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摘要: 老茎生花是指木本植物直接在其茎干和老枝上开花、结果的现象, 又称茎花现象, 可分为干花现象、

枝花现象、鞭花现象3种类型。具有这种特性的植物称为茎花植物, 在热带雨林中尤为常见, 被认为是一

些木本植物对热带雨林生境的适应方式。植物开花相关研究方面已经开展了大量工作, 但目前针对茎花

现象的研究还较少, 所提出的一些理论和观点大都还是推测和假说。茎花现象主要分布在34科植物中, 
目前的研究主要集中于茎花现象的类型、分布概况、形态、生理、生态和分子生物学等方面。本文综

述了老茎生花的研究进展及成果, 提出了现有研究存在的不足, 对今后的研究方向进行了展望, 为深入研

究这一重要的植物学现象提供参考信息。
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Abstract: Cauliflory refers to a phenomenon that woody plants bloom and bear fruit directly on their stems 
and old branches, which can be divided into three categories: trunciflory, ramiflory, and flagelliflory. The 
plants with this characteristic are called cauliflorous species. It occurs frequently in the species of tropical 
shrub layer and has been considered to be a strategy of some woody plants to adapt to the habitats of 
tropical rainforest. In contrast to the extensive research on plant flowering, the investigation on cauliflory 
is limited. Some theories and viewpoints about cauliflory are still speculations and hypotheses. Thoroughly 
retrieved literatures are summarized and show that cauliflorous species are mainly distributed in 34 or 
more families, and these researches mainly focus on the type, geological distribution, morphology, physiol-
ogy, ecology, and molecular biology of cauliflory. This article reviews the progress of cauliflory research, 
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开花是被子植物不可或缺的发育过程, 对被

子植物的繁殖和延续具有重要意义(Tan和Swain 
2006)。老茎生花是开花植物中一种不同寻常的现

象, 即“茎花现象”, 其对应英文术语“cauliflory”来
源于拉丁语“caulis” (主茎)和“flor-” (花) (Handayani 
2017), 指木本植物直接在其茎干和主茎而非在一、

二年生新枝的枝端上开花结果 (Owens和Ewers 
2011)。根据这个定义, 茎花现象只限于描述花或

花序在成熟的木质茎上生长的罕见情况(Hayden 
2013)。在木本植物茎干及老枝上所开的花或花序

称为“茎花”, 所结的果叫做“茎果”, 具有这种特性

的植物称为“茎花植物” (Sharma 2019)。茎花现象

常见于热带雨林地区的林下植物, 不仅对维持热

带地区生态系统的平衡具有重要作用, 而且丰富

了植物自然生态景观, 提高了植物的观赏价值, 如
波罗蜜(Artocarpus heterophyllus)、阳桃(Averrhoa 
carambola)、可可(Theobroma cacao)、大果榕(Ficus 
auriculata)等热带茎花植物在园林中常作为行道

树或庭荫树栽植。茎花植物的原生境位于热带雨

林的下层空间, 相较上层植物而言, 其在生存与繁

殖方面处于不利地位。茎花植物生长条件的特殊

性表明其具有重要的环境适应性, 因而引起了许

多植物学家的关注。早在1752年, 瑞典植物学家

Pehr Osbeck就发现了这一现象, 但他当时误以为

树干上生长的花朵是无叶的寄生植物新种, 并将

所看到的茎花命名为寄生楝(Melia parasitica; Mer-
rill 1916)。随后, 越来越多的植物学家开始从形态、

生理、生态等方面研究茎花现象, 为理解这一现象

对植物生长的重要性提供了重要的理论参考。

研究茎花现象不仅有助于进一步了解植物开

花现象的本质, 还能加深了解植物自然生命现象。

此外 , 许多茎花植物具有重要的经济价值(Han-
dayani 2017), 如阳桃、可可、波罗蜜、榴莲(Durio 
zibethinus)等, 对其茎花现象的研究有助于提升其

经济价值。本文综述了植物茎花现象的类型、分

布特征, 以及形态学、生理学和生态学等研究现状, 
结合当前分子生物学研究的重点, 指出了现阶段

研究存在的不足, 对未来揭示茎花现象的分子调

控机理提供参考。

1  茎花现象类型及分布概况

1.1  茎花现象类型及茎花植物种类

1922年, 德国植物学家Johannes Mildbraed等
根据花和果的生长位置, 提出了3种不同的茎花类

型: 干花现象(trunciflory)、枝花现象(ramiflory)和
鞭花现象(flagelliflory)。

干花现象是指木本植物的花或花序直接生长

在树干上, 代表植物有番荔枝科(Annonaceae) Horn-
schuchia caulifiora、Uvariopsis spp. (Ortiz-Rodriguez
等2018), 紫葳科(Bignoniaceae) Adenocalymma cau-
liflorum (Fonseca和Lohmann 2017), 玉蕊科(Lecyth-
idaceae)鲚梨 (Grias cauliflora)等 (Sharma等2019)。
其中, 把花或花序集中生长在树干基部的现象称

为基生花现象(basiflory), 是干花现象中较少见的

一种形式, 如茜草科(Rubiaceae) Mycetia basiflora 
(Puff等2010), 番荔枝科暗罗属(Polyalthia spp.)、
Goniothalamus ridleyi (Tang等2015), 玉蕊科炮弹树

(Couroupita guianensis; Sharma 2019)等植物。

枝花现象是指花或花序生长在无叶的成熟木

质侧枝上, 如番荔枝科Polyalthia insignis、肉豆蔻

科肉豆蔻属(Myristica spp.)、新西兰雨林地区堇菜

科 (Violaceae) Melicytus spp.、紫金牛科 (Myrsina-
ceae)铁仔属(Myrsine spp.)等植物(Dawson和Sned-
don 1969)。也有一些植物同时具有枝花和干花现

象, 如番荔枝科单性玉盘属(Uvariopsis spp.; Ortiz- 
Rodriguez等2018)和楝科 (Meliaceae) Dysoxylum 
spectabile等(Tang等2015)。目前还未能明确同一植

物类群中花果位置多样化的真正原因, 推测可能是

为了适应不同传粉生物和食果动物行为的表现。

鞭花现象是指花悬垂于长花梗上, 且离枝叶

points out the limitations of current studies, and provides prospects on future researches on cauliflory to 
lay a certain foundation for its in-depth study.
Key words: cauliflory; cauliflorous species; adaptability
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有一段距离, 形成下垂花序(Schatz和Wendt 2004; 
Tschapka等1999), 与“悬垂花” (penduliflory)基本同

义, 常见于低地雨林中, 代表植物主要为番荔枝科的

少数物种, 如Stenanona flagelliflora (Schatz和Wendt 
2004), 以及仙人掌科(Cactaceae) Weberocereus tuni-
lla (Tschapka等1999)、西番莲科(Passifloraceae) Tet-
rastylis ovalis (Buzato和Franco 1992)、豆科(Legu-
minosae) Mucuna andreana (Baker 1970b)等。鞭花

现象或许是一些茎花植物为了暴露花序或果实演

化而来的一种具有生存优势的着花方式, 避开茂

密枝叶的阻碍以便大型飞行动物的造访。

Corner (1933)认为植物在进化过程中的各个

阶段具有不同的茎花类型, 目的是尽可能暴露花

朵, 使其更容易受到传粉者青睐。茎花现象的3种
不同类型在进化上是否存在一个渐进的过程, 即
原始被子植物的花是否先开在树干上, 随着时间

的推移, 慢慢过渡到分枝上, 进而过渡到枝端上？

还是与此相反, 花生于枝端是一种原始性状, 遵循

着由顶向基的进化方向, 分别进化出枝花现象、干

花现象和基花现象？不论是哪一种进化模式, 茎
花现象的进化意义都值得深入探究。

1.2  茎花现象在植物界的分布

茎花现象常见于热带雨林地区的林下植物, 在
温带及较寒冷地区也有分布(Owens和Ewers 2011), 
如豆科紫荆属(Cercis)。据不完全统计, 明确报道

的茎花植物有171种, 隶属于34科, 集中在番荔枝

科、紫葳科、豆科、桑科、桃金娘科(Myrtaceae)、
野牡丹科(Melastomataceae)等类群(表1)。番荔枝科、

紫葳科中分别至少有7属和10属存在茎花现象。马

兜铃科(Aristolochiaceae)茎花现象主要分布于线果

兜铃属(Thottea)和马兜铃属(Aristolochia) (González 
1999); 豆科紫荆属所有物种, 无论其地理分布如

何, 都具有茎花现象(Owens 2021); 野牡丹科Henri-
ettea spp.、Henriettella spp.、Loreya spp.和Bellucia 
spp.也都具有该性状, 并和其他存在该现象的属如

Myriaspora spp.、Kirkbridea spp.、Llewelynia spp.
具有较近的亲缘关系(Michelangeli等2004)。被子植

物系统发育进化树揭示, 存在茎花现象的34科大

部分较分散分布在蔷薇亚纲各个目中, 少数分布

于木兰亚纲中。其中, 分布在蔷薇超目中的植物最

多, 同一目的茎花植物大都聚集在一起, 如酢浆草

目的酢浆草科(Oxalidaceae)和牛栓藤科(Connara-
ceae)位于发育进化树中相邻位置。

从植物生长型来看, 茎花现象存在于乔木、灌

木以及藤本植物中, 如常春油麻藤(Mucuna semper-
virens), 且小乔木和灌木多于藤本(Richards 1952)。
林间上层高大乔木极少存在这种现象, 可能与热

带生境有关。与热带地区为中心的类群相比, 茜草

科(Rubiaceae)中茎花植物种类较少(Puff 2010)。
目前对茎花现象的研究对象主要集中于番荔

枝科 (Ortiz-Rodriguez等 2018)、桑科 (Bhalerao等
2014)、豆科(Owens 2021)、锦葵科(Cheek 1989)、
桃金娘科(Fonseca和Lohmann 2017)、紫葳科(War-
ren等1997)、马兜铃科 (González 1999)、玉蕊科

(Sharma 2019)等植物中, 研究方向主要集中于茎

花的起源假说以及茎花茎果的形态特性、生理生

表1  已报道的部分茎花植物

Table 1  Some cauliflorous species reported in literatures

                 科名                      属名 数量                 代表性物种             参考文献

猕猴桃科(Actinidiaceae) 水东哥属(Saurauia)   1 S. tristyla Liu等2004
番荔枝科(Annonaceae) 单性玉盘属(Uvariopsis) 18 U. submontana、U. sessiflora、 Gereau和Kenfack 2000; 
   U. congolana等 Ortiz-Rodriguez等2018
 番荔枝属(Annona)   1 A. muricata Fonseca和Lohmann 2017
 暗罗属(Polyalthia)   1 P. insignis Sharma 2019
 腐花木属(Sapranthus)   1 S. palanga Olesen 1992
 哥纳香属(Goniothalamus)   5 G. Ridleyi、G. Griffithii、 Tang等2015
   G. Cheliensis、G. Tapisoides、
   G. suaveolens等 
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番荔枝科(Annonaceae) 赤龙木属(Stenanona)   3 S. flagelliflora Schatz和Wendt 2004
 茎花玉盘属(Stelechocarpus)   3 S. burahol、S. moorei、 Handayani 2017; 
   S. cauliflorus Soerodikoesoemo 1970
夹竹桃科(Apocynaceae) 垒果榄属(Pleiocarpa)   1 P. mutica Thompson 1949
五加科(Araliaceae) 罗伞属(Brassaiopsis)   2 B. acuminata、B. sumatrana Yang等2018; Rhind 2010
马兜铃科(Aristolochioideae) 线果兜铃属(Thottea)   1 T. grandiflora González 1999
 马兜铃属(Aristolochia)   7 A. subglobosa、A. vallisicola、 Freitas等2013; Do等2014
   A. championii、A. petelotii等 
紫葳科(Bignoniaceae) 葫芦树属(Crescentia)   3 C. Cujete、C. alata、 Warren等1997; Rockwood 
   C. calycina 1974; Soni等2012
 蜡烛木属(Parmentiera)   1 P. cereifera Reyad-ul-Ferdous等2012
 火烧花属(Mayodendron)   1 M. igneum Zhu 2004
 胡姬藤属(Adenocalymma)   1 A. cauliflorum Olesen 1992
 壮瓜树属(Amphitecna)   5 A. loreae、A. tuxtlensis、 Ortiz-Rodriguez等2016
   A. montana、A. latifolia等
 蛇果木属(Ophiocolea)   1 O. vokoanensis Fonseca和Lohmann 2017
 吊蛇木属(Rhodocolea)   2 R. multiflora、R. lemuriphila. Zjhra 2008
 木蝴蝶属(Oroxylum)   1 O. indicum Fonseca和Lohmann 2017
 腊肠树属(Kigellia)   1 K. pinnata Khan和Khan 2005
木棉科(Bombacaceae) 榴莲属(Durio) — D. zibethinus Honsho等2004
番木瓜科(Caricaceae) 番木瓜属(Carica)   2 C. dolicaula、C. papaya Baker 1970a; Mabbett 2013
仙人掌科(Cactaceae) 月林令箭属(Weberocereus)   1 W. tunilla Tschapka等1999
牛栓藤科(Connaraceae) 牛栓李属(Jollydora)   6 J. armandui等 Jongkind 2012
柿科(Ebenaceae) 柿属(Diospyros)   1 D. brandisiana Tian等2014
大戟科(Euphorbiaceae) 木奶果属(Baccaurea)   3 B. ramiflora、B. macrocarpa、 Liu等2004; Handayani 
   B. sumatrana 2017;  Rhind 2010
玉蕊科(Lecythidaceae) 炮弹树属(Couroupita)   1 C. guianensis Sharma 2019
 玉杧果属(Grias)   1 G. cauliflora Sharma 2019
 围裙花属(Napoleonaea)   8 N. angolensis、N. cuneata、 Prance和Jongkind 2015
   N. heudelotii等 
豆科(Leguminosae) 紫荆属(Cercis)   9 C. chinensis、C. canadensis、 Owens 2021; Hayden 
   C. siliquastrum等 2013;  Thompson 1946
 驼蹄豆属(Adenolobus)   2 A. garipensis、A. pechuelii Owens 2021
 铁木豆属(Swartzia)   2 S. schomburgkii、S. pitznata Fink 1983; Thompson 1951
 栗豆树属(Castanospermum)   1 C. austral Thompson 1944
 宝冠木属(Brownea)   3 B. grandiceps、B. caccinea、 Klitgaard 1991
   B. macrophylla
 小璎木属(Humboldtia)   3 H. bourdillonii、H. unijuga、 Ramachandran等2014; 
   H. decurrens Rames等1997
 长角豆属(Ceratonia)   2 C. siliqua、C. cujete Thompson 1944; 
    Handayani 2017
 黎豆属(Mucuna)   7 M. birdwoodiana、M. an- Diniz等2019; Baker 
   dreana、M. macrocarpa等 1970b; van der Pijl 1941
 喃喃果属(Cynometra)   1 C. cauliflora Handayani 2017

表1  (续1)

                 科名                      属名  数量                 代表性物种             参考文献
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豆科(Leguminosae) 玉冠木属(Browneopsis)   2 B. ucayalina、B. disepala Klitgaard 1991
 蚁巢檀属(Leonardoxa) — L. africana Klitgaard 1991
锦葵科(Malvaceae) 孔雀葵属(Pavonia)   1 P. strictiflora Cheek 1989
 猴可可属(Herrania)   2 H. imbricata、H. umbratica Mahr 2007; Schultes 1945
野牡丹科(Melastomataceae) 帽萼莲罐花属(Myriaspora) — — Michelangeli等2004
 糙罐花属(Kirkbridea) — — Michelangeli等2004
 多蕊嘉罐花属(Llewelynia) — — Michelangeli等2004
 嘉罐花属(Henriettea)   1 H. maroniensis Corrêa等2017
 小嘉罐花属(Henriettella) — — Michelangeli等2004
 莲罐花属(Bellucia)   3 B. dichotoma、B. grossu- Corrêa等2017
   larioides、B. spruceana 
 微裂莲罐花属(Loreya) — — Michelangeli等2004
桑科(Moraceae) 榕属(Ficus) 11 F. benguetensis、F. racemose、 Harrison等2012; Bhalerao
   F. auriculate等 等2014; Peng等2005
 波罗蜜属(Artocarpus)   3 A. heterophyllus、A. altilis、 Moncur 1985; Jarrett 
   A. integer 1959 
肉豆蔻科(Myristicaceae) 肉豆蔻属(Myristica) — — Thompson 1951
紫金牛科(Myrsinaceae) 铁仔属(Myrsine)   3 M. semiserrata等 Dawson和Sneddon 1969
桃金娘科(Myrtaceae) 蒲桃属(Syzygium)   7 S. cormiflorum、S. kuiense、 Fonseca和Lohmann 2017; 
   S. decipiens、S. pyneei Conn和Damas 2015; 
    Byng等2015
 铁心木属(Metrosideros)   1 M. diffusa Dawson和Sneddon 1969
 拟爱神木属(Myrciaria)   1 M. cauliflora Handayani 2017
 番樱桃属(Eugenia)   1 E. pascaliana Byng等2016
 番石榴属(Psidium)   1 P. cauliflorum Tuler等2017
木犀科(Oleaceae) 木犀属(Osmanthus)   1 O. fragrans Baldermann 2008
酢浆草科(Oxalidaceae) 阳桃属(Averrhoa)   2 A. carambola、A. bilimbi Handayani 2017
西番莲科(Passifloraceae) 四柱西番莲属(Tetrastylis)   1 T. ovalis Buzato和Franco 1992
山龙眼科(Proteaceae) 荣桦属(Hakea)   1 H. petiolaris Main 1997
芸香科(Rutaceae) 木橘属(Aegle)   1 A. marmelos Singh等2018
茜草科(Rubiaceae) 腺萼木属(Mycetia)   2 M. fasciculata、M. basiflora Puff 2010
山榄科(Sapotaceae) 合乳榄属(Englerophytum)   1 E. magalismontanum Bokdam 1977
无患子科(Sapindaceae) 唇木患属(Pancovia)   1 P. golungensis Acevedo-Rodríguez等
    2010
玉蕊科(Lecythidaceae) 簇织瓣花属(Brazzeia)   2 B. congensis、B. longipe- Prance和Jongkind 2015
   dicellata 
 梭果织瓣花属(Pierrina) — — Appel 1996
 织瓣花属(Rhaptopetalum) — — Appel 1996
梧桐科(Sterculiaceae) 可可属(Theobroma)   2 T. cacao、T. simiarum Lent 1966; Mahr 2007
 可乐果属(Cola)   1 C. mossambicensis Sharma 2019
密穗草科(Stilbaceae) 挂钟树属(Halleria)   1 H. lucida Dawson和Sneddon 1969
瑞香科(Thymelaeaceae) 檀薇香属(Daphnopsis)   2 D. granitica、D. granvillei Barringer和Pruski 2005
堇菜科(Violaceae) 蜜花堇属(Melicytus)   1 M. ramiflorus Dawson和Sneddon 1969
葡萄科(Vitaceae) 崖爬藤属(Tetrastigma)   2 T. cauliflorum、T. planicaule Rhind 2010

表1  (续2)

                 科名                    属名                      数量              代表性物种             参考文献
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态发育及分子调控等方面, 不同茎花植物类群系

统性进化的研究仍欠缺。

2  形态学特征

苏铁(Cycas revoluta)树干粗壮, 叶片集生于茎

顶, 是世界上现存最古老的种子植物之一(Brenner
等2003); 相对而言榴莲的茎干和枝条较细, 分枝增

加、单叶进化、节间发育构成了榴莲的基本特征

(Corner 1949)。Corner (1949)的“榴莲理论”认为 , 
老茎生花是被子植物的原始性状, 在树冠枝叶丛

中开花是进化出的高级现象, 被子植物的其他开

花形式则是从类似榴莲的基本模型演变而来的。

茎花现象是原始森林中的典型特征之一, 似乎也

说明了这一观点。

2.1  茎花的形态学起源

植物成花是一个复杂过程, 受多种环境因子

和自身内在因素共同调节。茎干上的生殖芽与普

通生殖芽不同, 其埋在茎干内不同组织中, 如木质

部、维管形成层、薄壁组织和树皮等, 这些组织很

难进行取样分析, 导致茎花花芽起源的研究极其

困难。故目前茎花起源的研究主要集中于紫荆属、

可可、嘉宝果(Plinia jaboticaba)等少数茎花植物中, 
主要是利用显微和超微结构观察的方式对其成熟

枝条及不同发育阶段、不同位置的生殖芽进行研

究。如Lent (1966)通过解剖可可成熟的树干和树枝, 
发现其茎花从花垫(floral cushion, 树皮上的活跃分

生组织, 位于已经脱落叶的叶腋处, 随着多次开花

慢慢变厚形成)中产生, 且花序原基从萌芽开始到

露出成熟的花芽大约需要30 d。Owens和Ewers 
(2011)研究加拿大紫荆(Cercis canadensis)发现紫

荆属的老茎生花是由叶腋处产生的一级生殖芽、

脱落的花序基部芽鳞腋部产生的二级生殖芽以及

更高级的生殖芽维持的。Hayden (2013)发现老茎

髓与树皮中的花序原基由一个小的结状痕(small 
knot-like trace)相连, 因为老茎上遗留的花序原基

会被每年增加的木质部组织包裹。由花序原基发

育而来的花芽簇可以看作是极其缩短的枝条, 因
其生长缓慢, 其尖端几乎不突出树皮之外。Swan-
son等(2005)对可可进行了比较解剖学和发育生物

学研究, 在形态、遗传和基因表达水平研究了可可

花发育, 并通过延时摄影、光学和电子显微镜分析

技术创建了可可花发育的数学模型, 将可可花发育

模式与拟南芥(Arabidopsis thaliana)花发育模式进

行比较, 发现尽管这两个物种花的大小和形态不同, 
但它们的发育模式惊人地相似。Oliveira等(2019)对
嘉宝果的研究表明, 营养芽为腋生, 而生殖芽生长

在树干和老枝树皮表面突起处, 其来源于维管形

成层的细胞, 并由形成层细胞分裂和分生组织增

大产生, 且同样存在连接树皮上生殖芽与髓的维

管痕迹, 这与加拿大紫荆花序的起源类似。综上所

述, 茎干或老枝上成熟的花序通常起源于主轴上

脱落叶叶腋处的生殖芽。

在一些茎花植物中, 花芽的起源模式因物种

或茎、枝年龄不同而存在差异(Owens 2021)。马

椰果(Ficus glomerata)幼龄时花序在叶腋处发生; 
植株成熟过程中, 花序产生是不定的(Pundir 1972)。
长角豆(Ceratonia siliqua; Thompson 1944)和Swartzia 
schomburgkii (Fink 1983)幼枝上的花序起源于外源

性芽, 老枝和茎干上的花序则主要由内源性不定芽

产生。因此, 茎生花序的起源既具有叶腋处的外源

性芽, 也有老茎上深层组织产生的内源性不定芽

(Imaich等2001)。前者包括Cercis siliquastrum (Tho- 
mpson 1946)、Pleiocarpa mutica (Thompson 1949)、
Swartzia pitznata (Thompson 1951)、可可(Lent 1966)、
加拿大紫荆(Owens和Ewers 2011)等物种; 后者包括

Ceratotzia siliqua (Thompson 1944)、炮弹树(Tho- 
mpson 1952)、Ficus glomerate (Pundir 1972)、F. 
pomifera (Pundir 1975)、Artocarpus integrifalia 
(Fink 1983)、Swartzia schomburgkii (Fink 1983)等。

对阳桃营养芽(叶芽)进行纵向石蜡切片, 观察

其显微结构, 发现分生组织顶端(a, 叶原基)较为尖

锐瘦小(图1-A和C)。新稍成熟过程中, 营养芽具有

了转换为生殖芽(露红的花序芽)的潜力。阳桃的

生殖芽萌发于叶腋处或着生于枝干上(图1-B和D), 
此时是花序原基形成时期, 顶部花序原基(c, 较膨

大)先形成, 第一对侧花序原基(d)后形成, 生殖芽

基部还存在副芽(e)。
从进化的角度看, 现有的观点认为老茎生花

是一种原始现象, 但也有人对此提出质疑, 认为茎

生花序是由腋生花序进化而来的。如果茎花现象
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图1  阳桃营养芽和生殖芽微观结构特征

Fig. 1  Microstructure characteristics of Averrhoa carambola vegetative and reproductive buds

A: 营养芽; B: 生殖芽; C: 营养芽纵切图; D: 生殖芽纵切图。a: 叶原基; b: 腋芽; c: 顶部花序原基; d: 第一对侧花序原基

突起; e: 基部副芽。

是一种古老性状的话, 那么现存最原始的一些木

本被子植物为什么没有保持这种性状呢？是什么

原因导致一些植物保留了这种性状, 而另一些植

物丢失了该性状？这其中涉及到哪些基因的突变、

丢失或复制？

2.2  茎花茎果形态特性

植物花果的性状与其生长位置存在一定关联

性。在完成花的发端进入形态分化阶段后, 绝大多

数茎花植物会抽生较长花序或数朵簇生花序(如番

荔枝科), 少见单花; 单花类茎花植物通常花朵较大, 
且为多心皮 , 如大花哥纳香 (Goniothalamus grif-
fithii; Tang等2015)。与茎花一样, 许多植物的茎果

也表现出一定独特性。热带雨林中大多数茎花植

物果实较大或者成串出现。如波罗蜜的聚花果呈
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椭圆形至球形, 长30~40 cm, 有的甚至长达90 cm; 
单个质量为4.5~30 kg, 最大可达50 kg (Elevitch和
Manner 2006)。炮弹树的球状木质果实直径15~20 
cm, 最长可达25 cm (Sharma 2019)。榴莲果实大而

多刺(Hladik 1993)。有些茎花植物的果实虽然不大, 
但是结果时成簇出现, 数量惊人, 如聚果榕(Ficus 
racemosa)、大果榕、嘉宝果等。可能原因是茎花

植物果实的这种特性决定了其无法由幼嫩且纤细

的树枝支撑, 因而选择在老茎上开花结果会更加

稳定。

在开花结果方面, 许多茎花植物表现出性别

二态性, 主要发生在雌雄异株植物中。例如Dry-
petes natalensis开花时, 雄株的开花数量约是雌株

的10倍(Johnson等2009)。聚果榕亚属(subgen. Sy-
comorus)中一些具有茎花现象的物种, 雄株的果实

通常以大簇的形式围绕树干基部生长, 而雌株的

果实通常以较小的集群分布在茎干和主要分枝上

(Harrison等2012)。黄果榕(F. benguetensis)雄株和

雌株不同部位的榕果数量差异明显, 表现为雄株

细枝上几乎不结榕果, 果实主要生于主干; 而雌株

的果实主要产自细枝(Lin等2015)。番荔枝科Stel-

echocarpus cauliflorus是单性花, 其树枝和树干上部

都为雄花, 而雌花只出现在树干下部(Soerodikoe-
soemo 1970)。茎花植物性别二态性产生原因与植

物开花物候、营养管理、生境等具有重要相关性。

此外, 一些茎花植物不仅在茎干上开花, 也在

冠层生花和结果, 这一现象目前还不能很好解释。

Warren等(1997)对特立尼达地区茎花植物的研究

表明, 7种植物中有4种茎干上的花要比冠层上的

大, 其中3种植物的果实也相应大得多, 并且树干

上的结实率比冠层的结实率高。由于所研究的茎

花植物种类较少, 这一特征和规律还有待考证。

3  生理学研究

3.1  代谢生理

老茎上开花结果在物质运输、能量传递方面

具有一定优势。茎花植物的营养主要聚集在主干

和老枝上, 因而植株选择在老茎上开花结果, 不仅

能够消耗较少能量, 而且使花果分布在林下空间

适当的位置, 有利于植株结出丰硕的果实(Warren
等1997)。如木瓜榕(Ficus auriculata)果实生长在

树干基部(图2); 聚果榕虽然在树冠和树干上都有结

图2  木瓜榕果实

Fig. 2  Fruits of Ficus auriculata

A: 木瓜榕整体果实; B: 木瓜榕基部果实。由中国科学院西双版纳热带植物园王刚博士提供。
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果, 但是树干上的果实明显较大, 且更容易变红达

到成熟(Harrison等2012)。此外, 许多茎花植物还

有一个共同特点是一年多次开花结果, 这可能导

致植株从生理上需要将叶子和花果的生长进行分

离, 以便更好分配营养物质, 从而进化出老茎生花

和结果现象。在巴西东南部, 嘉宝果每年开两次花, 
其主要开花期为8月—10月(Oliveira等2019); 阳桃

每年可抽4、5次花, 主要收果期有3次, 且通常其主

干上结的果实比细枝上结的果实要甜(Núñez-Eli-
sea和Crane 1998)。这一现象支持了营养分配的生

理学解释, 也印证了树干上的花和果往往比树冠

上要大这一现象, 因为热带雨林环境下茎干上的

花比冠层上的花更有机会获得营养资源。

3.2  生长发育生理

休眠生殖芽往往需数年时间发育, 因而随着植

物生长隐藏在了老茎的树皮之内(Oliveira等2019); 
当外界环境条件适宜时, 休眠的生殖芽变得活跃, 
突破皮层在树冠下方开花(Thompson 1951), 花序

脱落之后老茎上的起源位点仍保留活性(Endress 
2010)。

可可树脱落叶的叶腋处至少有两种芽: 一种

是可以形成营养分枝的主腋芽; 另一种是从属芽, 
位于主腋芽的侧面, 在经历不同时间休眠后形成

花序(Lent 1966)。与之相似, 紫荆属植物叶腋处会

发育出一系列芽, 包括主芽和副芽, 其中副芽会保

持休眠状态, 并在主芽产生花序后若干年内陆续

发育(Endress 2010)。阳桃幼芽(6周以下)主要进行

营养生长, 而老茎上休眠数周或数月的成熟花芽(10
周以上)在成花诱导刺激后发育成花序(Núñez-Eli-
sea和Crane 1998)。与其他植物类似, 茎花植物开

花活动同时受内部因素和外界环境如温度、水分、

光周期等共同影响。Oliveira等(2019)的研究显示

由于高温和降水, 嘉宝果花原基在12月或1月就开

始形成, 子叶在2月开始发育, 随后是生殖芽形成; 
3月随着气温下降和降水减少, 生殖芽开始萌发, 
植株出现低强度开花; 6月到7月, 生殖芽已经处于

发育的第3阶段, 但一直休眠到8月; 从6月开始, 温
度和降水的进一步下降促进了花蕾发生, 所以到8
月份大量开花。该研究表明嘉宝果花芽形成后一

直保持潜伏状态, 只有适当的水分和低温条件才

会打破生殖芽休眠促进其萌发和花序发育, 这同

García-Luís等(2018)的研究结果一致。

4  生态学研究

茎花现象更常见于热带地区, 这与热带雨林

中植物种类复杂、层次丰富的生境特点分不开。

按照树冠所占据的垂直空间, 热带雨林中植物一

般可分为上、中、下3层; 处于没有优势的下层空

间的大多数茎花植物, 以下部枝干开花为主, 上部枝

条则长叶并继续朝着光的方向生长(Baker 1970a)。
下部开花的枝干正是处在许多传粉生物和种子传

播者可以自由活动的空间范围之内。因此, 茎花植

物在争取阳光的过程中既不会错失繁殖机会, 也
不会浪费能量。另外, 大雨会导致冠层上大部分花、

果掉落, 选择在茎干上开花则会降低花果掉落的

概率(Lin等2015)。因此, 花和果生于植株下部的

老茎上是植物为适应自然环境而演化出的一种生

存策略。

与茎花植物有密切关系的动物主要是传粉生

物和种子传播者。一般来说, 热带雨林植物比温带

森林植物更依赖于通过动物授粉和传播种子; 另
一方面, 传粉生物和种子传播者对茎花植物的兴

趣与它们自身的需求密不可分(Handayani 2017)。
因此, 茎花植物与传粉生物/种子传播者之间建立

了共生关系。

4.1  茎花与传粉生物

茎花现象与植株的异花授粉密切相关。研究

表明, 茎花由分布在森林中不同高度的各种动物

授粉, 包括生活在接近地面的爬行和飞行的喜阴

昆虫(Sharma 2019)。米糠树属(Amphitecna spp.)、
葫芦树属(Crescentia spp.)和蜡烛树属(Parmentiera 
spp.)茎花植物由蝙蝠(Vespertilio superans)授粉(Gen-
try 1990); Colea spp.、Ophiocolea spp.、Rhodoco-
lea spp.、Adenocalymma spp.茎花植物由蜜蜂、鸟

类或狐猴授粉(Fonseca和Lohmann 2017)。一般而

言, 访问茎花植物的动物可分为以下4类: (1)有袋

类动物和胎盘哺乳动物, 它们爬上树干和粗壮的分

枝以获取花蜜和果实; (2)栖息在枝干上的鸟类, 以
果实为食; (3)传粉者和果食性蝙蝠; (4)经常访问林

下茎花的小型爬行和飞行昆虫(Handayani 2017)。
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茎花和茎果的可及性是传粉者和食果动物被

吸引的一个重要因素, 因为许多生物受活动范围

限制无法接触到位于冠层的花。研究表明, 热带森

林较为暗淡的下层小乔木中, 树干上的花比树冠

上的花更容易被传粉者接触到(Bhatnagar等2016)。
蝙蝠常作为茎花植物花粉传播的媒介(Warren等
1997), 且其访花的概率随植株花朵生长高度不同

而具有差异性(Diniz等2019)。传粉榕小蜂(Agaoni-
dae)对干旱敏感, 因此更偏向在短距离范围和下层

植被空间活动, 这确保了其更高的存活率, 因为下

层环境不仅更加潮湿, 而且更容易发现雄株茎干

上的榕果(Lin等2015)。Warren等(1997)的研究表明, 
开花期访问可可及Brownea latifolia两种茎花植物

树干上的潜在传粉者数量都显著大于各自冠层的

潜在传粉者数量; 与之相应, 两种茎花植物树干上

花的坐果率明显高于冠层。

此外, 茎花植物大多数花朵较小, 呈簇生状, 
这可能是为了吸引特定的传粉生物。也有人认为, 
茎、藤一般比较光滑、平坦, 如果植株开单花就无

法给传粉生物创造授粉时的支撑点和平台, 而较

长花序、簇生花朵有利于传粉者在花朵间长时间

停留, 从而增加授粉几率(Zjhra 008)。尽管这些观

点之间存在差异, 但都说明茎花现象是对昆虫授

粉的一种适应, 符合适者生存的自然法则。另外, 
是不是所有茎花植物都以昆虫作为传粉媒介, 还
是存在风媒、水媒等传粉方式？由于观察的局限

还需进一步探讨。

4.2  茎果与种子传播者

植物已演化出极其多样的种子传播方式, 而
老茎生花结果可能是一些热带植物为了适应热带

雨林环境而进化出的其中一种方式。老茎生花模

式允许大而重的果实附着在植株下部粗壮的树干

上, 使许多动物都能较轻易地获取树上的果实, 进
而更有效地让它们发挥传播媒介这一角色的作用, 
比如有袋类动物、啮齿类动物、蝙蝠和某些栖息

鸟类等, 它们都以茎干上生长的果实为食(Diniz等
2019)。花与传粉生物之间的相互作用以及成熟的

果实与种子传播者之间的相互作用对植物花果的生

长位置具有决定性作用。老茎生花结果模式使茎

花植物充分利用了现有的资源来维持生存, 与传

粉生物、种子传播者之间呈现互利共生的关系。

茎花现象集中分布于一些热带植物类群中, 
但温带植物中也有, 说明其并非热带雨林地区的一

种特性, 可能只是热带雨林的生境特点更有利于

植物茎花现象的产生。许多茎花植物离开热带雨

林生境, 仍可以“老茎生花”, 说明老茎生花这种特

性是可以遗传的; 但一些种类的茎花植物离开了

热带雨林后, 坐果率降低, 可能是环境气候变化以

及缺乏传粉生物所致。老茎生花模式的存在也许

并不完全是对热带雨林生境以及昆虫授粉的适应, 
如紫荆 (Owens和Ewers 2011)、桂花 (Osmanthus 
fragrans)等温带茎花植物完全不需要像热带地区

的下层乔木那样与其他植物争夺阳光和空间, 且
茎花现象也存在于热带雨林一些较低矮的灌木和

藤本中(Freitas等2013)。

5  分子生物学研究

近年来随着分子生物学的发展, 植物开花分

子机制的研究上已经做了大量工作, 主要集中于

一年生模式植物, 如拟南芥(Leijten等2018)、金鱼

草 (Antirrhinum majus; Seo 等 2020)、水稻 (Oryza 
sativa; Ishimaru等2021)等。对模式植物拟南芥开

花的研究表明, 至少存在6条途径调控成花转变过

程, 分别是年龄途径(age pathway)、赤霉素途径(GA 
pathway)、光周期途径(photoperiod pathway)、自

主途径(autonomous pathway)、春化途径(verniliza-
tion pathway)和环境温度途径(ambient temperature 
pathway) (Leijten等2018)。这些途径中涉及许多成

花基因[如LEAFY (LFY )、FLOWER LOCUS T (FT )、
GI (GIGANTEA)、CONSTANS (CO)以及MADS-box
基因家族中的部分成员等], 它们彼此相互影响形

成精密的调控网络。在拟南芥成花的基因调控网

络中, 光周期途径的FT基因在叶片中被诱导表达

后, FT蛋白通过韧皮部输送至茎尖顶端分生组织, 
激活下游花分生组织特征基因[如LFY、APETA-
LA1 (AP1)、FUL (FRUITFULL)]的表达 (Wickland
和Hanzawa 2015]; 随后LFY与AP1相互作用, 促进

花序分生组织向花分生组织转变, 并在花分生组

织形成后激活花器官特征决定基因如APETALA3 
(AP3)、PISTILLATA (PI )和AGAMOUS (AG)的表达, 
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最终促进植物开花(Chang等2020)。
通过对茎花植物如可可(Argout等2011)、榴莲

(Teh等2017)、阳桃(Wu等2020)等基因组数据的挖

掘, 发现上述成花基因在这些物种中出现了大量

串联重复现象。从阳桃中共鉴定到与拟南芥成花

途径相关的112个同源基因, 涉及6条调控成花的途

径, 且许多开花相关基因进行了2次或以上复制, 
其中发现有15个SVP/AGL24-like同源基因, 这一分

析结果与阳桃发生过的全基因组复制事件相吻合, 
暗示茎花现象与基因复制事件可能具有关联性。

然而, 关于茎花现象的研究大多集中于形态和生

理生态机制方面, 分子水平的进展较为缓慢, 目前

尚无对调控老茎生花基因的相关报道。虽然对一

些茎花植物如可可、榴莲等已经进行了基因组测

序, 有助于人们从分子角度去认识这一现象, 但现

阶段还并未对老茎上生殖芽的起源过程进行分子

生物学方面的研究。因此, 茎花现象受到哪些遗传

因子调控仍不清楚, 其分子机制还有待阐明。目前

推测, 调控老茎生花的基因可能与拟南芥、金鱼草

等模式植物相关的成花基因是同源的。

6  问题与展望

茎花现象作为植物开花的一种特殊现象, 其
研究从简单的形态观察到后期的生理、生态分析, 
一直在不断完善和进步, 但由于世界各地森林类

型和环境条件等方面的差异以及研究设备和手段

限制, 茎花现象的进化、起源仍处于推测层面, 未
得到实质性验证, 分子生物学研究仍未见报道。茎

花植物的研究成果不仅有助于植物花期调控, 还
能更好地认识植物性别二态性导致果实数量存在

差异的原因, 创造更大的经济价值。为更好地研究

茎花现象, 未来还需从以下几个方面着重研究:
(1)明确茎花植物起源及进化模式。茎花植物

虽然只占被子植物总数的0.28%, 但跨越了热带、

亚热带及温带等多个气候带, 且其分为3种茎花类

型。利用被子植物系统发育成果及近年来不断发

现的新茎花植物, 对比不同气候带、不同茎花模式

的茎花植物, 对其类群进行系统性发育的研究, 有
助于明确茎花植物的起源及进化模式。

(2)分析茎花现象生物学意义。茎花植物与非

茎花植物关系密切, 很多属中既有茎花植物又有

非茎花植物, 如柿属的茎花植物长柱柿(D. brandi-
siana)和非茎花植物柿(D. kaki)。比较分析这两类

植物形态、生理和生态的差异, 有助于明确茎花现

象对植物的生物学意义并加以应用。

(3)挖掘功能基因, 培育优质品种。参考模式

植物拟南芥和水稻等开花调控基因, 利用分子生

物学技术手段, 研究植物老茎生花的分子调控机

制, 挖掘、验证影响植物老茎生花的关键基因; 通
过关键基因的明确, 培育出更加具有观赏价值和

经济价值的茎花植物。
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