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摘  要  植物的有性繁殖是生活史和进化的核心, 母本及环境对繁殖的影响固然重要, 父本的贡献亦不容忽视。父本来源与

多样性对坐果结籽和后代质量的影响明显, 但由于不同物种或种群的繁殖特点和进化历程, 往往也会呈现其独特性。该研究

旨在探究挺水植物野慈姑(Sagittaria trifolia)是否存在自交或远交衰退, 以及父本数量对其繁殖和后代表现的影响。通过人工

控制授粉, 设置自交、近距离异交(<50 km)、远距离异交(>200 km) 3种交配距离以及单、双两类父本数量, 共计5种授粉处理, 

观测野慈姑坐果概率、单果种子数量、种子面积、萌发率(2018和2019年)、幼苗芽长(2018和2019年)共7项指标。结果显示: 不

同距离的交配对野慈姑的坐果概率、单果种子数量、种子面积、萌发率、幼苗芽长没有显著影响, 野慈姑未出现明显的自交

衰退或远交衰退现象。父本数量的增加对野慈姑的结实数量(坐果概率、单果种子数量、种子面积)无影响, 但结实质量方面, 

双父本处理的种子萌发率略高于单父本处理。综上所述, 交配距离与父本数量对野慈姑的繁殖表现影响较小, 这可能与其频

繁的自交历史、远距离的基因扩散以及高度相似的水生环境有关; 同时, 该研究基于20余个自然种群的基因型, 研究结果也

表明了野慈姑物种水平有性繁殖的优异和稳定性。 
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Abstract 

Aims  Sexual reproduction is the core of plant life history and evolution. Besides the influence of maternal gen-
otype and environment, the contribution of paternal parts on reproduction should not be ignored. In particular, the 
distance and diversity of pollen donor have significant impacts on fruit setting and offspring quality, which often 
show distinctive patterns due to specific reproductive characteristics and evolutionary processes of different 
species or populations. Our objective was to study the effects of mating distance and number of pollen donors on 
reproductive performance of Sagittaria trifolia. 
Methods  Three mating distances including selfing, outcrossing of short distance (<50 km), and outcrossing of 
long distance (>200 km) and two types of pollen donors (single- and double-donor) were investigated in S. trifolia 
using hand-pollination. Besides selfing, the remaining factors formed a factorial design, resulting in a total of five 
pollination treatments. We analyzed the differences in fruiting probability, seed number per fruit, seed size, ger-
mination rate of F1 seed (year 2018 and 2019) and their seedling length (year 2018 and 2019). 
Important findings  Different mating distances had no significant effects on fruiting probability, seed number per 
fruit, seed size, germination rate or seedling length of S. trifolia, implying that there was no inbreeding or out-
breeding depression in this species. The increase from single to double pollen donors had no effect on seed pro-
duction of S. trifolia, but seed germination rate in double-donor treatment was slightly higher than that of single- 
donor. All together, mating distance and number of donors had little influence on reproductive performance of S. 
trifolia, which might be related to frequent selfing history, long-distance gene dispersal and high similarity in 
aquatic habitats of this species. Meanwhile, this study was based on mutual mating designs between genotypes 

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology

Hp
打字机文本
扫
码
提
问

Hp
打字机文本



896  植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology  2020, 44 (9): 895–904 
 

www.plant-ecology.com 

from over 20 natural populations. Such results also imply high and stable reproductive output of S. trifolia at spe-
cies level. 
Key words  mating distance; number of donors; inbreeding depression; outbreeding depression; Sagittaria trifolia 

Zhou PP, Chen Q, Zhang YJ, Wang ZX, Dai C (2020). Effects of mating distance and number of pollen donors on sexual reproduc-
tion of Sagittaria trifolia. Chinese Journal of Plant Ecology, 44, 895–904. DOI: 10.17521/cjpe.2020.0197 

利用各种传粉媒介把花粉转移到柱头上从而完

成有性繁殖是有花植物的一大进化优势(Minnaar et 

al., 2019)。在花粉转移的过程中, 供体与受体在空

间或遗传上的远近程度往往会影响植物的繁殖表现

及后代的质量(Rhode & Emmett Duffy, 2004)。其中, 

关注较多的有自交衰退和远交衰退现象。近亲间的

交配使等位基因的纯合性提升从而导致后代的适合

度降低的现象称为自交衰退(Trame et al., 1995)。从

遗传学的角度解释主要有两点: 有害隐性基因的表

达(Charlesworth & Charlesworth, 1987)和失去了某

些生存发育能力相关位点的杂合优势(heterozygote 

advantage at viability loci)(Charlesworth & Charl-

esworth, 1987; Ziehe & Roberds, 1989; Agren & Sch-

emske, 1993)。相对而言, 远交衰退是指遗传上相隔

较远的同一物种个体之间交配后, 后代适合度下降

的现象(Waser & Price, 1994)。造成这种现象的机制

可能包括杂合子劣势(heterozygote disadvantage)、共

适应基因复合物的解离(breaking up of coadapted 

gene complexes)、等位基因间的上位效应(epistatic 

interactions between alleles)以及局部适应的破坏

(disruption of local adaptations)等等(Price & Waser, 

1979; Edmands, 2002, 2007; Hufford & Mazer, 2003; 

Frankham et al., 2011)。个体间的遗传距离与地理距

离往往存在正相关关系(Schiemann et al., 2000; Al-

berto et al., 2010), 因此许多研究者通过设置不同的

交配距离来观测物种的自交或远交衰退情况(Waser 

& Price, 1994; Trame et al., 1995; Volis et al., 2011)。 

交配距离影响有性繁殖的现象十分普遍, 但每

个物种的表现不一, 主要有以下4种模式。(1)自交衰

退与远交衰退都存在, 即植物可能有最适的异交距

离。如假龙胆属(Gentianella)植物G. germanica相距

10 m个体间异交所产子代的萌发率、叶片数量、莲

座大小均高于自然授粉、自交、1 m异交及25 km外

的种群间异交(Fischer & Matthies, 1997)。在花柱草

属 (Stylidium)植物S. hispidum里 , 相对于短距离

(3–10 km)的异交, 种群内的交配出现了自交衰退, 

而长距离(111–124 km)的异交则表现出了远交衰退, 

表明其有最适的中间异交距离 (Hufford et al., 

2012)。(2)存在自交衰退, 但远交衰退现象不明显, 

甚至显示出杂合优势。例如, Polylepis australis的自

然授粉、自交和30 km异交相比, 仅自交的种子萌发

率显著降低(Seltmann et al., 2009)。Silene vulgaris自

花受精产生的自交衰退现象非常普遍, 但是不同种

群间的交配却显现出杂合子优势(Bailey & Mcca-

uley, 2006)。(3)存在远交衰退, 但无近交衰退。如, 

钝稃野大麦(Hordeum spontaneum)的F1代异交种子

与自花授粉种子相比, 活力明显降低(Volis et al., 

2011)。(4)交配距离对繁殖和子代的影响有限。例如, 

路边青属(Geum)植物G. urbanum即使在很小的种群

中也未出现自交衰退现象, 除了远距离(20 km)异交

的萌发率稍低外, 没有发现远交对子代适合度的负

面影响(Vandepitte et al., 2010)。以上每种表现在自

然界中都有可能存在, 这也许体现了物种/种群间

不同的繁衍历史和进化历程。频繁自花传粉的植物

物种不会累积大量的有害突变(张大勇和姜新华, 

2001; Vandepitte et al., 2010), 因为有害等位基因在

纯合状态下会被清除, 从而缓解了以自花传粉为主

的植物物种的自交衰退(Lande & Schemske, 1985; 

Johnston & Schoen, 1996; Byers & Waller, 1999; 

Crnokrak & Barrett, 2002)。然而, 也可能存在轻度有

害的等位基因由于选择压力不大而无法被清除的现

象(Charlesworth et al., 1990; Glémin, 2003), 因此可

能会在自交亲和的种群中累积并固定下来。这种情

况下, 与种群内的交配相比, 种群间的异交就有可

能提高子代的适合度。可若是种群间的地理或时间

隔离程度大, 导致基因流动降低, 植物适应了本地

的遗传背景, 那么这些遗传分化大的种群间的交配

会因为基因组的不相容性或歧化适应 (disrupting 

adaptation)的表达而导致繁殖水平和远交后代的适

合度下降(Hufford & Mazer, 2003; Edmands, 2007)。 

除了交配距离, 花粉多样性在很大程度上也会

影响繁殖的结果。多项研究指出, 随着父本多样性

的提高, 果实和种子产量均得到了不同程度的提升

(Karron et al., 2006; Koffi et al., 2013; 周庆源 , 
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2014)。这也许是因为: (1)多父本混合授粉, 使母株

获得较高兼容性花粉的机会增加, 从而提高果实中

受精的胚珠数量, 减少果实或种子的败育(Paschke 

et al., 2002; 周庆源, 2014)。(2)与单父本的全同胞相

比, 多父本的半同胞对母本资源的竞争更加激烈

(Kress, 1981), 且激烈的竞争会产生更有活力的后

代(Marshall et al., 2007)。但父本数量的增加并不是

对所有的物种都有促进作用, 也有研究发现父本的

多样性对繁殖表现没有显著影响(Sork & Schemske, 

1992; Holland et al., 2009; Pélabon et al., 2015)。这可

能是因为柱头上有过量的花粉应对花粉竞争和母本

选择过程, 此时不管父本数量如何, 均能够保证充

分结实(Bertin, 1986)。也有研究指出, 当纳入实验的

多个父本之间竞争能力及其与母本个体的兼容性没

有明显差异时, 繁殖水平与后代表现也不会优于单

个父本的交配(Sork & Schemske, 1992; Pélabon et 

al., 2015, 2016)。 

野慈姑(Sagittaria trifolia)为泽泻科慈姑属多年

生的草本植物, 在亚洲范围内广泛分布, 常见于池

塘、水稻田、水渠等地, 可以通过实生苗和球茎进

行有性和无性繁殖、维系种群(陈家宽, 1989)。Chen

等(2008)对全国范围内42个野慈姑种群的研究结果

表明, 野慈姑区域间或种群间的遗传分化较低, 暗

示存在长距离的基因散布和频繁的基因交流。这可

能是因为野慈姑的种子非常小且漂浮于水面, 加上

水系的连通流动或城镇的各类导水设施作用, 导致

其散布距离长。同时, 由于水生植物物理环境的相

似, 不同种群之间出现歧化选择(disruptive selection)

或局部适应性(local adaptation)的可能性不大, 所以

地理距离应该对基因组之间的兼容性影响较小。另

外, 自然条件下野慈姑的自交率在20%左右(Dai et 

al., 2018a), 这种低自交频率的植物可能存在一定

的遗传负荷(张大勇和姜新华, 2001); 前期也有实验

发现一野慈姑自然种群的自交种子萌发率偏低(覃

道凤等, 2015)。因此我们推测, 野慈姑的远交衰退

现象不会太明显, 而存在自交衰退现象。本研究以

多个野外种群采集的植株为材料, 设置不同的交配

距离(自交、小于50 km近距离异交和大于200 km的

远距离异交), 探究野慈姑的自交衰退或远交衰退

程度。同时, 还试图探讨野慈姑的繁殖水平是否会

随着授粉父本数量(单父本处理与双父本处理)的提

升而相应提高。 

1  材料和方法 

1.1  实验材料与研究地点 

野慈姑是多年生挺水植物, 既可以通过地下球

茎进行营养繁殖, 亦可以通过蜜蜂、食蚜蝇等昆虫

授粉完成有性生殖, 且自交亲和(Dai et al., 2018a, 

2018b)。野慈姑雌雄同株异花, 总状花序, 每轮3朵

花, 花序基部为雌花, 顶部为雄花, 由基至顶依次

开放, 雌花一般在1–2天内开放完毕, 雄花持续开放

4–10天, 雌雄花单花期均为1天(5:30–15:00)。在湖北

省地区, 野慈姑花期为6–10月。果实在授粉后20天左

右成熟, 成熟的果实易散落, 种子为褐色, 可水培。 

实验于2018年8月在中国科学院武汉植物园

(114.42° E, 30.54° N)内野慈姑的同质园进行(罗文

杰等, 2018)。同质园的植株来自于野慈姑自然种群

2013年采集的球茎后代(李婷等, 2015), 各自然种群

和同质园的地理位置如图1所示。 

1.2  实验设计 

1.2.1  授粉处理 

实验主要通过人工操控授粉的方法, 控制野慈

姑雌花交配过程中花粉的来源以及父本的多样性, 

以探究野慈姑是否存在自交衰退或远交衰退现象, 

以及父本多样性对繁殖及后代表现产生的影响。 

为探究野慈姑是否存在自交或远交衰退现象, 

本实验设置自交、近距离异交和远距离异交3个水平, 

拟以近距离异交的子代性状为参照, 将自交后代、

远距离异交后代与其进行对比。在本实验中, 综合

考虑了水系连通性和传粉昆虫的飞行能力分别影响

的种子与花粉散布 , 把种群之间直线距离小于

50 km的交配定义为近距离异交, 大于200 km的交

配定义为远距离异交。具体方法为以每一个种群为

中心, 列出它与其他种群之间的距离, 把植株来源

小于50 km的作为可选近距离父本, 大于200 km的

作为可选远距离父本(图1)。人工授粉时, 雌雄花须

满足同一天开放, 自交授粉的花粉供体来源于同一

基因型的植株, 近距离异交的花粉供体优先选择来

源于同一种群不同基因型的其他植株(野外最常见

的交配格局)(Dai et al., 2018a), 远距离异交的花粉

供体优先选择距离最远的种群。 

为探究父本多样性对繁殖及后代的影响, 本实

验设置单父本与双父本两个水平。人工授粉中每朵

雌花均被两朵雄花授粉, 其中单父本处理的两朵雄 
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图1  野慈姑种群来源。实验地为中国科学院武汉植物园。

EZA–EZD, 鄂州A–D; JMA, 荆门A; JZA–JZD, 荆州A–D; 
QCA–QCB, 蕲春A–B。WHA–WHF, 武汉A–F; WXA, 武穴

A; XSA, 浠水A; YXA–YXC, 阳新A–C; 各自然种群的详细

描述见李婷等(2015)。 
Fig. 1  Source populations of Sagittaria trifolia. The experi-
mental site is Wuhan Botanical Garden, Chinese Academy of 
Sciences. EZA–EZD, A–D of Ezhou; JMA, A of Jingmen; 
JZA–JZD, A–D of Jingzhou; QCA–QCB, A–B of Qichun. 
WHA–WHF, A–F of Wuhan; WXA, A of Wuxue; XSA, A of 
Xishui; YXA–YXC, A–C of Yangxin; See Li et al. (2015) for 
specific information of each natural population. 

 

花来源于同一个植株, 而双父本处理的两朵雄花分

别来自基因型不同的两个植株。父本数量与交配距

离采用了阶乘设计, 但由于自交只可能是单父本, 

故共计5种授粉处理: 自交、单父本近距离异交、双

父本近距离异交、单父本远距离异交以及双父本远

距离异交(下文分别简称为自交、单近、双近、单远

和双远)。 

人工授粉以每朵雌花为重复单元, 采用雄花花

药与雌花心皮直接接触的方法, 每朵雌花用两朵雄

花授粉, 直至球形心皮上的花粉均匀饱和。为了控

制不同基因型的母本效应, 5个处理都尽量选择在同

一个花序上进行, 每种处理对应的轮次位置随机, 

以避免位置效应(Dai et al., 2018a)。有少数花序内的

雌花数太少, 故处理之间的样本量略有差异。在实

验过程中, 为避免传粉昆虫的影响, 对即将开放以

及完成人工授粉的花序进行套袋处理。在人工授粉

后的第二天摘除套袋, 以免影响后续果实的发育。

授粉操作于2018年8月盛花期进行, 每天8:00–12:00

进行人工授粉, 最终样本量为自交51, 单近53, 双

近52, 单远50, 双远54。 

1.2.2  繁殖水平 

不同授粉处理下野慈姑的繁殖水平用授粉雌花

的坐果概率、单果种子数量和种子面积(该植物扁平

状种子的平铺面积, 种子大小的指标)为评价指标。

在授粉操作10天后, 用透气透光的网袋对已发育的

果实进行套袋, 防止果实成熟后散落。从授粉后20

天开始, 对完全成熟的果实(果实从紧实变为疏松、

种子呈准散落状态)进行采集, 单个存放于6 cm × 

10 cm的牛皮纸袋中, 并统计坐果情况(坐果成功记

为1, 失败记为0), 每日检查, 直至所有果实采集完

成。果实袋带回实验室后立即对种子指标进行统计。

具体操作为: 将每个果实的所有种子人工平铺于一

张A3白纸上, 尽量保证种子之间没有重合, 用固定

位置和焦距的单反照相机(尼康D7000)对其拍照, 

然后用ImageJ软件对照片进行颗粒计数与大小估测, 

得出单果种子数量与种子的平均面积。为了转化种

子的面积单位, 边长为1 cm的黑色正方形标块被放

置在白纸上和种子一起拍摄, 通过求得该正方形的

平均像素面积, 将种子面积单位全部转化为mm2。 

1.2.3  萌发实验 

于2018和2019年分别进行两次种子萌发实验。

2018年8–9月, 采集回来的果实统计完种子数量后, 

立即将种子放入水中进行萌发(模拟自然状态)。每

个果实随机挑取100粒种子, 不足100粒的则全部选

取, 剩余的种子放回原袋进行烘干(50 , 12 h), ℃ 以

备后续使用。将每个果实待萌发的种子放入装满自

来水的塑料杯中, 在MGC-350HP-2人工气候箱(上

海一恒科学仪器有限公司, 上海)中进行培养。本实

验设定的人工气候箱的环境温度为30 , ℃ 相对湿度

20%, 光照时间每天18 h, 光照强度选择仪器最大

值20 000 lx。培养10天后, 种子萌发基本趋于顶峰

(大于10天的培养新增萌发较少, 且杯内易滋生藻

类等低等植物), 记录发芽个数, 并测量最长的幼苗

芽长。由于果实数量较多, 所有种子陆续被随机分

配到了3个温箱进行培养。 

2019年10月对剩余的种子进行了第二次萌发实

验。由于这批种子进行了烘干处理, 因此在这次萌

发之前对种子进行了两个月的浸泡 (覃道凤等 , 

2015), 其余的萌发操作和条件均与第一次萌发实

验相同。 

1.3  统计分析 

本实验包括5种处理, 7个变量: 坐果概率、单果

种子数量、种子面积、种子萌发率(2018和2019年)

以及幼苗芽长(2018和2019年)。除坐果概率(0、1的
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二元分布), 对其他变量进行了正态性分析, 其中种

子面积和幼苗芽长满足正态分布。单果种子数量经

过开平方转换、萌发率经过开方后的反正弦转换, 

正态性均有所提高, 故统计中使用转换后数据。全

部统计用R软件 (v.3.6.1, Team, 2016)分析 , 使用

package包括car (Fox & Weisberg, 2019), lme4 (Bates 

et al., 2015), lmerTest (Kuznetsova et al., 2017), lsm-

eans (Lenth, 2016), psych (Revelle, 2018)。 

为了探究野慈姑是否存在自交衰退或远交衰退, 

将3种单父本的处理(自交、单近、单远)组成子数据

集对7个变量进行方差分析。对坐果概率, 采用因变

量二项分布的广义线性模型分析交配距离对坐果的

影响, 处理类型作为固定因素, 实验日期作为随机

因素。对其他6个变量, 均采用混合线性模型分析交

配距离对各繁殖指标的影响, 处理类型作为固定因

素, 实验日期作为随机因素, 其中2018年的萌发率

与幼苗芽长加入了温箱作为随机因素。 

为了探究双父本情况下近距离与远距离交配的

区别, 将双近与双远两种处理组成子数据集分析, 

模型同上。 

最后, 为了整体研究父本数量对繁殖的影响, 

将单近、单远、双近、双远4种处理集合, 以“父本

数量”作为固定因素, 模型内其他要素同上, 对每个

变量进行了分析。 

以上3个方面的比较虽涉及重复使用数据, 但

两两之间均为正交关系, 故不需要对显著性水平进

行校正, 依旧采用α = 0.05。所有线性分析中的方差

同质性均检测且满足。此外, 考虑到不同的萌发方

法, 还对两个年份的萌发率和幼苗芽长进行了成对

t检测。结果中全部使用原始数据(算术平均数±标准

误差)。 

2  结果 

2.1  不同交配距离对野慈姑繁殖的影响 

单父本情形下, 将自交、近距离异交、远距离

异交的后代繁殖指标进行比较后发现, 3种处理下的

各项繁殖指标均无差异(表1), 暗示野慈姑并无明显

的自交衰退或远交衰退现象。 

然而, 双父本处理下, 远距离的异交较近距离

的异交显著提升了坐果概率(似然比检验(LRT) = 

5.63, p = 0.018; 图2A)。不过, 两种交配距离的单果

种子数(F1,87.0 = 0.004, p = 0.95; 图2B)、种子面积

(F1,87.2 = 0.58, p = 0.45; 图2C)、萌发率(2018年: 

F1,85.7 = 0.78, p = 0.38; 2019年: F1,69.3 = 0.30, p = 0.59; 

图3A、3B)以及幼苗芽长(2018年: F1,80.0 = 0.25, p = 

0.62; 2019年: F1,48.3 = 0.21, p = 0.65; 图3C、3D)都未

呈现显著区别。 

2.2  不同父本数量对野慈姑繁殖的影响 

单父本与双父本授粉条件下, 野慈姑的结实情

况无明显差异(坐果概率: LRT = 0.69, p = 0.4; 单果

种子数: F1,175.94 = 0.05, p = 0.82; 种子面积: F1,174.73 = 

1.13, p = 0.29; 图2)。但在种子萌发方面, 单双父本

2018年的萌发率差异接近显著(F1,172.52 = 3.30, p = 

0.07; 图3A), 双父本交配后代的萌发率略高; 但

2019年的第二次萌发并未呈现显著区别(F1,138 = 

0.33, p = 0.57; 图3B)。在幼苗芽长方面, 单双父本

2018年与2019年的幼苗芽长均无显著区别(2018年: 

F1,149.26 = 0.98, p = 0.32; 2019年: F1,105.4 = 0.94, p = 

0.34; 图3C、3D), 但两年中双父本交配后代的幼苗

芽长比单父本交配后代的幼苗芽长略长。以上结果

表明父本数量在本实验中未影响野慈姑的结实数量, 

但在后代质量上, 双父本交配的萌发率略有优势。

 
表1  野慈姑不同交配距离下的繁殖指标比较(平均值±标准误差) 
Table 1  Comparison of reproductive indexes of Sagittaria trifolia at different mating distances (mean ± SE) 

繁殖指标 
Reproductive indices 

自交 
Selfing 

近距离异交 
Outcrossing of short distance

远距离异交 
Outcrossing of long distance 

比较 
Comparison 

坐果概率 Fruiting probability (%) 90.38 ± 4.13 88.46 ± 4.47 90.00 ± 4.29 LRT = 0.136, p = 0.93

单果种子数 Seed number per fruit 236.96 ± 21.78 237.49 ± 25.02 253.98 ± 24.00 F2,125.0 = 0.22, p = 0.81

种子面积 Seed size (mm2) 5.50 ± 0.20 5.90 ± 0.24 5.68 ± 0.20 F2,123.8 = 0.84, p = 0.44

2018年萌发率 Germination rate of year 2018 (%) 5.82 ± 0.95 4.64 ± 1.05 4.47 ± 0.70 F2,126.0 = 0.07, p = 0.93

2019年萌发率 Germination rate of year 2019 (%) 8.48 ± 1.38 7.62 ± 1.23 9.16 ± 1.63 F2,104.0 = 0.14, p = 0.87

2018年幼苗芽长 Seedling length of year 2018 (cm) 3.24 ± 0.28 3.09 ± 0.21 3.36 ± 0.24 F2,93.3 = 0.67, p = 0.52

2019年幼苗芽长 Seedling length of year 2019 (cm) 2.13 ± 0.17 2.33 ± 0.20 2.23 ± 0.20 F2,85.0 = 0.26, p = 0.77

LRT, 似然比检验。 
LRT, likelihood ratio test. 
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图2  野慈姑在不同交配处理下的结实情况(平均值±标准误差)。近, 近距离异交; 远, 远距离异交。ns, 区别不显著(p > 0.05); 
*, p < 0.05。 
Fig. 2  Fruiting status of Sagittaria trifolia under different mating treatments (mean ± SE). Short, outcrossing of short distance; Long, 
outcrossing of long distance. ns, not significant (p > 0.05); *, p < 0.05. 

 

 
 
图3  野慈姑在不同交配处理下子代的萌发情况(平均值±标准误差)。近, 近距离异交; 远, 远距离异交。ns, 区别不显著(p > 
0.05)。 
Fig. 3  Seed germination status of Sagittaria trifolia under different mating treatments (mean ± SE). Short, outcrossing of short dis-
tance; Long, outcrossing of long distance. ns, not significant (p > 0.05). 

 
2.3  不同萌发方法的结果比较 

本实验中两次萌发的区别体现在, 2018年将采

集回来的鲜种子直接萌发, 而2019年将烘干过且储

存了一年的种子浸泡两个月后再进行萌发。对比发

现, 2019年的种子萌发率有显著提升(成对t检测t = 

6.28, df = 189, p < 0.001; 图3A、3B), 但是2019年的

幼苗芽长却显著下降(t = 7.06, df = 126, p < 0.001; 

图3C、3D)。 

3  讨论 

研究结果发现, 野慈姑没有明显的自交衰退现

象(表1), 这不符合前期的实验猜想。一般认为, 中
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低水平自交的植物存在一定的遗传负荷(张大勇和

姜新华, 2001), 研究指出野慈姑的自交率为20.9%– 

22.7% (Dai et al., 2018b), 属于以异交为主的混合交

配系统, 但经过人工自交后, 其繁殖表现和后代质

量并未出现下降。类似的表现也出现在以异交为主

的紫萼路边青(Geum rivale)的研究中(Ruhsam et al., 

2010)。相反, 一些自交率很高的植物, 如秋海棠属

(Begonia)植物B. hirsuta和B. semiovata、苦参属

(Sophora)植物S. microphylla、毒子榄属(Baillonella)

植物B. toxisperma等, 却又存在严重的自交衰退现象

(Agren & Schemske et al., 1993; van Etten et al., 2015; 

Duminil et al., 2016)。由此可见, 不能单凭物种现阶

段的自交率来判定是否会出现自交衰退现象。因为

自交衰退程度会因物种、环境等多方面的差异而有

所不同(王峥峰, 2003), 即便是同一物种, 也会因不

同种群的发展阶段和长期交配格局而改变(Husband 

& Schemske, 1997; Kittelson & Maron, 2000; Hull- 

Sanders et al., 2005)。本实验中野慈姑未表现出自交

衰退现象, 但前期一个自然种群的自交实验导致种

子萌发下降(覃道凤等, 2015), 这可能与单一自然种

群的建群来源及其交配历史有关。本实验的野慈姑

种群来源广泛, 那些具有频繁自交历史(或来自频

繁自交种群)的基因型在长期的交配中有害突变得

以清除, 自交后代的适合度较高, 有助于平衡某些

种群的自交劣势, 使得平均的繁殖水平保持稳定。

此外, 与条件恶劣的自然环境比, 同质园的环境条

件相对稳定, 这些优良的环境条件可能在一定程度

上降低了自交衰退的表达(何亚平和刘建全, 2003; 

Armbruster & Reed, 2005)。 

另一方面, 野慈姑也未表现出远交衰退(表1), 

这与前期的预测相符。野慈姑的长距离基因散布与

克隆生长, 降低了空间分离种群的遗传分化, 同时

水生环境的相似性使得不同种群间的歧化选择与局

部适应不明显。另外野慈姑这一物种在第四纪冰川

撤退后不断向北延伸, 分布范围不仅仅局限于单一

的气候区域(Santamaría, 2002), 所以本实验200 km

的距离相对野慈姑广泛的分布范围来讲可能尺度并

不太大, 导致远交衰退现象不明显。值得注意的是, 

双父本处理下, 远交的坐果概率较近交有显著提升

(图2A)。可能是因为双父本提供了更多机会使得雌

性配子与更匹配的雄性配子结合(Marshall, 1988); 

或少数个体的花粉质量特别突出(Lankinen et al., 

2009), 在双父本处理中由于使用次数加倍, 其优异

性得以展现。一些研究提到, 杂合优势的程度与亲

本间的遗传差异成正比(East, 1936), 也就是说: 杂

合优势的水平随亲本遗传距离的增加而增加

(Kaeppler, 2012; Marcón et al., 2019)。而域间遗传分

化较低的野慈姑(Chen et al., 2008)是否存在杂合优

势或是远交衰退, 还需要延长实验观测时间(Waser 

& Price, 1994; Quilichini et al., 2001)或增加亲本间

的交配距离, 可能才会有更显著的表现。 

本实验中, 与单父本处理相比, 双父本处理对

野慈姑的种子产量和质量的促进作用有限(图2, 图

3)。这可能是因为: (1)种子质量及数量多受低至中

等程度的花粉量的影响(Hildesheim et al., 2019), 且

只有在花粉量低的情况下, 多父本的种子质量提升

才会凸显(Bertin, 1986)。而本实验以两朵雄花的所

有花粉为雌花授粉, 花粉量比较充分饱和, 不论是

单父本还是双父本都能保证充分优质的结实。(2)不

同父本产生的果实争夺资源的能力相差无几, 或母

本植株没有选择性的偏好, 致使多父本混合授粉的

后代表现与单父本后代表现相似。比如, 在给山扁

豆属(Chamaecrista)植物C. fasciculata授多个父本的

混合花粉后, 其坐果率、果实与种子产量、种子重

量和萌发率都没有显著提升 (Sork & Schemske, 

1992)。父本数量的增加对黄蓉花属(Dalechampia)

植物D. scandens的种子质量也无显著影响(Pélabon 

et al., 2015)。本研究中, 2018年双父本处理的萌发率

比单父本的略高(图3A), 暗示父本数量的增多在一

定程度上提升了种子质量, 但该趋势在第二次萌发

中并未展现。也许添加更多的父本数量才能有助于

发挥竞争的筛选作用, 从而充分显示其对繁殖和子

代质量的积极影响 (Marshall & Ellstrand, 1986; 

Paschke et al., 2002; Karron et al., 2006; 赵学杰和谭

敦炎, 2007; Koffi et al., 2013)。 

不论交配距离或父本数量如何改变, 野慈姑种

子的萌发指标都没有表现出显著变化(表1; 图3), 

说明其种子和子代幼苗质量的稳定性, 暗示野慈姑

的繁殖策略会优先满足单个种子的养分供给和生命

活力, 当条件发生变化时通过调整果实或种子的数

量进行响应(Dai et al., 2018b)。这一结果也提示今后

类似的实验应重点关注野慈姑坐果与结实数量的变

异而非质量。不过, 我们发现不同的萌发处理对野

慈姑种子的萌发效果有显著影响: 与2018年第一次
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萌发处理相比, 2019年的萌发率显著提升, 而幼苗

芽长却显著下降(图3)。本实验的萌发处理在人工气

候箱内完成, 两次萌发设置的条件相同, 唯一不同

的是种子的新鲜程度与烘干处理: 2018年将鲜种子

直接浸水萌发, 以模拟自然状态; 剩下的种子烘干

且储存了一年, 于2019年浸泡吸水2个月后萌发。

2019年的萌发率提升说明烘干和一年的存储期对野

慈姑的种子活性没有明显的负面影响, 适当时间的

浸泡或许对萌发有益(杨忠仁等 , 2007; 席沁等 , 

2014)。至于幼苗芽长下降, 可能是因为2019年的种

子全部集中放置于一个气候箱内萌发, 由于密度太

大, 幼苗光照强度不足所致。 

综上所述, 以异交为主的野慈姑经过人工自交

后, 其适合度和F1表现并未降低, 200 km距离的种

群间交配也未发现远交衰退现象, 频繁的自交历

史、远距离的基因扩散和相似的物理生境可能扮演

了至关重要的作用。不过, 鉴于野慈姑广泛的分布

范围, 建议在类似物种的研究中, 适当拓宽交配距

离或延长观测周期, 以深入探讨交配距离对繁殖的

影响。此外, 本研究基于野慈姑20余个自然种群的

基因型, 相较于单一种群的研究, 实验样本具有更

高的基因多样性。从实验设计上, 每个种群的基因

型都有均等的机会作为父本或母本参与交配, 避免

了以单一或少量种群作为母本交配的遗传背景影响

(Vandepitte et al., 2010)或母本效应(Galloway & Et-

terson, 2007), 因此, 本论文的结果从物种水平上揭

示了野慈姑有性繁殖的优异和稳定性, 更具说服力。 
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