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生态变异在植物分类学和进化中的砚要性

徐 炳 声
(复旦大学生物系 )

提要 生物群体的变异性是有机体所有类群的一个属性
.

在本世纪的二十年代至四十年代
,

植物进化研

究的一个重要的 目的是了解种内和群体内存在的复杂的变异式样
.

近一
、

二十年来
,

进化生物学研究 工作

的一个重要的方面已转移到生态因素对个体
、

群体和种在环境和生物两方面的效应以及这些效应在生态学
、

分类学和进化中实际的含义上来
。

种内变异的描述和分类已成为当前最有挑战性的问题和最值得探索的领

域之一
。

可塑性和耐受性在有花植物中普遍存在
。

但对大多数种来说
,

可塑性是有限的 ; 一个具有较大 分

布区的种的不同地区的群体往往具有不同的基因型
,

而这些基因型是遗传和生态两个因素之间长时 期 复杂

的相互作用的产物
.

种内变异是生态型性质还是梯度变异性质取决于自然界不同气候带或气候条 件 之间是

急剧过渡还是逐渐过渡
。

但土壤和生物因素有时也参与宗的分化
.

群体和种内的变异不一定都有外部形态

的变化
,

而是在多数情况下表现为生理和生化的差异
.

适应于富含铝
、

铜或锌等重金属盐的土壤 的小地理

宗是由足够强大的歧化选择而不是由内在的隔离机制来维持
。

多态现象
,

即群体内不同遗传变 异体的频率

变化
,

可能与自然选择有关
。

现有的主要种下分类等级— 亚种
、

变种和变型
,

不仅不能满足描述种内生

态多样性和复杂的变异式样的需要
,

而且与种内自然类群的实际情况也不完全对应
.

在如何运 用 这些等级

以及如何处理可塑性变异的问题上存在着不同的意见
。

笔者认为
,

高度重视种内变异的描述和命名
,

以及

采取更有效的方法来研究种内变异是分类学家面临的重要课题
。

关键词 种内变异 ; 可塑性和耐受性 ; 生态型和梯度变异 ; 小地理宗 ; 化学宗 ; 多态现象 ;选择因素 ;

种下分类等级

近二十年来
,

进化生物学的一个最重要
、

最惊人的发现是在各类生物的群体中都发现了

有很高水平的遗传异质性 ( G
e ll et ic h e t er o

ge
n ie t y )

。

按照保守的估计
,

一个基因有两个等

位基因
,

便有三种可能的基因型
。

如果某种生物的单个群体中有 1 5 0 0个 基 因
,

则有 3
’ ` 。 。

或

1 0 7 “ 种可能的组合
。
这个巨大的数字甚至比估计的宇宙基本粒子的数目 ( 10

7 8
)还要大得多 !

这样巨大的遗传变异贮备为将来根据 自然选择的需要发生的进化反应提供了基础
。

因此就不难理解
,

有性生殖植物群体中的每一个个体都有其独特的天赋
,

能产生不同的

类无性繁殖的植物虽能产生与其亲本植物具有同样遗传组成的后代
,

但由子环境 条 件 到 处

型
。

都不一样
,

植物纵然基因型一致
,

对环境的反应却各有异
,

终于导致它们后 代 的 歧 异

( D iv e r g e n c e
)

。

因此
,

变异性
,

即一个群体或种内的特性环绕着平均值的波动
,

成为有机体

所有类群的一个属性
。

在本世纪的二十年代至四十年代
,

植物进化研究的一个重要的 目的是了解植物种内和群

体内存在的复杂的变异式样
。

在二十年代
,

最经常提出的问题是
:
这种变异有多 少 是 遗 传

的
,

有多少是建立在表型的环境饰变 ( E n v i r o n m e n t a l m o d i f i e a t i o n ) 的基础上的 ? 表型饰

变能转变为遗传上的差异吗 ? 个体与自然群体间的差异
,

有多少是由于表型具大效应的基因

差异所致
,

有多少是建立在数量性状的多位点遗传基础上的 ? 这些问题现在 已基 本 获 得 解

决
。

近一
、

二十年来
,

研究 工 作 的 一个重要的方面 已转移到生态因素对个体
、

群体和种在

环境和生物两方面的效应以及这些效应在生态学
、

分类学和进化中实际的含义上来
, 正象遗
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一

传学在本世纪
一

L半叶以新的观点和从新的角度向植物分类学和生物进化的整个领域
几

渗透一

样
,

今天
·

生态学也在经历这样的变化
。

当前是厉史上研究植物群体动态的最扣人心弦的时期“ 种内变异的描述和分类已成为最

有挑战性的问题和在潜力上
、

在分类学与生态学之间的关系上最值得探索的领埔之一 说有

撰挤件祥
一 可 塑 性 和 耐 受 性

_

生物个体的表型是 由基因型决定的
,

但在一定程度上又受环境条件的影响` 所么 说到

底表型是基因

翼霆翼富里望霖霉黑
产物

,

可 以用以下今式寐
示

’

一
_
一

泌洪蔗薰i徽薰戴燕淤蒸滋憋:

徽}毓)鬓塔}熬群攀麟
拼洋热翼滞鬓翼撼蒸
霖貌育黑黔、煮霆黔盆票急家蕊胃愧魏喜霎雾粼

…犷葺涵髯淤蒸戮(!
…

花变小变少和含较多花色素昔 ( 如西藏路边青右翻附 “沁。 , 搭 )
。

从某些山地移栽被 株中取

下种子播种于维也纳
,

发现这些种回复到它们原来低地的状态
。

冷
r ”二的实验使人明白可鹭性和耐受性在有花植物中是普海存在的

。

植赞)中渠霎有暴宽矛-
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的可塑性和耐受性的要算是杂草了
。

B
a k e r

( 1 95 6) 认为许多杂草因具有适 合 于 多 种 生 态

环境的
、

非常宽广的表型可塑性以致在种的整个分布 区范围内表现得一样 良好
,

而且可以互

换
。

但对大多数种来说
,

可塑性是有限的 , 也就是说
,

当一个种具有较广大的分布区时
,

它的

各个不同地区的群体往往具有不同的基因型
,

或者叫地方性特化基 因 型 ( L oc al
s
eP

c
ia h ez d

ge on yt eP )
,

而这种基因型是由不同的生态或地理条件长时期的选择作用塑造而成
。

那 么 为

什么并非所有的植物都是高度可变和能在各种各样的环境中生长呢 ? 当前认为很可能在最大

的效率利用一个环境的资源和在利用多种环境的资源之间存在着某种程度的 不 一 致 性
。

而

且
,

如果将这一认识应用于任何一个地方
,

则 自然选择作用势必选择那些能在各该地方最好

地利用资源的和在面临其他植物的竞争中能产生出最大量的后代的植物
。

但近年来遗传学中对表型变异的看法有了很大的改变
。

群体中的遗传变异显然是 由遗传

和生态两个因素之间复杂的相互作用决定的
,

而环境因素也部分地决定遗传因素
,

如繁育系

统
、

突变率和显性
。

生态因素
,

包括环境的和生物的
,

对群体内遗传变异的效应很可能比过

去想象的要大
。

相反
,

遗传因素的效应很可能比过去想象的要小
。

现在都明白
,

要在遗传和环境对表型的影响之间作出任何区分都是人为的和 相当没有意

义的 (D
o
bz h a n s k y 1 9 7 0)

。

尽管变化本身并非遗传的
,

但表型响应环境影响的容量是受遗传

控制的
。

由此可见
,

受选择的响应程度的差异是整个群体或种的特征
。

jB 乙
r k m a n 与 H ol m gr e n

( 1 9 6 3 )和 W ih et h e a d ( 1 9 6 3 )关于环境饰变的生理研究表明环境饰变不是随机的或无生物 学

意义的
,

而经常是适应的和在进化及生态上都是重要的
。

T h o d a y ( 19 5 3 ) 和其他人曾 指 出

表型可塑性和遗传分化是在适应性上两者挑一的对策
,

各有其利弊
,

而两者都广泛地发生
。

在许多类群中
,

遗传固定的类型和表型模拟 ( P h e n
co

o p y ) 两者可混合出现在 单 个 群 体 中

( T u r e s s o n i 9 2 2 b ; N e l s o n 1 9 6 5 )
。

这两种机制的均势在不同的 群 体 和 种 可 有 所 不 同

( M a r s h a l l 和 J e i n 1 9 6 6 ; J a i n 1 9 6 9 )
。

二
、

生 态 型 和 梯 度 变 异

种内的任何个体在形态和生理上的差异不管有多么大都不能划分出具有生物 学 意 义 的

种
。

种内变异之具有重要生物学意义者是那些具规律性的
、

尤其是与生态或地理适应有关的
、

群体水平的变异
。

在自然界
,

生态和分布范围较大的种的确能分成不同的生态型 ( E “ ot y eP )

或地理宗 ( G e
go

r

aP h i c a l r
ac

e )
,

即种内之适应于分布区内各种不同生态条件或地理区域的

遗传类群
。

这些类群彼此各别
,

也就是说
,

在整个种的变异式样内有几个性状并行地渐变
,

而且有着部份的不连续
。

生态型分 化 ( E c ot y iP if c at io n)
,

即生态型在不同生境中的形成
,

曾成为许多详 细的 经

典性研究的主题
。

其中最著名者为 T u r e s s o n ( 1 9 2 2 a ,

b
,

25
,

2 7
,

3 1 ) 和 C l a u s e n ,

K e e k与

H ie se y ( 1 940
,

朽
,

48 ) 的工作
。

是生态型变异研究的创始人 T ur
e s s

on 在研究了来 自不同生

境的若干常见种的基因型反应后首先证明在同一气侯带的专化生境
,

如海岸峭壁
、

沙丘和开

旷的田野
,

是由遗传宗 ( G
e
解 it c al r

aC
e )或生态型居住着

,

当把它们移植到条件一致的园地

时
,

仍能清楚地加以辨认和区分
。

接着
,

他又证明广布种 内含有广泛的气侯生态型系列
,

其

中每一个都具有不同的形态和生理特性
。

T 盯
e , , 。 n 设计了一套专门的术语来表达他 的研究

成果
。

他把经典分类学中所公认的种
,

即所谓 “
林奈种

”
( iL

n n
eo n) 重新命名为

“ 生态种 ”

( E c os eP
c i e s )

,

并创造了
“ 生态型

”
这个术语

,

后者是指生态种对一特殊的
、

界限明确的一
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套环境条件的基因型反应的产物
。

T 时 es so
。
后来修改了他的生态种概念

,

按照纵成成分的

自由交换基因的能力予以重新解释
。

但当这一解释应用于生态型概念时
,

则有朗i含有把多倍

性染色体宗排除在外的意思
。

近来这种 区分已开始废弃不用
,

不仅同倍体生态彗 而且多倍

体生态型都可以获得承认
。

uT
r e : 。 。 早期的研究并取得部分结果的对象包括 鸭 茅 (刀“ 才y ils

、

夕lo , 瘫习
、

山柳菊

雄撰鬓鑫算蹂碳狱
另一种直立的和能以茎枝迅速再生的类型

,

以免被风沙湮没
。

.

随后
,

其他学者通过对一系列生境的变异性的更为详细的研究证明由于存在着 与生境条

件的级差 (G r a
id

e nt ) 相联系的植物变异的级差
,

要划分出特征明显的生态 型常 有 困 难
。

H
u xl 叮 (1 盼的 把这种级差叫做梯度变异 ( C l i n e )

。

在这种情况下就必须掌握研究犯分析的

三N侧业垫坦逆华创坪么洲禅

方法
,

而英国学者和他的同事们

( G r e g o r l 导3。
,

3 8
,

3 9 ; G r e -

疚o r ,

D a v e y & L a n g 1 9 3 6 ;

D a v e了 & L 。 n : 1 9 3 9 ) 对 广

布的海滨植 物
- -

一海 滨 车 前

(尸al 川 。夕。 艰哪幻爹。 a) 的遗传生

态学实验是一个很好的例证
。

这是一项主要左苏格兰的群体

上进行的工作
,

植物是二倍体

和远系繁殖或异系交配 ( O ut
-

b r e e d恤 g ) 的
,

生 境 是 一 个

从泥泞的盐沼到峭壁顶部的系

列
。

将取 自群体的种子样品播

种于实验园地
,

然后按一系列

性状
,

尤其是植物的高度和生

长习性的分级
丁
( 外倾至直立 )

来记分
。

结果表明 这 些 性 状

随着从生境系列的一端到另一

端的变化而存在着很明显的级

差
。

有趣的是
,

尽管植物是风

媒传粉和远系繁殖的
,

群体是

靠得很近的
,

策旦强有力的选择

作用足以产生出所观察到的
、

重要的基叫 型 差 异
。

G r e g o r

在东梅岸 F o r 幼 , 海所获得的第

一组结 果 为 他在 西海岸刘易

斯得到的结果所证实
,

彼此显

水淹海岸
淤泥

产 - ~ ~ ~ , 川娜 . 曰、 . . ~ .

盐足召
’

尸- 钾~ 呷~ 六` . 甲~ ~ ,

a 3 韶 3 4 2 0 4 5 1, 3 5 46 3 6 价

接水海岸
`

激昵
户` 污福种叭
盈 豹 触

{
_

川
图 地形梯度变异和生态梯度变异

; 人海滨车前俐 an 蜿
。 m 二

而二
。
B

542

划研翅冈甲洲

花茎长度的地 理梯度变异
,

i
,

北美西部 , 2
.

北美东韵 影 冰岛 ,

` ·

非罗群岛
,

_

5
·

英国
,

j 哪如 ’ 。

德国南部
·

.B 海麻
剪的生长习

性的生态梯度妾异 〔根据石 r e g o r l邢幻
。
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示相似的
,

但又不完全一致的梯度变异
。

这一工作的结果揭示以下重要事实
,

即生态分化与

其说是不连续的和彼此明显可分的
,

倒不如说更多地是连续的
。

G r
鲍

。 r 后来把这种沿 着 生

态级度的连续性变异称为生态梯度变异 ( E c o c il n e )
。

他认为
,

由其他学者所辨认的 好 些 生

态型实际上是连续性变异幅的一部分
,

而且往往是终点
。

他为生态型重新下的定义是
:
生态

梯度变异的一个片断
。

G
r
ge or 在研究悔滨车前时不仅看到了生态梯度变异

,

而且 还 看 到 了 地 形 梯 度 变 异

( T o p co il n e ,
,

后者既有数量性状 ( 如花茎长度与穗状花序长度之比 , 苞片与曹片的长 度 与

宽度之比 ) 的变异
,

也有定性性状 ( 如有毛和无毛
,

叶上面有无紫斑 ) 频率的
,

沿着地理 级

度的梯度变异 ( 图 )
。

继 G
r e g o r 之后

,

美国卡内基研究院 ( C
a r n e g i e I n s t i t u t i o n

) 的 C l a u s e n 学派 ( C l a u s e n ,

K ec k & H ie se y 19 40
,

` 8) 进行了持续 30 年之久的迄今规模最大
,

成绩最显著的生态型变

异的研究
。

他们在加利福尼亚中部横跨 2 00 英里
,

气侯条件悬殊的塞拉内华达山脉建立了三个

实验站
,

海拔高度分别为 3 3米
、

2 5 3 0米和 3 3 3 0米
。

他们对腺毛委陵菜 ( P o t e , r i l l a g l a , du lo s a )

和着草属 ( A hc `“ e a) 的研究特别详细
。

研究结果表明
:

( a) 绝大多数的广布种 内都有 不 同 的

生态型
,

它们都具有不同的形态和生理特性
,

(b ) 每一生态型都与特定的生境条件相联 系 ;

c( ) 这些生态型都具有遗传基础
。

他们发现在腺 毛委陵菜中有四个生态型
,

都被定成亚种 .
( a)

s u bsP
.

yt p i c a
一 生 于海

岸 ,
( b )

s u b s p
.

r e f l e x a
一 生于干坡 , (

e
)

s u b s p
.

h e n s e n i 一 生于湿润草地
:

( d )
s u

b
s p

.

en va de sn is 一 生于高山和亚高山生境
。

这四个生态型之间虽有形态 (如株高
、

生长习性
、

叶

面积
、

花序式样 ) 和生理 ( 如季节的生长节律
、

开花时间
、

抗寒力 ) 的差别
,

但亚种间多少

有些过渡
,

遗传上基本连续
,

这就有别于其他近缘种
。

当前许多学者认为具有广泛分布区的种之内的大部分变异是由数量性状上有变化的遗传

级差
,

亦即梯度变异所构成
,

而能鉴别的
、

地理上分隔的生态型主要是一种人为取样的产物
。

但究竟是梯度变异还是生态型
,

主要取决于 自然界不同气侯带或气侯条件之间过渡的情况一

是急剧过渡还是逐渐过渡
。

这一观点现在 巳大大取代了那种把种当作由不同生态型的镶嵌所

构成的观点 ( S t e b b i n s 1 0 7。 )
。

至少在植物中
,

地形梯度变异看来是普遍存在的
。

但现时的分类学基本规则似乎是为了通

过排除那些表现出连续性变异的性状来强调种间明显的间断
。

过去之所以没有予地形梯度变

异以足够的重视的主要原因恐伯就在于此
。

从方法上讲
,

取样愈是广泛和客观
,

变异的连续性

本质就愈容易得到证实
。

就热带气侯条件来说
,

从赤道地区向北或向南到暖温带地 区
,

或甚

至南北两个方向
,

梯度变异是常见的
。

例如
,

在柔毛风 车子 ( co
协6er 扭二 。 ol le) 中

,

赤道

地 区的植物具有形大
、

质薄
、

被疏毛的叶
,

而向北到阿拉伯和向南到非洲南部则逐渐过渡到

具形小
、

质厚
、

被密毛的叶 ( 还有其他的性状 )
。

徐炳声和顾德兴 ( 1 9 8 4 )最近对我国马银花

尊片的长度与宽度比值的测量结果发现这一相关性状多少呈现从华东诸省向华南和西南逐渐

变异的趋势
。

这类例子在我国恐怕不会太少
。

如果梯度变异相当连续
,

它使过去被人为地分割的分类群连成一体
。

但梯度变异常存在

着由于环境级度的骤变所造成的间隙
,

为划分分类群 (常常是亚种 )提供条件
。

例如
,

徐炳声

等 ( 1 9 83) 对分类鉴定很困难的胡枝子 ( L es P e d o a b`co lo , ) 种群进行了以腊叶材料为对象
,
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用多角形图和散点图等方法的若干鉴别性状的测定
,

发现在尊齿长和尊筒长的上称值等性状上

存在着从东北部向西南部的梯度变异的趋势
。

他们首先根据性状的连续性变异式样而认为这

个种群的三个种应归并成一个种
; 然后根据数量性状的不肩变异借况与气侯带之闻的联摹饰

把种划分为三个地理亚种
。 _

有一种叫垂直的地形梯度变异的发现进一步证明梯度变异取决于 自然界气侯带的清沉
,

据 B ar 块
r 一

(妞气5
,

56
,

57 ) 报道
,

澳大利亚塔斯马尼亚岛上的按属 (肠ca 妙户细公 植物沉裁在

茎或叶或两者表皮上厚厚的白粉层曾被专家视为具有很大分类价值
,

被用作种间; 组何和系

间的区别特征
,

但这种做法往往使真正近缘的种互根拆开
。

B o
br

e , 等发现在器个鞍
~

中
机

~

种存在着种内白粉层的平行梯度变异
,

即白粉层随着海拔高度和与之成正相关的霜夔强度的

逐渐增加而祖应地加厚
。 ~

生态型在形态分化
_

上的程度有很大的不同
。

有时形态适应成办最关键的因素 ( 如在矮小

的高山生态型和大叶
、

少毛的荫地生态型中那样
,

有时则看不到有什么外部形态的 毛 的变

化 )
。

tS 缸
c 可1 9 7 6 ) 列举了包括对不同土壤条件 ( 盐度

、
p H 重金属

、

养分和湿度 ) 午 气侯

( 「{照
,

鲁长
、

滥度
、

季节 长
、

遮荫 ) 和生物影响 ( 放枚
、

寄生现象
、

栽培
一

) 的生理生悉型

的例 子
。

三
、

生态变异的其他式样

.l 小地理宗 ( M i “ r o ge o g r “ p hi o a l r a c e )
。

最近若干研究工作表明基因交换的规模可能

比过去所设想的要小
,

甚至在缺乏隔离机制的情况下也是如此
,

而选择压力可能比过去设想
的要大 (J 巍 和 B r a d s h a w 19 66)

。

假如环境条件在空何上变化明显
,

则居住在不触
境抢

群体就它们的基因库而言
,

在某些等位基因的发生率或其他遗传变异体方面都有所不同
。

人

们假定这种变异的性质是作为生境条件反映的 自然选择作用所造成的基因频率的差异`
一

剪股

颖属 (草应贮山扛习
,

羊茅属 ( F es t姗 a) 和黄花草属 (通川 `。二。川加滋》等禾草的耐受性宗(介玲晦巍t
r a c 的 分别在铅

、

铜和锌集中的矿区土壤上生长 良好
,

而这些土壤对同种植物内的非羲重受性

珊翼缥霭嘿默默夔低荔篡奢器夏霖缭黯票1盯的
。

前不久
,

lC
“ 9 9 ( 19 7 8) 和 T “ r

ik
n犷。 。与 H ar p助￡玲四 )做了交互的移栽读验

,

证明在

小的
、

表面上一致的植被范围内存在着地方性分化的群体
,

而且更重要的是
,

同独的稚物往

往是不能互换的
。

不仅一地方性群体内的个体有差异
,

而且这种差异是属于与生态有关自黝福

影响适合度性质的
。

这些宗的差异必定是由足诊强大的歧化 选择 ( D if ￡er e班 i&士
一

, 睡 6毓 )

而不是由内在的隔离机制来保持
,

使其免受宗间杂交的影响
。

一个有趣的例 子是 H粗攀i夔i。

( 19 即 )在细心研究了毛桦 ( eB 才时。
如加、 。习 在芬兰的分布后发现这个种从南到 北 广 泛分

布
,

但南北群钵间的交互栽培与生长在毗邻的 自然环境下的植物比较起来显示出 在 良害灰

(O oP 咖劝 所造成的损失方面显著的差异
。

在海拔高部一公。米的级度范围 内同二个山囊夔的

群体之间发现存在 同样的差异
。

毛桦在芬兰的分布地图告诉我们一个分类学象能欺望粮据名

称来找到、 个植物出现的地方
,

但这丝毫不意味着它告诉生态学家具有该名称的翩i些植物在

分布区的不同地方能忍受严重的
、

由虫害引起的落叶
,

或哪些植物会生存
,

哪些榷物会死亡
。

.2 化学宗 ( C h ” m i c a l r a “ “ 或 C h “ m o v ar )
。

过去通常是从形态学水平来研究季睡内的表
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型变异的
,

理由很简单
,

因为有机体的外部形态性状较易观察和定量
。

但种内分化大部分是

生理和生化性质的
。

植物种内可有各种稳定的化学类型
,

人们称它为化学型 ( C h e ln ot y eP ) 或

化学宗
。

按属 ( E uc a妙 tP us )的若干种在精油含量上的大幅度变化作为在种内划分化学宗的依

据
,

尽管这些化学宗在形态上并无不同
。

在苍耳属 (X 朋 thl’ “ m )
,

同种内的不同生态型 具 有

不同的倍半枯内脂 ( S e s q u i t e r p e n e l a e t o n e ) ( M e M i l l a n &
a l

.

1 9 7 6 )
。

欧龙芽草 ( C o , o -

ce hP a lu 滋 co 耐翻m) 在欧洲和美洲的不同隐微化学宗具有不同的黄酮类 ( M a r
k h

a m & al
.

29 7 6 )
。

我国的樟树 ( C i。加 m o m。 ” e a们 Ph o r a ) 按其化学成分至少可分为三个化学 宗
:

(
a
) 主

含樟脑的本樟 , (b) 主含黄樟油素的油樟
; 和 (

c
) 主含芳樟醇的芳樟

,

但它们在形 态上 没 有

区别
。

美国东部的铅笔柏 (J 绷 iP er 姗 时 r ig 耐 a秘 ) 在化学成分和外部形态上都有变化
。

F l
a k e

等 ( 19 6 9 )对从华盛敦到德克萨斯横跨 1 5 0 0英里范围内每隔 15 0英里所采集的一系列群 体 样品

用气相层析结合特殊的数量分类方法作了分析发现这些群体在各种猪烯成分方面存在着大量

的变异
,

而且这种差异是沿着从东北向西南方向逐渐变化的
。

此外
,

这个种沿着从密西西比

河到内布拉斯加的另一个地形横切面上还存在着挥发油方面同样形式的梯度变异
。

3
。

群体的多态现象 ( P ol y m or p ih s m )
。

多态现象是一个群体中出现的某一性状的不同属

性 (A tt r ib u et )
,

具有较少属性的植物数目的比例要比从随机突变所能预期的要 大 ( H
u xl “ y

1 9 5 5 )
。

在自然界
,

不难发现生长在同一生态环境的
、

同种植物的互交 ( I nt er o r os is n g ) 群体

有时含有二个不同特性的类型
,

如植物体或其某一部分有毛或无毛
,

花的不同颜色
、

冠毛的

有无
、

种皮光滑或具突起
、

籽苗是否缺乏叶绿素
,

以及植物体内是否含有某种特殊的化学成

分等等
。

这些类型有不少无非是由一个基因之差所造成的遗传变异体
,

它们的个体数在群体

中的消长反映了不同基因型的频率变化
。

徐炳声和顾德兴 ( 19 8 3 )最近对植物群体的多态现象作了介绍
。

这里要介绍的一个例子是

豆科的普通牧草一三叶草 ( rT i f o l`u m r e P e n s
)
。

A t w o o d 和 S u l l i v a n
( 1 0 4 3 ) 发现三 叶草 植

株是否含氛氢酸 (H C N ) 是受一对等位基因 A a 控制 的
,

含 H C N 的 A 对不 含 H C N 的 a
是

显性
。

D a d
a y ( 19 54 a) 发现欧洲地区三叶草的这两种遗传变异体在群体中的频率存在着与地

理分布有关的梯度变异
,

即含 H C N 变异体的频率从欧洲西南部逐渐向东北部降低
,

而在 中

间过渡地带则 两种变异体有着不同的比率
。

D ad
a y ( 19 54 b) 还发现这种频率变化同样可 以在

阿尔卑斯山看到
,

即含 H C N 植株的频率以低海拔地区最高
,

随着海拔高度的增加而逐渐 降

低
。

D
a d a y 认为等位基因 A 与 a 的频率与正月平均气温之间有相关性

,

A 的频率随 着 气 温

的下降而逐渐降低
。

这似乎说明冬季的低温对三叶草的 H C N 植株的频率产生直接的选择 作

用
。

但最近 D i r
oz 和 H ar eP

r ( 1 9 8 2 a ,

b) 的研究结果表明含 H C N 的三叶草植株几乎可完全

避免被括输和蜗牛吃掉
,

而一地区的括输和蜗牛的数量是受气侯条件直接影响的
。

如果牧场

上的蛤输和蜗牛很多
,

则单单这一因素就可 以决定植物个体的存亡
。

看来这一假设具有更大

的说服力
。

四
、

导致种内分化的选择因素

早年
,

T ur
e s so n ( 1 9 2 2 b ) 把植物中的宗之具有明显可见特征者的适应本质归于 兰 方面

的证据
。

首先
,

宗的明显特征常与宗的生境占优势的环境条件相适应
。

因而
,

生于隐蔽的瑞典

南部的滨菊 (A tr `川
e 戈 !it or al e) 具有高大和直立的植株

,

而生于多风的西海岸者则有低矮
、
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开展的植株
。

其次
,

其他的一些种如肉叶滨葬 (A
. s , co p万贝坛解 )和早生滨 葬 (才

.

方。 七砂抽)
,

在一系列相局的生境中出现平行的宗的差异
。

最后
,

当滨馨的一个宗生于 另一个宗的环境时
,

由于表型饰变而形成与后者相同的特征 〔T ur
e “ so n 19 22 b

,

2 5 )o

一植物的环境有各个不同的方面
,

而所有这些方面都参与塑造宗的特征
。

其中最引人住

目的是气侯条件
。

T u r “ “ ” 。 n ( 1 9 22b
,

25
,

3的所研究的滨薄属 (A tr 诊肠劝
、

路边青属 (口如叻
、

驴玲草属价
。扮加 )

、

著草属 (A hc ill ea ) 和其他属中的大多数生态型是气侯生 悉 型 ( lC 汤就介
e e o t了p 。 )

。

口
a u o e n

等 ( 1 9 4 0
,

4 8 )对腺毛委陵菜
、

著草 (A
c 人̀ l le a 玩` l介f o l i。 , )和其他种的经

典研究也是论述气侯生态型的
。

气侯对宗间差异的选择效应在早花期方面最为明显
。

瑞典北

部的生长季节比瑞典南部要短
。

与这些气侯差异一致的是当把欧洲草蓦 ( F ar g o r亿 , ;

时
、

圆叶风 铃章 ( C
“ 优 p朋

。 al or t“ 。 d if ol 沁。 )溪 岸 路 边 青 (̀ “ 。 , 动 a介) 和 驴 蹄草 (咖丹而

aP 俪沉
:
栽瑞在同等条件下时

,

瑞典北部的品系比同种的瑞典南部的品系开花早 〔丁“ ” 。 ”

1 922b
,

3 1 }
。

同样
,

来自加利福尼亚塞拉内华达高山带的腺毛委陵 菜 和 著 草 复合 种 的 佘

在同样的园地栽培时比中海拔地区的宗开花早 ( C la u s e n ,

K ec k & H ie s e y 1 9 4。
,

始 )
。 s

土壤因素在若干种内参与宗的形成是很明显的
。

石灰岩露头和石膏沉积物在许多情况下

与土著的宗 { 和种 ) 有关 ( 参阅 T u r
ne

r 和 P 。 二el i 197 的
。

纤细剪股颖 (A少。甜枯 纽卿打

在矿区含铅和不含铅的土壤上分化为不同的土壤宗 ( E d a p五ic ar o e
) (B 兮ad

s h a二 19 5外
。

粤

粟秋牡丹 (才~ 朋
。

co or 肋 ir a) 中之含有天竺葵色素的深红色花植物普遍出现在 各种类型的

土壤上
,

而含花青素和花翠素的紫红色和茧紫色花的植物仅限于未经滤去的富含金 属 的 士

壤
。

花葵素衍生物不能忍受与金属结合成鳌合物
乒

而花青素和花翠素的衍生物则 有这种可

能
。

一直生长在富含金属的土壤中的植物可能具有构成遗传制度整体所必需的蟹合色素
,

通

过金属离子从有活性的代谢作用的位点的转移和把它们固定为复合体
。

这些色素可鸯链增加植

物的耐性 (R a v e n 1 9 7 9 )
。

有时可以发现在同一气侯宗中存在着与土壤条件有关的宗间差异
,

即土壤宗附加在气侯

宗分化之上的 情 况
。

在 加 利 福 尼 亚
,

北 方 普 (才ch 汀介
a b , 叨 il公

、

头 状 吉 利 章 (吞宙。

ca iP aft a) 和扭花 (及 er tP洲 t h湘 班助面 los us )的同一气侯宗的群体同时出现在蛇纹岩 和 非 蛇

纹岩的土壤上
。

K
r u o

ke b e r g ( 1 9 5 1
,

1 96 9) 证明生于蛇纹岩的群体和生于非蛇纹岩的群体的

宗间差别在于它们对土壤类型的生理耐受性
。

S i n ; k a y 。 ( 19 3 1 ) 曾经记载过黑芥 (刀
r a s s f e 。 。 `盯

a
) 中的生物学宗 ( B i o l o g i c a l

r a e 。
)
。

这

种黑芥在小亚细亚地区既出现在野外
,

也与油菜 (.B 。 二 P es tir s) 一起生长在 田间
。

黑芥的这
两种宗以营养器官

、

花部和种子的一系列性状相区别
。

局限子油菜田生长的宗较为专化
,

与

生长在野外的宗的区别在于那些适合于与油菜一起生
一

长的
、

与油菜种子一起成熟和散布的特

征
。
与此相类似的是亚麻芥 (C

。 。 el `韶
:时 i呱 )

,

它的一些宗是普通的杂草
,

而另一些宗佑
.

s a 了f o a If耐 e o la ) 是亚麻田间专化的杂草 ( T
e d i n 1 9 2 5 ; S t e b b i n s 1 9 5 0 )

。

花葱科的一些种 内存在着 与传粉动物有关的宗的分化 (G
r a nt & G r a nt 19 6分

。

光亮吉

利草 (G口l’a 。川。 d朋 s) 的宗在花部特征上的差异分别 与 以 蜜 蜂 (B
o o b y l`此 )

、

长 口 器 的

E “
杨动淞 或蜂鸟为主的传粉有关

。

E ir as 才r 。 。 d邵
s
ij 坛。 。 和著叶吉利 草 (G `lI’a 在

喻编叨
-

jo ial ) 在加利福尼亚海岸附近的具长花冠筒的宗都是 由大蜜蜂传粉的
,

而在内陆山地的 真短

花冠筒的宗是由小蜜蜂传粉的
。

在许多植物中
,

一系列传粉的宗可以附加在宗间分化的网状
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结构之上 (G
n r atG & r an t 1 6 5 9)

.

.

) 关于宗形成的速率至今很少见到数量的证据
。

美国犹他州B
n o
n ev in

e
湖盆地的 细 斑沟

酸浆 (洲
川如阮。 尹“ 川 u s) 的宗是这方面的一个非常有趣的例 子代c ik

er y1 987 )
。

这一古老湖

泊的盆地是在更新世时期和近代一个为水和冰覆盖的地区变为干燥的陆地的
。

广泛分布的细

斑沟酸浆侵入到许多新形成的陆地
,

并发展为不伺的宗
.

这些宗的年龄可以从它们生境的年

龄来估计
,

大约为4 000一 1 4 0 0 0年 (L i n d s a y & V i e
k e r y 1 0 6 7: V i e k e r y l醉名)

。

但这是保

守的估计 , 真正的进化性变化可能只占上述时间的一部分 ( G
r a叭 1 9息1 )

。

五
、

种内变异的分类学处理

种级水平的分类编组 ( T s x o n o m ic gr ou iP n g )的定义在颇大程度上必须依赖对种下水平

变异的理解
。

因此
,

对种内群体变异的描述和分析在某种程度上是对种和种上水平变异的必

不可少的前提 ( S n a y d o n 10 7 3 )
。

按 《 国际植物命名法规 》规定
,

种 以下共有五个等级
,

即亚种
、

变种
、

亚变种
、

变型和

亚变型
,

其中亚种
、

变种和变型是主要的等级
。

现在看来
,

这一套阶层系统分类阶元的术语

不仅不能满足播述种内生态多样性和复杂的变异式样的需要
,

而且与种下自然类群的实际情

况也不完全相对应
。

也就是说
,

种内群体的分化并不是这五个等级所能体现的
。

1
,

亚种 ( s u
b

s
eP

c ie s
)
。

亚种这个等级是 P e r s , 。 n
在十九世纪初首先使用的

,

但 直 至十

九世纪后半页很少被人们接受
。

林奈也只用变种而不用亚种
。

这也许就是植物学家长期以来

一直用变种而不用亚种的原因之一 , 或者他们把亚种看成是变种的异名 (W
.

F
.

G r

an t 1 9 6 0)
。

一 直到十九世纪末页
,

学者才逐渐对种的多型现象 ( P ol y yt iP
s m ) 有所认识

,

即种并非 总

是同质的
,

种内有时还可包括各种不同的次级单位
,

如亚种和变种
。

D
u

iR
e tz ( 1 9 3。) 曾经

对亚种下过以下定义
:

.a
· · ·

一个含有各种生物个体的类群
,

在种内组成一个多少独立的地

区面貌
” 。

C
a m p 和 G ill ey ( 1 9 43 》对亚种的解释是

: “
在种的整个类群中占有一定面积 的

那些部份
,

它们彼此为明显的形态上和分布上的差异所隔开
” 。

更清楚地说
,

亚种是同种内

在地理分布上各有其不同的分布区
,

在形态上又有一定区别的类群
。

因此
,

亚种绝大多数是

地理亚种
,

也就是
“
地理宗

” ,

在地理分布上不重叠
,

如果重叠
,

在接壤处往往有逐步过渡

的情况 ( 这是种与种之间所没有的 )
,

这是因为它们之间仍可比较自由地交流基因
,

遗传上

并非完全隔离
。

亚种这个概念还可以扩大而包括地区性生态型 (如在腺毛委陵菜中所见到的 ) 以及那些具

不 同染色体数 目或部分地或不完全杂交不育和表现出某些有关连的地理或生态分化但没有足

够程度的形态分化以满足作为独立的种来处理的分类群
。

但必须指出
,

亚种是个 分 类 学 术

语 、 而生态型是个遗传生态学术语 , 前者必须具有明显可分的形态特征和地理分布区
,

后者

则不一定
。

许多亚种 ( 特别是那些分布区重叠者 ) 常以若干微小的和通常是数量的差异来区分
,

但

这些区别性状 中的任何单个性状都可能中断
。

现在倾向于把亚种看成是初始的种
。

但这并不意味着 目前所有的亚种将来必 然 都 成 为

种
。

亚种形成的另一个可能的途径是由原先独立的种相遇和隔合
。

在种子植物分类中
,

亚种这个分类单位仍然用得不多
, 通常不是把亚种作为种

,

就是作
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为变种来处理
。

2
·

变积” “ “ ’ ` , v “ r ie ’ as )o 这个分类等级在经典分类学中用得非常普邀
l

一

但考义很
模糊

。

现时它被广泛地应用于种内形态上不同和占有有限的分布面权的地方宗( L 6长旨l
二

血舜噜参
,

如果 与规摸葬大的地区性亚种相比则变种的规模较小
,

地方性 更 强 ( H盯 , oo 往 重牙5睿)
。

从

这意义上讲
,

变种可以是地理的
、

生态的 ( 生态型的 )
、

细胞的或这三方面的组合
,
同一蜜

种内可包括若千变种
。

变种有时也被应用于那些生物学本质还不清楚的变异体
。

’

最迸
,

ya 卜 n

itn
e ( 1 9 7 8) 强调要给生态型以名称

,

否则与生态型有关的信息就会 镶理
藏起来

。

他认为
,

把变种应用于生态型是最合适的
。

他还指出
:

( a) 亚种这个等级最好留给

地理宗而不是生态宗 ; ( b) 用变型这个等级来命名一个多态性性状
。

这是因为变种和变型都

具有生态学意义
,

而且证明在亚种之下还 可 能 有 大 量 的 信 息
。

以 里 文 尼 童菜 (犷家初坛

ir “ 瓜~ 》为例
,

他分出了一个较大的林地生态型和一个较小的高沼地生态型
,

他们何有生

态梯度变异的联系
,

并把较小的那个命名为 s ” b s p
.

撰 `肋
r

(G
r e

卯 yr ) v a l e n

俪
。

最迸
,

这个亚种在 夸欧洲植物志 》 中被他降为变种等级
,

这正是因为考虑魏最好把亚种这个等级留

给地理宗而不是生态宗的缘故
。

-
-

另一个采用类似解决办法的例子是 K a y ( 19 72) 关于 海 滨 三 肋 果 (少时户王心娜
布典醉幽匆响

m ar iit 功帅 ) 的分类处理
。

他在把这种植物从无味三肋果 (.T 汤叼时咖 ) 分出来作为独立的

种以后
,

又从中分出两个亚种
: 5 o bs p

.

, ar 伍附。 和 s

ub sP
.

孙“ 如 官夕加里幼二
,

彼此在地理

分布上显著不同
,

前者在欧洲北部和西北部
,

后者在欧洲近北极和北极区
,

延仲奎格瞬誉和

北美
。

接着他在
“ “ b sP

,

` ar 试。 , 。 之下分出二个变种
:

va
r

.

。 “ 试刚 , 和 , a r
.

容理参珍卿脚)

彼此形态上能够区分
,

分布上虽有重叠但不相同
,

但生态上区别不明显
。

这种处理吞法简
V al e

nt 恤“ 的区别在于生态因素在种以下水平很少或没有起作用
。

3
.

变型 ( F or m a)
。

通常把变型视为群体内的一个偶而发生的变异体
,

以单个或少数个
相互联系的性拷相区别

。

这种变异体常常是隐性基因偶然发生的重复配对的结果
慈 _

在舞棒中

具有有限的发生率
。

遗传决定的畸变也同样被作为变型来处理
。

尽管变型可以是非常显眼的 ( 如花颇色的变异体 )
,

但很少受到重视
。

选用单个性灌赶来

识别变型有时会遇到困难而不得不加以注意
,

因为根据不同的性状可以把同一个体称为不阖
-

的变型
。

例如
,

F o d d 。
( 1 , 09 )从虞美人 (尸

a夕叨 e r : hoe as )中分出了一系列 叶 形
、 _

花色
、

签
毛和其他的变异体

。

B“ r , , 〔̀ ” 5 1 ) 强调
,

除非有特殊的原因
,

否则不应给这类单于蜂扭的舞
异体以拉丁学名

。

用亚种
、

`

变种和变型这三个等级来命名同一种内变异的一个很好的例子是 S m i比仁 , 6 3〕

关于英国的草地山箩花 (M le a o p yr
。 。 rP o ton

s
目 的分类处理

,

这是一个非常多变的种 {在榷翰

的高度和叶形上存在着从北到南的梯度变异
。

S m i七h 认识到用分类学术语尽可能地区分出重

要变异的价暄
,

并断定最有益和切实可行的处理办法是根据生态性状从该种中分出二个亚种 ,

“ “ b印
二

夕犷州e

伽
,

生于酸性土壤 和 s u
b印

.

co 脚翻 at 加尔
,

局限于石灰质或富于碱质的士氮
这两个亚种在一系列形态性状上不相同 ; 两者都广泛分布于不列颠群岛

,

而且在欧恶甲大瞬食看庭

识别出来
。

他进而把具有特殊花色和不同地理 分布的
v ar

.

h`朋
:
作为 s 二 b sP

.

p邝淑碑岭夔的一个

变种保留下来 ; 还把偶而出现的
、

花冠顶端深红色的植物作为 f “ r m a p盯p “

,
们 分赓叙

群体间的种种生态变异的重要性现已得到普遍承认
,

但对变异的分类处理则远未取得一
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致意见
。

大多数分类学家认为不应给生态表征反应以分类学地位
,

因为 这 样 做 只会造成混

乱
。

例如
,

大车前 (尸 lan at g o m aj or ) 能生长在多种不同结构的土壤
,

从沙土到壤土
,

并随着

土壤的变化而改变其大小和体态
:

沙土上的个体极小
,

粘土上的则极 大 ( T 盯
r
ill l习4 8 )

。

V a l e n t i n e
( 1 9 7 8 ) 认为最好的办法是用专门术语

,

如 C l e m e n t s 的 a 适应型 ,,
(
e e a d ) 把 它们

记录下来
。

但 S o a y d o n
( 1 9 7 3 )认为

,

鉴于大部分变异是在种下水平发生的
,

而这些变异不仅

对生态学
,

而且对生理学
、

生物化学和遗传学都是重要的
,

因此对它们进行描述
,

甚至在分

类学上予以命名都是必不可少的
。

有不少生态学家提出应对表型变异在分类学中的地位作重

新估价
。

他们认为分类学家用来勾画分类群的标准是从那些保守和和稳定的形态特征中经过

仔细考虑而选定的
,

而这些特征是不易受明显的遗传变异
、

多态现象和表型饰变的影响的
。

然而可能正是那些分类学上无用的性状在决定有机体实实在在的生态方面担负着 主 要 的 作

用
。

例如
,

可塑性的程度
、

发芽时间和整个植物的形态特征在决定个体的存亡和由此对它们

适合度 (if nt e s
s) 所起的作用方面显然是关键性的

。

与此相类似的是一个植物在与它的 同 类

和其他种的竞争中所占的地位在很大程度上取决于它的分枝方式和高度
,

然而作为分类根据

的通常是保守器官的形态
,

如叶和花瓣等
,

而不是整个植物的形态 (H ar eP
r 1 9 8 2 )

。

尽管生态表征反应在本质上不同于遗传决定的变异体
,

但它们在 自然界能引人往目
,

而

且具有重要的生态学意义
。

S t a o e
( 1 9 80) 对 B uc h ( 1 9 22 一 2 8) 关于生态表征反应的 命名系统

( 表 1 ) 作了介绍
。

这个系统把每一个生态表征反应叫做饰变 ( M
o d if i c at io n) (简作 M o d

.

)
,

而且给每一生境中的那些特征以同样的名称
,

因此
,

丝毫不存在依赖于命名法规或采纳最早

名称的问题
,

因为名称的选定是机械的
。

B uc h 的系统是在苔类植物中发展起来 的
,

需 要推

广到其他的类群
,

并加以适当的改进
。

表 1 B u c h (1 9 2 2一 1 9 2 8 ) 为识别苔类的生态表征反应提出的分类阶元

小 叶 ( p a r v i f o l i a )

疏 叶 ( l a x sf o l i a )

密 叶 ( d e n s i f o l i a )

薄 皮 ( l e p t o d e r m a )

厚 皮 ( p a e h y d e r m a )

绿 色 ( v i r i d i s )

有 色 ( e o l o r a t a )

叶小 ; 生于微弱光照中

叶稀疏 ; 生于微弱光照和潮湿的空气中

叶稠密 ; 生于干燥空气中

细胞壁薄 ; 生于极潮湿的空气中和水中

细胞壁厚 ; 生于干燥空气中

呈绿色
,

细胞壁无色 ; 生于漫射光线中

细胞壁红色
,

褐色或紫红色
,

无叶绿色 ; 生于直接阳光下

1占a
.

ba
.

0a
.

D

,曰,白八JCO三性J任

也可以用组合的名称
,

如 m o d
.

p a e 五y d e r m a 一 v i r i d i s

笔者对种 内变异的分类学处理有三点看法
:

( a) 经典分类学的主要任务之一是谋求 有 机

体名称的稳定和统一
。

因此欲在命名系统中反映可塑性变异是行不通的 , ( b) 当前命名法规所

规定的三个主要的种下分类等级是否反映了植物种内变异的客观情况
,

是一个很值得研究和

需要大胆改革的问题
, (c) 对分类学家来说

,

当前存在的主要问题可能是应该象对待种 间 区

分那样高度重视种内变异的描述和命名
,

并采用有效的方法来揭示这种变异
。
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