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　　摘要：植物性的多样性一直是植物进化生物学研究的重要议题。其中，性二相植物在被子植物中极

为罕见，该类植物的性别是环境决定的，它们的每个个体可以根据环境状况在不同年际间表现为雄性或

雌性，因此被称为变性植物。综述了性二相植物的研究进展，并对未来的发展方向进行了展望。认为未

来此方面的研究应该强调对更多植物的自然种群进行观察，在阐明变性植物性别转变机制的基础上加

强性二相植物与非变性近缘植物的对比。
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　　花是被子植物的性器官，比所有其他类群有机体

的性器官都表现出了更高的变异性，所以一直是植物

学家的关注焦点。目前，进化生物学家的共识是，有花

植物进化出了复杂多样的性器官是为了实现一个功

能—繁殖［１］。繁殖是进化过程的核心，也是研究任何

生物进化问题的关键［２］。因此，弄清植物性的多态性

的进化及其适应性意义是当今进化生物学，尤其是植

物繁殖生物学领域的一个主要研究主题［３］。

１　植物的性别的判断－从表型到功能

传统方法对植物性别的判断是通过植物在开花时

的形态特征来确定。因为植物的性器官常常不止一

个，所以植物的性别比绝大多数动物的性别更加复杂。

在单花水平，可以根据形态将花分为３种性别：两性花

（花内既有雄蕊，又有雌蕊）、雄花（仅有雄蕊）和雌花

（仅有雌蕊）。虽然大多数植物仅具有两性花，但是有

些植物也生产单性花，不同性别的单花在个体和种群

水平上的组合，形成了植物性别的多样性［１］（表１）。

然而，植物雌雄器官在植株、居群水平的分离和组合产

生了多样的性系统，加之植物构件生长的特征和资源

分配的可塑性进一步增加了植物性表达的复杂程

度［４］。因此，在许多植物的自然居群内或居群间常呈

现出连续的性表达格局，难以根据传统观点将之定性

为何种性系统。在这样情况下，可能因缺乏全面详细

的研究而错误地判断了植物的性系统，或者是为了描

述植物的性系统而创造了很多无意义的术语［５］。为了

解决这个问题，Ｌｌｏｙｄ［６］提出了功能性别（ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｇｅｎｄｅｒ）的概念，以与表型性别区分。功能性别通过种

群中个体以父亲和（或）母亲的角色把基因传递到子代

的相对贡献来度量，可以用公式（１）进行定量计算。

Ｇｉ＝ｏｉ／（ｏｉ＋ｐｉＥ）　　（１）

式中，ｏｉ是植株ｉ的雌性功能的资源投入，可以用雌花

数目等衡量；ｐｉ是植株ｉ的雄性功能的资源投入，可以

用雄花数目。

Ｅ ＝∑ｏｉ／∑ｐｉ　　　（２）

公式（２）表示居群内所有个体对雄性和雌性功能

资源投入的比值［７］。如果一个个体的功能性别的计算

结果为０．５时，表明雌性和雄性繁殖力基本相同；如果

该值接近于０，表明主要是通过花粉（雄性功能）将基

因传输到下一代；反之，接近１时，表明主要是通过胚

珠（雌性功能）传输基因。通过这一方法可以将植物复

杂多样的性别表达格局分为两类：性单态 （ｇｅｎｄｅｒ

ｍｏｎｏｍｏｒ
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ｐｈｉｃ）和性二态（ｇｅｎｄｅｒｄｉｍｏｒｐｈｉｃ）。在性单态的种群
表１　根据花的表型划分的主要植物性别类型

Ｔａｂｌｅ　１　Ｔｙｐｅｓ　ｏｆ　ｇｅｎｄｅｒ　ｉｎ　ｐｌａｎｔｓ　ｃａｔｅｇｏｒｉｚｅｄ　ｂｙ　ｆｌｏｗｅｒ　ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ

个体水平

１雌雄同花：植株上只有两性花

２雌雄（异花）同株：既有雌花，又有雄花

３雄株：整株只有雄花

４雌株：整株只有雌花

５雄全同株，雄花两性花同株：既有雄花，又有两性花

６雌全同株，雌花两性花同株：既有雌花，又有两性花

７三全同株，雄花雌花两性花同株：一株上同时有雄花、雌花和两性花
种群水平

雌雄性别同株：

１两性花株：种群内只有两性花植株

２雌雄同株：种群内只有雌雄同株的植株

３雄全同株，雄花两性花同株：种群内只有雄花两性花同株的植株

４雌全同株，雌花两性花同株：种群内只有雌花两性花同株的植株

５三性花同株：种群内只有雄花雌花两性花同株的植株
雌雄性别异株：

１雌雄异株：种群由雄株和雌株构成

２雄全异株，雄花两性花异株：种群由雄株和两性花植株构成

３雌全异株，雌花两性花异株：种群由雌株和两性花植株构成

４雄花雌花两性花异株：种群同时由雄花、雌花和两性花植株构成

　　注：引自文献［５，８］

中，大多数个体的功能性别接近０．５，呈单峰分布格

局，即每个个体主要通过花粉和胚珠两个途径传递基

因到子代。在性二态种群中，一部分个体主要通过花

粉传递基因，而另一部分个体主要通过胚珠来传递基

因，它们的功能性别呈双峰分布格局。

２　性二相植物及其研究进展

在有花植物中，性别变化多样，这些变化可能是由

遗传所决定［９，１０］，也可能来源于环境决定的表型可塑

性［１１，１２］。在种群内功能性别呈现双峰分布的植物类

群中，极少数植物的性别是环境决定，它们的每个个体

可以根据不同年际间环境状况表现为雄性或雌性，这

些植物被定义为性二相（Ｇｅｎｄｅｒ　Ｄｉｐｈａｓｙ）植物，也可

以通俗地称之为变性植物［１１］。要准确理解性二相的

性系统，要将之与性二态和性微调区分开。性二相与

性二态的相同点是，在自然居群内功能性别都呈双峰

分布，也就是说从性别上可以将自然居群中的个体分

为两类，一类主要行使父亲的角色，另一类主要行使母

亲的角色。二者的区别是，性二相植物每个个体的性

别不是一成不变，而是可以在不同年际间改变性别角

色。但是，性二相的本质特点不是性别不稳定，而是性

别在两个明显不同的性角色间相互转变［１１］。性二相

与性微调的区别是，性微调的功能性别是连续渐变，在

自然居群中功能性别分布呈单峰分布或正态分布，而

性二相的为双峰分布。

要确定性二相植物的性系统，最强有力的证据来

自对自然种群内不同个体性别动态进行连续观察。要

弄清性二相植物的性表达格局，要求研究者至少在两

个自然居群对取样个体的性表达动态进行不少于３年

的连续调查以确定性 别是 否 发 生 转 变，如 何 转

变［１３，１４］。对百合科开瓣百合多个自然种群性别动态

连续调查表明［１５］，该植物的功能性别主要呈双峰分布

格局，并且在连续两年开花个体中大约有１／２的个体

性别在两类表型中发生转变，即雄株和雌雄功能株之

间转变；连续３～４年开花的个体中，大约２０％的个体

发生两次或两次以上性别转变；研究结果也明确表明

百合科开瓣豹子花的性系统既不是性别调整也不是性

二态，而是性别在年际之间在雄性相态和雌性相态之

间的转变。

性二相植物的性系统是一种非常罕见的性别系

统。据估计，大概仅有不超过０．１％的被子植物具有
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该性系统［１６］。目前试验证实的性二相植物主要集中

在少数类群［１３］。其中，关于天南星科印度天南星

（Ａｒｉｓａｅｍａ　ｔｒｉｐｈｙｌｌｕｍ）的证据较多，该植物表现为雌

雄异株，但是在自然居群中很多个体的性别在不同的

年际间频繁发生雌雄之间的转变［１７，１８］。胡光万［１９］对

山珠南星和一把伞南星的研究中也发现，这两种分布

于我国的天南星属植物也是性二相植物。一些学者对

槭属（Ａｃｅｒ）植物的变性现象也进行了许多研究。如，

Ｈｉｂｂｓ和 Ｆｉｓｃｈｅｒ［２０］记录了条纹槭（Ａ．ｐｅｎｓｙｌｖａｎｉ－

ｃｕｍ）在１９７６年和１９７７年的性别表达，发现少数植物

发生了雌雄性别转变。性二相植物的雌性相态主要通

过胚珠途径传递基因，不必是严格的单性花，可以是既

生成种子又生成花粉［１１，１３］，例如，性二相植物人参属

三叶参（Ｐａｎａｘ　ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ）的雌性状态就是两性花植

株［１６，２１］。最近，Ｐｅｒｕｚｚｉ等［２２］和Ｚｈａｎｇ等［１５］分别证明

百合科贝母属和百合属中少数植物是变性植物，雌性

相态也表现为两性花株。龚强帮等［２３］对百合科原豹

子花属植物标本调查推测其可能是性二相植物。目

前，通过对自然种群连续观察被确认为性二相植物的

案例还非常少，主要集中分布在少数植物类群中，但是

这些类群在系统发育上呈分散分布，意味着性二相系

统可能是多次独立起源。

为什么这些植物进化形成了性二相的性系统，这

一问题引起了早期博物学家或植物学家的关注，但是

一直缺乏一般性的假说来解释它。植物固着生长的特

性决定他们的成功生长和繁殖严重依赖于自身根据环

境变化进行相应反应的能力。如果植物能够根据环境

状况选择表达繁殖更有效的性功能，并能够随环境的

变化而转变性表达，那么这种性策略无疑是具有适应

性意义。目前，解释性二相植物性别转变的假说有３

种，被广泛接受的用来解释性二相植物进化的假说是

大小优势假说。该假说认为，如果某物种在个体小（或

年轻）的时候以一种性别进行繁殖更高效，而个体变大

（或年龄变大后）以另一种性别进行繁殖的效率更高，

那么自然选择将倾向于选择变性［２４］。该假说最早提

出用来解释动物的变性现象，之后被研究者们不断发

展应用于对植物变性现象的解释［１３］。大小优势假说

认为，植物自身的资源状况的年际间波动被认为是导

致其性别改变的根本原因［１１，１４］。根据资源分配的基

本原则，每个个体拥有的资源是有限的，增加对某一功

能的投入是以牺牲其他功能为代价，即资源分配在不

同功能间存在权衡［２５］。其中多年生植物必须面临着

当下繁殖与将来生长、繁殖之间的权衡。实现雌性功

能的资源成本远高于雄性功能。理论上大的个体具有

较多的资源，能够负担成本较高的雌性功能，而小的个

体倾向于只开低成本的雄花，甚至不开花［２６，２７］。设想

一个多年生植物的大个体当下把资源投入到成本高的

雌性功能上，使得植物无法在下一个花季继续负担雌

性功能，那么下一个花季选择表达成本低的雄性功能，

无疑有利于未来生长和繁殖，从而实现整个生命周期

内的适合度的最大化。根据大小优势假说推测，性二

相植物在性别间存在个体大小差异，小的个体选择成

本低的雄相态，性别随个体变化而相应发生变化。例

如，印度天南星是性二相植物，Ｐｏｌｉｃａｎｓｋｙ根据大小优

势假说推算出性二相植物印度天南星的植株高度在

３９８ｍｍ时是性别转换的阈值，居群中雌性个体的高

度应该不低于该阈值，而雄性个体的高度应该不大于

该值；随后他调查了居群中植物的高度和性别，发现高

度大于３８０ｍｍ植株中雌性植株的比例高于雄性植株

的比例，小于该值时雄性个体的比例高，首次在植物中

验证了大小优势假说［１７］。Ｂｉｅｒｚｙｃｈｕｄｅｋ［１８］进一步验

证了该植物个体大小和性别选择紧密相关，雄性个体

小于雌性个体，同一个体的大小随着性别变化相应发

生变化。Ｓｃｈｌｅｓｓｍａｎ［１６］和Ｚｈａｎｇ［２７］等分别对性二相

植物三叶参（Ｐａｎａｘ　ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ）和开瓣百合（Ｌｉｌｉｕｍ

ａｐｅｒｔｕｍ）的研究中同样发现性别主要由植株大小决

定，证实大小优势假说的推测。

另外，Ｆｒｅｅｍａｎ等［１４］认为性二相植物的性别转换

和植物的外界环境变异或异质性相关，提出斑块生境

假说。试验研究发现外界环境状况和植物的性表达相

关，例如，雄性一般出现在比较严酷的环境中，如干旱、

贫瘠或荫蔽的生境［１１，１４，２８，２９］。ＭｃＡｒｔｈｕｒ［３０］在滨藜属

植物Ａｔｒｉｐｌｅｘ　ｃａｎｅｓｃｅｎｓ的自然居群中发现胁迫的气

象状况下雌性个体因为变性而减少。Ｂａｒｋｅｒ等［３１］记

录了北美大齿槭（Ａ．ｇｒａｎｄｉｄｅｎｔａｔｕｍ）在连续两个生

殖季节中的性别表现，发现其在经过干燥的气象条件

后比经过潮湿气象条件后表达出更多的雄性植株。同

时，外界环境也可以包括资源状况，如果植物的性表达

与资源状况相关，那么性别优势将随着可变的环境同

步波动。该假说可以视作大小依赖假说的外延和

扩展。

但是，研究者在对槭属性二相植物的研究中发现，
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它们的性别变化不依赖于植株的大小，而是和植物的

健康状况有关。Ｈｉｂｂｓ等［２０］报道，条纹槭（Ａ．ｐｅｎｓｙｌ－

ｖａｎｉｃｕｍ）的性别与植株的大小和年龄没有相关性，并

且雌性植株的健康状态常要比雄性的差。他们认为条

纹槭在进入繁殖阶段后一般先表达为雄性，随着后来

森林林冠生长造成的遮蔽使其生长条件不断恶化，影

响健康状况，进而导致植物由雄性变为雌性。Ｍａｔ－

ｓｕｉ［３２］对褐脉槭（Ａ．ｒｕｆｉｎｅｒｖｅ）的一个自然居群的性别

表达进行了５年的监测，发现其性别表达不能用大小

优势假说来解释，而表现为因干旱胁迫导致健康状况

下降的雄性植株趋向于转变为雌性。于是，他们提出

了解释性二相植物变性的第二个假说：植物健康状况

假说。Ｎａｎａｍｉ等［３３］也从１９９２～１９９７年对褐脉槭的

性别表达进行了长达６年的监测，恰巧在１９９４年遇到

了较大的干旱，通过比较遭受干旱影响前后的性别比

例、健康状况和死亡率，并对它们的相关性进行了分

析，发现濒临死亡的倾向于选择表达为雌性。他们认

为，褐脉槭植株死亡前转变为雌性，进行结实后死亡，

这样形成的林间空隙有利于种子繁殖出的后代的生

长，进一步指出该假说的适应性意义。

３　对性二相植物研究的展望

首先，未来我们应该加强对更多植物类群的自然

种群的性表达动态的持续观察，确定性别是否会发生

年际间的转变。虽然自达尔文以来植物进化学家对植

物性多态的起源与进化一直有高涨的热情，其中对于

植物性别转变现象的报道也具有很长一段时间的历

史，但是变性植物引起进化学者兴趣却始于２０世纪

８０年代［１１］。一时兴起之后，对性二相植物研究停滞不

前。导致此问题的原因，（１）具有性转变能力的植物稀

少。（２）大多数研究忽视了在更长时间尺度上植物性

表达的观察研究，导致对植物性系统错误的认识。在

单一开花季节，变性植物表现为性二态状态，即在居群

中有性别功能不同的两类个体。要想区分变性和性二

态，要求至少在多个自然种群对标记个体的性表达动

态进行连续多年的调查［１３，１４］。然而很少有研究做到

这一点，这可能会导致我们对植物性系统的错误认识。

例如，三叶参最初被误认为是雄全异株（ａｎｄｒｏｄｉｏｅ－

ｃｉｏｕｓ）植物，然而随后的研究表明，该植物其实是变性

植物［１６，２１］。

在研究性二相植物的几个完整案例中，研究者们

都发现年际间个体大小变化和性别变化紧密相关，支

持了大小优势假说，揭示了变性现象的适应性意

义［１１，１３，１５，１７］。大小优势假说为我们对植物变性机理的

认识提供了重要线索，但个体大小可能只是资源多寡

导致的结果，并不是导致性别转变的直接原因，具体何

种关键营养元素如何导致植物变性的根本原因我们还

不清楚。基于前人的研究分析认为植物体内的氮元素

和磷元素含量在年际间的动态变化可能是调控变性植

物性别转换的关键营养元素。首先，根据李比希最小

限制因子定律，相对量最小的那种元素会限制生物的

生长和繁殖。在自然状况下氮元素和磷元素常常是限

制生物生长繁殖的重要生命元素。其次，氮元素和磷

元素能够调控植物的开花事件。例如，在对壳斗科山

毛榉的长期研究中，Ｍｉｙａｚａｋｉ等［３４］发现，氮含量是调

控开花或结实波动的关键调控因子。另外，Ｋｉｔａｙａｍａ

等［３５］经过１０年的连续研究发现，在磷元素匮乏的东

南亚热带森林中，磷元素调控了群落内不同物种间歇

大量开花。同样，Ｆｕｊｉｔａ等［３６］发现在磷元素缺乏的群

落里，植物投入到有性繁殖上的资源大大减少。再次，

氮元素和磷元素的积累不仅与植物个体大小相关，还

受繁殖的影响。例如，捕虫堇（Ｐｉｎｇｕｉｃｕｌａ　ｖｕｌｇａｒｉｓ）

的小个体比大个体具有更高的氮含量和相对低的磷含

量。是否繁殖不但影响个体大小，而且影响冬季休眠

芽的氮磷元素含量还有待进一步研究；繁殖个体的休

眠芽比营养生长的休眠芽具有更高的氮含量和较低的

磷含量［３７］。更重要的是氮磷元素含量的变化可以调

控花发育相关基因的表达。例如，在研究间歇大量开

花的山毛榉试验中就发现，施加氮肥能够导致开花相

关基因的高表达［３１］。综上所述，用个体大小或干重衡

量植物自身资源状况的指标偏重碳元素的作用，不能

很好地反映氮元素和磷元素等影响植物生长繁殖的重

要营养物质在植物中的含量和分配情况。这可能是导

致大小优势假说黑洞问题的根本所在。

另外，大小优势假说无法解释既然植物根据环境

状况选择表达繁殖更有效的性别功能有利于实现其适

合度最大化，那么为什么变性植物在自然界非常罕见，

而它们的近缘物种及其他绝大多数的多年生植物没有

在进化过程中采取这样的性策略呢？因此，打开植物

的变性之谜，通过对变性植物和其非变性近缘物种的

对比比较来寻找答案。例如，Ｓｃｈｌｅｓｓｍａｎ比较了西洋

参和三叶参，认为资源限制程度的不同可能是导致其
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是否选择变性这一性策略的原因［１６］。未来应该在了

解变性机制的基础上，加强变性植物和非变性近缘物

种的比较研究。
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