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种子脱水耐性及其与种子类型和发育阶段的相关性
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摘　要: 种子脱水耐性是种子发育过程中获得的综合特性, 是判断种子贮藏特性的一个重要

依据。当种子获得脱水耐性时, 生理、形态和结构会发生相应的变化,包括糖、蛋白质、脂类和

抗氧化系统等保护性物质的合成,各种保护性物质不是单独作用的,而是协同调节种子的脱

水耐性。不同的植物种子, 其脱水耐性不同,并且随着种子的发育而变化。关于种子脱水耐性

的获得, 主要有 2 种观点,一种认为是数量性状, 另一种认为是突变性状。种子库收集种子保

存时, 适时采集和适度脱水才能有效地延长种子的贮藏寿命。
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Abstract: The seed desiccation tolerance is integr ative char acter istic forming during the pr ocess o f devel-

oping and an impor tant cr it erion of determining seed sto rag e cha racter istic. When seeds acquir e the des-

iccation t olerance, t heir physiolog y, shape and st ructure change acco rdingly including com posing o f sug-

ars, pr ot eins lipids, antiox idant defence systems and other pr o tect ive substances. Any pro tect ive sub-

st ance does not function independently but cooper ate w ith each ot her to modulat e the desiccation to ler-
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ance. The desiccat ion to ler ance of v arious species seeds is different and alternat e w it h t he pro cess of de-

veloping . Ther e ar e t wo v iew s about seedsptacquir ing desiccation tolerance: one considers it is a quantita-

tiv e cha racter istic, the o ther consider s a mutation cha racter istic. When seed bank collect s and sto res

plant seeds, they must collect seeds in time and drying r easonably to pr olong sto ra ge life of seeds.

Key words: seed; desiccation tolerance; seed stor age char acterist ic; developmental st ages

种质库保存的静止活植物种质主要是种子。由于成熟的种子较其它植物组织含水量要低,代谢较弱

且较耐脱水, 故大多数植物种子在干燥和冷藏条件下保存相当长时间后仍具有萌发生长能力, 因此较便

于保存[ 1]。根据联合国粮农组织( FAO )的报告,目前全世界近 1 300座种质库所保存的 610多万份材料

中, 种子材料约占 90% [2]。至今种子保存已发展了常规种质库技术、超低温技术以及尚在研究之中的超

干燥技术等,各种技术的关键控制之一是种子含水量处理。许多种子通过含水量处理干燥到一定程度

(含水量通常在 10%以下) , 低温密闭保存可延长贮藏寿命[ 3～5]。

Rober ts ( 1973)把种子贮藏特性分为正常型种子和顽拗型种子 2 种类型[ 6] , 后来又确认介于正常型

和顽拗型之间存在第 3 种类型即中间型[7]。正常型种子在成熟时含水量通常在 15%～20% ,进一步脱水

到含水量很低( < 5% )不会对种子造成伤害,在干燥和低温状态下长期贮藏而不丧失活力,如大多数农

作物、蔬菜和果树的种子;顽拗型种子成熟时含水量相对较高( 30%～60% ) , 不能耐受脱水或轻度脱水

到较高临界含水量时, 生活力就丧失, 同时对低温高度敏感,在 15 ℃以下就会发生低温伤害, 所以很难

用常规方法对它们进行贮藏, 如热带植物可可、红毛丹、黄皮和龙眼等; 中间型种子的贮藏寿命在一定范

围内随含水量下降而延长, 但含水量过低也会对种子造成伤害, 同时在低温条件下更不利于保存, 如咖

啡、番木瓜、油棕等种子[ 8, 9]。因此种子脱水耐性是判断种子贮存特性的一个重要依据。

1　脱水耐性

1. 1　脱水耐性的概念

　　脱水耐性(也称耐脱水性、脱水耐力或耐干性)是种子发育过程中获得的一种综合特性[ 10～12] , 它指

的是种子对低含水量或脱水的忍耐程度 ,即植物种子在脱水后的活力或发芽力的变化情况, 其反面称为

顽拗性或脱水敏感性。

1. 2　脱水耐性的生理生化基础

种子在发育过程中不断获得脱水耐性,这可能是发育时逐渐发生的生理和形态结构变化的结果,其

中包括后期阶段专一性保护物质的合成。已经观察到, 在正常性种子中, 当脱水耐性获得时,一些物质被

积累; 当脱水耐性丧失时,这些物质被降解。这些与脱水耐性有关的保护性物质主要有糖、蛋白质和自由

基清除系统等,它们保护亚细胞结构和授与细胞的最大脱水耐性, 又称为保护系统, 至少包括 4 个方面

的内容: ( 1) LEA 蛋白,这些蛋白质可能起脱水保护剂和代替水的作用; ( 2)非还原性糖的积累, 以维持

干燥条件下膜和蛋白质的稳定性; ( 3)脂类和抗氧化系统, 是脱水过程中防止、忍耐或修复自由基攻击的

抗氧化剂和酶等; ( 4) ABA , 它调节LEA 蛋白的合成。但这些保护机制都不能单独解释脱水耐性的原因,

它们在种子脱水过程中可能有同等重要的作用[ 10～12]。

种子在发育过程中细胞、亚细胞结构和物质代谢水平的变化是脱水耐性形成的基础。种子脱水时,

种子内存在各种避免或抵御脱水伤害的方式,包括提高其本身的成熟度; 增加贮藏物质, 寡糖和 LEA 蛋

白含量; 细胞液泡化程度减少,积累自由基清除剂、SOD 和 POD 等保护酶系统活性增加; ABA 调控贮藏

蛋白的合成、防止提前萌发和诱导与脱水有关的 mRNA 和蛋白质合成;回水后迅速修复等[ 11～18]。

顽拗性种子在发育过程中含水量、呼吸速率一直保持较高的水平,不溶性物质积累少, 空泡化( vac-

uo lation)程度高; 胚根分生组织细胞没有明显的变化(细胞近球形 ,细胞核大, 细胞质浓) ; 细胞内膜和线
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粒体占细胞的比例大, 线粒体的脊多而且始终发育很好, 透明基质少,一直到收获时呼吸速率都很高,代

谢活跃。正常性种子在发育过程中含水量逐渐下降,呼吸速率达到高峰后逐渐降低,细胞积累大量不溶

性贮藏物质,空泡化程度低,成熟种子的胚根分生组织细胞近圆形, 细胞核变小, 细胞质电子密度大;细

胞内膜和线粒体占细胞面积比例随发育达到高峰后逐渐下降到很低;线粒体脊在胚发育中期后逐渐退

化, 透明基质增加,代谢下降[ 9～18] ,可见种子脱水耐性与发育和代谢活性有密切关系[ 19]。

1. 3　脱水耐性形成的观点

目前关于种子脱水耐性的获得主要有 2 种观点: 一种是认为种子在发育过程中从不耐脱水至耐脱

水的转变是个突发过程, 即发生在一般相当短的时间内[ 20] ; 另一种观点则认为,种子的脱水耐性是个数

量性状, 是在发育过程中逐渐形成的,而且在种子生理成熟后可继续加强[ 21]。此外, Ko ster 则认为脱水

耐性是种子在脱水期间为防止细胞损伤而对脱水产生的适应性变化结果[22]。但种子的脱水耐性出现在

种子成熟之前, 因此脱水速度虽然确能影响种子脱水耐性的获得, 但脱水本身可能并不是发育中种子脱

水耐性形成的前提条件, 比如缓慢干燥可促进某些种子成熟和诱导脱水耐性的形成[ 20]。

2　脱水的生理作用

2. 1　种子自然成熟脱水的生理作用

　　正常型种子的发育可以分为组织分化、细胞扩大和成熟脱水 3 个阶段。组织分化阶段从受精卵分裂

开始到胚的形成,同时受精极核发育成胚乳;细胞扩大阶段主要是贮藏物质迅速积累使细胞体积增加;

脱水成熟阶段是用以描述贮藏物质积累中止及脱水开始为特征的种子发育过程, 当种子发育到生理成

熟时进入成熟脱水阶段, 此时贮藏物质的积累停止, 含水量下降,新陈代谢减弱,种子进入代谢的不活跃

或静止期, 完成从发育到萌发的转变过程[9～14, 23]。一般认为顽拗性种子的发育没有成熟脱水阶段,脱离

母体后代谢仍相当活跃[ 9～12]。

大部分种子需要经过成熟脱水阶段才具有萌发能力,但是处于发育的离体种胚却可不经过脱水干

燥而早熟萌发( pr ecocious germinat ion) ,如蓖麻种子的离体胚在授粉 35 d 可 100%萌发,而整粒种子只

在授粉 50～55 d 才具有萌发能力,授粉 25 d 的蓖麻子离体胚干燥后再吸水, 具有较高的萌发力, 并有

33%的可正常生长[24] ;脱水对大麦和小麦谷粒萌发具有重要作用, 它们的未成熟种子如果脱水将萌发,

而新鲜的种子不萌发, 几种豆类和其它双子叶植物具有类似情况[ 25]。这意味着种胚以外的环境(包括胚

乳、子叶和母株环境等)使种胚处于发育状态而防止其萌发,一旦成熟脱水 (或成熟前干燥)或胚离体,这

种抑制作用就可减轻甚至解除[ 23]。

因此对大多数种子来说, 成熟脱水是胚胎发育的正常末端事件, 它导致在发育和萌发之间插入静止

期, 这从脱水干燥对蛋白质、RNA 合成、酶活性和激素(如 ABA)的影响等方面也可得到证明[24]。此外,

种子发育到一定阶段后, 人为的轻度干燥,也可能使部分种子由发育状态转变为萌发状态,一些研究发

现香瓜种子在花后 25～40 d,轻微脱水也提高了发芽率[ 26] ; 夏清华等的研究表明未完全成熟的荔枝、黄

皮种子经硅胶轻度脱水, 可提高其发芽率及活力指数[27～28] , 这种人为脱水的时机、速率与种子发育过程

中自然成熟阶段的脱水速率有很大的相似性。

2. 2　人为过度脱水干燥的生理伤害

不同发育阶段的种子其脱水耐性都是有一定限度的。轻度的脱水对早期脱水耐性弱的种子会造成

一定程度的伤害, 对发育中后期脱水耐性较强的种子,则有利于发芽力的提高或者对发芽力几乎无影

响。根据种子的脱水耐性之强弱对种子进行适度的脱水处理,有助于降低种子的代谢强度, 延长其贮藏

寿命。

过度脱水对不同成熟度的种子都可能带来脱水伤害。过度脱水会引起组织细胞内发生一些有害的

生理生化变化, 如溶质结晶和改变细胞内环境的离子浓度和酸碱度, 不可逆的蛋白质变性,细胞膜降解 ,
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细胞区隔化消失和代谢紊乱等[ 10～12]。超微结构的研究表明[ 15, 16] :细胞膜是脱水伤害的主要位点,在脱水

引起的细胞膜伤害早期, 各种细胞溶质(离子、糖、氨基酸和蛋白质等)大量渗漏,其渗漏速率和程度与脱

水敏感性呈正相关, 这反映了膜的半透性部分丧失和功能失调; 脱水还引起膜上磷脂层改变物理特性,

如相变温度( Tm )的变化以及粘滞性的增加, 这可能是脱水导致磷脂的脱磷化和游离脂肪酸积累的结

果; 此外,脱水引起膜脂过氧化, 丙二醛含量增加,因此有人认为自由基的氧化攻击可能是膜的理化特性

发生变化的直接原因。顽拗性的 Quercus robur 种子胚轴在脱水时, 生活力丧失伴随着自由基的积累;细

胞质浓度增加, 水介质流动性随之下降,代谢因此失衡并积累有毒物质;细胞失去膨压导致出现萎缩,质

膜囊泡化, 导致溶泡或产生脂质体;脂质相变, 膜系统伤害致使膜功能丧失[ 15～18, 29]。

脱水速度也非常重要, 特别是在胚发育早期干燥速度应缓慢, 因为发育过程中的种子通常不耐快速

脱水[ 30] ,一般经历 4～5 d 的脱水过程(每天减少 10% ) ,否则种胚致死,例如,真空干燥能使种子含水量

快速下降,但是采用真空干燥的木菠萝离体胚轴的含水量下降到 44%时就全部死亡,而采用鼓风干燥

和硅胶干燥的离体胚轴的临界含水量分别为 26%和 16% [ 31] ; 玉米和大豆种子在自然成熟脱水之前的大

部分时期, 经快速脱水后不能萌发,但若用饱和盐溶液缓慢脱水则可以保持 100%的发芽率[ 32]。

3　不同类型的种子脱水耐性不同

不同的植物种子其脱水耐性往往不同。成熟的正常型种子能忍耐干燥到 5%或更低含水量, 如花

生、油菜、小麦、高粱、菜豆等种子含水量降到 5%以下贮藏 9 年后活力并无显著下降[ 2, 4, 5]。大多数或者

所有中间型种子能耐干燥到 10%～12. 5%含水量, 但进一步干燥会降低生活力, 如咖啡、油棕和番木瓜

( Car ica p apaya)等植物的种子[33]。顽拗型种子, 干燥到 15%～20%含水量时即死亡[ 34] , 如成熟的 Pal-

metto (Euterp e edulis Mar t. )种子初始含水量约为 45% ,当含水量下降至 33%时, 发芽率才下降,致死含

水量为 18% ; 乌拉圭印加豆( I nga urug uens is )种子初始含水量约为 58% , 含水量降低至 35%时 ,种子活

力显著下降,降至 20%左右已很少能萌发[35] ;荔枝 ( L itchi chinensis)种子含水量降至 28% ,基本上已丧

失发芽力[ 27] ; 海南红豆(Ormosia p innata)含水量在 50%～53%时, 活力较好,而降至 45%以下则全部致

死[ 36] ;小花坡垒(H opea p ar vif lora)和 H op ea ponga 种子分别下降至 26%和 28%以下则完全失去发芽

力[ 37]。用核磁共振法检测表明: 正常型种子的自由水完全可以失去, 束缚水得以保留,而顽拗型种子水

分呈现均一状态,干燥时缓慢失去, 看不出自由水和束缚水的区别,因此 2 种不同类型的种子表现了不

同的脱水耐性[ 38]。

种子的脱水耐性与其优势内含物种类有关( Vert uccit & Farr ant, 1995)。许多研究表明,油料种子可

忍耐极度的脱水,如油菜种子含水量降低至 1. 5%以下,仍保持种子活力, 且贮藏寿命延长; 淀粉类种子

耐脱水能力在种间差异很大, 如高梁、大麦和小麦种子脱水能力较强,而水稻种子耐脱水能力差 ;蛋白质

种子如大豆种子的耐脱水性在品种间存在很大差异[10]。有些研究表明种子贮藏时含水量不能低于其标

准或临界含水量( cr itical mo isture, 一般不低于 5% ) [ 39] , 但目前还发现对一些植物种子进行超干(含水

量在 5%以下)后贮藏, 种子耐贮藏性显著提高[ 2, 4, 5]。

很多热带植物的种子属于顽拗型种子, 如龙脑香科( Dipter ocarpaceae)、无患子科( Sapindaceae)、棕

榈科( P almae)、芸香科( Ruta ceae )、桑科( Moraceae)等植物中的许多种类; 亚热带和温带的少数植物种

子属于顽拗型种子,如壳斗科( F agaceae)植物; 而寒带植物的种子都是正常型的, 因此在自然界中,不同

种子的脱水敏感性与贮藏特性似乎存在一定的梯度变化。但有时并不是绝对的, 如印度楝( A zadirachta

indica)种子,在不同的生境中表现出不同的脱水耐性[40～42] , 有的生境中表现为正常型, 而在另外一些生

境中表现为顽拗型, 因此即使是同一植物种子,在不同的生境中脱水耐性也可能有很大的差异。不同种

类的顽拗型种子顽拗性程度不同, 所以 Ber jak & Pamm enter ( 1994)又将顽拗型种子分为低度、中度和高

度顽拗性种子[ 33] , 在许多情况下也是由于不同种子存在强弱不等的脱水耐性所致。
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4　植物种子在不同发育阶段脱水耐性不同

种子并非在发育和成熟的所有阶段都耐干燥。脱水耐性在种子不同的发育阶段有所变化,因植物种

类不同而有很大差别[ 10～28]。

许多植物种子的脱水耐性随成熟度的增加而升高。菜豆( Phaseolus vulgaris ) [ 43]和白芥 ( S inap is

alba) [ 44]种子在发育中期从不耐干燥转化为耐干燥; 花生种子在果针入土后的 40 d 未获得耐脱水能力,

胚轴快速干燥后的萌发率及相对生长速度在果针入土后的 40～65 d 迅速增加, 65 d 胚轴完全获得了耐

脱水能力[ 45] ; 授粉 25 d 以前蓖麻种胚是不耐脱水的,而授粉后 25 d 的胚获得了耐脱水干燥的能力[ 24] ;

Quer cus . r obur 种子在发育过程中 ,种胚的脱水耐性随种子成熟度的增加而升高[45] ; 花后 10 周的 Acer

p seudop latanus 种子的脱水耐性较弱, 而花后 20 周和 23 周较强[ 47] ; 未成熟种子挪威槭树( A cer p la-

tanoides)种子含水量降低至 20%以下时会受到明显的干燥损伤,群体成熟期的种子含水量降低至 12%

～15%则生活力则降低,而在群体成熟之后 3～4 周的种子,含水量下降到 5%以下,生活力才会显著降

低[ 8]。目前已有很多研究证明,处在发育和成熟阶段过程中的种子不具备最大的脱水耐性, 灌浆完成后

的种子才具有最大的脱水耐性[ 49～50] ,如水稻种子在群体成熟后的 2～3周, 母株上的种子含水量下降到

32%左右脱水耐性最强[ 59]。脱水耐性的获得通常在成熟脱水前及成熟脱水过程中[ 11] , 许多植物种子最

耐脱水的阶段在时间上或多或少与种子的生理成熟期即达最大干重的时期相一致[9～14] ,有些正常型种

子只有在最大干物质积累后的一些时间才能达到最大[51]。

但海榄雌 ( A vicennia Marina)种子, 在获得萌发力之后, 种子进一步成熟, 种胚的脱水耐性没有变

化[ 8]。还有些植物种子, 成熟种子的脱水耐性反而低于未成熟的,甚至还有一些植物种类的种子在发育

中期以前就能忍受脱水[ 48]。成熟的大叶楠( Machilus kusanoi Hay . )种子,脱水耐性反而低于不成熟的种

子[ 8] ; 番茄 ( Ly cop ersicon esculentum)和甜椒( Cap sicum annuum)在成熟期含水量下降至 52%～55%时,

其耐干燥能力达到最高值, 而这些植物在种子含水量为 42%～48%时才完全成熟[ 50] ; 从半熟的果实(黄

色 )中剥离的小果咖啡和中果咖啡的种子的耐干燥能力比从成熟果实 (红色 )或未成熟的果实(绿色)中

剥离的种子的耐干燥能力要强得多[ 8] ; 从黄绿色的果实上采集的印度楝( A zadirachta indica)种子含水

量降到 7. 1%时, 发芽率和初始含水量时无显著变化, 可达 80%以上,而从黄色的果实上采集的种子含

水量下降到 8. 1%时, 发芽率下降了 16% [40] ;黄皮种子的胚轴在生理成熟前可耐一定程度的脱水, 轻微

脱水可提高发芽力, 而在生理成熟之后不耐任何程度的脱水[ 12]。

种子处于过熟期( o ver-ma tur ation stag e) , 脱水耐性有可能反而降低, 花后 67 d 的黄皮种子耐脱水

力最强, 花后 88 d 果实成熟时最弱[ 28] ; 花后 84 d 的荔枝种子较耐脱水,花后 98 d 当果实成熟时采收种

子的耐脱水力却较弱[ 27]。Eeswara( 1998)认为印度楝种子在黄绿色时就可采集, 如果推迟采集, 种子在

高温高湿的环境中多持续一段时间, 这种植物的种子本身代谢又活跃, 反而引起种子的老化丧失脱水耐

性, 这与咖啡种子吸水 3～7 d 后会丧失脱水耐性[7]的机制是一致的[ 40]。Ellis & Hong( 1994)认为在种子

成熟以后收获的种子可能会提高种子对极度干燥的敏感性, 如种植粳稻时, 遇到高温又延迟收获, 就会

使种子的耐干能力下降, 其耐干程度低于在成熟期收获的种子。因此高温条件下发育的种子或在高温条

件下老化的种子表现出一些类似中间型种子的特征[8]。

因为植物种子在不同发育阶段其脱水耐性是不同的,所以对种子进行贮藏研究时, 要注意种子的收

获或采集时期。一般要求在种子较耐脱水时,即它们潜在寿命达到最大时。故在种子的发育期间检测其

含水量和干重通常有助于确定收获时间 ,如果采种是在脱水耐性较弱时进行的,即使是正常型种子或中

间型种子,对干燥损伤也很敏感, 因此用未达到一定成熟度或过度成熟的正常型种子作为样品进行检

测, 就有可能对种子的脱水耐性做出错误甚至完全相反的结论, 容易将正常型种子误划为中间型或顽拗

型种子, 同样用未成熟的中间型种子作为样品进行检测 ,容易将中间型种子错划为顽拗型种子[8]。了解
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种子的脱水耐性在发育过程中的变化后, 在种子发育的特定时期进行适度的脱水处理后可使种子贮藏

生命得到最大限度的延长, 因此合理适度的脱水或干燥程度和速度对种子的贮藏具有十分重要的意义。

6　结　论

总之, 种子的脱水耐性受细胞自身的保护系统所调控, 以避免细胞膜、蛋白质和细胞质等成份受到

脱水伤害[ 10～12]。种子表现为细胞、亚细胞结构和物质代谢水平发生变化以适应脱水。这一保护系统包括

受 ABA 调控的 LEA 蛋白、非还原性糖的积累和脱水过程中防止、忍耐或修复自由基攻击的抗氧化剂和

酶等[10～26]。这些保护机制都不能单独解释耐脱水性的原因, 它们在脱水过程中可能有同等重要的作

用[ 10～28] , 因此必须深入研究各种机制之间的相互关系以及这些保护系统在不同类型种子和不同成熟阶

段的变化有助于来了解种子的脱水耐性, 从而在种子发育和成熟过程的适当阶段采集种子并对种子含

水量进行适当处理, 最大限度地延长种子的贮藏寿命。
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