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摘要7植物种子的萌发n休眠现象有复杂的原因和机制3综述了理论生态学家的研究结果C应用的理论基础

是最优化理论和进化稳定对策9(--;理论C当环境条件随机波动3种群受非密度依赖因素调节时3采用最优

化理论的两头下注对策预测休眠一定会得到进化且萌发率与环境条件直接相关C环境条件稳定时采用进

化稳定对策理论可得到在亲属竞争3种子扩散3基因冲突等等因素影响下的进化稳定休眠n萌发率3预测了

休眠n萌发与它们之间的相互关系C以上各种环境条件影响种子萌发行为的方式可以表述为若种子立即萌

发会遭遇到不良环境使适合度下降3那么就会推迟萌发3出现休眠3形成土壤种子库C萌发率应使种群适合

度最优或具有进化稳定性C一些实验也部分验证了理论预测C
关键词7萌发?两头下注对策?进化稳定对策?最优化理论

o]]Yj]k̂ \XZ[\VXp[kZ[]jm7[l]VkmZXYhkZe[\e]
*,*FE6G3q%.++E6G8 9rstsuvuwxtyz{tsz{wz|}{~!}"{zu#z$z"w3xt%&’z()%~*u{+~sw3xt%&’z(:"$$$$3

,’~%t;2-./01.23245.06575.03899:38:9;;7<<;=A<<>?2

g@p[kZe[7’JODOKJE6FPDP0NPOORR0MDE6KIJEbOELLMEKLORE10L0NMOPOEMKJR5OL0LJOK0DQ1OA

F6LOMQMOLELF060NLJFPQM0B1OD2’JFPQEQOMN0K5POP06J0SLJO0MOLFKE1OK010GFPLPOAQ1EF6R0MDE6KIBI5PF6G

D0RO1P2CPF6G0QLFDE1LJO0MI3LJOIRObO10QORLJOBOL>JORGF6GPLMELOGI2_IME6R0D1IbEMIF6GLJO

O6bFM06DO6L3EQ0Q51ELF06 0NROPOMLE665E1Q1E6LPS051R MOEKJ DEAFD5D NFL6OPPSJO6 LJOPOOR

GOMDF6ELF06NMEKLF06SEPEQQM0AFDELO1IOD5E1L0LJOQM0BEBF1FLILJELEIOEMSF11BOG00RN0MLJO

P5MbFb0MPJFQE6RMOQM0R5KLF063GFbO6LJELLJOMOSEPEROD5ELOMEF6N0MGOMDF6ELF062’JOOb015LF060N

R0MDE6KISEPF6ObFLEB1OE6RKE6MOR5KOLJObEMFE6KO0NNFL6OPP2EFO1RS0MFR0OPP5QQ0MLLJOD0RO1L0P0DO

OALO6L3B5LGOMDF6ELF06NMEKLF06F6LJONFO1RSEPE1SEIP10SOMLJE6QMORFKLF062’JFPFPDEIBOE1FDFLELF06

0N0QLFDE1LJO0MI2CPF6GOb015LF06EMF1IPLEB1OPLMELOGI9(--;3PKFO6LFPLPRObO10QORD0MOD0RO1P3D0PL0N

SJFKJEMOKFLORF6LJFPQEQOM2G0PL0NLJODEPP5DORLJOQ0Q51ELF06SEPF6EPLEB1OO6bFM06DO6L2C6ROM

LJOPOK06RFLF06PLJOF6LOMEKLF06ED06GQ1E6LPSEPGMOELOMLJE6F6LJOME6R0D1IbEMIF6GO6bFM06DO6L3F6

SJFKJLJOMO1ELF06PJFQBOLSOO6Q1E6LPE6RO6bFM06DO6LSEPLJODEF6ONNOKL2CPF6GLJFPD0RO13LJOI

QMORFKLORLJO(--GOMDF6ELF060MR0MDE6KIMELO56ROMK06RFLF06P0NPOORRFPQOMPE13PFBK0DQOLFLF063GO6O

K06N1FKL2&06PFROMF6GPOORRFPQOMPE13FNLJORFPQOMPE1RFPLE6KOSEPNEMO605GJ3

HHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHH

R0MDE6KISEP60LE1SEIP

万方数据



!"#"$$%&’%!(%))$""($#%!*"&+,!%-"./0"!(,$1"&$%)(,$-%!#"2%$)"$$-0%!#&,-,#%)13,!-4-0"&"2%$

-&%("53667"-2""!(,$1"&$%)%!((3&+%!#’.86-0,$10"!3+"!3!2%$#%9$"(7’#3+1"-,-,3!:-0"(,$1"&$%)

$""($2,))6%#")"$$#3+1"-,-,3!;4%!’2%’-0%-#%!&"(9#"#3+1"-,-,<"$-&"!*-02,))7"6%<3&"(7’$")"#-,3!

-3,!#&"%$"*"&+,!%-,3!6&%#-,3!%!(-0"!6,-!"$$463&"=%+1)"4-0,#>$""(#3%-3&39-#&3$$+%-,!*$’$-"+.

?0"&"%&"$3+""=1"&,+"!-$-0%-$9113&--0"$"1&"(,#-,3!$.@&3+%!3-0"&13,!-36<,"24(3&+%!#’#%!7"

"=1)%,!"(7’#3+1&3+,$"36*"!"$3&1%&"!-5366$1&,!*#3!6),#-.@3&"=%+1)"4,6-23*"!"$#3!-&3))"(-23

-&%,-$"=1&"$$"(,!’39!*,!(,<,(9%)$%!(+%-9&",!(,<,(9%)$&"$1"#-,<")’4-0"’39!*3!"$6%<3&6%$-"&

*"&+,!%-,3!-0%!-0"%(9)-3!"$.?0,$#3!6),#-7"-2""!-0"-32*"!"$("#,("(-0"*"&+,!%-,3!$-&%-"*’%!(

)"(-3%A3,!-BCC.C,+,)%&)’4-0"1%&"!-$6%<3&"(6%$-"&*"&+,!%-,!*-0%!-0"366$1&,!*.D%!’6%#-3&$

,!6)9"!#"*"&+,!%-,3!$-&%-"*’%!(2,-0-0"+4-0"*"&+,!%-,3!6&%#-,3!239)(#0%!*"#3&&"$13!(,!*)’.

/0"!$""($"!#39!-"&"(%E7%("!<,&3!+"!-F4(")%’"(*"&+,!%-,3!239)(0%11"!4%!("<3)9-,3!36

(3&+%!#’239)(3##9&.G"&+,!%-,3!6&%#-,3!0%$-0"#%1%#,-’-3+%>"1319)%-,3!$9$-%,!%7)"40%<"

31-,+%)6,-!"$$3&("<")31$-%7)’.

HIJKLMNOP*"&+,!%-,3!Q7"-50"(*,!*Q"<3)9-,3!%&,)’$-%7)"$-&%-"*’:BCC;Q31-,+%)-0"3&’
文章编号PRSSS5STUU:VSSU;SW5RRWX5RS 中图分类号PYRZR4YTZ[.R 文献标识码P\

种子的萌发和休眠是一个十分古老的话题4然而至今也未能完全揭开它的奥秘]不同的科学家从不同

的角度来探讨这个问题] %̂$>,!_ %̂$>,!‘Ra对于休眠的定义所做的解释是这样的P因为不合适的外界条件

和b或种子或扩散结构的特性阻止了种子的萌发]并据此把休眠分为两大类4一类为内因性的

:"!(3*"!39$;4一类为外因性的:"=3*"!39$;]内因性休眠是由胚的特征决定的4而外因性休眠受诸多因素

影响4物理的4化学的4甚至种皮和果皮]休眠的种子在一定条件下都可以萌发]理论生物学家列出了几种

会导致种子休眠的原因Pc在有风险的环境中确保种的延续Qd阻止与母株或兄弟之间的竞争Qe当环境

不利于实生苗的定居时可作为一种调节对策Qf调节萌发对策使适合度达到最大Qg作为几个生活周期特

征之一被继承下来使种的适合度最大]这是对同一问题的不同方面的研究]理论生物学家提出了很多数学

模型从进化的角度来解决]无论什么模型4所得出的结论或预测最终还是回到植物本身4它们进化出了许

多机制来实现休眠4如产生厚的种皮或后熟作用]
在进化生物学中最优化方法的一个基本前提是适应性是生命有机体普遍存在的一个性质4并且可以

由自然选择过程加以解释]优化理论只是帮助人们理解适应性产生的选择力量]这种研究途径假定存在着

一个优化指标4最优的生活史应该使得这个指标达到最大值]它适用的情形是一个个体的最优行为不依赖

其他个体的行为‘Va]理论工作关注的是假设不可兼顾:-&%("5366;存在4个体会采取什么最适的对策‘Ua]

D%’!%&(C+,-0‘Za提出了进化稳定对策:"<3)9-,3!%&,)’$-%7)"$-&%-"*’4BCC;的概念4其含义是指当种群内

所有个体都采取了某个对策之后4其它对策者都不能入侵该种群4那么这个对策就是进化稳定的]它与最

优化理论不同4不强调绝对意义上的优化4而是强调在当前可选对策集中的最优4是相对的概念]也就是

说4当种群完全由 BCC对策者组成的时候其适合度将大于所有突变对策者的适合度4因而 BCC是一个弱

化了的最优化概念‘Va]进化稳定对策理论的基本方法是由数学上的博弈论发展而来]自从被引入生态学

界4在理论和实践方面都得到了长足的发展]在互利合作和利他行为的出现与进化‘Xhia4植物群落的进化稳

定性和不同对策者的共存‘[a4动物行为对策如觅食对策j食物存储‘T4RSa4植物的扩散对策‘RRhRUa等方面都有

应用]近来有关性比和性分配也用 BCC理论解决‘V4RZa]
最优化理论和进化稳定对策理论先后被运用在种子萌发对策上‘RXhRia4产生了一系列的模型4将这个

问题的探讨更深入了一步]本文将对上述两种方法应用于种子萌发作一个简单的回顾]

k 模型

klk 两头下注:̂"-50"(*,!*;
在随机波动的环境中4尤其是沙漠中时间空间分布不规律的降水4是种子萌发的主要限制条件之
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一!"#$%如何对降水做出反映&是构成种子萌发对策的主要内容%例如对沙漠一年生植物沙米’()*+,-./0012

3415**,3126的研究!"7$表明&在培养箱中培养其种子于第 8天达到最高萌发率%这是因为早期的降水也许

并不能使植物完成生活史周期&完全萌发会导致种群灭绝%降雨持续至第 8天则有充足的水量使实生苗以

较大概率存活至产生新种子%但在前期和后期都只有较小的萌发比例&以增加种群的总体适合度&这是一

种风险扩散的办法%风险扩散有两种途径&一为时间扩散&一为空间扩散%时间扩散表现为休眠&或推迟萌

发&空间扩散则表现为种子扩散&占领别的区域!"9$%:;<=>最早提出了一个两头下注的模型来解释在波动

环境下 "年生植物种子推迟萌发的现象!"9$%它是这方面理论研究的最基本的模型&以后的许多模型都是以

其为基础的&它主要应用了最优化理论%
种群在自然环境中遭受选择的压力&适合度大的个体可以通过选择而存活下来%一般选取种群增长率

作为适合度指标&而且用几何平均增长率要比算术平均增长率好!?$%在这个模型中&假设有好年和坏年两

种情况&出现的概率分别为 -和 "@-&顺序不定%在好年每个个体产生 3个种子&而坏年则为 A&每年有 )比

例的种子萌发&在休眠的种子中有 B比例的死去%在萌发前没有任何信息可得知这一年是好年还是坏年%
那么&此种群的几何平均适合度为C

D’)6E !’"F )6’"F B6$"@-!’"F )6’"F B6G )3$-

应用最优化理论可得到在 )取何值时 D’)6达到最大%此时C

)H E 3-G BF "3G BF "
当 3无限大时或很大时可得C )HI3-J3E-

即&每年的萌发比例大约等于好年出现的概率&这是一个’A&"6之间的数&所以每年产生的种子并不全都萌

发&)K"&即出现了推迟萌发现象%另外还有几点预测CL以前在优越条件下没有萌发的种子以后在相同条

件下仍旧可以萌发 MN不同地点同种植物种子萌发率和当地环境条件优劣’如降雨量6呈正相关MO每个

母株都应产生在不同年份萌发的种子%已有文献验证了此模型!?A&?"$%

:PQRSSTU=>QVP=!??$又重新设计了实验对之进行再次的验证&在这个过程中对模型稍加变动&成为C

D’)*6E !’"F B6’"F )*6$-*-W&*!’"F )*6’"F B6G )*3$-*-)&*!"F B$-X

式中&)*为有充足萌发水分时的萌发率&而没有充足水分时为 A%-X为没有充足萌发水分的年份的概

率&-*为有充足萌发水分年份的概率M假如有充足萌发水分时好年的概率为 -)&*&那么有充足萌发水分时

坏年的概率为 -W&*%这样就将年份划分为 Y种类型&比 :;<=>的模型向前推进了一步&更贴近实际情况%此

模型运用最优化方法可得到C

)H* E
-)&*3F ’"F B6
3F ’"F B6

当 3很大时C )H*I-)&*
由野外实验和室内实验得到的结果看&沙漠冬季 "年生植物 Z05X[5),+X3105*+3存在推迟萌发现象&)

K"&且 )与好年的概率几乎成正相关&尽管变异很大%然而 -)&*较小的种群即历史上经历干旱的种群却有

较高的萌发率&与预测不符%)在年际间和季节间都有很大的变异&这其实是风险扩散的一种表现%

\RP]=̂!?Y$将之推广到密度依赖的情形%3是受密度依赖作用调节的&使得 DE"%当 3很小&保持不变且

D’)_6‘"时&那么突变型)_则可入侵%这样计算出来的)值比-值要小&尤其是在B很小的时候%当3E"A

时&)H随着斑块数目的增加而增加M当 3E"AA时&也是这样%但是&在斑块数目相同时&)H3E"A‘)
H
3E"AA&分

别为 Aa#"和 Aab#%他认为&推迟萌发完全是由物理环境的波动造成的%有实验表明&在有时间变异的环境

中的种群萌发率较低且种子比较小&并且认为休眠和较大的种子大小是可以部分相互替代的两头下注对

策!?b$%

cad eff理论

在不可预测环境中种子存在推迟萌发现象&这是大家早就注意到了的事实&并为此提出了很多理论来

解释&上文提到的两头下注对策即是理论之一%然而&在环境条件相对稳定的条件下&种子也会有休眠现
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象!有学者提出这是避免竞争"尤其为亲属竞争#的对策$%%!&’(&)*!尤其是对光+水的竞争,同时!为避免亲属

竞争也可以通过扩散来达到目的!那么在休眠和扩散之间则存在一定的相关性$%-*,这两种方法都可以达到

风险扩散的作用!提高植株适合度,应用进化稳定对策理论而不是最优化理论对上述问题进行分析!可以

得到更好的接近实际情况的结果!这是由进化稳定对策理论本身的特点所决定的$&*,进化稳定对策理论自

%.)-年提出后!被广泛的应用到各个领域,较早将之推广到种子萌发方面进行理论预测的是 /00123$%4!%)*,
他提出的两个理论模型针对随机波动环境的萌发对策!给出了如何求解进化稳定的萌发率 56,这是基本

的模型!只考虑密度依赖作用,

78987 随机波动环境中的/::模型 /00123$%4!%)*提出了在随机变动的尤其是有时间变异的环境中的 %年

生植物种子的进化稳定对策,植物被假设为是真实遗传或孤雌生殖的!且种子萌发率为一个不变的量!种

群受密度依赖作用调节,种子动态可表示为;

<"=> %#? <"=#$5@"A=!B=#> "%C 5#D*
其中!<"=#为 =时刻的种子数!5为萌发比例!@为产量!它与当时的环境条件 B和种子萌发密度 A=有关!D
为种子存活率!满足上式的过程简写为 <65"=#,令;

E"5#? F$01"5@"G!B=#> "%C 5#D#*
当E"5#HG时!<5"=#IG!即种群灭绝J当E"5#KG时!<5"=#收敛于 G与>L之间的某一点,若某一萌

发率 5为 /::!则其不能使 <5"=#IG!所以只有使 E"5#KG的 5才是可行的"MNOP02#,满足条件的 <5"=#记

为 <65"=#,
假设突变体 &要入侵由 %组成的种群中!两者的动态方程是;

<%"=#? <65%"=#

<&"=> %#? <&"=#$5&@"5&<65%"=#!B=#> "%C 5&#D*

若 5%为 /::!则应有 5&Q5%使得 <&以概率 %趋于 G,突变体的对数生长率为;

R"5%!5&#? F5%$01"5&@"5%<
6
5%"=#!B=#> "%C 5&#D*

若 R"5%!5&#SG!则 <&"=#IGJ若 R"5%!5&#IG!则 <&"=#I>L!即种群暴发!这种情况不符合假设!
只有当 R"5%!5&#SG时!5%才可能是一个 /::,对于任意一个 <65!有 R"5!5#?G!因此 5T"G!%#若要为

/::!必须满足下列两式;

U"5#? VR
V5&"5%!5&#? F5%

@5%"=#C D
5&@5%"=#> "%C 5&$ *#D? G

V&R
V5&&
"5%!5&#? F5% C

@5%"=#C D
5&@5%"=#> "%> 5&W X#D$ *

&

S G 其中 @5"=#? @"5<65"=#!B=#

即若 5T"G!%#是一个 /::!需要 E"5#KG!U"5#5%?5&?G,5?%在 E"%#KG!U"%#YG时是 /::!5?G
因为 E"G#SG所以不是 /::,从其他角度来说!/::是使萌发和没有萌发的种子具有相同的绝对适合度!
通过不同的加权来实现,只有使两者适合度相同时的萌发率才是一个 /::!否则会出现频率依赖的选择,
模型得出了 -个结论;Z5?%为/::的条件,[一个种的萌发率不应超过好年的频率,\萌发率进化

会导致种群波动产生部分稳定性,与 ]̂ _21的模型相比较!有相同也有不同!不同之处的根本在于 ]̂ _21
的是非密度依赖的!所以没有稳定性的预测!5?%的条件也不同!只有[是相似的!两个理论都认为严酷

年份的存在需要休眠,
它并没有指出 /::的萌发率具体是多少!而是提出了一种检验的方法!或许方法还有不完善的地方!

但是没有现成的数据以供检验,
随后!/00123将上述模型加以扩展+延伸!把 @具体化!采用了倒数产量法则!但是将之改写!赋予了环

境时间变异!成为;

@"‘#? a=
b=> A= a=? a

c"%> RaB=#Y G
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!"# !$%&’ (!)"*+ ,

-"# ./%"*
式中0120!$为 1"0!"的平均值0(10(!是变异系数0且 (13,0(!3’(14
这些变量都有生物学意义012是高密度下总的种子产量0125!$可近似的表示低密度下每株的种子产

量0(1是高密度时种子产量的变异系数0(!是低密度时的0这样0种群动态变为6

/.%"7 &*# /.%"*
.%&7 (1)"*

8%&’ (!)"*7 ./.%"*9 :7 %&’ .*; 8# !$

12

所以 .<==与 8>(1>(!>)">;都有关4具体求解方法与上面相同0它的预测可总结为两条6

?如果种子存活率约等于 &0或是环境变异很小0.<==会随着参数的变化而变化0正如 ;趋于 &时0由小

波动预测到的一样6

.<==@
AB%&’ ;*
(1 7 8(! #

12 AB%&’ ;*
-1 7 -!

C ;值较低时0在缺乏休眠的情况下0提高种群波动的敏感性会使 .<==降低4
比较 <DDEFG和 HIJFE的模型0在种子存活率增加时0都认为萌发率会下降4而当好年的比例增加和种

子产量增加时0HIJFE认为会使萌发率增加0<DDEFG则相反4

KLMLM 竞争0扩散等因素对萌发的影响 以下模型基本上是假设物理环境条件相对稳定0种子萌发后会

遇到的不良环境是由生物因素引起的%如竞争*4

%&*亲属竞争对萌发的影响 NOPQRQSITQUQVJW和 XIGWINQYQYOGQ9BZ:的模型中的假设是种群个体

的空间扩散能力有限0大量种子聚集在母株周围0对局部资源竞争激烈4种群是双倍体雌雄同株的4在每个

斑块中有 [个成年个体0斑块的数目不限4每个个体产生 \个种子0;是由自己的花粉受精的胚的比例0"
是同一斑块内其它个体的花粉受精的胚的比例0]是整个环境中随机个体的花粉受精的胚的比例0且 ;7"
7]#&4有比例为 ^的个体扩散到其它的斑块中去4扩散后种子以概率 _休眠0休眠的种子存活至下一年

的比例为 )4只考虑有两个年龄结构0当年新产生的种子%‘DQVVa,*会影响其它新种子和老种子%‘DQVVa&*的

适合度4在这里0种子的适合度由成功定居的概率来测量4它可分为两部分6第 &年没有休眠又在竞争中获

胜的概率和第 B年在竞争中获胜的概率4令b为实生苗能存活至成熟的概率4那么一个种子第 &年的适合

度为%&’_*b4假设一个突变体以 _7c的概率休眠0则其适合度为9&’%_7c*:b0其适合度的减少意味

着其它种子适合度的增加0那么突变种子第 &年适合度的增加值则为’cb7cbd,e,0dfeg代表任意一个萌

发的 g年的种子与萌发的 f年种子之间的相关系数4第 B年突变种子的适合度是%_7c*b)0而普通种子为

_b)0同理0第 B年适合度的增加值为 cb)’cb)d&e,0&0所以总的适合度增加量是6

hi # b%’ &7 )7 d,e,0&’ )d&e,0&*
其中6 d,e,0&# jd,e,7 %&’ j*d,e&

d&e,0&# jd&e,7 %&’ j*d&e&
式中0j为新种子在每年萌发种子中的比例0即6

j# \[%&’ _*
[\%&’ _*7 \[_)#

&’ _
&’ _7 _)

当达到进化稳定状态时0hi#,0可得到一个相应的 jk0它对应的 _k则为进化稳定的休眠率4_k

是 d>)的函数4若用 d;表示同一年龄结构之间的相关系数0用 d̂ 表示不同年龄之间的0则有6

l_k
ld; + ,

l_k
ld̂ m ,

这表示 _k随着 d;的增加而增加n随着 d̂ 的增加而减少4根据不同的情况分别确定的具体函数形式且计

算不同的值4在由子代控制的情形下6

_k # )9&7 o7 oB:’ %&7 o*
9%&7 o*)’ &:9&7 o’ %&’ o)*:

o# %&’ *̂%&’ B5]* [# &

pq&&q期 李 良等6种子萌发对策6理论与实验
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在亲代控制下!

"# $ %&’() *+,- *() ’(

%(.&/) *,&*() ’(,0- %&(’() *’() *+,- *() ’(

*$ &/) 1,&/) (23, ’$ /) (23 4$ /
由以上公式计算出的 "#都小于 5678即萌发率都大于 5679当 1为 /时 "#为 58当 1减小到一定程

度时 "#开始随着 1的减小而增加9这也就是说在扩散率相当大的时候休眠是不可能得到进化的8这时所

有的种子都萌发9而两头下注的预测是:总是小于 /8即任何时候都有一部分休眠的种子8这是两个预测的

不同之处9但是这两个预测所做的假设的环境条件并不相同8一个是稳定的环境条件8一个是随机波动的9
然而在随机波动的环境中 /年生植物之间存在竞争.(;08两头下注模型并未考虑竞争8这种竞争是否影响到

了其萌发对策8是否可运用此模型的预测8还需要进一步探讨9在这里84$/8即每个斑块中只有一个成年

个体8当 4</时8情况将会变得更复杂9
模型显示8在子代和亲代分别控制下的休眠率并不相同8亲代总是比子代更倾向于较大的萌发率9这

可以解释为亲子冲突8实生苗所面对的高强度的亲属竞争会带来高死亡率8这对亲代适合度提高不利8

=>>?@A.//0有相似的论述9
不同程度的自交可导致子代亲缘系数的改变8进而改变了竞争格局和强度8所以为避免资源竞争的休

眠和扩散对策也会相应改变8这在模型中都有体现9种子的扩散能力是与亲代特征紧密相关的8它会影响

种子的适合度8而亲代特征又会对实生苗密度产生反应.(B08这也会对萌发产生影响9
在菊科植物 CDEFGHHIJKLI中8种子扩散能力大的杂交率低8种子比较小M而种子大的几乎不扩散8杂交

率较高.+508NO@PQRS.+/0的工作表明自交种子的相对萌发率比杂交的高9在这种条件下8不扩散的种子面临

的亲属竞争强度小8而扩散的种子萌发能力又较高8所以整体适合度高8这样的情况较好的支持了模型的

假设9

&(,扩散对萌发的影响 T>U?VOWX@A./+0主要研究推迟萌发效应和 /年生生物体的种群扩散行为8重

点放在非密度依赖的情况下9推迟萌发和种群扩散是两种应对环境不可预测性的机制M作者通过模型来说

明在什么扩散水平上的萌发是最适的8或者在什么萌发水平上的扩散是最适的9选取 D选择的物种以几何

平均增长率作为适合度指标9得出的结论是随着萌发比例的增加扩散比例也增加8随着扩散比例的增加萌

发比例也增加9如果萌发和扩散同时达到最优8增长率低或是斑块间有关联8最适萌发比例降低9如果萌发

和扩散没有同时达到最优8或是某一方维持在某一固定水平上8那么随着萌发的下降最适扩散也下降8随

着扩散的增加萌发也增加9据此得出的结论是扩散能力差的种应有较多的休眠8休眠导致种子库的存在9
模型显示若斑块间的联系加强8推迟萌发将会比扩散更有利8那么可以假设在影响生存和繁殖的重要因子

在大范围内同步震荡的环境中8长距离扩散将会很罕见9
对 YZEIE3D[FIEI的研究表明8在补员&A@\ASUQX@?Q,和定居&@]QŴ>U]OX@?Q,过程中8成功者绝大部分是

扩散出去的种子8母株周围的实生苗几乎是 5.+(09_IZ[FIJI*FGKL3H的种子是由鸟类扩散的9在一个大年之

后8实生苗出现的高峰时期与距树木的远近相关8距离远8出现的时间早8距离近8出现的时间晚.++08即不同

扩散距离的种子休眠的时间不同9CD’FL[KID’IIZ‘I生长在地中海沿岸8对遮阴的耐受性较强8研究表明在

只有单株母株存在时8种子萌发率在距母株 /X远处最高8而当母株靠的较近时8最高萌发率出现在几个

母株中间9这说明扩散到一定地点的种子拥有较强的萌发能力.+a09
无论环境是否是随机波动的8扩散能力低就意味着大量的种子会聚集在母株周围8在合适的季节萌发

时对水分b光照等资源产生竞争8从而增加死亡率8种子和母株的适合度都将会受到不利影响8有时这种竞

争是很强烈的9

&+,基因冲突对萌发的影响 cS?d̂@Ae.+70的模型着重于植物内部的原因8竞争只表现在一个竞争强

度系数上8而且是一个常数9它假设了两个基因位点=和f8它们可以调控萌发时间9=位点的基因是在胚

胎阶段表达8并控制一个因素如发育程度8使胚能或不能达到萌发要求Mf 位点的基因在成体中表达8同时

也控制一个因素8如种皮的厚度9一个种子能否萌发取决于这两个因素的共同作用8只有当两方面都达到
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激活状态时才可能萌发!所以在种子是否萌发的问题上"是两个基因间的矛盾"而不是亲子冲突!#$$是建

立在这两个基因因素上的妥协!
在没有时间和空间变异的环境中的 %年生被子植物可能由于有限的扩散而产生强烈的亲属竞争"以 &

表示其竞争强度!令 ’"(分别为在一个时间步长内由子代和亲代控制因素被激活的概率"以 )*+("’,表示

在时间 *时一个种子的萌发概率"-*为时间 *时种子的存活率"而赢得竞争的概率为 .*+("’,/%01*+("

’,"其中 1*+("’,/&23-*)*+("’,!
植株的适合度是由一个个体所产生后代数来度量的4

5+("’,/ 236
7

*/3
-*)*+("’,8%0 1*+("’,9

而+("’:;’,和+(:;("’,的突变体的适合度为4

5’+("’";’,/ 236
7

*/3
-*)*+("’: ;’, %0 %

<+1*+("’: ;’,: 1*8 9+("’,,

5(+("’";(,/ %
<236

7

*/3
-*)*+(: ;("’,%0 1*+(: ;("’,9: %

<236
7

*/3
-*)*+("’,8%0 1*8 9+("’,

运用 =>?@AB8CD9的广义适合度"采取适合度增加量的方法进行计算"则有4

EF’/ G’+’";’,/ 5’+("’";’,0 5+("’,

EF(/ G(+(";(,/ 5(+("’";(,0 5+("’,
分别对它们求导"并令之为 3"可得出 #$$的 ("’为 (H/3IJD"’H/3IKC!在孤雌生殖的时候"有

(L/’L/3IDJ+&/3I33M"-/3IN,!
这个模型的预测基本上与 #@@OPB8%%9的相同"休眠是存在的+(HQ%"’HQ%,"且随着亲属竞争的增强"

休眠会增加!同时它支持了 #$$不是最优化的观点"在缺乏遗传变异的孤雌生殖条件下的适合度要高

+(L"’L对应的适合度较大,!选择压力作用于种皮上更加有效果"因为 (HQ’H"所以胚的因素更加倾向

于较快的萌发"虽然作者认为这种结果是在生活史周期中不同时间表达的两个基因相互作用的结果"但与

其它学者的亲子冲突的观点所得结论是相似的!果皮是母株的组织"与种皮相似"它的存在也代表母株的

利益!RSTULSVSWLXYZ[-的种子萌发与果皮存在与否有关"没有果皮的萌发快"有果皮的慢8CC9!雨林中

\?B]>̂P>P的植物没有果皮的种种子成熟需要的时间长"但在成熟后一周内萌发"而有果皮的种则相反"休

眠期超过 M3_8C‘9!这些表明了成体所控制因素的作用!

aBAbO和 cPO>d@P8CK9的模型着重于对种子的捕食所产生的影响!这种影响依赖于4e种子库存在与

否"f较多的捕食新鲜种子或是老种子"g在好年和坏年捕食的不同程度"h植物个体种子产量对捕食量

的影响!捕食量的增加会导致种子休眠"即使捕食是非密度依赖的!
表 %显示了以上不同模型主要假设和结论!

i 讨论

种子休眠的原因多种多样"就种子本身来说"形态和生理上的休眠是一个重要原因8%9!但植物为什么

进化出种种复杂的耗费能量的机制如使胚包上厚厚的种皮来阻止种子萌发或是某些特定的物理条件如低

温或干旱能诱导休眠8CN9j这似乎是生理生态学所不能解释的!本文所列举的模型从进化角度对之进行了

解释!
在不可预测的环境如沙漠中的种子推迟萌发现象是最先引起注意的!kPO]早在 <3世纪 M3年代就对

之进行过专门的论述8M39!lAmPO8%J9的模型做了最初的尝试并得到了一些不错的结果"如前所述"也有实验

对其做了初步的验证!它是以最优化理论为手段的"这就使得它的预测有一定的局限性"并不能与实际情

况很好的吻合"一般是萌发比例一般小于预测且变异很大8<<9!所以这个模型又被后人不断的加以改进"将

环境条件+好年和坏年,加以细分"减小了预测的数值"使得模型更具有可信性!
两头下注对策是运用最优化理论的产物"随着 #$$理论的提出"又有一批模型涌现出来"大部分是针

对 可预测环境中的植物种群的!#@@OPB"n@oOpm>qPB"aBAbO和 cPO>d@P"ro@ssAO"tuO_dPBv"wu]>p>

%‘%%D期 李 良等4种子萌发对策4理论与实验
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!"#$%$&’(等人分别从不同的角度看待这个问题)有的学者认为休眠是植株间竞争的结果*+,-有的认为是

种子间亲属竞争的结果*./-.0,-有的认为是与扩散能力密切相关的-并得出结果扩散与萌发负相关*+1,-还有

的学者提出基因冲突和捕食起了重要作用*12-13,)所有这些方面从根本上说是对有限资源竞争的结果-是统

一的)母株的适合度不仅取决于自己所产生种子的多少-也决定于种子适合度的赢得)而单个个体的适合

度与其它个体尤其是亲属的适合度密切相关)上述模型都或多或少的采取了广义适合度4(5678&(9:

;(<5:&&=*1/,)母株为了提高适合度要多产种子-同时要保证种子能尽可能多的繁殖后代-所以在众多的子代

种子中因资源的有限性-产生了亲属竞争-为避免它-要么进化出有助于扩散的器官尽可能多和远的扩散-
要么推迟萌发以期更好的萌发和生长的条件)若种子休眠-事实上会在当时损害母株的适合度-所以亲子

冲 突产生了)若是有足够的条件4充足的水分和光照等=-所有的种子都萌发4>?+=是最佳的选择)

@85A#:BC认为休眠是在生活史周期不同阶段表达的基因间的冲突的结果-同一个个体作为种子和作为母

株之间的冲突到底是什么类型-还需要仔细探讨)
表 D 种子萌发模型的主要内容

EFGHID JFKLMNLOILONPQIIRSITUKLFOKNLUNRIHQ

理论基础

V’:"B:<(6$7#$&(6

主要作者

W8<’"B&

主要假设条件

X$(5$&&8YZ<("5&

主要结论[预测

X$(5ZB:A(6<("5&[B:&87<&
两头下注4最优化理论=
\:<]’:AC(5C
4"Z<(Y$7<’:"B%=

"̂’:54+_//=*+2,
环境条件随机波动

沙漠 +年生植物
种群受非密度依赖作用调节

每年萌发的比例约为好年出现的概率‘
无稳定性预测

7̂$8&&ab:5#7:
4.ccc=*..,

环境条件随机波动

沙漠 +年生植物
种群受非密度依赖作用调节

每年萌发的比例约为有充足萌发水分时

好年出现的概率‘无稳定性预测

进化稳定对策理论

d:9"78<("5$B%&<$#7:
&<B$<:C%dee

d775:B4+_32=*+/, 环境条件随机波动
+年生植物
种群受密度依赖作用调节

提出判断某一特定萌发率是否为 dee
的方法‘一个种的萌发率不应超过好年
的频率‘休眠进化会导致部分稳定性

f8<$g$!"#$%$&’(
h"B("f$Y$Y8B$
4.ccc=*.0,

环境稳定‘两年生植物
种群受非密度依赖作用调节

存在亲属竞争

亲缘关系近-自交程度高则休眠率大‘扩
散增加-休眠减少直至完全消失‘存在亲
子冲突

@85A#:BC4+__/=*12, 环境稳定‘+年生植物
种群受非密度依赖作用调节

由不同基因控制萌发行为

存在休眠-与竞争强度正相关‘存在基因
冲突‘由母亲控制的基因位点如种皮的
厚度对选择更敏感-更有效

!7(5g’$Y:B
4+_30=*+1,

环境稳定‘+年生植物
种群受非密度依赖作用调节

存在扩散行为

休眠和扩散间存在负相关‘斑块联系加
强时休眠比扩散更有利

在不可预测的环境中-更多的解释是为了逃避风险-使得种子无论在什么情况下都不会一次完全萌发

从而导致种群灭绝)此时假设植物间不存在竞争-全都是由环境因素导致的‘如果存在竞争-那它在对策形

成过程中所占的比例有多大i另外-大部分的模型都针对于 +年生植物-而对于多年生植物却少有提及-或

许是因为同一植物不同年份产生的种子与其它植物的种子之间的亲缘关系使得适合度表达式变得更加复

杂-对于种子库存在年龄结构的问题也没有被广泛的考虑到*.0,)
在这些模型中-所假设的是种子在不同的年份间有相同的萌发率-无论是使适合度达到最大的 jk或

是 dee的 >-然而实际上这样的情况不会或很少会发生-萌发率是随着当时的情形而改变的)这也是理论

预测较难应用于实际的一个原因)

dee理论偏重的是生物之间存在相互作用时-个体采取不同对策造成的结果)对于植物来说-在植被

覆盖度较大的区域内可能比较适用)而在沙漠这样的极端环境中-非生物因子占据了主导地位-所以应用

两头下注理论比较好)
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