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【摘要】二型花柱是作为研究被子植物花的性器官演化和物种形成过程中的主要对象，已引起进化生

态学领域的高度关注。该植物对于提高异交和合法（异花）传粉效率、降低花粉和胚珠贴现、避免雌雄性

功能干扰及花型内的自交亲和性等具有重要繁殖维持与进化适应意义。二型花柱植物在被子植物的双子叶

和单子叶植物中进行了报道, 但该植物类群的起源和演化趋势相关理论假设存在疑问。本文对二型花花柱植

物有关的研究现状、繁育系统特点、起源和演化趋势有关的假设以及二型花柱的功能维持机制和生态适应

意义等方面进行了总结，并对其有关起源和演化趋势相关的模型和假说进行了分析，同时对今后二型花柱

植物研究方向进行了展望。 
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【Abstract】Distyly species have become a focal model system for investigating sexual organ evolution and 
speciation mechanisms in angiosperms, garnering significant attention in evolutionary ecology. The floral traits of 
most distyly species have important reproductive and evolutionary significance. They enhance outcrossing and 
legitimate (cross) pollination rates, reduce ovule and pollen discounting, and avoid monoecious or inter-individual 
selfing, as well as interference between male and female functions within the same morph flowers. Distyly has been 
reported in about 25 families that lack genetic relationships, but the existence of some hypotheses regarding the 
floral sexual origin and evolution trend of distyly plants is still highly doubtful. In this paper, we analyzed and 
summarized the research on propagation and evolution mechanism of distyly plants, their breeding system 
characteristics, and the evolutionary adaptive significance of distyly in angiosperms. We also introduce some 
hypotheses and models related to the origin and evolution of distyly. Additionally, we discuss prospects for further 
research in this area. 
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二型花柱（distyly）是指一种由基因控制的不

同个体的花在柱头和花药高度间呈互补对应的花柱

二型现象[1]；该现象不仅能够提高异花传粉效率，

还具有避免同株或同型个体间自交干扰、降低同型

花间的雌雄性功能干扰等繁殖维持与进化适应特点
[2-4]。据报道，花柱二型主要分布在的茜草科

（Rubiaceae）、白花丹科（Plumbaginaceae）、报春

花科（Primulaceae）、紫草科（Boraginaceae）和鸭
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跖草科（Commelinaceae）等 25 科植物中，在报春

花科、茜草科及紫草科植物中尤为普遍[5-6]；但该植

物类群在被子植物系统树上的分布并无特定规律 

[7]。二型花柱植物通常生长于高山、林下及草原等

不同生态系统中，其花形状的演化特点被认为是为

提高有效传粉而形成的[8-9]，具有重要的生态适应意

义。 
在达尔文专著《同种植物的不同花型》出版后

的 140 多年内，进化生物学家针对对二型花柱植物

性系统的遗传机理及起源[10]、演化趋势[11]、进化意

义[4]、繁殖生物学特性[2-3]以及生殖隔离[12]等方面开

展了研究，并运用多学科的交叉方法来解释了部分

物种的起源和繁育系统演化趋势。同时科研人员在

二型花柱植物的繁殖对策、起源及演化趋势等方面

开展了大量研究工作，然而，该植物类群在起源及

演化趋势方面仍存诸多疑问，大部分物种的起源及

繁育系统进化趋势不明[13]。因此，本文对二型花柱

植物繁殖及进化机制的相关研究进行了总结，重点

介绍该植物类群的起源和演化趋势有关的假说及模

型、繁育系统特点，以及二型花柱的功能维持机制

和生态适应意义。 
1 二型花柱植物的起源及演化趋势 
1.1 二型花柱植物的起源 
根据已报道的资料，二型花柱在被子植物中经

历了数十次独立起源和演化过程[14]。该类群植物起

源的理论体系围绕 “什么是祖先进化的条件？花形

态或生理上的异型综合征的表现方式如何？”等问

题展开，通过避免自交模型[15]、传粉效率模型[16]及

基因控制模型[17]来解释； 
1.1.1 避免自交模型（Selfing avoidance model）：

在具有较高自交亲和近交衰退，且雄蕊和柱头同高

的单型花居群中，居群环境和花内部因素会导致产

生一种不育的花粉变异类型，随后居群内会出现能

够接受这种在自身柱头上不育花粉的柱头变异类型

（图 1）；当居群内部自交率和近交衰退较高时，

这种变异类型便有机会进一步的扩展，进而出现互

补式雌雄异位，这种变异能够促进型间的花粉流动，

减少花粉浪费[5]。 
1.1.2 花粉转移模型（Pollen transfer model）：

探头式雌雄异位是二型花柱的祖先性状（图 1）。

当受到一种缩入式雌雄异位变异的影响后，两种类

型间的花粉传递比型内更有效，此后这种型间花粉

传递得以稳定保存；这种柱高二态型进一步的发展

为能够避免型内花粉流动的花柱性二态型[16]。 
1.1.3 基因控制模型（Gene control model）：二

型花柱植物的祖先是一对隐性基因控制的、雌雄蕊

同高的单型花柱植物。在居群中出现了一种短花柱

且纯和致死的显性变异类型，这种花型植物的花粉

有效地传给居群中的其他个体。此后，原始状态下

花柱花药等高个体的花药位置逐渐降低，形成探头

式雌雄异位，随后居群中出现互补式雌雄异位的个

体[17]。 

 

图 1  二型花柱起源有关的三种模型 
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1.2 二型花柱植物的演化趋势 
许朵学者认为，在外界选择压力的作用下，花

柱二型可能会向雌雄异株、单型花柱或花柱二型性

系统奔溃的方向演化[1]。相关关假设如下： 
1.2.1 雌雄异株植物方向进化假说：在缺乏传粉

者、生境破碎、多雨低温等极端条件下，当长花柱

植株的雄蕊和短花柱植株雌蕊间花粉流无效时，植

物会通过退化雌雄器官的功能，进而进化为雌雄异

株 [23]；例如，在茜草科（Rubiaceae）、睡菜科

（Menyanthaceae）、紫草科（Boraginaceae）和鸭跖

草科（Commelinaceae）中，已发现二型花柱向雌雄

异株演化的中间形式[18]；总之，与传粉活动相关的

生态环境的限制程度是二型花柱植物花器官演化的

主要因素。 
1.2.2 花柱单型或多态性假说：当二型花柱植物

开拓新生境、或在居群中遭遇气候、地理区域等不

良环境因素影响时，居群内不同花型植株为适应环

境并维持居群的稳定性，会通过奠基者效应

（founder’s effect）或受传粉者类群变迁的影响，形

成花柱单态种群，或二型花柱与花柱-花药等高的多

态花型种群[19]；其中，二型花柱和单型花柱共同存

在的多态现象通常出现在同域分布的近缘种，或二

型花柱物种的不同居群中[20]。如在自交亲和植物

Gentianella campestris 的居群中出现二型花柱和花

柱同型现象[16]。 
Ernst（1955）基于对 L-morph、S-morph 和同型

花柱植物的大量杂交结果，构建了 s 位点超基因模

型，该模型由至少三个紧密连锁的基因组成，分别

控制花柱伸长、花药位置和花粉形态。研究者推测，

在二型花柱种群中频繁出现的同型花柱可能起源于

同源重组[21]。然而，最近的研究表明，S 位点实际

上是一个半合子区域，只存在于 S 型中，而不存在

于 L 型中[22]。进一步研究表明报春花属植物 s 位点

包含至少 5 个基因，其中 CYP 控制花柱长度和雌花

自交不亲和，GLO 控制花药高度 [23]（Huu et al. 
2020）。根据半合子遗传模型，该系统中的同源性

无法通过 s 位点内的同源重组产生，因为 s 单倍型

上可与之配对和交叉的同源序列[24]。与 Ernst（1955）
的观点一致，观察到的同型花可能是由 S-locus 编码

序列突变、启动子区域变异和/或基因结构重排引起

的[22]。通过一种不太常见的途径，同质性也可能来

自 s 位点外的非连锁修饰基因[24]。在这种进化途径

下，同型花植物在柱头和花药位置上表现出相当大

的变化，这在自交亲和的物种中比自交不亲和物种

更为常见[25]。 
2 二型花柱植物的繁育系统特点 
二型花柱植物在基因型、发育过程及适合度之

间存在明显联系，这为开展其分子生物学、发育生

物学及居群生物学的综合研究创造了条件[5]；多学

科综合研究为通过繁育系统演化过程来解释二型花

柱植物不同花型花的维持、起源及演化趋势提供了

契机[3]。因此，二型花柱植物繁育系统的研究作为

植物繁殖、适应环境及演化研究的重点，主要涵盖

以下三个方面： 
2.1 二型花柱植物的花部特征 
该类群通常具有柱头-花药空间位置交互对应

的多态性[26]；柱头和花粉存在附属多态性，即不同

高度的柱头和花药（花粉数量、大小及外壁纹饰）

具有不同的结构，其中长花柱个体的花药和柱头大

于短花柱个体[7]。雄蕊结构的差异主要表现为不同

花型的雌雄蕊空间距离、花粉数量、大小及外壁纹

饰等方面的不同；其中短花柱花花药的花粉通常比

长花柱花花药的花粉数量少，但其花粉粒体积相对

较大[27]。 
2.2 交配系统特点 
二型花柱植物类群具有较强的花内和花型内同

型自交不亲和性的特点。该类群植物通过不同花型

间杂交（合法交配），而同型间或花内自交不育（非

法交配）来促进异交、降低近交衰退[28]。由一对基

因控制的自交不亲和性在发生位置上存在差异，一

般通过柱头不亲和性、花柱内的不亲和性、隐藏的

自交不亲和性及胚珠不亲和性等来实现[29]。在大部

分二型花植物中，短花柱个体的不亲合性比长花柱

个体更强，如 Purimula sieboldi 和 Psychotria 
goyazensis 属于自交亲和类型，但长花柱的自交亲和

性比短花柱性更强[3,9,30]；上述特点在生态和生理上

的变化能改变繁育系统的演化方向，但这方面尚需

进一步的验证。 
2.3 传粉特性 
大部分二型花柱植物依靠动物媒介完成传粉。

达尔文认为该植物类群的传粉模式属于花型间的合

法授粉机制[4,31]，然而有研究指出花型间的花粉转移

和沉积量存在非法的不对称性，其中长花柱植物柱

头上沉积的花粉比短花柱花多[32]。此外，Beach & 
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Bawa （1980）推测传粉昆虫如果只取食花粉，长

短花柱花柱头间花粉交流的不对称性可能该植物类

群向单性花转变最主要的原因[33]；但到底哪些因素

影响传份模式和传粉效率？以及非法传份模式最后

导致怎样的后果等方面还需要进一步研究。 
3 二型花柱植物的功能维持机制和生态适应意

义 
一般认为，二型花柱性系统的功能和进化意义

在于促进花型间的异交、减少型内或自花花粉干扰，

进而降低自交衰退的可能性，提高有性繁殖适合度。 
3.1 避免自交和雌雄功能干扰机制 
二型花柱植物类群具有较强的花内及花型内的

自交不亲和特点。大部分二型植物类群是雌雄同熟，

因此该类群中存在雌雄功能干扰，在这些特点存在

的情况下，植物只能借助花内部的避免自交机制来

降低花粉和胚珠贴现（Ovule discounting），然而后

期研究结果认为花柱二型的主要功能是避免雌雄功

能干扰及生态上的自交亲和性。维持二型花柱植物

的真正机制并非仅仅是避免近交衰退，更重要的是

避免先于异交的自交造成胚珠折损，为此，二型花

柱植物通过不同花型植株雌雄功能时间和空间上表

现出的对应性来避免自交干扰[34]。 
3.2 促进异交和提高传粉效率机制 
二型花柱的互补式雌雄异位，通常被认为是植

物通过虫媒传粉来提高异花花粉传递并促进异交的

机制[4]。早在 1877 年，达尔文就指出 “由于不同花

型间等高的雌、雄器官会接触到传粉者身体的相同

部位，因此异长花柱的主要功能可能是增加不同花

型间柱头与其等高的花药间传粉的准确性” [12]。这

一观点在凤眼莲属的两种植物 Eichhornia crassipes
和 E. paniculata 的研究中得到验证[34]。在二型花柱

植物中，花型间的花粉转移和沉积量存在不对称性；

同株异花授粉的发生频率也会对合法授粉水平以及

单型花柱与花药间的干扰程度产生影响[35]；因此，

这种不对称花粉沉积会降低短花柱个体的繁殖适合

度。这种不对称花粉沉积现象在报春花属和

Cryptantha 的植物类群中得到了充分的验证[36]；但

由于缺乏花型间柱头高度与花药高度的对应关系的

研究，二型花柱植物如何实现最佳的异交仍进一步

探索[20,36]。 
3.3 花柱-花药距离的稳定性与交配系统的维持

机制 

二型花柱植物常具有花粉和柱头异质性、柱头-
花药空间位置交互对应的多态性及柱头和花粉的附

属物多态性。其中，不同花型个体的雌雄蕊空间距

离以及雌雄蕊位置的稳定性，是影响交配系统的主

要因素[8]。花的雌雄器官表型上的差异，是影响近

交衰退的主要因素。例如自交不亲和物种

Polemonium brandegei 开花时，植株间的花柱长度存

在差异，且柱头-花药的分离是连续的，在居群内形

成了柱头探出式和缩入式雌雄异位以及柱头略高于

或低于花药三种花型的植株，以适应不同的传粉者
[37]。但迄今为止，有关自交亲和同型花柱物种与自

交不亲和二型花柱物种的传粉特性及其适应意义的

比较研究还未见报道。 
在二型花柱植物中，花期和花密度的时空差异

会对花粉流的空间限制程度及花粉流的距离产生影

响，而花粉流距离又会影响近交衰退和基因空间结

构[38,39]。有效的花粉流距离在进化和保护遗传学中

具有重要意义，因为花粉流距离能够显著影响空间

遗传结构和居群的遗传多样性。花期差异可能影响

花密度的时空差异及花粉流动的空间限制程度；花

朵密度可以强烈地影响花粉流的距离[40]，而长距离

传粉者的移动能影响早和晚花期的空间基因空间，

长距离的花粉流动会影响自交亲和性[3]；如在熊蜂

传粉植物 P. sieboldii 中，花期对花粉移出距离和基

因空间结构有一定的作用；花粉移出距离和花期的

变化能影响交配系统特点[39]。而在 P. farinosa 中，

花序高度对不同年度和不同花型的花粉限制间存在

差异[41]。 
3.4 居群结构与二型花柱植物繁育系统的维持

机制 
生态因素假说认为，在异型花植物中，与物种

的分布区有关的生态因素通过花内部基因结构来影

响花型分化及演化趋势其中与生态因素有关的居群

结构及花部性状是判断花型演化趋势的基础 [11]。居

群结构（大小、密度、破碎化程度及竞争能力）是

影响动物传粉植物繁殖成功的主要因素，其中居群

大小不仅影响二型花柱植物的传粉特性和繁殖成

功，而且能影响交配系统[42]；如在自交不亲和的早

春植物 P. vulgaris 中，居群大小的降低对结实结籽

率有重要的作用[43]。此外，居群密度还能影响居群

的近交衰退能力；如在 P. sieboldii 中，低密度的近

交衰退比高密度低，这表明居群密度与近交衰退间
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呈负相关[44]。生境破碎化不仅会影响居群大小及其

能增强空间隔离；而且会影响昆虫传粉植物的基因

流；近年来的研究发现克隆繁殖和生境片段化也可

导致异长花柱植物居群的花型比例失衡，在 P. 
vulgaris 中，生境破碎化[42]是影响花粉流的主要因

素。目前，虽然已对居群结构与二型花柱植物繁育

系统的维持机制进行了宏观的研究，但从亲缘地理

学及系统发生重建角度，进一步探索二型花柱和同

型花柱近缘种的表型起源与进化的分子机制，以及

控制花柱异型的基因与生态环境的关系等方面是今

后二型花柱植物进化趋势研究的重点[27]。 
4 展望 
二型花柱植物在繁育系统、起源及演化趋势及

生态进化意义上已经取得了很大进展，但不同植物

类群中，维持雌雄异位、避免雌雄性干扰和自交干

扰及居群稳定性等方面的研究结果及理论体系上存

在差异，同时二型花柱植物的起源及演化趋势的疑

问较多，因此，这个方面需要进一步的研究。 
（1）从地理学、生态学和分子生物的角度，研

究其二型花柱植物的起源及进化趋势的影响因素，

同时。利用亲缘地理学及系统发生重建的分子方法，

进一步探索二型花柱植物的表型起源和进化的分子

机制，控制花柱异型的基因与生态环境之间的关系，

这是未来二型花柱植物进化趋势研究的一个重点，

不仅将为为揭示二型花柱植物花柱多态性的起源及

演化制机理提供新的思考和证据，而且还可深化我

们对花柱异型植物的认识[27]。 
（2）二型花柱植物中，针对不同花型近缘种或

同种多态花型（同型花柱和二型花柱） 的起源和演

化趋势的比较研究未见报道。因此，通过应用亲缘

地理学及系统发生重建的方法来对同种或不同花型

近缘种的表型特征、居群遗传多样性、遗传控制机

制、生态适应和系统演化等多个方面的研究，为解

释二型花柱植物中哪种形式的花部设计类型是其演

化过程的中间阶段，以及该类型的起源和演化趋势

方面提供了新的思路及新的研究方法[45]。 
（3）生态环境变化是影响植物有效传粉和合法

交配机制的前提。环境因素、居群结构及花期和传

粉者的活动时空变化对二型花柱植物传粉效率及合

法交配有一定的作用。最近的研究报道了报春花属

等二型花柱植物的自交亲和现象；此外，二型花柱

植物起源有关三种模型都具有一定的局限性；因此，

在解释二型花柱植物进化趋势时，需要生态学和传

粉行为学方面的综合性研究[4]。 
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