
第 25卷第 10期
2005年 10月

生 态 学 报

ACTAECOLOGICASINICA
Vol.25,No.10
Oct.,2005

雌雄同花植物的性分配

赵志刚1,杜国祯1*,刘左军2
(1.兰州大学干旱与草地生态教育部重点实验室,兰州 730000;2.兰州理工大学生命科学与工程学院,兰州 730000)

基金项目:国家自然科学基金重点资助项目(90202009);干旱与草地生态教育部重点实验室资助项目

收稿日期:2004-05-31;修订日期:2005-03-02

作者简介:赵志刚(1977～),男,甘肃武威人,博士生,主要从事植物繁殖生态学研究.E-mail:zhaozhg03@st.lzu.edu.cn

* 通讯联系人 Authorforcorrespondence.E-mail:guozdu@lzu.edu.cn

Foundationitem:StateKeyProjectforNaturalScienceFoundation(No.90202009)andProjectSupportedbyKeyLaboratoryofAridand

GrasslandEcologyofMinistryofEducation

Receiveddate:2004-05-31;Accepteddate:2005-03-02

Biography:ZHAOZhi-Gang,Ph.D.candidate,mainlyengagedinplantreproductiveecology.E-mail:zhaozhg03@st.lzu.edu.cn

摘要:性分配理论假定雌雄功能之间存在着 trade-off,对一种性别的投入增多必然会减少对另一性别的投入。雌雄功能投入的

适合度曲线的形状决定了哪种繁育系统是进化稳定的。因此,性分配理论可以解释植物繁育系统的进化,尤其被认为是雌雄异

株进化的选择机制之一。目前的实验研究分别在物种间、种群间、个体间及花间四个层次上进行:自交率的程度对物种和种群的

性分配都有影响;虫媒和风媒植物的性分配是个体大小依赖的;而且花序内花的性分配模式受昆虫访花行为的影响。相对于理

论,性分配的实验研究明显滞后,随着分子标记技术的普及,性分配理论将会获得更大的发展。繁殖分配需要进一步与性分配理

论结合,尤其在空间尺度上资源分配与繁育系统变化的研究是很有意义的。
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Sexallocationinhermaphroditicplants
ZHAOZhi-Gang1,DU Guo-Zhen1*,LIU Zuo-Jun2 (1.KeyLaboratoryofAridandGrasslandEcologyofMinistryof

EducationatLanzhouUniversity,Lanzhou730000,China;2.LanzhouUniversityofScienceandTechnology,CollegeofLifeScienceand

Engineering,Lanzhou730070,China).ActaEcologicaSinica,2005,25(10):2725～2733.

Abstract:Thetheoryofsexallocationassumesthatthereisatrade-offbetweenthesexes,i.e.increasinginvestmenttoone

genderwillreducetheinvestmenttoanother.Theclassicalmodelofsexallocationforoutcrossingspeciesshowsthatmale

fertility(m)andfemalefertility(f)areconsideredpowerfunctionsoftheproportionofresourcesputintomalefunction(r):m

= kmrb,f= kf(1- r)c.Exponents(bandc)< 1generateafunctionwithdiminishingreturns,meaningtheESSis

hermaphroditism,whereasexponents(bandc)>1generateafunctionwithacceleratingreturnsandanESSofdioecy.Sex

allocationtheoryhasbeenusedtoexplainnotonlytheevolutionofbreedingsystemssuchasdioecy,butalsotomodel

allocationinpartialselfersMoststudieshavefocusedonthefourlevelsofflower,individual,populationandspecies.

Becauseplantsaresessile,unlikeanimals,theyaredependentuponpollenvectorsforfertilizationofovules.Thishas

contributedtotheevolutionofcomplicatedreproductivemodesandmatingstrategies.Thedifferentmatingsystems(suchas

selfing,cloningandoutcrossing)havegreateffectsnotonlyonthefitnessofindividualsandthegeneticstructureof

populations,butalsoonsexallocationwithinflowers.Forexample,theassumptionthatallocationtomalefunction,including

theproportionofresourcesallocatedtoattractivestructures,declineswithincreasingselfingratehasbeenprovenbymany

experiments.

Theeffectofselfingratesonsexallocationcanalsobeappliedtocomparisonsamongpopulations(orgenotypes)within

species,wherethegenotypewithhigherselfingrateallocateslesstopollenproduction.Selfingcanoccurthroughvarious

modes,however,includingautogamous,abioticgeitonogamyandbioticgeitonogamy.StudieshaveshowntheESSstrategyis

female-biasedallocationforallthreemodesabove.Inpoorenvironmentalconditions(e.g.lowertemperature),
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abundancemaydecreaseandselfingmayincrease,leadingtoasimilarfemale-biasedESS.However,athigherelevation,an

alternativestrategymaybeincreasedallocationtoattractivestructures(male).Theadaptiveconsequencesofallocation

responsestotheenvironmentneedmorestudy,especiallyinthecontextofmatingsystemevolution.

Recently,studiesofsexallocationhavefocusedonvariationamongindividualswithinpopulations.Iffitnessgainthrough

maleandfemalefunctionsisdifferentiallyinfluencedbysizeorstatus,itisexpectedthatorganismswilladjustsexallocation

accordingtosize.Severaltheorieshavebeensynthesizedtodeterminethedegreeanddirectionofsize-dependencyofsex

allocation,includinglocalmateorresourcecompetition,thepollinationenvironment,andresourcecostsassociatedwitheach

sexfunction.Recentstudieshaveillustratedthecorrelationofsexallocationandsizeininsect-pollinatedplants,i.e.female-

biasedallocationoflargerindividuals,althoughwind-pollinatedplantsmayallocatemoretoeitherfunctionwithincreasing

size.Ingeneral,largerinflorescencewillpromotegeitonogamyandpollendiscounting,whichaffectstheESSsexallocationas

well.

Withinindividualswithcomplexinflorescences,floralsexallocationatdifferentpositionswithintheinflorescencemay

changewiththedirectionalityofvisitsbypollinatinganimals.Inaddition,variationintheamountofresourcesavailableto

flowersatdifferentpositionswithininflorescencesmayleadtovariationamongflowersinpollenandseedproduction.

Incontrasttothedevelopmentoftheories,experimentalstudyofsexallocationhaslagged.Withthedevelopmentof

molecularmarkers,predictionsofsexallocationtheory,inparticularthetrade-offbetweenthesexescanbemoreconveniently

tested.Furtherresearchisnecessary;especiallytheinvestigationoftheevolutionofresourceallocationandbreedingsystems

withinaspatialcontext(includingtheeffectofelevationonpollenlimitationandsexallocation).Thisworkwouldbe

significantforourunderstandingoftheevolutionoflifehistorytraitsinplants.
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达尔文[1]通过早期的博物学观察发现:减少对一种繁殖功能的投入,并把这减少的部分分配给另一性功能时,这种减少就

得到了补偿。这种权衡(trade-off)思想后来得到 Charlesworth&Charlesworth[2]、Lloyd[3],尤其是 Charnov[4]的进一步阐述,发

展为性分配理论。性分配理论假定雌雄功能之间存在着权衡(即对一种性别的投入增多必然会减少对另一种性别的投入),主要

研究以下 5个问题:(1)两性体种群内由自然选择作用所维持的平衡性比率是什么?(2)对一种性转换者的最佳性转换时间和性

别顺序(雄性在前还是雌性在前)是什么?(3)对于同时两性体,每个繁殖季节内个体对雌雄功能的最佳资源分配是什么?(4)在

何种条件下同时两性体或者雌雄异体是进化稳定的?(5)什么时候自然选择使得个体根据环境或者生活史状况而改变其对雌雄

功能资源分配的比例?这些问题从根本上讲属于一个问题,只是因研究的对象(主要是繁育系统的差异)不同而已[4]。

1 性分配理论

根据性分配理论,ESS(Evolutionalstablestrategy,进化稳定对策)的性分配依赖于雌雄资源的适合度增加曲线(如图 1

A,B)。

图 1 经典的异交物种的性分配模型[5]

Fig.1 Classicalmodelofsexallocationinoutcrossingspecies[5]

模型认为雄性繁殖力(m)和雌性繁殖力(f)是雄性功能资源分配比例(r)的指数函数:m=kmrb,f=kf(1-r)c;其中 km和 kf
是常数。当指数(b或 c)<1时为饱和(减速)的函数,当指数(b或 c)>1时为加速的函数。这些指数决定了 ESS的繁育系统。如
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(A),当 b和 c都<1时,两性花系统(Hermaphroditism)是 ESS的,m和 f的曲线是向外弓的;(B)当 b和 c都>1时,曲线是加

速的增加(随 r的增加,适合度升高的更快),则雌雄异株(Dioecy)是 ESS。假如有一个突变体 i,那么突变体的适合度是相应的

雌雄繁殖力的平均:wi=fi+fmi/m,其中 f和 m为整个当地种群平均雌、雄适合度,替换上式变为 wi=ki(1-ri)c+kmrib/kmrb

*kf(1-r)c,rib/rb表示整个种群中由突变体授粉产生的种子部分,根据 Lloyd的方法,ESS的 r值是 b/(b+c);两性花达到

ESS的条件是:b+c>2bc。这些结果表示 ESS的繁育系统是由适合度增加函数的指数决定的,而不是常数 km和 kf(图引自

Campbell[5])。
这个模型的主要作用就是能够区别什么时候雌雄异株是 ESS,什么时候雌雄同花是 ESS的,因此性分配理论被认为是性

别分离的雌雄异株进化的选择机制之一,另一机制就是传统的高自交率和高的近交衰退理论。性分配理论一经提出,立即引起

人们极大的关注,经典的模型也得到了补充和改善,如考虑到自交的,考虑到吸引结构、两性功能时间上的分离等模型,并且相

应地做出了理论预测:

(1)对于专性杂交的物种(对雌雄异株同样),雌雄分配比(♂/♀)与雄,雌两性功能适合度曲线的指数之比是成比例的;

(2)性分配(繁殖资源投入到雄性功能的比例)随着自交率的增加而降低;

(3)对吸引结构的资源分配随自交率的增加而降低;

(4)对专性异交者,如果其繁殖结构被划分成更多功能部分(不仅仅是雌,雄两性器官,如花冠、蜜腺等),那么对任一功能的

分配与它们适合度曲线的指数之比是成比率的;

(5)当花粉和胚珠所需资源库与果实和种子成熟所需的不同时,并且繁殖受种子和果实限制,花期性分配是偏雄的;但是若

一个种子的代价比一个胚珠的高,那么最终的性分配(含种子)是偏雌的;若一个胚珠的代价比一个种子的高,那么花期的性分

配为 1:1;

(6)若是预测(5)的模型中考虑对吸引结构的分配和自交率,那么花期对雌性功能的分配比对雄性和吸引结构的分配低(条

件是果实生产受资源限制而且自交率很低[6];

(7)在风媒植物中,大量花粉的扩散应该产生线性适合度增加函数(雄性)单个花粉使胚珠受粉的比率减少[7]。而虫媒植物

应该随着花粉产量的增加产生一饱和增长的适合度曲线,因为传粉动物的携粉能力是有限的。因此,风媒植物的花粉产量应该

比虫媒植物高。这些理论预测只有部分得到了部分实验的支持(如(2)、(3))。
性分配理论的实验验证面临的第 1个困难就是采用哪种测量指标(Currency):生物量(碳)还是营养元素(氮、磷等),测量

指标的不同往往会造成结果的差异。不过,只要不考虑获得 ESS的准确值,那么用种群、个体或是花之间的性分配的相对比例

进行比较则是比较可行的办法,测量指标的影响也就不重要了[6,8]。模型检验的另一个困难就是描绘适合度曲线时,怎样估计

雌、雄功能的适合度(广义)。传统的花粉产量,花粉输出量或是访花频率的观测都不能准确的代表雄性适合度,而种子产量也不

能准确的代表雌性功能的生殖力适合度,因为所有的种子不可能都发育为成熟的个体(比如种子的近距离扩散导致子代之间的

局域资源竞争)。近几年来,父本分析(Paternityanalysis)[9]方法的发展和种子幼苗期研究[10]可以准确的估计雌、雄适合度[8]。目

前有不少研究进行了这方面的探索[5,11～13],很好地验证了性分配的理论预测。

2 性分配与繁育系统的进化

植物界复杂多样的繁育系统明显不同于动物、尤其是高等动物雌雄异体的形式,这归因于植物独特的生物学特性,一是固

着性,植物不能移动,因此依赖于传粉载体运送花粉(雄配子)这种依赖性促进了植物和传粉载体(动物、风、水等)的协同进化;
二是植物的构件生长,使得雌雄配子体可以在花、花序、个体甚至种群水平上在结构上和空间上进行结合,形成多种多样的繁育

系统,如雌雄配子体在同一个体上,有雌雄同花(Hermaphrodite)、雌雄同株异花(Monoecy)、雌全同株(Gynomonoecy)、雄全同

株(Andromonoecy)和三型同株(Trimonoecy)等属于性别单态(gendermonomorphism);相对应的,雌雄配子体在不同个体上组

合 为性别二态(genderdimorphism),如雌雄异株(Dioecy)、雌全异株(Gynodieocy)、雄全异株(Androdioecy)、以及三型异株

(Trioecy)。植物复杂多样的繁育系统最普遍的还是雌雄同花的植物,约占被子植物的 3/4。
性别二态的雌雄异株是由单态的雌雄同花的两性体进化来的[1,14～17]。大多数研究集中在两条进化途径,即雌全异株

(Gynodieocy)和雌雄同株异花(Monoecy)向雌雄异株(Dioecy)的进化[18,19]。近年来,有报道通过异型花株(distyly)产生单性个

体的途径[20],只是其遗传基础尚不清楚。
自达尔文[1]最早讨论雌雄异株的进化以来,关于雌雄异株的进化动力有过广泛的讨论,认为较高的自交率和近交衰退是主

要原因[21～26]。但达尔文本人的观点明确表示在雌雄异株进化之前必须已经选择出了异交机制(保证有效的繁殖后代),否则,向

雌雄异株转化的每一步都会导致不育性的发生,所以雌雄异株不一定是为了产生异交避免近交衰退。如果仅仅是为了避免近

交,不一定非得雌雄异株,雌雄异位(herkogamy)、雌雄异熟(dichogamy)、雌雄同株异花(monoecy)及自交不亲合(self-

incompatibility)等都是有效的异交机制,而且,通过亲缘种的比较研究表示异交机制先于雌雄异株出现[17]。关于性别单态向性
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别二态进化的理论模型通常确定 3个关键因子:(1)自交和异交的适合度意义,(2)性表达的遗传控制,(3)雌雄功能的最佳资源

分配[27]。避免近交理论仅仅是从雌性角度考虑个体的适合度,忽略了雄性途径的贡献;而性分配理论则从雌雄两个功能考虑个

体的适合度,研究繁殖资源在两性功能间的最优分配。近几十年来,越来越多的研究开始根据性分配理论探讨雌雄异株的进化

问题,理论方面取得了较大的进展[2,4,28～30]。相比较而言,由于自然界的复杂性、实验手段的局限等各种原因,对理论模型的实验

验证远远滞后于理论发展,因此,性分配理论的发展目前需要更多的实验数据的支持。根据植物的构件性,概括起来说性分配理

论的实验研究主要建立在 4个层次上:物种间、物种内种群间、种群内个体间及个体内花之间的比较。

2.1 自交率对性分配的影响(种间比较)
由于植物不能移动的固着特性,使雌雄配子的结合依赖于传粉载体,故有花植物的繁殖方式和交配对策都极为复杂。而交

配系统的差异(如自交、无性繁殖和异交等)不仅对植物个体的适合度、种群遗传结构有很大的影响,而且还深刻影响花的构成

和性分配[2～4,31]。Cruden[32]早在 1977年就发现异花授粉植物的花粉数/胚珠数(P/O)远远大于自花授粉者,只是他是从传粉效

率和种子生产效率来考虑。
在 1986年以前,性分配理论把繁殖资源分配分为两类:即雌、雄功能投入。之后,人们对繁殖资源进行了更细的划分,如对

吸引结构(如花被、花蜜)和附属结构(如花丝、花梗)的投入,资源分配在不同的功能之间存在权衡[6]。性分配理论预测:性分配

随自交率的增加而降低[2,33];花的吸引结构(如花被、花蜜)的资源投入随自交率的增加而减少[31,34,35]。目前有很多实验数据验

证了这些理论预测,有在花期的,也有果期的研究[36～41]。Barrett等[42]发现 1年生植物自交率较高,而多年生植物(尤其木本植

物)的自交率较低。一般认为自交为 1年生植物提供了繁殖保障,但 Morgan等[43]认为繁殖保障对 1年生和多年生植物都是有

效的,只是多年生植物的反复生殖使得近交衰退不断积累,既降低了未来的适合度,繁殖保障又会影响母株未来的存活率和繁

殖力,因此多年生比 1年生植物有更高的代价,所以自交率应该比 1年生植物的自交率要低。交配系统不仅影响植物的性分配

模式,而且也会影响植物的繁殖分配等生活史特征。Zhang[44]研究了部分自交植物的进化稳定资源分配模式,发现在较弱自交

衰退(即能够允许自交进化)的情况下,自交率增加将导致植物繁殖分配(种子)比例的上升,最极端的情形会定性的改变植物生

活史,使多年生变成 1年生。但目前关于自交率和繁殖分配之间关系的实验数据相当少。

2.2 植物种群间性分配的变化

自交率对性分配影响的理论预测不仅适用于物种间的比较,而且同样适用于种内不同种群间的比较(不同基因型的比较),
自交率较高的基因型对花粉生产的分配更低[39,3,40,45]。但是,自交机制的差异使自交有几种不同的模式[14,46,47]。Lloyd[34]指出自

交的模式会影响ESS的性分配。DeJong等[48]把自交的模式分为 3类:(1)自动自交物种(autogamous),花朵开放之前自交就已

在花内发生了;(2)非生物的同株异花授粉(geitonogamy),花粉通过非生物传粉落在同株相邻花的柱头上;(3)动物传粉的同株

异花授粉,动物的传粉造成同株异花授粉。DeJong通过构建 3种模型指出,3种自交模式进化稳定的性分配都是选择偏雌的分

配,而且,如果自交率随植物个体大小而增加,那么这就是个体大小依赖的性分配(较大的植物对种子的分配更多)进化的充分

条件。
随着海拔的升高,调节植物表现的许多环境变量如温度、生长季长短和资源有效性会随之相应降低。环境的这些变化对植

物和动物是一种压力,会影响植物的繁殖活动和植物与昆虫的相互关系。不同海拔的种群的繁殖对策和繁殖成功会发生变化。
在北极和高山环境中,虫媒植物的传粉成功往往是因为低的传粉者活动而受限制[49～51],而具备自交、无融合生殖和营养繁殖的

能力变得更重要[52]。但是,专性或显著异交的物种甚至可以在北极或高山地区极度严酷的环境中存活[53～55]。对于这些异交者,
增加对传粉昆虫的吸引和报酬的投入对于维持多变环境中传粉成功是很重要的[56]。关于海拔或纬度对种子大小[57],结实

率[58,59]以及交配系统[55,60]等的影响的研究已有不少,但是,与之密切相关的植物性分配对策对海拔或纬度的影响如何反应,还

未见有相关报道。如果较高的海拔确实产生了传粉的限制,那么植物的性分配模式就会发生变化:对自交亲和的物种来说,会增

加对雌性功能的投入;对自交不亲和的物种来说,会增加对雄性功能或花展示的投入,吸引更多的昆虫访花,提高其适合度。目

前还没有与此相关报道。环境梯度造成植物繁育系统及资源分配模式的变化对进行空间尺度上的研究是非常有意义的。

2.3 种群内个体间性分配的差异

近十几年来,对植物种群内性分配变异的研究受到人们越来越多的关注[3,61～68]。在种群内,性分配可能依赖于有机体的条

件或资源状况,如果雌雄适合度组分由于个体大小或资源条件的差异而受到不同的影响,那么可以预测有机体会根据其大小调

整性分配[4,69,70]。大小依赖假说常常应用于顺序两性体这种极端的例子,因为这种繁育系统雌、雄性繁殖在生活周期中是由分

离的个体发育阶段组成[71,4,37,70]。而在同时两性体,性分配的连续改变是可能的[69,72]。这种情况中,种群中的所有有机体(同时

两性体)对雌雄功能的相对投入随资源状况而改变。这种"行为"的证据在两性体的植物[69,63]和动物[72～74]中都有报道。两性不同

的反应(或对两性不同的影响)是开花植物性别调整的选择机制。目前综合了一些假说,如局域配偶竞争和局域资源竞争[69]、传

粉综合影响[7]、同株异花授粉[63]和性别差异相关的资源代价[69,75]等来决定性分配的大小依赖性的程度和方向。这些模型都是
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从大小优势模型[76]发展而来,指出如果雌、雄适合度组分之间的适合度增加曲线不同,那么大小依赖的性分配就是适应的;如

果雌雄适合度增加曲线都是线性的,ESS的性分配则不依赖于个体大小。
这方面的研究无一例外地都说明虫媒植物性分配和个体大小负的相关性,即大个体偏向雌性分配(因为同株异花授粉造成

减速的雄性适合度曲线)[63]。最近,Sato[68]的模型认为,个体大小依赖的 ESS性分配受植物所利用资源库的不同以及自交亲和

性的程度的影响:如果种子成熟利用的是所储存的和光合产生的资源,那么自交物种对雄性功能的最佳分配不依赖于个体大

小,是恒定的值,而自交不亲和物种,对雄性功能的最佳分配随个体大小增加而降低;如果种子成熟所利用的只是光合产生的资

源,不论自交还是不自交的物种,对雄性和雌性功能的分配都随个体大小增加而增加,只是自交不亲和物种的大个体更容易变

成完全的雌性。而随个体大小增加,风媒植物的性分配有两种模式,一种是个体越大越偏向雄性分配[77,78],另一种是大个体更

偏向雌性分配[79,80]。对前一种模式的解释有两种假说:一是"生殖力效应"(即与植物的大小依赖的生殖力有关),风媒植物的雄

性适合度是对花粉的资源投入的线性函数,因为风作为花粉的载体不会有饱和效应[2,63],而雌性适合度是种子投入的减函数,
因为较大植物的幼苗受到局域资源竞争[69,63];二是 Burd和 Allen[7]提出的"身高效应"(即与植物的身高有关):较大的植物通

常较高,所产生的花序离地面更高(较高的地方气流更快),因此有利于花粉的远距离扩散,可以获得更高的繁殖成功。但是最近

Sakai等[67]的理论模型认为仅仅一种因素(生殖力或身高)还不足以产生较大个体偏雄的性分配,还应该考虑不同大小个体的

花粉扩散面积和种子扩散面积的相对大小,以及生殖力和种子扩散距离的相对大小,不同的条件产生不同的进化稳定的性分配

模式。当然,这些理论预测还需要实验数据的进一步支持。

2.4 个体内性分配的变异

对于一些具有复杂花序的植物来说,花序内不同部位的花的性分配也存在着变异。这种变异可以反映出每一性别的繁殖成

功的差异[81]。由于昆虫固定的访花行为,花序内的花粉流具有方向性(从底部到顶部或从顶部到底部),因而最终影响到花序内

花的性分配[82]。尽管第 1朵被访的花会接受更多其他植物的花粉,而最后访问的花更容易接受自己的花粉,但最后访问的花在

花粉输出方面却是最成功的[83,84]。推测较早被访的花应该对胚珠的投入更多,而较晚被访的花应该对花粉的投入更多,从而获

得更高的繁殖成功。这种模式更可能存在于自交不亲和的物种中[82],但目前对这个推测的实验验证比较少。
资源条件也会影响两性花植物的性分配[85,4]。花序内不同花之间的有效可利用资源不同造成花的胚珠数目和种子产量的

差异[86];花粉萌发率或花粉管生长速率也依赖于植物的资源状况[87]。因此,要估计花的性分配的差异需要区别花粉限制和资源

限制的影响。Kudo等[88]对 Corydalisambigua的研究表明是花粉限制造成顶部的花的结实率更低,资源并不是限制因素。而且

对雌性功能(雌蕊)、吸引结构(花瓣)及花蜜的投入从底部的花到顶部的花逐渐减少(因为主要的访花昆虫--一种蜂王是从底

部到顶部的顺序访花的),而对雄性功能(雄蕊)的投入在花之间没有显著差异。
较大花序内昆虫的连续访花会造成同株异花授粉,产生花粉折扣效应(pollendiscounting)[89]。对自交亲和的物种,花序内

同株异花授粉的增加使自交率升高,而杂交的成功率降低[89]。由于花粉扩散降低、杂交花粉的稀释及自身花粉粒的干扰等使雌

雄功能的繁殖成功降低[90]。Klinkhamer和 DeJong[91]认为同株异花授粉对自交不亲和植物的负效应更强。为了减少这种负效

应,花的对策就是使花粉活动与柱头在时间和空间上分离,即雌雄异位和雌雄异熟,或者通过花的顺序开放来调节花序内同时

开花的数目[92,84]。

3 问题与展望

目前有关繁殖分配的大部分研究只考虑雌性功能,即种子生产,而忽略了花期的雄性功能(花的维持、蒸发损失、花粉及花

蜜的生产)。根据性分配理论,繁殖资源在雌雄功能之间的分配存在着trade-offs。作为吸引结构,花蜜生产占了植物相当一部分

投入[93,94]。Pyke[95]通过去除花蜜实验来诱导Blandfordianobilis的花蜜产量,结果降低了种子的产量,因此,他认为花蜜和种子

生产之间存在着权衡。Ashman和 Schoen[94]发现花的寿命和种子的产量之间同样存在着权衡。可见对种子的资源分配不仅受

外界环境条件的影响(当前繁殖与未来存活和繁殖的权衡),而且受两性功能的权衡的影响。如果象大多数的繁殖分配研究那

样,忽略了雄性功能的适合度收益,那么怎样区分环境影响的结果和雌、雄功能权衡的结果是当前面对的一个难题。而且,如果

象以往那样讨论多年生植物在存活和繁殖之间的资源分配时,忽略植物的雄性繁殖投入并以r或R作为适合度指标,那么植物

的种子(雌性适合度)必须是资源投入的线性函数,而这个条件可能是许多植物种群无法满足的[96,97]。因为根据性分配理论,进

化稳定的雌性分配要么是加速递增(雌雄异株的植物),要么是减速递增(两性花植物)。今后的生活史理论研究需要将繁殖分配

和性分配纳入同一理论框架解答这两个难题。
目前,性分配理论的实验研究已远远落后于理论发展,还需要更多的实验证据来验证理论预测。令人欣喜的是,RFLP、

RAPD、AFLP、SSR、ISSR等分子标记手段的发展,尤其 SSR、ISSR和父本分析技术的应用给准确度量雌雄繁殖的适合度曲线

提供了有力的支持,有可能更深入的了解性分配变异的根本机制。对性分配模型检验的另一种方法是检验模型的假设,即雌雄

功能之间的权衡是否存在。两性花物种中雌雄功能的负的遗传相关还很少被检测到[98,8]。尤其 Worley等[99]认为植物的构件性
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使个体水平上的资源分配存在等级性,比如对生长-繁殖的分配和对雌-雄功能的分配。如果上一等级繁殖分配的变异更高(方

差更大),那么就会掩盖下一等级两性功能分配之间的权衡关系。要检验雌雄功能的负的遗传相关,就需要考虑植物的等级分配

模式。
对大小依赖的性分配的适应性的机制及其进化意义仍然不清楚,开花物候造成资源库的差异及自交亲和程度对虫媒植物

大小依赖的 ESS的性分配有怎样的影响?生殖力大小和花粉、种子扩散距离的相对大小及相互关系对风媒植物的性分配的大

小依赖性的影响又怎样?准确的回答这些问题仍然要借助分子标记手段进行更多的深入研究。而且,植物性表达与个体大小的

关系应该在不同的水平上(如个体、花的水平),用不同的指标(生物量、氮和磷等)来测量可能更有说服力[100]。
雌雄异株从雌雄同花植物的进化主要通过两个途径:雌花两性花异株和雌雄同株异花。因此,自然界中存在的许多雌花两

性花异株和雌雄同株异花的植物就是研究性分配对策的极好的材料,作为中间过渡类型的繁育系统,不同性别之间性表达、繁

殖成功的差异以及在不同生境(空间格局)的差异可以直接估计繁育系统进化的选择动力和演化方向。国外研究的较多的材料

如雌花、两性花异株的 Geraniumsylvaticum(老鹳草属)、Fragariavirginiana(草莓属)、Sileneacaulis(蝇子草属)、Echium

vulgare(蓝蓟属),雄花、两性花异株的 Mercurialisannua(山靛属),雄花、雌雄同株异花的 Solanumcarolinense(茄属)等等。

Iwasa和 Cohen[101]的模型发现,多年生植物的繁殖分配一般应随生长季长度的增加而增大,这表示随着海拔升高(植物生

长季缩短)多年生草本植物的繁殖分配应该越来越小。不同海拔的种群的繁殖对策和繁殖成功会发生变化:在北极和高山环境

中,虫媒植物的传粉成功往往是因为低的传粉者活动而受限制,而具备自交、无融合生殖和营养繁殖能力变得更重要。但是,与

之密切相关的植物性分配对策对海拔或纬度影响的反应如何,还未见有报道。显然,关于高海拔或高纬度等极端环境下的繁育

系统、资源分配对策的系统研究是很有必要的,对更清楚了解繁殖分配、性分配与繁育系统之间的相互关系及空间尺度上的进

化有重要的意义。
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