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鸢尾属植物种子休眠研究进展

李 康ꎬ 李丹青ꎬ 张佳平ꎬ 夏宜平∗

(浙江大学园林研究所ꎬ 杭州 ３１００５８)

摘　 要: 鸢尾属( Ｉｒｉｓ Ｌ.)花卉具有较高的观赏性ꎬ 极具开发利用价值ꎬ 且主要以种子繁殖后代ꎻ 但多数种子具有

休眠特性ꎬ 给育种工作带来了困难ꎮ 其休眠原因包括种皮机械阻碍和种子中萌发抑制物存在等内外多重因素ꎬ
单一或交互作用影响种子萌发ꎮ 种子休眠解除的方法主要有环境条件处理、 机械处理、 化学试剂或激素处理等ꎮ
本文对鸢尾属植物种子休眠原因、 休眠解除方法及其机理等作了系统概述ꎬ 旨在为鸢尾属花卉资源的合理开发

利用及种质创新提供理论依据ꎮ
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　 　 鸢尾属( Ｉｒｉｓ Ｌ.)为鸢尾科多年生草本植物ꎬ
广泛分布于北温带[１] ꎮ 我国鸢尾属植物资源丰

富ꎬ 约占世界总数的 １ / ５ꎬ 主要分布在西南、 西

北及东北地区[２] ꎮ 鸢尾属植物常以花色艳丽、 花

型奇特、 绿期较长、 品种丰富而著称ꎬ 极具观赏

价值和应用前景ꎮ 鸢尾属植物以种子繁殖后代ꎬ
相比无性繁殖ꎬ 种子繁殖等方式不仅繁殖系数

高ꎬ 且能提高繁殖成功率[３] ꎬ 但由于其种子大多

具有休眠特性且彼此差异很大[４ꎬ５] ꎬ 为园艺育种

工作带来很多困难ꎮ 关于这方面的研究ꎬ 我国起

步较晚ꎬ 且多集中于 ２１ 世纪初ꎬ 研究内容也不

够全面ꎬ 特别是缺少种子休眠解除机理方面的研

究ꎮ 因此ꎬ 笔者对鸢尾属植物种子休眠方面的研

究进行了系统概述ꎬ 旨在为鸢尾属植物的科学研

究及生产实践提供借鉴ꎬ 为该属植物的资源保

护、 引种栽培等提供理论参考ꎮ



１　 鸢尾属植物种子休眠的原因

种子休眠是指在一定时间内ꎬ 具有活力的种子

在适宜的外界条件下却不能萌发的现象[６]ꎮ 导致

种子休眠的原因通常包括萌发抑制物存在、 种胚发

育不完善等内因ꎬ 或环境条件限制、 种皮机械阻碍

等外因[７]ꎮ 和大多数单子叶植物一样ꎬ 鸢尾属植

物种子休眠的原因主要有: 种皮机械阻碍、 种子中

萌发抑制物存在、 种胚发育不完善以及外界环境条

件限制等ꎮ 休眠特性对于鸢尾属花卉ꎬ 尤其对于生

长在干旱等恶劣环境下的中亚鸢尾 ( Ｉ􀆰 ｂｌｏｕｄｏｗｉｉ
Ｌｅｄｅｂ.)和膜苞鸢尾( Ｉｒｉｓ ｓｃａｒｉｏｓａ Ｗｉｌｌｄ. ｅｘ Ｌｉｎｋ)
等物种来说ꎬ 是一种完善的保护机制ꎬ 对于物种的

延续和保存具有重要意义[８ꎬ９]ꎮ
１􀆰 １　 环境条件影响

近年来的研究表明ꎬ 影响鸢尾属植物种子休眠

的环境因子主要是温度、 湿度、 光照及气体成分和

含量等ꎮ 各种环境因子相互作用构成种子萌发的微

环境ꎬ 而种子经过长期进化形成了对微环境的响

应[１０]ꎮ Ｆｕｙｕｒａ[１１] 研究发现ꎬ 长尾鸢尾 ( Ｉ􀆰 ｒｏｓｓｉｉ
Ｂａｋｅｒ) 种子在 ４℃下离体培养 ３０ ｄ 后再置于

２５℃、 １６ ｈ / ｄ 光照、 ３０００ ｌｘ 光强条件下的萌发率

显著提高ꎮ 还有研究发现ꎬ 野鸢尾( Ｉ􀆰 ｄｉｃｈｏｔｏｍａ
Ｐａｌｌ.)种子好光性强ꎬ 暗培养下其发芽率明显降

低[１２ꎬ１３]ꎻ 溪荪( Ｉ􀆰 ｓａｎｇｕｉｎｅａ Ｄｏｎｎ ｅｘ Ｈｏｒｎ.)种子

萌发对光照不敏感[１４]ꎻ 采用低温或变温层积处理

可显著影响种子休眠ꎬ 提高萌发率[１５－１７]ꎮ
１􀆰 ２　 种皮机械阻碍

种皮结构可导致种子休眠ꎬ Ｂｌｕｍｅｎｔｈａｌ 等[１８]

描绘了鸢尾属植物种子结构ꎬ 包括珠孔、 假种皮、
胚、 胚乳等(图 １)ꎬ 他们认为种皮的机械阻力是其

休眠的主要原因ꎮ 郭冰冰[１９] 对中国西北地区 ３ 种

鸢尾属植物种子的研究发现ꎬ 发芽孔端强烈的机械

束缚、 种皮透性差是导致种子休眠的一个重要因

素ꎮ 张丹等[１６] 研究发现ꎬ 细叶鸢尾( Ｉ. ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ
Ｐａｌｌ.)去除种皮且去除珠孔端胚乳的种子比仅去除

种皮的种子萌发率高 ５０％ꎬ 可见ꎬ 珠孔端胚乳对

胚根的束缚是导致种子休眠的重要因素ꎮ
１􀆰 ３　 萌发抑制物存在

由于种子内部存在萌发抑制物ꎬ 它们严重限制

了种子正常的生理代谢活动ꎬ 从而抑制了种子萌

发ꎮ 研究发现ꎬ 切除喜盐鸢尾(Ｉ􀆰 ｈａｌｏｐｈｉｌａ Ｐａｌｌ.)种
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Ｍ: Ｍｉｃｒｏｐｙｌｅ ( 珠孔)ꎻ Ａ: Ａｒｉｌ ( 假 种 皮)ꎻ ＥＭ: Ｅｍｂｒｙｏ
(胚)ꎻ ＶＢ: Ｖａｓｃｕｌａｒ ｂｕｎｄｌｅ (维管束)ꎻ Ｃｈ: Ｃｈａｌａｚａ ( 合
点)ꎻ ＳＴ: Ｓｕｂｅｒｉｚｅｄ ｔｉｓｓｕｅ(栓化组织)ꎻ ＩＩ: Ｉｎｎｅｒ ｉｎｔｅｇｕｍｅｎｔ
(内种皮)ꎻ ＯＩ: Ｏｕｔ ｉｎｔｅｇｕｍｅｎｔ(外种皮)ꎻ Ｅｎ: Ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ
(胚乳)ꎮ

图 １　 鸢尾属植物种子中部纵剖面示意图
(引自 Ｂｌｕｍｅｎｔｈａｌ 等[１８] )

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｒａｗｉｎｇ ｏｆ ｍｅｄｉａｎ ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ
ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ Ｉｒｉｓ ｓｅｅｄ ( ｆｒｏｍ Ｂｌｕｍｅｎｔｈａｌ ｅｔ ａｌ.[１８] )

子胚乳后可显著提高种子萌发率、 促进萌发起始时

间ꎬ 且切除部分越多ꎬ 萌发率越高ꎬ 这充分说明喜

盐鸢尾胚乳中存在萌发抑制物[１７]ꎮ 国外相关研究

也表明ꎬ 有髯鸢尾(ｂｅａｒｄｅｄ ｉｒｉｓｅｓ)种子胚乳中的

萌发抑制物阻碍种子萌发及幼苗生长ꎬ 完全切除胚

乳组织或将其抑制物淋溶到水中ꎬ 可解除种子的休

眠[１８ꎬ２０]ꎻ 假种皮鸢尾(ａｒｉｌ ｉｒｉｓｅｓ)的萌发抑制物主

要来自外珠被ꎬ 胚乳的抑制物较少ꎬ 但对胚的生

长有毒害作用[１８] ꎮ 另外ꎬ 种子中的萌发抑制物常

受外界环境的作用而被清除ꎬ 被清除出来的抑制

物可抑制周围其他植物种子的萌发ꎬ 从而使前者

在生存竞争中占据优势[２１]ꎮ 也有学者发现ꎬ 鸢尾

( Ｉ􀆰 ｔｅｃｔｏｒｕｍ Ｍａｘｉｍ.)种子胚乳和种皮浸提液所含

物质在种子萌发初期有抑制作用ꎬ 而在中后期则表

现为促进作用[２２]ꎮ 因此ꎬ 对于萌发抑制物的属性、
作用机理等方面的研究有待进一步探讨ꎮ
１􀆰 ４　 种胚后熟未完成

许多鸢尾属植物种子虽然形态上已发育完善ꎬ
但是由于其种胚结构尚未发育完善ꎬ 即未完成生理

后熟过程[６ꎬ２３]ꎬ 这也是影响种子萌发的主要原因之

一ꎮ 这部分种子需要在一定条件下完成种胚后熟过

程才能萌发ꎮ 研究发现大苞鸢尾( Ｉ. ｂｕｎｇｅｉ Ｍａ￣
ｘｉｍ.)的种胚未发育完善ꎬ 而经过清水浸泡结合高

温变温处理使之完成后熟后ꎬ 萌发率显著提高[２４]ꎮ
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１􀆰 ５　 种子休眠受多因子协同作用

研究表明ꎬ 大多数鸢尾属植物种子的休眠都

是由多种因素共同作用导致的ꎬ 而且各种因素之

间相互影响(图 ２)ꎮ 例如ꎬ 细叶鸢尾种子休眠是

由珠孔端组织的机械阻碍和种皮中的萌发抑制物

共同作用引起的[１６] ꎮ 马蔺 ( Ｉ􀆰 ｌａｃｔｅａ Ｐａｌｌ. ｖａｒ.
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｋｏｉｄｚ.)和大苞鸢尾的种子休眠是由种

皮机械阻碍及其中的萌发抑制物、 种胚的发育状

况和外界环境共同作用导致[２４]ꎮ 玉蝉花( Ｉ􀆰 ｅｎｓａｔａ
Ｔｈｕｎｂ.)、 西南鸢尾( Ｉ􀆰 ｂｕｌｌｅｙａｎａ Ｄｙｋｅｓ)、 金脉鸢

尾( Ｉ􀆰 ｃｈｒｙｓｏｇｒａｐｈｅｓ Ｄｙｋｅｓ) 及山鸢尾 ( Ｉ􀆰 ｓｅｔｏｓａ
Ｐａｌｌ. ｅｘ Ｌｉｎｋ)种子休眠则与珠孔端胚乳机械束缚和

胚乳中存在萌发抑制物有关[２５]ꎮ

２　 鸢尾属植物种子休眠解除的方法及应用

通过物理或化学方法打破种子休眠的过程称

为休眠解除ꎬ 通常包括环境条件处理、 机械处

理、 化学试剂或激素处理等ꎮ 针对鸢尾属植物种

子休眠特性ꎬ 其休眠解除的方法通常有: 去除珠

孔端种皮、 淋洗、 低温层积、 化学物质处理和电

离辐射等[２６] ꎮ
２􀆰 １　 环境条件处理

环境条件的改变对种子休眠解除会产生较大影

响[２７]ꎮ 鸢尾属植物大多原产北温带ꎬ 其休眠解除

需经过一个低温过程来完成种子的生理后熟ꎮ 玉蝉

花和燕子花( Ｉ. ｌａｅｖｉｇａｔａ Ｆｉｓｃｈ.)种子经低温层积处

理后ꎬ 发芽率均显著提高ꎬ 达到 ９０％左右[２８]ꎮ 马

蔺种子经过室外埋土越冬处理比室温储藏发芽率提

高了近一半ꎬ 达到 ３４％[２９]ꎮ 西南鸢尾种子在 ５℃
湿沙中层积处理 １－６ 个月ꎬ 其萌发率由 １８􀆰３％提

高到 ４８􀆰９％[３０]ꎮ 低温层积处理不仅能提高种子萌

发率ꎬ 还可使种子提前萌发[３１]ꎮ
作为对自然界温度变化的响应ꎬ 变温层积处理

可通过促进种胚后熟、 改变种皮透性等方式打破种

子休眠[８ꎬ２６ꎬ３２]ꎮ 玉蝉花、 北陵鸢尾 ( Ｉ􀆰 ｔｙｐｈｉｆｏｌｉａ
Ｋｉｔａｇ.)、 单花鸢尾( Ｉ􀆰 ｕｎｉｆｌｏｒａ Ｐａｌｌ. ｅｘ Ｌｉｎｋ)、 细叶

单花鸢尾 ( Ｉ􀆰 ｕｎｉｆｌｏｒａ Ｐａｌｌ. ｅｘ Ｌｉｎｋ ｖａｒ. ｃａｒｉｃｉｎａ
Ｋｉｔａｇａｗａ)、 矮紫苞鸢尾( Ｉ􀆰 ｒｕｔｈｅｎｉｃａｒ Ｋｅｒ￣Ｇａｗｌ.)
等种子在变温下的萌发率都高于恒温[１２ꎬ３３]ꎮ 而野

鸢尾种子在 ３０℃/ ２０℃、 ８ ｈ 光照 / １６ ｈ 黑暗条件

下ꎬ 发芽率、 发芽势及发芽指数均达到最高[１３]ꎮ
此外ꎬ 土壤条件、 ＣＯ２浓度等的变化也会对种子休

眠解除产生较大影响ꎮ
２􀆰 ２　 化学试剂处理、 机械和水处理

化学试剂处理指通过化学溶液浸泡而改变种皮

的物理性状ꎬ 使种皮软化、 破裂以增加种皮透性ꎬ
从而加快物质交换ꎬ 提高种子萌发率[３４]ꎮ 有研究

指出ꎬ 细叶鸢尾、 马蔺和变色鸢尾 ( Ｉ􀆰 ｖｅｒｓｉｃｏｌｏｒ
Ｌ.)种子分别用浓 Ｈ２ＳＯ４、 ＮａＯＨ 及 ＫＮＯ３溶液浸

泡处理后ꎬ 萌发率显著提高[１６ꎬ３５ꎬ３６]ꎮ
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图 ２　 鸢尾属植物种子休眠因素间的相互关系
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　 　 通过机械处理可打破种皮因机械阻碍而引起的

休眠ꎬ 如伍碧华等[３７] 将扁竹兰( Ｉ􀆰 ｃｏｎｆｕｓａ Ｓｅａｌｙ)
及其杂交种的种子去除种皮后进行离体培养ꎬ 萌发

率达到 １００％ꎬ 并发现珠孔端种皮对种子萌发存在

明显的机械阻碍作用ꎮ 自然界的植物种子在成熟过

程中ꎬ 种皮可能遭到动物啃食、 风吹雨淋或土壤颗

粒摩擦等外界环境作用ꎬ 这在一定程度上促进了种

子萌发[８]ꎮ 另外ꎬ 采用机械处理和水处理相结合

的方法ꎬ 在对种皮摩擦或剥除的基础上进行浸种和

淋洗ꎬ 对种子休眠解除的效果更加明显[２６]ꎮ 有学

者认为将鸢尾属植物种子珠孔端种皮切除后再进行

淋洗是休眠解除最有效的方法[２０]ꎮ
２􀆰 ３　 植物激素处理

植物激素处理也是解除种子休眠的重要方法ꎬ
因为激素是调节种子休眠与萌发的关键因子ꎬ 其与

种子休眠及萌发的关系一直是种子生理生化研究的

热点[２３ꎬ３８ꎬ３９]ꎮ 在许多植物种子中ꎬ 休眠与萌发就

是一个激素平衡的调节过程[４０]ꎮ 研究证明ꎬ ＧＡ３

能取代一些种子对低温后熟、 光暗处理和干藏后熟

等条件的需求[４１]ꎮ 三因子调节学说认为ꎬ ＧＡ３、
ＣＴＫ 和 ＡＢＡ 分别在种子萌发中起到原发、 许可与

抑制的作用ꎬ 这 ３ 种激素相互作用ꎬ 决定着种子的

休眠与萌发[４２]ꎮ ＧＡ３对喜盐鸢尾种子萌发有显著

影响ꎬ 随着 ＧＡ３浓度的升高ꎬ 萌发率呈先升高后

降低的趋势ꎬ 当浓度为 ２００ ｍｇ / Ｌ 时ꎬ 萌发率达到

最高[１６]ꎮ 对黄菖蒲( Ｉ􀆰 ｐｓｅｕｄａｃｏｒｕｓ Ｌ.)种子采用

ＧＡ３处理时ꎬ 发现 ＧＡ３浓度为 ５０ ｍｇ / Ｌ 时ꎬ 发芽

率达到最高(８４􀆰４％) [２８]ꎮ
２􀆰 ４　 电离辐射处理

电离辐射也是提高种子萌发率的一种方法ꎬ
早已应用于蔬菜等作物种子ꎮ 种子在受到辐射的

瞬间及辐射后ꎬ 会发生复杂的综合作用ꎬ 能促使

种子内的生长酶活化ꎬ 从而激活植物体内原始的

生活过程ꎬ 有助于促进种子发芽ꎬ 提高产量ꎬ 也

可使种子恢复生命活力[２３]ꎮ 但电离辐射也有可能

引起种子突变ꎬ 且高剂量下可能引起种子显著的生

理反常现象ꎬ 所以在采用射线处理种子时一定要慎

重ꎮ 马蔺种子用６０Ｃｏγ 射线辐射的基本剂量范围在

０􀆰２５８０ ~０􀆰９０３０ Ｃ / ｋｇꎬ 当剂量为 ０􀆰７７４０ Ｃ / ｋｇ 时

种子萌发率可达到最高(４５％)ꎬ 此时再辅以 ６５℃
热水浸泡ꎬ 种子萌发率可达到 ６５％[４３]ꎮ
２􀆰 ５　 多因子协同处理

大多数种子的休眠都不是由单一因素控制的ꎬ
因此在实际休眠解除过程中宜采用综合方法来进行

协同处理ꎬ 并针对不同的休眠原因采用不同的种子

处理方法[２３](图 ３)ꎮ 研究表明ꎬ 膜苞鸢尾种子去

除种皮并浸水 ４８ ｈ 后ꎬ 在 ２５℃/ １０℃变温条件下

萌发率可达到 ９５􀆰６７％ꎬ 相比其他单因子处理ꎬ 种

子萌发率显著提高[４４]ꎻ 将玉蝉花种子避光浸泡于

不同浓度 ＧＡ３溶液中 ４８ ｈꎬ 用蒸馏水清洗后进行
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图 ３　 种子休眠解除方法与休眠原因对应关系
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４℃层积处理ꎬ ３０ ｄ 后萌发率从 ０ 提高到 ７７􀆰７８％[２５]ꎻ
银苞鸢尾( Ｉ􀆰 ｐａｌｌｉｄａ Ｌａｍ)去除种皮后置于 １ ｍｇ / Ｌ
的 ＧＡ３培养基中ꎬ ８ ｄ 后萌发率达到 １００％[４５]ꎮ 可

见ꎬ 多因子协同处理不仅能提高种子萌发率ꎬ 而且

对种子其他萌发指标也起到促进作用ꎮ

３　 种子休眠解除机理研究

对植物种子休眠解除机理方面的研究多集中于

粮食和蔬菜等作物ꎮ 研究发现ꎬ 对种子进行机械或

化学试剂处理ꎬ 可使种皮软化或破裂ꎬ 从而增加种

皮透性ꎬ 加快物质交换ꎬ 并使胚根产生足够推力穿

破种皮ꎬ 打破休眠[４６－４８]ꎻ 适宜的电离辐射ꎬ 可增

加细胞生物能ꎬ 促进种子发育ꎬ 从而打破休眠ꎻ 热

处理可增加种皮透气性ꎻ ＣＯ２能够影响某些植物种

子内部乙烯的敏感性ꎬ 从而提高种子的萌发率[４９]ꎻ
植物激素能通过信号传导对种子内各种生理变化做

出反应ꎬ 调节一系列蛋白质或酶的代谢ꎬ 从而调控

种子的休眠和萌发ꎬ 例如ꎬ 高浓度的 ＧＡ３处理可

诱导多种水解酶的合成ꎬ 为种子萌发提供营养[５０]ꎻ
环境条件的改变ꎬ 可通过调节信号分子 ＡＢＡ 和

ＧＡ３的相对含量及敏感性变化ꎬ 导致种子细胞壁扩

张ꎬ 最终胚根突破种皮[３８]ꎮ
然而ꎬ 关于鸢尾属植物种子休眠解除机理的研

究却鲜有报道ꎮ 研究证明ꎬ 清水浸泡可有效减少种

皮内萌发抑制物含量ꎬ 适度高温可提高种子内各种

酶的活性ꎬ 高温范围内的变温处理可使种子的呼吸

耗能一直处于由低到高、 再由高到低的循环过程ꎬ
由此减少种子贮藏物质的呼吸消耗ꎬ 促进气体交

换ꎬ 从而提高其萌发率[２４]ꎻ 低温层积处理则是鉴

于鸢尾属植物大多起源于寒冷的北温带ꎬ 通过模拟

休眠种子的自然环境温度变化来刺激其完成后熟ꎬ
进入萌发阶段[５１ꎬ５２]ꎮ 虽然目前对于鸢尾属植物种

子休眠解除机理方面的研究报道较少ꎬ 但其他植物

种子的相关研究仍可起到一定的借鉴作用ꎮ

４　 结论与展望

综上所述ꎬ 种子休眠与萌发的生理调控是一个

相互贯通、 相互影响和制约的过程[５３－５５]ꎬ 是植物

推迟萌发至理想生长条件的一种适应机制ꎬ 而休眠

与休眠解除均是内外因素相互作用的结果[３８ꎬ５６]ꎮ
从系统发育上看ꎬ 休眠种子中阻碍发芽的真正阶段

可能是胚根细胞的伸长时期ꎻ 而从分子遗传上看ꎬ

休眠性状是可遗传的ꎬ 且大多是受多基因控制的数

量性状[５７]ꎮ 本文综述了造成鸢尾属植物种子休眠

的主要因素以及休眠解除的各种方法和可能的机

理ꎮ 然而ꎬ 有关鸢尾属植物种子休眠是一个复杂的

生物学现象ꎬ 还亟待今后从生理生化、 系统演化、
分子遗传等方面进行深入研究ꎮ
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