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摘要: 对杉木种子发育生理及涩籽形成原因的研究结果表明:随着胚的分化发育,雌配子体(胚乳)

和胚的干质量、体积及生物大分子(总核酸、蛋白质和类脂)含量均不断增加, 一直持续到种子成熟。

败育的杉木涩籽中存在着凝集素类物质, 它的存在与败育无关,而在贮藏蛋白的形成中有作用。败

育的杉木涩籽中只积累较多的脱落酸, 说明了败育涩籽的衰败和失活。根据研究结果提出了减少

杉木种子败育的措施。
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杉木[ Cunninghamia lanceolata ( Lamb. ) Hook. ]是我国特有的优良用材树种。在杉木种

子发育过程中, 败育形成涩籽现象十分严重, 一般杉木涩籽率达 50%~ 60% ,通常种子园的杉

木种子涩籽率也达 30% 左右。对杉木开花结实、胚胎发育过程的形态变化等已有所研

究[ 1~ 4] , 其涩籽的成因和地域变异特点的研究也取得了很大进展[ 5~ 8]。本文在已有研究的基

础上, 侧重研究杉木种子雌配子体与后胚发育过程中核酸( DNA、RNA)、蛋白质和类脂的消

长,内源激素的变化,种子生理特性与地理变异等内外因与杉木种子败育的关系,同时根据研

究结果提出了减少杉木种子败育的措施。现将主要研究结果阐述如下。

1 材料与方法

1989~ 1990年,于杉木 胚胎选择期 至 胚成熟期 的 7~ 11月, 每月从浙江省林科院杭

州午潮山林区经嫁接已结实的杉木上采集不同方位和部位的新鲜球果,取出种子后剥去种皮,

并分别剥取雌配子体和胚,测定鲜质量、干质量, 测量长度和宽度。然后分别测定雌配子体和

胚的总核酸、DNA、RNA、蛋白质和类脂含量。雌配子体每组 40 粒, 胚每组 50 个, 均重复 3

次。

样品的处理、总核酸和类脂的测定均按朱治平等[ 9]方法进行。蛋白质按 Low ry 等[ 10]方

法测定, 先分别测定沉淀和溶液部分的含量, 再相加得总量。DNA 按 Burton
[ 11]
方法测定。

RNA 是从总核酸中减去 DNA而得出。

林业科学研究 2000, 13( 6) : 659~ 666

For est Resear ch



凝集素的凝血活性测定按孙册等[ 12]方法测定。未授粉前取新鲜胚珠 1 g ,加生理盐水 70

mL 匀浆于 4 过夜,于 15 000 r min- 1离心 10 min取上清液测定; 以后从 7~ 10月每月分别

取雌配子体和胚各 50个按上法测定。为增加凝血反应的灵敏度,新鲜兔红血球先用胰蛋白酶

( Gordon等[ 13] )在微量 V 型血凝板中观察凝血活性。

按杉木种子不同发育过程,用高效液相色谱法测定种子内源激素变化。分析氨基酸时,手

工剥去种皮后, 用甲醇研磨,于 5 000 r m in
- 1
离心 20 min,取上清液在空气中自然干燥, 沉淀

溶于 2 mL 0. 2 mol L
- 1
柠檬酸缓冲液( pH 2. 8) ,再离心( 5 000 r min

- 1
, 20 m in)取种仁上清液

在 LKB4101氨基酸自动分析仪作游离氨基酸分析。每组 50 粒, 2次重复。单宁含量采用磷

钼酸-钨酸钠比色法,分有胚种子及涩籽测定,重复 2次。

2 结果与分析

2. 1 杉木种子的发育生理

2. 1. 1 杉木雌配子体和胚的质量及形态变化 杉木在浙江杭州地区 3月底至 4月初雄果散

粉后,一般在 6月左右受精。杉木在胚胎发育过程中, 具有多胚现象,一个胚珠内可有几个到

十几个胚。胚胎发育亦有 胚胎选择期 ,最后仅有一个发育优势胚保留下来。雌果的种子外

部形态和大小到 7月下旬就基本定型, 此时内部胚正处于分化发育旺期。7月至 8 月每个雌

配子体干质量增加最快, 增加近 3倍,而后增加平缓,其形态大小变化也不显著。胚的干质量

从分化期开始不断增加, 到成熟时增加 2倍; 胚的形态及大小变化亦显著。胚胎选择期至器官

分化期( 7月至 8月)平均胚长增加 7. 4倍,说明优势胚在竞争后生长迅速(表 1)。

表 1 杉木雌配子体和胚的长度、宽度及鲜质量、干质量的变化( 1989年)

测定日期

(月-日)

雌配子体 胚

长度/ mm 宽度/ mm 鲜质量/ mg 干质量/ mg 长度/ mm 宽度/mm 鲜质量/ mg 干质量/ mg

07-27 4. 43 1. 27 3. 53 0. 54 0. 33 0. 31 0. 14

08-24 4. 47 2. 24 3. 91 1. 82 2. 86 0. 78 0. 15 0. 33

09-22 4. 58 2. 67 3. 20 2. 36 3. 08 0. 87 0. 89 0. 76

10-22 4. 66 2. 76 3. 34 3. 35 3. 38 0. 95 1. 13 1. 00

11-15 4. 66 2. 76 3. 28 3. 13 3. 43 1. 00 1. 13 1. 00

2. 1. 2 杉木雌配子体和胚发育过程中生物大分子的消长 雌配子体的核酸总量以 7~ 8月增

加最快,其含量由 7月的 8. 75 g 粒- 1增加至 8月的 26. 75 g 粒- 1,增加 305. 7%。DNA的

含量从 7月的 1. 016 7 g 粒- 1增至 8月的 4. 151 3 g 粒- 1, 7~ 8月增加 408. 3%,而后趋于

平缓。RNA 含量的变化与 DNA的变化大致相似, 由 7月的 7. 733 3 g 粒- 1增至 8月的 22.

598 7 g 粒- 1, 7~ 8月增加 292. 3%, 增量较显著。在 DNA、RNA含量增加的同时, 雌配子体

中蛋白质、类脂的含量均相应增加。7~ 8 月间蛋白质的含量从 108. 90 g 粒- 1增至662. 30

g 粒- 1(增加 5倍多) ,种子成熟时为 1 760. 45 g 粒- 1。类脂含量一直持续增加, 到种子成

熟时达 2. 04 mg 粒- 1。种胚核酸总量随胚的发育而增加, 成熟时 12. 58 g 胚- 1。DNA、

RNA 含量也随胚的发育而逐渐增加,到胚分化完成后的 10月下旬,含量达到高峰, DNA为 3.

48 g 胚- 1, RNA 为 9. 10 g 胚- 1。蛋白质和类脂也如此,达高峰时蛋白质为 455. 57 g

胚- 1,类脂为 0. 47 mg 胚- 1。但以雌配子体每毫克干质量和胚干质量为单位的 DNA和 RNA
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的含量却随种子的发育和胚的分化而减少,蛋白质的含量仍增加,至成熟后才下降。这可能是

由于细胞内含物和结构物质的增加所致[ 14]。

在杉木中首次发现凝集素类物质的存在,杉木在授粉前的胚珠中就存在凝集素类物质,且

活性相当高。同样在胚胎发育过程中, 胚和雌配子体中都发现凝集素类物质的存在,其凝血活

性随胚的发育而增加,但雌配子体中则仅在前期存在凝集素类物质。

2. 1. 3 杉木种子发育过程中内源激素的变化 胚胎分化发育与激素密切相关, 胚开始形成

后,激素就在胚内产生,激素也大量产生于雌配子体。结果表明, 在 6月杉木受精后的种子中

就有大量的赤霉素( GA)产生, 7月有所下降,而后逐渐上升,随着胚的分化发育, 9月达到高

峰,成熟时 GA 含量才下降到最低。在种子

形成优势胚的 7月才出现吲哚乙酸 ( IAA) ,

随后 IAA 含量上升, 成熟时含量下降到最

低;脱落酸( ABA)亦在 7月才出现, 而后直线

上升, 成熟时ABA含量达到高峰。细胞分裂

素( CTK)类物质只在受精后的 6月出现,而

后即消失(表 2)。

表 2 杉木种子发育过程中内源激素

的变化( 1990 年) g 粒- 1

月份 GA IAA CTK ABA

6 0. 041 4 0. 010 6 0. 015 8

7 0. 014 0 0. 007 6 0. 004 6

8 0. 031 0 0. 006 8 0. 021 2

9 0. 085 8 0. 025 0 0. 042 0

10 0. 009 0 0. 007 8 0. 056 4

2. 1. 4 杉木种子生理特性与地理变异

( 1)不同产地杉木种子、胚形态及单宁含量。从表 3可以看出, 不同产地杉木除种子长度

外,其余测定指标产地间的差异均达到显著水平。种子干质量大小顺序为淳安> 锦屏> 乐昌

> 融水> 融安; 种胚的干质量除淳安最大外,融水、融安和锦屏居中, 乐昌最小。种子长度、宽

度顺序为淳安> 乐昌> 融水> 锦屏> 融安;不同产地种子鲜质量与纬度的相关系数为 0. 95,

胚鲜质量与年均气温的相关系数为 0. 89。不同产地杉木涩籽的单宁含量均在 20%以上,产地

间变化缺少规律性。而有胚种子单宁含量产地间变异趋势与种子发芽率变异相反, 相关系数

为- 0. 832,达 10%显著水平。
表 3 各产地杉木种子、胚的形态和单宁含量比较

产 地
种子干质量/

( mg 粒- 1)

胚干质量/

( mg 胚- 1)

(种子长度/宽度) /

( cm/ cm)

有胚种子单宁

含量/ %

涩籽单宁含量/

%

淳 安 8. 56 a 1. 32 a 0. 66 a/ 0. 48 a 2. 07 21. 21

锦 屏 7. 80 b 1. 07 b 0. 64 a/ 0. 44 b 2. 85 24. 06

融 水 7. 45 bc 1. 13 b 0. 65 a/ 0. 45 b 2. 13 23. 23

融 安 7. 15 c 1. 09 b 0. 64 a/ 0. 43 b 2. 39 22. 97

乐 昌 7. 76 bc 1. 06 b 0. 65 a/ 0. 45 b 3. 82 21. 28

均方比 6. 97* 6. 85* * 0. 96/ 5. 03*

注: * 表示 P < 5% , * * 表示 P < 1% ;各列数据后字母相同者示相互间差异不显著,不同者为显著。

( 2)不同产地杉木种子的发芽条件及氨基酸变异。研究结果表明(表 4) , 20~ 25 为各产

地杉木种子的发芽适宜温度, 各产地种子发芽以淳安最高,融水、融安、锦屏居中,乐昌最低。

各产地种子所含氨基酸种类变异不大, 但不同产地杉木种子游离氨基酸总量的变异趋势不同

于杉木种子形态及发芽率的变异趋势; 其游离氨基酸总量与干湿度指数呈负相关,说明杉木种

子游离氨基酸总量的地理变异亦可能是气候的差异所引起[ 15]。

2. 1. 5 外源激素对杉木种子萌发及生物大分子合成的影响 应用 GA、6-苄基腺嘌呤( 6-

BA)、ABA 3种外源激素处理杉木种子,研究对其萌发的影响。结果表明, GA 较明显地促进杉
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木种子的萌发, 其中以50 mg L- 1处理的效果最好, 发芽率比对照提高11% , 以后随着GA

表 4 各产地杉木种子在不同温度下的发芽情况

产 地 温度/ 发芽率/ % 涩籽率/ % 发芽指数 幼苗鲜质量/ ( mg 株- 1) 活力指数

淳 安 20 53. 5 30. 5 17. 96 51. 20 919. 55

25 48. 0 34. 0 20. 42 43. 96 897. 73

锦 屏 20 18. 0 57. 0 6. 40 41. 61 266. 30

25 20. 0 56. 5 8. 94 37. 85 338. 38

融 水 20 36. 5 38. 0 10. 18 42. 01 427. 66

25 35. 5 39. 0 15. 18 40. 61 616. 46

融 安 20 30. 0 46. 0 10. 98 39. 13 429. 65

25 26. 0 51. 5 13. 88 40. 87 567. 28

乐 昌 20 14. 0 64. 0 5. 52 45. 34 250. 28

25 15. 5 60. 0 10. 04 37. 85 380. 01

注:发芽指数 G I= G t/ D t,式中 G t 为 t 时间的发芽数; D t 为相应的发芽日数; 活力指数= 发芽指数 幼苗鲜质量

( mg)。

质量浓度的增加, 发芽率则有所下降; 用 6-

BA和 ABA处理的杉木种子,其发芽率均下

降,并随激素质量浓度的增加而迅速降低,又

以ABA处理的下降为甚, 说明它们显著地抑

制了杉木种子的萌发(表 5)。当 3种激素共

同处理时, 它们在杉木种子萌发中的相互作

用表现为: GA起主要的促进作用, ABA 起抑

制作用, 6-BA 则有解除 ABA 抑制萌发的作

用;当质量浓度 GA 为 100 mg L
- 1
、6-BA 50

mg L - 1、ABA 200 mg L- 1时,其种子发芽指

标为最好(表 6) [ 16]。

表 5 不同激素处理杉木种子的萌发指标

处 理

( mg L- 1)

发芽率/

%

发芽

指数

幼苗鲜质量/

( mg 株- 1)

活力

指数

GA 50 52 12. 34 47. 18 582. 20

GA 100 47 11. 77 45. 52 535. 77

GA 200 45 11. 94 42. 95 512. 82

6-BA 50 29 8. 82 41. 56 366. 56

6-BA 100 16 6. 93 39. 01 262. 54

ABA 50 9 3. 7 35. 98 133. 13

对 照 41 9. 87 46. 57 459. 65

注: 6-BA 200 mg L- 1、ABA 100 mg L- 1和 200 mg

L - 1处理的杉木种子均不发芽。

表 6 L 9( 3
4 )正交设计试验的安排及效果分析

处理号
组 合

GA 6-BA ABA
发芽率/ % 发芽指数

幼苗鲜质量/

( mg 株- 1)
活力指数

1 1 1 1 48 18. 86 44. 27 834. 93

2 1 2 2 44 12. 16 43. 15 524. 70

3 1 3 3 41 10. 45 40. 20 420. 09

4 2 1 3 53 19. 35 45. 24 875. 39

5 2 2 1 49 15. 30 44. 83 685. 90

6 2 3 2 34 10. 96 41. 12 450. 68

7 3 1 2 31 11. 74 40. 93 480. 52

8 3 2 3 28 10. 36 40. 13 415. 75

9 3 3 1 21 5. 26 39. 64 208. 58

极差 56 36 11

对照 41 9. 87 46. 57 459. 65

组合中的 1、2、3分别表示质量浓度为 50、100、200 mg L- 1。

种子萌发过程中要形成新的细胞, 必须合成核酸和蛋白质。根据作者的分析结果,杉木种
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子萌发后,胚根伸出 1~ 4 d,其蛋白质、总核酸、RNA、DNA的含量不断增加。经 GA 处理的杉

木种子,在萌发后, 胚根伸出 1~ 4 d,上述生物大分子含量均高于对照组,蛋白质含量平均比对

照组增加 27%,总核酸含量增加 18%, RNA含量增加 20% , DNA含量比对照组略有增加。经

GA处理萌发后的杉木种子,其生物大分子含量都较对照组高,这是 GA促进杉木种子萌发,提

高发芽率、发芽势和发芽指数的重要原因之一。

3. 1 杉木种子的败育

3. 1. 1 杉木种子败育过程中单宁、核酸、蛋白质和类脂含量的变化 杉木在 胚胎选择 期由

于多胚的竞争, 有的胚败育成涩籽,根据 7月份调查,此时的涩籽率已达 30%, 优势胚虽然形

图 1 杉木涩籽和有胚种子生物大分子含量的比较

成,而后由于气候、营养等因素也不断败育

形成涩籽, 因此未成熟的种子中有较多的

单宁类物质。杉木种子在发育过程中不断

败育,其败育的涩籽中都积累较多的单宁

类物质,其中水溶性单宁为 21. 44% , 水不

溶性单宁含量为 1. 11%。涩籽中均含有核

酸、蛋白质和类脂, 其含量的多少与种子败

育时间有密切关系。早期败育( 8 月中下

旬)的杉木种子(即涩籽) , 由于其胚已失去

活性, 生物大分子合成积累停止, 生物大分

子含量最少;而于 9月中下旬败育的种子,

由于其生物大分子比 8月中下旬败育的种

子多合成积累了 1 个月, 故生物大分子含

量大于前期败育的; 10月中下旬败育的种子亦可类推。因此, 败育早期( 8月中下旬)的生物大

分子含量低于败育后期( 10月下旬) , 亦显示出其中生物大分子物质的合成积累随着胚的败育

而停止(图 1)。涩籽中还含有凝集素类物质。在杉木的有胚种子中含有 GA、IAA等内源激

素,败育的杉木种子(即涩籽)中仅含有 ABA。

3. 1. 2 杉木种子发育过程中有关败育的分析讨论 杉木胚胎发育有多胚现象, 如果在 多胚

期 或 胚胎选择期 雌配子体营养供应充足, 环境适宜,最后就有一个优势胚保留下来;反之就

发生败育。根据研究结果, 7月中下旬以前是败育形成涩籽的关键时期, 涩籽率可达 40%以

上,这可能与这时期浙江高温多雨有关, 影响了原胚的发育。7 月下旬开始又是高温干旱季

节,不良气候条件往往会影响胚器官的进一步分化发育,导致大量的胚中途夭折。种子败育形

成涩籽,于是一些生物大分子物质合成积累停止, 而有胚种子则不断合成和积累。

在杉木胚胎分化发育阶段,由于碳水化合物或矿质营养都是有限的, 在不同发育阶段,胚

与胚之间、种子与种子之间、果与果之间、果与枝之间的营养竞争剧烈,竞争又基于激素的作

用,在杉木胚胎逐渐败育过程中, GA、IAA 等逐渐减少, ABA 则不断增加, 至败育时仅含有

ABA。由于发育正常的种子激素含量高(表 2) , 就成为强大的生理上的 库 ,增进种子吸收营

养,使其有较强的竞争力。所以种胚发育不良或新梢旺长都会导致种子中途败育,而败育的涩

籽失去生理活性,所含的单宁类物质无法代谢转化而大量地积累。

杉木种子在发育过程中,球果内部各种子间营养物质竞争也异常剧烈。根据作者的观察

结果,在一个有 5个球果的结果枝上所采的种子, 其涩籽达 70%以上, 有胚种子只有 18% ;而
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在一个仅有 1个球果的结果枝上所采的种子, 其涩籽仅达 40%, 有胚种子则高达 47%。杉木

图 2 不同产地杉木种子的发芽率

种子败育形成涩籽的多少与母株遗传性有密切关

系,如在浙江省林科院杭州午潮山林区, 对 15号

等4个家系经 3 a的观测表明, 其中 15 号家系的

涩籽率在 20% ~ 30%之间,而 414号家系的涩籽

率则在 40% ~ 70%之间, 其各自的涩籽率都相当

稳定。杉木种子的败育还与产地的地理变异有密

切关系。根据分析, 各产地涩籽率浙江淳安

32% ,广西融水 39% , 广西融安 49% , 贵州锦屏

57% ,广东乐昌 62% ,其中以浙北所产杉木种子

涩籽率最低, 且种苗质量也较高 (图 2)。这与产

地生态气候条件有密切关系。

根据作者的研究及已有的报道表明,关于杉木涩籽的成因, 首先杉木自花授粉是促使涩粒

种子形成的主导因子,其次球果解剖性状特别是出籽率、可育种鳞数受遗传控制较强, 也是杉

木涩籽形成的一个因素,同时不良的气候条件和地理变异等亦可造成杉木涩籽[ 2, 6~ 8, 17]。总

之,杉木涩籽的形成是一个复杂的胚胎发育问题, 需要进一步地深入研究。

3. 1. 3 减少杉木种子败育的初步措施

( 1)人工授粉减少涩籽率、提高种子品质的效应。在浙江省林科院杭州午潮山林区, 采取

混合的杉木优树花粉与散生木的杉木花粉(经 KI 染色检验表明, 优树花粉优良度为 67% ,散

生木花粉则为 29% ) ,对雌球果套袋进行人工授粉, 并以自由授粉作为对照; 同时在浙江省开

化县林科所及宁海县林场进行上述授粉试验。结果如表 7、表 8。从表中可以看出, 应用优树

混合花粉人工授粉对降低涩籽率、提高种苗品质, 都产生了良好的效应。
表 7 人工授粉促进杉种子发育状况

处 理
有胚种子鲜质量/

(mg 粒- 1)

胚鲜质量/

( mg 胚- 1)

种子长度/

mm

种子宽度/

mm
种子长宽比

优树花粉人工授粉 8. 687 1. 57 7. 21 4. 50 1. 62

散生木花粉人工授粉 8. 145 1. 49 6. 96 4. 36 1. 61

自 由 授粉 7. 766 1. 35 6. 41 4. 14 1. 55

表 8 人工授粉促进杉木种子发芽状况

处 理
发芽率/

%

涩籽率/

%

绝对发芽率/

%
发芽指数

幼苗鲜质量/

(mg 株- 1)
活力指数

优树花粉人工授粉 55. 2 23. 9 72. 5 16. 27 49. 33 804. 58

散生木花粉人工授粉 46. 2 30. 5 66. 5 12. 53 47. 28 588. 44

自 由授 粉 39. 9 38. 5 64. 9 9. 92 45. 05 452. 81

对应用优树混合花粉与散生木的杉木花粉人工授粉所产生的种子,进行种胚生物大分子

含量分析。结果表明(表 9) ,应用混合优树花粉进行人工授粉所产生的种子,其胚中生物大分

子含量都明显高于用散生木花粉人工授粉所产生的种子,亦说明应用优树混合花粉进行人工

表 9 不同杉木花粉人工授粉的种胚生物大分子含量的差异

处 理
总核酸/

( g 胚- 1)

蛋白质/

( g 胚- 1)

类脂/

( mg 胚- 1)

DNA/

( g 胚- 1)

RNA/

( g 胚- 1)

干质量/

( mg 胚- 1)

优树花粉人工授粉 10. 63 401. 45 0. 455 7 2. 875 2 7. 754 9 0. 828

散生木花粉人工授粉 8. 29 252. 34 0. 391 5 2. 767 5 5. 225 0 0. 576
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授粉所产生的种子, 其内在种子品质高于散生木花粉人工授粉所产生的种子。

在已有的杉木种子园中建议用优树混合花粉进行人工辅助授粉,以提高花粉密度,使没有

授粉的胚珠减少到最低限度, 通过增加胚珠周围的花粉粒数,来减少由于雄配子体数量不足所

引起的不育种子,从而提高杉木种子的产量、品质,降低涩籽率。

( 2)选择适合杉木种子发育的气候生态区建立种子园。根据作者对杉木种子生理特性和

地理变异的研究及已有的研究报道[ 5, 17] , 杉木种胚在形成和分化发育过程中的败育问题,还

与杉木产地的生态地理环境有关, 如浙北就比粤北的杉木涩籽率低。同时,杉木幼胚在形成和

分化发育过程中的败育还与当时的气候条件不适宜有密切关系。因此,今后规划和建立杉木

种子园时,要选择适合杉木种子发育的生态地理区域, 杉木分布带的东区和湘、桂、黔邻境地区

适合建立杉木种子园。在建园时还要注意选择阳光适宜、土壤肥沃等具体生态条件。

( 3)注意杉木种子园的抚育管理。在杉木种子园的抚育管理方面,要注意杉木各无性系之

间的生长发育, 调控其营养与生殖生长,必要时采取疏果等措施,保证种子有充分的营养条件,

以减少种子因营养不足而败育形成涩籽。同时要注意施肥管理,增加矿质营养。在土壤贫瘠

的丘陵岗地、缺乏矿质营养的杉木种子园中, 应适当地施些氮磷混合肥,以提高杉木种子出籽

率和降低涩籽率。
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Abstract: Research on development physiolog y of Chinese f ir ( Cunninghamia lanceolata) seeds

and causes of formation of abortive seeds show ed that , w ith embryo different iating and develop-

ing , female germanium and embryo increased their dry w eight, volume and biological macro-

molecules ( DNA, RNA, proteins, liquids) t ill seed matured. The abort ive seeds contained lect ins.

T his matter played a role in forming storage protein, independent of abort ion. The abortive seeds

only accumulated large abscises acid, which caused the abort ion and inact ivation. From the results

of investigat ion, some measures of decreasing abort ion rate were proposed.

Key words: Cunninghamia lanceolata; seeds; developmental physiolog y; abortive seeds; lect ins
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