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摘 要:植物种子的脱水敏感性研究对种质资源的引种栽培和迁地保护具有重要意义。本研究综

合评述了不同植物种子,尤其是具有休眠特性的顽拗性种子的脱水敏感性,归纳了顽拗性种子脱水

耐性的模型构建、生态适应性策略、贮藏条件、脱水敏感性的发生调控机制等,并对顽拗性种子未来

的研究方向进行了展望,旨在为顽拗性种子的贮藏及物种生物多样性保护研究提供有价值的信息。
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Abstract:The
 

study
 

on
 

the
 

sensitivity
 

of
 

plant
 

seeds
 

to
 

dehydration
 

is
 

of
 

great
 

significance
 

for
 

the
 

introduc-
tion,cultivation

 

and
 

the
 

ex-situ
 

conservation
 

of
 

germplasm
 

resources.In
 

this
 

paper,the
 

dehydration
 

sensi-
tivity

 

of
 

different
 

plant
 

seeds,especially
 

the
 

recalcitrant
 

seeds
 

with
 

dormancy
 

characteristics
 

was
 

reviewed.
The

 

research
 

progress
 

was
 

summarized
 

in
 

dehydrating
 

tolerance
 

model
 

construction,ecological
 

adaptation
 

strategy,storage
 

conditions,and
 

regulation
 

mechanism
 

of
 

dehydration
 

sensitivity
 

of
 

recalculated
 

seeds.
Meanwhile,the

 

future
 

developments
 

on
 

the
 

research
 

of
 

recalcitrant
 

seeds
 

were
 

prospected
 

to
 

provide
 

valua-
ble

 

information
 

for
 

the
 

storage
 

of
 

recalcitrant
 

seeds
 

and
 

the
 

biodiversity
 

conservation
 

of
 

species.
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  种子是显花植物世代繁衍、扩散和种群更新的

主要载体。深入开展植物种子的脱水耐性研究对种

质资源的迁地保护和引种栽培实践具有重要意

义[1]。根据种子贮藏行为的不同可将种子划分为正

常性种子、顽拗性种子与中间性种子[2]。正常性种

子成熟后,其体内水分丧失的过程中其代谢活动随

之降低[3],可干燥或低温贮藏;顽拗性种子在成熟脱

离母株时未经历干燥失水阶段(含水量达30%~
60%),仍可维持一定的代谢活动,其失水会损伤细

胞膜或原生质,破坏种子内部正常的生理代谢活

动[4],当水分损失超过种子的临界含水量(通常为

25%~40%的含水量)时,其活力和寿命将大幅度下

降[5],含水量降至15%~20%时多数种子不能萌

发,且对低温敏感,因而不能干燥或低温贮藏,贮藏

流程较复杂[6];中间性种子是介于正常性种子和顽

拗性种子之间的干燥灵敏度水平的种子[2],其含水

量降至7%~12%时受到伤害,贮藏温度介于正常

性种子与顽拗性种子之间[7]。
种子的顽拗性对该物种的生态位的拓展造成了

一定限制[8],且增加了贮藏的难度,值得重点关

注[9]。本研究对不同植物种子尤其是具有休眠特性

的顽拗性种子的脱水敏感性进行了概述,对顽拗性

种子脱水耐性的模型构建、生态适应性策略、贮藏条

件、脱水敏感性发生的调控机制等方面的研究进展



进行了详细评述,并对今后的研究方向进行了展望,
以期为顽拗性种子相关生物学问题的深入探究、物
种生物多样性的保护提供有价值的信息。

1 种子的脱水敏感性

1.1 不同植物种子的脱水敏感性

关于植物种子脱水敏感性的报道,大多数集中

在热带植物种子上,J.P.Hill
 

et
 

al[10]推测近半数的

热带 植 物 种 子 对 脱 水 敏 感。K.N.Hamilton
 

et
 

al[11]发现澳大利亚东部雨林的30科71种植物中,

49%的植物种子具有顽拗性;S.V.Wyse
 

et
 

al[12]发

现约8%的开花植物的种子对干燥敏感,以热带和

亚热带湿润阔叶林种子的脱水敏感性较高。A.
Subbiah

 

et
 

al[13]发现721种顽拗性种子中,92%产

自热带。
顽拗性种子的脱水敏感性依植物种类的不同而

区别较大。大多数棕榈科(Palmae)植物的种子具

有顽拗性,热带植物董棕(Caryota
 

urens)种子的初

始含水量为34%,萌发率为95%,而含水量低至

29%时即完全失活[14];Euterpe
 

oleracea 和E.espi-
ritosantensis的种子在含水量分别低于17.4%和

13.4%时完全死亡[1]。印度南部濒危植物无忧树

(Saraca
 

asoca)种子的初始含水量为56.8%,临界

含水量为30%~35%,含水量降至11%~17%时则

失活[15]。亚热带和温带地区植物种子的脱水敏感

性也被陆续报道。我国广泛栽培的银杏(Ginkgo
 

biloba)种子的含水量从48%降至40.1%时,萌发率

由92%降低至50%[16]。产于美国东南部的弗吉尼

亚栎(Quercus
 

virginiana)的种子当含水量降至

30%时,其萌发率已显著降低,含水量降至15%时

则失活[17]。部分棕榈科植物的种子被归为中间性

种子,Bactris
 

gasipaes 种 子 含 水 量 由30%降 至

12%完全失活;B.maraja 种子的含水量低于7.8%
则完全死亡[1]。桂花品种‘紫柄籽银桂’(Osman-
thus

 

fragrans
 

‘Zibingziyingui’)的种子含水量降低

至11.6%时,仅有40%的种子具有活力[18]。此外,
咖啡属(Coffea)[19]、油棕(Elaeis

 

guineensis)[20]等
植物的种子也属于中间性种子。

藤黄属(Garcinia)植物主要分布在亚洲的热

带、非洲南部等地区,其许多属下植物结出特有的藤

黄型(Garcinia-type
 

germination)种子,即胚芽和胚

根从种子两端伸出萌发[21]。英国皇家植物园邱园

对11种藤黄属植物种子的贮藏行为进行归类,将其

中9种归为或暂时归为顽拗性种子[22]。如山竹

(Garcinia
 

mangostana)的种子就具有顽拗性,其新

鲜种子含水量为53.54%,临界含水量为24%,7℃

或-4℃下存放48
 

h种子均失去活力[23]。热带植

物G.kola 和G.gummi-gutta 的种子对干燥更为

敏感,新鲜种子含水量分别约为58%和43%,当含

水量分别低于31%和34%时其活力迅速下降,脱水

至24%含水量时,前者种子萌发率降至10%以下,
后者则完全失活[24-25]。产于我国南部的金丝李(G.
paucinervis)种子初始含水量为45.29%,其种子临

界含水量为27.29%,继续失水萌发率显著下降[26]。
研 究 表 明,G.atroviridis、G.hombroniana、G.
prainiana、G.mangostana[21]、G.cambogia[27]和

G.livingstonii[28]等藤黄属植物的种子也具有脱水

敏感性。

1.2 具有休眠特性的顽拗性种子

通过休眠可调节萌发的最佳时间及植株空间分

布。但休眠是种子萌发的内在障碍,休眠的解除涉

及到种子的结构、生理及其与环境因素之间的复杂

相互作用[29]。种子的休眠包括物理休眠、生理休

眠、形态休眠、形态生理休眠和综合休眠五大类

型[30]。
种子休眠和脱水敏感性信息的获取有助于人工

制定植物的扩繁策略。顽拗性种子为了赶在脱水失

活前萌发,大多萌发迅速,通常被认为具有胎生性,
不存在休眠特性[31]。而J.C.Tweddle

 

et
 

al[32]对

886种乔灌木的调查表明,有61.1%的植物种子具

有休眠特性,其中顽拗性种子占9.1%。有学者指

出,若新鲜、未经处理的种子在接近自然条件下,超
过4周时间才萌发,则可认为该种子存在休眠[33]。
如顽拗性的Ocotea

 

usambarensis 种子萌发需要7
周时间,可认为其兼具休眠特性[34]。某些顽拗性种

子在脱离母体时,胚的形态或生理上尚未成熟,需要

经历后熟过程才能萌发。一些顽拗性种子甚至可以

通过低温层积来解除休眠,例如,对脱水非常敏感的

水生植物欧菱(Trapa
 

natans)的种子需要经过9周

的冷层积才能打破其休眠[35]。
一些 藤 黄 属 植 物,如 G.livingstonii[28]、G.

cambogia[36]和G.gummi-gutta[37]等,种子不仅对

脱水和低温敏感,而且也存在休眠特性。其中G.
gummi-gutta 的新鲜种子需要约24周才能达到

90%的萌发率,而脱种皮后的种子在4周内萌发率

即>90%,为非深度生理休眠[25]。同样,G.praini-
ana 的厚种皮也是萌发缓慢的主要原因[21]。

棕榈科植物毛瑞榈(Mauritia
 

flexuosa)种子的

初始含水量为44.6%,在常温通风条件下含水量<
20%时,活力完全丧失,同时其种子由于胚附近有一

特殊盖层而造成生理休眠[38]。凹叶木兰(M.sar-
gentiana)的中间性种子具有的形态休眠是因胚未
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充分发育导致[39]。此外,起源于热带的Parashorea
 

chinensis[40]、Beilschmiedia
 

kweo、Cryptocarya
 

floribunda[41]、Humboldtia
 

laurifolia[42]、Browe-
nea

 

coccinea、Cynometra
 

cauliflora[43]和某些胡桐

属(Calophyllum)[44],以及一些温带植物如欧洲七

叶 树 (Aesculus
 

hippocastanum )[45] 以 及 樟 科

(Lauraceae)部分植物[46]的种子也兼具休眠特性和

顽拗性,彻底推翻了顽拗性种子不存在休眠的推论。

1.3 顽拗性种子脱水耐性的模型构建

顽拗性种子由于不耐脱水和低温,贮藏难度较

大。具有顽拗性种子与正常性种子的植物在系统分

类上并没有明显的界线,其脱水耐性与所在科属间

并不存在必然的联系,即使同属不同种的植物中也

可能有不同贮藏类型的种子[8]。同属中不同种植物

的顽拗性种子,其脱水敏感性也可能差别较大[23]。
且同一个物种中,顽拗性种子的顽拗性程度依种子

发育时期、脱落时的含水量、脱水速率、甚至所在树

冠内的位置或发育过程中热量的积累等情况不同而

存在差异[25,45,47]。脱水耐性的评估对顽拗性种子的

贮藏和其植物的保护有至关重要的作用,但由于种

子的脱水耐性评估牵涉的种子内部与外界的环境因

素较多,顽拗性种子脱水耐性的模型成为研究的趋

势和难点。

W.V.S.Pereira
 

et
 

al[48]通 过 对 Copaifera
 

langsdorffii不同种源种子的脱水耐性进行分析,发
现温暖干燥地点的种源有更好的脱水耐性,推测种

子脱水耐性随产地环境的变化而变化,建议在脱水

耐性模型中考虑种源地的生态因子。F.Pelissari
 

et
 

al[49]根据巴西66个树种构建了包含种皮与种子质

量比,胚和胚乳的含水量的种子脱水耐性模型,表明

顽拗性种子脱水耐性的评估与胚和胚乳、种皮和果

皮的含水量密切相关。类似的,A.Subbiah
 

et
 

al[13]

构建了另一个模型来阐释脱水耐受性与种皮与种子

质量比、种子质量和胚与胚乳的含水量之间的关系。

A.C.F.Moura
 

et
 

al[50]指出种皮和胚分生组织细胞

壁的厚度和硬度可能是种子脱水敏感性的有效指

标。S.V.Wyse
 

et
 

al[12]根据17
 

539个物种组成的

全球数据集,根据其生境和特征信息,以及同一目、
科或属植物种子的脱水反应,利用现有数据库数据

构建了3个增强回归树模型,为研究者预测种子的

脱水敏感性提供参考。迄今陆续有通过构建种子脱

水耐性的模型来评估种子顽拗性的研究报道,但是

尚未有一种模型或假说能够普遍适用。

2 顽拗性种子的生态适应性

顽拗性是植物种子逐渐适应环境的结果。不同

地理起源的C.langsdorffii和Ekebergia
 

capensis
种子的脱水耐性有区别,表明种子的脱水耐性受母

体环境影响[48,51]。顽拗性种子的植物常分布于潮

湿、季相变化较小的气候中,其种子大多是在季风期

或是雨季来临时成熟,避免经历即将到来的干旱少

雨天气[31],并通过在有利环境下快速萌发以减少其

被动 物 捕 食 的 风 险,有 利 于 延 长 幼 苗 的 生 长 时

间[32]。如生长于暖温带的辽东栎(Q.wutaishani-
ca)种子的轻度顽拗性让其在森林地表的湿润凋落

物环境下迅速萌发以降低动物捕食其种子的风

险[52]。然而种子的脱水敏感性也是一种高风险的

繁殖策略,需要付出对干燥环境敏感的代价,假如种

子散落之后外界环境条件突发变化,从脱落到有利

萌发条件到来时间间隔过长,将可能导致种子群体

的大面积死亡[31]。全球气候变化将对产生顽拗性

种子的植物的生存构成一定威胁,如近年地中海地

区冬 季 持 续 干 旱,对 产 生 顽 拗 性 种 子 的 物 种 不

利[53]。
种子休眠、脱水耐性及低温敏感性,均是调节植

物更新策略的重要生态特性[21]。顽拗性种子的休

眠特性可能是果实成熟之后种子应对干燥天气等不

利条件的一种适应能力,是树种对于生物进化压力

的折中选择[54],促使种子在更有利的季节里萌发。
某些热带雨林中存在季节性的干旱,很可能是导致

植物种子兼具休眠特性与顽拗性的主要原因。如大

叶藤黄(G.xanthochymus)和小叶藤黄(G.cowa)生
于水分条件稍差的坡地,种子在雨季末成熟,其休眠

并能忍受一定程度的脱水是对西双版纳热带季风气

候的一种适应特征,避免种子在旱季发芽,让其在来

年适合幼苗生长的雨季萌发[55]。毛瑞榈种子的顽

拗性与休眠性共存可能是决定该物种广泛分布的重

要因素,顽拗性有利于适应沼泽环境,而休眠性则有

利于种子散布和种群扩张,可让其在潮湿和相对干

燥的土壤上均能建立种子库[38]。同理,布迪椰子

(Butia
 

capitata)的中间性种子有一定的耐脱水能

力和休眠特性是其在不同环境中建立种子库的基

础[7]。更多顽拗性种子的生态适应性研究需要对种

子库、种子扩散及萌发等过程进行长期的调研、监控

和试验。

3 顽拗性种子的贮藏条件

顽拗性种子的脱水敏感性对其胚胎储存、种质

资源的保护以及对森林植被的恢复构成了挑战[31]。
由于敞开存放会造成种子失水,太过密闭又构成低

氧胁迫,顽拗性种子的贮藏需要适度通气。其贮藏

过程中温度过低会导致代谢失衡,胚轴的超微结构

641 西北林学院学报 36卷 



将失去完整性。因此,顽拗性种子贮藏的原则是在

种子所能承受的最低温度下,将其存放在能保持其

含水量和活力并防止微生物侵害的环境下[56]。一

般来说,产于温带地区的顽拗性种子比热带地区的

更耐干燥,寿命更长,相对容易储存[8]。具有休眠特

性的顽拗性种子相比一般的顽拗性种子寿命更长,
也相对容易储存[57]。

<15℃的储藏温度对于大多数热带植物顽拗性

种子来说是致命的[58],如无忧树(Saraca
 

asoca)种
子贮藏在28℃下,能在240

 

d内保持活力,但由于水

分和温度较高,易受微生物侵害,1
 

a后活力完全丧

失;而 在 15℃ 下 贮 藏,可 使 种 子 的 寿 命 延 长 至

4
 

a[15];在5℃下贮藏23
 

d后,仅有27.5%的种子有

活力。类似的,G.gummi-gutta 种子能在15℃条

件下长期贮藏且保持90%以上的萌发率[25],于

-10℃或5℃下贮藏2个月则完全失活。产于亚热

带的湖南山核桃(Carya
 

hunanensis)种子则可在

0℃~3℃的低温库中保湿冷藏40
 

d,但保湿冷藏

60
 

d后萌发率显著降低[59]。部分具有休眠特性的

顽拗性或中间性种子贮藏温度高于0℃即可,如金

丝李低度顽拗性的种子在4℃下湿藏1、3、6个月均

显著延缓种子萌发,但对萌发率无显著影响;在

-1℃和-20℃下湿藏1个月均完全失活[26]。再如

凹叶木兰中间性种子在0℃或4℃下冷藏6个月,存
活率无显著变化;而-20℃下湿藏却完全失活[39]。
产自温带、亚热带以及热带不同地理种源的E.cap-
ensis种子在保持其含水量的条件下对应所需的贮

藏温度逐渐升高[51]。可见,顽拗性种子的贮藏温度

和时间依种类、产地、是否具有休眠特性等情况不同

而需要设计试验去验证。
一些棕榈科植物,超低温保存种胚是保存其种

质资源的较好方法,如布迪椰子的中间性种子在含

水量为5.2%时于-18℃或-10℃下冷冻会失去活

力,而在此含水量下分离出的种胚经液氮冷冻90
 

d
后依然保持其活力[7]。但目前大多顽拗性种子的胚

或胚轴在液氮中进行超低温保存尚存在困难[7],多
以茎段外植体和体细胞胚的超低温保存方式替

代[60]。

4 顽拗性种子脱水敏感性的机制研究

4.1 细胞生物学研究

顽拗性种子在成熟过程中代谢活性一般较高,
在这个过程中往往也发生营养物质的累积[45]。欧

洲七叶树种子脱离母体后细胞内和所有亚细胞结构

(包括液泡)保持高水合状态,胚轴细胞中液泡的扩

大,为细胞伸长做好准备[61]。次生代谢产物的积

累、液泡的形成以及蛋白质等在液泡中的储存,都对

种子顽拗性的调节有重要作用[62]。子叶细胞中高

浓度液泡的维持有助于保持胚胎中的良好水势,并
防止因体积急剧减少导致的细胞损伤[63]。顽拗性

种子的水分流失对细胞结构、有丝分裂生长以及其

他生理生化活动构成有害影响。由于脱水而遭受水

分胁迫的细胞表现出内质网增生、空泡细胞变多,引
起细胞溶质含量增加,有助于减少水分损失,但进一

步脱水将会造成细胞壁和细胞核塌陷[56]。
兼具休眠与顽拗性的毛瑞榈种子脱水敏感性与

细胞的超微结构变化有关,其胚细胞兼具顽拗性种

子(存在大液泡,细胞核大,缺乏脂质储备)和正常性

种子(蛋白质和萜类丰富)的特征,还存在生物碱和

酚类化合物等次生代谢产物。脱水至含水量30%
的种子伴随着子叶细胞空泡含量增加、膜选择性丧

失、线粒体数量增加以及蛋白质分解代谢,部分丧失

活力;脱水至含水量20%的种子子叶细胞还表现出

内质网和自噬空泡增加、蛋白质减少、原生质崩塌和

细胞壁内陷等不可逆的细胞损伤,同时胚细胞伴随

着膜的完整性丧失、细胞收缩压迫细胞器等不可逆

的代 谢 损 伤 和 结 构 损 伤,导 致 种 子 活 力 完 全 丧

失[50,62]。其种子休眠主要通过胚和胚乳中蛋白质

代谢的动态变化和线粒体的增殖,削弱与胚胎相邻

的组织来打破[38,50]。具有休眠特性的顽拗性种子

的脱水耐性机制可能更加复杂化,其在脱水过程中

与不具休眠特性的顽拗性种子的异同点,尚缺乏研

究报道。

4.2 生理生化研究

顽拗性种子在脱离母体后,其生理活动随着干

燥脱水而变化。关于种子脱水耐性的生理学研究较

多。N.M.Noor
 

et
 

al[21]在山竹和G.hombroniana
种子中观察到有单宁的存在,可能有助于保持种子

水分。Telfairia
 

occidentalis的顽拗性种子在脱水

过程中淀粉含量减少,脂质含量增加[64],推测该种

子可能利用淀粉进行脂质的生物合成,因为脂质是

较佳的营养物质储备形式。马拉巴栗(Pachira
 

macrocarpa)种子脱水耐性强弱关系到棉籽糖和水

苏糖等非还原性糖的含量与还原性糖/非还原性糖

的比例[47]。咖啡属不同植物的种子脱水敏感性差

异很大[65],其脱水敏感性与胚乳的总脂质和脂肪酸

含量[66]、非还原糖的含量关系均不大[67]。
研究顽拗性种子脱水过程中代谢物的状况有助

于理解其脱水敏感机理。脱水过程中其水分基础代

谢持续但逐渐趋于失衡,导致抗氧化系统失活,引发

种子细胞内活性氧(ROS)自由基的清除能力降低、
不可逆的蛋白质变性、细胞膜降解及细胞内含物大
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量外渗等细胞及生理转变[68]。活性氧为种子在正

常代谢受影响时累积的有毒产物[69],能加速膜脂过

氧化,伤害蛋白质和DNA[70]。脱水导致顽拗性种

子失活的重要原因在于膜脂过氧化作用致使膜结构

与功能受损,活性氧自由基积累以及抗氧化防御系

统清除活性氧的能力降低,导致细胞代谢紊乱[19]。
学者常以抗氧化酶、糖类、LEA(胚胎发育后期丰富

蛋白)、酚氧化酶、ABA等对种子脱水耐性的作用为

切入点来研究顽拗性种子的脱水敏感性。
顽拗性种子中积累的活性氧,主要靠种子内部

通过提高抗氧化酶的水平以清除[71]。抗氧化酶保

护细胞免受脱水引起的活性氧损伤。‘紫柄籽银桂’
种子在脱水过程中,相对电导率与 MDA含量上升,

POD活性波动上升,SOD活性降低[18]。金丝李种

子随着脱水程度的加深,相对电导率、丙二醛、脯氨

酸及可溶性糖含量逐步上升,SOD和POD的活性

在含水量27.29%时达到最高,继续脱水则活性降

低[26]。银杏种子与其类似,SOD和POD的活性在

脱水过程中均呈波动性变化[16]。
具休眠特性的毛瑞榈种子在脱水过程中伴随着

活性氧的积累、脂质和DNA氧化,以及蛋白质和蛋

白水解酶系统的氧化损伤等反应。其胚轴上总蛋白

含量和蛋白酶体的活性显著下降,而蛋白质羰基、过
氧化物、丙二醛以及脯氨酸的含量增加,表明蛋白质

氧化修饰的速率增加和蛋白酶体系统功能的紊乱是

导致其种子脱水变质的原因之一[50,62]。顽拗性种

子的休眠特性在脱水过程中有无变化,与休眠或脱

水耐性相关的化学物质与酶之间的相互作用值得今

后给予更多的关注。

4.3 分子生物学研究

种子脱水涉及复杂的基因调控网络和分子信号

传导,种子顽拗性是由多基因控制的数量性状[72]。
冬青栎(Q.ilex)种子在其发育过程中,其脱水相关

基因Dhn3和GolS 的转录本随着含水量的增加而

减少,证 明 顽 拗 性 是 在 该 种 子 发 育 过 程 中 建 立

的[73]。在脱水耐性的诱导方面,A.Marques
 

et
 

al[5]

通过转录组测序发现多效唑可诱导柠檬种子(Cit-
rus

 

limon)的脱水耐性,多效唑不仅干扰了种子内

部赤霉素相关基因的表达,促进了其他激素的生物

合成,且引起了生长素、赤霉素、乙烯、油菜素类固

醇、茉莉酸和水杨酸的信号转导相关基因表达的变

化。
著名中药三七(Panax

 

notoginseng)种子兼具

形态生理休眠与顽拗性,限制了其推广栽培。通过

对三七种子不同后熟阶段的转录组测序分析,获得

了26个关系到编码与种子的脱水耐性相关的LEA

蛋白和抗氧化酶的差异表达基因。LEA蛋白被证

明是清除自由基的抗氧化剂[74],一类特殊的LEA
蛋白被称为脱水素(dehydrin),对种子脱水耐性的

获得起着至关重要的作用[75]。编码 LEA 蛋白的

LEA1、LEAD3、DHN2和 DHN9在三七种子后

熟过程中表达量降低,推测三七种子的脱水敏感性

可能是后熟过程中LEA蛋白的缺失引起的。分析

发现可能参与三七种子脱水敏感性的获得和休眠解

除的还有PE2、GAI、PP2C、GA2OX、SOD和 APX
等一系列酶[76]。该研究为三七种子甚至具有休眠

特性的顽拗性种子的休眠释放和脱水敏感性的分子

机理研究提供了新信息,但并没找出脱水耐性与休

眠的内在联系。1-Cys
 

peroxiredoxins(1-Cys-Prx)
作为一种基于氧化还原的槭树属(Acer)种子发育

调控因子,以不同的状态参与欧亚槭(A.pseudo-
platanus)种子不同发育阶段的调控,其对种子休

眠[77]及耐脱水能力的形成也发挥了重要调控作

用[78]。目前,顽拗性种子脱水敏感性的分子机制尚

未形成成熟的观点和体系,今后仍为研究的热点。
而具有休眠特性的顽拗性种子,其脱水敏感性与休

眠之间的分子调控网络,有待深入研究。

5 研究展望

虽然对顽拗性种子的研究取得了许多成果,但
无论从其广度和深度上仍然有很多突出的问题值得

研究和探讨,今后学者们可从以下几方面加强思考

研究,以解决农林业中顽拗性种子不耐贮藏的实际

问题。
顽拗性种子信息库的构建与顽拗性的评估。随

着种质资源普查的不断进行,需不断完善顽拗性种

子的植物数据库,深入研究顽拗性种子贮藏特性与

其自然生境的关系。脱水耐性模型的准确构建及种

子顽拗性的精准评估均有赖于数据库的完整性。
探索种子的超低温保存技术。由于脱水和冰晶

化会对种子造成低温损害,目前顽拗性种子超低温

保存的实现还存在一定困难。为配合国家级低温种

质库的构建,有待开发能够减少水含量而不损害细

胞膜的冷冻保护剂以及合适的低温保存程序,实现

种子、分离的种胚或胚轴的长期保存[52]。
种子脱水敏感性调控机制的深入研究。期待继

续深入挖掘不同植物中参与调控脱水耐性诱导的候

选基因、位点及其调控方式,以期找出不同种子脱水

耐性差异的本质。同时加强人工诱导顽拗性种子脱

水耐性和其脱水修复的分子机制的相关研究,为找

到最佳的种质保存方法提供科学依据,也为分子育

种实践提供有益参考。
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关注具有休眠特性的顽拗性种子的研究。作为

特殊类群,休眠特性的顽拗性种子在脱水过程中的

蛋白互作机理,生理和分子机理上与一般顽拗性种

子的异同,其种子脱水耐性与休眠特性的分子调控

网络是否存在交叉与制衡,值得重点关注。
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