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细叶楠种子休眠与萌发对低温层积的生理响应

张心艺ꎬ 闫 旭ꎬ 李铁华∗ꎬ 李阳宁ꎬ 张艺博ꎬ 邢 露ꎬ 郭淑芸
(中南林业科技大学林学院ꎬ 长沙 ４１０００４)

摘　 要: 细叶楠(Ｐｈｏｅｂｅ ｈｕｉ Ｃｈｅｎｇ ｅｘ Ｙａｎｇ)是我国特有的珍贵树种ꎬ 种子具有生理休眠特性ꎮ 本文以细叶楠

种子为实验材料ꎬ 研究不同低温层积处理时间(０、 ２０、 ４０、 ６０ ｄ)对细叶楠种子发芽率、 营养物质(淀粉、 可溶

性糖、 可溶性蛋白)、 过氧化物酶(ＰＯＤ)以及内源激素脱落酸(ＡＢＡ)、 赤霉素(ＧＡ３)、 生长素( ＩＡＡ)、 玉米素核

苷(ＺＲ)的影响ꎬ 分析细叶楠种子萌发与其生理指标的相关性ꎮ 结果显示: (１)低温层积可以有效打破细叶楠种

子的休眠ꎬ 且处理 ６０ ｄ 效果最佳ꎮ (２)在低温层积过程ꎬ 细叶楠种子萌发时间缩短ꎬ 发芽率提高ꎻ 种子内淀粉

含量降低ꎬ 可溶性糖和可溶性蛋白含量升高ꎻ ＰＯＤ 活性上升ꎻ ＡＢＡ 含量下降ꎬ ＧＡ３、 ＩＡＡ 含量增加ꎬ 而 ＺＲ 含

量先上升后下降ꎮ (３)细叶楠种子休眠的解除与萌发与其体内营养物质含量、 ＰＯＤ 活性以及内源激素含量的变

化密切相关ꎮ
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　 　 细叶楠(Ｐｈｏｅｂｅ ｈｕｉ Ｃｈｅｎｇ ｅｘ Ｙａｎｇ)又名细

叶桢楠ꎬ 为樟科楠属常绿大乔木ꎬ 是我国独有的珍

贵用材树种[１] 和渐危物种[２]ꎮ 细叶楠木材稳定性

好ꎬ 是优质的装饰用材[３]ꎻ 其绿荫效果较好ꎬ 有

抗大气污染的特性ꎬ 亦是优良的园林绿化树种[４]ꎮ
此外ꎬ 细叶楠提取物被证明有抗癌作用ꎬ 具有药用

价值[５]ꎮ 然而细叶楠种子具有休眠特性ꎬ 在自然

界中发芽率低ꎬ 经过长时间的休眠后ꎬ 种子逐渐失

去活力ꎮ 作为湖南的乡土树种ꎬ 细叶楠目前主要以

小片天然林分或散生木形式保存[１]ꎮ
种子休眠是指具有生活力的种子在适宜的萌发

条件(温度、 水分和氧气等)下仍不能正常发芽的

现象[６]ꎮ 它是植物生命周期中的一个重要阶段[６]ꎬ
但在生产实践中降低了种子价值ꎬ 严重影响植物产

量和质量[７]ꎮ 种子的休眠特性给珍贵树种种质资

源的保存和繁殖带来了一定的困难ꎮ 如何解除珍贵

树种种子的休眠已成为如今的研究热点ꎬ 而解除休

眠过程的生理机制更是受到了众多关注ꎮ 低温层积

处理可以有效解除种子的生理休眠ꎬ 使种子能在层

积过程中完成一系列生理变化和后熟过程[８]ꎮ 马

拉青呼[９]在 ４ 个品种桧柏(Ｓａｂｉｎａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌ.)
Ａｎｔ.)种子的休眠特性及萌发生理研究中发现ꎬ 桧

柏种子在常规环境下均不能萌发ꎬ 而经过低温层积

后出现萌发现象ꎬ 说明低温层积可以打破其生理休

眠状态ꎮ 李金霞[１０]研究发现ꎬ 榧树(Ｔｏｒｒｅｙａ ｇｒａｎ￣
ｄｉｓ Ｆｏｒｔ. ｅｘ Ｌｉｎｄｌ.)种子在层积过程中可溶性蛋白

质含量逐渐降低ꎮ 孙海燕等[１１] 研究显示ꎬ 低温层

积处理凤丹(Ｐａｅｏｎｉａ ｏｓｔｉｉ Ｔ. Ｈｏｎｇ ＆ Ｊ. Ｘ. Ｚｈａｎｇ)
种子可以解除种子休眠ꎬ 处理过程中过氧化物酶

(ＰＯＤ)活性不断增强ꎬ 淀粉逐渐被分解ꎬ 为种子

的各种代谢活动提供能量ꎮ 司倩倩等[１２] 报道ꎬ 低

温层积可有效打破玉铃花(Ｓｔｙｒａｘ ｏｂａｓｓｉａ Ｓｉｅｂｏｌｄ
＆ Ｚｕｃｃａｒｉｎｉ)种子休眠ꎬ 且随着层积时间延长ꎬ 赤

霉素(ＧＡ３)含量明显上升ꎬ 脱落酸(ＡＢＡ)含量急

剧下降ꎬ 促进了种子萌发ꎮ

目前ꎬ 对于细叶楠的研究主要集中在细叶楠群

落分布特征[１３]、 种质资源研究[１４ꎬ １５]、 木材的挥发

性成分及提取物研究[５ꎬ１６ꎬ １７]、 苗期施肥[１８] 及耐寒

性研究[４]等方面ꎮ 对细叶楠种子在解除休眠过程

中的生理特性变化研究尚未见报道ꎮ 细叶楠作为湖

南的乡土树种ꎬ 目前主要分布于湖南省湘西自治州

的龙山县ꎮ 现存地的细叶楠种子产量少且结实不稳

定ꎬ 加之种子具有休眠特性ꎬ 这些因素形成了制约

细叶楠造林、 引种、 繁殖和育种的重要障碍ꎮ 对细

叶楠种子如何解除休眠、 解除休眠过程中生理生化

如何变化进行研究ꎬ 可以有效打破种子休眠ꎬ 提高

种子萌发率ꎬ 推动细叶楠这一珍贵树种的开发利

用ꎬ 为当地带来生态效益和经济效益ꎮ
本文以细叶楠种子为材料ꎬ 通过低温层积处

理ꎬ 测定不同处理阶段种子的营养物质含量、 酶活

性以及内源激素含量的变化规律ꎬ 揭示层积处理过

程中种子的生理变化ꎬ 旨在为解除细叶楠种子休

眠、 促进种子萌发提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

本实验以新鲜的细叶楠种子为材料ꎮ 细叶楠果

实均采自湖南省湘西自治州龙山县红岩溪镇洛塔乡

(２９°１７′Ｎꎬ １０９°５１′Ｅ)ꎬ 该地属于亚热带季风湿润

气候ꎬ 海拔约为 ７００ ｍꎬ 土层厚度约为 ６０ ｃｍꎬ 年

均降水量为 １３５７􀆰１ ｍｍꎬ 年均温为 １５􀆰４℃ꎬ 极

端低温为－１６􀆰６℃ꎬ 极端最高气温为 ３９􀆰２℃ꎬ 年

均日照时间为 １２７３ ｈꎮ 细叶楠成熟果实为黑紫

色ꎬ 母树树龄在 ５５ 年左右ꎬ 树高约为 １９􀆰２ ｍꎬ
胸径约为 ４２􀆰１ ｃｍꎬ 平均冠幅约为 ８􀆰３ ｍꎬ 长势

优良ꎮ 果实自然成熟后收集并带回中南林业科技

大学实验室ꎮ 果实用自来水浸泡 ２４ ｈꎬ 清洗干净ꎬ
去除果皮ꎬ 分离出种子ꎮ 种子呈深棕色ꎬ 椭圆形且一

端尖ꎬ 平均长度为 １１􀆰７７ ｍｍꎬ 平均宽度为 ７􀆰１７ ｍｍꎬ
千粒重为 ３１４􀆰２ ｇꎬ 种子含水量为 ３５􀆰１５％ꎮ
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１􀆰 ２　 种子层积处理

细叶楠种子用清水洗净后ꎬ 采用 １０％的多菌

灵消毒 ３０ ｍｉｎꎬ 再用蒸馏水冲洗 ３０ ｍｉｎꎮ 取足量

干净的沙子ꎬ 放于 １３０℃烘箱高温消毒 ６ ｈ 后冷却

至室温ꎮ 将种子和湿沙按照 １ ∶ ３ 的体积均匀混合ꎬ
沙子含水量为 １０％ꎬ 放在 ４℃冰箱中低温层积ꎮ
１􀆰 ３　 种子萌发实验

在层积 ０、 ２０、 ４０、 ６０ ｄ 时随机选取新鲜饱

满的细叶楠种子 ４ 份ꎬ 每份 ２０ 粒ꎬ 共 ８０ 粒ꎮ 将

种子放入 ０􀆰１％高锰酸钾中浸泡消毒 ３０ ｍｉｎꎬ 继而

用蒸馏水冲洗 ３０ ｍｉｎꎮ 将双层滤纸铺在自制发芽

床中ꎬ 将种子放在滤纸上ꎬ 在 ２５℃恒温培养室(光
照时间 １２ ｈ)内进行发芽试验ꎬ 以胚根突破种皮长

到与种子等长时为发芽标准进行计数ꎬ 计算发芽率

(ＧＰ)ꎮ
１􀆰 ４　 材料采集及指标测定

在层积 ０、 ２０、 ４０、 ６０ ｄ 时各随机选取细叶

楠种子 ３０ ｇꎬ 对其淀粉(ＳＴ)、 可溶性糖(ＳＳ)、 可

溶性蛋白(ＳＰ)含量、 过氧化物酶活性、 内源激素

(ＡＢＡ、 ＧＡ３、 生长素( ＩＡＡ)、 玉米素核苷(ＺＲ))
含量等指标进行测定ꎮ ＳＴ 含量采用蒽酮比色法测

定ꎻ ＳＳ 含量采用蒽酮比色法测定ꎻ ＳＰ 含量采用考

马斯亮蓝 Ｇ￣２５０ 法测定ꎻ ＰＯＤ 活性采用愈创木酚

法测定ꎻ ＡＢＡ、 ＧＡ３、 ＩＡＡ、 ＺＲ 含量采用酶联免疫

法测定[１９]ꎮ
１􀆰 ５　 数据处理

数据采用 Ｅｘｃｅｌ 软件进行处理并作图ꎬ 采用

ＳＰＳＳ ２２􀆰０ 软件进行单因素方差分析、 多重比较和

相关性分析ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 低温层积对细叶楠种子发芽率的影响

由表 １ 可知ꎬ 层积时间不同的细叶楠种子发芽

率差异显著(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ 层积 ６０ ｄ 的细叶楠种子

在第 ５ ｄ 时开始萌发ꎬ 层积 ２０ 和 ４０ ｄ 的种子则在

７ ｄ 后陆续开始萌发ꎬ 而层积 ０ ｄ 的种子在第 ２４ ｄ
才开始萌发ꎮ 整个发芽过程中ꎬ 层积 ６０ ｄ 的种子

萌发速度最快ꎬ 发芽率最高ꎬ 而层积 ０ ｄ 的种子萌

发速度最慢、 发芽率最低ꎮ 种子置床 １０ ｄ 时ꎬ 层

积 ６０ ｄ 的细叶楠种子发芽率是 ４０ ｄ 的 ２ 倍ꎬ ２０ ｄ
的 ４ 倍ꎬ 且差异显著(Ｐ < ０􀆰０５)ꎻ 置床 ２０ ｄ 时ꎬ
层积 ６０ ｄ 的细叶楠种子发芽率是 ４０ ｄ 的 １􀆰８１ 倍ꎬ
２０ ｄ 的 ２􀆰９ 倍ꎬ 与其他处理组的差异均达显著水

平(Ｐ < ０􀆰０５)ꎻ 置床 ３０ ｄ 时ꎬ 层积 ６０ ｄ 种子的发

芽率是 ０ ｄ 的 ２􀆰３８ 倍ꎬ ２０ ｄ 的 １􀆰２７ 倍ꎬ 但与层积

４０ ｄ 处理组无显著差异(Ｐ > ０􀆰０５)ꎻ 置床 ４０ ｄ
时ꎬ 层积 ６０ ｄ 种子的发芽率达到 ９０％ꎬ 比 ０、 ２０、
４０ ｄ 的 发 芽 率 分 别 高 ３４􀆰７５％、 １７􀆰２５％ 和

１０􀆰００％ꎬ 与 ０、 ２０ ｄ 处理组的差异显著 ( Ｐ <
０􀆰０５)ꎬ 与 ４０ ｄ 处理组的差异不显著(Ｐ > ０􀆰 ０５)ꎮ
２􀆰 ２　 低温层积对细叶楠种子内淀粉和可溶性糖含

量的影响

随着低温层积时间的延长ꎬ 细叶楠种子内淀

粉含量呈下降趋势(图 １)ꎮ 层积 ０ ｄ 时ꎬ 细叶楠

种子内淀粉含量最高ꎬ 为 ６３􀆰００ ｍｇ / ｇꎻ 层积

２０ ｄ时ꎬ 淀粉含量降低了 ６􀆰１７％ꎻ ４０ ｄ 时ꎬ 淀粉

含量降低了 １６􀆰３３％ꎻ 到层积 ６０ ｄ 时ꎬ 淀粉含量

最低ꎬ 降低了 ２５􀆰７５％ꎬ 且各处理组间差异显著

(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ
可溶性糖含量在层积前期波动不大ꎬ 后期明显

增加ꎬ 总体呈上升趋势(图 １)ꎮ 层积 ０ ｄ 时ꎬ 可溶

性糖含量为 ２７􀆰５５ ｍｇ / ｇꎻ ２０ ｄ 处理组较 ０ ｄ 降低

了 ０􀆰８９ ｍｇ / ｇꎬ 但差异不显著(Ｐ > ０􀆰０５)ꎻ 层积

４０ ｄ 后ꎬ 种子内可溶性糖含量升高ꎻ 层积 ６０ ｄ 时

可溶性糖含量最高ꎬ 为 ４８􀆰５３ ｍｇ / ｇꎬ 比 ０ ｄ 升高

了 ７３􀆰２０％ꎬ 且与其他处理组差异显著(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ
表 １　 不同层积时间处理对细叶楠种子发芽率的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｒａｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｈｕｉ ｓｅｅｄｓ

发芽时间
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ /

ｄａｙ

发芽率 / ％　 Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

处理 ０ ｄ
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ０ ｄ

处理 ２０ ｄ
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ２０ ｄ

处理 ４０ ｄ
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ４０ ｄ

处理 ６０ ｄ
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ６０ ｄ

１０ ０ｃ ３.７５ ± ４.７９ｂｃ ７.５０ ± ２.８９ｂ １５.００ ± ４.０８ａ
２０ ０ｄ １２.５０ ± ５.００ｃ ２０.００ ± ４.０８ｂ ３６.２５ ± ４.７９ａ
３０ ３２.５０ ± ８.６６ｃ ６１.２５ ± ４.７９ｂ ６８.７５ ± ６.２９ａｂ ７７.５０ ± ６.４３ａ
４０ ５６.２５ ± ７.５０ｃ ７３.７５ ± ８.５４ｂ ８０.００ ± ９.１３ａｂ ９０.００ ± ４.０８ａ

　 　 注:表中数据均为平均值 ± 标准误ꎬ同行不同小写字母表示处理间在 Ｐ < ０.０５ 水平上差异显著ꎮ
Ｎｏｔｅｓ: Ａｌｌ ｄａｔａ ａｒｅ ｍｅａｎｓ ± ＳＤ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ Ｐ < ０.０５ ｌｅｖｅｌ.

００４ 植 物 科 学 学 报 第 ４０ 卷　
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不同小写字母表示处理间在 Ｐ < ０􀆰０５ 水平上差异显著ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ
Ｐ < ０􀆰０５ ｌｅｖｅｌ. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同低温层积时间对
细叶楠种子内淀粉和可溶性糖含量的影响

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｄ ｓｔｒａｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｎ
ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｈｕｉ

２􀆰 ３　 低温层积对细叶楠种子内可溶性蛋白含量的

影响

分析结果表明ꎬ 细叶楠种子体内可溶性蛋白

含量随层积时间的延长呈上升趋势(图 ２)ꎮ 层积

０ ｄ 的细叶楠种子内可溶性蛋白的含量最低ꎬ 为

５５􀆰３７ ｍｇ / ｇꎻ 层积 ２０ ｄ 时ꎬ 可溶性蛋白含量增

加了 ３２􀆰８４％ꎬ 且差异显著(Ｐ < ０􀆰０５)ꎻ 层积４０ ｄ
时的可溶性蛋白含量是 ０ ｄ 的 １􀆰６７ 倍ꎻ 层积 ６０ ｄ
时含量最高ꎬ 分别是 ０、 ２０、 ４０ ｄ 处理组种子的

２􀆰２４、 １􀆰６８ 和 １􀆰３４ 倍ꎬ 且各处理组间差异显著

(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ
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图 ２　 不同低温层积时间对
细叶楠种子内可溶性蛋白含量的影响

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｄ ｓｔｒａｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｎ
ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｈｕｉ ｓｅｅｄｓ

２􀆰 ４　 低温层积对细叶楠种子内 ＰＯＤ 活性的影响

由图 ３ 可知ꎬ 细叶楠种子 ＰＯＤ 活性随层积时

间延长而增大ꎮ 层积 ０ ｄ 时ꎬ ＰＯＤ 活性最低ꎻ 层

积 ２０ ｄ 时ꎬ ＰＯＤ 活性增加了 ３５􀆰４６％ꎻ 层积 ４０ ｄ
时ꎬ ＰＯＤ 活性达到 ０ ｄ 时的 ２􀆰５ 倍ꎻ 层积 ６０ ｄ
时ꎬ 种子 ＰＯＤ 活性最高ꎮ 各处理组间差异均达到

显著水平(Ｐ < ０􀆰０５)
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图 ３　 不同低温层积时间对
细叶楠种子内 ＰＯＤ活性的影响

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｄ ｓｔｒａｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｎ
ＰＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｈｕｉ ｓｅｅｄｓ

２􀆰 ５　 低温层积对细叶楠种子内激素含量的影响

细叶楠种子内 ＡＢＡ 含量随着层积时间的延长

而不断降低(图 ４)ꎮ 层积 ０ ｄ 时ꎬ ＡＢＡ 含量最高ꎬ
为 ７７４􀆰４３ ｎｇ / ｇꎬ 而层积 ６０ ｄ 种子的 ＡＢＡ 含量最

低ꎬ 为 ３８８􀆰００ ｎｇ / ｇꎻ 层积 ２０、 ４０、 ６０ ｄ 的种子

ＡＢＡ 含量较 ０ ｄ 分别降低了 ２５􀆰１４％、 ４２􀆰４４％和

４９􀆰９０％ꎻ 且各处理组间差异显著(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ
细叶楠种子内 ＧＡ３含量随层积时间增加呈递

增趋势(图 ５)ꎮ 层积 ０ ｄ 时的 ＧＡ３含量较低ꎬ 为

１７６􀆰７７ ｎｇ / ｇꎻ ２０ ｄ 是 ０ ｄ 的 １􀆰２９ 倍ꎻ 层积 ４０ ｄ
较 ２０ ｄ 时增加了 ３􀆰５３％ꎬ 但二者差异不显著(Ｐ >
０􀆰０５)ꎻ 层积 ６０ ｄ 时 ＧＡ３含量最高ꎬ 为 ０ ｄ 时的

２􀆰１ 倍ꎬ 且 与 其 他 处 理 组 之 间 差 异 显 著 ( Ｐ <
０􀆰０５)ꎮ

细叶楠种子内 ＩＡＡ 含量随层积时间不断升高

(图 ６)ꎮ 层积 ０ ｄ 时ꎬ ＩＡＡ 含量最低ꎬ 为 １８􀆰２６ ｎｇ /
ｇꎻ 层积 ２０ ｄ 时ꎬ ＩＡＡ 含量比 ０ ｄ 高 ２２􀆰７７％ꎻ ４０ ｄ
时 ＩＡＡ 含量为 ０ ｄ 的 １􀆰８２ 倍ꎻ 层积 ６０ ｄ 处理组

的含 量 达 到 峰 值ꎬ 为 ３６􀆰４７ ｎｇ / ｇꎬ 比 ０ ｄ 高

９９􀆰７２％ꎻ 各处理组间含量差异显著(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ
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图 ４　 不同低温层积时间对
细叶楠种子内 ＡＢＡ含量的影响
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图 ５　 不同低温层积时间对
细叶楠种子内 ＧＡ３含量的影响
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图 ６　 不同低温层积时间对
细叶楠种子内 ＩＡＡ含量的影响

Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｄ ｓｔｒａｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｎ
ＩＡＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｈｕｉ ｓｅｅｄｓ

　 　 分析发现ꎬ 细叶楠种子内 ＺＲ 含量随层积处理

时间先上升后下降(图 ７)ꎮ 层积 ０ ｄ 时 ＺＲ 含量最

低ꎻ 层积 ２０ ｄ 时ꎬ ＺＲ 快速积累ꎬ 含量达到峰值ꎬ
为 ０ ｄ 的 １􀆰６７ 倍ꎻ 层积 ４０ ｄ 时ꎬ ＺＲ 含量较 ２０ ｄ
下降了 １６􀆰２４％ꎻ 层积 ６０ ｄ 时ꎬ ＺＲ 含量继续下降ꎬ
为 ２０ ｄ 处理组的 ７４􀆰７０％ꎻ 各处理组含量差异显

著(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ
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图 ７　 不同低温层积时间对
细叶楠种子内 ＺＲ含量的影响

Ｆｉｇ􀆰 ７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｄ ｓｔｒａｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｎ
ＺＲ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｈｕｉ ｓｅｅｄｓ

２􀆰 ６　 细叶楠种子生理指标相关性分析

研究发现ꎬ 发芽率与可溶性糖含量呈正相关ꎬ
相关性系数达到 ０􀆰８２４ꎬ 与可溶性蛋白显著正相

关ꎬ 相关系数为 ０􀆰９５６ꎬ 与淀粉呈显著负相关ꎬ 表

明淀粉的降解、 可溶性糖和可溶性蛋白的生成可以

促使种子萌发(表 ２)ꎮ ＰＯＤ 活性与发芽率呈正相

关ꎬ 相关系数达到 ０􀆰９０４(表 ２)ꎮ 内源激素 ＡＢＡ
含量与发芽率呈显著负相关ꎬ 相关系数达到

０􀆰９８６ꎬ 而 ＧＡ３、 ＩＡＡ、 ＺＲ 与发芽率均呈正相关ꎬ
相关系数分别是 ０􀆰９９２、 ０􀆰９３２ 和 ０􀆰４０８(表 ２)ꎬ
表明 ＡＢＡ 阻碍种子萌发ꎬ 而 ＧＡ３、 ＩＡＡ、 ＺＲ 对种

子萌发起到了正向作用ꎮ

３　 讨论

３􀆰 １　 低温层积过程中细叶楠种子萌发与营养物质

含量变化的关系

低温层积过程中ꎬ 种子内部会发生一系列生理

生化反应ꎬ 促使大分子贮藏物质转化成可吸收的小

分子物质ꎬ 从而诱导种子解除休眠ꎬ 促进萌发[２０]ꎮ
淀粉是种子萌发过程中重要的储能和供能物质[２１] ꎬ
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© Plant Science Journal    http://www.plantscience.cn



表 ２　 细叶楠种子生理指标相关性分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｈｕｉ ｓｅｅｄｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

发芽率
ＧＰ

淀粉
ＳＴ

可溶性糖
ＳＳ

可溶性蛋白
ＳＰ

过氧化物酶
ＰＯＤ

脱落酸
ＡＢＡ

赤霉素
ＧＡ３

吲哚乙酸
ＩＡＡ

玉米素核苷
ＺＲ

发芽率 ＧＰ １ －０.９５４∗ ０.８２４ ０.９５６∗ ０.９０４ －０.９８６∗ ０.９９２ ０.９３２ ０.４０８

淀粉 ＳＴ １ －０.９５４∗ －０.９９３∗∗ －０.９８６∗ ０.９５０ －０.９２５ －０.９８１∗ －０.１２０

可溶性糖 ＳＳ １ ０.９４８ ０.９８５∗ －０.８１７ ０.９０２ ０.９２５ －０.１８１

可溶性蛋白 ＳＰ １ ０.９８８∗ －０.９３３ ０.９６２∗ ０.９５２∗ ０.１３０

过氧化物酶 ＰＯＤ １ －０.８８６ ０.９５０ ０.９４８ －０.０２０

脱落酸 ＡＢＡ １ －０.８２５ －０.９６０∗ －０.４００

赤霉素 ＧＡ３ １ ０.８３３ ０.０８３

吲哚乙酸 ＩＡＡ １ ０.１３４

玉米素核苷 ＺＲ １

　 　 注:∗ 表示处理间在 Ｐ < ０.０５ 水平上差异显著ꎬ ∗∗表示处理间在 Ｐ < ０.０１ 水平上差异显著ꎮ
Ｎｏｔｅｓ:∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ Ｐ < ０.０５ ｌｅｖｅｌꎬ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ Ｐ < ０.０１ ｌｅｖｅｌ.

也是胚发育的结构性物质[２２ꎬ ２３]ꎮ 种子萌发初期ꎬ
种子内贮藏着大量的淀粉ꎬ 种子开始吸胀后ꎬ 淀粉

酶活性升高ꎬ 水解淀粉得到产物可溶性糖ꎬ 而可溶

性糖通过糖酵解和磷酸戊糖途径ꎬ 为种子萌发提供

能量[２１]ꎮ 可溶性糖与种子萌发密切相关ꎬ 不仅能

维持种子细胞渗透调节ꎬ 还有助于种子吸胀[２４]ꎬ
是糖代谢过程中的重要物质[２５]ꎮ 本研究发现ꎬ 随

着低温层积时间的延长ꎬ 细叶楠种子内的淀粉被不

断分解ꎬ 主要是由于种子萌发需要大量的能量物

质ꎬ 淀粉经淀粉酶水解成可提供能量的可溶性糖ꎬ
这也解释了为什么细叶楠种子体内可溶性糖得到快

速积累ꎮ 在相关性分析中ꎬ 淀粉含量与可溶性糖含

量呈显著负相关ꎬ 细叶楠种子的发芽率与与可溶性

糖含量呈正相关ꎬ 与淀粉含量呈显著负相关ꎮ 可见

细叶楠种子解除休眠过程中通过降解淀粉来促进可

溶性糖的生成ꎬ 通过糖酵解、 磷酸戊糖等途径为细

叶楠种子萌发储备供能物质ꎮ 这与张莉梅等[２６] 的

研究结果一致ꎮ
可溶性蛋白是种子体内参与各类代谢的主要酶

类等物质[２７ꎬ ２８]ꎬ 其含量增加不仅能够使种子保持

较低的渗透势ꎬ 利于种子吸水萌发ꎬ 而且会增强种

子对逆境的适应能力[２９]ꎬ 其含量高低直接反映了

种子新陈代谢的强度[３０]ꎮ 在整个低温层积过程中ꎬ
细叶楠种子内可溶性蛋白的含量不断增加ꎬ 且可溶

性蛋白含量与发芽率呈显著正相关ꎮ 这主要是因为

在低温层积过程中ꎬ 细叶楠种子逐步解除休眠ꎬ 种

子体内各种生理活动开始运转ꎬ 可溶性蛋白含量上

升ꎬ 种子代谢活动不断增强ꎮ 荆泉凯[３１] 在研究毛

酸浆(Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｌ.)种子时发现ꎬ 可溶

性蛋白质的含量由 ５􀆰６４ ｍｇ / ｇ 上升至 １２􀆰９０ ｍｇ /
ｇꎬ 其含量变化与种子萌发能力关系密切ꎮ
３􀆰 ２　 低温层积过程中细叶楠种子萌发与过氧化物

酶活性变化的关系

ＰＯＤ 是种子细胞内重要的酶系统ꎬ 参与多种

生理活动ꎬ 其活性与种子的代谢活性相关[２７]ꎮ
ＰＯＤ 酶可与酚酶偶联[３２]ꎬ 通过酚类物质与醌的可

逆氧化还原反应ꎬ 使脱氢酶辅酶(ＮＡＤＰＨ)氧化为

ＮＡＤＰ＋ꎬ 使葡萄糖￣６￣磷酸和 ６￣磷酸葡萄糖酸脱氢

氧化[３２]ꎬ 促进磷酸戊糖途径(ＨＭＰ)加速运转[３３]ꎬ
帮助营养物质代谢ꎬ 为种子萌发提供能量ꎮ 此外ꎬ
种子在吸胀萌发时ꎬ 会产生大量的活性氧自由基ꎬ
破坏种子的细胞结构ꎬ 而 ＰＯＤ 可以清除活性氧ꎬ
防止脂膜过氧化ꎬ 维持活性氧化代谢和种子正常的

生长发育[３４]ꎮ 本研究中ꎬ 随着低温层积时间的延

长ꎬ 细叶楠种子 ＰＯＤ 活性逐渐升高ꎮ 这主要是因

为细叶楠种子解除休眠过程中ꎬ 呼吸作用和代谢作

用不断加强ꎬ 需要提高 ＰＯＤ 酶活性来保障种子内

部生理活动的正常进行ꎬ 而 ＰＯＤ 酶活性的增强有

助于种子解除休眠ꎬ 从而促进种子萌发ꎮ 这与王佳

源[３２]的研究结果一致ꎮ
３􀆰 ３　 低温层积过程中细叶楠种子萌发与内源激素

含量变化的关系

植物激素是调控种子休眠与萌发过程中最重要

的内源因素[３５]ꎮ 内源激素含量的变化与种子萌发

密切相关ꎬ 激素能够通过信号转导对各种生理变化

做出反应ꎬ 从而调控种子的休眠和萌发[３６]ꎮ ＡＢＡ
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被认为是导致种子休眠的主要因子[３７]ꎬ 其通过抑

制核酸代谢ꎬ 阻碍蛋白质和有关酶合成ꎬ 导致种子

休眠[３８]ꎮ 低温层积过程中ꎬ 细叶楠种子内 ＡＢＡ 含

量显著下降ꎮ ＧＡ３作为种子萌发的必需物质ꎬ 被认

为是解除种子休眠的重要因子[３９]ꎬ 可以促进种子

内贮 藏 物 质 的 分 解ꎬ 诱 导 α￣淀 粉 酶 进 行 释

放[４０ꎬ ４１]ꎬ 促进种子萌发ꎮ 随着低温层积时间的延

长ꎬ 细叶楠种子内 ＧＡ３含量升高ꎬ 说明低温层积

有助于 ＧＡ３的增加ꎮ 而 ＺＲ 是以天然形式存在的细

胞分裂素ꎬ 可促进细胞分裂ꎬ 诱导芽的增殖ꎮ 同

时ꎬ ＺＲ 可以减缓 ＡＢＡ 对种子萌发的抑制作用ꎬ 与

ＡＢＡ 具有拮抗作用[３５]ꎮ 随着低温层积时间的延

长ꎬ ＺＲ 的含量先上升后下降ꎬ 但总体上是增加的ꎬ
说明低温层积可以促进细叶细叶楠种子积累 ＺＲꎮ
ＩＡＡ 解除种子休眠方面的相关研究较少ꎬ 却也对种

子休眠起到了调控作用[４２]ꎮ 在整个低温层积过程

中ꎬ 细叶楠种子内 ＩＡＡ 也不断积累ꎮ 本研究中ꎬ
细叶楠种子具有生理休眠特性ꎬ 其发芽率与内源激

素含量密切相关ꎮ 未层积的细叶楠种子 ４０ ｄ 的发

芽率为 ５６􀆰２５％ꎬ 而层积 ６０ ｄ 的种子发芽率达到

９０％ꎮ 经过低温层积ꎬ 细叶楠种子体内 ＺＲ 大量增

加ꎬ 拮抗了 ＡＢＡ 的抑制作用ꎮ 因而ꎬ 在 ＧＡ３的诱

导下ꎬ 细叶楠种子的发芽率得到了显著升高ꎮ 低温

层积后期ꎬ 细叶楠种子的休眠已被逐渐解除ꎬ 此

时ꎬ ＧＡ３快速积累ꎬ 种子内 ＡＢＡ 含量处在较低水

平ꎬ 而 ＺＲ 含量的降低可能是因为 ＡＢＡ 对 ＧＡ３的

抑制不显著ꎬ 种子不需要再生成 ＺＲ 来缓解这种抑

制效应ꎮ 而 ＩＡＡ 的积累也对细叶楠种子解除休眠

与萌发起到了正向调控作用ꎮ 金雅琴等[３７] 发现梾

木(Ｃｏｒｎｕｓ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌａ Ｗａｌｌ.)种子中 ＩＡＡ 含量在

层积处理初期迅速降低ꎬ 一段时间后又显著升高ꎻ
ＡＢＡ 含量在层积前期较高ꎬ 但随着处理时间的延

长趋于下降ꎻ ＧＡ 含量随层积处理时间的延长逐渐

增大ꎻ 而 ＺＲ 含量相对较为平稳ꎬ 但整体呈增高趋

势ꎻ 在上述 ４ 种激素的共同作用下有效解除了种子

的休眠ꎬ 促进种子的萌发ꎮ 这一现象与本研究的结

果基本一致ꎮ
３􀆰 ４　 低温层积对细叶楠种子萌发的影响

低温层积处理是常见解除种子生理休眠的手

段ꎬ 能够促进氧在水中的溶解度ꎬ 使得种子的含氧

量增加ꎬ 增强种子的呼吸作用[３１]ꎮ 本研究中ꎬ 低

温层积前细叶楠种子体内积累了大量的淀粉ꎻ 层积

后ꎬ 种子内酶的合成与活性均增加ꎬ 可溶性糖、 可

溶性蛋白的含量升高以及过氧化物酶活性升高ꎬ 为

种子萌发提供了呼吸基质和能量ꎮ 细叶楠种子发芽

率与淀粉含量呈显著负相关ꎬ 主要是因为种子内淀

粉酶活性较低ꎬ 无法水解高含量的淀粉ꎬ 从而不能

提供能量ꎬ 阻碍了种子萌发ꎮ 细叶楠种子发芽率与

可溶性糖含量及 ＰＯＤ 活性呈正相关ꎬ 与可溶性蛋

白呈显著正相关ꎮ
有研究证明ꎬ 低温情况下种子对 ＡＢＡ 和 ＧＡ３

更为敏感ꎬ 从而增加了种子发芽力的差异性[４３]ꎮ
激素能够通过信号转导对种子内各种生理变化做出

反应ꎬ ＺＲ 含量的升高能够拮抗 ＡＢＡ 的抑制作用ꎬ
ＧＡ３含量的升高诱导 α－淀粉酶的合成ꎬ 加快了淀

粉的水解过程ꎬ 过氧化物酶活性升高ꎬ 促进了磷酸

戊糖途径ꎬ 有利于种子萌发过程中的能量供应ꎬ
ＩＡＡ 也协同促进了种子萌发ꎮ 在本研究中ꎬ ＡＢＡ
含量与种子发芽率与呈显著负相关ꎬ 说明高浓度的

ＡＢＡ 能够抑制种子萌发ꎻ ＧＡ３含量、 ＩＡＡ 含量与种

子发芽率呈正相关ꎬ 表明它们对细叶楠种子解除休

眠和萌发起到了正向作用ꎮ 细叶楠作为珍贵的用材

树种ꎬ 在自然界中ꎬ 种子成熟后很难正常萌发ꎬ 且

成活率低ꎬ 不利于苗木繁育和规模化种植ꎮ 低温层

积帮助细叶楠种子解除了生理休眠ꎬ 经过低温层积

的种子置床第 ７ 天即可发芽ꎬ 且有效地提高了种子

发芽率ꎮ Ｌｉ 等[４４] 研究发现温层积可打破闽楠

(Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ (Ｈｅｍｓｌ.) Ｙａｎｇ) 种子的休眠ꎬ
提高种子的发芽率ꎮ 尹德洁等[４５] 在研究单叶蔓荆

(Ｖｉｔｅｘ ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉａ Ｌ. ｆ.)种子休眠时发现ꎬ 低温层

积 ９０ 天可破除种子的休眠ꎬ 促进种子萌发ꎮ 薛晨

阳等[４６] 发现低温层积处理黄精 ( Ｐｏｌｙｇｏｎａｔｕｍ
ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ Ｄｅｌａｒ. ｅｘ Ｒｅｄｏｕｔｅ)种子时ꎬ 主要贮藏物

质在各类酶促反应下分解为可溶性糖和可溶性蛋白

等小分子化合物ꎬ 为种子胚的分化发育提供能量ꎬ
从而促进种子萌发ꎮ 赵婕等[４７] 研究东京野茉莉

(Ｓｔｙｒａｘ ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｉｓ (Ｐｉｅｒｒｅ) Ｃｒａｉｂ ｅｘ Ｈａｒｔｗ.)种

子时发现ꎬ 休眠能被低温层积处理解除ꎮ 张俊杰

等[４８] 在金丝李(Ｇａｒｃｉｎｉａ ｐａｕｃｉｎｅｒｖｉｓ Ｃｈｕｎ ＆ Ｆ.
Ｃ. Ｈｏｗ)种子中也得到了相同的结论ꎮ

４　 结论

在低温层积过程中ꎬ 细叶楠种子内淀粉不断水

解成可溶性糖ꎬ 为种子萌发提供了呼吸基质和能
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量ꎮ 抗氧化酶 ＰＯＤ 活性升高ꎬ 能有效清除种子萌

发过程中产生的活性氧ꎬ 保护种子细胞结构ꎮ 萌发

抑制物 ＡＢＡ 含量降低ꎬ 萌发促进物 ＧＡ３、 ＩＡＡ、
ＺＲ 含量总体增加ꎮ 因此ꎬ 低温层积处理可解除细

叶楠种子休眠ꎬ 使其发芽时间缩短ꎬ 发芽率提高ꎮ
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