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水生植物对其特殊生境的适应
,

使得某些普遍存在于植物系统学中的问题在水生植

物系统学领域里表现得更为突出
。

近年来
,

作者采用细胞学
、

形态解剖学
、

生态学
、

植物地

理学以及电镜扫描
,

凝胶电泳等方法和技术对水生植物从细胞到群落的各个层次进行了

综合性系统研究 � 分析了水生植物的 �
�

环境饰变
、

遗传多态及由此产生的分类问题 � �
�

水

生植物的地理分布及生境特点 � �
�

与分类有关的繁殖生物学问题 � �
�

种间关系等若干问

题的探讨
。

在植物系统学研究领域里
,

水生维管束植物 �以下简称
“

水生植物
”

� 的某些 自然类群

占有引人注目的地位
。

例如围绕水生单子叶植物某些类群间的关系及科属等级的处理
,

就颇多分歧
�� ‘, �‘, , 。, �

�� � � 年 以来
,

我们采用细胞学
、

抱粉学
、

形态解剖学
、

生态学
、

数量统计等方法以及电

镜扫描
、

凝胶电泳等技术手段
,

对水生植物从细胞到群落的各个层次进行综合性的系统研

究
,

试图在水生植物系统学的研究方面形成较完整的体系
。

本文试图对水生植物研究中

与系统学有关的若干问题作一初步的探讨
。

�一 � 环境饰变
、

遗传多态及由此而产生的分类问题

系统学的研究几乎都离不开处理分类性状及其变异
。

而环境饰变
、

遗传多态以及生

� 部分内容为中国科学院基金项目
。

�� � � 年 �� 月 � 日收到
。
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态型分化由于直接关系到植物体性状的表现形式
,

理所当然地引起了研究者的普遍关注
。

在水生植物研究中
,

前两个问题尤为突 出
。

�
�

关于环境饰变

环境因子对植物形态建成的普遍的塑造作用是不言而喻的
。

除植物自身遗传上的可

塑性外
,

异质的生境
,

即因子的各种不同组合
,

必然导致其饰变幅度增大
。

水环境的特殊

性
,

决定了在水生植物系统学中对环境饰变问题的考虑不能与在陆生植物研究中的考虑

同等而论
。

水环境虽不及陆地环境那样复杂多样
,

但却有其自身的复杂的一面
。

通常认为
,

陆地

环境的重要生态因子包括光
、

温
、

水
,

土
,

而在水环境中则不止于此
,

尚应包括溶氧及水的

其它理化性质等因素�� � 。

就生态因子综合作用于植物而言
,

水生环境中可能形成更为多

样的组合类型
,

但较少形成在陆地环境中十分多见的各类极端环境
。

而在事实上
,

极端环

境对植物的作用已不再是塑造的问题
,

而是限制的问题
。

水介质与空气介质对植物作用的显著不同
,

使得某些生态幅较宽的水生植物随着环

境的变化而在形态上表现 出更大的差异
。

如眼子菜属的马来眼子菜 ��� �� , �� 以
。 , � � ��

�

叨��  ��
�

�为一种沉水植物
,

通常多见于灌渠
、

湖泊
,

植物体在整个营养生长阶段完全沉没

于水中
。

据我们实地观察发现
,

水环境的较大变化
,

对马来眼子菜的影响不仅通过叶形的

可塑反应表现 出来
,

在水位完全降落后的湿地上
,

还可出现形态上类似 于陆生植物的直立

而矮小的植株
,

与生于水环境中的植株差异极大
。

慈姑属的矮慈姑 ���� ���
�厅� ��� � 二

�

� ��
�

� 叶的伸长能力有限
,

水深的变化可能使之完全沉水或部分露出水面
。

据观察
,

完全

沉水的植株叶无柄状与叶片状两部分的分化 � 而叶上部露 出水面的植株
,

则因水与空气这

两种不同介质的作用而促使了叶的分化
,

出水部分呈匙形的叶片状
,

浸在水中的部分呈叶

柄状
。

此外
,

介质的不同还会导致同一生态因子对植物表形塑造作用上的明显差异
。

以

光因子而论
,

在空气介质中相对匀质
,

而在水介质中则随水深的变化
,

光强
、

光质呈明显的

梯度变化
,

致使某些沉水或浮叶植物为获取足够的光而在不同的水深中叶柄长度及叶形

相应发生很大的变化
。

如水车前属的海菜花 ��
, , ���� � � � � �� � , � ��

� � � � �
�

� �
� � � �� 在水

� 深 �一 � 米的环境
,

叶柄长可达 �一 � 米
,

而在水 田及湖 泊浅水处
,

柄长则不过 �一�� 厘米
。

同属的龙舌草 ��
�

�� 
� � �� �� ��

,

叶形的变化则以线形和心形为其两个极端
。

类似上述的例子
,

在水生植物中还相当普遍
。

这无疑增加了水生植物系统学 中性状

的选择
,

分析及利用的难度
。

但充分的了解
,

足够的重视结合以种群
��
研究和栽培实验等

必要的研究方法
,

会使我们接近对植物种真正属性的客观认识
,

减少因环境饰变导致个体

差异而造成的判断失误
。

�
�

关于遗传多态现象

“

基因杂合状态是自然界的正常状态
”。 即使表形上看来相当

“

正常
”

的个体
,

实质上

也是异质的基因型集合体
。

一旦这种异质性表现得引人注 目时
,

则被称为多态现象
。

水

�� 又称居群 � � � � �� ��� �
�
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生植物中相当广泛地存在杂交及兼性无融合生殖类群的事实
,

迫使我们在具体的分类过

程中不能不特别地注意其遗传上的多态现象
。

以菱属 �� 灿如 �
�

� 植物为例
�
有两种类型〔分别称之为 � 和 � � 的菱总是随机地生

长于同一群落中
,

二者的形态差别仅在于 � 的果实具 � 角
, � 对宿存尊片沿脊被毛 � � 的

果实具 � 角
, � 对宿存曹片被毛

。

这两种类型的植物在前人的工作中分别被定名为 � �� 解

��
�

而俩
, 口招 �� � 和 �� �� �

��’
, �� 。

�� �
。

另有一个类型 ��� 与前二者并不 出现于同一群

落
,

其与 � 的唯一形态学差异是 � 角皆不发育
,

在野外 自然居群中
,
�

、
� 两个类型在花鲁

脱落以前从形态上根本不能区分
。

这一类型
,

被 日本学者 ��� ��� 定名为 了
�

��  ! 成‘
。

同

时他又说明
,

把这一类型定为新种仅仅是强调了其遗传上的无角特征
。

在对上述各类型选用较多性状进行了聚类分析
,

并结合花粉粒观察和生境定性分析

等方面的工作后
,
证明上述 � 种应为同一种的几个多态类型

,

不宜分立为种
。

进一步的栽

培实验也证实了这一判断
。

典型的例子是
,

在同一植株的不同分枝上
,

分别出现 了有角和

无角的果实
。

多态现象的产生
,

内在的因素在于植物的杂合性
,

外在的因素在于环境的异质性
。

通

过上例
,

虽然对导致多态的原因未能提出足够的实验证据
,

但其中仍给我们 以这样的启

示 � 并非能够遗传的变异性状都适用于分类学物种的鉴别 � 水生植物中广泛存在的杂交

现象及高比例的兼性及专性无融合生殖现象
,

可能是导致多态现象发生的主要原 因
,

并使

得这一问题在水生植物中较之陆生植物更为普遍而突出
。

�二 � 水生植物的地理分布及生境特点

植物的地理分布图式与分类之间有着直接而密切的关系
,

当考虑到某一类群植物的

演化问题时尤其如此
。

在水生植物中
,

即使是从种一级水平来看
,

仍有不少属于世界性分

布的类群
,

或至少可以说具有相当广的分布区
。

但对种级水平的区系分析
,

依然可看出水

生植物具有较明显的地带性与地域性分布规律的印迹
。

与水生植物多广布种相对的另一

个极端是其高比例的特有种的存在
。

这一矛盾现象为水生植物的地理分布带来 了不同于

陆生植物的有趣问题
。

�
�

水生植物的地理分布

在解释水生植物多广布种的原因时
,

常见的观点有
� � 水不象土壤那样复杂多变化

,

这决定了水环境相对一致性的程度较大 � � 水体热量条件比较稳 定 � � 水 的 流 动性 较

大
,

非常有利于水生植物的广泛迁移与传播
〔�� 。

显然
,

上述解释都是基于环境
一

地理方面的考虑
,

尚有某些值得进一步讨论的问题
。

就

其中的第一点而言
,

由于水的环境受其周围陆地环境的很大影响
,

在不同土壤状况的地

区
,

势必形成不同的水体环境
,

如水底基质
、

水的化学相及矿化度等
,

均可因土壤状况不同

而异
。

况且
,

植物与环境间的物质交流
,

毕竟主要是通过水来沟通的
。

换言之
,

在同一地

方的陆生植物和水生植物
,

与其环境间所交流的物质内容应当是比较一致的
,

但在量及交

流的途径上可能有所不同
。

再就水体的热量条件来说
,

无疑远较陆地环境更为稳定
,

但是

据认为水生植物一般也具有较狭的耐温性
「�� ,

这在一定程度上会起到抵消差异的作用
。

至
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于水的流动性对水生植物的传播作用
,

则应限于一定的水系与流区之 内加以考虑
,

即同一

水系或流域内种类较为一致
,

当跨越一定的水系或流域后
,

区系组成可能发生较大的变

更
。

可想而知
,

若仅从这一点考虑
,

水生植物中地理隔离的有效程度应该是相当大了
。

由此我们认为
,

导致水生植物种类分布较广的原因不能只从环境
一

地理的角度出发去

考虑
,

更应注重生态
一

生物学的观点
,

考虑到种间竞争的因素
。

一种广为流传的看法是
,

植

物种的分布直接依赖于生境中起主导地位的自然条件
。

但在实际上
,

通常只有在绝对分

布极限
,

也就是说在极端环境条件下
,

环境 因子才可能起到直接限制植 物 种 分 布 的 作

用〔�� 
。

而大多数植物都具有一定的生态适应幅度
,

在幅度以内的环境中
,

其分布情况在相

当程度上应取决于物种自身及其竞争对象所具备的竞争能力
。

在种间竞争剧烈 的情 况

下
,

往往使一些种类的扩散受到限制
,

形成较狭的分布区
。

反之
,

则为植物广泛分布的可

能性创造了条件
。

我们认为
,

水生植物种类较少
,

群落结构远较陆生植物简单
,

不同植物

种在群落中出现于同一生态位点的机率相应较低
,

因此生存竞争不及陆生植物间那样强

烈
,

这可能是导致水生植物中多广布种的一个重要原因
,

有必要在今后的工作中通过实验

来加以验证
。

尽管在植被类型的划分中
,

水生植物被归于隐域植被
,

但其中某些类群的地带性或地

域性分布规律也不容否定
。

如水车前属植物只分布于长江以南
,

为比较典型的热带
、

亚热

带分布 � 川蔓藻属则主要分布于沿海滩地及我国西北地区
,

与其特定的盐生环境密切相

关 �� 。

在种级水平的区系分析中更可以看出地带
、

地域不同而引起的成分上的差异
。

如

眼子菜属虽然广布于温带
、

亚热带水域
,

但作为一个主要分布于温带的属
,

其中不少种类

仅见于我国北方温带地区
〔‘, ,

如 � � � � , � � � , � , � �� , ��� ��� �
,

�
�

� � � � � � , ,

�
�

了����� � , �,
,

�
�

� � �
�

, �� � “ � 等
。

另有两种 ��
·

� � �� � � 和 �
·

� ,
�

� � �� � � , � � �
·

人� �� � � �人夕��� , �
,

除我国北方少数

省区外也见于云南高原
。

水生植物地理分布中另一个有趣的问题是其高比例的特有种的存在
。 � ��� � �。 ��� 曾

通过统计认为
, “

特有现象在水生植物中同其拥有广泛分布一样普遍
” 。

在他的统计结果

中
,

水生植物的特有种高达 �� 一�� 务
,

远远超过陆生植物特有种的比例因
。

何景彪
��对我

国眼子菜属
、

黑三棱属
、

茨藻属和香蒲属 斗属植物特有种的统计亦得出了相似的结果
� �

属植物的特有种比例高达 ��
�

�� 多
,

为我国陆生种子植物特有种成分比例 �
�

�� 多 的 ��
�

��

倍
。

考虑到新特有的数量通常大大超过古特有种的数量
,

因此某一植物区系中特有种的

百分比一般与有关该地区的隔离程度成正比
。

这样看来
,

对依靠水流来进行传播的植物
,

水系不同
,

隔离应当是充分有效的
,

而对尚可通过其它途径进行传播的某些水生植物来

说
,

则可能打破这种隔离 �如侯鸟对眼子菜属的传播作用 �
。

水生植物特有种在分布上的

不均匀性可以说明这一间题
。

�
、

水生植物的生境特点

依形态特征和生态习性的不同
,

水生植物的生活型可以分为挺水
、

浮叶
、

漂浮和沉水

终种类型
。

这 � 类水生植物的生境特点既有共同之处
,

又因对水体环境的具体要求不同

�� 硕士研究生论文
,

尚未发表
。
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而存在诸多差异
。

根据对泽泻科
、

水鳖科
、

菱科及眼子菜属等植物的生态学观察
,

可以对

水生环境中较为重要的生态因子进行大致的归纳
。

其中不同的因子对不同生活型的水生

植物具有显著不同的作用
。

如水体的静流状态
,

常见于流水中的种类多为沉水
,

而大多数

浮叶种类主要生于相对静止的水体
,

对水流的冲击力似乎具有较低的耐性
。

水深则与挺水

植物和浮叶植物的分布具有直接的关 系
,

如对泽泻科和眼子菜属浮叶种类的限制 � 此外
,

水深带来的光因子的变化加上水体透明度的因素又影响到沉水种类的分布深度 � 但这一

因子对漂浮植物如浮萍科等则没有什么影响
。

能够在水位涨落变幅较大的环境中生存的

种类
,

多具有各种特殊的适应方式
,

如马来眼子菜的陆生型植株
,

眼子菜的发达根茎
,

以及

范草的大量特化休眠芽等
。

其它一些种类则不适应水位的急剧变化
,

象泽泻科植物等
。

除

上述几点外
,

水底基质
、

水的化学性质等均为重要的因子
。
特别是水的化学性质

,

在以往

的研究中未能予以足够的重视
,

而这又是一个导致环境多样化的一个显著的变量
。

对陕

西眼子菜属植物的研究表明
,

属内植物在陕西省的地理分布与境内不同化学性质 �主要为

化学相和矿化度 �的水体的地域性配置
,

有着显见的密切相关性
。

�三� 与分类有关的繁殖生物学问题

我们没有理由不重视植物繁殖系统对表征式样的变异起作用这一有价值的线索
,

但

是
,

确定性的评价应基于慎重地分析繁殖系统与表型变异之间的因果联系
。

�
�

水生植物的开花
、

授粉及与之相关的适应性变异

水生植物中
,

兼有虫媒
、

风媒和水媒的传粉途径
。

前两种途径
,

在陆生植物中相当普

遍
,

在水生植物中同样占有很高的比例
。

水体环境的特殊性
,

使水生植物为满足授粉的需

要而常常产生其特有的适应性变异
。

如以蝇类为传粉媒介的矮慈姑
,

其花序梗的长度对

水深的变化具有敏感的反应
,

可使全部花保持恒定地露出水面 � 风媒的钝脊眼子菜
,

在较

浅的水体中并不恒定地出现浮水叶
,

有时仅上部数叶顶端稍扩展
,

即可使其腋部的花序伸

出水面
,

而在较深的水体中
,

则产生典型的浮水叶
,

以保证将花序送 出水面
,

花序梗只是在

授粉之后才于基部弯曲
,

将花序拉人水 中完成子房的发育
。

许多沉水植物的开花授粉是 以水为媒介的
,

其某些特殊的表现可以说明繁殖方式与

表征变异的相关性
。

苦草属�水鳖科 �中的苦草 ��� ���
, 。�� �� �

声�� �� �
�

� 是一个热带
、

亚热带的广布种
,

在

我国分布广
,

并往往为优势种
。

据我们的观察
,

苦草的繁殖器官有很多与水生环境相关的

生物学特征
� � 雄花数量大

,

最高每株可达到 � , � �� 余朵 ,

以适应传粉的需要 � � 雄花结

构和开放习性体现了与功能的统一
,

雄花苞从水下释放出来
,

因其密闭的花被内含有气泡

而升至水面
, “
爆破式

”

开花
,

具大小不等的 3 个花被
,

两片大的反卷
,

使花漂浮水面
,

另一

片小的直立似帆
,

利于水面漂移 ; » 与水深呈正相关的雌花花茎长度及其特殊结构
,

雌花

茎长度因水深不 同而异
,

均只保证稍大于水深值
。

雌花在水面呈 30
。

左右角度
,

既利于漂

浮
,

又利于授粉
。

此外
,

雌花还分泌出一些胶质
,

使雄花漂近雌花时
,

能大量吸附在其周

围
,

方便授粉
。

在雌花受精成熟时
,

花茎螺旋盘绕
,

紧缩在一起
,

将果实拉人水下成熟着

她
。
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2
.
水生植物的营养繁殖及杂交种问题

水生植物中营养繁殖现象是十分常见的
。

如眼子菜属 (Po ta m og et on )
、

苦草属 (V a
-

lliso eria) 中普遍存在的根状茎繁殖
,

轮叶黑藻属 (H 夕d万lla ) 植物及范草 (p
otam ogeton

cr 行P us L
.
) 的休眠芽繁殖

,

以及某些种类的植物体断枝的再生作用等
” ,s, 11 , 1) 。 解释这些现

象与水生环境的协同性及与形态建成之间的联系还缺乏直接的实验证据
,

但至少可以肯

定有性与无性繁殖方式的共存是导致植物多样性分化的一个重要原因
。

由此深 入 的 研

究
,

可能为阐明水生植物的某些类群拥有众多种下等级的原因之所在
。

此外
,

某些种类的

营养繁殖体具有一些特点
,

可供物种的鉴别之用
。

如通过轮叶黑藻属的休眠芽进行早期

鉴定
。

杂交种的问题同样为水生植物的分类带来许多麻烦
。

以眼子菜属为例
,

据 A scheson

和 H ag
strom 的分别统计

,

杂种数约 占全部分类群的三分之一
,

并且某些杂种的亲本同

时涉及数个种类
,

致使类群间的形态连续变异
,

难 以掌握划分的标准
。

类似的问题还有我

们在前面曾提到过的菱属植物
。

上面的讨论
,

大致可以说明有关繁殖生物学方面的资料对分类工作的重要性
,

原因在

于繁育系统大致限定了植物变异的式样
,

并且能为理解分类中的某些复杂现象
,

解释植物

可能的演化途径提供必要的证据
,

加强我们据以进行分类学判断的基础
。

(
四 ) 探讨种间关系

在近几十年里
,

对分类学的最大影响之一是细胞学的贡献
。

染色体的数 目和形态等

细胞学方面的性状
,

可以象其它类比资料一样加以利用
。

此外
,

电子显微镜扫描技术的应

用
,

使我们有可能观察到有机体形态上更为细微的结构 ;同工酶凝胶电泳等生化技术的发

展
,

为我们 从更细微的层次认识有机体的属性提供了一条快速并可能是有效的途径
。

这里
,

仅通过对茨藻属 (N al o L ) 植物和泽泻属 (Al 行m
“

L ) 植物的研究
,

说明一

下利用新的资料探讨种间关系的初步尝试
。

茨藻属在前人的工作中有分为两个亚属
,

也有认为两个亚属的划分估计过高的观点
。

我们对该属 6 种植物染色体组型
、

同工酶酶谱和种子表面网隙排列形式的电镜扫描结果

的分析
,

支持两个亚属的划分
。

其中亚属 N aj 。 仅 N
.
m 。

·

i

lja

L

.

一种
,

其核型及种皮表

面网隙的排列形式与其它种类比较具有显著的特异性
,

但同工酶酶谱则与 亚 属 Ca ul t’ni
口

中的小茨藻 (N
.
m ioo)’ Al l

.
)相似

,

这可以被理解为两亚属间联系的一个证据
。

在 Ca
“11瓜“

亚属的 5 个种类中
,

小茨藻似乎占据了比较关键的地位
,

其余 4 个种类
,

有 3 个种性状

分析与之关系密切
。

其间的形态差异
,

则分别与染色体倍数
、

同工酶酶谱及种子表面网隙

的形式相对应
。

令人感兴趣的一点是
,

这 4 个种类的最小一对染色体均具随体
。

这一现

象有利于说明 4 个类群间的联系
。

与上述 4 种形态上区别明显的多孔茨藻 (N
.
f口。ol 以口

人
.
Br
.
)

,

在核型
、

同工酶酶谱及外种皮扫描特征等方面同样反映出显著的差异
。

只是在

花药四室这一性状上
,

与草茨藻 (N
.
gra , i ,

c 召 D eli l
e
) 相接近

。

将几方面的资料归纳起

l) 王徽勤
,

1 9 8 3
。

武汉地区苦草属植物形态分类
,

同工酶
、

染色体的综合研究
。
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图 2 泽泻属核型进化示意图
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来
,

可以得出图 1所示的种间关系
。

通过泽泻属的细胞分类学研究
,

从各种间的核型比较可以看出其核型大致有三种进

化方式。。 一是染色体倍性的增加
,

从二倍体
、

四倍体到六倍体种形成一个系列
。

二是染

色体结构由对称向不对称的进化
。

三是核型由不对称向对称性的变异
。

在 3 种进化方式

中
,

以染色体的多倍化占主导地位
,

其余两种方式较为少见 (图 2)
。

据此
,

可以结合其它

D 据王真强硕士研究论文(手稿、
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方面的资料对种间关系作出判断
。
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