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摘要 澳古茨藻 �从砂
“�

�� �� �� �� �� � ��� � 是典型 的水下水媒传粉植物
�

雄花在花粉释放

前 �一�� 花梗迅速伸长
,

突破膜质鞘状外被
,

并且向外弯曲
,

至花粉释放盛期几乎呈水平状态
,

有利于释放后的花粉直接进人水流以求传播
�

花部组成与结构极为简化
,

花粉中富含淀粉粒
,

花粉落置柱头前常萌发出长的花粉管
,

形成宜为柱头捕获的花粉笺
,

表现出对水下水媒传粉

的高度适应
。

有性繁殖十分发达
,

自交
、

异交和混交的结实率都在 �� � 以上 � 花粉 � 胚珠 �� �

� �为 ��  ! 士 ���
,

指示兼性自交的繁育系统
�

无性繁殖较弱
,

仅以易长不定根的植株片段形

式存在
,

但仍对该种的扩散具有重要意义
。

作者对澳古茨藻的花生物学特征
、

传粉机制以及繁

育系统进行了探讨
,

对澳古茨藻表现出的许多沉水植物所特有的特征特性
�

花被的简化
、

花粉

外壁的简化作了解释
,

讨论 了繁育系统中自交与异交的关系
。

关键词 澳古茨藻
,

传粉生物学
,

繁育系统

国内外从事植物进化生物学研究的学者普遍认为
,

对植物繁育系统多样化及其作用

模式和机制的研究是理解植物各类群进化的一个重要 因素川
�

繁育系统的转变可能来自

影响有效传粉比率的环境变化 �� 
。

尽管水生境 比陆生境更加稳定
,

但水生境的特殊压力和

植物 自身生殖的需要
,

仍迫使源于陆生被子植物的许多水生植物程度不同地朝着适水的

传粉系统方向发展 ���
,

或在繁育系统式样等方面作 出适应性修饰川
。

水生植物对其生存环

境的成功适应
,

以有效的水媒传粉机制的形成为最终标志
。

这一观点已为当今研究者广

为接受 ��
,

’�
。

��� ��� � �� �认为
,

在各类水媒传粉植物中
,

水下水媒传粉是最适于水生境的传

粉系统
,

但值得注意的是
,

水下水媒传粉仅见于少数海水水生植物和淡水水生植物中
。

一

种观点认为
,

海水被子植物是从淡水植物演化来的 �’�
,

其水媒传粉系统因此可以逻辑地推

论为由淡水植物的传粉方式演化而来
。

研究淡水植物的水媒传粉也成为理解植物水媒传

粉的起源及其选择压力本质的关键 �� 
。

水媒传粉的研究工作已有不少
,

但以对海水植物的

研究居多
。

存在水下水媒传粉的其它 � 属淡水被子植物 中
,

仅 �� �� �� �� 和 及�� ��� �� �� 两

个属有过报道 �� ��
。

茨藻属 ��� �� �是典型水下水媒传粉 的一年生单子叶植物
,

除大茨藻

国家 自然科学基金资助课题 ���代
,
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�

� � � � � � ���
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�

�雌雄异株外
,

其余均为雌雄同株
,

单性花
。

该属物种多达 ��一�� 种
,

是沉水

生植物中物种分化水平最高的一个属
,

其余 �� 属沉水水生植物中
,

绝大多数的属少于 �

种
。

茨藻属的水下水媒传粉系统在解释其罕见的物种分化速率 中扮演着必不可少的角

色 �� 
,

此外
,

了解茨藻属植物的传粉生物学和繁育系统
,

将对进一步理解淡水植物和海水

植物间的演化关系提供重要证据
。

材料和方法

在武汉 市江夏 区 的汤逊湖 ��
� � � � �  

�� �
� ,

东经 � ��
“

� �
‘ ,

北 纬 � �
�

� �
,

�
、

斧 头湖

��� ��
� �� � �

,

东经 � ��
“

�� ‘
,

北纬 ��
“

�
‘

�观察了澳古茨藻 自然居群花粉的释放
、

传播及一

般生物学特征
。

随机取样统计雄花与雌花的比率
,

并随机取材
,

供室内研究用
。

所取材料

移栽于武汉大学生命科学学院网室水池中
。

将花枝置于玻璃缸中
,

在 �� �� ��� 光学解剖镜下观察了花粉释放全过程
,

并记录和拍

昭

分六次随机取样统计雌雄花数
。

随机取 �� 朵即将开放的雄花
,

分别挤出花粉制成

�� � 悬浮液
,

用移液管移取 �
�

� � � �
,

在 �� �� ��� 光学显微镜下计数
,

每花重复 � 次
,

统计每

朵花花粉量
。

雌花子房系单室单胚珠
,

所以雄花与雌花的 比率乘以单花统计花粉数
,

即为

花粉胚珠比 �� � � �
。

取即将开放的雄花
,

制成花粉悬浮液
,

在 自然散射光下于 �� �� ��� 解剖镜下观察
。

用

滴管吸取混合均匀的花粉悬浮液
,

轻轻挤出使其悬于管下端
,

再与盛满水的小烧杯的水面

轻轻接触
,

用秒表记录第一颗花粉粒抵达烧杯底所需的时间以及花粉集中抵达烧杯底的

时段和最后一颗花粉抵达烧杯底部所需的时间
。

重复 �� 次
,

统计花粉沉降最快
、

最慢和集

中沉降的时间
。

测量出烧杯高度
,

以烧杯高度除以沉降时间
,

即为 自由沉降速率
�

随机取即将开放的雄花 �� 朵
,

统计八十粒花粉的大小
� 另取即将开放的雄花

,

队� 固

定
,

�� �临界点干燥
,

托�� �� ��� �� � 扫描电镜观察花粉粒表面形态
、

拍照
。

将花粉用戊二

醛
、

饿酸固定
,

环氧树脂 ����
� � ��� 包埋

,

��� 一切片机切片
,

环 �� �� ��� � ��� 透射电镜观

察
,

并拍照
。

在 � �一�� ℃条件下
,

取即将开放
、

刚开放
、

花开后 ��
、

��
、

�� 的花粉粒
,

分别经柱头刺

激数秒钟做萌发实验
,

重复 � 次
。

统计各时段花粉萌发率
,

得出花粉萌发率随时间推移的

变化图
。

基本繁育系统的检测设计四种处理
�

��� 单株隔离
�
�� 异株异花 自然传粉

。

选 � 株植

物
,

将 已受粉的雌花和着生雄花的枝顶部分去掉并做标记
,

而对着为雄性供体的植株不作

任何处理
� ��� 完全去雄

。

将植株已受粉的雌花和枝顶去掉
,

仅保留着生雌花的植株部分
�

�� 多株混杂不去雄
。

四种处理的材料分别栽培于玻璃缸中
,

一个月后统计标记植株的结

实率
。

� 结果

�
�

� 澳古茨藻的一般生物学特性

澳古茨藻雌雄 同株异花
,

一般雄花生于枝顶部数节
,

雌花生于植株下部
,

但常有雌雄
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花生于相邻两节
、

雄花在上的现象 �图版 � � ��
。

植株极脆而易断
。

在汤逊湖岸边断枝密集
,

深可及尺
。

�一� 月生长开花旺季
,

断枝节

上很容易长出长长不定根
,

即使不长出不定根
,

断枝仍然能够长期存活
,

并且可以抽出新

枝
、

开花结实
。

雄花花粉的释放并不局限于某一时段
,

全天都有雄花开放
,

只是凌晨开放

的雄花相对较多
。

花部结构较为简化
。

雄花具单花被
,

外被顶端具 �一 �枚细齿的膜质鞘状外被
,

花药 �

室
,

长 � 宽 二 ��
�

�� 士 �
�

� �� � ��
�

�� 土 �
�

� �� �
。

雌花无花被和膜质鞘状外被
,

长椭 圆

形
,

长 � 宽 � ��
�

� � 土 �
�

� � � � ��
�

� � 土 �
�

� � �� �
,

花柱 长 �
�

� � 士 �
�

� �
���

,

柱 头长 �
�

� � 士

�
�

�� � �
。

柱头呈纤细二叉状或三叉状
,

延长
,

常由 �一� 层乳突状细胞构成
,

表面极不平展

�图版 � � � �
。

�� � 花粉释放机制

澳古茨藻雄花在开花前 �一 � � 内
,

原本肉眼难以观察到的花梗迅速伸长 �一�
�� �� ,

并

且向外弯曲
,

从而使花药于侧顶突破膜质鞘状外被
。

单花花期约 �
�

��
,

突破膜质鞘状外被

后
,

花被顶部开裂
,

花粉粒逐渐缓缓释放 巧一�� 而
� ,

每次 �一 � 颗
,

随后停止 �� 一�� 而�,

接着又缓缓释放约 �� 而�� 图版 �
�
��

,

再后
,

有一个 �一 �而
�
的花粉释放高峰期

,

花粉释放

如云状
,

与水平线将近成 �� 度角 �图版 �
�

��
,

类似于角果藻 �互�� �� �� ��� � � �� �介�� �
�

��� 
,

此后 �� ��
� 左右仍然有极少量的残余花粉断续释放

。

至此
,

除膜质鞘状外被外
,

整个雄花

弯曲至将近 �� 度
,

花药变得较为透明
。

裂开的花被顶部在花粉释放期间及其后
,

不断地反

卷
,

最后近于 � � � 度
�

�
�

� 性比和 � � �

六 次 统 计 结 果 表 明
,

澳 古 茨 藻 雌 雄 花 的 数 量 比 为 �
�

� 士 �� ��� � �� � �� �

�
�

��
,

� �扭� �� � �
�

� � �
,

单 花 花 粉 数 � �  � 士 � �  �� ��
�

� � �  �
,

而�
�

� � �  !�
,

� � � �

� �  ! 士 �� �
。

�� � 不同处理后的结实率

单株隔离实验结实率为 ��
�

� 士 �
�

��
,

异株异花传粉结实率为 ��
�

� 土 �
�

��
,

多株混杂
,

不去雄组合结实率为 ��
�

� 士 �
�

��
,

而完全去雄条件下的结实率为 �
,

排除了无融合结籽
,

证实其种子是由传粉受精作用产生的
。

�� � 花粉综合特征特性

花粉密度略大于水
,

在静水中 自由沉降很慢
,

最大沉降速率为 �
�

�� 士 �
�

��� � � 而
� ,

绝

大多数花粉的 自由沉降速率处于 � � � 士 �
�

��� � � � � 至 �
�

�� 士 �
�

� �  ! ∀ 而n 之间
,

沉降最

为 缓 慢 的 速 率 为 0. 04 士 0. O 0c m / 而
n 。

花 粉 粒 长 椭 圆 形
,

大 小 为 (57 .8 4 土 7. 2 9)
x

(3 7
.

06
士 4

.

76 ) 件m
。

扫描电镜下观察
,

花粉粒表面具有皱波状纹饰 (图版 1
:
5)

,

不具远极单

槽
。

透射电镜观察
,

可见澳古茨藻花粉粒中含有大量长椭圆形淀粉粒
,

花粉粒外壁极其简

化
,

内壁相对较厚 (图版 1
:
7)

。

花粉于培养后 20一50 m in 开始萌发
。

最适条件下
,

花梗 已伸长的雄花的花粉萌发率高

达82
.
1 士 4

.
4 %

;刚释放花粉的萌发率有一定提高
,

可达 86
.
70 士 7

.
0 %

;两小 时后
,

花粉萌发

率为 89
.
3 士 8

.
1 %

,

达到最大值
。

此后
,

极少数花粉粒开始破裂
,

花粉萌发率迅速下降
,

释

放 4h 花粉的萌发率仅 52
.
1 士 8

.
7 %

,

花粉粒破裂较多
,

但多数花粉管仍然可 以伸长 (图版
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1:6) ;至花粉释放后 7h
,

萌发率仅 6
.
1 士 3. 9 %

,

而且很不稳定
。

简永兴等110]认为茨藻科植

物花粉在营养缺乏的蒸馏水中易于萌发
。

本实验表明
,

澳古茨藻在蒸馏水中的萌发率小

于 5%
。

3 讨论

3
.
1 澳古茨藻对水下水媒传粉的高度适应

澳古茨藻是典型的水下水媒传粉植物
,

不但营养体适应了水下生长
,

而且
,

其雌雄花

的组成
、

结构和功能也表现出对水媒传粉的高度适应性
。

3

.

1

.

1 雄花对水下水媒传粉的适应 花被简化和丧失的现象广泛存在于风媒传粉植物和

水媒传粉植物中
。

澳古茨藻雄花花被极度简化
,

与其典型水媒传粉机制存在明显的适应

性
。

水媒传粉物种花粉外壁的简化或丧失是被子植物中最能代表传粉类型和花粉结构有

高度相关性 的极少数性状之一 11
’
]
。

花粉外壁最根本的作用是保护陆生植物花粉雄配子

体
,

防止花粉脱水干燥
,

不仅如此陆生植物花粉外壁可能存在 与遗传上抱子体自交不亲

和现象有关的物质112]
。

K

r e s

sll

’]认为
,

花粉一柱头相互识别作用的最终选择点是花粉外壁
,

而不是花粉传递过程中的作用因子
。

在水生植物中
,

由于花粉外壁的这些物质可能不稳

定或很快在水中被淋洗掉
,

因而在水媒传粉植物中保留花粉外壁的选择作用很小[
’
4]

。

澳

古茨藻在花粉释放后 20 一50 而
n 内即已迅速萌发

,

长出较长的花粉管
,

花粉外壁与柱头的

直接识别作用失去了存在的必要性
。

不过
,

澳古茨藻的结实率很高
,

花粉管不在柱头以外

的部位长人植株体内
,

表明花粉管顶端和柱头表面细胞之间存在相互识别作用
,

即配子体

识别作用
.
Kn ox & He sl

o
P-- Ha 州

sso nl
‘’
]认为花粉内壁是配子体识别物质存在的场所

,

水

媒传粉植物可能存在与陆生植物相区别的相互识别机制一花粉配子体与柱头之间的相互

识别
。

澳古茨藻花粉是可湿性的
,

具有丰富的密度较大的淀粉粒
,

花粉密度 比水略大
,

对于

适应水下水媒传粉具有很重要的意义
。

花粉在水中自由沉降极其缓慢
,

自然条件下
,

风浪

以及鱼类的影响不可避免
,

从而使花粉粒在花粉管破裂之前基本上悬浮于上层 的水体中
,

大大提高了花粉的有效性
。

花粉表面仅有皱波状纹饰
,

没有突起
,

有利于花粉在水中漂

动
。

雄花花期并不特别集中
,

P / O 高达 2690 土 3 00 单花花期较长
,

而且澳古茨藻花粉粒

在释放后 4 h花粉萌发率仍然保持在 50 % 左右
,

有利于花粉全天的供给
。

M ag

n

us

[
’‘
]等认

为
,

茨藻的花粉粒从花药释放时已萌发出很长花粉管
,

但是
,

本实验并未发现一例类似现

象
。

澳古茨藻花粉粒沉降速率极低
,

萌发启动较快
,

多数花粉粒在萌发出花粉管时花粉沉

降距离不会太大
,

Ma

gn us 等观察到的可能是沉降过程中花粉萌发表现出的假象
。

萌发出

花粉管的花粉常常形成团状花粉笺 (S
earc h ve hi d e)

,

以丝状花粉管缠绕的方式捕捉柱头

(图版 I
:8

,

9) 扩大了搜寻直径
,

提高了花粉与柱头相遇的机会
。

这可能是澳古茨藻高结实

率的原因之一
。

花粉释放盛期
,

速率较大
,

其花药内部应有某种动力
,

可能是内部气泡扩张产生了--.

定的外推力
,

也不排除花被内壁表面细胞扩张
、

压缩花药内部空间而产生动力的可能性
。

简永兴等认为澳古茨藻等茨藻科的七种植物花粉粒具远极单槽
。

扫描 电镜观察表
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明
,

不论是否 经过 c o
,

临界点干燥
,

除 了极少数花粉出现裂痕和明显下陷外
,

澳古茨藻并

无远极单槽
,

黄双全等 (待发表)在大茨藻中也观察到类似现象
。

简永兴观察到的可能是

变形的花粉粒
。

3

.

1

.

2 雌花对水下水媒传粉的适应 澳古茨藻雌花花被简化至完全丧失
,

避免了花被存

在而形成的栅栏状障碍
,

水可以 自由流动
,

有利于随水漂动的花粉与柱头相遇
.
陆生植物

花被的存在及其颜色与其风媒或虫媒传粉机制相适应
,

对于水下水媒传粉植物
,

这种选择

压力失去了存在 的基础
,

不利于花粉捕捉柱头
.
花被的分化

、

发育与维持需要消耗植物许

多物质和能量
,

这种毫无益处的物质
、

能量和信息负担可能形成一种选择压力
,

使得澳古

茨藻在长期的演化过程中逐渐放弃花被的存在
。

柱头的延长
、

表面凸凹不平和纤细对于提

高花粉粒捕捉柱头的机会和花粉管缠绕具有重要意义
。

3. 2 澳古茨藻的繁育系统

水生植物的无性繁殖十分有效和广泛
,

而且往往特化
。

相 比之下
,

有性繁殖较为有

限[
’一

}

,

但是
,

澳古茨藻有性繁殖十分有效
,

结实率高达 85 % 以上
,

在沉水植物中并不多见
。

澳古茨藻混交
、

自交和异交结实率都很高
,

各组合间结实率差异不大
,

表现出对有性

繁殖有很好适应性
。

结合其花粉释放特征和植株间有一定程度彼此镶嵌生长的特性
,

自

然条件下的结实可能源于 自交和异交
。

其传粉机制
,

一方面
,

雄花在上雌花在下
,

相邻两

节雄上雌下 的情况较多
,

在空间分布上表现出对同株异花授粉的适应
;另一方面

,

雄花在

花粉释放时向外弯曲
,

释放盛期接近水平状
,

花粉不是垂直下沉
,

而是与水平线约成 45
”

呈

云状
,

有利于扩大花粉传播范围
,

在植株相邻
、

彼此间茎枝镶嵌的情况下
,

异交的可能性增

大
。

澳古茨藻 P / O 为 2690 士 3 00
,

根据 C ru denll s]对陆生植物的研究
,

这一结果暗示澳古

茨藻是兼性异交的
,

但是
,

P h l l b ri
ck

& A
nd

e
rs

on 研究眼子菜属的结果则表明
,

这一 P / 0

暗示澳古茨藻可能是兼性 自交的
,

这表明
,

P / 0 对于陆生植物与水生植物传粉生物学和

繁育系统的意义可能存在一定程度差异
。

要定量 了解澳古茨藻 自交结实与异交结实比

率
,

进一步进行亲代与子代的分子标记研究是很有必要的
。

植物基于各生境因子的选择压力不同而表现出不同的平衡特征
,

或以 自交为主
,

或以

异交为主
,

远交之利 (遗传多样性 )和 自交之利 (对环境的适应 )相互补充
,

使植物在长期进

化 中更具可朔性
。

专性 自交和专性异交的物种在生境发生巨变时
,

极有可能因不适应新

的生境而被淘汰
,

而维持 自交和异交平衡
,

有利于植物对生境巨变迅速作出反应
。

澳古茨

藻同时存在 自交和异交
,

其 自交和异交之间可能存在某种平衡
,

表现出对水生境的良好适

应
。

这种平衡是澳古茨藻在长期演化中逐渐形成的动态平衡
,

能够依环境的改变而在一

定范围内作出调整
,

不能把这种平衡绝对化
,

一成不变的绝对平衡是不存在的
,

必然在 自

然界的演化过程中被淘汰
。

澳古茨藻虽然有性繁殖极其发达
,

但是
,

仍然存在断枝形式 的无性繁殖
,

澳古茨藻一

般生活在深水中
,

植株特别长
,

而且脆弱易断
,

在风浪
、

鱼类以及人类活动等外力冲击下
,

容易形成片段
。

这种断枝不会立即死亡
,

在生长旺季能很快在节上长出许多长的不定根
,

有利于遇到合适土壤基质时的定居[
‘’l

。

不论能否长出不定根
,

断枝都可长期存活
,

并抽 出

新枝
,

形成种籽
,

表明断枝能够直接从水中吸取矿质营养
,

也从侧面证实不定根产生主要

不是适应吸收营养物质的需要
,

而是对其营养体传播定居的适应
。

在长期演化过程中有
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性繁殖和无性繁殖逐渐形成 了某种平衡
。

无性的营养繁殖 对于其有性繁殖的继续完

成
、

种子生产
、

种子传播以及澳古茨藻开拓新的生境和定居有十分重要的意义
。

[
l

]

[
2

]
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