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对植物繁育系统的多样化及其作用模式和机制的研究
,

是理解植物各类群进化的一

个重要基础
。

这一观点
,

已被从事植物进化生物学研究的国内外学者普遍接受
。

本世纪三

十年代基因流概念的引人
,

促使人们在进化研究 中
,

对植物繁育系统的重要性进行了重新

评价
。

在过去 的半个多世纪
,

植物 进化生物学也 因之而面貌一新
,

并得到了飞速的发展
。

时至今 日
,

对植物进化过程 中与繁育系统密切相 关的一些重要机制
,

已有了较为深刻的认

识 �如有性过程中的遗传重组与植物的变异
、

进而与居群进化之间的关系等 �
。

遗憾 的是
,

这些认识几乎都是建立在对陆生植物研究的基础上的
。

特别是 当我们考虑到水生被子植

物作为一个特殊的生态群体
,

并在许多方面表现出某些不寻常的进化式样时
,

这种遗憾就

更值得引起我们的格外重视
。

�
�

水生被子植物繁育系统的多样性

“

繁育系统是指控制居群或分类群中异体受精或 自体受精相对频率的各种生理
、

形态

机制
”
� ’〕

。

根据这一定义
,

�� ��
�
�� 对植物的繁育系统进行了如表 � 的归类

�

检查一下在水生植物中所观察到的种种现象
,

我们不难得 出这样一个结论
�

在水生植

物中
,

几乎包括了所有主要的被子植物繁育系统类型
。

以泽泻科为例
,

此科植物共 � 属
,

�

国家自然科学基金资助课题 ���  !
,

��
�

� �  ! ∀∀  ��
。

�� � � � �佗�收到
。
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表 � 繁育系统

� ��
�

� �  ! �� �� � ����� �

� 有性的 �两性生殖 �

��� 自体繁殖 �自体受精 �
,

如 闭花受精

��  异体繁殖 �异体受精�

� 阻止 自花授粉的花部结构特征

� 时相 隔离特征
,

如异熟现象

� 雌雄同株

� 雌花两性 花异株或雄花两性花异株

� 花粉管不 同的生长率

� 遗传上的自交不亲和

� 花柱异长性

� 雌雄异株

� 无性 的 �无融合生殖 �

��� 营养繁殖有或无有性生殖

�� 无融合结籽偶 发
、

兼性
、

专性

都具有特化无性繁殖器官
。

科内表现出从严格的 自交
、

兼性 的繁育系统到异 体受精等多样 的繁育系统
。

其中

�� �� “�� 属为雌雄异株
�

肠
。�� �� 属和慈姑属 勘� ���� �� 。

的大部分种类为雌雄同株 � 石” 诬� �� 梅�� � 属和慈姑属的一

些种具杂性花
,

花序上部为雄花
,

下部为两性花
� 毛蓑泽

泻属 角
� �� �� � �

等其它 � 属植物为两性花
。

按 � � ��� �� 的

观点
, “

在所有的维管植物 中
,

还没有哪一个类群象水生

植物这样包括有更广泛的繁育系统多样性
” �� 。

尽管这一

说法的恰 当与否尚待推敲
,

但在深人考察繁育系统的作

用机制时
,

仍不难找到一些为水生植物所独具的
、

或在水

生植物中表现 出的更为突出的例证 �如围绕水介质而发

生的一些传粉现象 �
。

�
�

水生被子植物的繁殖行为特点

—
作者仅在植物繁育系统一般性认识的基础上

,

探讨

水生被子植物繁殖行为
� 而对具体的繁育系统机制将不作深人的讨论

。

�
�

� 广泛而高效的无性繁殖

在水生被子植物中
,

广泛而高效的无性繁殖构成了其繁殖行为中最为突出的一个特

点
。

尽管在无性繁殖 的方式上
,

水生被子植物与陆生植物大同小异
,

但就无性繁殖在各类

群 中的相对分布和发生频率而言
,

远高于陆生植物 ��一�� 。

尤为突出的是
,

在大多水生植物

的无性繁殖中
,

往往伴有特化结构或器官的形成
。

以单子叶植物中的泽泻亚纲为例
,

据初

步统计
,

隶属该亚纲的植物计约 �� 属
,

其中只有茨藻属
、

角果藻属等少数几个属缺乏特化

的无性繁殖器官
。

表 � 陆生植物和水生植物中最常见的无性繁殖方式 �泽泻亚纲为例 �

� ��
,

� �七� � � � � � � ���
� � � � �� �� � � � � �� � �� �� ��� � �� �� � � �� � �� �� �� � � �� � � � � �� ��� ��� ��  ��� �� �� �� ��� �� � � �

�� 断枝 ���� � � �� � � � � �� � �如花蔺属 �� �� � � � ,

�� � � �� ,

五二� � � � � ��� � � ,

苦草属 �� ���� � � � ��
,

仰�
��� � �� ��

�� 甸甸状茎 �� � � � ���� � �� � � �

�� 压条 �� �� �� � �� 纤旬枝 ��� �� � �� � � 毛莫泽泻属〕
� � 甸甸茎 �� �� �� � � � �慈姑属

,

�� ��� ��
� ,

翻
� � � �� 爪

,

勘 �
� �� � �

� � 根状茎 �侧� �� � � � � � � 泽泻属 �� 行。。
,

�� �� � 故
,

�� �动 � �� � �  , � � ��
� �  �� 用

,

刀川月
叩�� �� � �

� � 块茎 ���� � � �� �� � �勘 � ���� � �� ��咖�故〕

�� 变态茎
� � 鳞茎 �� ��  � � � 黑藻属 场�� ����

,

川fsneria]

b ) 球茎(C orm
s) [小慈姑 (&啥 irta r ia p o ta m o g e r如lla )

,

利川慈姑 (& lichuan ens行)」

4 ) 根出条 (R
00 t suekers )

a) 甸甸根 (e re eping ro ots ) b) 主根(T叩 ro ots ) c) 块根 (Ro
ot tu be rs )

5) 假胎萌 (p
se
ud ov i

viPa ry ) [Ba lde li
a ,

‘

如切h ib o lls ]

注
:
以 玫ak ey 的归纳为基础而改制[6]

.

已有的研究工作表明
,

水生被子植物中的一些多年生种类
,

其群体的扩展往往主要是
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通过无性繁殖来完成的
。

而在那些一年生的水生种类之中
,

有性生殖则是不可缺乏
,

而且

往往也有十分有效的 (如茨藻属 恤声
“、

)

。

即使如此
,

在我们所考察的居群中
,

无性个体也

常常占有相当高的 比例 (如眼子菜属 Po ta m
口
ge

to 。 中的情况[7] )
。

而这种情况在陆生植物 中

似乎是 比较少见的
。

由此可知
,

无性繁殖对水生被子植物的居群结构产生着至关重要
、

有

时甚至是决定性的影响
。

2. 2 相对有限的有性生殖

水生被子植物在拥有发达无性繁殖的同时
,

还表现出有性生殖相对有限的另一特点
。

正如 G
race所指出的那样

, “

与有性繁殖相 比
,

无性繁殖表现得更为突出
”

[51

。

这一点从对

已有研究文献的分析也可得到间接的证实
。

1
98

0 一 1990 年间发表于
“

A q
ua tic

B
o

tan

y

”

杂

志上与繁殖生物学相关文献的统计结果表明
,

涉及有性生殖 内容的文章不及有关无性繁

殖内容文章的 1/ 10
。

这至少说明在前期的研究中
,

水生植物的有性繁殖没有像无性繁殖

那样引起更多研究者的关注
。

但在水生被子植物 中
,

并非有性生殖不及无性繁殖重要
。

无性繁殖
“

突出
”

不等同于
“

重要
” ,

有性繁殖
“

有限
”

并不意味着
“

次要
” 。

特别是 当我们从生物进化的意义来考虑时
,

将这一认识作为出发点就显得尤为重要
。

对水生被子植物表现出有限的有性生殖
,

不少学者持
“

过度的营养活动抑制了有性生

殖
”

的观点[2]
。

这从资源配置的角度来看无疑是合理的
,

但似乎不是唯一原因
。

此外
,

不成

功的有性繁殖可作为重要的原因之一
。

目前
,

人们对水生被 子植物源于陆生祖先的观点

已不再持有异议
。

关于水生被子植物与陆生植物之 间的关系
,

sc
ul th

o

卿 在其经典著作
“

Th

e

Bi ol
og

y
of A q

ua tic
v as

c
ul ar Pl

an
ts

”

中有一段精彩的论述
: “
只是在有性繁殖阶段

,

水生被子植物才暴露了它与其陆生祖先之间的联系
”

l3]

。

大多数水生被子植物趋于产生气

生花这一特点
,

为 Scu lth
o
卿 的论断提供了强有力的证据

。

综合 C
oo
kls ]和 Le s[0 〕的分别统计

,

在被子植物中约 79 科
、

38 0 属植物拥有水生种类
,

其

中典型的风媒植物占 119 属
,

另外是大量虫媒或其它繁殖途径的植物类群
,

而真正的水媒

仅分布于 18 个属中
,

且其中大多为单子叶植物
,

海生植物就 占去了 12 属
。

这些属往往包

括有为数有限的种类
。

不难理解
,

在从陆向水的成功过渡之中
,

环境压力的选择对水生被

子植物的有性生殖行为将产生巨大影响
,

如水位上升对大多数趋于产生气生花的种来说
,

要完成有性生殖是很困难的
,

进而使之为进化付出相应的代价
—

有性生殖成功率的大

大降低
。

2. 3 环境因素作用下有性与无性繁殖之间的交替现象

有性与无性繁殖之间的交替现象在水生被子植物中具有相对的普遍性
,

并且在大多

数情况 下都 与环境 因素
,

甚至 地理分 布都有着 十分 密切 的关系 (如范草 Po ta m
o
ge to

n

cr isP
。、,

眼子菜 P. dis
ti。。tu : ,

小叶眼子菜 P. p
。
sil lu

、
等等)

。

v ul n
ue 对泽泻科 Ba lde lli

“ 属

的繁殖生物学研究表明110]
,

此属存在着 W
am er 提出的有性与无性之间的进化平衡[

”〕
。

另

外的例子也证实这种交替机制的存在与生境和生活史相联系
。

海生水草大叶藻 (为
, te ra

m ar in a) 在相邻的生境中采取一年生和多年生的策略
。

单位面积上一年生大叶藻的种子量

是多 年生的 7倍多
;与多年生相 比

,

一年生的大叶藻将最大的生物量配置到开花的结构

中
,

损耗 营养结构[l
’]

。

蓖齿眼子菜 (Po ta m ao ge to
。 p ec tin

。 tu ,
) 在三个不 同条件的居群中

,
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分配到有性繁殖的资源在占总生物量的 5一42 % 之间变动
,

这依赖于生境是荫蔽还是部分

暴露 [
” ]

。

3

.

与繁育系统密切相关的若干进化问题

3
.
1 趋 同进化 (C

onvergent evolution)

从系统发育的角度出发
,

人们今天已不再怀疑水生植物在其演化过程 中经历了多次

的起源
。

据 C ook 最近就水生植物之系统学分布所进行的初步统计分析
,

有证据表明从陆

到水的演化事件在显花植物中至少发生过 50 次以上
,

甚至可能多达 200 次114)
。

而在适应

水生环境 的过程中
,

在水生植物中所引起的趋同进化较之在陆生植物中远为突出
,

其结果

往往导致系统学上的一些多元集合类群的产生
。

例如传统上所采用的沼生 目 (He fo bi ae )

这一分类范畴
,

如今已充分认识到其非 自然性
,

进而被划分为数个更趋合理 (较能客观反

映其成员间系统发育关系)目的
。

而我们知道
,

高等级分类群 的划分
,

一向是很注重生殖

结构 (部分地反 映繁育系统类型)的特点 (包括花
、

果 )
,

但实际上
,

至今对已作出的上述划

分仍存在疑议
。

其原因在于
,

趋同进化不仅导致水生植物在营养结构上表现出了高度的

一致性
,

而且以同样的压力作用于其生殖结构
,

并引起相应的趋同效应
。

3

.

2 低水平的物种分化速率 (或称为保守的大进化模式
,

C
o n

se
r v a

ti
v e

m
a e r o e v o 一u ti o n ar y

p a tt e rn )

大多数典型的水生植物科属
,

包含远比陆生植物少的物种
,

特别是那些从生殖到营养生

长的整个生活周期均已高度适应沉水环境的类群
,

平均每属不过数种而已[9l
。

sc ul

tho 卿
[3]统

计
,

在 33 科严格的水生植物中
,

少于 10 属的科就有 30 个
,

13 个科只有一属
,

3 个科只有一

种
。

导致这种缓慢物种分化速率的原因何在? de
n F匕rt o g 基于对海生被子植物的研究

,

将其

归因于相对一致的环境[l
’
]
。

然而
,

内陆水体环境的异质性是不言而喻的
。

并在理论上为各

居群的独立分化提供了有效的隔离条件
。

如此看来
,

问题的症结似乎仍在繁育系统方面
:
一

是内陆水体在分布上的不连续性
—

类似陆岛效应
—

对水生植物基因流的限制导致进化

的最直接
、

最主要的原料
—

重组变异的短缺;二是由发达无性繁殖所必然引起的表型与遗

传结构上的高度稳定性
。

对 18 属沉水植物的繁育系统的研究表明 (13 个属有雌雄异株的

种)
,

尽管在某些种 中存在着潜在的高度异花受精
,

但许多水媒植物居群优势的无性繁殖和

克隆生长作用可能限制杂交
,

居群的遗传结构显示出低水平的分化和高度的同形合子
。

在

这些类群内转向为无性繁殖
,

提供了一个缓慢物种分化速率的解释[9]
。

在此之前
,

H
l l t c

hi ns on

曾提出低水平的有性繁殖很可能是居群遗传变异低的原因闭
。

1 3 水媒传粉的进化

A rbe r 曾指出
,

水生植物对其生存环境的成功适应
,

将 以有效的水媒传粉机制的形成

为最终标志
。

这一观点 已为当今的许多研究者广为接受l3,
”

,
’
61

。

问题在于
,

这种从空气 中

传粉到水下传粉的转变又经历了怎样的一个发生与发展过程
,

至今仍在探索之中
。

水生植物除具有类似于陆生植物的虫媒
、

风媒传粉系统之外
,

还具有一种独特的传粉

方式
—

水媒传粉 (H ydro phil y)
。

大约 380 属水生种类的被子植物中
,

其中 119 属 (31
.
3% )

是风媒的
,

另 100 属有明显的陆生近缘也是风媒的
。

看来在水生植物中风媒不是一个与水

生环境有重要联系的特征l8]
。

Fae

g ri 和 van der 黝1指 出水媒传粉显然是一种来 自风媒或
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虫媒的衍生状态118]
,

其直接的祖先应为风媒l9]
。

水媒传粉仅见于被子植物 7个科中的 18

个属
。

水 鳖 科 (Hy droc
hari tac

eae ) 的传 粉 系 统 显 示 出 一 个 特 殊 的 序 列
。

水 鳖 属

(伪dr oc ha ris )
,

海菜花属 (o ttel ia )和 肠
ato te , 是严格的虫媒传粉

,

形态学和解剖学证据表

明与这 3属最接近的沼草属 (乙阴
刀口

b iu 阴)是空气传粉的
。

助尸er tie lla
,

海营蒲属 (En h al us )
,

软骨草属 (山g
arosip hon)

,

腼ide
。 ia

,

虾子草属 (肠
c人a m a n击a)和苦草属 (为llisnerl.a )6 属

,

雄花从母体上脱离后
,

通过风或水流
,

将花粉直接从雄蕊送到柱头上
。

黑藻属的传粉是雄

花从母体释放后
,

突然开裂
,

冲到空气中的花粉再降落到柱头
,

完成授粉
。

月。
de

a 花粉释

放 于 水表 面
,

被 风 或 水流 传递 给柱 头
。

海水生 的喜盐 草 属 (Ha lor
hi la ) 和 泰来藻 属

(肠
ala ss ia )有可 湿性 花粉 (w etta bl

e )
,

传粉 在水下进行 [8]
。

水鳖 科 中虫媒
、

风媒
、

水表

(EPi hydro内ly)
,

水下 (Hy po hydro 州ly)传粉的多种方式暗示了一条水媒传粉的途径
.

业 已 发 现 沦即hl’b ol is
,

丝 粉 藻 属 (q m
口
do ce a)

,

二 药 藻 属 (Ha to du le )
,

川 蔓 藻 属

(凡移, ia ) 等属花粉释放于水表面并粘附在一起
,

形成花粉笺 (s
eare h ve hi cl es );以及象苦

草属等以雄花 的方式在水表面 (二维空间)来搜寻雌花
,

提高了花粉与柱头相遇的机会
。

另外 月”少h ib ol is 和二药藻属花的柱头丝状
,

而淡水种川蔓藻属和 及, ila en
a 的柱头象帽子

,

这些柱头表面的扩大
,

更增加花粉与柱头的碰撞概率
。

海生水草大叶藻科 (Zo
ste
I’ac
e朗)

,

丝粉藻科 (C ym od oc
eac eae )

,

具有丝状花粉 (R h fo rm po u
en)

,

根据计算机模拟可能的碰撞

几率
,

球形花粉转变为棒形 (长形 )花粉增加 了水下三维空间的传粉效率〔, 9]
。

Gu

。等在角

果藻(及nn ich
ellia pal us tr is) 发现另一种水下三维传粉方式

,

花粉形成有预兆的浮云缓慢

降落到柱头上
,

授粉率也相 当高l20J
。

这似与空气中黑藻属 (Hy dr il la )爆发式的三维传粉有

异曲同工之妙
。

茨藻属 (峋厂as )花粉具有在水中萌发的能力
,

伸出的花粉管 (类似丝状花

粉 )同样增加捕捉柱头的机会
。 “

这些开花的水生植物证明了朝着有效的传粉策略发展的

趋 同进化
·
[ ,
0----

2 1]
。

在水媒传粉机制的进化过程 中
,

水环境压力对植物花部结构的
“

可湿性
”

( W

e

tta
bl
。
)选

择
,

被认为是水媒传粉系统进化最重要的一个动力 [7,
‘
7]

。

小眼子菜 (Po ta m
o
ge to

。 p us i
llu s)

和 Al th en l’a 夕如
r
ms l23] 在水下气泡 (B ul 卜p

olli na ti
on) 传粉和水表传粉

,

可认为是干态花粉

向湿态花粉演化的过渡典型
。

花粉可湿性增强观点的证实还须来 自于系统学上的比较研

究
。

1 4 趋 向于自交的进化

在有花植物中
,

与所有提高异交 (o ut bre ed i
ng )机制相反的是大量提高对 自花受精 的

适应
.
压rw in (1876

,

1 8 7
7) 是第一位评价植物中异交机制的功能和意义的研究者

。

杂交子

代优势的阐述导致其后的追随者
,

试着解释在植物繁殖系统中任何变异
,

看作是对杂交的

适应[24]
。

然而
,

自交在两性花植物中是一种相当普遍而又频繁发生的现象
。

一些遗传上 自

交不亲和为基础的专性异交的分类群转向 自交系统发育的例子常有报道[25,
’6]

。

雨久花科

风 眼莲属 Ei ch hor
n ia 有 8 种淡 水植物

。

大 花的
、

异交 的
、

三型 花柱 种 (E. az ur ea
,

E.

e r a s s 少es
,

丑 尸a n ieu la ta )中出现半同型花柱 (s
em i一h o m o s

ty l
o u s

) 的居群
,

而在小花的
、

优

势自交
、

半 同型花柱的种 E. di ve rs 如ll’a
,

E.
he

te
r

sP er m
。 ,

E. p ar

“
do 二 中有三型花柱综

征遗留的痕迹
。

表明此属繁育系统的进化
,

通过重复打破三型花柱以致产生 自交的半 同
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型花柱居群l26]
。

本文作者之一曾对眼子菜属花生物学进行 了研究
。

雌雄异熟在眼子菜属

内广泛存在
,

并不意味着完全阻止 自交
。

即使是那些认为最强烈的雌雄异熟的种类
,

也表

现出雌雄花期部分重叠
。

而且大多数眼子菜属植物表现出的非寻常的开花形式 (被片爪

部伸长 )
,

使得被片
、

花药和柱头的空间排列格局在花粉释放的初期极利于 自花授粉
。

不

同控制条件下结实率的变化表明
,

几乎所有种类 (供试材料 11 种)都具有 良好的 自交结实

能力
。

蓖齿眼子菜水下传粉借助
“

气泡
”

的作用在短时间内完成
,

几乎无一例外地导致 自

花或偶然的同株异花传粉和果实的产生
。

此属中雌雄异熟程度的减弱呈现出与供试种类

的适水性 (A q
llaticn es s) 明显相关的系列

。

故此
,

作者提 出
,

这一现象指示 了水环境的压力

对向专性 自交系统的演化具有加速
,

甚至很可能具有导向作用 [7]
。

除眼子菜科外
,

泽泻亚

纲中的泽泻科
、

水鳖科
、

花蔺科 (B uto
nlu
tac
eae )等都出现了一些转向自花受精

,

乃至闭花受

精的属或种
。

如 Ba lde ll
ia 属基本上是昆虫传粉的

,

也有 自花传粉的倾向
,

B.
a

加es tris 在意

外的沉水情况下
,

传粉就在花蕾 中进行[10]
。

长嚎毛莫泽泻 (Ra na lis m
a ;os tr a翻m )等在花未

开放之前
,

花粉产生的花粉管就到达了柱头[27]
。

繁育系统的转变被认为可能来 自影响有效传粉 比率的环境变化[28]
。

这一观点被提出

并正被检验
。

水生植物承袭了近缘陆生祖先的传粉系统
,

水生环境迫使水生植物朝着适

水的传粉系统方向发展
,

或者趋 向于 自交乃至无性系繁殖以保证生存成功
。
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