔离分为前隔离和后

隔离ꎮ 对同域分布的被子植物而言ꎬ前隔离可以阻

碍 ９５％以上的基因流ꎬ甚至发生于多倍体同域种

间ꎬ推测可能是因为分化初期种间差异很小ꎬ只有

建立有效的前隔离才能继续分化并不断加强ꎬ同时

后隔离会带来高额的生殖成本ꎬ特别是对刚诞生的

多倍体而言ꎬ亲本庞大的数量会使其处于严重劣势

(Ｓｉｌｖｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｓｈａｆｅｒ ＆ Ｗｏｌｆꎬ ２０１３)ꎮ
２.１ 花期隔离

花期隔离即错开开花高峰期ꎬ直接避免错误

授粉导致的基因流ꎮ 青藏高原具有较长花冠管的

麻花艽(Ｇｅｎｔｉａｎａ ｓｔｒａｍｉｎｅａ)与花冠管较短的管花

秦艽(Ｇ. ｓｉｐｈｏｎａｎｔｈａ)虽然都由苏氏熊蜂(Ｂｏｍｂｕｓ
ｓｕｓｈｉｋｉｎｉ)传粉ꎬ但前者开花高峰为 ８ 月中旬ꎬ后者

为 ９ 月中旬ꎬ两者花期完美相错ꎬ保证了传粉的效

率和有效性(侯勤正等ꎬ２００８)ꎮ 天南星科同域种

全缘灯台莲(Ａｒｉｓａｅｍａ ｓｉｋｏｋｉａｎｕｍ)和 Ａ. ｔｏｓａｅｎｓｅꎬ前
者花期约 ３９ ｄꎬ后者约 ５２ ｄꎬ虽然有约 １０ ｄ 的重

叠ꎬ但在后者处于开花高峰期时前者的授粉就已

基本完成(Ｍａｔｓｕｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 而前文提到

的卷叶豪威椰和垂羽豪威椰间的隔离也主要来自

错开的花期(Ｂａｂｉｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 然而ꎬ由于适宜

开花的时期有限ꎬ因此花期隔离对非热带地区分

布的植物并不是一个很好的选择ꎮ

表 １　 影响被子植物同域物种形成的 １０ 种可能因素
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ １０ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｆａｃｔｏｒｓ ｔｈａｔ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ

ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ ｓｙｍｐａｔｒｉｃ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ

因素
Ｆａｃｔｏｒ

相关物种
Ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

生态
因素

Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｆａｃｔｏｒ

土壤酸碱性
Ｓｏｉｌ ｐＨ

卷叶豪威椰ꎬ垂羽豪威椰
Ｈｏｗｅａ ｂｅｌｍｏｒｅａｎａꎬ Ｈ. ｆｏｒｓｔｅｒｉａｎａ

地形
Ｔｅｒｒａｉｎ

Ｍｉｍｕｌｕｓ ｇｕｔｔａｔｕｓꎬ Ｍ. ｌａｃｉｎｉａｔｕｓ

共生菌
Ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｂａｃｔｅｒｉａ

细距舌唇兰ꎬ二叶舌唇兰
Ｐｌａｔａｎｔｈｅｒａ ｂｉｆｏｌｉａꎬ Ｐ. ｃｈｌｏｒａｎｔｈａ

传粉者
Ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ

Ｐｅｔｕｎｉａ ａｘｉｌｌａｒｉｓꎬ Ｐ. ｅｘｓｅｒｔａ

植食性昆虫
Ｐｈｙｔｏｐｈａｇｏｕｓ ｉｎｓｅｃｔ

Ｈｅｕｃｈｅｒａ ｇｒｏｓｓｕｌａｒｉｉｆｏｌｉａ

人为采集
Ｃｏｍｍｅｒｃｉａｌ ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ

梭砂贝母
Ｆｒｉｔｉｌｌａｒｉａ ｄｅｌａｖａｙｉ

寄主
Ｈｏｓｔ

Ｓｔｒｕｔｈａｎｔｈｕｓ ｆｌｅｘｉｃａｕｌｉｓꎬ
Ｓ. ｍａｒｔｉａｎｕｓ

突变
因素
Ｇｅｎｅ
ｆａｃｔｏｒ

异源多倍体成种
Ａｌｌｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ

烟草
Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ

同源多倍体成种
Ａｕｔｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ

Ｋｎａｕｔｉａ ａｒｖｅｎｓｉｓ

同倍体杂交成种
Ｈｏｍｏｐｌｏｉｄ ｈｙｂｒｉｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ

Ｓｅｎｅｃｉｏ ｓｑｕａｌｉｄｕｓ

２.２ 传粉者隔离

传粉 者 隔 离 包 括 专 化 传 粉 者 ( ｓｐｅｃｉａｌｉｓｔ
ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ)和忠实性传粉者( ｆａｉｔｈｆｕｌ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ)ꎮ 专

化传粉者指的是不同物种对不同传粉者的适应性

演化ꎬ如仙人掌科植物 Ｅｒｉｏｓｙｃｅ ｓｕｂｇｉｂｂｏｓａ 和另外

三个同域种相比ꎬ为独享蜂鸟和一种小蜜蜂的传

粉ꎬ演化出了对应的花部结构 ( Ｇｕｅｒｒｅｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎻＰｅｎｓｔｅｍｏｎ ｒｏｓｅｕｓ 和 Ｐ. ｇｅｎｔｉａｎｏｉｄｅｓ 杂交产生

的两个不同花色的同域种ꎬ紫红色吸引蜂鸟ꎬ而蓝

色更吸引大黄蜂( Ｊｕｌｉａｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 兰科植物

常通过特定的分泌物或不同比例的组合来吸引不

同的传粉者ꎬ如 Ｏｐｈｒｙｓ ｉｎｓｅｃｔｉｆｅｒａ 和 Ｏ. ａｙｍｏｎｉｎｉｉ 花
期相似ꎬ后者的分泌物中具有独特的烯烃和蜡酯

(Ｍｕｒúａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｇｅｒｖａｓｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 类似

的ꎬＯ. ｆｕｓｃａ和 Ｏ. ｂｉｌｕｎｕｌａｔａ 的分泌物中烷烃的组

合类似而烯烃的差异很大ꎬ能够吸引两种不同的

蜂类传粉 ( Ｃａｒｍｏｎａ￣Ｄíａｚ ＆ Ｇａｒｃｉａ￣Ｆｒａｎｃｏꎬ ２００９ꎻ
Ａｙａｓｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎻ而倒距兰属( Ａｎａｃａｍｐｔｉｓ)四

种兰花依靠烯烃和醛的不同比例吸引来不同的传

粉者(Ｐｅｇｏｒａｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
特化的传粉关系是兰科植物多样性高的因素

之一ꎬ特别是大量同域种的形成ꎬ有时只需分泌物
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的简单改动就能切换不同的传粉者(Ｄｅａｒｎａｌｅｙ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 特化的传粉关系能大量节省花蜜生

产成本ꎬ加上花粉块的结构差异ꎬ使兰科植物的同

域种间少有自然杂交ꎬ虽能保持种间隔离的稳定

性ꎬ但一旦杂交成功就会不断渗透并破坏其稳定

性ꎮ 如 Ｂｕｌｂｏｐｈｙｌｌｕｍ ｍａｃｒａｎｔｈｕｍ 和 Ｂ. ｐｒａｅｔｅｒｖｉｓｕｍ
分别使用姜油酮、甲基丁香酚和覆盆子酮来模拟

雄果蝇的分泌物吸引雌果蝇传粉ꎮ 然而ꎬ由于姜

油酮能同时吸引两种果蝇传粉ꎬ打破了隔离ꎬ因此

使两者产生了较多的天然杂交种 ( Ｋａｔｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 类似的ꎬＭａｎｄｅｖｉｌｌａ ｐｅｎｔｌａｎｄｉａｎａ 和 Ｍ. ｌａｘａ
有着不同的花型ꎬ前者靠夜间活动的蛾类传粉而

后者靠蜂鸟传粉ꎬ两者存在较多的自然杂交种ꎬ其
花型处于中间态ꎬ虽然花距与蛾类喙长吻合ꎬ却主

要靠蜂鸟传粉(Ｎａｋａｈｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 除兰科外ꎬ
榕属(Ｆｉｃｕｓ)也有着类似的特化传粉关系ꎬ其雌花

能释放不同比例组合的挥发物来吸引不同的传粉

者( Ｓｏｕｔｏ￣Ｖｉｌａｒóｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ而 Ｆｉｃｕｓ ｂｅｒｎａｙｓｉｉ、
Ｆ. ａｕｒｉｃｕｌａｔａ 等六种榕属植物的花柱长与特定榕

小蜂的产卵器长度一一对应ꎬ从而有效避免了种

间的自然杂交 (Ｗａｎｇ Ｇａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ 黄建峰

等ꎬ２０１８)ꎮ
忠实性传粉者即虽然共享传粉者ꎬ但能通过

不同的花结构来减少错误授粉ꎬ如喜马拉雅地区

的四种报春花属(Ｐｒｉｍｕｌａ)同域种则靠异长花柱来

保证正 确 授 粉 ( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ )ꎻ 舌 瓣 鼠 尾 草

(Ｓａｌｖｉａ ｌｉｇｕｌｉｌｏｂａ)和南丹参( Ｓ. ｂｏｗｌｅｙａｎａ)均以三

条熊蜂(Ｂｏｍｂｕｓ ｔｒｉｆａｓｃｉａｔｕｓ)作为传粉者ꎬ但前者花

更小ꎬ上下唇瓣更短ꎬ熊蜂直接靠近冠筒取蜜ꎬ使
得花粉粘在其额部ꎬ后者则借助杠杆机制ꎬ熊蜂落

在下唇取蜜ꎬ使得花粉粘在其背部 (黄艳波等ꎬ
２０１５)ꎻ 而 早 春 开 花 的 毛 茛 科 植 物 Ｈｅｌｌｅｂｏｒｕｓ
ｆｏｅｔｉｄｕｓ 花球状闭合ꎬ底部微开ꎬ传粉者需探入头部

才能沾上花粉ꎬ同属 Ｈ. ｂｏｃｃｏｎｅｉ 的花则碗状开放ꎬ
通过传粉者腹部即可沾上花粉进行授粉( Ｌｕｉｓ ＆
Ｅｔｔｏｒｅꎬ ２００９)ꎮ 此外ꎬ不同形态的花序也会对授粉

者的行动产生影响(Ａｍｂｒｏｉｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
传粉者虽然会促使同域物种的花部特征产生

分化ꎬ但有些类群过于明显的花部特征分化可能

还有其他因素参与ꎮ 如马先篙属(Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ)植

物都由苏氏熊蜂传粉ꎬ但近 ２ / ３ 的种类集中于喜

马拉雅横断山脉地区ꎬ花冠形态和冠管长度的变

化很大ꎬ从黄色到蓝色ꎬ从管长 １ ｃｍ 到 １０ ｃｍ 及以

上(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ可能是山脉运动发生过地理

隔离ꎬ异域演化后扩张到了一起ꎮ
２.３ 花粉竞争

花粉竞争表现为异种花粉无法萌发或花粉管

难以正常生长ꎬ如玉蜀黍(Ｚｅａ ｍａｙｓ)的驯化种和

野生种在 Ｔｃｂ１ 和 Ｇａ１ 基因上存在差异ꎬ使雌蕊分

泌的果胶脱脂酶的量不同ꎬ造成异种花粉难以萌

发 ( Ｌｕꎬ ２０１９ )ꎻ 仙 人 掌 科 的 Ｏｐｕｎｔｉａ ｅｌａｔａ 和

Ｏ. ｒｅｔｒｏｒｓａ共享传粉者ꎬ异种花粉虽然可以萌发但

却无法穿过柱头(Ｆａｃｈａｒｄｏ ＆ Ｓｉｇｒｉｓｔꎬ ２０１９)ꎻ黄帚

橐吾( Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｖｉｒｇａｕｒｅａ)和箭叶橐吾( Ｌ. ｓａｇｉｔｔａ)
少数萌发的花粉管会在 １２ ｈ 后产生胼胝质限制花

粉管进一步伸长ꎬ或使正常萌发的花粉管伸长方

向散乱而无法顺利抵达胚珠(王焱宁等ꎬ２０１８)等ꎮ
对碧冬茄属( Ｐｅｔｕｎｉａ)、茄属( Ｓｏｌａｎｕｍ) 及烟草属

(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ)的多对同域种的研究表明ꎬＨＤ￣ＡＧＰｓ
基因虽能控制胞外基质运输而影响花粉萌发ꎬ但
此基因的活跃度不同从而影响了同域种的分化

(Ｃａｌｌａｗａｙ ＆ Ｓｉｎｇｈ￣Ｃｕｎｄｙꎬ ２０１９)ꎮ 如伊比利亚半

岛的 Ｇｌａｄｉｏｌｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓꎬ其四倍体和八倍体同域种

的花期重叠ꎬ花部结构类似且共享传粉者ꎬ由于倍

性的缘故ꎬ因此异种花粉会被强烈排斥ꎬ从而阻断

基因交流ꎬ即花粉竞争的总体贡献虽然较小ꎬ但在

多倍体植物中有时也会起主导作用(Ｃａｓｔｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ
２.４ 其他

自交是一种对后隔离的响应ꎬ由于自交容易

导致有害基因的积累ꎬ因此多作为辅助策略帮助

植物繁衍ꎮ 如 Ｇｌａｄｉｏｌｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ 的四倍体和八倍

体间存在强烈的花粉竞争ꎬ提高了各自的生殖成

本ꎬ从而分别演化出不同程度的自交(Ｃａｓｔｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 提前自交可以减少生殖成本ꎬ如相比

Ｃｏｌｌｉｎｓｉａ ｌｉｎｅａｒｉｓ 更易吸引传粉者的 Ｃ. ｒａｔｔａｎｉｉ 会通

过提 前 自 交 来 降 低 高 达 ４０％ 的 错 误 授 粉 率

(Ｒａｎｄｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 同时ꎬ在人工授粉实验中

有时可以观察到配子不亲和及后隔离现象ꎮ 如秘

鲁的野生番茄 ｓｅｃｔｉｏｎ Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ 的同域种对杂交

虽能成功受精但在球形胚阶段死亡ꎬ不能形成正

常果实 ( Ｂａｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎻ透骨草科 Ｍｉｍｕｌｕｓ
ｇｕｔｔａｔｕｓ 和 Ｍ. ｎｕｄａｔｕｓ 的杂种胚乳败育形成小而空

的种子(Ｏｎｅａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎻ卷叶豪威椰和垂羽豪

威椰的少量天然杂交种无法活到成年 ( Ｂａｂｉｋ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９)等ꎮ 另外ꎬ亲缘关系很近的同域种间杂
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交能产生可育后代ꎮ 如牛耳朵(Ｐｒｉｍｕｌｉｎａ ｅｂｕｒｎｅａ)
和马 坝 报 春 苣 苔 ( Ｐ. ｍａｂａｅｎｓｉｓ ) ( 张 小 龙 等ꎬ
２０１７)ꎻ偏花报春(Ｐｒｉｍｕｌａ ｓｅｃｕｎｄｉｆｏｒａ)和海仙报春

(Ｐ. ｐｏｉｓｓｏｎｉｉ) (谢艳萍等ꎬ２０１７)等ꎮ 需要注意的

是ꎬ后隔离的高成本会加速同域物种形成更强的

前隔 离ꎬ 如 小 天 蓝 绣 球 ( Ｐｈｌｏｘ ｄｒｕｍｍｏｎｄｉｉ) 和

Ｐ. ｃｕｓｐｉｄａｔａ 的花朵都是淡蓝色ꎬ但混生区的 Ｐ.
ｃｕｓｐｉｄａｔａ 演化出了红色的花朵以减少错误授粉ꎮ
进一步研究表明杂交频率比杂交成本更能推动前

隔离的形成ꎬ如 Ｐｈｌｏｘ ｒｏｅｍｅｒｉａｎａ 与两者间的生殖

隔离虽然更强ꎬ但由于杂交带较小因此响应得更

慢(Ｓｕｎｉ ＆ Ｈｏｐｋｉｎｓꎬ ２０１８)ꎮ
同域物种间的生殖隔离常常是不对称的ꎬ优

先加固隔离的一方多是由于个体数量较少或倍性

差异ꎬ或是由于花期、花部结构等因素而处于劣

势ꎬ如云南蝇子草( Ｓｉｌｅｎｅ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ)的花期较晚

且雄 蕊 先 熟ꎬ 使 其 可 以 为 掌 脉 蝇 子 草 ( Ｓ.
ａｓｃｌｅｐｉａｄｅａ)授粉而不受对方花粉的影响( Ｚｈａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎻ而对报春花科的研究表明来自短花柱

植物的花粉难以顺利进入长花柱植物的子房(唐

星林等ꎬ２０１４)ꎮ
总的来说ꎬ虽然单个因子足以阻碍大部分基

因交流ꎬ但自然条件下常常是多个因子综合作用

的结果ꎬ并且当选择压足够强时ꎬ即使存在频繁的

基因流也能成功分化ꎬ这在旋花科的 Ｉｐｏｍｏｅａ
ｃｏｒｄａｔｏｔｒｉｌｏｂａ 和 Ｉ. ｌａｃｕｎｏｓａꎬ桃金娘科的多型铁心

木(Ｍｅｔｒｏｓｉｄｅｒｏｓ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈａ)等物种中得到了证实

( Ｓｍａｄｊｉａ ＆ Ｂｕｔｌｉｎꎬ ２０１１ꎻ Ｒｉｆｋｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｅｋａｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 此外ꎬ在同域物种形成的相关基因

中还有着很多空白有待研究ꎬ目前仅在拟南芥和

橐吾属(Ｌｉｇｕｌａｒｉａ)等的研究中发现 ＳＰＤＳ１、ＦＣＬＹ、
Ｔｉｃ２１ 和 ＢＧＬＵ２５ 等基因可以调控 ＲＮＡ 编辑和

ＡＢＡ 信号传导ꎬ光保护反应、碳水化合物代谢以及

调节花期的光敏受体基因可能对同域物种的分化

存在影响(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｑｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ

３　 总结与展望

和异域物种相比ꎬ同域物种的数量十分稀少ꎬ
在被子植物中的占比不明且多为虫媒植物ꎮ 其成

因可分为两大类:一类侧重于差异显著且势均力

敌的小生境(不同的土壤酸碱性、地形、共生菌、传
粉者)ꎬ 促使原始群体分化出不同的偏好并借助资

表 ２　 被子植物同域种间生殖隔离的常见机制
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

ｏｆ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ ｓｙｍｐａｔｒｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ

隔离机制
Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

相关物种
Ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

花期隔离
Ａｎｔｈｅｓｉｓ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ

麻花艽ꎬ管花秦艽
Ｇｅｎｔｉａｎａ ｓｔｒａｍｉｎｅａꎬ Ｇ. ｓｉｐｈｏｎａｎｔｈａ

专化传粉者
Ｓｐｅｃｉａｌｉｓｔ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ Ｏｐｈｒｙｓ ｉｎｓｅｃｔｉｆｅｒａꎬ Ｏ. ａｙｍｏｎｉｎｉｉ

忠实性传粉者
Ｆａｉｔｈｆｕｌ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ

舌瓣鼠尾草ꎬ南丹参
Ｓａｌｖｉａ ｌｉｇｕｌｉｌｏｂａꎬ Ｓ. ｂｏｗｌｅｙａｎａ

花粉竞争
Ｐｏｌｌｅｎ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ Ｏｐｕｎｔｉａ ｅｌａｔａꎬ Ｏ. ｒｅｔｒｏｒｓａ

自交
Ｓｅｌｆｉｎｇ Ｃｏｌｌｉｎｓｉａ ｌｉｎｅａｒｉｓꎬ Ｃ. ｒａｔｔａｎｉｉ

源竞争和协同演化逐渐加强ꎻ另一类侧重于群体

自身的遗传变异(杂交和多倍化)ꎬ其中异源多倍

体的贡献最大ꎬ而同倍体杂种和同源多倍体虽然

广泛 发 生 但 罕 有 成 种 案 例 ( Ｓｃｈｌｕｔｅｒꎬ ２００９ꎻ
Ｓｃｈｕｍｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 虽然侧重点不同ꎬ但两类

因素常常是共同作用且以生态位的竞争为前提ꎬ
尤其是在分化选择压足够强大的前提下ꎬ即使基

因流较为频繁也能分化成功ꎮ
被子植物同域物种间的生殖隔离常常是不对

称的ꎬ一般来说前隔离起主导作用ꎬ其中虫媒植物

多借助传粉者隔离ꎬ或通过不同的花部特征和分

泌物来吸引不同的传粉者ꎬ或通过花序、上下唇瓣

等结构使花粉落在同一传粉者的不同部位ꎻ风媒

植物多借助花期隔离ꎬ作为一个通用选择ꎬ其也常

被虫媒植物所采用ꎬ尤其是缺乏传粉者的高山植

物和可以全年生长的热带植物(Ｓｉｌｖｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ
Ｂａｂｉｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 前隔离占主导的原因有三

个:一是许多同域种受传粉者的选择而分化ꎻ二是

分化初期难以建立有效的后隔离ꎻ三是后隔离和

前隔离中的花粉竞争、配子不亲和会大大提高生

殖成本ꎬ而异源多倍体由于基因重组容易产生不

同的花部特征从而形成前隔离ꎬ对刚分化出的个

体而言ꎬ由于亲本庞大的数量会使其陷入严重劣

势ꎬ因此以前隔离为主ꎮ 尽管如此ꎬ由于亲缘关系

很近加之分化时间较晚ꎬ同域种间容易发生天然

杂交ꎬ而杂交本身就会加固前隔离ꎬ其中杂交频率

比杂交成本的影响更大ꎬ而自交大多是作为一种

辅助手段ꎮ
总的来说ꎬ在同域物种的判定上存在 ３ 处争

０２ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



议:(１) 通过无性繁殖形成居群的杂交种是否需

要划出ꎬ类似的和亲本生殖隔离较弱的杂交种是

否需要降级ꎻ(２) 以马先蒿属为主的高山植物是

否因山脉运动发生过异域演化ꎬ否则在共享传粉

者的情况下是如何演化出如此丰富的表型多样

性ꎻ(３)表型差异不大的同源多倍体同域种是否需

要划出ꎮ 在同域物种的形成机制上有 ７ 点需要进

一步研究:(１)一些同域物种是如何在较强的基因

流下完成分化的ꎻ(２)连锁基因座以及基因重组对

同倍体杂交成种的影响ꎻ(３)杂交成种中亲本偏向

性的具体机制ꎻ(４)传粉者在同域物种分化初期是

如何作用的ꎻ(５)共生菌对同域物种形成的贡献有

多大ꎻ(６)一些小众因素如植食性昆虫、矿质元素

及寄主植物的影响ꎻ(７)多倍体同域种是如何建立

初期优势从而不因数量稀少消亡的ꎮ 在稳定机制

上则有 ６ 点需要进一步研究:(１)对多倍体同域物

种而言ꎬ花粉竞争的贡献是否很大ꎻ(２)不对称生

殖隔离(如较晚开花)往往会使其中一方处于劣

势ꎬ同域物种是如何就此进行博弈的ꎻ(３)在一些

不缺乏传粉者的地区也会出现采用忠实性传粉者

的情况ꎬ两种策略间的利弊ꎻ(４)自交虽然能减少

种间基因流ꎬ但也会造成自身基因多样性的减少ꎬ
其平衡点在何处ꎻ(５)一些同域物种间的基因交流

过于频繁ꎬ是否会在未来融合成一个种ꎻ(６)控制

隔离的关键基因(如花部特征)具体有哪些ꎮ
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