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摘要：种子异型性是入侵植物适应环境异质性的关键策略。为探究少花蒺藜草（Cenchrus spinifex Cav. ）异型种子

对环境因子的响应机制，本研究通过控制光照（全黑暗与 12 h 光照/12 h 黑暗）和水分胁迫［聚乙二醇（Polyethylene 
glycol，PEG）模拟］观察异型种子（M 型：大种子；P 型：小种子）的萌发特性，并通过水分（正常、轻度干旱、重度干旱）

与光照（高光、低光）交互作用分析幼苗生长、生物量分配及表型可塑性差异。结果表明：异型种子萌发率不受光照

影响但受水分胁迫显著抑制；重度干旱下 M 型种子萌发能力更强且胚根、胚芽及生物量表现优于 P 型。M 型植株

在株高、分蘖、叶面积等形态性状上表型可塑性更高，倾向于增加地上资源投入以快速完成生活史；P 型植株则在生

物量分配格局上更具可塑性，通过提升根系占比增强胁迫耐受能力。研究表明，少花蒺藜草异型种子通过萌发与

生长策略的“两头下注”形成适应机制，为其在逆境中成功入侵和扩展提供了生态基础。
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Abstract：Seed heteromorphism is a critical adaptive strategy for invasive plants to cope with environmental het⁃
erogeneity.  To investigate the response mechanisms of heteromorphic seeds of Cenchrus spinifex， we examined 
germination characteristics of its two seed types （M-type： larger； P-type： smaller） under varying light （com⁃
plete darkness vs.  12 h light/12 h dark） and moisture conditions （simulated by PEG gradients）.  Subsequent 
seedling growth， biomass allocation， and phenotypic plasticity were analyzed in response to the interaction 
between water availability （normal， mild， and severe drought） and light intensity （high and low intensity）.  
The results showed that germination was unaffected by light but strongly inhibited by water stress； under severe 
drought， M-type seeds outperformed P-types in root length， bud length， and biomass.  As seedlings， M-type 
plants showed higher phenotypic plasticity in morphological traits （plant height， tiller number， leaf area）， favor⁃
ing increased aboveground resource investment for rapid life cycle completion， whereas P-type plants exhibited 
greater plasticity in biomass allocation， enhancing stress tolerance through increased root biomass proportion.  
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In summary， the complementary germination and growth strategies of heteromorphic seeds in C.  spinifex repre⁃
sent an effective “bet-hedging” mechanism， which is crucial for its successful invasion and spread across envi⁃
ronmentally stressful and variable habitats.
Key words：Invasive plants；Cenchrus spinifex Cav. ；Seed heteromorphism；Phenotypic plasticity；Biomass allocation

种子萌发在植物个体发育周期中扮演着非常重

要的角色，种子异型性作为种子植物的一种特殊生

理结构，已成为学界有关适应对策方面的研究热

点［1］。种子异型性是指同一植株产生两种或多种形

态或行为不同的种子的现象［2］。异型性种子通常具

有不同的形态学特性、休眠和萌发特性［3-4］，如藜科异

型种子通常表现为一类种子不休眠，而另一类种子

具有休眠特性［5］，通常重量大、颜色浅的种子萌发率

高于重量小、颜色深的种子［6］。这种差异被称为两头

下注策略（Bet-hedging strategy），是植物适应环境异

质性的独特方式。除此之外，异型种子形成的植株

在大小、形态特征、竞争力、生殖分配等方面通常也

存在差异，这些差异或在后期发育过程中逐渐消

失［2］。虽然植物通常都具备可塑性，但是种群延续的

压力使得入侵植物具有更强的表型可塑性［4， 7-8］。研

究表明种子异型性能够缓解新生境的选择压力，拓

展自身的生态幅，还能提高在异质生境中的适合度，

保持其入侵性［9］。例如外来物种丛枝蓼（Polygonum 
cespitosum）的入侵与种内可塑性的变化有关，在不同

的光照和水分条件下表现出相对较高的适应性［10］。

少花蒺藜草（Cenchrus spinifex Cav. ）种子具有

异型性，分别为外形似芒果相对较大的 M 型种子和

外形似梨相对较小的 P 型种子［11］。研究表明，在自

然生境条件下，少花蒺藜草刺苞萌发 1 粒种子（M
型）的概率远大于 2 粒种子（P 型），P 型种子或休眠

或作为生态补给补充种群数量，以此来发挥空间和

时间上的两头下注策略［12］。在全球气候变化背景

下，光照和降水的时空格局改变可能对少花蒺藜草

种群动态产生影响［13］。研究表明，少花蒺藜草的株

高、分蘖数和生物量分配可随环境条件变化发生显

著变化［14］，但这种变化是否与种子异型性有关暂不

明确。目前，关于少花蒺藜草种子异型性已有了一

定研究，但主要集中在种子萌发阶段，缺乏对异型

种子引起的植株形态、生物量分配等方面差异的系

统研究。因此，本研究以少花蒺藜草种子异型性作

为切入点，探究不同环境条件（光照、水分）对于少

花蒺藜草异型种子萌发特性、生物量分配及表型可

塑性的影响差异，以明确异型种子在应对环境变化

的适应策略差异。

1　材料与方法

1. 1　供试材料

试验所用少花蒺藜草种子于 2019 年 9 月采集

于内蒙古科尔沁沙地（43°35' N，122°17' E）。该地区

属温带大陆性气候，海拔 178 m，年平均气温 6℃，年

降水量 350~450 mm。将少花蒺藜草刺苞中裸粒 M
和 P 型种子剥开并置于纸袋中，于室内常温黑暗环

境下储藏备用。

1. 2　试验设计

试验分为种子萌发试验与幼苗生长试验两部分。

种子萌发：试验于 2020年 10月至 12月在中国农

业大学温室内进行，光照强度为 350 μmol·m-2·s-1，

相对湿度为 65%。设置种子类型（M 和 P 型）、光照

强度（全黑暗和 12 h 光照/12 h 黑暗）及水分胁迫（采

用聚乙二醇 6000 模拟（PEG 6000），浓度梯度为 0，
5%，10%，15%，20% 和 25%）双因素交互试验。每

皿播种 25 粒种子，4 次重复，每 24 h 观察种子萌发

数，14 d 后计算萌发率，测定其芽长、根长、芽重和

根重。

幼苗生长：试验于 2020 年 5 月至 10 月在河北

省张北县国家牧草产业技术体系综合试验站设施

大棚内（41°28. 70' N，115°00. 326' E）进行，该区域

属于中温带大陆性季风气候，试验期间日平均高

温为 22. 6℃，平均低温为 11. 2℃，日均日照时长为

11. 8 h。将 M 和 P 型种子播种于穴盘，两周后选

取长势一致的植株移栽至花盆（19 cm×15 cm）

中，每盆 5 株。使用改良 Hoagland 营养液，培养基

质为蛭石和珍珠岩混合物（体积比 2∶1）。试验采

用随机区组设计，每一区组包括种子类型（M 和 P
型）、水分胁迫（正常水分 W1、轻度干旱 W2 和重度

干旱 W3，分别为饱和含水量的 70%~80%，45%~
55% 和 20%~30%）和光照强度（高光 HL 为全光

照的 85%，模拟林缘路边环境；低光 LL 为全光照

的 10%，模拟农田林下环境，通过塑料膜和遮阳网

控制）处理，为避免因光照引起的温度差异，所有

处理均置于同一且可通风的大棚内，每天定时监

测高光与低光处理区域内的空气温度，两种光照
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处理下的日平均温度与温度波动范围无明显差

异。试验共 12 个处理组合，每种处理 10 个重复，

总计 120 盆。

1. 3　测量指标及测定

幼苗生长试验在处理 90 d 后进行破坏性取样。

测定指标包括：

形态指标：株高、分蘖数、叶片数、叶长、叶宽、

叶面积、比叶面积、叶形指数、叶面积指数。叶片用

彩色图像扫描仪（Epson Perfection V700 Photo）进
行扫描，计算叶形指数（Leaf shape index，LSI，LSI=
叶片长度/叶片宽度）；比叶面积（Specific leaf area，
SLA=叶片干重/叶面积）；叶面积指数采用 LAI 测
量仪 LAI-2200 测定。

生物量指标：根、茎、叶、小穗生物量（干重），并

计算生物量分配格局。

表型可塑性指数（Phenotypic plasticity index，
PPI）［15］：PPI=（Vmax-Vmin）/Vmax。其中，Vmax 表示

性状的最大值，Vmin表示性状的最小值。PPI值的范

围是 0~1，其中 0 表示没有可塑性，而 1 表示具有最

大可塑性。

1. 4　数据处理与分析

采用 IBM SPSS Statistics（SPSS Inc. ，Chicago，
IL，USA）进行数据分析，采用单因素、双因素或三因

素方差分析检验各性状差异的显著性，多重比较采

用 LSD 法（α <0. 05）。 采 用 GraphPad Prism 
（GraphPad Software，San Diego，CA，USA）作图。

2　结果与分析

2. 1　环境变化对少花蒺藜草异型种子萌发特性的影响

光照和种子类型对异型种子的萌发率无显著

影响（图 1a），对根长与芽长有极显著影响（图 1b，c，
P<0. 001）。在黑暗条件下，M 型与 P 型种子的根

长、芽长及根重均显著高于光照处理的种子。同一

光照条件下，M 型种子的根长、芽长及芽重均极显

著高于 P 型种子（P<0. 001）。

图 1　光照对少花蒺藜草萌发率（a）、根长（b）、芽长（c）、根重（d）和芽重（e）的影响

Fig. 1　Effects of light on the germination rate （a）， root length （b）， bud length （c）， root biomass （d）， and bud biomass （e） of C.  spinifex
注：L 为光照处理；S 为种子类型；横坐标代表不同光照处理，其中 1 代表黑暗处理，2 代表 12 h 光照/12 h 黑暗处理。图中不同大、小写字母分

别代表不同光照处理、不同种子类型间有显著性差异；ns， *，**，***分别代表 P>0. 05，P<0. 05，P<0. 01，P<0. 001。下同

Note： L represents light treatment； S represents seed type.  The horizontal axis indicates different light treatments， 1 represents complete dark⁃
ness， 2 represents 12 h light/12 h dark.  Capital and lowercase letters respectively represent significant differences among different light treatments 
and different seed types； ns， *， **， *** denote P>0. 05， P<0. 05， P<0. 01， and P<0. 001， respectively.  The same as below
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PEG 浓度及种子类型对萌发率有极显著影响

（图 2），随着 PEG 浓度升高，萌发率呈下降趋势。在

20%PEG 浓度下，M 型种子（76. 25%）的萌发率较

P 型（49%）提 高 了 55. 6%，两 者 差 异 显 著（P<
0. 01）。PEG 浓度对根长、芽长和芽重也产生极显

著影响（图 2b，c，e，P<0. 001），根长随浓度升高而

降低，而芽长、根重与芽重则表现为先升高后降低

的趋势，在 5% PEG 浓度时达到峰值。在不同种子

类型之间，M 型种子的芽长与芽重显著优于 P 型

（P<0. 05），分别增加了 14. 1% 和 36. 9%；而二者

根长与根重无显著差异。PEG 浓度与种子类型在

各指标上无显著交互作用。

2. 2　环境对少花蒺藜草异型种子生物量分配的

影响

水分与光照条件对少花蒺藜草的总生物量及

各构件生物量均无显著影响（图 3），仅种子类型对

各生物量指标有显著性影响（P<0. 05），M 型植株

各部位生物量及总生物量均极显著高于 P 型植株，

表明其生物量积累具有固有优势。在生物量分配

方面，PEG 具有显著调控作用，而光照则无显著效

应。随着干旱程度加剧，M 型和 P 型植株均表现出

地上生物量分配减少、地下生物量分配增加的整体

响应趋势。此外，二者在分配策略上也存在差异：M
型植株倾向于将更多生物量分配至小穗（约 30%），

而 P 型 植 株 则 表 现 出 更 高 的 根 系 分 配 占 比（约

20%）。种子类型极显著影响各构件生物量的分配

（P<0. 001），但对根冠比无显著影响。

2. 3　环境对异型种子表型可塑性差异的影响

水分胁迫对少花蒺藜草的分蘖数、叶片数、叶

形指数（LSI）、叶面积指数（LAI）及各构件生物量无

显著影响，但显著调控株高、叶长、叶宽、叶面积、比

叶面积（SLA）。光照条件显著影响株高和叶片性

状（叶长、叶宽、叶面积、SLA），而对分蘖数无显著

影响。种子类型极显著影响几乎所有表型性状和

生物量指标，仅对 LSI影响不显著。此外，部分因子

间存在显著交互作用：种子类型与水分胁迫的交互

作用显著影响 LAI；种子类型与光照的交互作用显

著影响株高、叶宽、叶面积、LSI 和 LAI；水分与光照

的交互作用则显著影响株高、叶长、叶面积和 SLA。

三因素交互作用在所有性状中均不显著。

随着水分胁迫加剧，株高显著降低；低光条件

增加了植株高度，且 M 型植株的株高始终高于 P
型。分蘖数与叶片数不受水分或光照处理的影响

图 2　PEG对少花蒺藜草萌发率（a）、根长（b）、芽长（c）、根重（d）和芽重（e）的影响

Fig. 2　Effects of PEG on the germination rate （a）， root length （b）， bud length （c）， root biomass （d）， and bud biomass （e） of C.  spinifex
注：图中不同大、小写字母分别代表不同 PEG 处理、不同种子类型间有显著性差异

Note： Capital and lowercase letters respectively represent significant differences among different PEG treatments and different seed types
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（图 4b，c），但 M 型植株的这两项指标均极显著高于

P 型（P<0. 001）。水分、光照和种子类型对叶长、叶

宽、叶面积和 SLA 均有极显著影响（图 4 d-g），水分

胁迫降低这些叶片性状值，在重度干旱（W3）下达最

低值；而低光环境则促使这些叶片性状值增加。

LAI 受光照与种子类型及其交互作用的显著调控：

M 型植株在高光下 LAI 更高（0. 44），而 P 型植株在

低光下 LAI更高（0. 27）。
在不同水分条件下，M 型植株在分蘖数、叶片

数和总生物量上表现出更高的可塑性，而 P 型植株

则在生物量分配（根冠比、繁殖分配、地上与地下分

配）及 LAI 方面可塑性更强（图 5a）。在不同光照条

件下，M 型植株在生物量相关性状（总生物量、叶生

物量、茎生物量）及分蘖数、叶片数上可塑性更高；P
型植株则在根冠比、繁殖分配、地上生物量分配和

LAI 上更具可塑性（图 5b）。在水分与光照交互作

用下，M 型植株在绝大多数生物量积累性状上可塑

性高于 P 型，而 P 型在 LAI，LSI 和地上生物量分配

上可塑性更优（图 5c）。总体而言，在交互环境下，

M 型植株通过调节表型性状来提高适应性，而 P 型

植 株 则 通 过 调 节 生 物 量 分 配 展 现 出 更 好 的 可

塑性。

图 3　环境条件对少花蒺藜草构件生物量及其分配的影响

Fig. 3　Effects of environmental conditions on biomass of different parts and it’s allocation of C.  spinifex
注：W-水分胁迫处理（W1、W2和 W3分别代表正常水分、轻度干旱和重度干旱）；L-光照处理（HL 和 LL 分别代表高光和低光处理）；S-种子类

型；横坐标代表不同光照处理-1 代表黑暗处理，2 代表 12h 光照/12h 黑暗处理。图中大写字母分别代表不同水分处理间有显著性差异；ns， *，
**，***分别代表 P>0. 05，P<0. 05，P<0. 01，P<0. 001。下同

Note： W， water stress treatment （W1， W2， and W3 represent well-watered， mild drought， and severe drought， respectively）； L， light treatment 
（HL and LL represent high light and low light， respectively）； S， seed type.  The horizontal axis indicates different light treatments： 1 represents 
complete darkness， 2 represents 12 h light/12 h dark.  Capital letters represent significant differences among different water stress treatments.  ns， 
*， **， *** denote P>0. 05， P<0. 05， P<0. 01， and P<0. 001， respectively.  The same as below
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3　讨论

3. 1　异型种子萌发特性对环境异质性的差异化

响应

种子异型性是植物对生境异质性的关键适应

策略，尤其对入侵植物而言，萌发差异直接决定其

定植与扩散的成功与否［16］。种子萌发的需光性通

常与种子的大小成反比［17］，而少花蒺藜草种子萌发

对光照不敏感，这可能削弱了其对特定萌发微环境

的依赖，从而增强了入侵潜力［18］。尽管光照未显著

影响少花蒺藜草异型种子的萌发率，但对胚根长、

胚芽长及根生物量具有显著调控作用，表明萌发后

的早期生长阶段对光环境敏感。黑暗条件下胚根

与胚芽生长更优，可能与光敏色素 Pfr 向 Pr 的转化

解除萌发抑制有关［19］。此外，M 型种子在根芽长及

生物量方面均优于 P 型种子，这与野外的观察结论

一致［20］。

种子大小与吸水速率和发芽率密切相关，大种

子通常具有更高的吸水速率和发芽率［21］。例如，

戟叶滨藜（Atriplex prostrata）和盐角草（Salicornia 

europaea）的大种子的发芽率均超过 90%，显著高

于小种子［22］。随着 PEG 浓度升高，M 型种子的发

芽率显著高于 P 型，符合“小种子延迟萌发”的理论

模型［23］。在干旱等干扰环境中，少花蒺藜草通过

异型种子选择“两头下注”策略以降低长期灭绝风

险［24］：M 型种子凭借其更大的体积、更快的吸水速

率和更丰富的胚乳储备，在条件适宜时优先快速萌

发，抢占生态位［25］；而 P 型种子通过休眠形成土壤

种子库，以分摊风险［23］。因此，异型种子萌发差异

是少花蒺藜草在多变环境中实现种群延续的核心

机制［26］。

图 4　环境条件对少花蒺藜草形态特征的影响

Fig. 4　Effects of environmental conditions on morphological characteristics of C.  spinifex
注：图中大、小写字母分别代表不同水分处理、种子类型间有显著性差异

Note： Capital and lowercase letters respectively represent significant differences among different water stress treatments and seed types
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3. 2　异型种子响应环境变化的生物量分配策略

差异

种子异型性不仅影响萌发行为，亦对幼苗建植

与生物量分配具有持续效应［27-29］，表现为 M 型与 P

型植株在各构件生物量分配上采取差异化适应策

略。本研究中，水分是调控少花蒺藜草生物量分配

的主要因子，显著影响着地上、地下与繁殖部位生

物量分配及根冠比，而光照影响不显著。干旱环境

图 5　环境对异型种子表型可塑性指数的影响

Fig. 5　Effects of environmental conditions on phenotypic plasticity indices of heteromorphic seeds of C.  spinifex
注：（a）（b）（c）分别为水分处理、光照处理、水分光照交互作用对少花蒺藜草各性状变量可塑性指数的影响。H 表示高度；Nt表示分蘖数；NL表

示叶片数；LL 表示叶片长；LW 表示叶片宽；LSI 表示叶形指数；LA 表示叶面积；SLA 表示比叶面积；LAI 表示叶面积指数；Mst 表示茎生物

量；Ml表示叶生物量；Msp 表示小穗生物量；Mr表示根系生物量；ABA 表示地上部生物量分配；UBA 表示地下部生物量分配；RA 表示繁殖分

配；RSR 表示根冠比；TM 表示总生物量

Note： （a）（b）（c） represent effects of moisture treatment， light treatment and their interaction treatment on phenotypic plasticity index of C.  spini⁃

fex’s characters respectively.  H stands for height； Nt stands for tiller number； NL stands for leaves number； LL stands for leaf length； LW stands 
for leaf width； LSI stands for leaf-shape index； LA stands for leaf area； SLA stands for specific leaf area； LAI stands for leaf area index； Mst 
stands for biomass of stem； Ml stands for biomass of leaves； Msp stands for biomass of spikelet； Mr stands for biomass of root； ABA stands for 
aboveground biomass allocation； UBA stands for underground biomass allocation； RA stands for reproduction allocation； RSR stands for root-
shoot ratio； TM stands for total biomass
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下，植株普遍通过提高地下部投资与根冠比以增强

水分吸收，这符合干旱适应策略［30］。值得注意的

是，M 型与 P 型植株对此响应不同：M 型植株倾向

于将更多资源分配给地上部器官，以竞争光资源；

而 P 型植株则增强根系投资，采取保守的存活策略，

二者形成了“资源利用型”与“抗逆存活型”的空间

资源分配格局。这种“空间资源分配”差异与异型

种子在萌发特性上的“时间错位”共同保障种群长

期延续［31］，最大限度地提高了少花蒺藜草群体在异

质环境中的适应能力［32］。

遮荫通常促进资源向地上部分配［33］，但本研究

中光照对生物量分配无显著影响，可能与少花蒺藜

草对光照不敏感的生态起源有关。M 型植株各构

件生物量及总生物量均高于 P 型，反映大种子在营

养储备与幼苗建成方面的优势［27］。

3. 3　异型种子的表型可塑性差异

光照作为光合作用的主要驱动因子，对植物叶

面积具有正向调控作用［34］。本研究中，低光环境下

少花蒺藜草通过增加叶长、叶宽、叶面积与比叶面

积以捕获更多光资源，符合遮荫环境下植物提高

SLA 的普遍策略［33］。高光环境下部分性状受限，可

能与光抑制有关［35］。值得注意的是，M 型植株在高

光下叶面积指数更高，而 P 型植株在低光下更优，这

反映了二者在光资源利用上的生态位分化［36］。水

分胁迫对分蘖数、叶片数等性状影响不显著，说明

少花蒺藜草在干旱条件下仍能维持基本生长。这

与前人研究结果存在差异［37］，可能与水分胁迫程度

差异有关。水分与光照交互作用显著影响株高、叶

面积等性状，说明少花蒺藜草通过调节植株形态与

叶片结构以适应复合环境胁迫。在光照和水分交

互作用下，M 型植株整体可塑性更高，主要通过调

节生物量分配以适应环境变化。此外，弱光下 SLA
升高与干旱下根冠比增大，均体现其通过形态调整

优化资源获取的能力［33］。

少花蒺藜草在不同胁迫条件下均维持较高的

表型可塑性指数，支持了“可塑性促进入侵”假

说［38］。这种可塑性在 M 型与 P 型植株间存在策略

性差异：M 型植株在不同光照强度下的可塑性更

强，主要表现在地上部构件生物量方面；而 P 型植株

在不同水分胁迫条件下的可塑性更强，主要体现在

根系生物量方面［39］。但在相同环境条件下，M 型植

株在抗旱性与耐荫性方面均优于 P 型，与其萌发阶

段的适应优势一致。这可能与少花蒺藜草刺苞的

形态结构有关，M 型种子在发育早期即暴露于环境

胁迫，可能提前诱导并增强其环境适应能力［20］。

综上所述，在资源相对充足时，M 型植株偏向

竞争地上部资源，而在胁迫环境下，P 型植株则采取

保守存活策略，体现其异型种子适应环境的多面性。

M 型和 P 型的这种表型差异可以解释为何少花蒺藜

草能够在新的栖息地快速扩散，即通过异型性种子

将后代所面对的环境风险分散到不同的表型［27］。在

全球气候变化背景下，极端干旱事件频发可能为少

花蒺藜草提供更多入侵机会［40- 41］，这一现象在其他

入侵植物［如长叶相思树（Acacia longifolia）等］上也

被证实［42］。

4　结论

在异质生境中，少花蒺藜草的异型种子在萌发

与幼苗生长阶段表现出明显的适应差异。M 型种

子体积大、营养储备丰富，在自然条件下萌发竞争

力强；P 型种子则更具抗旱性，在干旱胁迫下适应能

力更强。这种萌发机制的分化，既有助于种群高效

利用现有资源，也保障了其在多变环境中的持续生

存。幼苗阶段，M 型植株具有更高的表型可塑性

（如株高、分蘖数和叶面积等），并倾向于采取“快速

生长”策略，通过提高地上部资源分配以快速完成

种群延续；P 型植株则偏向调节生物量分配格局，如

提升根冠比以增强在逆境中的适应能力。这种异

型种子间的差异化适应机制，显著增强了少花蒺藜

草的入侵力。
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