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摘  要  综述了顽拗型种子的形态、大小、含水量、植物分类、植物生态方面的一般特性, 分析了顽拗型

种子对环境的生态适应性,并讨论了种子顽拗性的可能进化模式, 进而指出顽拗型种子生理生态学研

究的意义和应用前景。顽拗型种子一般千粒重和体积较大, 含水量较高, 萌发迅速且多无休眠特性; 产

生顽拗性种子的植物分布很广,与其系统分类地位无关, 但多起源于湿润的生境;目前尚无足够的证据

表明种子顽拗性是原始性状或是衍生性状, 要解决这一问题还需更深入的研究, 尤其是种子生理学和

生态学家的合作研究。
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In this paper, the general char acterist ics of the morpholog y, size, moisture content, tax onomic classification, and

plant ecology of recalcitr ant- type seeds w ere reviewed, with the adaptability of recalcitr ant- type seeds to eco-

log ical environment analyzed, their possible evolution patterns discussed, and t he significances and application

prospects of the r esearches on seed recalcitr ance eco-physiolog y described. Recalcitrant- type seeds gener ally

have g reat 1000- seed w eight, big size and high moisture content, germinate quickly, and have no dormancy .

T he plants producing recalcitr ant- type seeds are distr ibuted extensively and have no relation to their systematic

status, but all orig inate in humid habitats. T here are no sufficient evidences to prove w hether seed recalcitrance

is ancestr al or derived, which is needed to be solved by further r esearches, especially by the cooperative re-

searches of seed physiologists and ecologists.
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1  引  言

Roberts[ 42]根据种子的贮藏特性将种子分成两

大类,即正常型种子( orthodox seeds)和顽拗型种子

( recalcitrant seeds) , Ellis等
[ 16]
认为在这两者之间还

存在中间类型即中间型种子( intermediate seeds)。

顽拗型种子成熟脱落时含水量较高,轻度脱水后生

活力显著下降, 多数种子在含水量降低至 15% ~

20%时受到损伤,有关种子寿命与风干种子贮藏环

境关系的生活力公式并不适合于这一类种子[ 42]。

目前国内外非常重视对顽拗型种子的研究, 常成为

国际种子学术会议的一项热门课题,但绝大多数研

究工作偏重于顽拗型种子脱水后的生理反应, 并从

细胞和亚细胞水平上来阐明脱水敏感机制[ 45] ,但有

关顽拗型种子生态学特性的研究却不多见。了解顽

拗型种子的生态适应性, 有助于探讨种子顽拗性的

形成机制,并可预测某些植物种子的贮藏行为[ 25]和

采取适宜的贮藏与繁殖方法。本文综述了顽拗型种

子的生物学特性及其生态适应策略, 包括种子特性、

植物分类、生境特点及系统进化等方面的内容。

2  种子形态和大小

一些学者认为种子脱水耐性和贮藏寿命与种子

外形有关[ 13]。顽拗型种子与正常型种子比较, 表面

积与体积之比较小, 如南洋杉科和龙脑香科的植物

种子[ 37] ; Hong 等[ 26]发现槭树科植物中, 正常型种
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子外形扁平,顽拗型种子表面通常有凸起。有许多

顽拗型种子通常有假种皮, 顽拗型种子一般不会出

现在瘦果、含有多粒种子的浆果、开裂朔果、荚果(但

没有假种皮)、骨突果、分果和胞果中,在大多数结长

果和结颖果的植物 (山榆菜属例外) 中也很少出

现[ 25]。槭树科植物中, 正常型种子呈扁平状, 而顽

拗型种子表面有凸起, 表面凸起可能有利于减少种

子内部水分丧失[ 45]。顽拗型种子的种皮(有时也包

括果皮)通常比正常型种子要薄,在整个种子所占的

比重小, 如大粒的正常型的 Sclerocarya bir rea 和

Hyphaene p etersiana 种子中, 种皮重量占整个种子

重量的 68%, 而顽拗型 Aesculus hip p ocastanum ,

Castanea sativa 和 Quer cus robur 种子只有 19%、

20%和 19%
[ 37]

,种皮所占比例小,这是植物对种子

投资的一种方式,可减少对种皮的资源分配而充分

保证其它结构的发育, 此外种皮薄也有利于胚根的

快速伸出而萌发成苗。龙脑香科植物的种子通常有

种翅(也称为果翅,由花萼发育而来) ,种翅通常占有

很大比例, 广西青梅的种翅重占整个果重的近

40% [ 8] ,种翅对种子传播有一定的作用,在风力(特

别是台风和飓风)的作用下可增大传播距离, 减轻种

子落到地面时因重力作用而受到的伤害, 并能进行

光合作用,有利于种子发育,而且可以减少动物采食

数量[ 28]。关于种子形态与种子贮藏特性之间的关

系,许多学者已经进行了研究,但由于选择的植物种

类和范围不同, 结论差异甚大[ 26, 27, 38, 45] ,有的认为

两者相关性很强,而有些认为没有显著关系, 要解决

这一问题尚需更广泛更深入的研究。

顽拗型种子通常大, 千粒重多在 500 g 以上[ 2] ,

Dickie等[ 15]对 205种顽拗型种子做了统计, 发现种

子平均重量为3 958 mg。最大的顽拗型种子是椰子

( Cocos nucif er a) ,单粒种子重达1 000 g。千粒种子

重在8 000 g以上的有肉豆蔻( Myristica f ragrans )、

木菠萝( Ar tocarpus heter ophy llus )、榴莲( Durio z i-

bethinus )和油梨( Persea amer icana)等,多数热带亚

热带的顽拗型种子千粒重在1 000 g以上[ 25] ,但有些

顽拗型种子如水浮莲( Eichhornia cr assipes )和菰属

种子却很小[ 9] ,一般木本植物的种子千粒重大于水

生或湿生草本植物。在同属植物中,顽拗型种子大

于正常型, Gleiser 等[ 23]对 46 种槭属( Acer )植物种

子研究表明,无论是在槭亚属中还是整个槭属植物

中,顽拗型的种子千粒重均大于正常型种子[ 23] ;

Hong 等[ 25]对 23种壳斗科植物种子进行分析也发

现 7种顽拗型种子千粒重也> 16 种正常型。由于

千粒重大,所以种子传播多是依靠自身的重力作用,

尽管有些种类有适于风力传播的特殊结构,如望天

树( Parashorea chinensi s) 有种翅, 但由于风力传播

的作用远小于种子本身的重力作用, 所以种子多集

中降落在母株附近, 几乎都在母株树冠之下[ 7] , 这

对种子本身的保护是有利的,散落于母树树冠荫蔽

处,可避免飘落到阳光直射或干旱的生境中而失活;

和小粒种子相比, 大粒种子表面积与体积之比小,水

分散失慢
[ 14]

,在相同的干燥条件下,小粒种子含水

量很快降低至低含水量而死亡, 而大粒种子遭受短

暂干旱时不会引起内部水分的过度散失, 有利于保

护种胚, 因此大粒种子比小粒种子更易维持含水量

的相对稳定。

湿润森林中的顽拗型种子萌发后形成幼苗,由

于林下光照微弱, 在生长前期只能进行微弱的光合

作用,主要依靠种子自身的养料来维持生长,而这些

种子通常是大粒种子, 淀粉、蛋白质等贮藏物质较充

足,可保证幼苗前期生长所需的养料,因此种子萌发

通常不需光[ 31] , 耐阴能力增强,耐受干旱和经受冰

霜打击、越冬的能力增强。大粒种子形成的幼苗在

叶子脱落或受伤后, 比小粒种子能提供更多养分及

能量以供恢复和再生, 故遭动物侵食后的恢复能力

也增大[ 20] ,根系往往有足够能力到达土壤表面和土

层以汲取营养。因此, 顽拗型种子的大粒化,有利于

提高种子萌发率和幼苗成活率, 从而形成一个数量

较多的健壮幼苗库。尽管动物取食多倾向于大粒种

子,但它们有在洞穴中贮食的习性,种子埋藏于洞穴

中可减少水分散失,总有一些得以幸存,从而使种群

得以扩散;有些大粒的顽拗型种子(如壳斗科和棕榈

科)往往有坚硬的种皮, 即使受损伤(如虫害或啮齿

类啃咬) , 只要不伤及种胚,仍有相当一部分种子仍

能萌发[ 6] ; 此外,温带的栎属植物种子(很多种类是

顽拗型)往往形成了独特的适应对策,如未成熟种子

和小粒种子先落下, 这可暂时满足动物搬运和取食

需要,而大粒种子较多的出现于种子雨高峰期之后,

生存机会得到提高, 而且后期落下的种子还受到了

枯枝落叶的覆盖, 有利于种子萌发和减少动物的取

食量
[ 4]
。许多树木形成了大小年周期性结实的策

略,往往在几个年份中结果量甚少或根本不结实,如

广西青梅2~ 3年才结果一次[ 8] ,而在某一年份分布

在一定区域内的许多树木(相同种类或不同种类的)

大量结实并且在短时期内集中脱落, 由于产量很多,
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总有相当一部分种子可以逃避动物捕食或害虫危害

而得以幸存[ 43] , 这类植物通过牺牲一部分种子而使

另一部分种子得以传播和保存。当然, 顽拗型种子

在大小和数量方面肯定存在一定权衡( t rade-of f) , 从

而使种群得以延续。

3  种子含水量

顽拗型种子在成熟期的含水量分布范围为

36% ~ 90% [ 25] , 一些热带种类, 如黄皮( Clausena

lansium )、海榄雌( Avicennia marina)、荔枝( L it chi

chinensis )、龙 眼 ( Euphor ia longan )、芒 果

( Mangif era indica ) , 含水量多在 40% 以上[ 1, 21]。

当含水量因自然或人为原因下降时,种子就会受到

伤害, 因此种子临界含水量 ( critical moisture con-

tent) (低于此值,活力下降)均较高。但临界含水量

常因种类而异, 如红毛丹( N ephel ium lappaceum )种

子约为 20% ,陀螺龙脑香( Diper ocarpus tur binatus )

和榴莲都是 45% ,木菠萝则为 30%。即使同种植物

的种子, 也因生境、成熟度、采集时期、贮藏时间、干

燥方法等不同而不同, 种子内的不同结构往往也有

差异, 热带顽拗型种子临界含水量一般高于温

带[ 25]。顽拗型种子含水量高,且所含水分多为自由

水,这是其维持旺盛代谢水平的保证,只有在高含水

量时, 胚细胞才能进行旺盛代谢和细胞分裂、生长,

从而萌发
[ 3, 28]

。有些顽拗型种子含水量很高, 本身

含水量足以保证萌发,也无其它萌发限制因素,如山

红树( Pellacalyx yunnanensis )和望天树等, 脱离母

株之前就能萌发;多数顽拗型种子由于含水量较高,

也在脱落之后于湿润的生境中或在少量降雨之后一

般都能萌发。

但有些非顽拗型种子, 成熟时包含在肉质化的

果实中,很难自然风干或晒干,也有较高的含水量,

这些种子本身并不大, 如番木瓜( Carica papaya)和

Sclerocarya birr ea 种子, 在果熟脱落时含水量在

30%以上, 后者甚至高达 72%
[ 37]
。这说明不能仅

以含水量的高低来判断种子的贮藏行为, 多水的环

境通常是种子维持高含水量的重要条件。典型的顽

拗型种子,分布在热带雨林生境中,无论是土壤含水

量还是空气湿度都较高, 种子长期在湿润的环境中;

水生顽拗型种类, 如水浮莲、菱( Trapa natans )、沼

生菰( Ziz ania lat if olia )、大米草( Spar tina angl ica)

和南亚野稻 ( Por teresia coarctata )等[ 40]
, 种子成熟

后一般都落在水中,因此没有导致种子干燥的外来

环境胁迫; 温带森林中的顽拗型种类, 如栎属

( Qucer cus ) ,分布在有明显季节性变化的生境中,但

一年当中总有一段降雨量较多且气温较高的时期。

顽拗型种子的高含水量有利于减少种子吸胀时间,

实现快速萌发[ 37]。一些热带植物的顽拗型种子,如

小叶藤黄( G arcinia cow a) ,虽然完整种子需要吸收

一定的水分才能萌发, 但水分仅被种皮吸收而没有

进入胚, 可见胚已处于吸胀状态[ 30]。此外,许多研

究表明,有些种子吸涨后含水量升高,光敏感性减弱

甚至可能消失
[ 11]

, 顽拗型种子高含水量使种子始终

处于吸胀状态,很可能与其萌发的光敏性有关, 林下

的弱光环境不利于需光性强的种子萌发。

4  萌发和休眠

顽拗型种子多无休眠性,而且萌发迅速,尤其是

热带湿润森林类型, 刚脱落的种子遇到适宜的环境

就可直接萌发, 有的甚至胎萌。热带雨林顽拗型种

子的快速萌发是与较稳定的森林环境相适应,在季

节性明显的环境中,快速萌发的种子萌发期(有许多

种类都是在雨季成熟脱落, 随即萌发)也和雨季相一

致。种子迅速萌发的优势存在多种说法: 1)在适于

萌发及幼苗生长的环境中延迟萌发, 会增加被动物

及真菌侵袭的机会[ 10]。许多肉质肥厚的顽拗型种

子,被采食率相当高,迅速萌发的种子常在母树周围

形成密度很大的幼苗, 吸引采食者,以便使偶然传播

较远的少量个体有更好的机会逃避采食者[ 32, 37]。

因此,迅速萌发其实是在逃避采食。2)种子快速萌

发,可使幼苗得以充分生长。如红树科植物种子胎

萌后,以幼苗形式从母株脱落,据研究幼苗脱落比种

子脱落的成苗率更高[ 17, 24, 44] ,可能是因为种子耐盐

性比幼苗要差,快速萌发成幼苗可减轻海水盐分对

种子的伤害
[ 5]

, 这类种子的种胚发育是不间断的,

有些种类的子叶在母株上时就能进行光合作用[ 47]。

季节性较明显的亚热带和温带湿润地区的顽拗型种

子,在夏季或秋初成熟脱落, 遇到冬季低温时,充分

的生长是幼苗安全越冬的重要条件。有明显的干湿

季节之分的非洲大草原上的顽拗型植物种子,在接

近湿季始期脱落[ 37]。快速萌发可使种子充分利用

短暂的多水期。3)顽拗型种子如果脱落后不萌发,

在较干燥的环境中会因逐渐失水而死亡, 但快速萌

发生根入土后,可尽快吸收土壤的水分。此外, 快速

萌发可减少种子遭遇干旱而失水的可能性[ 37] , 脱落

和萌发之间的间隔期越长,种子遭遇干旱的可能性
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越大,而一旦失水, 那么间隔时间就会变长, 因为种

子必须重新吸收外界水分, 而失水过甚会导致种子

死亡;还有研究表明, 对特定的植物,有些动物只危

害种子,而对种子萌发形成的幼苗却危害甚小[ 48] ,

如一些害虫和蚁虫危害种子, 可能是因为种子分泌

一些引诱它们的糖类或其它物质, 而种子一旦萌发,

贮藏物质可转化种胚生长发育的养分, 从而减弱甚

至失去引诱力; 当然也可能是种子形成幼苗以后, 幼

苗含有的有害物质而使它们不取食。

多数种类的顽拗型种子无休眠特性,但一些种

皮(有时也包括果皮)坚硬的顽拗型种子则不然[ 46]。

温带森林中的栎属白橡类 ( L ep idobalanus )种子在

秋季脱落时上胚轴休眠, 这种休眠经冬季低温之后

会解除,然后在春季开始萌发
[ 11, 35]

,而胚根无休眠,

在秋冬季根系就能快速发育。上胚轴的休眠可使胚

根充分利用种子内部的贮藏养分而生长发育, 根系

的发育可以减少子叶在扩展之前种子水分的散失。

分布在温带地区的其它植物如板栗( Aesculus hip-

pocastanum)
[ 39] 和欧亚槭 ( Acer p seudop latanus )

等[ 23]种子也有休眠, 短期低温处理后休眠即解除,

这是它们对季节性变化环境的一种适应性, 有利于

避开冬季的低温干旱而在翌年湿润温暖的春季萌

发。亚热带和温带湿润地区中的一些顽拗型种子,

在夏末或秋季成熟脱落, 其种子的快速萌发可以尽

可能地使幼苗在冬季到来之前得以充分生长, 这些

地区的环境因素变化最大的不是水分而是温度和光

照时间。热带地区的一些顽拗型种子也存在休

眠
[ 23]

, Liu等
[ 30]
对分布在西双版纳热带森林中的小

叶藤黄种子进行研究发现,种子有休眠,休眠主要是

因为种皮的不透性; 小叶藤黄( Garcinia cow a)种子

在秋季成熟,翌年 5月(雨季初)开始萌发,种子休眠

可以避开冬季的干旱而在雨季萌发。

5  植物分类

产生顽拗型种子的植物主要有 2大类: 1)水生

植物, 如水浮莲、菱和茭白等; 2)具大粒种子的多年

生木本植物,其中包括一些热带作物, 如可可、橡胶

( Hevea brasili ensis)和椰子等; 热带果树,如油梨、芒

果、榴莲、山竹子 ( Garcinia mangostana)、红毛丹、

龙眼、木菠萝等;热带树木,如坡垒、青皮( Vat ica as-

trotr icha) 和温带植物, 如板栗 ( Castanea moll issi-

ma)和栎树 ( Quercus r obur )、银槭 ( A cer sacchar-

inum ) 和 红 七 叶 树 ( A esculus pav ia ) 等。

Farnsw orth[ 18]根据文献资料总结,发现有 195种植

物种子属于顽拗型, 分属 78个科和 195 个属;顽拗

型种子的植物多分布于热带,如藤黄科、山榄科、龙

脑香科、番荔枝科、无患子科、马钱科、棕榈科和芸香

科植物等,温带的顽拗型种类集中在壳斗科和槭树

科。山榄科植物的种子基本上都属于顽拗型,但也

有一部分是中间型; 龙脑香科和无患子科中的多数

种类为顽拗型;棕榈科种子有一部分是顽拗型, 但属

于中间型较多;楝科植物种子的贮藏特性 3种类型

均有;槭树科多数种类种子属于正常型,但有少数为

中间型和顽拗型。藜科、唇形科、菊科、使君子科、茄

科和松科植物的种子都是正常型, 豆科、禾本科、葫

芦科、十字花科和蔷薇科中, 除少数种类例外,绝大

多数是正常型。然而, 大多数科的植物种子贮藏类

型通常包括 2种(如漆树科、龙脑香科和大戟科)或

3种类型(如楝科) [ 25, 27, 36]。

顽拗型种子并不局限于种子植物的少数种类,

大多数科中都有一些植物可产生顽拗型种子,这些

植物也没有明显的系统分类学联系[ 12] ,即种子的贮

藏特性和其所属的科属没有必然的联系, 同科的植

物往往各种贮藏类型的都有。即使同属不同种的植

物,贮藏特性也有差异。槭树属( A cer )的大多数植

物种子属于正常型,但是也有一部分为顽拗型; 栎属

中的桃皮栎( Q. f alcata)和木包栎 ( Q . ser rata)是顽

拗型,而夏栎( Q. robur )、红槲栎( Q. r ubra )、麻栎

( Q . acuti ssima)和高山栎( Q. sp inosa)则是正常型;

龙脑香属植物种子多为顽拗型, 但 Dip terocarpus

baudi i 种子为中间型
[ 25]
。

产生顽拗型种子的植物绝大多数是多年生的乔

灌木,偶而会在草本植物中出现,但主要是水生或湿

生草本植物且多栖息于海水或盐水中, Tw eddle

等
[ 46]
对不同生境的植物种子特性进行分析, 886种

乔灌木种子中, 约 18%在干燥后则失去活力; 而对

温带地区的 517 种草本植物种子进行调查, 发现

012%的种类不耐脱水。目前发现的唯一一种产生
顽拗型种子的陆生草本植物是 Scadoxus mem-

branaceus(石蒜科) , 是原生于南非森林下层的一种

杂草[ 19]。根据种子特征和物种生态推测,该属的其

它种类(火球花属 H aemanthus)的种子可能也是脱

水敏感的[ 46] , 但尚需进一步研究验证。

6  植物生态

种子贮藏特性与植物生态有相关性[ 41]。正常
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型种子起源于雨量较少或季节性干旱的地区, 在这

种环境中, 种子的抗干燥能力是种子得以生存和繁

衍的基础条件, 如起源于美国加利福尼亚莫哈韦沙

漠中的 29个科 115种灌木的种子均属于正常型; 而

顽拗型种子大多起源于潮湿的生态环境, 种子在发

育、成熟和收获期间都处于高湿环境中[ 25] , 如芒果

起源于缅甸、印度的热带雨林,可可起源于南美热带

雨林, 橡胶树起源于亚马逊的常绿热带低地的热带

雨林, 木菠萝起源于东南亚和波利尼西亚的热带低

地雨林。亲缘关系很近的不同植物,由于起源和地

理分布不同, 贮藏特性往往有所不同。Hong 等[ 27]

对楝科 40种植物的种子特性进行研究,发现分布于

热带湿润地区, 尤其是热带雨林中的种子多为顽拗

型,如 Sandor icum koetij ap e, 而在季节性变化较大

生境中的则多为中间型和正常型, 如印度楝

( A zadirachta indica)、Sw ietenia macrophyl la 和川

楝( Mel ia az edarach )。南洋杉属( Araucar ia )的种

子脱水耐性与其地理分布和起源有关, 如起源于南

美的窄叶南洋杉( A . angust if olia) 和智利南洋杉

( A . araucan)以及起源于澳大利亚的大叶南洋杉

( A . bidw ill ii )种子多为顽拗型, 而诺克南洋杉( A .

heterophyl la)、南洋杉( A . cunninghamia )和柱状南

洋杉( A . columnaris )种子都具有较强的脱水耐性;

龙脑香( Dip ter ocarpus baudi i ) 和缠结龙脑香 ( D .

intr icatus)虽为同一属, 但前者起源于东南亚常绿

热带低地雨林(年降雨量大约为2 000 mm) , 表现为

顽拗型,而后者起源于东南亚热带稀树草原, 自然生

长海拔高达1 400 mm, 表现为中间型;起源于埃塞

俄比亚干冷地区的小果咖啡的种子为中间型, 而起

源于利比亚湿热地区的大果咖啡( Cof f ea liberica )

的种子为顽拗型[ 25]
; 在棕榈科植物中, 起源于干旱

地区的种子为正常型, 而起源于潮湿地区的种子为

顽拗型[ 15]
; 栎属植物( Quer cus )很多种类属于顽拗

型,但生长在亚热带大草原的栎属植物 Q. emoryi

的种子却不然
[ 25]
。因此, 了解植物的起源有利于预

测种子的贮藏类型。

很多研究均表明,生长于季节性不明显的湿润

生境中的植物与季节性明显和干旱生境中的植物比

较,前者的种子更可能是脱水敏感型
[ 15, 27, 41, 46]

。有

关 251科、7 000多种有花植物的种子贮藏特性资料

证明,顽拗型种子不能在干旱区、沙漠和亚热带大草

原中出现, 能在这些地区生存的种子大多数是正常

型种子,也有少量中间型种子[ 25] , 但这个问题不能

一概而论,在非洲的热带旱地,也有顽拗型种子的分

布[ 37]。Tw eddle 等[ 46]对分布于不同生境的 886种

灌乔木( 93科)的种子进行分析表明,在热带及亚热

带地区, 种子脱水敏感物种的比例随着生境湿度的

降低而减少, 从常绿雨林的约 47%到热带沙漠和半

沙漠的约 2%, 在后者中唯一可能的顽拗型种子是

Malp ighia glabra (黄褥花科) , 但该种子也有可能

是中间型;在温带地区,种子脱水敏感物种的比例从

湿润暖温林地的 23% , 降低至沙漠及半沙漠区的

0%。脱水敏感的物种比例随生境气温和湿度变低

而减少。顽拗型种子在湿润的热带森林中很常见,

主要是因为生境湿润而温暖,在一年当中的不同时

期种子均可萌发, 幼苗可持续生长,而在季节性较强

的亚热带和温带生境中, 产生顽拗型种子的植物经

过适应性进化形成了许多生存策略, 种子萌发通常

避开旱季和低温期而集中在湿润温暖期, 这些种子

有较强的耐寒能力和能忍耐一定程度的脱水,因此

与热带雨林中的顽拗型种子相比,较耐脱水和低温,

而且寿命较长,有些种类还形成了休眠特性,如欧洲

七叶树( Aesculus hip p ocastanum ) ,经过冬季低温种

子才克服休眠而萌发, 当然冬季的低温和低水汽有

利于减慢水分的散失速率, 降低干燥伤害。

顽拗型种子的出现与植物群落的演替状态有

关,与顶级植被有关的植物种子属于顽拗型的可能

性比较大。常绿热带雨林非先锋植物的种子多为顽

拗型[ 19, 47, 48] , Tweddle等[ 46]对常绿雨林 178种植物

种子贮藏特性分析表明, 脱水敏感种类占近 50%;

进一步研究发现所有 21 种先锋植物或林窗植物种

子是正常型, 而有 52% 的非先锋植物种子脱水敏

感。产生顽拗型种子的植物一般是非先锋植物, 不

论在哪种生境中的先锋植物群落中, 都是产生正常

型种子的植物占绝对优势。先锋植物(包含群落演

替后期的林隙物种)如要更新, 需要有开阔处,或在

连续性的植被中产生空隙(林窗)。在这些环境中,

地表温度高,而湿度低,即使在湿润的热带雨林中也

如此[ 50] , 顽拗型种子如散落在此处, 易失水而死亡,

而先锋植物种子耐干, 体积又小,脱落后进入土壤形

成土壤种子库[ 14, 22, 46~ 48] ; 非先锋植物, 特别是热带

亚热带湿润森林中的顶极树种, 种子多为顽拗型,种

子成熟后散布于林下湿润阴凉的环境, 特别是在热

带雨林中,林下环境在一年四季中相对稳定,种子与

一些正常型种子不同, 不需要一段干燥期来刺激萌

发。在自然状态下, 很多正常型种子形成永久土壤
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种子库( persistent soil seed bank) ; 和正常型种子不

同,顽拗型种子寿命短,不会出现在永久土壤种子库

中,只能形成幼苗库
[ 22, 48, 49]

, 以幼苗库的形式维持

种群的延续,所以湿润的热带森林中,土壤种子库主

要由林窗植物种子构成。

7  系统演化

关于种子脱水耐性的起源有相当多的讨论, 但

尚未有确凿的证据显示脱水敏感性是原始性状, 或

是衍生性状
[ 15, 18, 23, 36]

。现有的化石证据不能看出

早期种子对脱水的反应, 而且很难看出现有的顽拗

型种类在系统演化的关系[ 36]。除少数低等植物的

营养组织具脱水耐性外, 脱水敏感性是植物营养组

织的共性, 因此考虑种子脱水敏感性的演化时有必

要将其同营养组织联系起来。据推测, 陆生植物的

祖先很可能是脱水敏感的水生植物。在植物从水生

向陆生进化过程中,最初的陆生植物何时获得脱水

耐性仍是一个谜。由于控制水分散失是远古水生植

物登陆要解决的首要问题之一。因此, 营养组织的

脱水耐性可能是在最早的陆生植物中产生的[ 15, 36]。

经过对营养组织耐脱水的植物( the resurrect ion, 复

苏植物)的遗传关系分析认为,营养组织的脱水耐性

是原始性状,它们在一些进化枝中经过多次独立进

化或再分化后产生了现代植物类群[ 34]。裸子植物

和被子植物中均有产生顽拗性种子的种类, 被子植

物的原始和进化类群中都存在顽拗性种子植物种

类,而且两个类群中均还有中间类型种子的存在。

这样要确立它们的进化关系就更难。目前虽然发现

在有些植物科中只产生正常性种子(如唇形科、茄

科、藜科和松科) ,而有些科只产生顽拗型种子(如红

树科) [ 25] ,但要像对植物营养组织脱水耐性那样进

行遗传关系分析尚无可能
[ 34]
。

由于缺乏确凿的系统演化证据, 关于早期的种

子到底是脱水敏感的还是耐脱水的问题, 可通过考

查驱使种子进化的选择作用来解决。这些相关资料

已被 N iklas[ 33]列出, 保护大孢子囊、提高风授粉和

传播效率[ 33]。大孢子囊的包被结构不仅能促进风

媒传粉和防止采食, 也能防止脱水干燥。干燥后果

实或种子变轻易于传播, 所以脱水耐性在强的选择

压力下对传播是有利的。然而正如 Niklas[ 33]所指

出的, 果实或种子带有翼状的附属物是一种形态结

构适应风传播的适应机制, 但这完全不是一种与种

子水分生理进化相关的理论。它仅能说明种子的包

被结构(指种皮,有时也包括果皮)形成以后,是可以

改变的(具有可塑性,随特定的环境而发生一定程度

的改变)
[ 33]
。von Teichman等

[ 49]
研究了 45 科双子

叶植物中顽拗型种子植物的进化特征发现,有顽拗

型种子植物的科一般与双珠被、厚珠心和核胚乳发

生等原始胚珠性状有关, 加上产生顽拗型种子的双

子叶植物一般具有木本、主要分布于热带、种子大等

双子叶植物的原始特征, 故认为顽拗型种子为原始

性状。与此同时他们也指出种子的生活力特征呈现

很强的同型异源性(趋同进化) , 故在特定的类群中

较难确立正常型和顽拗型两种型状哪种更原始。因

为在较进化且多为正常型种子的科中, 一些进化的

保留种或返祖种仍为顽拗型种子种类。

最有说服力的证据或许是来自对种内变异的研

究。在正常型种子的野生种中, 发现有脱水敏感的

突变体,包括阿拉伯芥( Ar abidopsis )和几个栽培物

种。研究这些突变体, 发现与脱水耐性的丧失有关

的基因数不多。相反, 野生种是由顽拗型突变为正

常型的, 至今尚未发现[ 15]。生物的复杂性状(如种

子的脱水耐性)是不太可能有相同起源,而简单性状

则易有相同起源, 这是基于假说多个基因的突变才

可能产生一个复杂性状, 但只要有一个基因发生改

变,这种复杂性状就会消失[ 15]。据此可认为, 种子

脱水敏感性是一种原始性状,而耐脱水性是一种进

化性状。将生化特征与种子脱水耐性联系起来也许

能有助于评价种子顽拗性的进化地位。有大量被公

认的与正常型种子脱水耐性有关的代谢物质,特别

是寡糖和胚后丰富蛋白, 这些代谢物质在一些植物

的顽拗型种子中也有, 但由于研究的植物种数太少,

不能进行系统学分析。蛋白质分子亦可用于研究进

化关系,如 Farrant 等[ 19]对 18种植物的顽拗性种子

进行研究,胚后丰富蛋白在半数种类中都有,但是这

些植物所属的科、胚后丰富蛋白的有无或者这些蛋

白的分子量在系统演化上并无联系。在一些耐脱水

的种子中,有些特殊的寡糖不仅与种子脱水耐性的

有关,而且通常被认为与种子的贮藏寿命有关, 但在

顽拗型种子中也有发现[ 46]。由于目前尚缺乏足够

的资料,还不可能因此对其进行进化关系的分析。

Pammenter 等
[ 36]
认为顽拗性性状进化的模式

可分为两种,一种认为顽拗性是原始性状,正常型种

子的成熟脱水和遇适应的环境萌发是由顽拗型种子

适应逆境而来的, 当然还有人认为顽拗型种子是进

化中原始性状的保留, 或者是正常型种子的退化(返
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祖遗传) ; 另一种则认为顽拗型种子无明显自然脱

水,脱落后迅速萌发是因为植物进入热带以后适应

生境而由正常型种子进化而来,换言之,顽拗性是衍

生性状。当然, 这两种模式都是基于顽拗型种子的

生理特性及与环境的生态关系做出的结论, 尽管顽

拗型种子多出现在气候良好且波动不大、有利于种

子持续萌发和幼苗生长的生境, 但在明显的季节性

生境也存在,所以种子顽拗性的进化是复杂的,目前

要对此下确切的结论为时过早, 而要解决这些问题

还可通过分析正常型种子和顽拗型种子发育与萌发

过程中植物基因的序列(线性)差异和表达的时空差

异;同时必须研究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, 进而了解不同科之间的种子脱水耐

性的演化关系; 与此同时,要对更多的产生顽拗型种

子的植物进行生态调查。

8  结  语

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。顽拗型种子多出现于热带湿润

森林中,反映了这些地区植物的典型特征。如果能

够确定顽拗性是否为原始性状, 就可为现存种子植

物起源地的推断提供有力依据。建立产顽拗型种子

植物的数据库, 对其科属分布、地理分布和生境特点

进行综合分析, 并从传统分类和分子系统两个层面

对顽拗性性状的进化进行研究是顽拗性进化研究的

发展方向。

加强种子学家和生态学家的合作, 深入而广泛

地开展种子生理学和生态学研究,能找到更多的顽

拗型种质资源和进一步了解种子顽拗性的生理机

制;分析产生顽拗型种子的植物与其生境的关系能

提供更多的与顽拗性相关的生态背景, 为解开种子

顽拗性的成因提供更多更直接的依据。探讨一些顽

拗型种子休眠的机制, 进而掌握顽拗型种子的诱导

休眠技术, 那么顽拗型种子的种质保存就有了新的

应用前景。由于顽拗型种子多产自热带雨林或亚热

带森林的主要乔木和优势种, 顽拗型种子的保存对

于热带雨林的保护和生态恢复具有重要的实际意

义。
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