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植物锥形繁殖体结构及其适应

青秀玲，白永飞
（中国科学院植物研究所植被与环境变化重点实验室，北京Y D$$$F@）

摘要：植物的锥形繁殖体是具有吸湿芒和锐利尖端的一种繁殖体类型。锥形繁殖体结构的功能几乎在植物生活史的各个阶段

上都有体现，然而，其最基本的功能是通过繁殖体的打钻作用将自身埋入土壤。从植物繁殖体的形态结构出发，对锥形繁殖体

的各项功能进行了综述，重点阐述植物繁殖体打钻作用及其机制方面的研究进展，面临的主要问题和未来的研究方向。
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繁殖体是植物种群延续和拓展空间的重要载体。同植株上的各个构件一样，繁殖体形态结构和生理功能

都会对环境变化做出响应，而表现出一系列的适应性特征。同时，作为植物生活史的起点和终点，繁殖体具有

独立存在的时间和空间，本身就可以作为一个完整的个体，承担着植物适应进化的选择作用。因此，研究者们

常常依据繁殖体的形态和适应特征对植物进行划分［D，!］。植物繁殖体的散布机制包括：趋远散布机制

（’;1;<60N>< R>M8;NM?1 H;<6?5>MH）和反远散布机制（%57>7;1;<60N>< R>M8;NM?1 H;<6?5>MH）。已有相关研究工作多
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集中于植物的趋远散布机制而忽略了反远散布机制，直到 /012 年 3)!-45［/］才首次对植物的反远散布机制进

行了详细的分类：

在上述植物反远散布类型中，有一类繁殖体既可以通过附有的芒进行运动，又可以通过繁殖体基部尖端

穿入土壤，被称为锥形繁殖体（645#-.)#!)4)78 9,-8#)4’）。芒和基部尖端共同构成了一种叫吸湿打钻的结构，

这种结构使繁殖体拥有一些独立于其它繁殖体的适应特征，也使得它在选择进化过程中的适应意义更广泛，

更复杂。

关于繁殖体结构对散布的适应问题早在 /: 世纪就有研究［1］。而对锥形繁殖体而言，更多的研究是围绕

着吸湿打钻结构的适应意义进行的。/012 年 3)!-45［/］列举了中东 ;: 种植物的繁殖体都具有吸湿打钻结构。

陆续地，研究者们开始探讨这种结构各个组成部分的功能［; < /=］。许多学者提出吸湿打钻结构是对锥形繁殖

体自我埋藏行为的一种适应［; < 2］，然而长期以来这种假说缺乏有效的实验证据。直到 /020 年 >’-4"［/1］才通过

埋藏试验和去芒试验初步证实了芒在埋藏时的运动作用，/0:/ 年他又进一步证实了繁殖体上向上或向后的

刚毛在埋藏中的锚住作用［/;］。此后的一些研究［: < /?，/@，/A］，尤其是 B!’4C-.9,［/2］的研究使人们对吸湿打钻结

构的适应意义有了一个较明晰的认识。近年来，研究者们远离了只针对这种结构的研究，开始把结构和具体

的环境特征联系起来，倾向于讨论锥形繁殖体在进行自我埋藏的前提下，吸湿打钻结构的差异对当地环境压

力的响应［/:，/0］。

到目前为止，国内仅有少数研究涉及锥形繁殖体［=? < ==］，而且也都局限于简单的野外调查结果，并没有进

一步的实验数据加以验证。本文从锥形繁殖体的形态结构着手对锥形繁殖体结构的适应和进化问题进行了

总结，并特别针对其吸湿打钻结构所产生的功能性适应行为———打钻作用（D4,**,.+ ’EE’("）进行了详细的

阐述。

!" 植物锥形繁殖体的结构

锥形繁殖体的结构，主要是指除种子以外的附属结构，包括芒、刚毛、柔毛等几种形态。其中芒是一个附

属于心皮、颖、外稃或内稃的顶点、背部或基部延长的类似于刚毛的结构，在功能上分为吸湿的主动芒

（F5+4)8()#,(-**5 -(",G’ -%.）和刚性的被动芒（H,+,9 #-88,G’ -%.）。吸湿芒在形态上又由于膝曲的有无和多

少，芒在各个部分的分配、弯曲度等存在很大的差异。锥形繁殖体的另一重要结构就是繁殖体基部的尖端，从

形态上可分为锐尖的和钝的两种，这代表了繁殖体穿透土壤的能力。此外，毛（刚毛、柔毛）附着于繁殖体基

:;@= I 生I 态I 学I 报I I I =2 卷I



!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

部、种子、芒等不同的位置构成了锥形繁殖体多种多样的形态特征。

吸湿芒是锥形繁殖体吸湿打钻结构中最重要的部分，通常分为螺旋部和尾部（图 /）。虽然吸湿芒的大小

和形状在不同属内甚至同一属的不同种内都存在差异，但却具有一个共同的结构特征，即螺旋部和尾部。吸

湿芒对空气的干湿度极为敏感，会随着空气的干湿变化而循环地发生扭成螺旋和打开螺旋的动作，这种现象

被称为芒的吸湿运动（01+2)3()#,( 4)5’4’."）。空气湿润时，芒的螺旋部会发生顺时针的旋转打开螺旋，空气

干燥时，则发生逆时针的旋转扭成螺旋。芒的尾部并不扭转，通常与螺旋部成一角度。

图 /6 白茎牻牛儿苗［/7］和小针茅锥形繁殖体的结构

6 8,+& / 6 9!’ ().:,+;2-",). ): "21#-.)#!)2);3 <,-3#)2’3 ): !"#$%&’

’#()*+,&’［/7］-.< -,%.+ /01’123%%

-，心皮尖 (-2#’*=",#；>，基盘 (-**;3；(，关节点 -2",(;*-",). #),."；

<，螺旋部 3#,2-* #)2",).；’，尾部 <,3"-* #)2",).

锥形繁殖体主要存在于牻牛儿苗科和禾本科一些

属的植物中，这种特征代表了这两个不同科植物在进化

上的适应趋同（图 /）［/?］。在禾本科植物中，进行吸湿

运动的结构是通常意义上的芒，具有一回或二回膝曲。

同时，芒的基部还存在一个关节点（@2",(;*-",). #),."），

在这个位置上很容易与种子分离。除此之外，在繁殖体

的基部常常存有基盘（A-**;3），上面附有向后方向的细

硬短毛。有一些禾本科植物，除了吸湿芒外还拥有刚性

芒［/B］。在牻牛儿苗科植物中，进行吸湿运动的结构是

心皮芒（A-2#’*=-%.），附属于心皮，是花柱的一部分。

繁殖体的基部没有基盘的结构，但仍拥有尖端（心皮

尖），而且非常硬，有类似于禾本科植物基盘的作用。

!" 锥形繁殖体的功能和适应

植物繁殖体的结构通常被认为是实现繁殖体趋远

散布的一种适应［7B］。例如，冠毛、翅和柔毛等结构可以增加繁殖体与空气接触的表面积，降低繁殖体降落的

速率，使种子被风散布得更远［7C］。钩、刺等结构可以粘或扎在动物的皮毛上，借助动物进行散布［/7］。锥形繁

殖体上也有类似的结构，芒的存在可以降低繁殖体下降的速度［7D］，芒上的柔毛在空气干燥时竖起增加空气浮

力［/B］，增强风力的散布。芒、刚毛和繁殖体基部尖端等结构可以增加动物的散布。此外，锥形繁殖体的吸湿

芒也可以通过吸湿运动使繁殖体在土壤表面“行走”。例如，白茎牻牛儿苗（!"#$%&’ ’#()*+,&’）的锥形繁殖

体通过吸湿运动可以在地表移动 ? (4［E］。

但是，锥形繁殖体的结构却不仅仅是为趋远散布服务的，有些结构甚至阻止趋远散布或者和趋远散布没

有必然的联系。在这之中，每一部分都分担着不同的功能。繁殖体上附有的向上或向后方向的刚毛或钩状毛

有锚住作用，除了锚在动物皮毛上借助动物散布外，更重要的是可以锚住土壤［/C］，阻止远距离散布。繁殖体

上柔毛的覆盖可以减少由于蒸发所带来的水分损失［/B］。吸湿芒的膝曲可以指导繁殖体降落的方向，还有一

些刚性芒、刚性冠毛等也具有同样的作用［/B F /D］。对于繁殖体尖端的作用，大部分研究提到它可以穿透土壤表

面，但多限于有裂缝的土壤［G F //］。吸湿芒螺旋部的吸湿运动广为人知［G F /E］，H’-2"［/B］认为芒上的柔毛本身也

可以通过吸湿带动繁殖体的运动。繁殖体上刚性芒的存在可以束缚吸湿芒所发生的扭转，导致束缚被解除时

释放出更大的力量［/B］。I-J; 和 I-4-3%-41［7K］在对野燕麦（4512+ 6+,&+）的研究表明，吸湿芒还可以通过外稃

的背脉和花梗的脉管系统吸收和运输水分。

因此，锥形繁殖体的结构不仅是对散布的适应，它们的功能几乎在植物生活史的各个阶段上都有表现，是

对生活史各个阶段的适应。芒通过吸收和运输水分一方面有助于颖果从植株上脱落后完成后熟，另一方面也

可能促进种子萌发。L!’24-.<,［/?］和 M(!N.,.+ 等［/E］在繁殖体的去芒实验中发现带有完整芒的繁殖体萌发更

迅速，推测与芒增加了繁殖体的水分吸收有关。种子成熟以后，繁殖体借助芒的扭转从小穗上脱落［7K］，减少

繁殖体在植株上的滞留时间，这可能和避免错过适宜的建成机会有关。繁殖体降落的方向对锚住土壤有很大

的影响，竖直或者以一定角度着地能够促进繁殖体的自我埋藏行为［/C，/?］。而且，锥形繁殖体的小胚位于几乎
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邻近基部尖端的位置，以这个位置充分接触土壤有利于繁殖体对水分的吸收［/0］，可以获得更高的萌发率［12］。

因此具有导向作用的结构，是繁殖体自我埋藏和更好萌发的一种适应。吸湿芒在土壤表面缓慢移动，可以增

加发现安全地的可能性［/3］。繁殖体的锚住作用在水平方向上表现为阻止繁殖体的远距离散布，有利于种子

滞留于母株附近，是对适宜萌发地的选择［11，1/］。在垂直方向上锚住作用表现为阻止种子从埋藏的裂缝中退

出［14］，辅助自我埋藏。此外，这种锚住作用还可以在种子萌发时固定住繁殖体，帮助胚根在实生苗干化死亡

前穿透土壤表面［15，14］，从而增加了实生苗成活的机会。

然而，锥形繁殖体最重要的功能仍然是通过吸湿打钻结构使种子完成自我埋藏。锥形繁殖体上许多部分

的结构最终都是为这个总功能服务的，通过这个特有的功能使植物形成了对环境压力的有效适应。繁殖体打

钻的自我埋藏作用可以使繁殖体有效地躲避火烧和捕食所带来的损失［13，/6 7 51］。8(!9.,.+ 等［16］认为 !"#$%
"&’%(#))#*% 的芒在种子钻入土壤以后从关节点脱离，可以避免被食谷类动物发现而取食，这是对动物捕食的

一种适应。在火灾频发的西非萨旺纳草原，短梗苞茅（+,$%--.&’#% /#$0%’/-%）吸湿芒的多样性使种子被埋藏

在不同深度的土壤中，保证了不同火灾强度下都有一定数量的实生苗可以存活［13］，是对火灾的适应。

: 图 /: 吸湿芒运动图示［13］

;,+& /: <,-+=-> )? "!’ !@+=)A()#,( -%. >)B’>’."A［13］

-& 湿润状态 !C>,D A"-"’；E 7 (& 芒干燥时 "!’ -%. D=,’A C#；D& 繁殖体

开始埋藏入土 D,-A#)=’ A"-="A EC=@,.+ ,"A’*? ,.") "!’ +=)C.D

!" 锥形繁殖体的打钻过程

锥形繁殖体成熟后从植株上脱落，通过芒的吸湿运

动在土壤表面行走，当遇到障碍时不再移动。此时锥形

繁殖体基部尖端可以穿透土壤表层，并依赖上面所附有

的向上或者向后方向的细硬刚毛来锚住土壤。一旦繁

殖体锚住土壤后将会固定在这个位置上，芒的吸湿运动

使其在垂直方向上移动。刚毛的锚住作用使繁殖体在

运动过程中只能前进不能后退，从而使繁殖体不断地进

入 土 壤，这 就 是 通 常 所 指 的 繁 殖 体 打 钻 （<,-A#)=’
D=,**,.+）或者种子打钻（8’’D D=,**,.+）。植物的吸湿打

钻结构就是通过这个过程完成繁殖体的自我埋藏（图

/），具有打钻作用。

!& #" 打钻作用发生的机制

锥形繁殖体的打钻过程主要是指芒螺旋部的解螺

旋和再扭成螺旋的过程。从细胞学的角度来看，芒螺旋

部的这个动作是一种吸涨机制，它的产生是基于芒内两

个邻近细胞群的拮抗行为［1/］。8",.A). 和 F’"’=A).［5/］在

1606 年以野燕麦的芒为例解释了芒吸湿运动的细胞学

机制。他们指出芒螺旋部的中间区域存在着对称的加

厚细胞，这些细胞高度木质化，不受环境湿度变化的影

响。螺旋部的外层细胞木质素含量很低，干燥时细胞壁

变薄，细胞半径变短。而细胞壁上呈螺旋状排列的纤维

素微纤维的长度是恒定的，当细胞半径变短时，只有细

胞长度增加才能维持纤维的原有长度。在外层细胞延

长的时候，调节内外层细胞长度差异的唯一途径就是较

长的外层细胞围绕内层细胞扭转成螺旋。扭转过程中，

由于外层与内层的细胞束缚在一起压缩了内层细胞，这

导致干燥时芒螺旋部要比湿润时短。即便如此，干燥时沿着芒外部螺旋的长度仍然比湿润时的芒螺旋部要

长［5/］，这是外层细胞在干燥时延长的结果。
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锥形繁殖体在打钻过程中要使行为有效必将向土壤施加压力，只有这个压力大于土壤产生的抵抗力时繁

殖体才能进入土壤，这类似于根穿透土壤［//］。大多研究者认为，种子能够钻入土壤是由于芒的尾部抵在地面

或者其他障碍物上的结果，这使芒被阻力束缚时获得了一个杠杆作用［0，1，/2］。因此，在锥形繁殖体打钻过程中

有 / 种力可能发生作用，一就是解螺旋过程中芒产生的扭力，二是解螺旋过程中芒螺旋部伸长所引起的向下

穿透的力［32］，三是芒尾部作为曲柄在旋转过程或者抵住障碍时所产生的杠杆力。4",.5). 和 6’"’75).［/2］测得

野燕麦的芒在解螺旋的过程中可以产生 8& 9 : 3; <9 => 的扭力。而具体这些力是协同作用于繁殖体的打钻过

程，还是其中一种力起主要作用，或者是它们在不同情况下会发生转换的问题，人们并不十分清楚。此外，在

繁殖体上呈螺旋形排列的毛除了锚住作用外，是否有助于芒旋转时向轴向力的转换，也值得进一步探究。

!& "# 锥形繁殖体打钻的效果及其影响因素

一般来说，锥形繁殖体的打钻作用是由水引发的，少量的水甚至是露水也可以启动这个机制［/2］。一旦开

始打钻后通常需要几个循环的打开螺旋和扭成螺旋的动作才能够使种子完全进入土壤。4(!?.,.+ 等［31］指出

!"#$% "&’%(#))#*% 需要 8 @ 3A 个循环来使种子进入土壤。种子没入土壤后打钻的动作并不会立即停止，而是会

继续进行，直至其中的某一个环节停止运转。因此，打钻作用的结果就是使种子埋藏在一定的深度。通过打

钻作用野大麦（+,-.&/* )$,’"%’&/*）的种子可以埋藏在 2 @ / (> 土壤处［32］，0/)"-,)"#$% (,*$-&))% 的种子也可

以埋入 2 @ A (> 的土壤中［21］。

不同锥形繁殖体对空气湿度变化的反映也不同，有些繁殖体的芒螺旋部可以在润湿后迅速打开，有些则

需要较长的时间［0，3;］。这些差异影响着繁殖体的打钻过程，主要反映在最终的埋藏深度上。B-7.,’7 和

C-D)E［30］发现短梗苞茅繁殖体的芒长度变化与种子埋藏深度显著相关，芒较长的繁殖体可以将自身埋藏到较

深的土壤中。

打钻作用还要受到所处环境中土壤基质的影响，凋落物的覆盖或者土壤有裂缝都会影响繁殖体的埋

藏［0，38］。凋落物的存在被认为可以使吸湿芒在移动中获得杠杆作用，促进打钻的进行［1］。土壤裂缝对打钻非

常重要，目前尚没有研究明确指出繁殖体可以在一个没有裂缝的表面完成打钻过程。裂缝的大小也影响打钻

的效果。过大的裂缝虽然可以使繁殖体掉入，但是在缝隙内却左右晃动不易锚住。裂缝过小，则需要通过繁

殖体的穿透作用来移动土壤颗粒。4"->#［0］曾设立了沙土（F 3 >>/）、中等砂砾（（29 G 2）>>/）、粗砾（（HA G
8）>>/）、混合土样等几种土壤基质研究了白茎牻牛儿苗繁殖体的打钻过程。他发现种子完全埋入在中等砂

砾层需要 9 个干湿循环，在粗糙的砂砾层需要 0 个干湿循环，而在各种粒级的混合土壤基质里则需要 A; 个干

湿循环。显然中等砂砾的基质更有利于繁殖体的打钻。

$# 植物锥形繁殖体的研究前景

从当前的研究来看，锥形繁殖体的自我埋藏是通过繁殖体的打钻进行的，这个过程由水分的干湿交替引

发。至于其他条件是否也在这个过程中起作用，目前尚不十分清楚。曾有报道提到野大麦的长芒在风中摇

摆，可以引发打钻行为把种子推进土壤裂缝［3/，/A］，但目前尚没有实验证实风力的这个作用。锥形繁殖体主要

分布于半干旱和沙漠区，这些地区的风力通常很大，如果风在繁殖体打钻过程中确实具有一定作用，那么这个

作用至少在部分地区或者部分物种内将是不可小视的，应予以重视。

锥形繁殖体的打钻作用已经普遍被人们所认识并接受［3/ @ 31，/9 @ /0］，但是到目前为止，尚没有研究对锥形繁

殖体打钻的具体力学作用机制进行系统研究，这对从机制上理解植物对生存环境的适应以及植物与环境的长

期协同进化问题是个缺陷。锥形繁殖体常常会钻入绵羊等放养牲畜的皮毛内影响其健康，损害皮毛的质量，

这一直是困扰人们的问题［/1 @ A3］。单一提出的生物防治等手段并不能妥当地解决这个问题，而且可能导致得

不偿失，引起潜在的生态危险。打钻作用机制为此提供了理论依据，从了解打钻作用机制出发，集成相关研究

是解决这个问题的关键。

繁殖体结构和环境存在协同进化的关系，繁殖体各异的植物往往分布于不同的生境条件下，换句话说，植

物繁殖体的构型会反映出其生存的环境特别是土壤基质的状况。繁殖体上带有吸湿芒的植物主要分布于土
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质松软或者土壤表层易裂开的地区，而繁殖体不具芒的植物则主要分布于土壤粒级组成单一或者易形成土壤

结皮的地区［/0］。对于繁殖体结构与环境的适应问题尽管已有研究报导［/1］，但多以描述性研究为主，以控制

实验为手段开展机理性研究很少。开展这方面的研究将会加深人们对繁殖体进化和环境关系的理解。同时，

拥有锥形繁殖体的植物，经常是地带性群落的优势种或者建群种。在旱生化适应的长期历史过程中，锥形繁

殖体这种特定的生态适应结构，有可能是植物成为优胜者的主要原因之一［2］。3)% 和 4’5’*)［62］曾指出锥形

繁殖体可能是 !"#$%&’()"#) 植物成为南非喀拉哈里沙漠区植物群落优势种的一个原因。因此，可以把锥形繁殖

体构型和植物的地带性分布结合起来探讨植物的生态替代机制，以达到更好地管理这些生态系统的目的。此

外，锥形繁殖体本身的功能众多，它们的形态代表了一系列与此相关的选择压力的折衷。锥形繁殖体功能之

间的适应和补偿，以及和拥有其他繁殖体物种之间的共存等方面的研究尤为重要。
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