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摘要：尽管植物在进化过程中面临不利自花授粉的选择，但许多植物仍维持混合的授粉机制。繁殖保障假说是解释 自交进化的 

最重要因子之一，一直足植物生殖生态学和进化生物学关注的焦点之一。概述了近年来的主要研究热点及其进展 ，包括自交进 

化的遗传和生态机制及理论模型探讨、繁殖保障假说的提出、验证自交能否提供繁殖保障的例证、延迟自交的类型及延迟自交 

能否提供繁殖保障的例证等方面。介绍了我国在繁殖保障和延迟自交方面研究的现状和不足之处，结合国际上研究繁殖保障 

假说的发展趋势已由单季节、单种群、单因子的研究阶段过渡到多季节、多种群、多因子(自交方式及其所占比例、花粉折损 、种 

子折损、自交率和近交衰退)的综合研究阶段，及由传统的、经典的研究方法过渡到应用现代实验手段(如SSR、SNP等分子标记) 

和先进仪器设备的研究阶段，提出今后研究中应注意的问题。有必要借用多学科(植物学、生态学和分子生物学)的方法及手段 

进行不同物种的对比和综合细致的研究。 
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Advancements in reproductive assurance and delayed selfing 

RUANG Cheng-Jiang ～，QIN Pei”，YIN Zeng—Fang。 (1 z oflife Science，Nanjing University， 210093，China；2．Institute 

ofBio-Resources and Environment，Dalian Nationalities University，Dalian 116600，China；3．College ofForest Resources and Environment，Nanjing Forestry 

Univer$ity，Na~iing 210037。China)．Acta Ecologica Sinica，2O06，26(1)：195—204． 

Abstract：The advancements and novel interests in reproductive assurance and delayed selfing，including genetic and ecological 

mechanisms for the evolution of selling and its theoretical models，reproductive assurance hypothesis，the exemplifications of 

testing if selfing provides the reproductive assurance，the types of delayed selfing，and the positive or negative exemplifications of 

delayed selling supporting the reproductive assurance，were introduced in this review． 

Though in the face of selection against self-pollination，mixed mating systems all maintained in many plants·Many 

theoretical and empirical efforts have been made to understand the evolution of selfing．Researches on genetic mechanisms have 

focused on the avoidance of selfing if inbreeding depression is high．Recently，researches have shifted on the ecological 

mechanisms，which oppose the evolution of selfing，including pollen discounting and seed discounting．More recently，there am 

two novel hypotheses on the evolution of self-fertilization：reproductive assurance hypothesis and automatic selection hypothesis． 

However，up to now，there are a few convincing studies showing selfing is adaptive in species with mixed mating．In many species 

the selfing component of mixed mating may represent a non—adaptive cost which is associated with the large floral displays required 

to attract animal pollinators：and it is also di￡ficult to determine which selfing is from the automatic selection or the reproductive 
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H SU IHII ． 

R印IDductive assurance hypothesis，where self-fertilization ehsures seed production when pollinators and／or potential mate arc 

scarce，is tlle m08t longstanding and most widely accepted explanation to the evolution of selfing，and it is one of the central 

concems of plant reproductive ecology and evolutionary biology． According to this hypothesis，the fitness advantage of selfing 

corrle8 from increased success with respect to outcrossing．Selection for the reproductive assurance provided by selfing may be 

e8pecially important in explaining the widespread occai'l~nce of partiM selfing in specles where the fitness Value of producing selfed 

progeny is greatly reduced by inbreeding depression．However，despite the exemplifications of selfing supporting the reproductive 

assurance hypothesis had been reported in some plant species，only two of them have combined experimental measures to test if 

selfing provides the reproductive assurance with estimates of pollen discounting，seed discounting，selfing rates and inbreeding 

depression in different populations in different years，and few exemplifications in the level of individual or flower test the 

reproductive assurance hypothesis． 

For delayed selfing，self-pollination is delayed until the opportunity for outcrossing has missed．This is regarded fls a 

reproductive adaptability because it apparently ensures seed production when pollinators are absent or scare，yet，it allows 

outcrossing to predominate when they are abundant．Delayed selfing in many plant OCCUrs from three suites of floral morphological 

traits has been shown to modify the degree of self-pollination within flowers，including dichogamy，transient self-incompatibility， 

and floral parts movement(eg．pollen slide，the late curling of stylar branche~ stamens bending upwards late in flowering， 

stamens progressively elongate towards the exerted stigma，corolla abscission and co：olla closing，etc．)．Although delayed selfing 

were reported in many plant species，few studies have quantitatively measured ts impact on reproductive assurance．As an only 

exemplification，report in Nature by Kalisz showed that delayed selfing of Coli asia verna supports the reproductive assurance， 

which combined reproductive assurance coefficient，selfing rate，pollinator fai ure rate and inbreeding depression in different 

populations in different seasons of different years． 

The study on the reproductive assurance and delayed selfing in China is on the way in recent years．A simple evolutionarily 

stable strategy model of resource allocation in partially selfing plants was developed，and delayed selfing in some plants were 

reported by Chinese scholars，but the benefits of these delayed selfing were not further clarified． 

According to the developments and present studies on the reproductive assurance and delayed selfing，we believe that the 

research on the reproductive assurance is shifting from single season，single population and single factor to comprehensive research 

phase of multi-seasons，multi—populations and multi—factors (selfing modes and its relative proportion，pollen discounting，seed 

discounting，selfing rate and inbreeding depression)，and from traditional and classical approaches to modem experimental 

technologies(e．g．the molecular markers of SSR，SNP，etc．)with advanced apparatus．We also put forward our insights into the 

study forfuture． 

Key words：reproductive assurance；delayed selling；advancement 

大多数被子植物都产生完全花(既有花药，又有柱头)，并且其中相当大的一部分是自交亲和的，因而是潜 

在的自交者 。J。根据一些地区的调查结果，62％ 68％的温带植物(主要是草本)和 35％～78％的热带植物 

(包括灌木、乔木、藤本和草本)至少是部分自交者 ’ 。自交有许多优势，如占据新生境 、克服传粉媒介的 

短缺 川 、维持植物种群的局部适应 以及后代能直接获得亲本的优良性状_1。 等。但是，由于自交带来的近 

交衰退，植物发展 _『许多促进异交的形态和生理机制，如雌雄异熟、雌雄异形异熟、雌雄异位、镜像花柱、异长 

花柱、自交不亲和以及卷曲性花柱 “ 等。尽管植物在进化过程中面临不利 白花授粉的选择，但许多植物仍 

维持混合的授粉机制，而且繁育系统从异交到 自交的变化是被子植物中最常见的一种进化转折 。 

达尔文在 1876年提出了繁殖保障假说是解释‘自交进化’的最重要因子，即在异交可能性降低或不可能 

的情况下，由自交产生种子的能力。该假说 自提出之后，一直是植物生殖生物学和进化生物学关注的焦点之 

一

，Kalisz等  ̈在 Nature上发表的例子证明蓝眼玛莉(Collinsia yertza)的延迟 自交能提供繁殖保障，而 Herlihy 
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和Eckert 在 Nature上发表的文章则认为，红萼耧斗菜(Aquilegia canadensis)通过延迟自交增加种子产量的受 

益是以高品质种子的损失为代价的。到目前为止，尽管繁殖保障假说已被广泛接受 “ 。’ ，但在不同季 

节、不同种群内，结合花粉折损(posen discounting，花粉被自交利用将减少异交可利用花粉的数量 )、种子折 

损(seed discounting，自交导致异花授粉的胚珠下降‘如 )、自交率和近交衰退进行研究以验证白花授粉能否提 

供繁殖保障的例证仍较少，导致繁殖保障假说长期以来因缺乏足够的证据而常引起争议。自交包括同株异花 

授粉、促进自交(facilitated selflng，动物传粉造成的花内自交)和自动自花授粉(autonomous antogamy，没有传粉媒 

介下自然发生的花内自交，也称自动自交) ' 3种方式，不同方式所占的相对比例对自交进化适合度有直接 

影响。Lloyd 根据自交和异交发生的相对时间，将自动 自花授粉分为 3种方式：前自交、竞 自交和延迟 自 

交 j。前自交指发生在异交机会出现之前的自体授粉；竞自交指可同时发生的自交和异交对胚珠的竞争， 

Lloyd和Schoen 后来修改了竞自交的定义，仅指在没有传粉动物介人的情况下，自体授粉和异体授粉同时出 

现。前自交和竞自交都有可能提供繁殖保障 J，但常伴随花粉折损和种子折损。延迟自交指异交机会丧失 

后的自动自花授粉，而且一直被认为是能提供繁殖保障的自交方式  ̈。但迄今为止，尽管延迟 自交是一种被 

广泛报道的繁育机制，且其支持繁殖保障假说的例证曾被报道，但仅Kalisz等n 结合种子折损、自交率和近交 

衰退对蓝跟玛莉的延迟自交进行了研究，并为延迟自交支持繁殖保障提供了有力证据。 

一 个多世纪以来，繁殖保障假说自提出之后，在许多方面都得到了迅猛发展，这里仅就繁殖保障假说的提 

出，验证自交能否提供繁殖保证的例证，延迟自交的类型及延迟自交能否提供繁殖保障的进展作一概述。 

1 白交进化 

相对于异交后代，自交后代适合度下降的代价，常不利于两性花中自体授精的进化 。但是，自花授精 

在植物中仍是普遍存在的n ，并且约20％的植物是高度自交的，约 33％为自交和异交的中间类型 。发现 

植物中存在‘自交进化’之后，国内外学者进行了许多理论和实验工作以解释自交进化。1997年前，Jame和 

Charlesworth~ 
、Uyenoyama等 以及 Holsinger_2 对自交进化及其解释进行了较全面的综述。 

但长期以来，仍未分清自交进化中遗传和生态机制的相对重要性。许多自交进化的遗传机理研究主要集 

中在近交衰退较强时，植物如何避免 自交方面 。因为近交衰退常降低混合交配系统植物所具有的自动传 

递优势 (automatic transmission advantage)[专性异交物种 (obligate outcrossers)没有这种优势 ，所以为确定自 

体授精的选择结果，许多学者对有混合交配系统植物的近交衰退进行了估算，但是，在应用这些估算结果时常 

出现问题，因为估算近交衰退的研究中很少有对植物生活史各个阶段的近交效应进行估算的，且这些研究中 

用于比较自交和异交后代适合度的环境常是暂时性的n 。例如，Eckert和 Barrett 。。对 15个地理和生态 

条件均有较大差异的长寿命、自交亲和的湿地植物水柳(Decodon verticillatus)种群的长期观测结果表明：大约 

有三分之一的水柳后代是由白花受精产生的，Eckert和 Barrettb̈ 对水柳的近交衰退的分析结果表明，异交后 

代的适合度至少是自交后代的两倍，因此，近交衰退应该抵消两倍的自交优势；但是，如果这两个因素刚好互 

相抵消，将没有 自交率 的净选 择，水柳 种群 中也不会 出现 自交后代。陈小勇 和宋 永 昌  ̈对青 冈 

(Cydob。zanopsi la 。)种群的研究结果表明，虽然种群内种子有 60％以上来 自自花传粉，但是根据电泳数据 

计算的近交衰退 =0，954。因此，需要了解影响 自交选择的其它因子，才能对自交进化选择做出准确的解 

释。而在近期，自交进化的研究主要集中在不利于 自交进化的生态机制方 面，包括花粉折损和种子 

折损 ” 。 

新近，许多学者对自交进化的研究则主要集中在两个假说上：(1)繁殖保障假说 这是达尔文提出的 

自交能够进化的最重要因子。在诸如因传粉者缺乏促使异交不太可能发生的环境中，选择自交(即使近交衰 

退较高)以确保胚珠受精。(2)自动选择假说 与随机交配相比，自交存在亲本一子代相关性，这意味着 自交 

等位基因有50％的传递优势 。如果自交花粉比异交花粉更易获得使胚珠受精的机会，那么自交可以提高 

植物通过花粉途径向后代所贡献的基因数 ]。但是，这种优势也可能被其它因素所削弱，如同株异花授精中 

的花粉折损 。繁殖保障假说可以认为是自交的生态学优势，而自动选择则属于自交的遗传学优势 。 
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除提出自动选择和繁殖保障是自交进化的必要条件外，也有学者把下列两个因素当作自交繁殖系统进化 

的原因：一为交配代价，大多数物种中，生产大量花粉(主要在风媒植物中)和为动物传粉者提供报酬(如花蜜 

或油)的能量代价是相当高的，而且这种代价比高度 白交植物大，因为自交植物在传粉者吸引结构(如花瓣)和 

雄性繁殖功能方面都有所下降 弼 引。另一个为成功基因型的保留(preservation of successful genotypes)当环境 

条件稳定时，自交可保留适应该生境的基因型。许多研究已为“局部适应性假说”提供了有力证据(个体在起 

源区有较好表现，而移栽个体的适合度随移栽距离的增加而降低) 。但这两个因素无论从经验证据，还是从 

理论基础上都远不及自动选择和繁殖保障。同时，许多情形下，自交并不一定带来自动选择优势或繁殖保障 

效应 ，只不过是植物大量开花(增加对传粉动物的吸引力)一个无法避免的后果心’ 。 

为解释自交进化的原因，除进行实例调查和研究外，许多学者对白花受精进化进行了理论模型的探讨，而 

且大多数模型主要集中在自交产生的两个不同结果上  ̈ 。一方面，能促进 自体受精的等位基因经常增 

加，因为携带这些基因的植物能以两种方式作为授粉亲本：使其它植物的胚珠受精(异交)和使自已的胚珠受 

精(自交)n 。因此，携带促进自交等位基因的个体与有促进异交等位基因的个体相比，在世代传递上呈现出 

一 定优势 】。另一方面，近交衰退 和̈(或者)自交后代的产生先于异交后代而造成花粉和种子折损u ’ 

存在时，自交常不被选择。根据许多理论模型的预测，交配系统应向两个进化稳定的端点发展：当自交后代的 

适合度至少是杂产后代的一半时，应向优势自交(predominant selling)进化；而当自交后代的适合度小于异交后 

代的一半时，应向优势异交进化[】 。 。但是，利用遗传标记实际估测异交率的结果表明，被估算交配系统的植 

物中，至少有三分之一的物种有一个较宽的自交和异交混合范围 。另外，交配系统模型也显示中等白交水 

平能处于进化稳定状态[4 川。上述结果也表明，其它选择因子也影响白体受精的进化。但是，到 目前为止， 

对自交进化的原因仍缺乏足够的证据，且人们很难在实践上鉴定哪些 自交是适应的(存在闭花和开花授精的 

风仙花属植物 Impatiens capensis 和蓝眼玛莉中的自交具有适应意义)，哪些是非适应的[3种具混合交配植物 

中的自交不具有适应意义口 ，分别是水柳，石蒜科的 Narcissus longispathus和慈菇(Sagittaria latifolia)]，也很难 

鉴定哪些自交是由于自动选择的缘故，哪些是由于繁殖保障的效应u2j。但 自交的繁殖保障作用，近年来一直 

是自交进化研究的热点之一。 

2 繁殖保障假说 

根据繁殖保障假说，自交的适合度优势在于它在异交机会存在时，允许异交占优势，但当异交无法发生 

时，能通过自交保障种子生产 ]。因此，自交提供繁殖保障选择对解释自交后代适合度因近交衰退而大大降 

低的物种中仍广泛存在的部分自交显得特别重要【J 。但到目前为止，尽管繁殖保障的重要性已被广泛接受， 

但在 自然和控制条件下，在多季节多种群内，结合多因子进行研究以验证 自体受精能否提供繁殖保障的报道 

很少 ，而在个体(或花)水平上检验该假说的工作更少。 

许多繁殖保障选择的证据都建立在繁育系统和生态环境间存在的松散相关性上。一方面，常被引证来支 

持繁殖保障的证据是：(1)与专性异交相比，兼有 自体受精能力的物种常有更广的地理分布，常出现在边缘或 

临时生境、并在近期进化史上经历过大拓殖事件  ̈。例如，自交亲和物种比自交不亲和物种在长距离传播到 

海岛后定居下来的可能性更大 ；(2)许多植物在传粉者隔离的温室或套袋内能通过自动白花授粉产生种 

子的现象 ，且那些具有潜在自动自花授粉能力的物种常出现在传粉者不足的生态区域 。另一方面，在 

一 些物种中，自动自交能力与种群传粉者贡献呈负相关 。’ J。尽管这种相关性与自交进化的繁殖保障作用 

是一致的，但影响异交授粉水平的因子(如传粉者丰度和交配有效性 )和促进自交选择的其它因子(如小种 

群大小、奠基者效应和不饱和生境  ̈)问的相关性常使上述相关性变得复杂且难以确定。 

上述分析表明，前期研究未能为繁殖保障提供足够的证据。Herlihy和 Ecke~̈ 及 Kalisz等 ’̈ 在前人工作 

的基础上，提出对繁殖保障假说做出理想检验的实验例子必须满足下列 3个要求：第一，对能自交的种群，每 

个种群内，自交并不需要在每一年都提供繁殖保障 ，因此，必须检测多种群或同一种群多年度问 自交的适 

合度。第二，自体受精可由自花授精(包括自动自交和促进 自交)和同株异花授粉产生，但仅自花授精可能潜 
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在地提供繁殖保障 。因此，必须估算自花自交的适合度以验证繁殖保障假说⋯，加。。第三
，当异交机会受限 

制时，自交能增加种子生产，但是，如果自交受精代替了可被异交的胚珠，那么繁殖保障的利益将因近交衰退 

使自交后代有相对较低的活力和生育力而削弱 。因此，分析 自交是否存在种子折损是验证繁殖保障假说 

的一个必不可少的条件，然而到目前为止，仅有少数实验例子去研究 自交是否增加了总种子产量
，而且很少有 

例子去分析自交种子的获益是否足以补偿与自交相伴的适合度损失。到目前为止，除 H rlihv和 Eck rtNS]及 

Kalisz等 利̈最近在不同年份不同种群内，将花粉折损、种子折损、自交率和近交衰退相结合进行 自交能否提供 

繁殖保障研究外(见延迟自交部分)，大多数前期研究不仅很少涉及到不同花季不同种群的研究 ，而且也 

很少有实验例子能同时满足上述 3个要求。 

自交中自花授粉与同株异花授粉所占的相对比例对自交进化适合度有较大影响。同株异花授粉通常是 

不利的，并且仅提供较少或不提供繁殖保障，因为花问自花授粉的发生方式与异交授粉相同，即同株异花授粉 

的发生也要求传粉者访问，而这常会造成种子折损。例如，发生在水柳中的自交以同株异花授粉为主，但该植 

物存在较强的近交衰退 。另外，同株异花授粉也可能造成严重的花粉折损，因为一旦花粉粘到传粉者身 

上，那它就有可能被传到同种植物的柱头上，即它既可能传到同一植物的柱头上，也可能传到不同植物的柱头 

上，但如被传到同株植物上将减少异交可利用花粉的数量 56]。因此，同株异花授粉对一个同时开放的花 

数超过一朵以上的植物的杂交授粉是不利的，但又是不可避免的 f 21, 。 

与同株异花授粉相反，繁殖保障可能潜在地由自动自交和促进 自交所提供 ，尤其是无昆虫访问下发生 

的自动自交。自动自交和促进 自交的任一方式是否增加种子生产可通过花药开裂前去除花药的实验来确 

定 。如果自花授粉提供了繁殖保证，那么去雄花应比未去雄花产生更少的种子。Anderson等 。 3个花季内 

对 17个 Roridula种群的研究结果表明，由半翅目昆虫完成的促进自交可提供繁殖保障，因为它增加了种子生 

产并保证了植物在没有较多运动型异交传粉者情况下的成功生殖。 

自动自交造成的代价依赖于自交授粉相对于异交授粉发生的时间 和传粉者效应。虽然前 自交和竞自 

交都可能提供繁殖保障，但常造成花粉和种子折损 J。延迟自交在异交机会丧失后发生，没有花粉折损和种 

子折损 t ，因此可提供繁殖保障。并且，即使近交衰退较高时，任何延迟自交产生后代的存活都可以提供 

繁殖保障[4 。延迟自交的发生及其对结实率的贡献直接依赖于传粉者丰度和(或者)潜在交配，因此，繁殖保 

障是前后依赖的(context dependent)。与繁殖保障假说期望的一样，Elle和 Carneyb 在一个花季内对两个寇林 

希属植物 Collinsia口ar~iflora种群的研究结果表明，小花植物比大花植物显示出更大的自交繁殖保障利益，因 

为相对于未去雄小花、去雄或未去雄大花，去雄小花产生了非常少的种子，这表明繁殖保障获益是授粉一前后 

依赖的。尽管延迟自交是一种被广泛报道的繁育机制，但仅有少量例子研究它能否提供繁殖保障  ̈。 ， 

且能证明延迟自交能提供繁殖保障的例证更少(见延迟自交部分)。 

3 延迟 自交 

如果一个植物种群仅仅依靠动物在个体间传递花粉，并且如果传粉者缺少或在一定时问或年份数量较少 

时，能兼备自花授粉的个体将有一定的选择优势 。。。这种繁殖保障过程被 Schoen和 Lloyd̈ 定义为‘延迟’白 

交 因为自花授粉一直延迟到异交机会丧失时才发生。只要自交种子具有一定的适合度，并能在不造成大代 

价的情况下提供自交之利，延迟 自交就被选择 ]。延迟自交被认为是一种生殖适应性，因为它保证了传粉者 

稀少情况下的种子生产，但当传粉者丰富时，又允许异交占优势 ]。 

延迟自交可由以下情况产生：第 1种是雌雄繁殖器官成熟时间上的分离(雌雄异熟)，两性器官成熟时问 

相隔越长，期望的自交率越低⋯；第 2种是短时的白交不亲和，如花葱科的 Leptosiphon jepsonii的短时 自交不亲 

和提供了发生延迟自交的机会 ；第 3种是花内雄性(花药)和雌性部分(柱头)的接近程度和花部运动影响 

延迟自交的产生。花发育过程中通过花部运动产生延迟自交的类型包括：(1)花晚期，花柱分枝卷曲使柱头 

表面接触花药或接触落在非柱头区的花粉，如凤铃草属的 Campanula spp．[63 3，木槿属的Hibiscus laevisH ，堇菜 

属的 Viola ubescem ]，衄皮草科的 Ve'achendorfia braehyandra ]，野西瓜苗(Hibiscus trionum)[663和海滨锦葵 
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(Kosteletzkya irginic口) ；(2)花后期雄蕊 向上弯 曲使 花药与柱头相 触，如血根 草属植物 Sanguinaria 

c口，l口如 ㈨ 和山月桂(Kalmi。latifoli口) ；(3)雄蕊不断向外露柱头伸长。如红萼耧斗菜b ，短简倒挂金钟 

(Fuchsia magella ic ) ，蓝眼玛莉m ，玄参科的 Collinsieae簇植物 ̈ 和三尖叶猪屎豆(Crotalaria micans)L72J； 

(4)花冠脱落过程中，着生花冠雄蕊的花药拂擦柱头，如玄参科的 Digitalis 引，爵床科的 Aphanosperma” ，天 

蓝色羽扇豆(Lupin Mn ) ，玄参科的 Mimulus guttatus 。。和毛蕊花(Verbascum thapsus) ；(5)花粉滑动，如 

黄花大苞姜(Caulokaempferia coenobialis)[761；(6)花柱运动与花冠脱落或花冠闭合同时发生，如 M．guttatus 。。， 

蓝眼玛莉 和海滨锦葵r" 。其它一些植物花晚期，没有形态变化的自花授粉增加现象也见报道 训。 

但是，到目前为止，尽管延迟 自交在许多植物中已见报道，但验证它能否提供繁殖保障的例证不多。 

bo~netly等 一个花季内在两个试验点和温室内的研究结果表明，在传粉者隔离条件下，发生在毛蕊花中的 

延迟 自交的结实率相当于自然传粉条件下的75％；自然授粉条件下，到花冠闭合时，去雄花柱头上的花粉量 

比未去雄花减少 50％，但结实率仅减少了5％。这表明毛蕊花中发生的延迟 自交有潜在的繁殖保障。Nagy 

等 ]一个花季内在两个山月桂种群中通过比较去雄花(0．59±0．06)和未去雄花(0．62±0．05)开放授粉条件 

下的结实率发现，尽管自然条件下，山月桂的延迟自交未能增加果实生产，但在传粉者缺乏时能保证繁殖。 

耧斗菜属植物红萼耧斗菜花晚期，在花冠脱落的作用下能成功实现白花授粉 。Eckert和 Schaefer【5 一 

个花季内对一个红萼耧斗菜种群的研究结果表明，发生在红萼耧斗菜中的延迟自交能潜在提供繁殖保障，因 

为花粉囊开裂前落在柱头上的花粉粒仅为2．7±0．5，而到花粉囊开裂末，有 134．1±17．9花粉粒落在柱头上； 

但对红萼耧斗菜延迟自交的抑制并没能降低结实率，因为去雄花的单果种子数(9．3±0．9)与未去雄花(8．4± 

1．1)相近。为进一步验证发生在红萼耧斗菜中的延迟自交能否提供繁殖保障，Herlihy和 Eekert【l引在 Nature上 

发表了他们两个花季在多个红萼耧斗菜种群内结合花粉折损、种子折损、自交率和近交衰退的研究结果：尽管 

红萼耧斗菜中的延迟自交增加了种子生产，但由于种子折损和近交衰退的原因，这种受益是以高品质种子的 

损失为代价的。因此，上述结果没能证明红萼耧斗菜中存在延后自交是因为发生在该种植物上的延后自交能 

提供繁殖保障。他们的研究结果也向广为接受的观点“繁殖保障是推进‘自交进化’的一个主要因子”提出了 

严峻挑战。 

Kalisz和 Vogler 多年在3个 1年生植物蓝眼玛莉的野生种群中的研究结果表明，蓝眼玛莉中发生的自 

交是 自动的，且延迟自交占绝对优势，但也具备竟自交的潜在能力，不同年份传粉者的缺乏都会减少种群内和 

种群间的座果率，但自交增加了座果率，且各个种群的增幅都在 8％以上，其中一个种群高达 30％。上述结果 

支持了繁殖保障假说。但由于竞 自交可能在蓝眼玛莉中发生，进行近交衰退的估计是非常重要的。Kalis 

等 进一步报道了他们 3a内在 3个蓝眼玛莉野生种群的研究结果：蓝眼玛莉的近交衰退值(艿<0．15)比不利 

于竞自交发生的近交衰退值 0．5小；传粉者访问率降低 l0％将使 自交率增加 14％，且每年的自交率与传粉 

者失败率成正相关。上述结果表明，当野生种群的授粉环境使繁殖保障成为必要时，自交率增加。Kalisz 

等n’ 的研究结果为易变环境条件下的繁殖保障假说提供了一个完整的例证，也是一个种群自交率直接对环 

境产生响应的较好例证，并将繁殖保障与通过混合交配维持中等程度自交率较好地连接在一起。 

4 展望 

在植物发育过程中，一些植物形成了巧妙的花发育机制 r ，即传粉者存在时能促进异交，但当传粉者 

不足时能保证 自花授粉，因这些植物具有对传粉者环境的响应功能而在不同年份表现出不同的自交率，既保 

证了繁殖，又提供了一个‘两性世界完美结合(best of both worlds)’的交配系统b 。一旦白花授粉因繁殖保障 

和(或者)其它原因得到选择而进化，自交授粉种群在对交配和(或者)传粉者限制产生影响的环境条件下的建 

立比异交种群有更大的优势H 。因此，期望繁殖保障对白花授粉的起始进化有重要贡献，并影响有不同繁育 

系统种群的地理分布【3 。但是，Herrera等 邮对臭嚏根草(Helleborusfoetidus)的自动白花授粉水平的研究表明， 

在两个最低传粉者贡献的地区，其自动自交水平是最低的，而在两个传粉者贡献最高的地区，其自动自交却是 

最高的；这与繁殖保障假说期望的结果不一致，Herrera等 推测，与臭嚏根草当前授粉环境相适应的北部臭 
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嚏根草种群可能处于一种非平衡状态。 

解释自交进化的繁殖保障假说从提出到现在，一直处于争论之中，除因目前仅有少数综合例证可提供有 

力的证据外，还因大多数的实验研究表明，同株异花授精所损耗的花粉没有限制种子生产，而且这种自体授精 

没有提供繁殖保障 。’但仅有两个研究例子暗示同株异花授精所损耗的花粉限制了种子生产，且这种 

自体授精能潜在地提供繁殖保障 ‘柏 。尽管花内自交和同株异花授粉的相对重要性对白体受精的选择有重 

要影响，但仅有对 3种植物不同自交方式相对重要性的研究 56,so]。在这 3个例子中，同株异花授粉对 自体 

受精有更大的贡献，表明在这些物种中，部分自交可能有较大的不利。 

到目前为止，尽管解释自交进化的繁殖保障假说仍处于争论之中，但该假说自提出以来，一直是植物生殖 

生物学和进化生物学的研究热点。国外在繁殖保障解释自交进化和延迟自交方面做了大量工作，且近年来发 

表的相关文章迅速增加，仅从 1997年至今SCI收录期刊的论文中涉及繁殖保障和延迟自交的论文就达92篇。 

但是，我国学者在繁殖保障和延迟自交方面的研究起步相对较晚，张大勇在综述 和专著 中分别对自交之 

利(繁殖保障与自动选择优势)和后自交(即本文的延迟自交)进行了介绍，并在 2000年研究了部分 自交植物 

的进化稳定资源分配模式；Wang等 刮发现了一种新的延迟自交机制——黄花大苞姜的花粉滑动授粉；Huang 

等 认为翁草(Pulsatilla CeTn1．L~I)的花柄弯曲不能解释为繁殖保障机制，因为翁草的自花授粉的发生在很大程 

度上依赖于昆虫访问；美国凌霄(Campsis m 。瑚)的柱头行为不是一种异交机制，而是一种促进传粉进而增 

强繁殖成功的机制 ；徐正尧等 对桃儿七(Sinopodophyllum hexandrum)的自花授粉进行了研究，并揭示该植 

物有较高的结实率，但未对其 自花授粉进行进一步分析；阮成江等h 报道了海滨锦葵的延迟自交，但未对自 

然条件下不同季节不同种群的海滨锦葵的延迟自交率、近交衰退及其延迟自交能否提供繁殖保障进行研究； 

另外，我国学者最近也发表了交配系统相关领域的综述 ，8 8l，并对一些植物的交配系统进行了研究，如青 

冈 ]、长喙毛茛泽泻(Ran口lisma rostratum) ]、木根麦冬(Ophiopogon xylorrhizus) 、矮慈姑 (Sagittaria pygm- 

口e口)t91]、野慈姑 (Sagittaria trifolia) 、红树植物秋茄(Kandelia cande1) 和木榄 (Bruguiera gymnorrhiza) 、红 

凉伞(Ardi i口帆肥t口mr．bicol0r) 、小慈姑 (Sagittaria potamogetifolia) 和毛茛科植物 ”等；目前，国内在繁 

殖保障解释自交进化领域的有关研究刚刚起步，与国外的工作相比，有必要大力开展这一领域的研究。 

在今后的研究中，可将传统的、经典的方法与现代实验手段(如 AFLP、SSR、SNP等分子标记)及先进仪器 

设备(如电子粒子计数器、高效液相色谱仪、核磁共振仪、数码相机等)结合起来，利用具有延迟自交特性的物 

种，在不同年份，对不同种群进行自然和人工控制环境因子下的综合细致及对比研究，以准确分析自交能否提 

供繁殖保障，为繁殖保障假说提供更多更有力的证据，探讨植物中普遍存在的自交进化的动因。具体研究内 

容可涉及以下几个方面：(1)不同自交方式在自交中的相对重要性及其能否提供繁殖保障；(2)自交率及其与 

传粉者效率间的关系；(3)花粉折损、种子折损和近交衰退相结合，以分析自交适合度获益是否足以补偿与 自 

交相伴的适合度损失；(4)环境诱导下花性状变异(如影响自交率的雌雄异位)对交配系统的影响；(5)具有延 

迟自交特性的不同物种间在同一环境下延迟自交能否产生繁殖保障的对比研究。 
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