
第 !"卷第 #期

!$$"年 #月

生 态 学 报

%&’%(&)*)+,&%-,.,&%
/012!"3.02#
45123!$$"

植物的冗余及其生态学意义 67大型水生

植物生长冗余研究

任明迅3吴振斌
8中国科学院水生生物研究所淡水生态与生物技术国家重点实验室3武汉 9:$$#!;

基金项目<国家杰出青年科学基金8编号 :==!>$$#;和欧盟国际科技合作8合同号 (?@,&"A&’=B$$>=;资助项目

收稿日期<"===C""C!$D修订日期<!$$$C$#C$!
作者简介<任明迅8"=#BE;3男3贵州印江人3博士F主要从事生态学和环境科学的研究F

摘要<通过水生群落中常见优势种凤眼莲 8GHIJJKLMHNILNOOHPQO;根系的去除实验证明了生长冗余的存在3并在此基础上

对大型水生植物的竞争力RS浮游生物的悖论T及水生群落稳定性的产生与维持作了新的阐述F根系去除实验表明<群体

中凤眼莲植株的根系生长冗余较单株生长时为多D这些冗余根系的去除不会对整个植株的生长发育产生明显影响D群体

中植株根系冗余能够加强植株的竞争能力F生长冗余以及建立在生长冗余基础上的更高层次的冗余结构与生物多样性

具有一定的相关性3也是生物进化中自然选择的真正对象F据此提出了S进化在生物多样性的基础上进行T的新看法F
关键词<大型水生植物D生长冗余D生物多样性D稳定性
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冗余理论是近几年发展起来的新学说!在国际上引起了热烈的讨论"有学者认为冗余现象对解释群落

稳定性#包括抵抗力与恢复力$的产生与维持具有重要意义%&’"著名生态学家 ()*+!,-.-曾指出/冗余能

提高生态系统的稳定性%0’"但是!这些论断都只是从理论上1推理2而出!并没有得到明确的实验支持"其主

要原因在于群落中的冗余结构并无直观证据证明冗余的存在及其作用"因此!也有不少学者对冗余现象的

存在与作用提出了质疑%3!4’"
本文及随后的有关文章将对冗余结构的基础部分55生长冗余#主要包括植物体的根部6茎叶部及花

部等部位的冗余$进行实验证明!在此基础上分析植物生长冗余与水生群落或陆地群落的稳定性之间的关

系!以期从冗余角度对 7*89:;<=><所谓的1?@A@)>B>C8:D?E@<F8><#浮游生物的悖论$2和群落稳定性的产

生与维持提供新的剖析思路"

G 冗余理论

冗余#HD)*<)@<9I$的概念最初来源于自动控制系统可靠性理论"在生态学中!冗余则是指生命系统中

两种或两种以上的元件或组分具有执行同一功能的能力%0’"特别是指那些平时吸收能量很少!处于非工作

状态或半工作状态的组分"它们在正常工作元件失效的情况下1填补空缺2!替代执行失效元件的功能"从

定义可以看出!由 于 多 个 组 分 具 有 执 行 同 一 功 能 的 能 力!某 一 个 组 分 的 失 效 不 会 造 成 整 个 系 统 的 功 能 失

效"在群落中!这显然意味着具备冗余结构的群落具有高稳定性"
冗余还表现在生命系统中的不同层次上%&’"如植物体器官的生长冗余6种群内的遗传结构冗余6群落

中的物种冗余以及结构层次冗余等等"其中!植物体的器官生长冗余易于观测和研究!也是后几种冗余存

在的基础"所以!以生长冗余为例进行冗余研究比较可行"
值 得 注 意 的 是!冗 余 之 间 除 具 有 相 同 功 能 以 外!往 往 在 其 他 方 面 存 在 着 明 显 的 差 别"如 同 功 能 种 团

#J*;E)$!它们占据相似的生态位!属于群落中的物种冗余!却常常是分类地位极远的两个种"除了在群落的

能量流动中互为冗余外!它们没有任何相似之处"这一点在以前的冗余研究中都被严重忽略了"

K 研究方法

KLG 实验材料

凤眼莲#MNOPPQRSNTORTUUNVWU$属于典型的大型水生植物!是水生群落中常见的优势种"其根系为须根

系!植株常漂 浮 于 水 面!除 根 系 以 外 的 茎 叶 花 等 部 位 都 露 出 水 面#只 在 发 育 后 期!花 葶 弯 曲 将 花 序 拉 入 水

中$"有的生长在浅水水域的凤眼莲根系也扎入底泥"凤眼莲的繁殖方式主要为依靠发达的匍匐茎和匍匐

茎上庞大根系进行的无性分蘖"研究凤眼莲根系的生长冗余对于认识其强大的繁殖力6竞争力和优势地位

具有很大意义!同时可为退化水生态系的恢复以及群落生物多样性的保护提供理论参考"
本实验所用凤眼莲采自同一母株上分蘖而出的大小6长势相似的萌株"萌株的叶片数大致相等"

KLK 实验方法

KLKLG 单株实验 取 3凤眼莲植株依次放入 3个盛水玻璃缸内"经 &个星期的生长后!分别对 3株植株进

行 &X36&X060X3根系的剪除处理"再观察三者的生长状况"

KLKLK 同种种群实验 在生长稳定的凤眼莲种群中!均匀放入 3株实验用凤眼莲"待其生长稳定#0星期

后$!分别进行 &X36&X060X3根系的剪除处理"观察其生长状况"

KLKLY 与黑藻共存的小群落实验 在生长稳定的黑藻 #Z[\RN]]T ŴR_NON]]T_T$!一种常见的沉水植物!种群

中均匀放入 3株凤眼莲"待生长稳定后!同以上分别进行 &X36&X060X3根系的剪除处理"观察三者的生长

状况"

Y 结果与分析

经过 &星期的稳定生长!去除根系的凤眼莲植株均发生叶片枯萎现象!且都为老叶"其原因是不同程

度的根系去除必定会或多或少地影响到植株的营养吸收!代谢能力弱的老叶因得不到足够营养而饿死"
实验植株发生了较明显的生长和繁殖方式上的差别/单株生长的凤眼莲萌蘖发达!没有有性繁殖‘而

后两个实验中!凤眼莲几乎无分蘖!主要营有性繁殖"这一现象与前人的工作相吻合%a’"
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!"# 单株实验

根部去除 $%&的凤眼莲植株没有明显的生长减弱且无新根萌发’根部去除 $%(的凤眼莲植株也无明

显的生长衰弱)但却萌生有大量新根系’而去除了 (%&根系的凤眼莲植株生长缓慢)长势很弱*可以认为)
凤眼莲植株大约存在着 $%&左右的根系对正常生长的植株而言是冗余根系*而 $%(根系被去除时生长虽

无明显减弱)却引起了大量新根系的萌发*这说明根系去除量较大时+少部分根系冗余也被去除,)剩下的

冗 余根系虽能满足植株的生长要求)植株也发展新根系以补充损失的冗余量实现-冗余补充+./01203245

6/461789/28,:*去除 (%&的根系对植株来说已是典型的灾难性破坏了)不仅冗余部分)大多数旺盛生长着

的根系也遭去除*剩余根系不能负担生长所需又无力发展新根系)植株的衰弱在所难免*

!"; 同种种群实验

实验的 &株凤眼莲均未见分蘖)但有开花*根系去除一半的植株其新根系的萌生量没有单株凤眼莲的

新根量多)可见)群体中凤眼莲植株的冗余程度要强于单株生长的凤眼莲*

!"! 与黑藻共存的小群落实验

凤眼莲的变化与同种种群实验中的变化基本相似)但萌生的新根少而极长)与其它两组实验中萌生的

放射状须根长势明显不同*其原因是由于黑藻的沉水生长使得水体空间有限)凤眼莲根系不能成须根状占

据水平方向上的地盘)只能向深处发展+表 $<图 $和图 (,*
表 # 不同生境中的凤眼莲经不同根系剪除处理后的生长情况
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根系处理

.[[8\6/9[]3̂
单株生长

_[̂/̂5 7̂]/0
同种种群

‘7]/072a39/634/b[b1̂387[2
与黑藻共存

c[/d7a8e78fghijkllmnojpkqkllmpm

去除 $%&
$%&6/9[]/0

生长正常)有萌蘖)无新根

r[693̂s6[e8f)ab6[18)
2[2/e6[[8

生长正常)开花)无新根

r[693̂s6[e8f)t̂[e/6)
2[2/e6[[8

生长正常)开花)无新根

r[693̂s6[e8f)t̂[e/6)
2[2/e6[[8

去除 $%(
$%(6/9[]/0

生长正常)有萌蘖及大量新根

r[693̂s6[e8f)ab6[18)
914f2/e6[[8

生长正常)开花)有新根

r[693̂s6[e8f)t̂[e/6)
a[9/2/e6[[8

生长正常)开花)较多极长的新根

r[693̂s6[e8f)t̂[e/6)
a[9/2/e [̂2s6[[8

去除 (%&
(%&6/9[]/0

生长显著衰弱)无新根

u/3v/2s6[e8f)
2[2/e6[[8

生长缓慢)有少量新根

w/4̂72/0s6[e8f)
7̂88/62/e6[[8

生长缓慢)有少量极长的新根

w/4̂72/0s6[e8f)
7̂88/62/e6[[8

图 $ 不 同 生 境 中 的 凤 眼 莲 在 不 同 根 系 去 除 处 理 后 的

最大根长

x7sy$ zf/93d7919 /̂2s8f[t6[[83t8/607tt/6/286[[8

6/9[]3̂8[{kq||}j~kmqjm!!k"o!̂7]/07207tt/6/28f3#7\

838a

图 ( 不 同 生 境 中 的 凤 眼 莲 在 不 同 根 系 去 除 处 理 后 的

大致根量

x7sy( zf/3bb6[d7938/6[[8$13287853t8/607tt/6/28
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! 讨论

!"# 根系生长冗余与竞争力

$生态学之根在于根之生态学%&’()**+,*-(.*/*012)(34+’((.*/*01*-)**+,56789:这句话一针见血地

指出了根系研究在植物生态学中的重要地位;多年来:对于植株根系的固着支持功能<营养吸收与转化功

能以及在竞争中的特殊作用等方面的生理与生态学研究一直都是植物学领域的热点78=>>9;
在水环境中:由于营养元素多溶于水中而易于被植物体吸收:根系的营养吸收功能不再重要而更主要

地表现在固着并支持植株上;大型水生植物大多是植株粗大而缺乏纤维素:再加上水体中的扰动多为水平

方向:因而大型水生植物的根系多为成放射状生长的须根系;对于象凤眼莲之类茎部高度退化缩短的植

物:根系的这种固着支持功能显得尤为重要;另一方面:由于漂浮植物只有根系位于水中%挺水植物的根系

扎入底泥中?沉水植物是整个植株均处于水环境5:根系直接面临着水体中众多浮游生物以及其它大型水

生植物根<茎:有时甚至还有叶的竞争;所以:根系是竞争的焦点;水环境中的大型水生植物:特别是凤眼莲

往往是水生群落中的优势种:它们是如何在竞争中保持优势的呢@实验结果表明:根系的生长冗余是其加

强竞争力的一个重要途径;
根系生长冗余增强植株竞争力的作用可从以下两个方面窥见一斑A

B 冗余根系能占据更多的地盘与资源:是占领新领域和加强竞争优势的有效方法;不论根系生长是在

水 平方向%须根系5:还是在垂直方向上%直根系5:庞大的错综复杂的根系都能占据很大的一片水域:别的

生物很难侵入其间;如果根系能分泌化感物质%凤眼莲正是典型的这种植物5:根系的竞争排除能力将更为

强大:使得邻近区域极少有其它生物的存在;在与黑藻共存的实验中:发现凤眼莲根系大多呈伸长生长外:
有部分呈缠绕状围绕于黑藻植株周围;相信这与两者间的竞争有关;

C 冗余根系使得植株在遭到竞争抑制或扰动受损的情况下继续维持正常活力;在受损较小的情况下:
植株依靠冗余而不必进行伤口恢复和器官再生就可很快回到正常生活活力;如果受损影响到了冗余:植株

也会及时进行自我修复:保持足够的冗余量%见 D">5;这种有效的$替代6与$补偿6对策显然对激烈的竞争

极为有利;

!"E 生长冗余与植株稳定性

自然环境:尤其是稳定性较高的水环境中破坏程度极大的灾难性扰动并不多:最为常见的是各种各样

的程度较轻的小扰动;如不停变动的水位<水温<FG值以及众多游来游去的藻类<菌类等微生物和浮游动

物的感染与采食;因而:如何有效而节约地应付随时随地出现的小扰动:以保证植株在扰动影响下仍稳定

生长成了植物面临的重大问题;
最为有效的方法也许是既具有强大的生长能力:又拥有旺盛的繁殖力;这使得植株必须将有限的能量

同时投入到旺盛的生长与繁殖努力中;从资源配置来说:这是不可能的;即使是在某一个方面:如生长方面

长期投入巨大能量都是不节约的;况且:应付小扰动本身并不需要太多的能量:植株若依靠经常性的器官

修复与再生来应付小扰动实在是一种能量浪费;
长期进化选择的过程中:有效而节约的生长冗余似乎成了植物的唯一选择;
冗余根系虽然表面上看是浪费了能量:但在扰动使某部分根系功能失效之后仍能维持整个根系的正

常功能:保证了植株在耗能很少的情况下一旦受到竞争抑制或扰动损伤后能够维持活力并很快恢复正常

生长:从而提高了植株稳定性;这的确是一个既有效及时:又非常节约的途径;
不同群体中的去除实验结果证明A凤眼莲的根系冗余在群体中比单株生长时更为强大;这进一步证明

了根系冗余是凤眼莲的竞争$王牌6;在群落中:植株面临着更为严酷的种间资源竞争和更多的随机干扰:
发展更大的生长冗余是保证植株稳定生长和存活的一个有效手段;

!"H 冗余与生物多样性

虽然都有$多6的涵义:冗余和生物多样性的差别是十分明显的;其最大的不同在于同一冗余之间具有

相同的功能:而生物多样性则是不同性质的生命系统的不同的<不相似的属性7I9;虽然两者的涵义并非完

全一致:但鉴于冗余存在的多层次性以及冗余内部之间也存在着差别%除了两者具有相同的功能外5:本文

8JK> 生 态 学 报 L>卷

万方数据



还是认为群落中的冗余与生物多样性包涵的内容基本相同!
群落生物多样性是生态学研究的中心问题"也是充满争议的一个领域!#$%&’()*+)于 ,-.,年指出的

/浮游生物的悖论0尤其指出了水生群落中存在着令人费解的生物多样性!当前解释生物多样性的一个流

行理论是/中度干扰学说0"其核心思想为1中等强度的干扰能使群落维持最高的物种多样性!但是"中度干

扰是怎样产生高物种多样性的呢2以前的研究从群落演替的角度分析"认为中度干扰使得群落处于演替中

期"而演替中期阶段是一个物种多样性比演替早期和后期都要高的阶段!其实"中度干扰造成高物种多样

性还有更深层次的原因!
在本文实验中"3种不同程度的根系去除象征着对凤眼莲植株 3种不同的扰动强度!实验结果表明1小

扰 动4根系剪除 ,536未影响植株的正常生长与发育"植株几乎没有发 展 明 显 的 新 根7高 度 扰 动4根 系 剪 除

8536破坏了比根系冗余程度更大的根系量"导致整个根系的功能失效"使植株丧失生长活力7只有中度扰

动 损害了部分冗余根系却未破坏整个根系的功能"植株能重新发展新根以实现/冗余补充0!由此可以发

现"中度干扰促进了具有生长冗余的器官的大量发生!从群落水平来看"中度干扰也因之促进了群落冗余

组分4主要包括冗余物种6的再生!物种多样性由此发生!
虽然这里讨论的是两个物种共存的小群落中的生长冗余与生物多样性间的关系"但所得到的结论具

有更为广泛的应用范围!当然"这也必须通过以后更多更精确的实验"尤其是野外考证来确定"并希望有更

多的学者对这一问题作进一步的探索!

9:9 自然选择的真正对象

生物进化的实质是生命系统各层次上的不同性状与特征被环境所选择!从这个意义上说"自然选择的

对象就是不同的性状"而这不同的性状恰恰正是生命系统各层次"包括分子;生物个体;种群;群落等"普遍

存在的/冗余0!具体地说"对于分子水平有遗传密码冗余和基因表达冗余7对于植株是各器官的生长冗余7
对于种群是遗传结构冗余和个体冗余等7对群落则是物种冗余4同功能种团6;结构冗余及层次冗余等!也

正是因为冗余的多层次性"自然选择也作用在多个层次上!因而"自然选择和进化在基因;个体;种群;群落

4群落进化也即群落演替6等诸多层次上反映出来"也就不足为奇了!,--<年香山科学讨论会上"陈均远等

人 提出的/广义演化论0也指出/生命系统从分子;细胞;个体;种群;群落以至于整个生物圈各个层次都存

在有相当的演化机制0=,8>!
由 于冗余与生物多样性的相关性"从宏观上看"/自然选择和进化在冗余基础上发生0也是/自然选择

和进化在生物多样性的基础上发生0!这否认了普遍认为的/多样性是进化的结果0的观点"深化了人们对

于进化与生物多样性之间关系的认识"为重新全面研究进化与多样性之间的关系给予了重要的理论指导!
现 在并无有力的证据证明/自然选择和进化在生物多样性的基础上发生0"两者间的关系至少是互为因果

的辩证关系"多样性并非仅仅是进化的结果!而这种关系的基础正是生命系统各个层次上的冗余结构!
植物的生长冗余在很大程度上还表现在除根系以外的枝;叶;花等器官上!正是由于植物的诸多器官

的生长冗余才共同构成了更高层次的冗余"从而促进了生物多样性和群落稳定性的产生和维持!关于枝叶

花等器官的生长冗余"尤其是花冗余4即开花不育6和雌雄性比率对维持生物多样性和群落稳定性的作用"
将在以后的研究中陆续报道!
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