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慈姑属植物的生态及进化生物学研究进展
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摘　 要: 慈姑属(Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ Ｌ.)隶属于泽泻科ꎬ 是世界广布的水生植物ꎬ 其生境多样、 叶形和繁殖表型复杂ꎬ 进

化地位较特殊ꎬ 是生态和进化生物学研究较典型的材料ꎮ 笔者在查阅相关慈姑属研究的大量文献的基础上ꎬ 对

前人研究的物种、 探讨的问题及研究结果进行了归纳与总结: 慈姑属物种存在广布种和濒危种ꎬ 且个别物种的

濒危现状可能与其生境条件相关ꎻ 慈姑属的个别种类成为稻田入侵杂草ꎬ 其竞争能力因慈姑种类及水稻栽培品

种的不同而各异ꎻ 环境对慈姑属植物有很强的塑造作用ꎬ 不同环境还会造成慈姑所在的水生植物群落结构发生

变化ꎻ 慈姑属植物具有较高的遗传多样性ꎻ 在繁殖方面ꎬ 慈姑属植物体现出不同繁殖方式和两性功能的权衡ꎬ
以及在繁育系统上从雌雄同株到雌雄异株的进化途径ꎮ 本文还提出了相关研究存在的不足、 研究中应注意的科

学问题ꎬ 并对慈姑属植物未来的研究方向提供了新思路ꎮ
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　 　 生态和进化生物学(ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ＥＥＢｉｏ)是生物学和环境科学领域最热门

的研究方向之一ꎬ 从这个角度对不同的个体、 种

群、 群落ꎬ 甚至生态系统的探索能揭示物种与生物

和非生物环境之间的关系ꎬ 阐明生物体适应环境变

化的机制ꎬ 理解自然界多样性和一致性的缘由ꎬ 探

求人与自然和谐共处的方法和途径ꎮ 生态和进化生

物学研究的综合性较强ꎬ 从分子层面的多样性和发

育适应机制、 个体性状的变异、 生态系统的结构和

功能ꎬ 到物种的分化形成和种间关系ꎬ 均是 ＥＥＢｉｏ
的关注热点ꎻ 其研究的时间和空间跨度也很广ꎮ 我

国在学科的分类上(中国教育部)没有把进化生物

学作为独立的一级或二级学科ꎬ 生态学也是近期

(２０１１ 年)才提升为一级学科的ꎮ 尽管如此ꎬ 国内

学者对开展此类研究的兴趣始终不亚于欧美国家ꎬ
相关成果也让我们对自然界的有机体及其环境产生

了更深的认识和理解ꎮ
慈姑属(Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ Ｌ.)是单子叶植物基部类群

泽泻科(Ａｌｉｓｍａｔａｃｅａｅ)的一个属ꎬ 属内全部为水

生或沼生草本植物ꎮ 该属植物生长范围较广ꎬ 淡

水、 江河入海口、 滨海盐水、 湿地、 沼泽、 水稻田

等均有分布ꎮ 目前ꎬ 世界范围内已确认的慈姑属物

种有近 ４０ 个ꎬ 且多数分布于美洲的热带和北温带

地区[１]ꎬ 其中北美洲现已确认的物种有 ２４ 个[２]ꎬ
热带地区(包括拉丁美洲和南美洲)已确认的物种

有 １４ 个[３]ꎮ 中国分布的慈姑属植物有 ７ 种(陈家

宽[４]报道的 ８ 个物种中ꎬ 武夷慈姑现已被并入利

川慈姑ꎬ 此结果来自 Ｆｌｏｒａ ｏｆ Ｃｈｉｎａ: ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｅｆｌｏｒａｓ.ｏｒｇ)ꎬ 其中小慈姑(Ｓ. ｐｏｔａｍｏｇｅｔｉｆｏｌｉａ)和

利川慈姑(Ｓ. ｌｉｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ)为中国特有ꎮ 慈姑属内

很多物种都有球茎大、 淀粉含量高、 可食用的特

点ꎬ 因此被世界各地作为作物种植[４－６]ꎮ 我国作为

食用或药用植物而栽培的慈姑一般认为是野慈姑

(Ｓ. ｔｒｉｆｏｌｉａ)的一个变种[７]ꎮ
慈姑属植物被许多生态学家和进化生物学家所

关注有其特殊原因ꎮ 第一ꎬ 慈姑属植物的水生生境

呈多样性ꎬ 特别是能在不同盐度、 水深和淹没期的

区域生长ꎬ 生长环境的变化给特定种群和群落结构

带来的影响和表型可塑性提供了研究便利ꎻ 第二ꎬ
目前全世界正面临水生环境的富营养化和污染问

题ꎬ 慈姑属作为世界广布的水生植物ꎬ 其在生态修

复中的机理和功效被广泛关注ꎻ 第三ꎬ 慈姑属很多

种类的生境与栽培水稻的生境相似ꎬ 它们常形成稻

田恶性杂草ꎬ 已有很多研究关注其与水稻之间的相

对竞争能力和防控措施ꎬ 并观察和记录了各地的入

侵慈姑属植物ꎻ 第四ꎬ 慈姑属作为单子叶植物的基

部类群之一ꎬ 其中一些种类已处于濒危或接近濒

危ꎬ 因此ꎬ 对其经典分类和利用现代分子生物学手

段探明种群内和种群间的遗传多样性和谱系地理也

是学者们的研究兴趣ꎻ 第五ꎬ 该属植物特殊的性别

表达(雌雄异花同株或雌雄异株)和兼有有性和克

隆的生殖方式ꎬ 使慈姑属的开花传粉生态学和繁殖

进化研究成为热点之一ꎮ
在阅读和整理文献的过程中ꎬ 笔者发现很多中

国学者都将其研究材料列为欧洲慈姑的常见种(Ｓ.
ｓａｇｉｔｔｉｆｏｌｉａ) [８－２０]ꎬ 经过反复阅读、 仔细核对其取

材方法并咨询有关专家ꎬ 我们认为其中绝大多数都

应该是野慈姑(Ｓ. ｔｒｉｆｏｌｉａ)的一个栽培变种(文献

[１３]除外ꎬ 因其采用的材料为外来物种ꎬ 笔者不

确定其是否为 Ｓ. ｓａｇｉｔｔｉｆｏｌｉａ)ꎮ 据中国植物志

(ｈｔｔｐ: / / ｆｒｐｓ.ｅｆｌｏｒａ.ｃｎ)介绍: “本种(笔者注: Ｓ.

ｓａｇｉｔｔｉｆｏｌｉａ)主要分布于欧洲ꎬ 在我国仅在新疆阿勒

泰地区采到少量标本ꎮ 长期以来ꎬ 我国一些学者把

慈姑误定为本种者甚多ꎬ 应予以澄清”ꎮ 故我们建

议有关学者仔细核对研究材料ꎬ 避免物种混淆ꎮ 笔

者将收集的所有文献从两方面进行汇总: 一方面为

每篇文献研究涉及到的慈姑属具体物种(如果只涉

及到属或科ꎬ 没有具体物种的就不进行分类)ꎻ 另

一方面为每篇文献研究涉及到的生态学、 进化生物

学的研究方向及其研究结果ꎮ 本文的目的在于归纳

慈姑属的生态和进化生物学研究ꎬ 分析总结慈姑属

植物的研究进展ꎬ 并对慈姑属植物未来的研究方向
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提出建议ꎮ

１　 慈姑属研究涉及的物种

从文献研究的物种来看ꎬ 慈姑属中分布较广的

物种关注度最高ꎮ 例如ꎬ 中国分布的慈姑属 ７ 个物

种中ꎬ 虽然只有 ２ 个中国特有种ꎬ 但是在 ７９ 篇相

关研究文献中ꎬ 除 ２ 篇来自日本学者[２１ꎬ２２] 的报道

外ꎬ 其余 ７７ 篇全部为中国学者的研究成果ꎮ 其中

对分布最广、 最常见的野慈姑(Ｓ. ｔｒｉｆｏｌｉａ)的研究较

多ꎬ 占所有研究文献的 ４６ ８％(３７ 篇)ꎬ 这与研究

材料获取的便利性是分不开的ꎮ 在美洲分布较广的

慈姑属物种有 Ｓ. ｔｒｉｆｏｌｉａ 和 Ｓ. ｌａｎｃｉｆｏｌｉａꎬ 在我们查

阅的 ５４ 篇相关文献中ꎬ 有 ３１ 篇都是针对这 ２ 个物

种的研究ꎮ 值得一提的是ꎬ 对中国分布的慈姑属物

种的研究基本是陈家宽及其学术团队的贡献ꎬ 而对

美洲分布的慈姑属物种的研究被 Ｓｐｅｎｃｅｒ Ｂａｒｒｅｔｔ
及其合作者所垄断ꎮ 此二位学者可以说是研究慈姑

属进化及生态学的奠基人ꎬ 从他们辐射出来的众多

学者也成为慈姑属研究乃至植物生态和进化生物学

领域不可忽视的中坚力量ꎮ
慈姑属中的几个分布相对狭域或面临濒危

的物种也受到关注ꎮ 例如ꎬ 中国特有物种利川

慈姑(Ｓ. ｌｉｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ) [２３ꎬ２４] 和小慈姑(Ｓ. ｐｏｔａｍｏ￣

ｇｅｔｉｆｏｌｉａ)[２５ꎬ２６]ꎬ 濒危物种浮叶慈姑(Ｓ. ｎａｔａｎｓ)[２７ꎬ２８]ꎻ
仅分布于美国南、 北卡罗莱纳州(Ｓｏｕｔｈ Ｃａｒｏｌｉｎａ
＆ Ｎｏｒｔｈ Ｃａｒｏｌｉｎａ) 几个郡 ( Ｃｏｕｎｔｙ) 的 Ｓ. ｆａｓｃｉ￣

ｃｕｌａｔａ[２９ꎬ３０]ꎮ
此外ꎬ 还有一些研究关注的对象是慈姑属

的入侵植物或新纪录种ꎮ 例如ꎬ 对原产美洲的

加州慈姑(Ｓ. ｍｏｎｔｅｖｉｄｅｎｓｉｓ) [３１ꎬ３２] 和阔叶慈姑(Ｓ.
ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ) [３３]入侵形成稻田恶性杂草的研究ꎻ 以

及刘帆等[３４] 对利川慈姑(Ｓ. ｌｉｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ)在贵州

省分布的新纪录报道和张彦文等[３５] 对美洲入侵中

国东北的禾叶慈姑(Ｓ. ｇｒａｍｉｎｅａ)的研究报道ꎮ

２　 慈姑属研究的内容及结果分析

２ １　 环境对慈姑属植物的影响

此类研究大致可分为两类: 一为环境对慈姑属

特定物种的影响ꎻ 二为环境对水生植物群落结构的

影响ꎬ 其中涉及到了慈姑属的植物ꎮ
第一类研究包括物候和光照对慈姑生长和繁殖

的影响[２１]、 营养对叶形的影响[３６]、 水位对生长的

影响[３７ꎬ３８]、 生境对濒危物种分布的影响[２９ꎬ３０]ꎬ 以

及温度对发育的影响[３９] 等ꎮ 从这些研究来看ꎬ 慈

姑的表型可塑性很强ꎬ 其叶形、 营养生长、 花芽分

化和干物质积累都在一定程度上受环境的控制ꎬ 特

别是在不同磷水平影响下其叶形态不同ꎬ 这或许能

成为水营养环境的指示指标ꎮ 关于慈姑属植物的繁

殖资源投入受环境影响的相关研究ꎬ 我们将其归并

入 ２ ５ 小节(慈姑属的开花传粉生态学和繁育系统

进化)ꎮ
第二类研究的物理环境包括水流速度 [４０] 、

水位 [４１－４６] ( 如 ｈｙｄｒｏｐｅｒｏｉｄ [４１ꎬ４２ꎬ] ꎻ ｆｌｏｏｄ / ｗａｔｅｒ
ｄｅｐｔｈ[４３ꎬ４４] ) 、 盐度[４２－４７](包括 ｓａｌｉｎｉｔｙ ｃｏｎｃｅｎｔｒａ￣
ｔｉｏｎ[４２－４７]ꎻ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｉｎｆｌｕｘ ｒａｔｅ ａｎｄ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘ￣
ｐｏｓｕｒｅ ｔｏ ｓａｌｉｎｉｔｙ[４４ꎬ４６ꎬ４７] )、 基 质[４２]、 富 营 养

化[４８]和原油的泄漏[４９] 等ꎻ 生物环境包括种间竞

争[４１ꎬ４５]和群落演替的不同进程[５０] 等ꎮ 慈姑属植物

通常是水生环境中的常见种和优势种ꎬ 但由于各种

环境因子的改变ꎬ 其相对多度也会发生变化ꎮ 特别

是有一些研究指出 Ｓ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ、 Ｓ. ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ 的耐

盐性不强ꎬ 而 Ｓ. ｌａｎｃｉｆｏｌｉａ 是慈姑属植物在淡水和

盐水环境中最有竞争力的物种ꎬ 但不如 Ｓｐａｒｔｉｎａ

等盐沼优势植物ꎮ 恶劣的环境如富营养化和原油污

染对慈姑属植物并没有负面影响ꎬ 富营养化水体还

能增加其在群落中的相对多度ꎮ 但水深对慈姑的影

响多种多样ꎬ 这可能与其他环境因子的共同作用相

关ꎬ 且环境因子之间还可能存在交互作用ꎬ 群落内

可能有不同物种间的竞争作用ꎮ 因此ꎬ 在此类研究

中应特别注意控制多个变量ꎮ
２ ２　 慈姑属植物作为生态修复物种的能力及其评价

水环境污染大致分为富营养化、 重金属和原油

泄漏 ３ 大类ꎬ 慈姑属植物作为生态修复物种ꎬ 对其

修复能力的评价也主要针对这 ３ 大污染ꎮ
对水体富营养化的研究颇多[８－１６ꎬ１９ꎬ５１－５８] ꎬ 大

多是针对慈姑属植物对水体中总氮总磷去除作用

的研究ꎮ 此类研究结果的差异很大ꎬ 单纯研究慈

姑属植物的均认为其去除水体内总氮总磷的能力
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较强ꎻ 在多种植物的比较研究中ꎬ 有 ４ 篇文献研

究得出的结论是慈姑属植物去除总氮总磷的能力

最强ꎬ 有 ２ 篇文献研究结果评价其去除能力中

等ꎬ 有 ６ 篇文献研究认为慈姑去除能力最弱ꎮ 不

同的研究结果ꎬ 可能与不同水体富营养化的程度

相关ꎬ 也可能与相比较的其他物种相关ꎬ 还与不

同的实验条件(如温度、 季节、 栽种水平等)或水

体的其他理化条件相关ꎮ 有研究对两种水体中相

同 ５ 个物种的去氮能力进行比较ꎬ 结果发现其中

一种水体中慈姑的去氮能力较强ꎬ 而在另一种水

体中则较弱[５６] ꎬ 说明在此类研究中可能没有统一

的最佳选择ꎬ 而必须因地制宜的治理水体富营养

化ꎮ 还有研究指出ꎬ 矮慈姑(Ｓ. ｐｙｇｍａｅａ)对富

营养水体中的蓝绿藻类有一定的抑制作用[５９] ꎬ 这

暗示其对富营养化水体有多重修复作用ꎮ 我们认

为ꎬ 慈姑去除水体中总氮总磷的一个不可比拟的

优势是其球茎的可收获性ꎬ 因为慈姑在自然环境

中的生长一般需吸收氮元素ꎬ 这与富营养化水

体中过多的氮正好互补ꎬ 最重要的是慈姑的球

茎可食用有市场需求ꎬ 如果能在富营养化水体

中广泛栽种ꎬ 可达到既治理水体又收获球茎的

双重效果ꎮ
在治理重金属污染方面ꎬ 有关研究均显示慈姑

对铜、 铅、 镉、 锌、 锰等重金属的富集能力较

强[２０ꎬ６０]ꎬ 在此类污染水域的生态治理中有较大的

发展潜能ꎮ 在治理原油泄漏方面ꎬ 慈姑属植物对柴

油和原油污染水体的耐受性较强ꎬ 在一定的实验条

件下有降解油污染的能力[１８ꎬ６１]ꎻ 但也有研究指出

燃烧原油不失为一种快速降解的途径ꎬ 且慈姑等水

生植物在火后的恢复能力较强[６２]ꎮ 总体来看ꎬ 利

用慈姑属植物对水体(或土壤)重金属和原油污染

进行生态修复的研究不多ꎬ 鉴于其具有分布广泛且

生命力顽强的特点ꎬ 笔者认为有待深入开展这方面

的研究ꎮ
值得一提的是ꎬ 美国 Ｋｉｓｓｉｍｍｅｅ 河的生态修

复中ꎬ 并不是针对水体的某种污染ꎬ 而注重的是恢

复 Ｋｉｓｓｉｍｍｅｅ 水生态系统原有的复杂性和多样性ꎬ
特别是其湿地植物群落(因为水坝对水流的控制大

大降低了原来的洪水区域)ꎮ 慈姑属植物作为阔叶

沼泽群落(ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｍａｒｓｈ)的主要物种之一ꎬ 其

盖度的恢复是量化修复效果的参数之一ꎮ 在不同

时间段长期跟踪观测后ꎬ 研究人员指出恢复这类

群落不但要考虑平均水深和持续时间ꎬ 更重要的

是要考虑水淹没的周期和洪水脉冲效应 ( ｆｌｏｏｄ
ｐｕｌｓｅ) [６３ꎬ６４]ꎮ 这对我国相关生态修复的研究有极

大的启示和借鉴作用ꎮ
２ ３　 慈姑属植物作为稻田恶性杂草的竞争能力和

防控措施

慈姑属植物如果生长在稻田中ꎬ 则会与水稻竞

争光照和养分ꎬ 造成水稻减产ꎮ 有研究指出ꎬ 在持

续施用农药的地方ꎬ 野慈姑的抗药性很强[２２]ꎬ 一

般的农药浓度对其基本不起作用[６５]ꎮ 真菌寄生会

导致慈姑生长不良和叶枯病ꎬ 因而被认为是生物防

控的一种有效手段[３２ꎬ６６]ꎮ 还有少量研究关注到水

稻对慈姑的化感作用[３１ꎬ６７]ꎬ 发现 ２７ 个水稻栽培品

种中有 ７ 个品种的化感作用很强ꎬ 对杂草生长的抑

制达到 ９０％以上ꎮ 这给慈姑属恶性杂草的防控提

供了一个新视角ꎬ 即栽培水稻本身的竞争能力就能

达到抵制杂草的较好效果ꎮ 还有研究发现即使在高

密度下ꎬ 慈姑对水稻的产量影响也不大[６８]ꎮ 然而

也有研究发现慈姑会造成水稻大量减产[６９]ꎬ 这可

能与所研究的慈姑属物种不同有关ꎬ 或与水稻不同

栽培品种相关ꎮ
２ ４　 慈姑属的经典分类、 遗传多样性和谱系地理学

慈姑属的经典分类吸引了大批中国学者ꎬ 他们

从染色体数目到核型分析[１７ꎬ７０－７２]、 营养和繁殖器

官的形态结构到花器官、 果实的发育[７３ꎬ７４]ꎬ 以及

叶形多样性的量化[７５] 等方面进行了研究ꎬ 为探索

慈姑属内的种间关系奠定了基础ꎮ 也有研究从多

个表型和核型性状出发ꎬ 结合分子证据ꎬ 总结了

中国乃至世界慈姑属的亲缘关系[７６－８３] ꎬ 这些结论

与陈家宽[４]对慈姑属植物系统进化研究的结果基

本一致ꎮ
前人对慈姑属植物的遗传多样性从种群内、 种

群间和种间 ３ 个水平进行了研究ꎬ 并解决了以下几

方面问题:
第一ꎬ 慈姑属植物的无性系繁殖能力通常较

强ꎬ 那么其无性繁殖对于现有种群的贡献如何? 多
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数研究指出ꎬ 慈姑属植物多个物种的克隆水平处于

中、 低水平[８４－８７]ꎬ 也就是说ꎬ 野外种群的有性繁

殖占有重要的地位ꎮ 这与笔者在野外观察到的其水

生生境的短暂性相吻合ꎬ 因为浅水或沼泽区域的

水位年际变化较大ꎬ 造成自然种群维持生长的时

间十分有限ꎬ 种子库从而成为建立种群的重要基

因来源ꎮ 因此ꎬ 在对该属植物进行相关实验时ꎬ
应特别注意其自然种群的历史和连续性ꎬ 因为这

可能会导致无性系分株的相对比率和种群遗传结

构的改变ꎮ
第二ꎬ 慈姑属植物的遗传多样性如何? 前人对

该属的研究表明ꎬ 多个物种遗传多样性都处于中高

水平[２７ꎬ２８ꎬ８８－９２]ꎬ 特别是一些濒危物种均表现出较

高的遗传多样性ꎬ 这说明其濒危原因可能与生态因

素相关ꎬ 而非遗传变异的限制ꎮ 然而ꎬ 少数狭域分

布的物种ꎬ 如利川慈姑的克隆多样性和遗传多样性

均较低[３２]ꎬ 暗示其自然种群的有性生殖能力较弱ꎬ
基本靠无性繁殖ꎬ 且其东、 西区域的种群分化[１０１]

表现出奠基者效应或瓶颈效应ꎮ
第三ꎬ 慈姑属植物种群间的基因流动如何? 多

个研究结果均显示种群间的分化程度相对较低ꎬ 即

基因流水平很高[９３－９５]ꎮ 这表明该属植物的花粉流

或种子散布能力较强ꎬ 水体的连通性可能在一定程

度上促进了种子的扩散ꎮ
第四ꎬ 慈姑属植物的谱系地理格局如何? 相关

研究表明ꎬ 不同物种经历的演变和扩散历史是有其

特殊性的ꎬ 如野慈姑没有特殊的避难所[９５]ꎬ 而美

洲慈姑(Ｓ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ)的冰期避难所十分明显[９２]ꎮ 美

国 ２ 个不同分布的濒危物种极有可能是同祖先分化

的姐妹物种对[９１]ꎮ 随着慈姑属物种新的分子标记

的发现[９６] 和高分辨率遗传变异技术的应用 (如

ＳＮＰ 等)ꎬ 有望将该属植物生态和进化生物学研究

引入一个崭新的时代ꎮ
２ ５　 慈姑属的开花传粉生态学和繁育系统进化

此部分研究占所有慈姑属生态和进化研究的比

例最大ꎬ 论文的数量占所有研究文献的三分之一以

上ꎬ 研究的物种几乎囊括了慈姑属所有中国分布的

物种和常见的美洲种ꎮ 具体研究领域可概括为以下

４ 个方面:

(１)有性繁殖和无性繁殖的基本特征和交配系统

此类研究包括开花观察和传粉生物学研究方

法[９７－１０２]、 传粉相关器官和过程的定性定量描

述[１０１－１０６]、 株 芽 形 成 和 生 活 史[２３]、 异 交 率 估

测[１０５－１０８]和种子萌发条件[２５]等ꎬ 此类文献发表年代

相对较早且研究内容比较基础ꎬ 这也是深层次研究

的基础和前提ꎮ 由于慈姑属植物有性繁殖和无性繁

殖并存ꎬ 且这 ２ 种繁殖方式之间既可能受资源的制

约权衡ꎬ 也可能直接互相影响ꎬ 如果无性繁殖的程

度过高则会影响有性繁殖的真实异交率ꎬ 从而降低

种子质量和有性繁殖的优势ꎮ 例如ꎬ 对矮慈姑估测

的异交率为 ５０％左右ꎬ 而近一半的自交被认为是克

隆分株之间的传粉造成的[１０６]ꎬ 与之相似的交配格

局也发生在美洲慈姑(Ｓ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ)的雌雄同株种群

内[１０９]ꎮ 但是野慈姑(Ｓ. ｔｒｉｆｏｌｉａ)和小慈姑(Ｓ. ｐｏｔａ￣
ｍｏｇｅｔｉｆｏｌｉａ)表现出中、 高水平的异交[１０５ꎬ１０７ꎬ１０８ꎬ１１０]ꎬ
这 ２ 个物种内有限的自交被认为是同株植物花序内

或花序间传粉造成的ꎮ 还有研究对实生苗和株芽萌

发的幼苗进行比较ꎬ 发现实生苗虽然在前期(春夏

季)的生物量大大低于株芽繁殖苗ꎬ 但由于其生长速

率更快ꎬ 在生长后期(秋季)两者生物量相当[１１１]ꎮ
在比较有性和无性繁殖后代的表现方面的研究仅见

此篇论文ꎬ 且样本量较小ꎬ 对生物量之外的其他性

状和适合度有待更多的研究ꎮ
(２)繁殖的相对投入和受环境的影响

生物的生活史由于资源限制和同化作用的限制

存在各种各样的权衡( ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ)ꎮ 在慈姑属植物

中ꎬ 由于存在营养生长、 有性和无性繁殖ꎬ 以及有

性繁殖中雌性和雄性在花水平或个体水平上的分

离ꎬ 给研究权衡的机制和规律提供了绝好的材料ꎮ
有研 究 指 出ꎬ 不 同 的 营 养 水 平[１１２]、 传 粉 水

平[２６ꎬ１１２]、 种 植 密 度[１１３]、 同 质 性 和 异 质 性 土

壤[１１３]ꎬ 以及潮汐[１１４] 都会影响有性和无性繁殖的

资源投入方式ꎮ 总体趋势是ꎬ 在环境胁迫时(营养

中等、 传粉匮乏、 种植密度大、 土壤异质性程度

大、 有潮水冲刷等条件)ꎬ 无性繁殖的相对投入会

提高ꎮ 这可能与一般认为的植物在恶劣环境中的耐

受性相关ꎻ 但也可能是由有性繁殖的失败直接导致

的[２６ꎬ１１２ꎬ１１３]ꎬ 即植物不是主动选择了该资源投入方
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式ꎬ 而是投入有性繁殖失败后不得已才把资源分配

给无性繁殖ꎮ 株芽的形成多在 ９ 月到 １１ 月[３１]ꎬ 这

正好与植物主要的花期和果期(６ 月－９ 月)相衔接

(笔者观察结果)ꎬ 这种时间上的先后顺序暗示植

物的有性繁殖程度会决定其对无性繁殖的相对投

入ꎮ 然而这个假说还有待实验验证ꎬ 比如控制基因

型后模拟不同的有性繁殖水平ꎬ 继而量化无性繁殖

的投入ꎮ 应该指出的是ꎬ 不同的环境会影响植物对

生长和繁殖的绝对投入ꎬ 正如植物在营养条件较好

时各方面的繁殖指标都会提高[１１５]ꎬ 所以在这类研

究中ꎬ 相对的概念十分重要ꎬ 也能帮助我们更有力

的鉴别资源获得( ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ)与资源分

配( ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ)ꎮ
在雌雄两性功能的权衡方面ꎬ 不同营养条

件[１１５－１１７]、 生长状态(花序顺序) [１１３ꎬ１１８－１２０]、 植株

大小[１１８－１２３] 和植株密度[１２２] 等都会影响雌花和雄花

的相对投入ꎮ 由于土壤营养充足、 花序顺序靠后、
植株更大或密度更小都可能对应植株高的资源水

平ꎬ 我们整合了在这些高资源水平时的研究结果:
其中有 ３ 个实验发现雌花和雄花的增长是类似的ꎬ
有 ８ 个实验发现雌花的相对投入会增高ꎬ 有 ５ 个实

验发现雄花的相对投入会增高ꎬ 还有 １ 个实验结果

在两个种群中不相同ꎮ 植株个体大小决定的性分配

规律( ｓｉｚｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｅｘ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎꎬ ＳＤＳ) 预示

植株随着资源水平的提高ꎬ 其会分配相对多的资源

给雌性功能[１２４]ꎬ 但是该规律与上述研究结果有较

大差异ꎮ 这也提示我们上述不同实验环境可能还包

括影响植株大小之外的其他因素ꎬ 如高营养条件下

的氮、 磷相对含量不同[１１５] 或微量元素的变化以及

植物真正吸收的效率差异ꎬ 花序顺序还与前期的繁

殖状况相关ꎬ 植株密度还可能伴随着不同的地下生

物量投入和一定的次生代谢等等ꎬ 这些都不能简单

的等同于植株大小ꎮ 的确ꎬ 在同时研究植株密度和

大小的文献中ꎬ 植株资源分配的格局是不同

的[１２２]ꎮ 在同时研究花序顺序和植株大小的文献

中ꎬ 只有植株大小对雌雄分配有影响[１２０]ꎮ 有意思

的是ꎬ 同样的课题组对同一个物种在不同实验中的

研究结果也不一样ꎬ 其中一个观察结果是ꎬ 随着植

株增大ꎬ 性表达偏雌[１２３]ꎬ 而另一个的实验结果

是ꎬ 随着植株增大ꎬ 雌雄表现为相同速率增长[１２２]ꎮ
因此这方面的研究需要更细致的实验设计和细化的

环境处理ꎮ
由于美洲慈姑(Ｓ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ)存在雌雄异株的种

群ꎬ 这给研究复杂的两性权衡提供了机会ꎮ 有研究

证实慈姑在繁殖中有性和无性之间的权衡取决于其

性别[１２５]ꎬ 无性繁殖更多的与雌性竞争资源ꎬ 而雄

性不受影响ꎮ 此研究还阐明了这种规律的差异是因

为雄性功能更受氮素限制ꎬ 而雌性功能和无性繁殖

更受碳水化合物限制ꎮ 还有研究探讨了不同性别个

体的数量比在不同区域的变化及其原因[１２６]ꎬ 揭示

了地理环境和种群规模对种群繁育系统多样性的选

择和维持作用ꎮ 另外ꎬ 慈姑属植物的种群规模对雌

雄花的同步开放、 性比( ｆｌｏｒａｌ ｓｅｘ ｒａｔｉｏ)和有性繁

殖成功也十分重要[１２７]ꎮ
(３)花二态和性二态的形成机制和性选择

性二态(ｓｅｘｕａｌ ｄｉｍｏｒｐｈｉｓｍ)是从达尔文开始

就被普遍关注的现象ꎬ 达尔文将这种现象产生的原

因归功于性选择[１２８]ꎮ 有花植物中的性二态(雌雄

个体分离)和花二态(雌雄异花)现象和成因也被很

多学者关注[１２９]ꎬ 不同的是在植物学研究里通常称

为传粉昆虫介导的选择作用(ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ
ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ)ꎬ 其本质和性选择是一样的[１３０]ꎮ 在慈

姑属植物中绝大多数是雌雄异花同株的性表达ꎬ 有

多个文献报道ꎬ 在两个物种(Ｓ. ｔｒｉｆｏｌｉａ ＆ Ｓ. ｌａｔｉｆｏ￣

ｌｉａ)中雄花和雌花相比ꎬ 其花瓣更大ꎬ 开花数量更

多ꎬ 但开花的速率(每天同时开花的数量或花展

示ꎬ ｆｌｏｒａｌ ｄｉｓｐｌａｙ)更慢[１３１－１３４]ꎬ 通过对昆虫传粉

的观察和量化研究发现ꎬ 昆虫对雄花的花展示变化

的响应不明显(雌花则相反)ꎬ 但对更大的雄花表

现出更多的访问ꎬ 且访花次数与花粉移出量呈正相

关ꎬ 也就是说ꎬ 更大的雄花能提高雄性适合度ꎬ 而

花展示大小与雄性适合度关系不大ꎬ 所以较小的花

展示度能延长雄性功能的持续时间ꎬ 给雄性繁殖带

来更多的机会ꎮ 有意思的是ꎬ 这些研究结果惊人的

一致ꎬ 体现出性选择在不同物种和种群中对性状相

同的选择作用ꎮ 在另一个雄全同株的繁育系统(Ｓ.
ｇｕｙａｎｅｎｓｉｓꎬ 雄花和两性花同株)研究中ꎬ 通过比

较不同传粉水平的结实率发现ꎬ 其两性花的产生可
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能是为了提供自交的繁殖保障[１３５]ꎮ
在性二态方面ꎬ 由于美洲慈姑(Ｓ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ)存

在雌雄异株的种群ꎬ 雌株有繁育果实的营养需求ꎬ
这可能给雌株带来更大程度的资源限制ꎮ 有少量研

究关注到其雄株和雌株在营养需求、 开花能力和克

隆水平上的异同[５１ꎬ１３６]ꎮ 与预期相反的是ꎬ 两种性

别的植株在上述方面都没有表现出较大区别ꎬ 这一

结果暗示雌株可能在生长能力和竞争能力方面本来

就强于雄株ꎬ 但还需要更多的实验才能进一步理解

造成这些两性异同的原因ꎮ
利用同样的繁育系统ꎬ 学者们还用模型和实验

证实了雌雄异株植物的花展示普遍偏小的原

因[１３７]ꎬ 因为花展示的大小通常与昆虫一次持续访

问花的数量相关ꎬ 而与访问的植株个体数目关系不

大ꎬ 所以在雌雄同株的植物里ꎬ 昆虫访花次数增多

往往会带来繁殖的成功ꎬ 而雌雄异株的性功能分离

在不同的植株上ꎬ 单个花的繁殖成功取决于昆虫访

问植株个体的数量而不是花朵数ꎬ 也就是说在不同

的繁育系统里其花粉的成功输送取决于不同的花部

展示策略ꎮ
(４)植物繁育系统从雌雄同株(ｍｏｎｏｅｃｙ)到雌

雄异株(ｄｉｏｅｃｙ)的进化证据

此类研究由于实验材料的特殊性ꎬ 全部集中于

美洲慈姑(Ｓ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ)ꎮ Ｍａｒｃｅｌ Ｄｏｒｋｅｎ 课题组完

成了两种繁育系统多个种群的取样和多方面的实

验ꎬ 包括单倍体的变异和种群间的谱系地理关

系[９２]、 性别决定的遗传因素[１３８]、 自交率和自交

衰退的估测[１０９]、 恶劣环境对雌性个体的塑造作

用[１３９]、 雄性个体的形成[１４０]ꎬ 以及生态因子和生

活史的异同[１４１]ꎮ 他们从遗传和种群分化角度、 生

态选择作用、 自然选择对两性适合度的最大化和自

交最小化的促进作用等多层面阐明了该物种的雌雄

异株繁育系统是从雌雄同株进化而来的ꎮ 这一系列

研究提供了植物繁育系统最全面最权威的进化证据

之一ꎮ 这也从另一个角度启示我们在对待特殊材料

时ꎬ 一定要全面的调查和取样ꎬ 运用多种实验手段

将其特殊性全面、 科学的揭示出来ꎮ

３　 结语

慈姑属作为世界广泛分布的水生植物ꎬ 各国学

者对其开展了内容广泛、 程度深入且长期的研究ꎮ
笔者在归纳概括慈姑属植物生态和进化生物学研究

成果的基础上ꎬ 指出慈姑属植物不论是营养生长还

是繁殖方面其表型可塑性均较强ꎮ 其在群落中的竞

争能力与生境、 慈姑物种及共存的物种相关ꎬ 特别

是慈姑作为稻田杂草的负面效应也随着水稻栽培品

种的不同而各异ꎮ 慈姑作为水生生态系统的修复物

种ꎬ 具有较强的优势和发展潜力ꎮ 慈姑属中有多种

植物的遗传多样性较高ꎬ 种群间基因流动也处于较

高水平ꎬ 暗示其能随着环境变化产生进化响应(即
可进化性ꎬ ｅｖｏｌｖａｂｉｌｉｔｙ)ꎬ 同时濒危物种更多的是

被生态因子限制ꎮ 对慈姑属植物繁殖生态和进化方

面的研究使我们对生活史的制约权衡有了新的理

解ꎬ 花二态的形成主要源于性选择ꎬ 以及繁育系统

从雌雄同株到雌雄异株的进化途径ꎮ 在慈姑属未来

的相关研究中ꎬ 以下几点值得学者们关注: 利用慈

姑的不同表型特点作为水环境的指示ꎻ 慈姑对不同

类型水污染的生态修复和应用ꎻ 有性和无性繁殖后

代的比较研究ꎻ 细化实验设计下的植物资源分配格

局探索ꎮ
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[１３７] 　 Ｖａｍｏｓｉ ＪＣꎬ Ｖａｍｏｓｉ ＳＭꎬ Ｂａｒｒｅｔｔ ＳＣＨ. Ｓｅｘ ｉｎ ａｄ￣
ｖｅｒｔｉｓｉｎｇ: ｄｉｏｅｃｙ ａｌｔｅｒｓ ｔｈｅ ｎｅｔ ｂｅｎｅｆｉｔｓ ｏｆ ａｔｔｒａｃ￣
ｔｉｖｅｎｅｓｓ ｉｎ Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ (Ａｌｉｓｍａｔａｃｅａｅ)[Ｊ] .
Ｐｒｏｃ Ｒ Ｓｏｃ Ｂ: Ｂｉｏｌ Ｓｃｉꎬ ２００６ꎬ ２７３ ( １５９９ ):

２４０１－２４０７.
[１３８] 　 Ｄｏｒｋｅｎ ＭＥꎬ Ｂａｒｒｅｔｔ ＳＣＨ. Ｓｅｘ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ

ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｏｅｃｙ ｆｒｏｍ ｍｏｎｏｅｃｙ ｉｎ Ｓａｇｉｔｔａ￣

ｒｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ (Ａｌｉｓｍａｔａｃｅａｅ)[Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｒ Ｓｏｃ Ｌｏｎ￣

ｄｏｎ Ｂ: Ｂｉｏｌ Ｓｃｉꎬ ２００４ꎬ ２７１(１５３５): ２１３－２１９.
[１３９] 　 Ｄｏｒｋｅｎ ＭＥꎬ Ｍｉｔｃｈａｒｄ ＥＴＡ. Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ

ｏｆ ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅ ｓｅｘ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｔｈｅ ｅ￣
ｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｐａｒａｔｅ ｓｅｘｅｓ: ａｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｔｅｓｔ
ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｘ￣ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ｕｓｉｎｇ
Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ (Ａｌｉｓｍａｔａｃｅａｅ) [Ｊ] . Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ
２００８ꎬ ６２(４): ９７１－９７８.

[１４０]　 Ｐｅｒｒｙ ＬＥꎬ Ｄｏｒｋｅｎ ＭＥ. Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｌｅｓ:
ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ｆｒｏｍ ｓｅｘ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｈｅｏｒｙ
ｕｓｉｎｇ ｍａｔｉｎｇ ａｒｒａｙｓ ｏｆ Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ (Ａｌｉｓｍａ￣
ｔａｃｅａｅ) [ Ｊ]. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１１ꎬ ６５ (１０): ２７８２ －
２７９１.

[１４１] 　 Ｄｏｒｋｅｎ ＭＥꎬ Ｂａｒｒｅｔｔ ＳＣＨ. Ｌｉｆｅ￣ｈｉｓｔｏｒｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａ￣
ｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｏｆ ｍｏｎｏｅｃｙ ａｎｄ ｄｉｏｅｃｙ
ｉｎ Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ (Ａｌｉｓｍａｔａｃｅａｅ) [ Ｊ] . Ｅｖｏｌｕ￣

ｔｉｏｎꎬ ２００３ꎬ ５７(９): １９７３－１９８８.
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