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种子大小变异的进化生态学研究现状与展望

张世挺’，杜国祯”，陈家宽2
(1 干旱农业生态国家，点实验室，甘肃兰州 730000;2.复旦大学生物多样性科学研究所，上海 200433)

摘要 种子大小是植物生活史的核心特征之一。从4个方面综述种子大小变异进化生态学研究:①理论及

研究方法 ②环境、系统发育和母系影响;③进化机制;④生态学和进化意义 分析目前研究中存在的问题，

并提出今后的研究方向。
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Abstract:Seed size is one of the central features of a plant species' life history. We comment on the

following four aspects of research on the evolutionary ecology

    (1) theory  Seed size within species is usually regarded as relatively constant. A theoretical reason

for expecting this is that one level of investment will have the highest fitness to investment ratio if the

returns in offspring fitness on resources invested are diminishing (concave-downward). Many recent

articles have emphasized that seed size does vary within species. There are two theoretical reasons: the

first is that seed size variability is a consequence of variable genetic quality among offspring, because

offspring genetic variation will affect the optimal pattern of maternal allocation, the second is that positive

correlations between size and number may occur among individuals due to individual variation in resources,

which implies some sort of density-dependent interactions among offspring. Within a plant community seed

mass often varies over 3 to 5 orders of magnitude. However, this variation is not accounted for by

reference to the preceding theories. In game-theoretical evolution of seed mass in mutli-species ecological

models, when seed size forms part of a co-existence mechanism there may be no single seed mass ESS and

instead. there may be an evolutionarily stable coalition of several species each with a different seed mass.

    (2) Environmental, phylogenetic and maternal factors  Seed size variation may be determined not

only by the genotype and environment of the offspring (seed) but also by maternal effects within species.

The former include the chromosome from each parent and position on the maternal plant, and the latter

includes cytoplasmic genetic, endosperm nuclear, and the environment or genotype of the maternal parent.
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The maternal parent's environment involves factors such as water, temperature, nutrients and so on. The

effect of genotype of the maternal parent on seed mass represent the tissues surrounding the developing

embryo and the wall of the ovary, which eventually form the seed coat, fruit and accessory seed

structures. Seed size variation is associated with environment, other plant traits and phylogeny among

species. Environments involve light. water, and altitude. Other plant traits include longevity, growth

form and dispersal. Phylogeny represents the evolutionary history of the species.

    (3) ecological significance  Studies have shown an effect of seed size within species on germination

characteristics, on seedling size, on relative growth rate, and on adult plant size and competitive ability.

Seed size variation among species is associated with seedling size, emergence depth from soil or litter,

shoot root ratio, relative growth rate, and avoiding predation.

    (4) evolutionary significance  It has been suggested that within-plant variance in seed size represents

an adaptation,with the variance evolving in response to variable environments. Hence, variably-sized seeds

will result in a more homogeneous seed shadow. Because of genotype interactions with environment,

neither approach can determine whether seed size variation is due to genetic differentiation rather than to

phenotypic plasticity. So it is problematic whether seed size variation within species is adaptive. As to seed

size variation among species. one view attributes this to stabilizing selection, another to developmental

canalization. It is not possible to distinguish between these two hypotheses at present.

    Mechanisms of seed size variation is still poorly understood whether within species or among species.

Future research will probably spend more effort determining the effect of seed genotype, maternal

genotype and environment on seed size variation within species and quantifying the extent to which seed

size variation is correlated with phylogeny (taxonomic affiliation). Dispersal and establishment biology will

obviously be important under global change. Accordingly, relations between seed size and other plant

traits have now become a significant applied issue, as well as a topic of evolutionary ecology.

Key words; seed size variation; environmental factors; phylogeny; evolutionary significance; ecological

significance

文血.号:1000-0933(2003)02-0353-12 中.分类号:Q141.QI49.Q346,Q948. 1 文公标识码:A

    有花植物萦殖方式有两种:利用种子行有性萦殖和利用无性器官行无性萦殖。与后者相比，前者能使

植物在逆境中公殖成功.种子是具有强大生命力的。另外，种子通过散布、萌发和幼苗定居，可使植物进行

远距离扩徽 在自然选择压力下，对于物种的长期延续，种子尤为重要.因为每一较种子在遗传物质的组成

上都是唯一的，即遗传多样性。当然，无性繁殖也有其优势，在无干扰和激烈竞争的环境中，无性繁殖的幼

苗比实生苗易于存活Dl。在植物萦殖对策中，有性繁殖无疑是研究的重点。涉及该方面的问题很多，诸如传

粉、萦殖分配、种子扩散以及种子大小变异等。本文综述的内容只是其中的一个方面，即种子大小变异

    在植物生活史中，种子大小是一个重要的选择焦点川。种子的散布、萌发、幼苗定居以及种群的分布格

局皆与种子大小有关。在植物的性状中，种子大小处于中心地位，是植物生活史中的一个核心特征川.无论

是从进化生物学还是生态学角度出发，开展此项研究皆具有重大愈义。国内有关种子大小变异的研究甚

少，尤其在群落水平上，把进化生物学和生态学两方面结合的研究尚未见有先例。因此，对这一领域的研究

现状和发展趋势进行综述，将有利于促进和推动我国相关领域的研究

l 种子大小变异概念

    种子大小变异(seed-size variation)，即种子质量变化，应从4个层面上去理解 一是特定植被类型中物

种间的变化，二是同一物种不同种群间的变化，三是同一种群不同个体间的变化，四是同一个体产生的不

同种子之间的变化 Mojonnier("依据遗传基础不同，认为种子大小不是作为单一性状，而是2个:一是萌发

的种子大小，称起始种子大小;二是成株个体产生的平均种子大小.称母体种子大小。每一种子大小性状有

荔蘸1::卜、·
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着不同的遗传基础，故存在两类种子大小的遗传变异:前者来自胚中表达基因的变异，影响从母体获得资

源的能力;后者来自母体表达的基因变异.影响输人到每一粒种子的平均资源供应量。可见，由于研究对象

和目的不同，种子大小变异的含义也不同。

2 有关种子大小变异理论研究

    种子大小存在变异是一不争的事实[s. s, 61植物在进行有性萦殖时，由于受资源量的限制，在种子大小

和数目间必然产生对抗。对此Smith and Fretwell[,1率先提出了一个数学模型给予解释(见图1)e假定在

一最小资源投资量下，种子大小的适合度为零且仅受资源投资量决定。母体的适合度为w=n " f(s)，其中

，是种子的数目了(s)是种子大小的函数，表示种子大小平均适合度.种子大小的适合度随着资源投资量的

增加而增加，但这种增加有减少的趋势.那么某一水平的投资会出现最大的适合度与投资比率，此时的种

子大小是最适的，也是最稳定的.

    鉴于每粒种子的遗传物质不同，Teme[s)提出遗传
物质的不同影响母体资源的分配格局，从而最终影响 } /

…

尼压
侧
如
圈

种子大小(见图2)。为了研究方便，他把受精胚珠(Q)

简单分为2类:其中Q,的“品质”优于Q，的“品质”，即

在任一水平投资下.Q,比Q:产生较高的适合度。同时

假定适合度包括:①当母体供应的资源(种子大小)耗

蝎时，影响幼苗生长至到萦殖;②母体供应的资源影响

幼苗的生长和定居。在第1种情况下。在Smith和

Fret-l1 的模型中，Q比Q，有较高的渐近值.因为Q

的适合度与投资比率比Q:的适合度与投资比率高

(maxW (Q) /s >maxW (Q2) /s，所以母体为了使总的
投资达到最高的回报(适合度)，会继续投资Q,产生较

高的回报直到Q 的适合度与投资比率(W(Q,)/s)等

于Q,所获得的最大适合度与投资比率(maxW (Q, )/

s)。尽管Q.和Qz具有同一大小时都可达到最大适合

l

全种子大小Yd...

            图1  Smith和Fretwell棋型

在母体最小资西投资丘下，种子大小的适合度为零川

        Fig. 1 The Smith and Fretwell model

Offspring fimees as a function of the amount of parental

Investment (seed size) is assumed to be zero below a

m,mmum investment thresholdv3

度与投资比率，但这种情况不会出现，而是Q，的最适种子大小大于Q。的最适种子大小“Q,)>5(Qy)(见

图2A)在第2种情况下，在Smith和Fretwell模型中.Q,和Q:的的渐近值不会发生变化，但适合度函数

的形式发生了变化，即Q,比Q:以较快的速率达到渐近值。与第1种情况的分析一样.但这时的结果是亏

(Q) <s(QI)(见图2B)。结果表明在植物生长的不同阶段，不同的遗传“品质”对母体最适资源的分配格

局存在两个互为相反的影响.由于种子的遗传物质可能对植物不同阶段的适合度均产生影响，所以无法预

测遗传差异是怎样影响母体最适资源分配格局，但这个思想无疑是正确的

    根据Schaal['」和win.[..] 等人实验表明自然种群中的一些物种个休内的种子大小和数目表现为不相

关或正相关，与Smith和Fretwell的权衡模型相违背。由于植物构件式的重复生长，个体差异甚大，植物个

体的大小可能掩盖了这种在一定资sit条件下的种子大小和数目的权衡(见图3)

    在图3a中资源状况变化超过种子大小的变化，种子大小和数目不相关;在图3b中种子大小随着资源

的增加而增加，种子大小和数目正相关。而种子大小和数目的正相关需要种子大小与资源量有正的依籁关

系，而Smith和Fretwell模型无法解释这一现象.在Smith和 Fretwell模型中种子大小恒定的预侧是假

定母体的适合度是种子数目的齐性函数(线性的)，这种假设可能是不合理的。在植株下面，种子数目随着

离母株距离的增大而减少，这种限制性的扩散能力表明同胞种子竞争的频繁，可能导致一个随着植物大小

而变化，种子大小也发生变化的格局。据此Venable" [引人同胞种子竞争，即适合度与数目有关，母体适合

度为w=h(s,n)，受、Xn=r的限制。此模型显示非均一的同胞种子相互作用，导致种子大小随着资源获得

量的变化而变化。在同胞种子的相互作用性质上，可预侧物种间随着资sit的改变，种子大小或多或少的

变化是可能的.具有有效种子扩散介质的植物，例如风媒和动物传播等，种子随粉资茸获得t的变化就小.

涵蘸又二“‘
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                图2 种子遗传“品质”差异(Q,>Q,)与种子大小和适合度的理论关系撰型

其中a(Q,)表示maxW (Q2) /S直线与曲线Q2相切的点所示Q,的最适种子大小 a(Q )表示maxW(Q2)/S同样

斜率的直线与Q 相切的点所示Q,的最适种子大小，这时W (Q,)/S=maxW (Q2)/S,A影响渐进线.B形响最小

阅值和渐进线的积筑率[s]
  Fig. 2  The model of theoretical relation between seed size and fitness when genetic quality differs(Q,>Q2)

S(Q)，delineated by the point where a line of maxW (Q2)/S intersects the curve Q, tangentially, is optimal .seed

size of Q2, i(Q, ), delineated by the point where a line of slope maxW(Q2)/S (dashed line) intersects the curve Q,

tangentially, is optimal seed size of Q� then W(Q, )/S=maxW(Q,)/S. A Affects the asymptote; B Affects the

minimum size threshold and the rate of acceleration to asymptotes)

面

个
\
\
\

含
-
创
权
倪
血
已
小
七

    在自然植被同一群落类型中，种子大小变异达3-

5个数量级[(,z7。依据Smith和Fretwell模型中的投资

资源量与适合度的确定关系，对每粒种子来说，可预测

一个唯一的进化最适投资Ilt.因此，依据每个物种适应

大体相似生境的假设，可能想到某一特定栖息地的物

种有相似的种子大小，这显然与观察事实不符。如果用

环境的不同和不同物种幼苗定居的机会来解释种间大

小差异也是不可行的。Rees("〕利用进化稳定对策

(ESS)方法研究了种子大小的进化.他首先假定种子大

b资口f自然对盘

        In,

种子大小自然对盈I-

图3 随着资旅状况的变化种子大小和数目的关系

a资旅状况的变化超过种子大小的变化;b种子大小随

小决定每单位萦殖努力产生的数目和竞争能力·同时，资源的增加而增加('l
不同种子大小竟争能力是不对称的·即源于较大种子Fig. 3  Correlation between seed size and number when
的个体对源于较小种子的个体有较大的影响，反之亦 :esource status vanes

然。在r个物种的群落中，N十1一凡11 +G[srn,..店W。Resource status caries more than seed size, b Seed
价天]}其中，N.指物种1在t时的密度，G[SW,"""SW size increases with resource atatust"}

...fir]指不同物种间相互作用的函数,SW指种子大小的对数平均数向量，即SW = [SW�SW: 0. SW.] , N指

物种种群大小的向量，即万=[N1.Na,...,N,l。根据此模型他推断如果种子大小构成物种共存机制的一部

分时，不存在唯一的一个在进化上稳定的种子大小，而是由许多进化上稳定的不同种子大小的物种集群

这个模型可以简单地解释在某一植物群落中一定范围内变化的种子大小的物种共存。另外，物种种子大小

随着生境中物种组成的改变而发生变异。目前，对群落中的物种共存机制仍不清楚，所以决定种子大小的

因素.不仅包括资源的制约因素，同时还要包括捕食、寄生、竟争和环境因素等。

3 种内种子大小变异研究

    在自然种群内，植物个体间以及个体内种子大小变异是一普遍现象，且种群内种子大小变异主要来源

于各个个体间}ssaa}
3.1 影响种内个体间种子大小变异的因素

藏赢{‘到’二
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        个体间种子大小变异既受遗传的控制，又受环境的影响。遗传控制来自细胞核遗传(孟德尔遗传)、细

    胞质遗传和胚乳核遗传(有胚乳种子))3个方面 环境因素指植物个体发育所处的环境条件.细胞质遗传、胚

    乳核遗传和环境因素又称为母性影响I]’〕。

    3.1.1遗传 种子大小变异呈连续状态，为一数量性状(quantitative character)。依据多基因假说，每一个

    数童性状是由许多基因共同作用的结果，其中每一个基因单独作用较小，与环境影响所造成的表型差异相

    当.JohannsenR["[的实验表明 一个纯系内的种子大小变异是不遗传的，而不同纯系间的变异至少一部分

    是遗传的.Smith["[ 用栽培植物亚麻的大种子和小种子品种互交的遗传研究显示，母体的细胞质直接影响

    种子大小，而且这种影响可能持续到F:代和F,代。在水稻中也发现类似的结果山〕.胚乳核遗传对种子大

    小的影响可通过来自不同双亲的雌雄配子休的不等贡献来鉴别。但Smith[" t和Millet"',实验均没有发现

    胚乳核遗传的影响，也许由于实验技术上的原因，有待于进一步研究。

    11.2 环境因素 ①水分.在许多物种中，母体植物的水分获得量减少，导致种子重量减少[b9. 207，可能是

    由于光合作用率的减少以及成熟时间改变的结果。另外，水分胁迫导致ABA的增加，而ABA含量影响同

    化物质向发育中的种子方向运动。研究表明，种子大小是与个体中ABA含量呈负相关[10.②温度，在一些

    物种中，在不同温度下生长的个休，其产生的种子大小有差异[2-z[，这种影响常归于同化物供应量上的不

    同 温度不仅影响种子的干物质积累率，同时还影响发育期的长短[z,[③光周期，在种子的发育早期进行光

    周期处理影响种子大小口」。④资源，资源对种子大小影响比较复杂，人们用不同的方法对不同的物种开展

    了大量研究，结果不一。一些物种种子大小随着营养物供应量的增加而增加[za.2522[，而另一些物种种子大

    小则保持相对稳定[27]。类似地，在一些物种中，个体发育的某一阶段部分遮荫影响种子大小[[e2]，但在另一

    些物种中，尽管因遮荫而使发育期延长，但并未影响种子大小[a]除去植物个体的部分叶片，种子大小有减

    小、增加或没有影响[,o-xq。叶片的除去可能影响碳水化合物和激素类物质的供应以及营养物质转运的格

    局.从而影响种子大小。除掉部分花或者发育中的种子，种子大小通常增加[[-�.2s[ 。可能是由于景殖库去除

    的原因。⑤花粉，不管传粉强度如何，花粉基因型影响种子大小，自交比杂交产生较小的种子[et]。通过除去

    果实和人工授粉 表明花粉量和资源量对种子大小的影响存在相互作用，并非二歧式[,e]

    3.2 影响个体内种子大小变异的因素

        植物个体所产生的种子遗传基础有所差别，势必影响种子的大小 但很多研究表明不存在基因型差异

    的变异[[-W。在植物个体发育过程中，种子随着在个体中所处的位里不同而发生变异，即位置效应

    (positional effects)['0.07。可见，在个休内种子大小与受精时间或者果实中竞争的胚珠数目的影响有关。
    3.3 种内种子大小变异的生态学和进化意义

    3.3.1生态学意义种子大小对植物行为影响的意义一直是一个争论的间题[,[这种不确定性的原因来自

    研究者的不同结果。在植物生长发育的早期阶段受种子大小的影响，主要表现在对萌发率[6..2..37、幼苗出

    土深度[L., s]、幼苗大小[s. s. .2. s]、幼苗竞争能力[[.a. a]和相对生长速率(RCR)[s. <z]等几个方面。然而，在植

    物生长发育的后期阶段种子大小影响尚不明确。研究表明起始种子大小影响可以持续到植物成熟期[9. .2]

    或随着时间消失[[.a. s]。如果幼苗的生长主要依赖于贮存在种子中的物质.那么幼苗的各个性状特征与种子

    大小紧密相关川so[当植物生长时，它们的行为更加依赖于其它变量，如光合作用效率和相对生长率，而这

    些变t时常受环境的影响。因此 种子大小可能依赖于对植物生长产生影响的环境因素[W。由于自然环境

    在大尺度或小尺度上存在时间和空间的变化，所以在控制条件下进行的种子大小对植物生长发育的影响

    实脸 很难得出一致的结论。植物与植物之间以及植物性状之间的表型可塑性都存在差别 可能导致种子

    大小的影响持续时间长短不同。幼苗的构件生长对环境反应调节有限，以致其生长与种子大小紧密相关。

    然而，成体的构件生长可强有力地调节它们对环境生理和形态上的反应。不同的植物以及同一植物不同性

    状对环境反应程度不一，以致种子大小的潜在影响被环境导致的表型可塑性所掩盖[su有较长生长期的植

    物或植物性状有更大的表现型可塑性，结果这些植物或植物的性状就不依赖于起始种子大小。

    3.3.2进化意义 在2。世纪70年代，Harp-[z7 等根据以大田作物为对象的研究结果断言种子大小是非
    常稼定的性状。在这些作物中有两个证据支持这个观点:种子大小变异的遗传以及大小和数目的权衡。在
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稳定选择下的种子大小是相对不变的性状 这个观点影响了几十年 2。世纪80年代，人们开始对种子大小

稳定选择提出疑问，种子大小变异究竟有没有进化意义，成为争论和研究的热点

    Silvertownt"t认为种子大小的适应不是一个独立的进化问题 相反，与表现型的其它性状分离开来，只

涉及一个性状的进化显然是有困难的。尤其是可塑性很强的性状能缓冲基因型对性状的表达，同时由于性

状的强烈相关性使人们很难确定哪一个性状是选择的目标 在野生种群中种子大小显示明显的表型可塑

性和低的遗传率，不存在一个持续稳定的选择过程;平均种子大小的恒定是由于过去的选择所确定的.即

牺牲种子数目保护种子大小的一种发育机制;种子大小是作为限制物种分布的一个性状，而不是适应，即

进化的结果。上述观点立即引起强烈反响.Haig[W率先表示反对，他的如下观点是大多数学者认可的:种子

大小受到稳定选择是依据种子大小和数目之间进化上权衡的结果，即前述的Smith和Fretwell模型.如果

在不同环境下，个体有不同的最适种子大小，理论上可预侧一个有条件的对策进化.种子大小随着个体所

处的环境而改变。因此，在不同环境中种子大小变异与在同一环境中的毯定选择是一致的。同时，种子大小

还受种子“品质’}tal资源比率Ls,[等因素的影响。在野生种群中，缺少显著的遗传变异，是因为与适合度紧密

相关的性状在自然选择过程中其遗传率表现低 一个性状既可能是适应又是限制。对某一环境或生活史的

适应可能不利于物种占居另一栖息地或者采取不同的生活史对策。

    依据Smith和Fretwell模型，选择有利于中等种子大小是一个最基本的理论 用来处理母休和后代面

临的种子大小矛盾。稳定选择对母体种子大小起作用，而同时定向选择有利于一个较大的起始种子大小。

在这样的背景下，如果对母体种子大小的自然选择对种子大小进化比对起始种子大小的自然选择有较强

的影响，那么对母体种子大小德定选择就可经解释一中等大小的优势;如果对起始种子大小的自然选择有

较强的影响，那么在进化上种子大小是增加的.最终，如果二者对种子大小进化皆有影响，那么种子大小进

化的过程将非常复杂，依赖胚、配子体和母休植物组织的相关程度和每一类组织影响种子大小的程度川

    在3.2中谈到很多研究表明起始种子大小不存在遗传的变异。也就是说一个胚的基因型对种子大小

没有影响.意即盂德尔遗传对起始种子大小的影响非常轻徽或者完全缺少。缺少遗传的变异表明:在种子

大小进化中.对起始种子大小的自然选择几乎没有直接意义。当然，理论上胚乳核遗传对种子大小变异起

作用，如果此作用显著，既使是缺少标准的孟德尔遗传，对起始种子大小的自然选择也可导致种子大小进

化。虽然在母体种子大小中发现了显著的遗传变异，但母体种子大小对适合度没有影响，与预测的稳定选

择格局相抵触to 在植物进化的长河中，可能对以前多代中的德定选择作用使变异限制在一个较小的范

围，在这个较小的范围中，母体种子大小差别对适合度几乎没有什么影响。

    可见，在自然种群中，种内种子大小既受遗传和环境的影响，又受它们相互作用的影响，但目前还没有

什么方法能量化遗传和生态因素对种子大小变异的影响

4 种间种子大小变异研究

    与种内种子大小变异比较，种间种子大小变异是非常大的。其范围超过10个数量级，从兰花的种子

10-怡到双娜子27kgt't。物种内种子大小变异的研究，对获得种子大小变异的生态学盒义是很重要的。然

而.在进化时间尺度上，用不同的方法评价种以上分类单位间自然选择的过程和结果也是必要的。同域种

种子大小不同的原因，以及在种内种子大小相联系的诸多特征是否与种间格局相关等也是值得人们进一

步研究的问题tssl

4.1 种间比较方法

    在种内，对种子大小自然选择过程的研究，显示了在生态时间上支配自然选择的一般原则。比较的方

法给研究者提供了一个选择性的余地，从而确认种大小变异的进化意义issl。通过检测各种不同环境，在分

类上和表型上不同的大量物种种子大小变异，使人们有可能估计种子大小的自然选择的长期后果和辨别

可能的选择动力tssl。同一栖息地种间种子大小差异可能进化或者不变，其检验的方式有两种:①同域物种

对栖息地选择压力的反应有所不同.一年生植物.在对加剧的光竞争环境的进化反应是产生很多数目有更

大扩徽机会的小种子.也可以这么说，所有种都可能产生较大的种子，但在不同生活型或在不同分类地位

的种间对选择反应的幅度不同。② 种间竞争可通过资诬分创〔光、水和种子扩傲介质等)，导致种子大小歧

:一戚瓤一、南
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异。种子大小的不同可能与物种占居的生境间的差异有关，结果使物种间在时空上占居某一生境的能力有

别，最终使不同物种达到共存.如不同的萌发生态位、萌发时间、生活型、果实开裂时间和扩散模式等[sz7

    但是，在进行种间比较时，人们应该注意以下两个方面的问题:①物种的系统发育为一等级结构 当在

一定范围内物种间或更高级分类学水平间进行两个表现型之间的比较，或者一表现型与环境因素(变量)

比较时，物种或更高级分类单位不能完全以统计学的规范去处理，即不能认为取样物种或更高分类单位均

为独立地从同样的分布中抽取的.它们之间存在依赖性，即远近不同的亲缘关系[W。当然，理论上可以克服

这种依换性:一是充分掌握了有关物种系统发育的知识;二是在目前环境中，性状必须是即刻地对自然选

择做出反应，以致不存在系统发育的俄性，那么可能得出表现型与环境相关。或者假定能确定二性状相关

是直接对一共同环境因家的反应，可以推断二性状相关。但是系统发育惯性不存在的条件和机率有多大，

值得怀疑[ss[ >其实，在比较生物学研究中，研究者们早已注意到了这个问题。Clutton-Brock["t用嵌人式方

差分析的方法 ，找出尽可能多的变异不同的分类学水平的解释，然后使用属而不是种作为统计学中的单

位.以便校正这种依赖性。Felesenstein""重新构建性状在系统发育上变化的位It。即把不同进化速率和相

关性状的进化转化成一系列新的对等形式，以布朗运动方式(同样的方差积累率)独立地进化。其中，要摘

清楚性状相关中的3个问题 表型协方差、加性遗传方差和对不同性状的选择压力是否相关。这显然不是

一件容易的事。目前，常用的比较方法为独立性比较法(PIC)。计算从每一个系统发育节下的同胞(同一分

类学水平)间性状的标准化差别，然后在这些比较中用回归的方法估计性状的相关性。这个比较的相关性

在量上等同于沿着每支发生的进化变异之间的相关性。这些比较是独立的，但不一定有同样的方差，要用

非参数检验的符号法检验.②性状(或变量)之间的相关性。如果一个性状(或变量)与很多其它性状(或变

量)相关，只考虑一个性状(或变量)的影响所得出结论往往是错误的[ss[

    种子大小是植物生活史中的一个数量性状，在进行种间比较研究时.当然受上述两个原因的制约。近

年来，在系统发育的背景下，对有关支持种子大小变异相关性假说的数据重新进行分析，结论为相关性较

弱或不显著，表明大量数据中仅包含一些适合于用来进行比较的数据[so. su

4.2 影响种间种子大小变异的因素

4.2.1栖息地 可以想到在不同的环境中的种子大小和数目的权衡是不一样的。在任一植物群落中，可

能也不会发现一特定的种子大小分布颇率。因为同一植物群落的栖息地从来不是同质的，不同物种在控制

这种权衡的遗传能力也不一样，所以难免有采用不同的方式或者不同程度的权衡。因此，群落组分种的种

子大小对环境的反应并不一定是唯一的，只是存在某一趋势

    Salisbury[sz7率先开展的研究表明①幼苗能在遮荫下定居生长的物种比那些幼苗需在充足的光服条

件下定居生长的物种的种子较重;②群落演替高级阶段中出现的物种比低级阶段中的物种种子较重。

Baker"'〕在加利福尼亚植物区系29种群落类型中，发现种子大小与湿润度的相关性以及随着海拔高度的

开高种子大小有减小的趋势。Mazer[so」在印第安那植物区系中.发现了光因子的影响，但没有发现湿润度

对种于大小的影响。他认为可能是这一地区春季雨水充沛，很多物种的种子在春季萌发，不会受到严重干

旱胁迫.在热带地区的研究中，也发现了类似的种子大小与栖息地的相关性[’’]。栖息地中除了水光因子，还

有一个更为重要的，那便是土墩因子.种子大小可能与土壤类型的不同有关，研究种子大小与栖息地的关

系时.应考虑土坡类型的制约[ss7

4.2.2 生活型与生长型 在不同植物区系中的研究结果均表明种子大小与生长型相关tsz. ea.叫。简单地

说，较大(高)的植物有较大的种子。有如下两种解释:①异速生长，就像大象仔比老鼠仔大[W挤②扩散，同

样形状和结构的种子在同样的风速和同样的高度下，较小的种子传播更远Isv]。由于扩散的困难，较低植物

的选择压力使种子更小。

    Baker["[和Silvertown[es}的研究表明种子大小与生活型(寿命)成正相关，也有一些研究结果没有发现

这种相关性[6s. >07。与多年生植物相比.I年生植物受到更强烈的选择，因后者在生活史中可以萦殖多次。大

量的小种子可以在更大空间扩散从而躲避风险使获殖成功。同时可形成种子库[JU

4.2.3 物候期 植物开花季节和花期形晌胚和种子发育时间，最终可能形响种子大小。Mazer[ss-」研究种

获s;      }
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子大小与分类学、生活史和生态学变量之间的关系时，发现物候期不对种子大小产生显著的影响 虽然在

单因素方差分析(one-way facter ANVOA)时，物候期显著影响种子大小，但在多因素方差分析(multi-

factorial ANVOA)时，即考虑其它变量因素对种子大小的影响时，物候期不再显著影响种子大小。可见，在

进行种间比较时，要特别注意“4.广中提到的性状或变虽之间的相关性，否则得出错误的结论。

4.2.4 系统发育 Hodgsont"〕研究发现种子大小变异受与分类学上相联系的特征的制约，包括心皮数

目、胎座类型、有无胚乳和胚珠类型等 而这些特征是不易改变的，在科间以保守的方式表达，具有较大种

子的科和较小种子的科是上述特征的不同组合 同时，科间种子大小有显著的差异，不依赖于栖息地或生

活史类型。Mazertr'』也发现了类似的结果。Harve尹++7等人认为很多近缘种的种子大小和其它变量(或性

状)是非常相似的，而其它的变量(或性状)与种子大小变异的起源相关或不相关。只有在系统发育的背景

下分析种间种子大小变异，才能得出正确的结论。Rees" 7同意这种观点，并认为这种观点类似于实验设计

中的区组和处理，假定有两个区组和处理，如果把处理一都放在一个区组，处理二都放在另外一个区组，这

样区组和处理的影响就馄淆了。基于上述考虑的种间比较方法在“4. 1 "已谈到.这里不再赘述。但

Westoby"I等人认为系统发育和生态学不是相互排斥的，如果考虑种子大小变异与各种变it(或性状)的

相关性时，无视系统发育的影响是错误的，这样不可避免的减少了种子大小变异与生态学的相关性 他们

的依据是把种子大小变异看成一个重要的进化过程，即Harve广;称之为系统发育上的生态位保守性:特

定性状琅集的世系成功占居一特定生态位，结果它们的后代继续保持同样的性状，占居同样的生态位

4.3 种间种子大小变异的生态学和进化意义

4.3.1 生态学意义 ①幼苗大小，与种内种子大小变异相似，种间较重的种子也有一个较大的幼苗.当

然，这里存在一些复杂的情况，如种皮占整个种子的比例变化很大，还有种子是否有胚乳、贮存物质的类型

等，均影响二者的关系。但是在一个较大的范围内进行比较时.这种关系是存在的 较大的起始幼苗本身就

是优势tsl，尤其在低播的草地或浓密的幼苗丛中，初始幼苗的大小显得更为重要.因为比其它幼苗相对高

出几厘米，就大大增加了光的获得 Grosst+e」研究表明较大种子的物种有较好的定居和生长能力。在以不同

密度摇下不同种子大小的试验中，Turnbulltr0〕等发现种子大小可能是植物间竞争和建群权衡的结果。但在

森林中，较大的幼苗本身的优势不明显，因为在短期内幼苗是无法达到冠层的。因此，这种优势是不能用来

解释森林中的物种存在较大种子[Dl e Grimelo7发现树木中较大种子的物种能优先到达一个较好的光环境以

及在遮荫下存活时间较长。一般来说，较大种子的物种能从较深的土典中萌发出土或其幼苗能从较厚的凋

落物中存活生长[vt.atl②幼苗根冠比，基于于早环境中的物种种子较大，Baker""提出种子较大的物种幼苗

可能存在较大的根冠比。干早地区的研究没有发现这种格局En]，而在非干早地区却发现相反的格局c"7。可

见，较大种子物种的幼苗与根冠比不存在一致的相关性。如果存在根冠比分配，较大种子的物种可能调整

资源分配减小根冠比，有利于幼苗在遮荫下的地上部分生长，而不是在千早条件下增大根冠比[al③幼苗

相对生长率(RGR)，许多研究表明幼苗RGR与种子大小呈负相关[v+.aol较大种子的优势可能在于以相对

低的RGR确保一个合理的幼苗的大小，以忍受胁迫。因为低RGR维持一个较大的且可自由移动的碳水化

合物和矿质资源库，用来呼吸以对付各种胁迫闭。植物被植食动物所食茎叶可视为一种胁迫，研究发现较

大种子物种的幼苗能忍受去除95%的叶片7++]
4.3.1 进化意义 种间种子大小存在显著变异，且变异幅度较种内变异幅度大的多.因此，种间种子大小

变异被认为是种子大小变异的中心问题ts"esl。如何解释这种变异?一种观点认为是适应，即稳定地自然选

择的结果tsar。另一种观点认为是过去选择所决定的一种发育途径，而不是一个持续稳定的选择过程，只是

作为物种分布的限制，而不是适应"'l. Westob广7认为系统发育应作为种子大小变异适应的补充，而不应作

为种子大小变异的一种选择性解释，且适应与系统发育不是相互排斥的。如前所述，种子大小只是植物物

种生活史中诸多性状之一，为一数量性状，且与其它性状相联系，从而给种间种子大小变异的适应性解释

带来一定的困难。因此，到目前为止，种间种子大小变异的机制以及有无进化意义一直是一个争论的问题。

5 幼语

    “植物功能型”的分类一直是进化生态学的研究目标Gl，而植物物种的扩徽和定居皆与种子大小密切
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相关，因此，研究种子大小变异是一个非常有意义的课题。目前，关于种子大小变异的机制仍不清楚.该领

域迫切需要做大量的研究工作。在种内，可结合引起种子大小变异的环境因素，进一步研究种子的遗传物

质组成《细胞核、细胞质和胚乳核)和母体的遗传物质组成对种子大小变异的影响 在明确区分种内种子大

小遗传变异和表型变异的基础上，剖析种子大小变异归属生态与遗传的分量.在种间，以自然的物种系统

发育关系，而不是以人为的某个分类系统为标准，进一步研究种子大小变异与系统发育和生态学之间的关

系，以及系统发育与生态学之间的关系，只有这样才可能真正揭示物种间种子大小变异的机制。另外，在物

种灭绝加速的今天，还要进一步开展种子大小变异与时空扩散和定居的关系，对于研究全球气候变化下的

植被动态尤为重要
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