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摘要: 小疮菊(Garhadiolus papposus)是准噶尔荒漠中常见的具异形果实的菊科早春短命植物, 其同一果序中由外

到内分别产生外围果、过渡果和中央果3种不同形态和扩散方式的果实。在形态特征上, 每果序中外围果5.24±0.05
个, 柱状弧形曲, 深黄、黄至黄白色, 果体长6.67±0.10 mm, 无冠毛, 成熟时被宿存苞片所包被, 果体背面下部与

苞片合生, 果皮厚约156.7 µm, 表面较光滑, 瘦果及胚百粒重分别为118.10±1.30 mg和46.70±0.50 mg; 过渡果

5.39±0.14个, 柱状弧形曲, 灰白色, 果体长7.60±0.11 mm, 具少量短冠毛, 果皮厚约82.1 µm, 表面有两条纵向细棱, 
瘦果及胚百粒重分别为88.30±1.30 mg和36.80±0.30 mg; 中央果5.77±0.13个, 柱形近直立, 深褐色, 果体长9.74±0.14 
mm, 具发育完全的冠毛, 果皮厚约69.7 µm, 表面有多条纵向细棱, 瘦果及胚百粒重分别为69.00±0.60 mg和
36.90±0.30 mg。在扩散特点上, 3种瘦果的扩散能力表现为中央果>过渡果>外围果, 且散布能力与其形态特征密切相

关。中央果成熟后容易从母株上脱落, 发育完全的冠毛能借风力进行远距离扩散; 外围果与宿存苞片紧密相连, 成熟

后不易脱落, 散布距离很近; 过渡果的散布特征介于两者之间。本文还讨论了小疮菊异形瘦果的形态特征与扩散特

点对其在准噶尔荒漠中成功定居与生长发育以及物种延续和种群扩大、减少同胞果实间竞争等方面的影响。 
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Abstract: Garhadiolus papposus is a common ephemeral Asteraceae species that germinates in early spring 
in the Junggar Desert. It produces three types of achenes in one infructescence that differ in morphology and 
dispersal behavior. To better understand how this species is adapted to its desert habitat, we studied morpho-
logical and dispersal characteristics of its achenes. The three types of achenes differed significantly in the 
number, shape, color, mass, length and density of pappuses, and embryo size. Peripheral achenes, which were 
subtended by the inner involucral bracts (phyllaries), were smooth, weighed 118.10 ± 1.30 mg per 100 ache-
nes, were columnar and arcuate, yellow or yellow whitish, 6.67 ± 0.10 mm in length, and had a 
scarcely-developed pappus. Central achenes with numerous conspicuous thin longitudinal ribs weighed 69.00 
± 0.60 mg per 100 achenes, were columnar and arcuate or straight, brown, elongated (9.74 ± 0.14 mm 
length), and had a well developed pappus. Intermediate achenes represented a range of morphologies be-
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tween the “pure” central and peripheral types. In a given head, the central achenes were more numerous than 
intermediate and peripheral ones (5.77 ± 0.13 vs 5.39 ± 0.14 vs 5.24 ± 0.05). In addition, central and interme-
diate achenes had thinner and anatomically different pericarps (half as much biomass) compared to peripheral 
achenes (69.7 µm vs 82.1 µm vs 156.7 µm), and embryos in peripheral achenes were heavier than those in 
central and intermediate achenes (46.70 ± 0.50 mg vs 36.80 ± 0.30 mg vs 36.90 ± 0.30 mg per 100 embryos). 
The three morphs differed in dispersal potential. In the laboratory, dispersal distance was longer for central 
than for intermediate achenes, and longer for intermediate than peripheral achenes. In the field, central ache-
nes were dispersed relatively long distances by wind, whereas peripheral achenes, which are covered by lig-
nified phyllaries, remained on the capitulum after maturation and were dispersed, close to the mother plants, 
only when the capitulum broke apart. Dispersal features of intermediate achenes are intermediate to those of 
central and peripheral achenes. We discuss how the morphological and dispersal characteristics of the three 
achenes types in G. papposus influenced the distribution of achenes to new areas, development of seedlings, 
population persistence and expansion, and competition among offspring. Heterocarpy may be partly respon-
sible for the success of G. papposus in the Junggar desert. 
Key words: Garhadiolus papposus, heteromorphic achene, morphology characteristics, dispersal behavior, 
Junggar Desert, ecological adaptation 

 
果实异形性(fruit heteromorphism)是指同一植

株不同的部位产生不同形态或不同生态学行为果

实的现象(Venable, 1985)。具有该特性的植物主要集

中在菊科、藜科、十字花科、石竹科和禾本科等18
个科中, 多生长在荒漠和盐沼等环境条件高度多变

的生境中, 不少还是短命植物 (Imbert, 2002)。异形

果实的形态特征通常决定了其在扩散、休眠、萌发

及植株竞争能力等生态学行为上的差异(Koller & 
Roth, 1964; Baskin & Baskin, 1976; Ungar, 1979; 
Venable & Levin, 1985; Telenius & Torstensson, 
1989; Telenius, 1992; Zhang, 1993; Gibson, 2001; 
Brändel, 2007), 并在很大程度上增强了物种在不良

环境中的生存及适应能力, 被认为是对时空异质环

境的一种适应(Harper, 1977; Venable, 1985)。异形果

实的形态特征及其生态适应对策是植物在严酷或

异质环境的选择作用下长期进化的结果, 对于研究

植物的生态适应机制及生活史进化等具有重要的

理论价值(Imbert, 2002)。 
在已报道的具异形果实的物种中, 菊科共有52

属138种, 分别占总属数的52%和总种数的63%, 是
具果实异形现象最多的科(Imbert, 1999, 2002)。果实

异形性是许多菊科植物的一个典型特征(Bachmann 
et al., 1984), 它们的多数种类头状花序中的外围花

和中央花通常发育成在形状、大小、颜色及散布结

构(如冠毛、刺毛)上明显不同的外围果(peripheral 
achene)和中央果(central achene) (Baskin & Baskin, 
1976; Gibson, 2001; Brändel, 2004, 2007), 少数物种

则能形成外围果、过渡果(intermediate achene)和中

央果等3种或3种以上(包括地上、下结实)不同形态

的果实 (Venable et al., 1987; Ruiz de Clavijo & 
Jiménez, 1998)。目前, 国际上对菊科植物异形果实

的研究主要集中在形态结构特征(van Mölken et al., 
2005)、扩散特征(Rocha, 1996; Imbert, 1999)、休眠

与萌发特性(Gibson, 2001; Brändel, 2004)、土壤种子

库形成(Eriksson & Eriksson, 1997)以及幼苗生长

(van Mölken et al., 2005; Brändel, 2007)等方面。其

中, 对异形果实形态结构的研究主要集中在果实大

小及附属结构(冠毛、果翅和刺毛等)的有无、果皮

结构以及胚的大小等对其扩散(Venable & Lawlor, 
1980)、萌发(Brändel, 2004)和植株竞争力的影响

(van Mölken et al., 2005)等方面。异形果实形态结构

的差异通常会导致其子代适合度的不同, 进而增强

物种对所生存环境的适应能力(Venable & Levin, 
1985)。 

小疮菊(Garhadiolus papposus)隶属于菊科小疮

菊属, 主要分布于中亚、伊朗、土耳其及高加索地

区(周太炎等, 1987; 安争夕等, 1999), 在我国仅分

布于新疆北部。每年3月下旬至4月上旬种子萌发, 5
月下旬至6月下旬果实成熟, 生活周期为60–75 d, 
是准噶尔荒漠中常见的早春短命植物(毛祖美和张

佃民, 1994)。该物种的同一果序上能产生形状、颜

色、大小及附属结构明显不同的3种瘦果, 具有典型

的果实异形性。但迄今为止, 该现象仅在植物志中

进行过简要介绍(石铸, 1997; 安争夕等, 1999)。为
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此, 本文以小疮菊为研究对象, 对其异形瘦果进行

了详细的观察统计与比较分析, 试图探讨以下问

题: (1) 其同一果序中瘦果在形态结构及数量与质

量特征上存在哪些差异？(2) 3种果实在扩散特征上

存在哪些差异？其果实形态结构与扩散间具有哪

些联系？(3) 这些特点是如何与准噶尔荒漠环境相

适应的？通过本研究, 以期为深入探讨该物种异形

瘦果的萌发特点和幼苗生长等特性及其对荒漠环

境的适应对策, 进一步了解菊科短命植物的结实特

性及其对荒漠生态环境适应对策的多样性, 全面揭

示短命植物的生态适应机制积累新的理论资料。 

1  材料与方法 

1.1  观测地点 
观测点位于新疆乌鲁木齐市西郊, 地理坐标为

43°48′41.8"N、87°32′21.6"E, 海拔850 m。此地属于

准噶尔盆地南缘的天山前山带冲积扇平原, 土壤为

细砾质灰棕荒漠土。根据新疆维吾尔自治区气象局

提供的资料, 1997–2006年观测点所处区域的年最

低气温(1月)为–32.8 , ℃ 最高气温(7月)为40.5 , ℃ 高

温集中在6–8月; 年均降水量为 234 mm, 年蒸发量 
2,219 mm, 属于典型的荒漠气候。 
1.2  观测方法 

分别于2006年和2007年的6–10月在自然生境

中进行连续的野外观测。小疮菊的3种果实可形成

不同的扩散单元: 外围果成熟时为宿存苞片所包

被, 果体背面下部与苞片合生共同组成扩散单元, 
不易从花序上脱落; 过渡果与中央果成熟时容易从

花序上脱落, 以瘦果为独立的扩散单元。在果实散

布前, 按扩散单元分别进行采集并装入纸袋中, 贮
藏于自然通风的室内备用。 
1.2.1  异形瘦果形态及微形态特征观察 

果皮形态特征观察: 用Nikon SMZ1000型体式

显微镜对异形瘦果的形态特征进行观察并绘图。 
果皮微形态观察: 参照朱世新(2004)的方法, 

在不同植株的头状花序中随机选取3种形态的瘦果

各5个, 先在超声波震荡器(5 mA)中震荡4 min, 然
后用双面胶将瘦果粘在金属台上, 镀金(约20 µm
厚), 最后在Hitachi S-800扫描电子显微镜上观察果

皮表面纹饰并拍照。 
1.2.2  异形瘦果果皮解剖结构观察 

参照郑国锠和谷祝平(1993)的常规石蜡切片法, 

在果实近成熟时取各形态瘦果10个, 用FAA固定液

固定, 经酒精梯度脱水、浸蜡、包埋和修块, 最后

在HistoSTAT 820精密旋转切片机上切片。切片厚度

为8–12 µm。二甲苯脱蜡, 系列酒精复水, 番红－固

绿(safranin-fast green)对染, 酒精梯度脱水, 二甲苯

透明和加拿大树胶封片, 最后用Olympus BH-2型生

物显微镜观察并拍照。 
1.2.3  异形瘦果的数量与质量特征观测 

在果实扩散前, 随机选取不同植株及同一植株

不同部位的成熟果序30个, 对每果序中不同形态的

瘦果数量进行统计。同时, 随机选取3种成熟的、发

育正常的瘦果各100粒, 用毫米刻度尺和游标卡尺

(GB/T1214型)分别对3种瘦果的果体长、果喙长、

背腹宽、两侧宽及冠毛长进行测量, 并统计每种形

态瘦果的冠毛数量; 用Sartorius BS210S型电子天平

分别称取3种瘦果不同扩散单元、果实及胚的百粒

重(均重复4次), 并计算果皮/瘦果质量比。 
1.2.4  异形瘦果的扩散特征观测 

在自然生境和室内同时进行。在自然生境中主

要观察3种瘦果不同扩散单元的扩散时间及扩散方

式, 在室内设计了2个独立的实验来验证不同形态

瘦果的扩散能力。 
实验一: 参考Gravuer等(2003)的方法, 在静止

空气中测定扩散单元的降落时间。在120 cm高的塑

料/纸制的圆柱筒中, 用秒表测定其从顶部到底部

降落的时间, 以确定其在静止空气中的降落速度。

每种瘦果重复4次, 降落时间取4次的平均值。 
实验二: 参考Telenius和Torstensson(1989)的方

法, 将不同扩散单元分别在30 cm高度处释放, 在
由电风扇所产生的水平气流中降落, 在1 m/s和4 
m/s两种风速下进行。记录每扩散单元在水平方向

上的扩散距离。每种瘦果重复4次, 扩散距离取4次
的平均值。 
1.3  数据分析 

利用SPSS15.0统计分析软件对所测数据进行

处理分析, 以检验3种瘦果在数量和百粒重、胚百粒

重、果皮厚度、果体长及扩散距离等变量之间是否

存在差异。 

2  结果 

2.1  异形瘦果果皮形态及微形态特征 
由表 1 可知, 小疮菊 3 种类型瘦果在形状、颜 
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表1  小疮菊3种瘦果的形态特征比较(不同小写字母表示3种瘦果在0.05的水平上存在差异; 不同大写字母表示3种瘦果在

0.01的水平上存在差异) 
Table 1  The comparison of characteristics in three types of achenes of Garhadiolus papposus. Different small letters mean differ-
ence at 0.05 level, and different capital letters mean difference at 0.01 level 

观测指标 
Traits 

外围果 
Peripheral achenes 

过渡果 
Intermediate achenes 

中央果 
Central achenes 

F P 

形状  
Shape 

柱状, 弧形曲 
Columnar and arcuate 

柱状, 弧形曲 
Columnar and arcuate 

柱状, 弧形曲或近直立 
Columnar and arcuate or 
straight 

– – 

颜色  
Color 

深黄、黄至黄白色 
Dark yellow, yellow or yellow 
whitish 

灰白色 
Offwhite 

深褐色 
Dark brown 

– – 

附属结构 
Additional structure 

苞片膨大宿存紧包在瘦果外, 苞片

外侧具短刺; 果喙短, 无冠毛 
Phyllary possessing short spine 
subtends achene closely with short 
fruit beak and without pappus 

果喙较长 , 具少量短

冠毛 
Elongated fruit beak 
with a few short pappus

果喙细长, 具发育完全

的冠毛 
Elongated fruit beak 
with developed pappus 

– – 

      
果体长 
Length of achene (mm) 

6.67 ± 0.10Cc 7.60 ± 0.11Bb 9.74 ± 0.14Aa 176.95 0.00

背腹宽 
Width from back to face (mm) 

0.88 ± 0.03Aa 0.60 ± 0.01Bb 0.46 ± 0.01Cc 103.44 0.00

两侧宽 
Width from side to side (mm) 

0.92 ± 0.02Aa 0.57 ± 0.01Bb 0.41 ± 0.01Cc 202.04 0.00

果喙长 
Length of beak (mm) 

3.02 ± 0.07Cc 3.89 ± 0.78Bb 5.49 ± 0.09Aa 245.43 0.00

冠毛数量 
Number of pappus 

– 7.14 ± 0.61Bb 17.36 ± 0.53Aa 349.94 0.00

冠毛长 
Length of pappus (mm) 

– 0.35 ± 0.02Bb 1.02 ± 0.03Aa 503.31 0.00

 
 

 

图1  小疮菊3种瘦果的形态特征。1: 果序(纵剖面), 示3种瘦果在果序上的排列; 2: 被宿存苞片包被的外围果; 3: 去除苞片后

的外围果; 4: 过渡果; 5: 中央果(谭黎霞绘) 
Fig. 1  Morphology of three types of achenes in Garhadiolus papposus. 1, Infructescence (longitudinal section); 2, Peripheral 
achene subtended by phyllary; 3, Peripheral achene without phyllary; 4, Intermediate achene; 5, Central achene (drawn by Lixia Tan) 
 

 
色、大小及附属结构等方面均存在明显的差异。其

中果体长(F = 176.95, df = 2, P＜0.01)、两侧宽(F = 
202.04, df  = 2, P＜0.01)、背腹宽(F = 103.44, df  = 2, 
P＜0.01)及果喙长(F = 245.43, df  = 2, P＜0.01)均存

在极显著差异。另外, 冠毛数量(F = 349.94, df = 2, P
＜0.01)及冠毛长(F = 503.31, df = 2, P＜0.01)也存在

极显著差异。 

扫描电镜观察结果表明, 小疮菊3种形态瘦果

果皮的表面纹饰存在较大差异。外围果果皮较光滑, 
具浅色网纹, 网眼呈近长方形或不规则, 上半部嵴

稍突出呈鳞片状三角形, 下半部嵴不明显(图2A); 
过渡果果皮表面网眼的上半部嵴明显且形成紧贴

表皮向上的锥状小突起, 尖端较钝, 下部嵴变浅, 
果皮表面具纵向细棱, 每棱有一列长锥形的毛状
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体, 长114.50 ± 11.85 μm, 向上贴伏于果皮表面(图
2B); 中央果网眼不明显, 表面有多条纵向细棱, 棱
上有1–2列较长的锥形毛状体, 长526.67 ± 47.26 
μm, 细棱间的果皮细胞上半部形成向外斜向突出

的锥状小突起(图2C)。 
2.2  异形瘦果果皮解剖结构特征 

小疮菊3种瘦果在果皮结构上存在明显差异(图 
3)。从横切面看, 它们的果皮均由表皮、薄壁细胞

和厚壁细胞三部分组成, 但果皮的厚度和各部分细

胞大小及层数明显不同。其中, 外围果的果皮厚约 
156.7 µm, 表皮细胞1层, 呈椭圆形或不规则, 细胞

相对较小且排列整齐, 外壁稍向外突出; 内侧为

4–5层排列较为疏松的薄壁细胞, 近椭圆形或不规

则多边形, 体积较大; 内侧为7–8 层排列紧密的厚

壁细胞, 呈长椭圆形或不规则(图3A)。过渡果果皮

厚约82.1 µm, 表皮由1层明显加厚的近椭圆形细胞

构成, 排列整齐, 外壁向外突出, 在果棱处有1–2个
明显向外突出的大型细胞; 内侧为3–4层矩圆形或

不规则的薄壁细胞, 细胞较大且排列疏松; 薄壁细

胞内侧为2–3 层小且排列紧密的厚壁细胞, 长椭圆

形或不规则(图3B)。中央果果皮厚约69.7 µm, 表皮

由1层明显加厚的近圆形细胞构成, 排列整齐, 外
壁明显向外突出, 在果棱处有1–2个明显向外突出

的大型细胞; 内侧有1–2层体积明显较大的薄壁细

胞, 近圆形; 薄壁细胞内侧为2–3 层小且排列紧密

的厚壁细胞, 长椭圆形(图3C)。由此可见, 3种形态

瘦果的表皮细胞结构特征与电镜扫描所观察的果

皮微形态结果是基本一致的(图2)。 
2.3  异形瘦果的数量与质量特征 

由表2可知, 在小疮菊每个果序中3种形态瘦果

的数量存在极显著差异(F = 5.60, df = 2, P<0.01), 
中央果明显多于过渡果和外围果, 但外围果和过渡 

 

 
 
图2  小疮菊3种瘦果果皮微形态特征(柱状横线为比例尺, 为300 µm)。(A) 外围果; (B) 过渡果; (C) 中央果。 
Fig. 2  A micrograph taken with a scanning electron microscope, showing the surface ornamentation in three types of achenes of 
Garhadiolus papposus. (A) Peripheral achene; (B) Intermediate achene; (C) Central achene. Bars = 300 µm. 
 

 
 

图3  小疮菊3种瘦果的果皮解剖结构特征(比例尺为100 µm)。(A) 外围果; (B) 过渡果; (C) 中央果。 
Fig. 3  Pericarp structures in three types of achenes in Garhadiolus papposus. (A) Peripheral achene; (B) Intermediate achene; (C) 
Central achene. Bars = 100 µm. 
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表2  小疮菊异形瘦果的数量与质量特征(小写字母不同表示变量间在0.05水平上存在差异; 大写字母不同表示变量间在0.01
水平上存在差异) 
Table 2  Quantity and quality characteristics of three types of achenes in Garhadiolus papposus. Different small letters mean dif-
ference at 0.05 level, and different capital letters mean difference at 0.01 level. 

测量指标 
Parameter 

外围果 
Peripheral achene 

过渡果 
Intermediate achene 

中央果 
Central achene 

    F  P 

每果序中瘦果数(个) 
Number of achenes per infructescence 5.24±0.05Bb 5.39± 0.14Bb 5.77 ±0.13Aa   5.60 0.00 

果实百粒重(mg) 
Mass per 100 achenes 118.10± 1.30Aa 88.30± 1.30Bb 69.00± 0.60Bb 357.22 0.00 

胚百粒重(mg) 
Mass per 100 embryos 46.70± 0.50Aa 36.80 ±0.30Bb 36.90± 0.30Bb 159.44 0.00 

扩散单元百粒重(mg) 
Mass per 100 dispersal units 252.70 ±3.40Aa 88.30 ± 1.30Bb 69.00 ±0.60Cc   2,511.48 0.00 

果皮/瘦果质量比(%±SE) 
Mass ratio of pericarp/achene 60.46± 0.22Aa 58.29 ±0. 60Aa 46.46±1.33Bb 159.56 0.00 

 
 

果之间无差异。3种果实百粒重(F = 357.22, df  = 2, 
P<0.01)、胚百粒重(F  = 159.44, df  = 2, P<0.01)及
其扩散单元的百粒重(F = 2,511.48, df  = 2, P<0.01)
均存在极显著差异, 由外到内依次减小。此外, 3种
形态瘦果的果皮/果实质量比也存在极显著差异(F 
= 159.56, df = 2, P<0.01), 外围果和过渡果的果皮/
瘦果质量比明显大于中央果。 
2.4  异形瘦果的扩散特征 

在自然生境中的观察结果表明: 6月下旬果实

成熟后, 小疮菊中央果和部分过渡果在风力作用下

逐渐散落, 其散布时间和距离取决于果序在植株上

的位置、风速以及瘦果冠毛的特征。其中植株中、

上部果序上的中央果和部分过渡果成熟后便开始

散落, 在风力的作用下借助展开的冠毛散布到较远

的地方, 而下部果序上的果实着生较为牢固, 成熟

后并不立即散落。7–8月, 由于雨水淋洗和风吹日晒

等干湿变化, 下部果序上的中央果开始松动并掉

落, 冠毛也开始变黑, 在风力的作用下开始扩散; 
而上、下部果序中的外围果和少数过渡果均与花盘

结合牢固, 一直留在母株上。至9–10月, 已完全干

枯的植株在风力作用下折断成枝段或单个果序, 外
围果与少数残留的过渡果以果序的形式掉落地面, 
散布在母株周围。 

室内扩散实验表明, 在静止空气中, 中央果、

过渡果和外围果所形成的扩散单元降落时间分别

为0.98 ± 0.05s、0.91 ± 0.04s和0.86 ± 0.02 s, 彼此间

存在显著差异(F = 1.01, df = 2, P<0.05)。在水平气

流中, 不同扩散单元的扩散距离存在显著差异: 在

低风速(1 m/s)作用下, 中央果、过渡果和外围果的

扩散距离分别为51.17 ± 0.92 cm、31.18 ± 1.72 cm和

20.92 ± 2.50 cm, 中央果明显大于过渡果和外围果

(F = 52.035, P<0.01); 而在高风速(4 m/s)作用下, 中
央果、过渡果和外围果的散布距离分别为95.74 ± 
3.70 cm、60.98 ± 4.60 cm和26.24 ± 6.33 cm, 彼此间

均存在极显著差异(F = 39.65, P<0.01)。这些结果表

明, 在风力作用下不同扩散单元的扩散能力均表现

为中央果>过渡果>外围果, 且不同扩散单元的降落

时间与瘦果的果体长和冠毛长之间存在显著相关

性 (r1 = 0.334, P1<0.05; r2 = 0.350, P2<0.05)。 

3  讨论 

3.1  异形瘦果的形态特征与扩散的关系 
果实或种子成熟后的散布是决定植物幼苗定

植和种群扩展的一个重要过程(郑景明等, 2004)。而

果实和种子的扩散能力往往与其形态特征存在密

切的联系, 不同物种通常产生不同形态的果实, 并
采取不同的扩散对策以适应其所生存的环境

(Telenius & Torstensson, 1989; Ruiz de Clavijo, 
1994)。如一些植物的果实具有冠毛(Brändel, 2007)、
刺毛 (Venable et al., 1987)、果翅或苞片 (Berger, 
1985)等散布结构 , 或位于突出的位置 (Brändel, 
2004), 成熟后容易脱落且扩散距离较远, 占据新的

生境, 扩大物种的分布区域; 而另一些植物的果实

则缺乏散布结构, 常落于母株周围, 是确保种群生

存的“维持者”(Ruiz de Clavijo, 1994)。有些物种甚至

在同一植株、同一花序以及同一朵花中的不同位置
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产生不同形态和扩散特征的果实或种子(即异形果

实)(Ellner & Shmida, 1984; Telenius & Torstensson, 
1989), 这有助于其在时间和空间上扩大后代的分

布范围, 增加其对环境的适应能力(Brändel, 2004)。 
在具异形果实最多的菊科植物中, 同一果序的

不同位置往往能产生不同形态的果实, 并且这些果

实的扩散能力与果实的大小及冠毛的有无等形态

特征间存在着密切的联系(Brändel, 2007)。如在艾菊 
(Senecio jacobaea) (McEvoy, 1984)和Crepis sancta 
(Imbert, 2001)中, 中央果较小且具冠毛, 可借助风

力进行远距离扩散到达新的生境; 外围果较大, 缺
乏散布结构, 常散布在母株周围(Imbert, 1999)。果

实形态的差异有利于其在扩散过程中占据不同的

生态位, 增加到达“安全岛”的机会 (Imbert, 2002), 
同时减少同胞子代之间的竞争, 有利于物种在不可

预测的环境中延续和扩展(赵学杰等, 2008)。 
在小疮菊同一果序中, 3种形态的瘦果在大小、

形状、果喙长、冠毛数量及冠毛长等与扩散有关的

特征上均存在显著差异(图1, 表1), 因而扩散能力

也有差异。其中, 中央果较小, 成熟后容易从果序

上脱落, 具发育完全的冠毛, 在风力作用下容易扩

散到较远的地方; 外围果较大, 与花盘结合牢固不

易脱落, 且与木质化的苞片紧密相连, 增大了扩散

单元的重量, 缺乏远距离散布的形态结构, 直到母

株完全干枯时才与果序一起散布在母株周围; 过渡

果在大小和冠毛的有无等形态特征以及扩散能力

上介于二者之间。室内扩散实验也表明, 小疮菊3
种形态瘦果的扩散能力表现为中央果>过渡果>外
围果。由此可见, 小疮菊异形瘦果的形态特征与其

扩散特点之间存在着密切的联系。该结果与

McEvoy (1984)、Venable & Levin (1985)、Rocha  
(1996) 、 Brändel (2007) 等在艾菊、 Heterotheca 
latifolia、Bidens pilosa以及Leontodon saxatilis等植

物中的报道相似。 
这些特点说明, 在准噶尔荒漠的严酷环境中, 

小疮菊3种瘦果在形态特征上的不同, 导致了其在

扩散单元、扩散时间和距离上的差异, 因此, 小疮

菊果实形态及扩散对策的多样性使其能在荒漠植

物群落及其他不可预测的微环境中成功定居, 是其

为适应准噶尔荒漠多变环境而采取的一种生存对

策。 

3.2  异形瘦果的形态与结构特征对荒漠环境的适

应 
在具异形果实的物种中, 果实数量、果皮厚度

以及种子或胚大小的不同通常会导致植物土壤种

子库的持久性(Mandák & Pyśek, 2001; Arroyo et al., 
2006)、种子休眠与萌发特性(Brändel, 2004; van 
Mölken et al., 2005)和幼苗生长及植株竞争能力

(Zhang, 1993; Ruiz de Clavijo & Jiménez, 1998; 
Travesetet et al., 2001)等的差异, 所有这些因素都

会影响到种群的建成(Brändel, 2007)。 
果实异形性通常被看作是果实大小与数量利

弊权衡的一种折衷(Stebbins, 1974)。在资源有限的

前提下, 果实数量的增加是以个体大小的减少为代

价的(McEvoy, 1984)。在具异形果实的菊科植物中, 
在资源有限、环境条件难以预测的情况下, 植株往

往通过产生多样化的子代来增强其生存力, 逃避不

良环境条件的影响(McEvoy, 1984)。 
菊科植物异形果实的大小差异主要表现为胚

大小及果皮厚度或胚 /果皮质量比不同(McEvoy, 
1984; Brändel, 2007)。该科植物瘦果成熟时不含胚

乳, 营养物质全部贮藏在胚中, 因此, 果实越大胚

就越大, 储藏营养物质也越多 (Venable & Levin, 
1985), 所产生的个体通常也具更强的竞争力并对

密度压力有更低的敏感性(Harper & Obeid, 1967)。
如在Crepis sancta (Imbert, 1999)、Hemizonia in-
crescents (Tanowitz et al., 1987)及T. pratensis subsp. 
pratensis (van Mölken et al., 2005)等植物中, 外围果

的质量较中央果大, 其较大的胚萌发早且幼苗生长

快, 能发育成较大且存活时间较长的个体, 提高了

植株的竞争力(McEvoy, 1984)。 
菊科植物异形瘦果的果皮厚度对胚的保护能

力、萌发反应及早期幼苗建成及土壤种子库也具有

重要影响, 尤其对胚的水分吸收和气体交换非常关

键(Maxwell et al., 1994)。如在Tragopogon dubius 
(Maxwell et al., 1994)和Heterotheca latifolia(Venable 
& Levin, 1985)等具异形瘦果的物种中, 大小不同

的瘦果其果皮厚度也不相同, 较厚的果皮对胚的保

护能力更强(McEvoy, 1984;  Brändel, 2007); 而在

Bidens pilosa和Leontodon saxatilis中, 两种瘦果果

皮厚度及厚壁结构的不同造成了其水分吸涨时间、

氧气交换及萌发抑制物质渗出的差异, 从而导致果

实休眠程度的不同(Forsyth & Brown, 1982; Brändel, 
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2007) 。 在 Grindelia squarrosa var. serrulata 、

Heterotheca latifolia 、 Hemizonia increscens 和

Prionopsis ciliata等植物中, 外围果较厚的果皮使胚

对环境条件的反应不敏感或由于机械作用使胚难

以突破果皮, 故打破休眠的时间晚, 开始萌发的时

间也推迟, 因而在一定时间内其萌发速率和萌发率

都小于中央果的 (McDonough, 1975; Venable & 
Levin, 1985; Tanwitz et al., 1987; Gibson, 2001)。另

外, 较厚的果皮可延长种子在种子库中保持活力的

时间, 增加了种子库的持久性 (Venable & Levin, 
1985)。 

在小疮菊同一果序中, 3种形态的瘦果在数量、

质量以及果皮结构等特征上均表现出明显的差异

(表 2, 图 3)。中央果及其胚的质量较小, 果皮较薄

且厚壁细胞层数较少, 但数量较多; 而外围果及其

胚的质量较大, 果皮(尤其厚壁细胞层)较厚, 但数

量较少; 过渡果的数量、质量以及果皮厚度均介于

前二者之间。这些结果与Rocha(1996)在和Imbert 
(1999)等在Heterotheca latifolia、H. grandiflora及
Crepis sancta等具异形果实的菊科植物中的报道相

似, 说明在对准噶尔荒漠的长期适应过程中, 小疮

菊同一果序中的瘦果已进化出了一种混合的生存

策略。其中, 扩散距离较远的中央果和过渡果, 通
过产生数量较多的果实以应对其在扩散和定居过

程中对胚的保护能力差、萌发形成的幼苗较小及其

在新的生境中竞争力较差的风险, 增加了其生存和

扩大种群的机会; 而散落在母株周围生境中的外围

果, 通过增加果实大小、果皮厚度、果皮/瘦果质量

比以及胚的生物量, 增强其休眠性以及土壤种子库

的持久性和幼苗的生存能力, 使其在条件恶劣的荒

漠植物群落中具有较强的竞争优势。因此, 小疮菊

的果实异形性减少了环境的时空异质性对其繁殖

成功的影响, 是其在准噶尔荒漠环境中成功扩散、

定居、萌发及生长繁殖的一个重要的生活史对策, 
对于保持该物种在荒漠环境中的延续和扩大种群

具有重要的进化适应意义。 
植物的果实异形性往往会导致其在萌发对策

等方面的多样性 (Zhang, 1993; Travesetet et al., 
2001; Brändel, 2004; Arroyo et al., 2006)。我们的初

步实验表明, 小疮菊3种果实在萌发及幼苗生长上

存在着明显的差异, 但它们之间究竟存在哪些内在

的联系以及这些对策是如何与准噶尔荒漠环境相

适应的？这些问题还有待于进一步深入探讨。 
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