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摘 要 表型可塑性是指生物个体生长发育过程中遭受不同环境条件作用时产生不同表型的能力。进化的发生

有赖于自然选择对种群遗传可变性产生的效力以及各基因型的表型可塑性。有足够的证据说明表型可塑性的可

遗传性，它实际上是进化改变的一个成分。一般通过优化模型、数量遗传模型和配子模型来研究表型可塑性的进

化。植物的构型是相对固定的，并未完全抑制表型可塑性。克隆植物因其双构件性而具有更广泛的、具有重要生

态适应意义的表型可塑性。构件性使克隆植物具有以分株为基本单位的等级结构，从而使克隆植物的表型选择也

具有等级性。构件等级一般包含基株、克隆片段或分株系统以及分株 &个典型水平。目前认为克隆植物的自然选
择有两种模式，分别以等级选择模型和基因型选择模型表征。等级选择模型认为：不同的等级水平同时也是表型

选择水平，环境对各水平具有作用，各水平之间也有相互作用，多重表型选择水平的净效应最终通过繁殖水平———

分株传递到随后的世代中。基因型选择模型指出：克隆生长引起分株的遗传变异，并通过基株内分株间以及基株

间的非随机交配引起种子库等位基因频率的改变，产生微进化。这两种选择模式均突出强调了分株水平在自然选

择过程中的变异性以及在进化中的重要性，强调了克隆生长和种子繁殖对基株适合度的贡献。基因型选择模型包

含等级选择模型的观点，是对等级选择模型的重要补充。克隆植物的表型可塑性表现在 &个典型等级层次上，由
于各层次对自然选择压力具有不同的反应，其表型变异程度一般表现出“分株层次 ’分株片段层次 ’基株层次”的
等级性反应模式。很多证据表明，在构件有机体中构件具有最大的表型可塑性，植物的表型可塑性实际上是构件

而非整个遗传个体的反应。这说明克隆植物的等级反应模式可能具有普适性。如果该反应模式同时还是构件等

级中不同“个体”适应性可塑性反应的模式，那么可以预测："）在克隆植物中，分株层次受到的自然选择强度也最
大，并首先发生适应性可塑性变化，最终引起克隆植物微进化；%）由于较弱的有性繁殖能力，克隆植物在进化过程
中的保守性可能大于非克隆植物。克隆植物等级反应模式的普适性亟待验证。
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表型可塑性（="#,%-1+23 +(*.-232-1）是指一个基因
型受到环境影响时的表型表达（>0*&."*4，:?@A），或
在异质性环境中所能产生的不同表型（B-#*0,.，
:??;），或指一个生物个体生长发育过程中遭受不同
环境条件作用时产生不同表型的能力（=2/(2’332，
;CCA）。表型可塑性也称反应规范或反应范围（D#5
*3-2%, ,%0$），据此可比较一个基因型在两种或多种
环境条件下的平均表型值（&# E0%%, !" #$ 8，;CCA），因
此表型可塑性描述了每个基因型应对环境变化时的

表型变化程度（!"%$+.%,，:??:），是理解有机体生长
发育及其与环境相互作用的不可或缺的部分（=2/(25
’332，;CCA）。它常被认为是植物后天的变异性来源
（F’6#0 !" #$ %，:???），是最大适合度的功能反应。大
量物种和种群的研究表明，可塑性是一个可被选择

并使物种适应不同环境的复合性状。就植物而言，

由于其固生性，表型可塑性显得相当重要，已成为生

态学和进化学的核心内容（>0*&."*4，;CC@）。
植物生态学研究的任务不仅在于发现植物怎样

对环境刺激做出反应，更在于理解所发现的这些反

应是否具有适应性（董鸣，:??@*），因而在表型可塑
性研究中确认适应性的可塑性反应具有重要意义。

可塑性的特征表现在 G个方面，它们均对进化适应
性产生影响：:）性状特异性；;）环境特异性；H）具有
一定的格局和方向；I）具有特殊的适应性价值和不
适应效应；A）处于相当精细的感知和表达机制的控
制下；@）受遗传控制；G）通过选择可被彻底改变以适
应不同的环境要求（>0*&."*4，;CC@）。长期以来，人
们往往认为表型可塑性只是缓冲自然选择的影响，

并约束植物发生进化改变。也有观点认为，可塑性

是由基因多效性引起的副阐物，是有机体中更重要

性状的附带物（>0*&."*4，;CC@）。但进化依赖于自然
选择对一个种群遗传可变性的效力以及每个基因型

发生改变所引起的表型可塑性，作用效力和可塑性

二者缺一不可，当可塑性存在遗传变异时，具有不同

平均可塑性的种群得以进化。因此应把可塑性差异

理解为对环境变化发生反应的进化的整体成分，而

非缓冲器或约束因子，表型可塑性实际上是进化改

变的一个成分（!"%$+.%,，:??:）。尽管不是所有的
表型可塑性反应都有生态对策的性质，但有充分的

证据表明表型可塑性的可遗传性（>0*&."*4，;CC@；
J*$"%’0#1#" K F*0-,#--，;CC;；&# E0%%, !" #$ 8，;CCA；
L2.3"#0 K 7*, E(#’,#,，;CC:；=*, K =023#，;CC:；=2/(2’35
32，;CCA；B-0*’.. K M/0#4*(，:???；!"%$+.%,，:??:）。
就可塑性而言，关键的问题是，自然选择压力如

何影响其进化（!"%$+.%,，:??:）？在植物中可塑性
是如何表达的？令人遗憾的是，人们一直很少关注

表型可塑性的选择问题，而这个问题的解决对于理

解基因型与环境的互作以及表型进化是至关重要的

（=2/(2’332，;CCA）。在自然界中，克隆植物非常之多，
特别是由于克隆植物的双构件性，使之呈现出比非

克隆植物更为广泛的表型可塑性（董鸣，:??@6），而
且许多克隆植物的有性繁殖与更新程度都很低，甚

至有一些植物由于克隆生长而几乎完全放弃了有性

过程，从而影响到克隆植物对局域环境的适应和地

理范围进化（张玉芬和张大勇，;CC@）。因此，表型可
塑性对克隆植物而言可能更加重要。那么，克隆植

物的表型可塑性具有什么特点？自然选择如何作用

于克隆植物分株（D*$#-）和基株（N#,#-）？对于这些
问题至今尚未达成统一明确的认识。本文试图从微

进化的角度，论述克隆植物表型可塑性与克隆植物

等级选择的最新研究进展，并就某些问题做出可能

的预测，以期为该领域的研究提供一些有益的参考。

) 植物表型可塑性的优化研究

植物生态学家和进化生物学家频繁地测定各种

可变环境中遗传个体的表型变异，并通过优化模型

（O+-2$*(2-1 $%&#(.）、数量遗传模型（P’*,-2-*-27# /#,#-5
23 $%&#(.）和配子模型（N*$#-23 $%&#(.）研究表型可塑
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性的进化（!"#$%&$’，())*；+%,-%.""%，/001）。优化模型
的目标是研究自然选择的一系列假定条件与结果，

而不是定量预测实际的进化轨迹（+%,-%.""%，/001），
主要目的是帮助人们理解产生适应性的选择力量，

却忽略了可能由于遗传变异不存在使最优表型无法

实现的问题（张大勇，/002）。数量遗传模型属于统
计模型，和优化模型一样在很大程度上独立于遗传

学过程之外而有其局限性。配子模型则体现了真实

的遗传学，不仅描述了处于一定环境和迁移等进化

过程中性状发生的变化，而且描述了这些变化受哪

些位点的影响以及影响的方式（+%,-%.""%，/001）。
由于优化模型从长远的、进化平衡的角度探讨

最优表型，能更好地阐释生活史性状的适应性（张大

勇，/002），因而更多地受到进化生态学家的青睐。
所有优化模型都包括研究对象的约束条件、优化指

标和遗传方式的假定。约束条件又称为对策集，是

指所有可能的、并受自然选择作用的表型性状。生

活史理论中关于约束条件的一个重要思想就是生活

史性状之间在资源分配等方面“不可兼顾”的概念，

或称“权衡”（3’45$6788）。!9$4’&:（())/）将其分为生理
权衡（+#;:%7-7,%"4- 9’45$6788）、微进化权衡（<%"’7$=7-.6
9%7& 9’45$6788）和宏观进化权衡（<4"’7$=7-.9%7& 9’45$6
788）*种关系。如果性状间不存在权衡，那么自然选
择将驱使所有与适合度有关的性状都达到其预定的

极限，而这实际上是不可能的。约束条件确定后，常

用种群增长率 ! 或净增殖率 "0 作为适合度优化指

标，可根据 >.-$’6?79@4方程确定（!9$4’&:，())/；张大
勇，/002）。从 >!!理论来说，在平衡状态下，本身不
能被其它基因型侵入的基因型将会在进化竞争中获

胜，或者说最佳基因型的种群增长率 ! A 0及净增殖
率 "0 A (，即适合度被自然选择最大化，而其它入侵
基因型的 ! B 0或 "0 B (。在表型优化理论中，假定
的遗传方式一般为真实遗传，它对选择优化指标有

很大影响。

对于已建立的优化模型，必须检验自然选择是

否引起适应性改变，并解释非适应性状的出现。最

优化思想是建立在种群适应于当前所面临的环境假

设基础上的，然而适应性进化是一个连续渐进的而

非瞬间完成的过程，物种总是滞后于变化的环境。

不出现非适应性状，可能是没有足够的遗传变异使

得最佳表型进化出来，毫无疑问存在非适应性状。

! 克隆植物的构型与表型可塑性

! C" 克隆植物构型

克隆植物同时存在基株和分株两个种群水平，

基株通过分株数量的累积而生长，并形成具有连续

复生特性的构型（D’"#%9$"9.’$）或生长形（E’7F9#
87’G）。构型或生长形由分枝角度（H’4&"#%&, 4&,-$）、
节间长度（ I&9$’&75$ -$&,9#）、分枝数量（H’4&"#%&,
&.GJ$’）和分枝型（H’4&"#%&, 9;K$）所决定。H$,7&等
（())0）从构件生物的角度将植物划分为 1 种构型
（图 (）。构型变化具有明确的生态学意义，如自然
生长于矮灌木林中的山楂（#!$%$&’( )*+*&,+$）和密
林中的近缘种山楂（# - .$/01&$%$）同时移栽到一种
幼林的遮荫条件下时，前者变为垂直生长型，后者仍

为平铺贴地型，说明光照条件发生变化引起植物分

枝方式进化并表现出不同的构型可塑性（H’45:#4F，
/00L）。图 ("和图 (5是 ?7=$996M7.:9（()N(）根据多年
生克隆草本植物繁殖与资源探求对策划分的两个极

端类型：密集型（+#4-4&O 9;K$）和游击型（E.$’%--4
9;K$），它们均具有不同的生态重要性，而大多数克
隆植物的构型都介于这两者之间。由图 (可知，构
件性（<75.-4’%9;）在植物中普遍存在，而克隆生长
（P-7&4- ,’7F9#）是指植物在水平方向上的扩展（!%-6
=$’97F&，()N/），即具有独立根系的构件单元数量的
增加并不断扩大其占据的水平空间范围。

一个物种的构型是相对固定的。所谓生长就是

特定构型（即一个“遗传蓝图”或“构型蓝图”）指定的

“生长规则”的一种过程，因而构型能以各种方式约

束植物对环境条件的反应（5$ Q’77& R =4& E’7$&$&6
54$-，())0）。实际上有些克隆植物的生长规则就是
固定的，并且形成相对可预测的生长形，例如石松

（2,3*4*51’) $++*%1+’)）由于相对不变的节间长度和
缺少休眠分生组织制约了对环境刺激发生形态学反

应的能力（P4’-::7& /% $. C，())0）。对 L 种不同类型
克隆植物的研究表明，决定克隆植物对其环境发生

影响的最重要因子是分株存活，而非克隆生长，克隆

生长的可塑性并无特别重要的意义（<4,;4’ /% $. C，
/002）。尽管存在构型约束，但克隆有机体一般仍有
很大的可塑性（5$ Q’77& R =4& E’7$&$&54$-，())0）。
在克隆植物内，根系和枝条的变化由激素平衡决定，

而环境刺激会影响激素平衡，从而引起植物形态变

化以适应环境。例如欧亚活血丹（6./37*)$ 7/5/!8
$3/$）的“觅养”反应以及油莎草（#,4/!’( /(3’./+%’(）在
营养资源胁迫下的可塑性反应就受控于环境调节的

激素平衡机制（S.9"#%&,: R <7,%$，())0）。由此看
来，构型既是一种“生长规则”，又未完全抑制表型可

塑性。
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图 ! 植物的 "种构型
#$%&! #$’( )*+,$-(+-.*(/ $0 12)0- /1(+$(/

（)）浮萍（!"##$% /1&）：随着生长形成分散子萍的构型 345.2)*
4*%)0$/6/ -,)- 7)22 -4 1$(+(/ )/ -,(8 %*49 （:）三叶草（&’()*+(,# %’-"$."）：
自由分枝构型 #*((28 :*)0+,$0% 4*%)0$/6/ -,)- )*( *(2)-$’(28 /,4*-;2)/-$0%
（+）野牛草（ /,01+*" 2%034+*(2".）：以根茎或匍匐茎侧向扩展的构型
<,$=46)-4./ )05 /-4240$7(*4./ 4*%)0$/6/ $0 9,$+, +240(/ /1*()5 2)-(*)228
（5）羊茅（ 5".3,0% *03*)+*’%）：密丛生构型 >.//4+?;74*6(*/ +461*$/$0%
-$%,-28 1)+?(5 645.2(/ （(）栎（6,"’0,. /1&）：持续多重分枝构型 @(*;
/$/-(0-，6.2-$12(;:*)0+,(5 4*%)0$/6

! &! 克隆植物的表型可塑性与生态学意义
克隆植物的双构件性是指基株以分株为单位的

克隆构件性（A240)2 645.2)*$-8）和分株以其分枝为单
位的有机体构件性（B*%)0$/6$+ 645.2)*$-8）（>.46$ C
D.4*$/)24，!EFE)，!EFE:；董鸣，!EEG），因此呈现出比
非克隆植物更广泛的表型可塑性（董鸣，!EEH:）。克
隆植物可塑性的研究是分析异质环境中间隔子

（I1)+(*）的长度和寿命、分枝角度、分枝强度（J*)0+,;
$0% $0-(0/$-8）以及资源在分株间转移和在根茎等器
官中贮藏的变化，这些性状对环境变化的反应能力

称之为觅养行为或觅食行为（#4*)%$0% :(,)’$4*）（5(
K*440 C ’)0 L*4(0(05)(2，!EEM；5( K*440 C N.-+,$0%/，
!EE"）。觅养行为是克隆植物形态可塑性的同义语，
其重要性在于，当植物生长在异质生境内时，决定克

隆分株在水平空间放置的形态学性状能够对资源性

质和资源量作出反应（董鸣，!EEH)），将较多的吸收
结构选择性地放置到资源相对丰富的小生境内，并

使不同小生境中的克隆分株形成有利于不同资源吸

收的功能形态，发生“分工”（O):4* 5$’$/$40），有助于
基株或克隆片段获取较大范围内的资源，整合不利

环境的影响，因而在选择上是有利的。这方面的研

究报道很多（P40%，!EE"；董鸣，!EEH)，!EEH:；5(
K*440 C ’)0 L*4(0(05)(2，!EEM；5( K*440 C N.-+,$0%/，
!EE"）。最近还有研究表明，克隆植物的相连分株能
够特化形态特征以便充分地摄取地上和（或）地下资

源，克隆匍匐茎草本植物活血丹（7+"01*#% +*$8(3,9%）
的叶面积和根长都向着有利于摄取丰富资源的趋势

发展，分株之间的交互资源传递能够提高定植于资

源互补斑块的分株的生长（A,. "3 %+ &，QMMH）。
就决定克隆分株在水平空间放置的形态学性状

而言，资源丰富时（如较强的光照和较高的营养素），

克隆植物一般都会增加分枝强度，而间隔子长度的

变化有所不同，有些种甚至无反应（5( K*440 C
N.-+,$0%/，!EE"）。根据间隔子的可塑性，可将克隆
植物表型可塑性分为 R类：第一，间隔子长度对资源
水平不发生显著反应；第二，资源水平愈高间隔子愈

长；第三，资源水平愈高间隔物愈短（董鸣，!EEH)）。
不同物种的表型可塑性各异，游击型克隆植物大于

密集型克隆植物，地上匍匐茎植物大于地下根状茎

植物，同时具有匍匐茎和根茎的植物，其匍匐茎比根

茎具有更大的可塑性（董鸣，!EEH)）。可塑性又与生
境的资源状况相适应，在资源水平高且资源斑块性

稳定生境的克隆植物比在资源水平低且资源斑块性

不稳定生境中的具有较高的可塑性（董鸣，!EEH)）。
不同物种中可塑性的感应器或反应器官所处位置不

同，与生活环境有关。如在白三叶（&’()*+(,# ’":"$.）
中，叶柄对遮荫作出反应，而在其它豆科植物中，茎

是反应部位（J*)5/,)9，QMMH）。
克隆植物的表型可塑性具有重要的生态学意

义，对克隆植物觅食行为的研究在于理解克隆植物

是怎样通过表型可塑性克服或缓解由于必需资源的

异质性分布而带来的资源摄取上的困难，进而维持

或增加适合度的（董鸣，!EEH)）。目前公认的植物
表型可塑性（J*)5/,)9，QMMH）及其可遗传性（J*)5;
/,)9，QMMH；P)6,4.*(8(, C N)*-0(--，QMMQ；5( K*440 "3
%+ &，QMM"；#$/+,(* C ’)0 K2(.0(0，QMM!；@)0 C @*$+(，
QMM!；@$%2$.++$，QMM"；I-*).// C S%*(9)2，!EEE；>,461;
/40，!EE!）以及克隆植物的生活史（#$/+,(* C ’)0 K2(;
.0(0，QMM!）等特性都说明表型可塑性具有重要的生
态适应意义。对克隆植物表型可塑性的适应性解释

显得非常重要（#$/+,(* C ’)0 K2(.0(0，QMM!）。适应
性的可塑性一般是指能够对恶劣环境具有生理缓冲

并增加对有利条件的反应，从而对保持相对适合度

作出贡献。适应性的可塑性变化与适合度的维持密
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切相关。而在所有驱动进化的因素中，只有自然选

择作用能够引起适应性反应，而一个性状的适应过

程又要求该性状对适合度产生影响，同时需要可遗

传的变异和足够的时间保障（!"#$%&’ ( )*+ ,-&.+&+，
/001），这样的适应性可塑性才能进化。值得注意的
是，表型性状是一个对策集，植物不可能单凭某个性

状去适应环境变化。例如，在潮湿的生产性生境生

长的四叶重楼（!"#$% &’"(#$)*+$"）比在干燥的非生产
性生境生长的具有更多的分枝、更加稀疏的分枝格

局和更高的克隆多样性，其遗传变异受分枝数量和

局部生境条件的影响（2*$3.&45+ ,- "+ 6，/007）。同
时，多种多样的克隆形态可塑性可能意味着不同植

物已进化成不同的适应性可塑性去克服或缓解不同

的资源异质性带来的资源获得上的困难，资源异质

性与可塑性表达之间的关系和发展研究与克隆植物

微进化密切相关（董鸣，1887*）。
! 6" 克隆植物的表型可塑性与适合度
众所周知，选择的前提是存在差异，当某性状在

个体间的表型差异与适合度相关时就会发生表型选

择，引起一个同龄群的性状分布在世代内发生变化。

若该性状可遗传，就发生对表型选择的进化响应，世

代之间等位基因频率发生变化，产生微进化（9":
$’;&);-.<";+）。克隆植物有性繁殖和营养繁殖、间隔
子长度变化、觅食行为和生理整合等 =个主要生活
史特性都对适合度有影响，而适合度本身作为一种

表型性状又依赖于个体的遗传组成和所处的自然环

境（!"#$%&’ ( )*+ ,-&.+&+，/001）。非生物胁迫、竞
争、分株密度、疾病、植食者以及传粉等都可能是适

合度的选择因子，并引起生活史性状的可塑性变化

与进化反应。例如在草地群落中，大型植食者的放

牧采食是影响草地的一个重要生态因子和进化选择

力（>*’?&’，18@@），植物长期适应这种选择压力形成

了一系列适应性的可塑性特征（A’"#B&，1887），在构
型（C4"<%，188D）和资源分配（ 2*’*4"--; ( E&<-"+F，
18DD；G’+&H&’F，1888；A’I<%&+ ( 2.+<<"-*，/007）等方面
发生变化，这些变化往往具有可遗传性，在自然种群

中得到进化（C<’*.## ( JF’&K*-，1888）。北美高草普
列利草原 L 种禾草对采食的反应既受植物来源地
（过去有无放牧历史）的影响，又与研究条件（人工条

件或自然环境）有关，受持续放牧和 /M年未放牧影
响的同种植物在相同实验条件下的反应明显不同，

说明植物对采食的反应已有遗传基础（E*4%;.’&5&%
( >*’<+&<<，/00/）。另有研究表明，松叶毛茛（."/’/0
/1’+’% #,2-"/%）的克隆生长型（高生长型和水平扩展
型）具有很高的进化潜力，但在竞争条件下可塑性的

遗传力很低，说明克隆生长型并非独立于其它生活

史性状之外而进化（!"#$%&’ ,- "+ 6，/00=）。

" 克隆植物的选择与进化

" 6# 构件等级与等级选择
克隆生长使有性生殖形成的合子———基株产生

众多具有潜在独立性的、遗传上相同的克隆分株，这

些分株相互连接，形成克隆片段（N-;+*- O’*F4&+<）。
克隆植物的双构件性形成一个多层次的构件系统

（9;P.-*’ #5#<&4），使克隆植物具有构件等级（9;P.-*’
%"&’*’$%5）或等级性结构（>"&’*’$%"$*- #<’.$<.’&）（Q.;4"
( R.;’"#*-;，18D8*）（图 /）。图 /所示枝条构件 J是
基本的繁殖和功能单位，由其形成分枝亚单位 A、枝
条系统和分株 N，由分株构成克隆片段 E，基株实际
上就是由许多分株或克隆片段组成的，可被视为一

个分株种群。在克隆植物中构件等级一般包含 L个
典型层次，即基株、克隆片段和分株（G’"B##;+ ( 2&’:
-"+F，1880）。
克隆植物的双构件性除了使其具有更广泛的表

图 / 种子植物中的构件等级
!"F6/ 9;P.-*’ %"&’*’$%5 "+ #&&P ?-*+<#

J：枝条构件 C%;;< 4;P.-&# A：分枝和枝条系统 A’*+$%&# *+P #%;;< #5#<&4# N：分株9*<.’& ’*4&< E：克隆 J $-;+*- O’*F4&+<（Q.;4" ( R.;’"#*:
-;，18D8*）
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型可塑性，并形成构件等级外，还使自然选择作用变

得复杂化，并明显区别于单体生物的自然选择作用，

从而引出自然选择如何对克隆植物分株和基株起作

用的问题（!"#$% !" #$ %，&’((；!"#$% ) *"#+%,-.#，
&’(’-，&’(’/）。达尔文将自然选择描述为一个表型
过程，由合子形成的遗传个体既与环境条件相互作

用，又具有繁殖能力，因此整个遗传个体是自然选择

的单位。而在克隆植物中，从枝条到基株都可能包

含着选择（!"#$% !" #$ %，&’((；!"#$% ) *"#+%,-.#，
&’(’-，&’(’/），构件等级中的每类“个体”都是潜在
的选择单位（0+%1,,#2 ) 34+.%25，&’’6）。7%,894+和 :-2
;.4"242（<66&）则认为，在克隆植物中存在着细胞、构
件、分株、克隆片段和基株等选择水平。克隆植物这

种等级性的自然选择被称为等级选择模型（=%4+-+>
89%8-. ,4.48?%#2 $#@4.）（!"#$% !" #$ %，&’((；!"#$% )
*"#+%,-.#，&’(’-，&’(’/；0+%1,,#2 ) 34+.%25，&’’6）。显
然，等级选择模型来源于克隆植物自身的双构件性，

双构件性本身就意味着等级性的组织结构，因而其

表型选择也必然是多层次的过程（!"#$% ) *"#+%,->
.#，&’(’-，&’(’/）。显然，单体生物不具备这种特性，
因为单体生物在形体和生理上都是完整的相互作用

单位和繁殖单位。在克隆植物研究中，如果抛开构

件等级概念，就必然会以传统的观点将遗传个体认

定为基本的选择单元，不会考虑也难以设想克隆植

物的“种群”是如何进入选择过程的。但等级选择系

统的存在也引出对克隆植物适合度如何进行计测和

判断的问题（7%,894+ ) :-2 ;.4"242，<66&），并引起了
广泛讨论（!"#$% ) *"#+%,-.#，&’(’-，&’(’/；0+%1,,#2 )
34+.%25，&’’6；董鸣，&’’A/，&’’B；7%,894+ ) :-2 ;.4>
"242，<66&；C-2 ) C+%84，<66&；张大勇，<66D）。
! E" 克隆植物的等级选择
克隆植物等级选择的概念主要源于 !"#$% 和

*"#+%,-.#（&’(’-，&’(’/）及 !"#$% 等（&’((）以及
0+%1,,#2 和 34+.%25（&’’6）提出的等级选择模型。就
选择过程而言，他们认为如果存在 & 个等级水平
’6，’&，% % % % % % ’&，其中 ’6 为繁殖水平（如前述的枝

条或禾草中的分蘖），’& F ’& 为较高的构件水平，它

们均为表型选择水平，环境同时对其发生作用，等级

表型选择的净效应最终通过繁殖水平 ’6 传递到随

后世代中；如果其中某个水平对 ’6的繁殖成功有作

用，就可作为选择水平，也就是说，构件等级中的任

何水平都可能具有进化学上的重要意义（!"#$% )
*"#+%,-.#，&’(’-）。
在等级结构中，各等级的特征间存在相互作用，

分株是等级表型选择的中心水平。分株水平的特征

可涉及到花和种子的大小和数量，这些与基株适合

度相关的特征受分株系统特征（如分株在异质性生

境中的放置等）和基株水平特征（如对发育的遗传控

制等）的影响（董鸣，&’’B），而基株的适合度表现在
基株存活（如营养生长）和种子繁殖（如分株有性繁

殖）两方面，即克隆生长通过影响基株的存活和种子

繁殖来影响基株适合度（0+%1,,#2 ) 34+.%25，&’’6；董
鸣，&’’B；7%,894+ ) :-2 ;.4"242，<66&；C-2 ) C+%84，
<66&；张大勇，<66D）。克隆植物构件等级特征间的
相互作用与生理整合特性有关。例如，很多丛生禾

草克隆的分株种群由于高度的生理整合而表现出克

隆内分株间的竞争。但基因和基因型能否被这样间

接地选择，依赖于等级间的相互作用如何影响克隆

的结构和生理特性。

就克隆植物的选择模式而言，在 !"#$% 和
*"#+%,-.#（&’(’-）等提出等级选择模型后的 &6 多年
中，一直未见更加深入的专题研究报道。原因可能

有：第一，一时难以确定对克隆植物选择的直接和间

接作用，如环境是直接作用于克隆植物各等级还是

通过等级间的相互作用发生影响，作用效力有何不

同？第二，等级表型选择的净效应究竟是如何传递

的？第三，除环境因素外，还有哪些克隆性状（G.#2-.
?+-%?）与分株变异有直接关系？毫无疑问，这些都是
非常重要的问题，而且有一定难度。可以认为，!"#>
$% 和 *"#+%,-.#（&’(’-）提出的等级选择模型仅是一
个概念性框架，仍然缺乏具体的实际过程和机制性

的内容。尽管如此，由于植物中普遍存在构件性，该

模型不仅对克隆植物，并且对于所有植物的自然选

择与进化研究都可能有重要意义。正如他们自己所

言，构件性向现代生物学提出了理论和实践的挑战

（!"#$% ) *"#+%,-.#，&’(’-）。笔者认为，等级选择模
型的提出是继 =-+H4+的构件理论之后在克隆植物
种群生态学领域的最重要的发展之一。

! E! 克隆植物的基因型选择
<66&年，C-2 和 C+%84提出一个被称为是对克隆

植物种群进化具有重要作用的选择形式———基因型

选择（I42#?JH%8 ,4.48?%#2）概念（C-2 ) C+%84，<66&；7%,>
894+ ) :-2 ;.4"242，<66&）。C-2 和 C+%84全面概括了
克隆植物种的适合度、自然选择和进化的关系，强调

在估计克隆植物适合度时克隆生长的重要性以及它

对微进化的重要影响，指出在克隆植物中，如果源于

相同基因型的分株个体发生遗传变异，而且该变异

与分株产生速度差异有关时，就会发生基因型选择，
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并能直接或间接地引起数量性状的进化改变。因而

通过增加具有更优性状值的分株比例，就会引起分

株种群变化，进而通过基株内部分株间和基株间的

非随机交配引起种子库等位基因频率的改变，使分

株种群的变化传到将来的基株世代。从基株角度来

看，分株种群的性状变化通过种子后代遗传时，就会

引起基株种群内和种群间的进化。基因型选择对基

株种群进化的影响主要表现在两个方面：一是克隆

分株个体原封不动地遗传了基因型以及加性和非加

性遗传成分；二是由于种子只遗传了基因而非基因

型，因此在一个专性异型杂交的随机交配的种群中，

仅有部分加性遗传效应通过种子遗传（!"# $ !%&’(，
)**+）。这项研究强调了两个重要内容，第一，克隆
生长或克隆性对微进化结果的重要意义，即分株表

型可塑性与微进化直接有关；第二，克隆植物的选择

进化首先决定于克隆分株间的基因型选择，进而通

过种子后代引起基株的变异和进化。显然，这在一

定程度上回答了等级选择模型没有说明的问题。

基因型选择和等级选择这两种选择模式具有一

个共同点，即突出强调了分株构件的变异性及其在

克隆植物进化中的重要性，关于克隆生长和种子繁

殖对基株和分株适合度贡献上的认识也完全相同。

同时在基因型选择概念中包含等级选择的观点。笔

者认为基因型选择概念实际上是对等级选择模型的

重要补充。但 !"#和 !%&’(（)**+）认为基因型选择和
等级选择在性质上是不同的，等级选择强调的是基

株层次通过对分株适合度施加影响而起作用，注重

的是表型选择，不能确定今后世代中遗传组成的变

化；而基因型选择强调的是繁殖单位的独立作用，依

赖的是完整基因型在子代分株的遗传性。两个模型

的矛盾在于，从基株角度看，不能把分株当作子代，

而从分株角度看，常常会忽视基株的动态，正因为存

在多种“个体”类型，长久以来，克隆植物种群生态学

和进化学的研究受到了不利影响。确实，这种现象

在克隆植物的研究中很常见，人们在研究克隆植物

时常常会过分强调营养繁殖，而从种群生态学和进

化学的角度同时对其有性繁殖和营养繁殖进行详细

研究的工作比较少。,&-./#等（)**0）对爱达荷羊茅
（!"#$%&’ ()’*+",#(#）有性繁殖和克隆繁殖相对重要
性的研究表明，有性繁殖在种群长期维持和增加遗

传多样性方面的作用大于克隆繁殖，在长期受放牧

影响的种群中分株、基因型和克隆的数量明显低于

未放牧的种群，但分株个体较大。另有研究表明，北

极乌拉尔山脉的克隆植物分枝虎耳草（-’.(/0’1’ &"02

,%’）很高的遗传多样性主要依靠少量的有性繁殖来
维持，分布在乌拉尔山脉外围地区的植物则由于雌

性或雄性不育以及非整倍性使遗传多样性很低，而

分布在乌拉尔山脉中部河岸岩石露头、水分亏缺、种

间竞争强烈生境中的杂合体分枝虎耳草 1球茎虎耳
草（ -’.(/0’1’ &"0,%’ 1 - 3 #(4(0(&’）遗传多样性很高，
主要靠种子繁殖（2"3%"4/5，)**6）。因此克隆植物的
繁殖对策和遗传多样性不仅与其本身的繁殖效能有

关，而且与其所处的生物与非生物环境有关。张玉

芬和张大勇（)**7）概述了这一领域的研究进展。
! 8" 克隆植物的等级反应模式
依据表型选择的观点，生物个体在选择压力下

出现表型变异，继而可能引起某些性状的遗传改变，

表型变异有大有小，且与物种、选择类型、选择强度

以及性状等密切相关。那么依据等级表型选择的观

点，克隆植物的表型变异一般会有哪些特点或规律？

构件等级之间以及等级内的构件单元之间对自然选

择作用究竟会作出何种反应？或者说构件等级间的

生理整合作用会引起何种表型效应？朱志红等

（+996）及朱志红和王刚（)**+）在总结以往研究工作
的基础上曾提出过一个推断，认为克隆植物结构等

级各层次在功能反应上并不相同，对选择的敏感程

度不同，构件等级中较低层次（如分株）的构件单元

反应较敏感，开始发生反应最快，数量变异最大，因

而在克隆植物中存在结构等级和功能等级（朱志红

和王刚，)**+）。这里的功能反应就是指表型可塑
性。该推断强调了两个问题：+）构件等级中各层次
的表型可塑性不同；)）较低层次的表型可塑性大。
现有研究结果已初步证实了该推断。例如，黍

（5’,(&%6 6(7(’&"%6）源株和分蘖株对相同环境的反
应存在差异（何维明和董鸣，)**)）。在相同放牧强
度下，矮嵩草（8+40"#(’ *%6(7(#）分株死亡率大于分株
片段死亡率，而后者的死亡率又大于基株死亡率（朱

志红等，)**6）。矮嵩草基株、分株片段和分株 0 个
层次构件单元的数量、生物量性状在放牧强度作用

下表现出的差异性不同，基株层次性状出现显著差

异（9 : *8*;）的比例少，性状的相对变异小，分株片
段和分株层次出现显著差异的比例高，性状的相对

变异大；相同性状在放牧强度处理间的显著差异先

出现在分株和分株片段层次，后出现在基株层次；长

期持续的放牧扰动使性状在等级间的相对变异性逐

渐增大（朱志红等，)**7）。矮嵩草对不同刈割面
积 1刈割高度处理的反应也具有相同规律（朱志红
等，)**;）。这些结果说明，矮嵩草构件等级在放牧
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和刈割扰动后的表型变异发生在各等级水平，且具

有一种等级性反应特点，分株层次表型可塑性最大。

据此我们将这种等级性反应初步概括为“分株层次

!分株片段层次 ! 基株层次”的模式（朱志红和王
刚，"##$；朱志红等，"##%，"##&）。
最近的一项研究工作为上述推断提供了强有力

的支持。’( )*++, 等（"##%）对发表在 $-&% . "##/年
的 01篇关于植物表型可塑性研究的重要成果进行
分析总结后，提出了植物表型可塑性的构件概念（2
3+’456* 7+,7(89 +: 8;(,+9<8=7 856>9=7=9<），明确指出在
植物体中构件具有最大的表型可塑性。其主要内涵

包括：$）异质环境中植物体各部分实际遭遇的局部
环境可能完全不同，与环境异质性尺度有关的植物

个体大小决定着植物内部变化的可能性和程度，表

型可塑性是在小于植物功能个体的尺度上表达的对

细微异质性的适应性反应，是由局部环境变化引起

的分生组织、叶片、分枝和根系等构件水平的反应，

并非整个遗传个体的反应；"）在植物中相连构件之
间的信息交流和行为整合能够改变局部反应，增加

或减小异质性环境中处于整合状态的构件之间的差

异，因而植物对环境的反应是所有构件各自的反应

与构件之间互作效应的总和；?）不论是单个构件的
反应还是构件之间的整合特性都是受自然选择影响

的进化性状，而整个遗传个体对环境的反应类型和

反应程度则是构件可塑性的副产物。’( )*++, 等
（"##%）建议将等级选择的观点纳入植物进化生态学
的概念框架中，表明构件反应和构件等级结构具有

内在联系，在植物表型可塑性和进化中具有重要意

义。因此，笔者认为等级选择模型为克隆植物乃至

所有植物适应性进化反应的研究提供了一个重要的

概念框架，而基因型选择（@6, A @*=7(，"##$）、克隆植
物的等级反应模式（朱志红和王刚，"##$；朱志红等，
"##%，"##&）和植物表型可塑性的构件概念（’( )*++,
!" #$ B，"##%）则是这一基本模式的具体化和深入研
究。

由于克隆植物具有嵌套式的等级结构，其等级

反应模式（朱志红和王刚，"##$；朱志红等，"##%，
"##&）与系统论中等级理论（C=(*6*7;=765 9;(+*<）描述
的特征相符，即处于等级系统中高层次的行为和动

态常表现出大尺度、低频率和慢速度特征，而低层次

的行为和动态常表现出小尺度、高频率和快速度特

征；不同等级层次间具有相互作用关系，高层次对低

层次有约束作用，而低层次则为高层次提供机制和

功能。这与克隆植物等级选择模型（D4+3= A

E4+*=>65+，$-1-6）和植物表型可塑性的构件概念（’(
)*++, !" #$ B，"##%）所述基本原理相符，因而我们认
为克隆植物的等级反应模式（朱志红和王刚，"##$；
朱志红等，"##%，"##&）可能具有普适性。但目前仅
有少量克隆植物等级反应的研究实例（何维明和董

鸣，"##"；朱志红和王刚，"##$；朱志红等，"##%，"##&；
FG3(H A I94(:(*，"##&；J*K9;(, A L4,99=56，"##&）。
一般认为，克隆植物分株间的生理整合作用能

够修饰表型可塑性，因而使之在不同等级水平上的

可塑性反应存在差异（M+,N，$--%；’( )*++, !" #$ B，
"##%），这可作为对克隆植物等级反应模式的一般理
解，并据此对分株独立死亡、资源贮藏和分株行为变

化引起的克隆植物风险分摊（O=>P >8*(6’=,N）对策
（’(, J+(*，$-&1；Q*=P>>+, A L(*5=,N，$--#；董鸣，$--&R）
进行解释。另一方面，从克隆植物选择和进化角度

考虑，这个等级反应模式是否就是构件等级中不同

“个体”适应性进化反应的模式？如果回答是肯定

的，那么可以预计：$）在克隆植物中，对分株层次的
选择强度也最大，并首先引起分株的适应性可塑性

变化，随后将遵从等级选择和基因型选择模型所预

测的那样发展下去，最终引起克隆植物微进化。在

此过程中，环境选择压力的大小很重要，如果选择压

力不够大，较弱的表型变异有可能被构件等级整合

掉，不会发生分株的适应性可塑性变化或基株的遗

传变异；"）由于许多克隆植物的有性繁殖程度较低
（S=>9+, !" #$ B，"##?；)68*65+T，"##/），甚至完全放弃
有性过程（张玉芬和张大勇，"##&），克隆分株原封不
动地遗传了母体的基因型（@6, A @*=7(，"##$），发生
异交的机会小，加上生理整合作用，可能使其在进化

过程中的保守性要强于非克隆植物，因此，即使存在

适应性进化反应，克隆植物的遗传变异可能也较小，

进化速度较慢。尽管也有研究表明克隆植物具有很

高的遗传多样性（U6,N !" #$ B，"##%6，"##%R），但往
往是在区域尺度上表现出来的，还不能排除单位面

积和种群尺度上克隆植物遗传变异低于非克隆植物

的可能性（V=>7;(* A T6, )5(4,(,，"##$）。总之，在克
隆植物等级反应模式下，我们可以对其表型可塑性

与进化、生理整合效应、风险分摊对策等进行更深入

的研究和讨论。当然，该等级反应模式也可能仅适

用于和矮嵩草相似的整合程度很高的密集型克隆植

物，对克隆植物等级选择、等级反应和进化的研究还

有赖于今后对多种构型的克隆植物进行长期、多因

子的研究。
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! 展 望

克隆生长特性的生态学意义是多方面的，克隆

植物由于其双构件性，生活史远比非克隆植物复杂。

克隆植物的形态可塑性在适应性对策上的作用无疑

是非常重要的，等级选择和基因型选择模型为研究

克隆生长和克隆植物进化提供了重要的思想基础和

方向，今后这一领域的研究可能主要包括以下几个

方面：!）关注局部生境中基株内构件性状的表型变
化和生态意义，并将其置于等级选择模型的框架内

进行考察，对更多的基因型、物种和环境条件下表型

可塑性的变化规律进行研究，验证克隆植物等级反

应模式的普适性；"）对克隆植物生活史性状的遗传
变异、环境效应以及基因型 #环境互作进行多世代
研究，考察构件等级各层次性状的表型变化、遗传变

异与选择压力之间的关系，并将其与基株和分株的

适合度变化相联系，说明对构件产生互作效应选择

压力的类型和程度，确认表型可塑性的遗传特性，探

讨克隆植物等级选择的机制。值得注意的是，尽管

表型可塑性具有很高的适合度利益，但目前关于适

应性表型可塑性的研究实例仍然很少，大部分可塑

性反应可能只是“被动的”而非适应性的。这说明适

应性的可塑性进化可能并不像我们想象的那样常

见。沿着基因表达到表型的过程来研究可塑性及其

与适合度的关系将有助于我们更好地理解这种现

象，有助于更加实际地预测可塑性反应的进化（$%&
’()*&)& + ,-./0)1，"223）；4）研究环境、构件等级间
和等级内信号传递和转换以及随后的基因表达，有

助于揭示环境效应、生理整合与风险分摊对策以及

等级选择的机制。目前从生理整合方面研究植食者

采食诱导克隆植物产生系统抗性信号的工作已经开

始（567)8 + 9:*);)1，"22<）；=）等级选择、基因型选择
以及可塑性的构件概念都是把构件当作基因型与环

境互作的主角，目前并无成熟的关于克隆植物等级

选择与等级反应的研究方法。由于克隆植物等级选

择模型与植物体内资源的等级性分配都属于嵌套式

结构，层次间具有包含性和相互作用，因而 >?1()@
等（"224）关于植物体内资源等级性分配对生活史性
状进化方向和速度影响的理论研究可能会对今后克

隆植物的等级选择与进化的研究提供借鉴。3）现有
的表型可塑性模型（如最优化模型）都是针对单体生

物的，因而必须进行调整，以包括局部构件对环境的

等级性反应（A) ’1??& !" #$ B，"223）。考虑到克隆繁
殖能很好地满足最优化理论和 C99理论假定的真实

遗传条件，因而可以尝试将克隆植物等级选择模型

和表型优化模型结合起来研究克隆植物生活史进化

问题。
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