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摘要：植物种子的二形性(多形性)是指在同一棵植株上生长有形态结构、生理、生态学特性等方面有很大差异的两种(多种)种 

子。这种现象在自然界中比较普遍，特别是菊科、藜科、禾本科 、十字花科中最为常见。二形性种子可分为有扩散结构和没有扩 

散结构(如冠毛和表皮毛状体)两种。如菊科的边花种子一般不具有扩散结构、个体较大，具有休眠特性和对光、温度、水、盐分 

等环境因子的敏感特性；而中间花种子一般具有扩散结构 ，个体较小，不具有休眠特性。具有休眠特性和对环境因子比较敏感 

的种子是形成土壤种子库的主要成分。二形性种子产生的幼苗在前期形态大小上都有差异，但生长后期有些差异不显著(7O 

days old for Hedypnois cretwa)，有些仍很显著(Atriplex Sagittata)。这二形性幼苗所产生的后代同样也具有二形性现象。二形性种 

子产生的比例受环境因素的影响，例如 ：水、盐、养分和密度胁迫等。遗传因素也影响二形性种子的比例，其遗传率一般在 O．2 

O．5之间，是一种数量遗传性状，受多个基因控制。为了解释二形性种子产生的原因，从生态学和个体发育的角度提出了两 

个模型：生态进化模型(两面下注策略或高／低风险策略)和个体发育模型。不同植物的二形性(多形性)种子在结构、发芽／休眠 

特性 、对环境因子的反应、幼苗特性、两者的比例受遗传和环境因素的影响不尽相同。种子二形性(多形性)是植物本身的遗传 

特性和环境因素共同作用产生的现象，是植物适应环境的一种生理 、生态机制，是植物长期进化的结果。总之 ，二形性种子的形 

成机理非常复杂，目前还不是很清楚。对以下 4个方面的研究进行了展望：采用生物技术的手段研究种子二形性的遗传机制； 

二形性种子激素等化学物质含量的差异；目前各种环境因素对植物生长的生理生态学意义；二形性植物生活史的系统研究。 
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Advances in plant seed dimorphism (or polymorphism)research 

LI Wei Qiang · ，LIU Xiao-Jing ’ ，MAO Ren—Zhao ，AN Ping2，QIAO Hai．Long ，HUANG Wei ，LI Zhi．Gang 
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Abstract：Seed dimorphism(polymorphism)can be defined as the production of two(or more than two)different types of seeds by 

a single individua1．The seeds may be different in morphological and／or physiological aspects．Seed dimorphism or polymorphism is 

found in many plant species of Asteraceae，Poaceae，Brassicaceae and Chenopodiaceae．Dimorphic seeds typically differ in the 

presencdabsence of dispersal structures(e．g．，pappus，trichomes)．In members of Asteraceae，peripheral achenes are 

persistent，large，dormant and sensitive to light，temperature，water and salt；while central archenes are dispersible，small and 

non—dormant．Dorm ant seeds or the seeds which are sensitive to environmental factors are an essential part of a seed bank． 

Seedlings from dimorphic seeds differ at the early stage(40 days old for ttedypnois cretica)，but the difference decreases quickly 

for H．cretica(no dif(erence at 70 days old)，while the difference persists during the life cycle for At却lex Sagittata．Both kinds 

seedlings produce dimorphic seeds in next generation．Environmental factors such as water，salt。nutrient and density stress affect 
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the ratio of dimorphie seeds．Genetic factors also affect this ratio with a heritability factor of 0
． 2一O．5．Seed dimorphism is a 

quantitative genetic character and is under the control of more than two genes(1ocus)．In order tO explain the causes of seed 

dimorphism，two models are proposed based ecological and ontogcnetic constraints：bet-hedging(high risk／low risk)strategy and 

ontogenetic mode1．Dimorphic seeds from different individuals of the same species differ considerably in their structure， 

germination／dormancy characters，responses to environmental stresses，early seedling growth and genetic aspects．Generally，seed 

dimorphism(polymorphism)is a consequence of long-term (evolutionary)interactions between environmental and genetic factors— 

an ecological adaptation tO variable environment．The underlying mechanisms of seed dimorphism are very complex and unclear． 

Four guidelines are proposed for future studies：biotechnology procedures tO identify genetic mechanisms of seed dimorphism， 

molecular biology techniques to identify phytohormone differences in dimorphic seeds，the current ecophysiological studies to 

understand the relative importance of various environmental factors and life cycle research． 

Key words：seed dimorphism；polymorphism；advance；germination，dispersal；bet—hedging strategy 

植物种子或果实的二形性(多形性)是指在同一棵植株上生长有两种(或多种)形态结构、生理特性等方面 

有显著差异的两种 (多种)种子或果实。在历史上有许多名词描述该现象，主要有 肉质多形性(somatic 

polymorphism，并非遗传分离)、多形性(polymorphism)、异形性(heteromorphism)、二形性(dimorphism)、种子异形性 

(heterospermy，用于表示种子或胚之间的差异)、果实异形性(heterocarpy，用于表示果实之间的差异)、扩散体异 

质性(heterodiaspory)和地上地下结实性(amphicarpy)，有时采用瘦果(achene)或核果等词汇表示种子或果 

实 ’ 。种子或果实的二形性在植物界是一种比较普遍的现象，主要分布在菊科、藜科、禾本科、十字花科等共 

18个科 J。种子多形性可能出现在不同的水平，分别为花序水平、个体水平、无性系水平(clone)、细胞型水平 

(cytotype)、种群水平(population)和物种(species)等水平 。 

Imber_2 系统总结了218种有二(多)形性种子的植物；Kaul等 和 Lev．Yadun_5 系统总结了50种有地上地 

下结实性的植物。但是，仍有些植物未列入其中，特别是近年的研究结果，本文对其进行了补充。 

具有二形性的植物中，一般产生一种适宜扩散和一种不适宜扩散的种子，适宜扩散的种子一般个体较大、 

不休眠、对光不敏感，不适宜扩散的种子个体小、具有休眠特性、对光线敏感。菊科植物一般在头状花序上产 

生二形性种子：中间花种子(central achene or discoid／disc achene，头状花序的中间部分)和边花种子(peripheral 

achene or rayed／ray achene，头状花序的边缘部分)，中间花的种子偏小、颜色浅、有冠毛、不休眠，边花种子较大、 

颜色深、无冠毛、休眠；苍耳(Xanthium)产生的二形性种子一般分布在果实的上下两个不同位置，两种种子对 

光线的反应明显不同 。某些植物在其生长的不同时期产生两种种子，如禾本科獐毛属 的 Halopyrum 

mucronatum在巴基斯坦的夏季产生黑色、较重的种子，冬天产生褐色、较轻的种子 。 

早在 1962年英国《自然》杂志就刊登了关于藜科海蓬子属的 Salicornia pusilla种子扩散的研究报告，报道 

了该种子的二形性现象 。Ungar 发现海蓬子属另外一个种(Saliconia europaea)也具有种子二形性，以后的 

工作陆续发现海蓬子属的其它种(Salicornia dolichostachya和Salicornia herbacea)也具有二形性，其中有些种的 

二形性种子在发芽、休眠、和耐盐能力方面有差别，有些则没有差别 。 

随着人们对具有二形性种子植物发现的增多和研究的逐渐深入，人们为了解释这些现象，逐渐提出了一 

系列的假说，包括生态适应(进化)的角度和遗传学韵角度等，但是每种假说都有一定的适应范围。目前只有 

关于盐地碱蓬  ̈ 和滨藜属的某些种  ̈ 在种子结构、萌发和不同环境中的形态变化等方面有一些相关研 

究。本文旨在系统总结国外相关研究的进展，并展望了未来发展趋势。 

1 二形性种子的主要种类和基本结构特征 

种子的二形性(多形性)主要是通过种子的形态结构进行划分的。表 1列出了未被 Imbert 列入的具有二 

形性种子的植物。从表中可以看出，菊科中二形性现象最为普遍，滨藜属的种子多形性最为普遍 。 

通过对种子二形性的结构进行分析，一般可以分为易扩散和不易扩散的两种类型。多形性的种子还有一 

些中间类型(例如滨藜属)C msI，个别的有6种类型的种子(如菊科的 Calendula micrantha)̈ 。一般认为易扩散 
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的种子花费(能量投入)较多，因为需要投入能量形成扩散结构(冠毛、种翅等)；不易扩散的种子花费较少。特 

别是在开花受粉(Chasmogamous flower)和闭花受粉(Cleistogamous flower)植物中最为明显。一般认为闭花受粉 

花费较少，以自交为主，容易形成不易扩散的种子；而开花受粉，杂交的可能性比较大，容易形成易扩散的种 

子 加。。但是后来 Cheptou 用菊科植物 Crepis sancta的研究结果却不同，对于头状花序的边花产生的种子无 

冠毛结构，不易扩散，但是杂交率却比较高；中间花的中子有冠毛结构，易扩散，杂交率较低。 

除了扩散结构外，一般两种种子的颜色、大小、重量、种皮结构和一些次级结构也不尽相同。以菊科种子 

为例，一般边花种子颜色较深、个体比较大、重量也比较大；中间花的种子颜色较浅、个体较小、重量也较小。 

但有个别种(Craduus pycnocephalus C．tenuiflor11．$)其中间花种子比边花种子大 加 。从种皮结构来看，边花种子 

种皮较厚，中间花种子的种皮较薄 。 

衰 1 二形性(多形性)种子的基本形态结构差异 

Table 1 Morphological differences of dimorphle(polymorp~c)seeds 

2 =(多)形性种子的生态学行为 

除了研究二形性种子的形态结构外，研究最多的就是种子的扩散和发芽／休眠行为，因为这些行为和功能 

直接涉及到该种群建立和发展，是生态学家和生理学家最感兴趣的问题。 

一 般菊科植物边花种子发芽率低，发芽速度慢，有休眠现象，不容易扩散；中间花发芽率高，发芽速度快， 

没有休眠现象，容易扩散，对恶劣环境忍受能力强 。但是对于 Centaurea solstitialis却有所不同，其形成的两 

种种子，一种在夏天扩散(中间花种子)，一种在秋天和早冬扩散(边花种子)，两种种子对光线都敏感(红光促 
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进发芽／远红光抑制发芽)，中间花的种子休眠性更强一些 。对于藜科植物，其种子休眠特征与菊科植物有 

所不同，形成的两种种子，个体大的种子颜色浅、有扩散结构、容易扩散、不休眠；个体小的种子颜色深、不易扩 

散、休眠深 0，” 。 

滨藜属的A岫，lex sagittata有 3种种子，尽管这些种子发芽率、发芽速度、种子寿命、扩散程度差异很大，但 

这些种子都在光下发芽率较黑暗环境高，而且冷处理和硝酸盐可以提高发芽率，同时冷处理和光之间交互作 

用显著，其它因子间的交互作用不显著 。̈’” ，可能是由于冷处理和光能够共同促进赤霉素合成酶(例如拟南芥 

中的3位氧化酶，AtGA3ox1)的表达 。 

不同种子对发芽所需温度、耐盐能力也不相同，对于滨藜属的 Arthrocnemun indicum产生的两种种子，耐盐 

能力差异显著 ，A岫，les prostrata的大种子在20／30~C(黑夜／白天各 12h)下发芽率和发芽速度最高，小种子在 

5／25℃下发芽率和发芽速度最高 。原因主要有：种子吸水速度不同(种皮结构的不同)，种子所含的激素、叶 

绿素和其它化学物质等不同⋯。 

3 二(多)形性种子的种子库研究 

对于二形性的种子，一般只有一种形成种子库，该种子比较小、没有扩散结构、种子休眠并且对光敏感(发 

芽需要光)。滨藜属的 一f却lex sagittata种子库中的不同种子在不同时期发芽率差异明显，种子越小，在土壤中 

存在时间越长，随时间延长，在种子库中的比例越高[】 。海蓬子属的植物也有类似现象，较小种子出现在花 

序的边缘，由于种子有初期休眠现象(后熟过程)，对光敏感，因此是主要的种子库成分，种子库中的种子发芽 

最高值出现在4—5月份；较大的种子在花序的中间，对环境要素不敏感(光、温度、盐分、水分等)，种子库中的 

比例很小，滨藜属植物也有类似现象 。菊科植物 Galinsoga parviflora的边花瘦果是土壤种子库的主要成 

分，由于真菌对两种种子的感染程度没有差异，因此种子本身的寿命和休眠特征是其形成种子库的主要原 

因 。但是对于菊科 Centaurea solstitialis却有所不同，中间花种子在雨季来临前，形成种子库的主要组成部 

分，雨季后，边花种子形成种子库的主要组成部分 。 

4 二形性种子产生的植株差异 

二形性种子产生的幼苗一般有显著的差异，大种子产生的幼苗较大。A￡咖lex triangularis的大种子产生的 

幼苗较大，在以后的生长中一直保持这种差异，这种差异是由于大种子发芽快的结果，播期实验证明了这 

点E52]。在高密度条件下，大种子产生的幼苗死亡率高于小种子的幼苗。而 Hedypnois cretica大种子产生的幼 

苗在4O d的时候，叶片数、叶长度、株高均明显大于小种子产生的幼苗，出苗 70 d后，两者差异不显著；在70 d 

和85 d的花序调查结果显示，两者差异显著；Crepis aspera的两种种子仅在 25 d和 4O d的幼苗在叶片数和叶 

片长度差异显著，以后差异不显著 j。最近 Mandak的研究发现 ，A．Sagittata的不同形态种子的植株有不 

同的生长特征、种群特征，这些特征影响着植株的整个生活史和次年种群状况。 

Beneke 系统研究了两种菊科植物二形性种子在不同水分、播种期和生长密度条件下，形成的种子情况。 

Dimorphotheca siauata的中间花种子形成的植株在水分充足时结种量大于边花种子的结种量，但是边花种子的 

植株在水分胁迫时结种量大于中间花种子的结种量；晚播的中间花种子植株结种量小于早播的植株，但是边 

花种子的植株结种量不受播种 日期的影响；但是两者都随种植密度的增加结种量减少。Arctotisfastuosa的褐 

色和黑色种子的植株之间没有明显差异，水分胁迫和不同播种时间对植株的影响差异不显著；但是两者都随 

种植密度的增加结种量减少。 

Leontodon autumnalis的边花种子虽然较小，但是形成的幼苗适应能力很强，活力也比较大、能够在较深的 

土壤中发芽；中间花的种子正好相反 。 

实际上，种子胚的大小是决定植株大小和生命力的主要因子 。。。 

5 二(多)形性种子形成比例与环境胁迫 

对于 Hypochoeris glabra，中间瘦果所占的比例随着植株生长密度的增加而降低 ，对 Catanache lutea和 

Hypochoeris glabra也有类似的研究结果 。动物啃食可以增加 Crepis salt的头状花序数，但是减少了每个 
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花中的瘦果数，不会改变二形性种子之间的比例数；营养缺乏、盐分增加等环境胁迫可以增加有冠毛种子的比 

例；在没有环境胁迫的条件下，植物的衰老影响结实性，但是不影响二形性的比例。植物通过感受环境胁迫， 

产生更多的容易扩散的种子，使植物的后代能够逃离不利的环境，寻找比较适宜的环境，是植物适应异质环境 

的结果 。地上地下结果的植物结果却相反，一般植物在恶劣的环境中仅产生地下种子，只有环境条件足够 

好时才产生地上种子b 。此外，某些菊科植物，如 Heterotheca latifolia、Carduus pycnocephalus和 Carduus tenui- 

，zD础 ，随着植株年龄的增长，不易扩散的瘦果比例在增加 。 

尽管藜科滨藜属植物 妇lex triangularis的两种种子的植株大小有差异、生长密度有差异，但产生的二形 

性种子的比例之间没有显著差异 。 ￡咖lex sagittata随着密度的增加(种间竞争加剧)和营养的胁迫(营养缺 

乏)增加 ，植株产生更多的不利于扩散的种子类型 。另外，海篷子属的 Salicornia patula，如果植株生长在土 

壤含盐量低于0．1％的环境中，则种子二形性现象消失，仅产生一种不休眠、长寿命、容易扩散的中间种子；但 

是在高盐、强烈干旱胁迫下，植株仅产生另外一种休眠、不易扩散、边花的种子 。 

6 二(多)形性种子的遗传因素 

二形性种子形成的差异除了受环境影响之外，也受到植物本身遗传因素的影响。人们很早就猜测，植物 

的闭花受粉(自交或近交)和开花受粉(杂交或远交)情况，也影响到植物种子二形性产成的比例，其中容易扩 

散的种子可能有更高杂交比例 ]。但是，Cheptou等[2̈在菊科植物 Crepis sancta的研究结果显示不易扩散的 

种子的杂交率更高。 

此外，闭花授粉时 Danthonia spicata种子形态比例的遗传率为 50％ ，菊科植物 Heterosperma pinnatum的 

种子形态比例的广义遗传率大于0．25 ]，而 Crepis sancta的狭义的遗传率大于0．20_6 。目前已有研究结果显 

示，中间瘦果所占的比例(种子扩散率)，是数量遗传性状，在 自然种群中进行着微小的进化改变，其中头状花 

序中的斜列线数起着十分重要的作用 。 

Andersson对自交不育菊科植物千里光(Seneciojacobaea)进行了杂交实验，通过分析 F2代和回交实验结果 

显示，有一个主要基 因和几个未知的修饰成分共同控制着二形性种子的形成(抑止边瘦果 的形成，ray 

supressing)。采用不同的突变株间的杂交得到的 Fl代结果进行分析，发现 F1代表现出不完全显性，在有些杂 

交结果中则显示出部分显性 。研究结果显示，这些突变株(仅有盘花瘦果和仅有边瘦果突变株)的出现，对 

植物种子二形性的的进化是非常重要的，并且可能是由同一个或相似基因控制的 。 

Leontodon autumnalis的杂交实验说明，远交后中间花的种子发芽率提高，但是边花种子的发芽率却降低； 

近交的结果的衰退现象在生活周期中表现的很明显，例如：产生的种子量减少，发芽率降低、生长率和植株干 

物重都降低 。近交衰退现象是植物进化的主要动力，促使植物远交。 

Calendula micrantha的种子有 6种形态，其染色体组型(karyogram)各不相同，但是只有一种是非对称的染 

色体组型；这些种子的蛋白质提取物采用 SDS．PAGE凝胶电泳的结果显示，总共有26条带，但是并非所有这 

些带在这6种种子中都出现，每种种子都有自己特殊的条带类型；因此推断这些种子的在遗传方面存在遗传 

多样性  ̈。总之，和其它方面的研究相比较来说，二形性种子的遗传变异的研究还是非常匮乏的 。 

7 二形性种子光敏色素差异 

对于苍耳(Xanthium pennsylvanicum)的种子，高位种子成熟度较低，发芽需要光；而低位种子成熟度高，发 

芽均被红光和远红光抑制。但是，两者在光敏色素的特征和含量方面没有区别，大部分都分布在胚根部分。 

两者对光线反应的差异可能是由于其所处的生理状态不同 。 

8 二(多)形性种子主要理论推测 

8．1 生态进化模型(高，低风险策略) 

种子多形性一般与环境异质性关系密切，因此这些具有多形性种子的植物一般分布在沙漠、半沙漠、盐渍 

土和人类活动比较强烈的地区心]。Venabte 纠基于前人的研究成果，提出了生态进化模型，该模型不仅考虑了 

对多形性选择的环境种类，而且还考虑了其他限制因子的作用(包括实验设计、生理学、发育学、遗传学等方面 
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的限制作用)，特别是那些在植物中发生变化的和那些偏向于多形性的限制因子。对于不容易扩散的种子，通 

过休眠形成时间上的扩散，这是一种低风险策略；对于容易扩散的种子，一般有适宜扩散的结构，不休眠，容易 

发芽，对外界环境适应范围较宽，因此容易出苗后死亡，是一种高风险策略。种子多形性是环境时空异质选择 

的结果，是种子为减少种内竞争、充分利用时空异质分布的资源 ]。有研究表明种子的多形性符合两面下注 

(bet—hedging)策略，一般种子多形性主要出现在单次结果的(monocarpic)物种，通过产生不同休眠程度的种子 

和不同空间扩散程度的种子，在时间和空间上分散风险，从而适应环境时空异质性 ]。 

8．2 二形性种子形成个体发育模型 

Bachmann 基于头状花序的发育的观测提出了个体发育模型，认为种子二形性是由于个体发育限制造 

成的，种子形态差异是激素在花序上的不均匀分布造成的结果。因此二形性种子的基因型相同，其差别仅在 

于形态学方面，形态学差异早在植物开花前就存在 ]。 

9 研究展望 

9．1 二形性种子形成的遗传机理 ． 

尽管关于种子二形性现象有了大量的实验研究和理论推测，但是二形性种子的形成机理还是不清楚。最 

近有许多文献报道了采用杂交实验的研究结果，为进一步研究二形性种子形成的遗传学机理提供了一定的信 

息，但是这方面的研究还是非常不够的，需要更深入研究 。随着分子生物学技术的迅速发展和相应理论的 

完善，为研究种子二形性的形成机理提供了良好的手段和理论的帮助，并可以采用突变株的方法，寻找相应的 

基因。 

研究发现，不同形态的种子在发芽／休眠特性方面不同，抗逆能力也不同，因此推断这些和种子发芽、抗逆 

方面相关基因是否和二形性基因连锁，这方面也值得研究。当然，有些种子在发芽／休眠特性和抗逆能力方面 

的不同是由于种子的形态结构不同引起的，但是有些种子在形态方面并没有差异，但是却明显的显示出发芽， 

休眠特性(休眠多形性)和扩散能力的差异，可以认为是一种休眠多形性[2 ]。因此推断这种种子的出现可能 

是由某些基因控制的，这些种子出现的很随机，数量也比较少，怀疑是跳跃基因控制，这方面值得进一步研究。 

最近研究发现，cycloidea基因参与控制花序的不对称形成，也可能影响着二形性种子的形成 。 

9．2 二形性种子生态适应差异的机理 

二形性种子在淀粉、蛋白质、脂肪等营养物质含量方面的差异 ，是其生理、生态差异的物质基础，这方 

面研究也较少。此外二形性种子在矿物组成、蛋白质种类组成、染色体、细胞核形、激素含量等化学物质的差 

异，个体发育学等方面报道较少，也值得进一步研究。二形性种子的生态学、进化学模型和个体发育模型也值 

得进一步研究和完善。 

9．3 研究植物二形性的实践意义 

研究发现，具有二形性种子的植物一般出现在干旱、沙漠、盐渍土地区和扰动强烈(人类活动或动物啃食) 

的地区，一般为旱生、盐生植物 。我国干旱、半干旱地区面积广阔，有大面积沙漠和盐渍土，有着丰富的旱 

生、盐生植物资源。其中应该有许多具有二形性种子的植物有待于发现 。这些旱生、盐生植物许多具有潜 

在的经济和生态修复的利用价值 ，由于二型性的种子涉及到盐生植物在开发利用中种子的质量、均匀程度 

及生长等一系列问题，因此，盐生植物二型性种子对盐渍环境的适应机制的研究是旱生、盐生植物开发利用的 

基础。 

9．4 加强二形性种子植物生活史的系统研究 

从现有的论文来看，对种子二形性的研究主要集中在种子发芽和休眠方面，对于该植物的整个生活史的 

系统研究比较欠缺。对于植株在整个生长过程中，会受到各种环境胁迫(水分、盐分、养分、温度等)、病虫害和 

动物啃食的影响，同时植物种群内部的竞争也会影响植株的生长，这些生物胁迫和非生物胁迫都影响着二形 

性种子的形成比例  ̈，这方面也值得研究。此外，二形性种子的扩散研究、种子库研究、种子生活力研究、产生 

幼苗的生活力和竞争能力的研究都比较欠缺。 
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