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摘要: 大部分龙脑香科植物的种子在发育末期不经历成熟脱

水, 脱落时有较高的含水量,并且对低温和脱水非常敏感, 在贮

藏特性上属于顽拗性种子。而影响种子脱水耐性的因素, 有种

子本身的生理生化物质基础,也有种子在母株上所经受的外界

环境的影响。目前,龙脑香科种子在脱水过程中种子的生理生

化变化、贮藏条件对种子活力的影响以及种质资源保存技术等

方面研究得较多。此外, 对顽拗性的龙脑香科种子脱水敏感性

的机制也有研究。本文对龙脑香科种子研究的现状作一综述。
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种子是植物生活史中一个重要的阶段,对植物种

族的延续起着非常重要的作用, 因此种子特性的研究

对植物种质利用和保存具有重要的意义。

Roberts根据种子的贮藏特性将种子分为正常性

种子和顽拗性种子两种类型。正常性种子能耐受脱水

和低温,成熟时含水量低, 可以在低含水量和低温条件

下长期保存。而顽拗性种子不耐脱水, 脱水到一定程

度会死亡,对低温高度敏感, 成熟时有很高的含水量,

脱落后即迅速萌发或存在胎萌现象, 不能用正常性种

子的贮藏条件来贮藏
[ 1]
。E llis等

[ 2]
认为,在两者之间

还存在中间性种子,中间性种子有一定的脱水耐性,但

耐脱水程度不如正常性种子, 热带雨林地区的中间性

种子在脱水到一定程度还对低温敏感。

龙脑香科植物为东南亚低地湿性雨林的优势植

物,也是一类世界著名的用材树种。 5中国植物志6记

载全世界龙脑香科植物共计 16属, 530余种, 分布于

亚洲及非洲热带。我国有 5属 13种 ( 1栽培种 ) ,仅分

布于云南、广西、海南以及西藏。在我国热带自然分布

的龙脑香科种类,是这科在东南亚分布的最北缘
[ 3, 4]
。

龙脑香科为公认的古热带植物区系的特有科, 它们是

热带东南亚 (至热带南亚 )的代表性、特征性、主导性

和关键性植物区系成分,其科学意义和内涵极其广博

精深,在世界植物界雄居前列。此科树木经济价值巨

大,东南亚的木材业主要来源于龙脑香树木的森林资

源,其木材产量约为其他所有各科木材之和, 占据首

位,而其林副产品也丰富多样, 如芳香油类、油漆类、药

用类等。此外, 中国龙脑香科树种均具极其重要 (一

级保护植物 )或重要 (二级保护植物 )的科研、经济和

文化价值,有其深厚的科学意义和深远的社会 (环保 )

意义
[ 5]
。

大部分龙脑香科植物不定期的产生大量不耐脱水

的顽拗性种子,自然更新能力很差。而中国龙脑香科

树种均为国家重点保护植物。所以, 为了保护和持续

利用龙脑香科植物种质资源, 对龙脑香科植物种子进

行研究是很有必要的。

1 龙脑香科植物的种子

1. 1 种子的特点

大多数龙脑香科种子有以下几个特点: ( 1 )种子

的体积大, 千粒重多在 500 g以上。广西青梅 ( Vatica

guangx iensis)千粒重: 带翅 760 g, 去翅 480 g
[ 6]
。坡垒

(H opea hainanensis)种子千粒重 531. 71 g
[ 7]
。狭叶坡

垒 (H op ea chinensis)种子的千粒重 1 200~ 1 500 g
[ 8]
。

Shorea acum inata种子的初始千粒重 751 g
[ 9]
。 ( 2)种

子无成熟脱水过程,含水量很高,不耐脱水。坡垒种子

的成熟含水量是 37. 71%
[ 7]
。Shorea robusta和 Shorea

talura种子的初始含水量分别是 50. 2%和 46. 8%
[ 10]
。

Shorea acum inata种子的初始含水量是 46. 67%, 萌发

率是 100% , 脱水至含水量为 10% 时萌发率是

36. 7%
[ 9 ]
。狭叶坡垒种子含水量与发芽率呈显著的

正相关关系,含水量由 54. 14%下降到 23. 78%时发芽
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率由 100%降到零
[ 8]
。婆罗双 ( Shorea robusta. )种子

也没有成熟脱水过程, 从母树上脱落时含水量高达

42% ~ 49%, 室温下 4 d脱水失活
[ 11]
。望天树 ( Shorea

W angtianshueae)
[ 5]
种子脱水到 46% ~ 45%的含水量

时,种子就完全失去活力
[ 15]
。 ( 3)种子无休眠期, 果熟

后立即萌发。如狭叶坡垒种子无休眠期
[ 8 ]
。Shorea

p latyclados和 Shorea curtisii的种子也没有自然休眠,

落地后就快速萌发, 这样种子避免了腐烂和被森林动

物采食比休眠的种子更易存活下来
[ 12 ]
。 ( 4)种子对低

温敏感。坡垒种子在 5 e 下贮藏 6个月后几乎全部失

活
[ 13]
。望天树的种子也不耐受 5 e 低温贮藏 [ 14]

。婆

罗双种子在 15 e 下保存 6~ 7 d完全失去活力
[ 11]
。因

此,大多数龙脑香科植物种子不耐脱水, 对低温敏感,

属于顽拗性种子,不能长期贮藏。种质保存比较困难。

1. 2 种子种翅的作用

多数龙脑香科种子具有增大的翅状花萼裂片, 即

种翅。它能通过旋转借助风力帮助种子传播
[ 16]
。

N oriyuki Osada等
[ 17 ]
研究了 D ip terocarpus cornutus和

D ip terocarpus crinitus的种翅对种子散布的作用后, 认

为龙脑香科植物种翅对种子借风力传播是有利的, 传

播距离主要决定于风速、树的高度和种子的大小,尽管

种翅可以帮助种子传播,但龙脑香科植物的大部分种

子仍落在母树附近。 Kenzo 等
[ 18]
对 D ip terocarpus

pachyphy llus, D ryobalanop s arom atica, D ry balanop s lan-

ceolata, Shorea beccariana, Shorea m acrop tera ssp. Ba ilo-

n i,i Shorea macrop tera ssp, M acrop terifo lia, Shorea p ilosa

和 Vatica spp 9种龙脑香科植物种翅的光合速率的研

究表明,龙脑香科植物种翅有光合作用的能力,但对种

子发育贡献很小,主要功能还是物理保护和避免食草

动物的采食。因此, 龙脑香科种翅的作用主要是通过

旋转借助风力增加种子的传播距离和对种子进行保

护,并有一定的光合作用, 但种子传播距离有限, 居群

扩散速度慢,自然更新能力差, 也是造成龙脑香科植物

濒危的一个重要原因。

1. 3 种子的类型

大部分龙脑香科树种的种子在脱水到一个相对高

的含水量时就失去活力,在贮藏行为上属于顽拗性种

子
[ 19]
。缠结龙脑香 (D ip terocarpus intricatus)种子最低

安全含水量为 10%, 脱水至 7%的含水量时种子有一

半失去活力。D ip terocarpus alatus种子的最低安全含

水量为 17%,进一步脱水至 8%时种子全部失活。小

瘤龙脑香 (D. tuberculatus )种子的最低安全含水量为

12%,脱水至 7%的含水量时也有一半失去活力。以

上 3种龙脑香科植物的种子在贮藏行为上属于中间性

种子
[ 20]
。Shorea javanica种子在 13% ~ 14%含水量时

可在 20 e 下贮藏,当温度低于 10 e 时出现低温损伤,

也属于中间性种子
[ 21]
。然而 D ip terocarpus grand if lo-

rus
[ 22]
和 Shorea henryana

[ 23 ]
的种子在贮藏行为上均属

于正常性种子。因此,大部分龙脑香科植物种子是顽

拗性种子,还是有少部分种的种子是中间性或正常性

种子。

根据龙脑香科植物种子对低温的敏感程度和低温

条件下贮藏的时间长短可分为三类: 第一类, 种子在

4 e 下贮藏 2个月以上, 大多数种子仍能存活,如 Sho-

rea talutra, S. assam ica, S. hypochra, S. bracteolata, H op ea

latifo lia, H. odorata, H. w ightiana, H. subala ta, H. ferrea,

H. nervosa, D ip terocarpus oblongifolius等; 第二类, 种子

在低于 15 e 下贮藏不能存活, 如 Shorea ovalis, S. p lw-

ty clados, S. curtisii, S. acum inata, S. paucif lora, S. argenti-

folia, S. parvifolia, S. dasyohy lla, S. leprosula, S. ovalis等;

第三类,能在低于 15 e 贮藏,但短于 2个月,如, Shorea

resina-nigra, S. multif lora, S. faguetiana, S. hopeif lolia,

Vatica low ii, V. cinerea, D ryobalanop s arom atica, D. oblon-

g ifolia, B alanocarpus heim ii, P arashorea densif lora, Para-

shorea malaanonan等
[ 24]
。

此外,根据能耐受的温度范围,龙脑香科种子也可

分成三类: 第一类, D ip terocarpus, Dryobalanop s, N eobal-

aocarpus和 Vatica属的种子不能忍耐低于 14 e 的低

温;第二类, M utica, Pachycarpae和 Brachypterae组 Sho-

rea属的种子不能忍耐低于 22~ 28 e 的温度; 最后一

类, Anthoshorea组 Shorea属的种子, H opea和 Parasho-

rea的种子能忍耐 4 e 的低温, 但最好在 14 e 下贮

藏
[ 25]
。可见,龙脑香科各树种的种子在保存条件上有

一定差异。

2 龙脑香科植物种质资源的保存

种质是决定生物种性并将其丰富的遗传信息从亲

代传给子代的遗传物质的总称,是物种进化、遗传学研

究和植物育种的物质基础。植物种质资源的保存对于

保持生物多样性、生态平衡、人类自身的生存发展有重

要的意义。

2. 1 龙脑香科植物种子的贮藏

种子的贮藏首先要确定种子的贮藏行为类型是正

常性还是顽拗性。大部分龙脑香科树种的种子在脱水

到一个相对高的含水量时失去活力, 在贮藏行为上属

于顽拗性种子
[ 19]
。

( 1)龙脑香科种子含水量和贮藏寿命的关系:

脱水至所有种子都死亡时的含水量称为临界含水
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量
[ 24]
。最低安全含水量为种子脱水至低于新采种子

致死时的含水量
[ 26]
。种子含水量是决定贮藏寿命的

一个关键因素,龙脑香科种子贮藏时的含水量应高于

其最低安全含水量, 中间性种子短期贮藏时含水量应

保持在 10% ~ 17% ,长期贮藏含水量应更低
[ 19]
。缠结

龙脑香的种子含水量降至 10% ~ 20% 时贮藏寿命增

长,含水量 10%的种子在 31 e 下密封贮藏 100 d后仍

有 活 力
[ 20]
。 Shorea javanica 种 子 的 含 水 量 为

13% ~ 14%时可以在 20 e 贮藏 [ 21 ]
。坡垒大粒的种子

脱水至含水量 36% ~ 38%时,在 18 e 下贮藏 1年后仍

有 80%的萌发率
[ 13]
。适当降低龙脑香科种子含水量

能延长种子贮藏寿命。

通过种子保存种质资源, 降低种子含水量是延长

种子寿命的有效技术。龙脑香科种子进行贮藏时还应

考虑采收种子的最佳时期和脱水速率。坡垒种子的生

理成熟期是开花后第 157天, 这时种子和胚轴的干重

均达到最大,然而胚轴脱水耐性最强是在花后第 150

天,随着进一步发育脱水耐性开始下降。快速脱水比

慢速脱水更能减少对坡垒种子或胚轴的伤害, 因此对

花后 150 d采集的坡垒种子进行快速脱水可能达到长

期贮藏坡垒种子的目的
[ 37]
。

( 2)贮藏温度对龙脑香科种子贮藏寿命的影响:

维持一个适宜的温度对安全地贮藏龙脑香科种子

是至关重要的,温度对龙脑香科种子的贮藏最显著的

影响是低温损伤
[ 19]
。多数龙脑香科植物种子不能在

低温下贮藏,坡垒种子在 5 e 下贮藏 6个月后几乎全

部失活, 但是在 15 ~ 20 e 下不会失活 [ 13 ]
。H op ea

helferi和H. odorata的种子在 15 e 下至少能贮藏 1个

月仍有活力
[ 27]
。坡垒种子含水量为 36% ~ 38%,贮藏

温度 18 e , 贮藏一年后, 仍有 80%的萌发率, 贮藏坡

垒最适宜温度是 15~ 20 e [ 13 ]
。有些龙脑香科种子可

以忍耐一定程度的低温,含水量 12%缠结龙脑香的种

子在 2 e 下密封贮藏 1 237 d后,种子活力从 63%降至

38%
[ 20]
。含水量 12%的小瘤龙脑香种子密封贮藏在

- 20 e 的容器中 425 d后, 活力从 71%下降到 32%。

含水量 12% 的 D ip terocarpus alatus种子密封贮藏在

- 18 e 的容器中 939 d后, 活力从 80% 下降到

36%
[ 19]
。Shorea. rox burghii的种子能在 6 e 下 12周后

仍能存活, 但并不比在 21 e 下贮藏好 [ 28]
。大多数龙

脑香科植物种子存在低温损伤,种子贮藏在 21 e 下较

好。因此,要根据不同的龙脑香科树种种子对低温的

忍耐程度,选择适当低的贮藏温度。

( 3)贮藏介质、湿度以及通气对龙脑香科种子贮

藏寿命的影响:

贮藏介质的使用,可有效延长龙脑香科种子的贮

藏寿命,用来贮藏顽拗性种子的介质有木炭、泥炭、锯

屑、沙和塑料袋等
[ 19]
。此外, 椰糠也是很好的介质, 用

椰糠来贮藏坡垒可超过 1年
[ 13]
。贮藏介质主要是保

持贮藏容器内湿度稳定,龙脑香科种子需要贮藏在一

定湿度的环境中,避免种子失水。贮藏龙脑香科种子

时通气可赶走有毒气体避免种子缺氧, 增加氧气含量

可提高种子贮藏寿命
[ 19 ]
。在 16 e 、40%湿度、通气的

容器里, Shorea R oxburghii种子贮藏 9个月后仍有超过

50%的活力
[ 28 ]
。总之影响坡垒种子贮藏期间活力的

关键是种子含水量, 但贮藏温度对坡垒活力也有很大

影响, 最适宜温度为 15~ 20 e 。另外, 缓慢通气也是
贮藏坡垒种子的关键, 使容器内空气含氧量维持在

10% ~ 15%
[ 13]
。此外, 贮藏期间还要避免种子发芽、

发酵和发霉,应在结实大年挑选千粒重大,整齐饱满和

完全成熟的龙脑香科种子进行贮藏。

2. 2 龙脑香科植物组织培养快繁技术

龙脑香科植物种质的保存还可通过组织培养快繁

技术来实现,即通过组织培养快繁来生产再造林树苗,

提高遗传力和保存种质, 如香坡垒 (H opea odorata )已

成功在试管中进行组培
[ 29]
。第 1次用组织培养方法

繁殖龙脑香科植物是 Shorea roxburghii
[ 30 ]
。后来,在试

管中用 D ip terocarpus alatus和 D ip terocarpus intricatus的

胚芽也繁殖出健康的幼苗
[ 31 ]
。把幼苗保存在苗圃里,

也可实现种质的有效保存。Shorea acum inata的种子

是高度顽拗性的,种子保存不能超过 1~ 2周, 可以通

过在苗圃里保存采来的 2. 5年的野生苗来保存种

质
[ 32]
。因此,对于种子难以贮藏的优良的龙脑香科树

种用组织培养快繁技术繁殖幼苗再保存在苗圃里来实

现保存种质。

用以上种子贮藏和组培两种方法并不能完全解决

龙脑香科植物种质的保存问题。顽拗性种子贮藏的另

外一个手段是超低温保存,超低温保存是指在 - 80 e

以下的超低温中保存种质资源的一套生物学技术。常

以液氮 ( L iquid N itrogen, 简称 LN2 )为冷源, 因此超低

温保存又称液氮 ( - 196 e )保存
[ 33 ]
。有两种方法可

以克服含水组织的超低温保存时的冰晶损伤问题: 用

冰冻保护剂处理后相对地慢速降温或者快速降温
[ 34]
。

龙脑香科植物成熟时含水量较高, 在低温下易形成冰

晶,对细胞造成机械损伤, 直接投入液氮中,则活力会

完全丧失。但龙脑香科种子的离体胚轴能忍受一定的

脱水,因此可考虑用离体胚轴进行超低温贮藏实现对

龙脑香科植物种质的长期保存。
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图 1 正常性种子脱水和再水合期间主要耐脱水

保护机制的运行顺序 [ 34]

3 龙脑香科植物种子的脱水
敏感性研究

  目前已知的影响种子耐脱水的机制
有以下几点:

( 1)细胞内的物理特性, 如液泡的

缩小程度、积累的不溶性储备物的数量

和性质、细胞骨架的反应、DNA的结构、

染色质和细胞核的构型; ( 2)胞内去分

化导致细胞表面积的最小化, 也可能影

响到细胞骨架; ( 3 )新陈代谢的关闭;

( 4)抗氧化系统的存在和有效运行; ( 5)

保护分子包括 LEAs( late embryogenensis

abundant prote ins) , 蔗糖和低聚糖或半

乳糖基环多醇的积累和作用; ( 6)某些

亲水性分子的展开; ( 7)脂质体外层的外周油脂蛋白

的影响; ( 8)再水合期间修复机制的存在和运行。耐

脱水种子在脱水和再水合期间以上几点起作用的顺序

如图 1所示
[ 34 ]
。

可以把影响正常性种子脱水机制的研究引入到对

龙脑香科种子不耐脱水的研究中来。坡垒种子含水量

迅速下降时种胚及子叶颜色变暗,韧性降低变脆,无光

泽。其胚的根尖细胞亚显微结构有明显变化, 含水量

为 34. 0%时,细胞质空泡化, 细胞核的结构正常,降至

20. 3%以下, 液泡膜破裂, 核内结构变得模糊,直至质

壁分离,核膜和核仁的界限不分明,染色体均质化, 呈

黑色一团,各种细胞内的物质已大量消失,剩下胞壁或

仅含某些分解残物。青皮 ( Vatica astrotricha )种子含水

量降至 23. 1%时胚根尖许多细胞处于解体状态。坡

垒、青皮种子脱水活力降低的原因,可能是蛋白质变性

成不可逆的凝胶,细胞的亚显微结构受到一定程度的

破坏。坡垒、青皮种子失水过程中,当核的精细结构遭

到破坏达到不能修复或完全丧失修补能力时, 细胞就

损伤致死
[ 35]
。坡垒种子在贮藏期间, 脱氢酶活性与种

子活力呈正相关
[ 13]
。Shorea robusta脱水损伤和不能

长期贮藏的原因:细胞膜失去半透性,种子失去新陈代

谢能力,蛋白质变性
[ 36]
。婆罗双种子贮藏期间, 用激

动素处理后有较低的细胞渗出液、电导率和过氧自由

基,超氧化歧化酶活性也增强, 贮藏寿命也有所延

长
[ 11]
。因此可以用正常性种子脱水过程和萌发过程

中的自我保护与修复机制作为模式来研究龙脑香科植

物顽拗性的机制。

龙脑香科植物脱水敏感性还与它们的生态环境有

关。龙脑香科种子对脱水的不同反应是植物在不同环

境条件下长期适应的结果。顽拗性的龙脑香科树种通

常分布于易于迅速成苗的潮湿的森林地带,文彬等对

坡垒在不同光照、温度和土壤水分三因子中的萌发研

究表明,坡垒种子的萌发离不开森林的阴凉高湿环境

(坡垒为热带雨林树种 )
[ 7]
。而正常性或中间性的龙

脑香科树种多生长在干旱缺水地带, 如中间性的缠结

龙脑分布在稀树草原地区干旱落叶林。小瘤龙脑香属

中间性,分布在热带干旱落叶林。

4 结语与展望

龙脑香科植物多分布于温暖潮湿的东南亚热带雨

林地区,成熟的种子体积大且含水量高,借助风力传播

的距离有限,多散落于母树周围,居群扩散速度慢且自

然更新能力差。作为东南亚雨林的上层优势树种, 龙

脑香植物具有很重要的生态学地位, 并且具有巨大的

经济价值。世界木材市场的大量需求造成对该科树木

的过度采伐,必须对该科植物资源加强保护。

龙脑香科植物的种子多为顽拗性, 对脱水和低温

敏感,适当的降低种子的含水量,在适宜的温度和保持

一定湿度的介质中贮藏, 能一定程度延长贮藏寿命。

另外缓慢通气,以及避免种子发酵、发芽和发霉, 也有

利于种子贮藏。应用组织培养快繁技术可大量快速繁

殖龙脑香科树苗,再移植到苗圃后用激素处理增大苗

的根茎比,这样能以幼苗的方式保存龙脑香科植物种

质资源。

目前,龙脑香科种子的研究工作主要集中在脱水

过程中种子的生理生化变化、贮藏条件对种子活力的

影响以及保存技术等。贮藏条件对种子活力影响的研

究最为深入,可以延长多种龙脑香科种子的贮藏寿命。

用组织培养快繁技术保存龙脑香科植物种质资源也已

有长足进展。但超低温保存技术, 在其它顽拗性种质

保存中有较大进展, 而在保存龙脑香科植物种质资源
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方面还有待深入研究。龙脑香科种子脱水过程中生理

生化变化研究主要集中在细胞亚显微结构变化和各种

抗氧化酶的活性研究。可以把影响正常性种子脱水机

制的研究引入到对龙脑香科种子不耐脱水的研究中

来,如用同科的正常性种子脱水过程和萌发过程中的

自我保护与修复机制作为模式来研究顽拗性龙脑香科

种子在同样处理条件下所缺少的机制。正常性种子发

育晚期及成熟过程中积累的非还原性糖与种子干燥脱

水的耐性增加有关, 脱水会诱导一些非还原性糖的合

成,使种子获得脱水耐性, 可通过研究龙脑香科种子在

发育过程中糖的种类和含量的变化来探讨龙脑香科种

子不耐脱水与糖类的关系。 LEA蛋白与脱水耐性相

关,研究龙脑香科种子 LEA蛋白的存在与否来确定

LEA蛋白的缺失是不是龙脑香科种子顽拗性的原因。

还可以从龙脑香科植物的自然生境对种子的影响方面

进行研究,来探讨龙脑香科的顽拗性种子不耐脱水和

不耐低温的生态原因。龙脑香科顽拗性种子不耐脱水

和对低温敏感是由数量性状引起的, 是由多基因控制

的,分子生物学研究方法的引入将有利于顽拗性种子

的深入研究到植物基因的序列差异和表达的时空差异

上来。还应研究龙脑香科植物单独的一个属甚至一个

属的不同物种之间的进化历史, 并分析这些植物种子

脱水耐性的差异,进而了解龙脑香科的种子脱水耐性

的演化关系。
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大。番茄具有代表性的地方品种有早雀钻、矮箕大红、

江湾大红、长箕大红、本地养红等。茄子品种有条子

茄、杭州条茄、牛奶茄、青茄、灯泡茄子、台湾园茄、白茄

等。辣椒有茄门椒和大羊角椒、灯笼椒、小羊角椒等。

3. 2. 8 根菜类
上海地区根茎类蔬菜品种资源, 主要有萝卜、胡萝

卜、红菜头、山药、马铃薯、芋艿、莴苣以及榨菜、大头菜

等及多年生的竹笋。其中萝卜、马铃薯、茎用莴苣、竹

笋四类蔬菜品种较多。上海主要的品种资源为冬萝

卜,其中有童子萝卜、园白萝卜、浙大长、早长白、月浦

晚长白、本地晚长白等和少量的山东红、灯笼红、章丘

青等。上海小红、扬州小红、杨花白、黑夜萝卜等品种

均已散失。

3. 2. 9 薯芋类

上海马铃薯地方品种有红皮沙、石卵种、白皮种等。

3. 2. 10 葱蒜类
上海地区韭菜中的春韭、强韭, 分葱中的白米葱、

细香葱、寒兴葱及韭葱、本地大葱、黄皮洋葱、红皮洋葱

等都曾是栽培面积较大的地方品种。

3. 2. 11 水生蔬菜蔬菜

上海地区水生蔬菜品种较多,茭白、莼菜、慈菇、荸

荠等在上海地区有较大面积的栽培。

3. 2. 12 多年生、特种和野生蔬菜品种资源

竹笋主要的品种有燕笋、青壳笋、哺鸡笋、篾竹笋、

居住笋、山竹笋等。
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