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辽东栎种子的顽拗性———脱水和低温敏感性

程继铭ꎬ 闫兴富∗

( 国家民委生态系统建模及应用重点实验室 北方民族大学 生物科学与工程学院ꎬ 银川 ７５００２１ )

摘 　 要: 该文采用硅胶(快速脱水)和 ３５ ℃电子恒温干燥箱中脱水(缓慢脱水)、冷藏(４ ℃)和冻藏(－４ ℃)
的方法ꎬ研究了辽东栎种子的脱水和低温敏感性及其对种子萌发的影响ꎮ 结果表明:辽东栎种子成熟散落

时具有较高的含水量(９６.０％)和萌发率(７８.９％)ꎬ无论是快速脱水还是缓慢脱水ꎬ萌发率、萌发速率、萌发

指数和活力指数均随着脱水时间的延长和含水量的降低呈现减小的趋势ꎬ至脱水 ９６ ｈ 后(快速和缓慢脱水

种子含水量分别为 ６６.０％和 ６９.８％)ꎬ种子全部失去活力ꎮ 辽东栎种子活力与含水量呈显著的正相关关系ꎬ
但轻度脱水可促进种子萌发ꎬ快速脱水种子比缓慢脱水种子具有更高的脱水耐性ꎮ 辽东栎种子不能耐受低

温贮藏ꎬ萌发率、萌发速率、萌发指数和活力指数在 ４ ℃下冷藏 ３０ ｄ 或－４ ℃下冻藏 ６ ｈ 后均显著降低ꎬ冷藏

９０ ｄ 或冻藏 ４８ ｈ 后种子全部丧失活力ꎮ
关键词: 辽东栎ꎬ 脱水耐性ꎬ 低温贮藏ꎬ 种子活力
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　 　 根据种子贮藏行为的差异ꎬ可将种子分为正常

性种子 ( ｏｒｔｈｏｄｏｘ ｓｅｅｄ) 和顽拗性种子 ( ｒｅｃａｌｃｉｔｒａｎｔ
ｓｅｅｄ) ２ 种类型(Ｒｏｂｅｒｔｓꎬ １９７３)ꎬ前者在发育过程中

经历一个明显的脱水阶段ꎬ因而可在较低含水量条

件下长期保存ꎬ而后者在发育期间不经历成熟脱水

过程ꎬ散落时仍保持较高的含水量和代谢活性ꎬ因
而对脱水反应敏感(Ｂｅｒｊａｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｎｔｕｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 顽拗性种子在同一植物内和不同植物间具

有高度、中度和轻度顽拗性之分(文彬ꎬ２００８ꎻ Ｊａｙａ￣
ｓｕｒｉｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ对于同一批种子而言ꎬ脱水速

度不同ꎬ其脱水耐性也有差异ꎮ 一般认为ꎬ快速脱

水比缓慢脱水更有利于种子在较低含水量条件下

存活(Ｗｅｓｌｅｙ￣Ｓｍｉｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎬ即种子在脱水至

含水量相同的条件下ꎬ快速脱水的种子活力更高ꎬ
因为快速脱水可缩短种子脱水胁迫的时间ꎬ从而降

低代谢胁迫的积累(Ｗａｌｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｂｅｒｊａｋ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４)ꎻ相反ꎬ缓慢脱水延长了水分在种子内保

持的时间而加剧引起种子伤害的劣变 (Ｗａｔｅｒｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００１)ꎮ 例如ꎬ木菠萝(Ａｒｔｏｃａｒｐｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｓ)
种子的胚轴脱水至含水量约 ０.３７ ｇｇ￣１时ꎬ慢速脱

水和快速脱水种子的存活率分别为 ０ 和 １００％
(Ｗｅｓｌｅｙ￣Ｓｍｉｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎬ顽拗性的假槟榔(Ａｒ￣
ｃｈｏｎｔｏｐｈｏｅｎｉｘ ａｌｅｘａｎｄｒａｅ)种子也有类似的脱水反应

(邵玉涛等ꎬ ２００６)ꎮ 在顽拗性种子生物学研究中ꎬ
通常用种子含水量作为评价种子脱水耐性的指标

(李磊等ꎬ ２０１４)ꎬ顽拗性种子存在一个含水量临界

值ꎬ当种子脱水至这一含水量临界值以下时ꎬ活力

会迅速降低(Ｐａｍｍｅｎｔｅｒ ＆ Ｂｅｒｊａｋꎬ ２０００ꎻ 何惠英和

宋松泉ꎬ ２００３)ꎮ
顽拗性种子不仅对脱水反应敏感ꎬ而且还因

其成熟时具有较高含水量而对通常的低温贮藏条

件反应敏感(Ｌｉ ＆ Ｐｒｉｔｃｈａｒｄꎬ ２００９ꎻ Ｗａｌｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２０１３)ꎬ即在适合正常性种子贮藏的条件下ꎬ顽拗

性种子的贮藏寿命一般很短(文彬ꎬ２００８ꎻ Ｂｅｒｊａｋ ＆
Ｐａｍｍｅｎｔｅｒꎬ ２０１３)ꎬ因为其在种子发育和萌发阶段

之间没有明显的界限ꎬ在种子贮藏期间必须保持

其活力ꎬ导致其适宜贮藏的时间大大缩短ꎬ且在贮

藏期间容易自动萌发(辛霞等ꎬ ２００７)ꎮ 尽管温带

地区的顽拗型种子不能耐受脱水ꎬ但其可耐受较

低的 温 度 条 件 ( 文 彬ꎬ ２００８ )ꎮ 例 如ꎬ 栓 皮 栎

(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ)种子的发芽率在 ５ ℃下半密闭

贮藏 １００ ｄ 无显著降低ꎬ但在贮藏期间自动萌发现

象较为普遍(辛霞等ꎬ２００７)ꎮ 因此ꎬ探索此类种子

的低温贮藏技术仍是生产实践中面临的一项重要

任务ꎬ尤其是温带地区栎属植物的种子ꎬ秋季成熟

散落而春季萌发的适应性意味着其在漫长的冬季

可能会随时面临低温引起的死亡风险ꎮ
辽东栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ) 是我国暖温带

落叶阔叶顶极群落的重要优势树种之一ꎬ对暖温

带落叶阔叶林的外貌、结构、动态和种类组成都具

有重要影响ꎮ 基于种子繁殖的实生更新对维持辽

东栎遗传多样性和群落稳定性具有重要作用ꎬ但
该种子没有休眠期ꎬ种子成熟散落后可迅速萌发

建立幼苗ꎮ 种子顽拗性可能在栎属植物中普遍存

在( Ｄｉｃｋｉｅ ＆ Ｐｒｉｔｃｈａｒｄꎬ ２００２ꎻ Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ
闫兴富等(２０１１)通过沙埋和风干贮藏的方法证明

了辽东栎种子的轻度顽拗性ꎬ但有关其种子脱水

和低温耐性方面仍缺乏系统的研究ꎮ 本研究以取

自六盘山区的辽东栎种子为材料ꎬ研究了不同脱

水(缓慢脱水和快速脱水)和低温短期贮藏对种子

萌发的影响ꎬ研究结果不但可丰富和完善顽拗性

种子生态学理论ꎬ而且可为探索辽东栎种子的长

期贮藏方法及种苗繁育等林业生产实践提供

参考ꎮ
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１　 材料与方法

１.１ 种子的采集

试验用辽东栎种子于 ２０１６ 年 ９ 月 ２０ 日采自

六盘 山 国 家 自 然 保 护 区 ( １０６. ９°—１０６. ３０° Ｅꎬ
３５.１５°—３５.４１° Ｎ)龙潭林场的辽东栎植株林冠

下ꎬ于采集次日将种子带回实验室ꎬ挑选无虫蛀、
大小基本一致的种子备用ꎬ种子鲜重为 ( ３. ０５ ±
０.３８) ｇ (ｎ＝ １００)ꎮ
１.２ 种子脱水和含水量测定

１.２.１ 快速脱水(硅胶处理) 　 取大小为 ２０ ｃｍ ×
１５ ｃｍ 的自封袋 ２７ 个ꎬ先在袋内装入变色硅胶ꎬ取
上述挑选好的种子 ４０ 个(种子与硅胶的质量比约

１ ∶ １０)ꎬ手工剥皮后装入自封袋ꎬ单层摆放种子以

保证与硅胶充分接触ꎬ再将自封袋置于室温约 ２５
℃实验室内的干燥器中ꎻ分别脱水 １、２、４、８、１２、
２４、４８、７２、９６ ｈ 后ꎬ各取出 ３ 袋种子作为 ３ 次重复

进行种子含水量(ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ)和活力测定ꎻ取每

一袋内的 ６ 枚种子用于测定含水量ꎬ用电子天平

称其鲜重后再用单面刀片切成约 １ ｍｍ 厚的薄片ꎬ
置于 １０３ ℃的烘箱中烘干 ４８ ｈ 后称重ꎬ以干重为

基础计算种子含水量百分比ꎻ剩余种子用于活力

测定ꎮ 种子含水量和活力测定均以新采集的未进

行脱水处理种子作为对照ꎮ
１.２.２ 缓慢脱水(恒温干燥箱脱水) 　 取直径为 １２０
ｍｍ 的培养皿 ２７ 个ꎬ分别取上述挑选好的种子手

工剥皮后单层置于培养皿中ꎬ每一培养皿中 ４０ 个

种子ꎬ将培养皿加盖后置于 ３５ ℃的电子恒温干燥

箱中干燥脱水ꎻ分别在脱水处理 １、２、４、８、１２、２４、
４８、７２、９６ ｈ 后ꎬ各取出 ３ 个培养皿作为 ３ 次重复

进行种子含水量和活力测定ꎬ种子含水量测定方

法同上ꎻ剩余种子用于活力测定ꎮ 种子含水量和

活力测定均以新采集且未进行脱水处理的种子作

为对照ꎮ
１.３ 种子低温贮藏

冷藏:取大小为 ２５ ｃｍ × １５ ｃｍ 的透气尼龙网

袋 １５ 个ꎬ将上述挑选好的种子手工剥皮后装入网

袋内ꎬ每一网袋装入种子各 ３０ 个ꎬ然后将装好种

子的网袋置于 ４ ℃冰箱内贮藏ꎬ分别于贮藏的 ７、

１４、３０、６０、９０ ｄ 后ꎬ各取 ３ 袋作为 ３ 次重复进行种

子活力测定ꎮ
冻藏:取与上述大小相同的透气尼龙网袋 １８

个ꎬ将种子手工剥皮后每一网各装入 ３０ 个ꎬ网袋

置于－４ ℃冰箱内贮藏ꎬ分别于贮藏的 １、３、６、１２、
２４、４８ ｈ 后ꎬ各取 ３ 袋作为 ３ 次重复进行种子活力

测定ꎮ 冷藏和冻藏处理种子均以新采集且未经贮

藏的种子作为对照ꎮ
１.４ 种子萌发和相关参数计算

种子萌发于 １４ ｈ 光照 / １０ ｈ 黑暗(光照强度约

为 １４０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)条件下ꎬ光照下温度为 ２５
℃ꎬ黑暗为 １５ ℃ꎮ 取上述经脱水和贮藏处理的 ３０
个种子进行活力测定ꎬ将种子播于内径为 １２ ｃｍꎬ
装有约 １.５ ｃｍ 厚湿沙(用前以清水洗净后于 １０３
℃烘箱中烘干 ４８ ｈ)的培养皿中ꎻ播种时将种子平

放于湿沙中ꎬ轻压种子使与湿沙充分接触以利于

吸水ꎮ 播种后将培养皿置于 ＳＰＸ￣３３０￣Ｃ 智能人工

气候箱(上海琅玕设备有限公司)中ꎬ每 ２４ ｈ 观测

记录种子萌发一次ꎬ以胚根伸出 ５ ｍｍ 为萌发标准

(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ记录萌发的种子数ꎬ并测定萌

发种子的胚根长度ꎮ 萌发试验过程中适时浇水ꎬ
保持沙子湿润ꎬ连续观察记录至连续 ２ 周没有种

子萌发为止ꎮ
评价种子的活力参数包括种子萌发率( ｇｅｒｍｉ￣

ｎａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅꎬ ＧＰ)、萌发速率(ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎬ
ＧＲ)、萌发指数(ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘꎬ ＧＩ)和活力指数

(ｖｉｇｏｒ ｉｎｄｅｘꎬ ＶＩ)ꎬ分别按照以下公式计算:
　 ＧＰ ＝萌发种子数 /试验用种子总数×１００％ (１)
　 ＧＲ ＝∑(１００Ｇ ｉ ∕ｎｔｉ) (２)

式中:ｎ 为每一处理使用的种子数ꎻＧ ｉ为 ｔｉ( ｔｉ ＝
０ꎬ １ꎬ ２ꎬ ３ꎬ ∞ )天萌发的种子数ꎻ萌发速率越

大ꎬ表示萌发越快(Ｒｏｚｅｍａꎬ １９７５)ꎮ
ＧＩ＝∑Ｇ ｔ / Ｄ ｔ (３)
式中:Ｇ ｔ为时间 ｔ 天的萌发种子数ꎻＤ ｔ为萌发

试验天数ꎮ
ＶＩ＝萌发率× [幼苗根的长度( ｃｍ) ＋幼苗茎长

度(ｃｍ)] (Ｂｏｓｃａｇｌｉ ＆ Ｓｅｔｔｅꎬ ２００１) (本研究中只

计算胚根长度)ꎮ (４)
１.５ 数据统计分析

将本研究所得到的数据进行平方根转换后ꎬ用
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Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析法分析种子含水量与萌发率间的

相关性ꎻ用单因素方差(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)分析不同

脱水阶段与对照间种子含水量和萌发参数差异以

及不同贮藏时期及其与对照种子间萌发参数的差

异ꎮ 所有数据的统计分析均在 ＳＰＳＳ１３.０ 中进行ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 种子脱水过程中含水量与活力变化

从图 １ 可以看出ꎬ辽东栎种子在成熟散落时

(未脱水处理)具有较高的含水量(９６.０％)ꎬ快速

脱水 １ ｈ 后含水量即显著降低至 ８９.７％ꎬ而在缓慢

脱水的前 ２ 个阶段(脱水 １ ｈ 和 ２ ｈ)含水量降低相

对缓慢ꎬ至脱水处理 ４ ｈ 后种子含水量显著降低

(为 ８８.９％)ꎻ２ 种脱水方法的脱水速率均在脱水 ４

ｈ 至 ８ ｈ 间略有放缓ꎬ此后随着脱水时间的延长种

子含水量又快速降低ꎬ至脱水处理的最后阶段(７２
ｈ 至 ９６ ｈ)ꎬ含水量降幅均较小ꎮ

从图 ２ 可以看出ꎬ无论是快速还是缓慢脱水ꎬ随
着种子含水量的减少ꎬ种子活力(萌发率)呈降低的

趋势ꎮ Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析结果显示ꎬ种子活力均与含

水量呈显著正相关关系(Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数分别为

０.７７ 和 ０.８８ꎬＰ<０.０１)ꎻ在 ２ 种方法脱水的早期阶

段ꎬ种子活力都表现出一定的波动ꎬ但两种方法脱

水至种子含水量基本一致(快速脱水 ８ ｈ 和缓慢脱

水 １２ ｈ 后ꎬ含水量分别为 ８４.１％和 ８３.５％)时ꎬ快速

脱水种子萌发率(７７.８％)显著高于缓慢脱水种子

(５８.９％) (Ｐ<０.０５)ꎬ两者的萌发速率和萌发指数均

差异显著(Ｐ<０. ０５)ꎻ脱水 ９６ ｈ 后ꎬ含水量分别为

６６.０％和 ６９.８％时ꎬ种子全部失去活力ꎮ

图 １　 不同方式脱水对辽东栎种子含水量的影响
Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｇｉｍｅｓ ｏｆ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｓｅｅｄｓ

２.２ 脱水对种子萌发的影响

从图 ３ 可以看出ꎬ未经脱水处理的辽东栎种子

萌发率为 ７８.９％ꎬ不论是快速脱水还是缓慢脱水ꎬ
在脱水前期阶段种子萌发率均呈波动性增大趋

势ꎬ至脱水 ４ ｈ 达最大值(快速脱水和缓慢脱水分

别为 ９４.４％和 ８２.２％)ꎬ其中快速脱水的种子显著

高于对照ꎻ随着脱水时间的延长ꎬ萌发率持续降

低ꎬ １２ ｈ 后ꎬ快速和缓慢脱水均显著低于对照(Ｐ<
０.０５)ꎬ７２ ｈ 后ꎬ萌发率分别降为 ５３.３％和 ３８.９％ꎬ
脱水 ９６ ｈ 后ꎬ萌发率均降至 ０ꎮ

脱水延缓了种子萌发进程ꎬ不论是快速脱水

还是缓慢脱水ꎬ萌发速率均随脱水时间的延长呈

降低趋势ꎬ其中在脱水 ８ ｈ 后的各脱水阶段均显著

低于对照(Ｐ<０.０５)ꎬ尤其缓慢脱水条件下降幅更

大ꎬ脱水 ７２ ｈ 后ꎬ快速和缓慢脱水种子的萌发速率

分别为 ４.０３ 和 １.９０ꎮ 值得注意的是ꎬ种子快速脱

水 ４ ｈ 后萌发速率略有增大ꎬ但与对照间差异不

显著ꎮ
未脱水处理种子的萌发指数最大为 ３.３１ꎬ随

着脱水时间的延长呈减小趋势ꎮ 快速脱水 ４ ｈ 后

略有增大ꎬ脱水 ８ ｈ 后的各脱水阶段均显著小于对

照(Ｐ<０.０５)ꎻ而在缓慢脱水过程中ꎬ萌发指数则随
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图 ２　 辽东栎种子活力与含水量的关系
Ｆｉｇ. ２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｓｅｅｄ ｖｉａｂｉｌｉｔｉｅｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｗｉｔｈ ｔｈｅｉｒ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓ

脱水时间的延长持续减小ꎬ脱水 ４ ｈ 后的各脱水阶

段均显著小于对照(Ｐ<０.０５)ꎻ快速脱水和缓慢脱

水 ７２ ｈ 后的最小值分别为 １.０９ 和 ０.５７ꎮ
在快速脱水过程中ꎬ活力指数先呈波动性增

大趋势ꎬ脱水 ４ ｈ 后的最大值(５７１.０３)显著大于对

照(Ｐ<０.０５)ꎬ此后随着脱水时间的延长持续减小ꎬ
脱水 ７２ ｈ 后最小(２８３.３８)ꎬ其中脱水 ２４ ｈ 后的各

脱水阶段与对照间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 在缓慢脱

水过程中ꎬ活力指数在脱水 ４ ｈ 前的 ２ 个阶段逐渐

增大ꎬ但与对照间无显著差异ꎻ４ ｈ 后各脱水阶段

均显 著 小 于 对 照 ( Ｐ < ０. ０５ )ꎬ ７２ ｈ 后 降 低 至

２１１.５９ꎮ
２.３ 低温贮藏对种子萌发的影响

２.３.１ 冷藏　 冷藏 ７ ｄ 的种子萌发率降低至７１.１％ꎬ
但与对照差异不显著ꎬ１４ ｄ 后萌发率显著降低

(６８.９％)ꎬ ３０ ｄ 后急剧下降ꎬ ６０ ｄ 萌发率仅有

５.６％ꎬ９０ ｄ 后为 ０ꎮ 种子萌发速率在冷藏 ７ ｄ 后从

对照的 １１.０２ 降至 ８.４９ꎬ但 １４ ｄ 后又增大至１０.９４ꎬ
３０ ｄ 和 ６０ ｄ 后分别大幅降至 １.５０ 和 ０.５０ꎬ且均显

著低于对照和冷藏 ７ ｄ 和 １４ ｄ 种子(Ｐ<０.０５)ꎮ
萌发指数在冷藏 ７ ｄ 和 １４ ｄ 后均不同程度减

小(分别为 ２.５５ 和 ３.２８)ꎬ但与对照差异不显著ꎬ
在冷藏 ３０ ｄ 和 ６０ ｄ 后分别快速降低至 ０. ３２ 和

０.１５ꎬ两者均显著低于对照和其他冷藏时期种子

(Ｐ<０.０５)ꎮ 活力指数随着冷藏时间的延长逐渐减

小ꎬ在冷藏 ７、１４、３０、６０ ｄ 后从对照的 ４８５.１７ 分别

减小为 ４１７.３８、３８０.５９、９４.１８、２８.９８ꎬ且不同冷藏

时期及其与对照间均差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
２.３.２ 冻藏　 辽东栎种子在冻藏 １ ｈ 后萌发率即显

著降低(７２.２％)ꎬ此后随着冻藏时间的延长逐渐

降低ꎬ２４ ｈ 后萌发率仅有 ４６.７％ꎬ４８ ｈ 后全部丧失

活力ꎮ 萌发速率在冻藏 １ ｈ 后略有增大(１２.２７)ꎬ
但与对照间无显著差异ꎻ随着冻藏时间的延长ꎬ萌
发速率持续显著降低ꎬ各脱水阶段均显著低于脱

水 １ ｈ 种子(Ｐ<０.０５)ꎬ但除 ２４ ｈ 种子(４.６９)外的

其他脱水阶段均与对照间差异不显著ꎮ
萌发指数在冻藏 １ ｈ 后从对照种子的 ３.３１ 上

升至 ３.６８ꎬ但 ３ ｈ 后即显著减小(Ｐ<０.０５)ꎬ随着时

间的继续延长持续减小ꎬ２４ ｈ 后的最小值(１.４１)
显著低于对照和其他所有冻藏时期种子 ( Ｐ <
０.０５)ꎮ 活力指数随着冻藏时间的延长逐渐减小ꎬ
３ ｈ 后各贮藏时期均显著低于对照种子(Ｐ<０.０５)ꎬ
２４ ｈ 后达到最小值ꎬ为 ２５３.９０ꎬ显著低于对照和除

冻藏 ３ ｈ 外其他所有冻藏时期种子(Ｐ<０.０５)ꎮ

３　 讨论

六盘山区的辽东栎种子一般在 ９ 月中下旬成

熟脱落ꎬ这一时期该区正值雨季后期ꎬ种子成熟散

落于湿润的森林地表后可立即萌发ꎬ该种子属于

轻度顽拗性种子(闫兴富等ꎬ２０１１)ꎬ如遭遇干旱胁

迫可能因脱水而失去活力ꎮ 栎属植物种子的脱水

敏感性可能是普遍存在的 ( Ｄｉｃｋｉｅ ＆ Ｐｒｉｔｃｈａｒｄꎬ
２００２ꎻ 辛霞等ꎬ２００７ꎻ Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ研究发现ꎬ
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注: “ｎ”表示与对照种子间无显著差异ꎻ “∗”和“∗∗”分别表示与对照种子间在 Ｐ ＝ ０.０５ 和 Ｐ ＝ ０.０１ 水平上差异显著ꎮ
Ｎｏｔｅ: “ｎ” ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｗｉｔｈ ｃｏｎｔｒｏｌ (ｎｏｎ￣ｄｅｓｉｃｃａｔｅｄ) ｓｅｅｄｓꎻ “∗” ａｎｄ “∗∗” ｉｎｄｉｃａｔｅ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｗｉｔｈ ｃｏｎｔｒｏｌ ｓｅｅｄｓ ａｔ Ｐ＝０.０５ ａｎｄ Ｐ＝０.０１ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ３　 不同方式脱水对辽东栎种子萌发的影响
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｇｉｍｅｓ ｏｆ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ

新成熟散落的辽东栎种子具有较高含水量和萌发

率ꎬ在快速和缓慢脱水条件下ꎬ萌发率、萌发速率、
萌发指数和活力指数均随着脱水时间的延长和种

子含水量的降低呈减小趋势ꎬ这些结果证实了辽

东栎种子不能耐受脱水的典型顽拗性特征(邵玉

涛等ꎬ２００６ꎻ Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ种子未经历成熟前

的脱水阶段ꎬ散落时具有较高的含水量和代谢活

性ꎬ因而对脱水反应敏感(Ｎｔｕｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ即表

现出顽拗性的本质(Ｒｏｂｅｒｔｓꎬ １９７３ꎻ 何惠英和宋松

泉ꎬ２００３)ꎮ 顽拗性种子在成熟散落之前即已启动

萌发过程ꎬ是萌发中的“幼苗”ꎬ快速萌发有利于种

子尽快吸收利用土壤水分ꎬ因为成熟散落期和萌
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注: 不同小写字母表示不同贮藏时期间差异显著ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｏｒａｇｅ ｐｅｒｉｏｄｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ４　 冷藏对辽东栎种子萌发的影响
Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｏｌｄ ｓｔｏｒａｇｅ ｏｎ ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｓｅｅｄｓ

发期之间的间隔期越长ꎬ种子遭遇干旱脱水的风

险越大ꎮ 因此ꎬ顽拗性种子在成熟散落后大部分

快速萌发ꎬ从而表现出较高的萌发率ꎮ 辽东栎种

子的脱水敏感性和快速萌发特点也可能是对其分

布区生境长期适应的结果ꎬ种子在湿润的雨季末

散落可立即萌发ꎬ但此后要面临冬春季节的低温

和干旱ꎬ种子快速萌发后既可通过主根获取土壤

水分而缓解接下来的脱水伤害 ( Ｂｅｒｊａｋ ＆ Ｐａｍ￣
ｍｅｎｔｅｒꎬ ２０１３)ꎬ又可避免动物对种子的捕食和病

原体感染( Ｊａｙａｓｕｒｉｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ因为栎属植物

种子的萌发过程可将子叶中的大部分营养物质快

速转移至主根贮藏起来ꎬ这种特殊的萌发方式可

确保“幼苗”即使在子叶被动物捕食的情况下ꎬ也
可在翌年依赖主根贮藏的营养物质保障自身的存

活与生长ꎮ
顽拗性种子的脱水耐性不仅取决于其顽拗性

程度(Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ而且与脱水速率密切相

关ꎬ在一定含水量范围内ꎬ种子脱水速率越快ꎬ耐
受脱水能力越强(Ｗａｌｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎬ即快速脱

水可将顽拗性种子或胚(胚轴)脱水至更低含水量

而保持较高活力(Ｗｅｓｌｅｙ￣Ｓｍｉｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎬ不同

脱水速率下种子脱水耐性的差异可能与快速脱水

使种子暴露于中间含水量状态的伤害时间较短有

关(Ｗａｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｂｅｒｊａｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ 邵玉

涛等ꎬ２００６)ꎬ快速脱水引起的水分在种子中分布

不均也可能提高种子的脱水耐性(Ｔｏｍｐｓｅｔｔ ＆ Ｐｒｉｔ￣
ｃｈａｒｄꎬ １９９８)ꎮ 当然ꎬ也有种子活力与脱水方法无

关(Ｐｒｉｔｃｈａｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５)ꎬ甚至完全相反的研究

报道ꎬ例如ꎬ木奶果(Ｂａｃｃａｕｒｅａ ｒａｍｉｌｆｏｒａ)种子慢速

脱水时的耐性比快速脱水更高(路信等ꎬ２０１０)ꎮ
本研究中ꎬ尽管辽东栎种子活力与含水量呈显著

正相关关系ꎬ但快速脱水 ８ ｈ 和缓慢脱水 １２ ｈ 后ꎬ
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图 ５　 冻藏对辽东栎种子萌发的影响
Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｒｏｚｅｎ ｓｔｏｒａｇｅ ｏｎ ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｓｅｅｄｓ

含水量基本一致时ꎬ前者萌发率显著高于后者ꎬ且
两者的萌发速率和萌发指数均差异显著ꎮ 这一结

果表明ꎬ水分在种子内保持的时间越长ꎬ脱水对种

子发 生 劣 变 的 影 响 可 能 越 大 ( Ｗａｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１)ꎬ类似的研究报道还有很多(Ｗｅｓｌｅｙ￣Ｓｍｉｔｈ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ 邵玉涛等ꎬ２００６)ꎮ 有研究认为ꎬ快速脱

水对种子造成的危害主要是机械或物理伤害

(Ｌｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ因为快速脱水的种子在中等

含水量下经历的水基氧化积累导致的伤害时间相

对较短(Ｐａｍｍｅｎｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)ꎬ而缓慢脱水可能

主要 是 代 谢 改 变 和 损 伤 而 引 起 的 代 谢 伤 害

(Ｗａｌｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎬ具体机制仍有待于进一步

的深入研究ꎮ
研究结果显示ꎬ轻度脱水可促进顽拗性种子

萌发ꎬ 从 而 提 高 萌 发 率 ( Ｋｏｎｓｔａｎｔｉｎｉｄｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８ꎻ 路信等ꎬ２０１０ꎻ 闫兴富等ꎬ２０１１)ꎬ这一现象

与种子成熟散落时可能存在的后熟过程有关ꎬ在
这一后熟过程中ꎬ轻度脱水可促进种子的快速成

熟ꎬ诱导与发育相关的合成事件(例如贮藏物合

成)停止ꎬ并启动与种子萌发和幼苗生长相关的合

成过程(宋松泉和傅家瑞ꎬ１９９８)ꎬ从而打开启动种

子萌发过程的“开关”ꎮ 本研究中ꎬ不论快速脱水

还是缓慢脱水ꎬ辽东栎种子活力均在脱水前期阶

段呈波动性增大趋势ꎬ表现为萌发率、萌发速率、
萌发指数和活力指数增大ꎬ至脱水 ４ ｈ 萌发率达最

大值ꎬ即轻度脱水促进种子的萌发ꎮ 这些结果均

可从上述研究者的结论中得以证实ꎬ而且也可能

是种子轻度脱水促进幼苗建立的适应性反应ꎬ因
为幼苗一旦生根ꎬ即可获得种子阶段不能得到的

土壤水分供应 ( Ｂｅｒｊａｋ ＆ Ｐａｍｍｅｎｔｅｒꎬ ２０１３)ꎮ 因

此ꎬ在以辽东栎种子为材料的直播造林实践中ꎬ林
业生产部门通常在种子采收后将种子适当通风干

燥以促进种子快速萌发ꎮ
顽拗性种子的另一个特点是不能耐受低温ꎬ

在湿润条件下贮藏时易受低温伤害而丧失活力

(Ｌｉ ＆ Ｐｒｉｔｃｈａｒｄꎬ ２００９ꎻ Ｗａｌｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ即在
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适合正常性种子贮藏的低温、低含水量和密闭条

件下ꎬ顽拗性种子的贮藏寿命通常只有数周或数

月(Ｂｅｒｊａｋ ＆ Ｐａｍｍｅｎｔｅｒꎬ ２０１３)ꎬ甚至会加快种子

的死亡 (文彬ꎬ２００８)ꎮ 闫兴富和曹敏 ( ２００６) 认

为ꎬ要在不影响种子活力的前提下ꎬ在低至足以抑

制或减慢萌发而又高至足以阻止低温伤害的温度

下贮藏顽拗性种子ꎬ因为较高含水量和代谢活性

使其对通常的低温引起的伤害反应敏感 ( Ｌｉ ＆
Ｐｒｉｔｃｈａｒｄꎬ ２００９ꎻ Ｗａｌｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ甚至一些

高度顽拗性种子在任何贮藏条件下都会快速萌

发ꎬ以至于必须贮藏已经萌发的种子ꎮ 因此ꎬ在顽

拗性种子的贮藏实践中ꎬ只能通过适度降低贮藏

温度以延迟种子萌发(闫兴富等ꎬ２０１１)ꎮ 研究发

现ꎬ尽管辽东栎种子的部分萌发参数在低温贮藏

初期略有波动ꎬ但在冷藏和冻藏条件下ꎬ种子活力

均随贮藏时间延长呈减小趋势ꎬ萌发率、萌发速

率、萌发指数和活力指数在冷藏 ３０ ｄ 后均大幅减

小ꎬ冷藏 ６０ ｄ 后仅有 ５.６％的种子保持活力ꎬ冻藏

４８ ｈ 后种子活力全部丧失ꎮ 这些结果表明ꎬ尽管

轻度顽拗性的辽东栎种子能够耐受一定程度的低

温ꎬ并能够在野外自然条件下安全越冬(闫兴富

等ꎬ２０１１)ꎬ但其仅能耐受实验室内相对低温下的

短期贮藏ꎬ且其在发育和萌发阶段之间没有明显

界限ꎬ即缺乏正常性种子拥有的代谢关闭机制ꎬ导
致在低温贮藏期间自动萌发现象非常普遍(Ｄｅｖｉｎｅ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ 周立彪等ꎬ２０１３)ꎮ 另一方面ꎬ因为顽

拗性种子贮藏要求在水分饱和和保持种子活力的

条件下进行ꎬ随着贮藏时间的延长和自动萌发的

逐渐加剧ꎬ种子对低温和脱水反应可能更加敏感

(闫兴富等ꎬ２０１１ꎻ 周立彪等ꎬ２０１３)ꎮ 其他一些栎

属植物的顽拗性种子似乎对低温有较好的耐性ꎬ
如栓皮栎种子的活力在 ５ ℃下贮藏 １００ ｄ 后仍无

显著降低(辛霞等ꎬ２００７)ꎬ冬青栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｉｌｅｘ)种
子在 ３ ℃下贮藏 １１ 个月仍可保持较高活力( Ｐａｓ￣
ｑｕｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ红栎(Ｑ. ｒｕｂｒａ)种子可以贮藏

３ ~ ５ ａꎬ但在贮藏期间种子质量逐渐降低( Ｂｏｎｎｅｒ
＆ Ｖｏｚｚｏꎬ １９８７)ꎮ

此外ꎬ种皮对温带地区顽拗性种子顺利度过

冬季低温可能具有一定保护作用ꎬ本研究的冷藏

温度(４ ℃)与上述相关研究中栓皮栎和冬青栎种

子的贮藏温度较为接近ꎬ但辽东栎种子冷藏至 ６０
ｄ 后仅有 ５.６％保持活力ꎬ表明 ４ ℃ 低温对辽东栎

种子的伤害更为严重ꎬ可能因为丧失种皮保护的

种子对低温反应更为敏感ꎮ 事实上ꎬ辽东栎种子

在越冬期间除大量被动物取食、萌发或因微生物

侵染而霉烂外ꎬ翌年春季仍有部分种子能够在凋

落物保护下存活下来(个人观察结果)ꎮ 周立彪等

(２０１３)在室外条件下将辽东栎种子露天埋藏(３０
和 ５０ ｃｍ)１２ 周后ꎬ萌发率仍在 ９０％以上ꎬ但自动

萌发现象严重ꎬ表明在有种皮保护的情况下ꎬ尽管

在贮藏过程中部分种子自动萌发ꎬ但不会导致活

力丧失ꎮ 据 Ｂｏｎｎｅｒ ＆ Ｖｏｚｚｏ (１９８７)报道ꎬ栎属种

子的胚根通常在 ２ ~ ５ ℃下可快速突破种皮(自动

萌发)ꎬ这与本研究的辽东栎种子在低温贮藏期间

的自动萌发现象类似ꎬ这一结果可能也源于其对

分布区生境的长期适应ꎬ尤其是后期散落的种子

在该温度下快速萌发可将子叶中的大部分营养物

质转移并贮藏于主根中ꎬ即使在这一期间子叶遭

受动物取食也不会对幼苗存活与生长造成严重影

响(闫兴富等ꎬ２０１１)ꎮ 因此ꎬ在自然生境下ꎬ辽东

栎种子可依赖种皮的屏障作用增强低温耐性ꎬ并
通过自动萌发降低种子被动物捕食和脱水死亡的

风险ꎬ当地林业生产人员的“适度深埋的秋播优于

春播”的直播造林经验也间接印证了这一结果ꎮ
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