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　　摘要：分析国内外近１０年来顽拗性种子研究的最新概况，并对其保存技术及脱水、低温敏感性的生理生化机制和
分子机制等方面进行综述。种子保存方面，主要是集中在低温保存与超低温保存技术及其保存过程中细胞结构变化

的研究，保存成功案例较少；脱水及低温敏感性方面，生理生化的研究主要集中在可溶性糖、可溶性蛋白及酶等变化的

研究，不同的植物在其脱水或低温过程中有各自的变化特点。顽拗性种子脱水与低温致死是一个复杂的生理生化及

内部基因变化过程，其机制尚未完全清楚，从转录组学、蛋白质组学等多组学进行联合分析，可为顽拗性种子的保存与

繁育提供理论基础，也将为顽拗性种子的脱水修复机制提供理论依据。
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　　全球 ４５２个科的 ３９．２万种维管束植物中有
４２８个科的９５％种是种子植物，种子植物是地球上
最成功的现存陆地植物［１］，而种子保存是种子植物

长期保存以及后续利用的最理想方式［２］。根据种

子收获后的生理状况，可将种子划分为正常性种子

（ｏｒｔｈｏｄｏｘ）、中间性种子（ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ）和顽拗性种
子（ｒｅｃａｌｃｉｔｒａｎｔ）三大类型［３－４］。正常性种子在成熟

过程中经历成熟脱水，能长期保存在低温条件下，

且大部分可实现超低温保存；中间性种子则处于两

者之间，可以干燥到一定程度，但干燥并不能延长

种子寿命，对低温也存在一定程度的敏感性，难以

在低温条件下长期保存；顽拗性种子则不耐脱水和

低温，种子脱落后仍保持高含水量，因此仍代谢活

跃，且在零度以下易遭受冰晶损伤，常温下一般仅

能存放数天而已［５］。通常处于热带、亚热带地区的

一些木本植物，随着环境进化产生顽拗性种子，少

数温带植物也有顽拗性种子。顽拗性种子自发现

以来一直是种子研究的热点与难点，国内外专家和

学者做了大量的研究，而植物顽拗性种子在综述方

面的报道甚少。因此，本文对顽拗性种子的保存、

脱水及低温敏感性等方面进行综述。

１　保存技术研究

１．１　顽拗性种子的保存
正常性种子可以在干燥状态下存放较长时间，

因此可以在低含水量和零度以下的低温成功保存；

且正常性种子具有多种保护过程和机制以及脱水

耐性，其中重要的是代谢关闭和细胞内去分化。相

反，顽拗性种子不耐脱水且对低温敏感，常规的种

子库无法实现长期保存。主要原因是顽拗性种子

在保存期间不经历细胞内的去分化，且能继续维持

代谢活性并进行新陈代谢活动。诸多学者认为超

低温保存仍是长期保存顽拗性种子的唯一可行方

法，但该方法并不容易实现，仍面临许多挑战，比如

存在需要部分脱水以防止冰晶损伤、低温保存后如

何恢复生长等问题［６－７］。目前的报道中，低温保存

获得成功的也只能以胚或胚芽进行保存，但重新发

芽的成功率不高［８］；在高度顽拗性的长叶金柑

（Ｆｏｒｔｕｎｅｌｌａｐｏｌｙａｎｄｒａ）种子组织中，经冷冻和液氮保
存后，其胚轴成活率就较低［９－１０］。部分研究也认为

超低温保存是顽拗性种子的理想方式，但由于种子

的顽拗性特质，这也成了植物种质资源超低温保存

领域的重点和难点。要真正实现顽拗性种子的超
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低温保存还需要开拓更多的研究［１１］。而要实现低

温保存则要使材料尽快处于玻璃化状态［１２］，如山凤

果 （Ｇａｒｃｉｎｉａ ｈｏｍｂｒｏｎｉａｎａ）、山 竹 （Ｇａｒｃｉｎｉａ
ｍａｎｇｏｓｔａｎａ）等利用玻璃化技术实现了茎尖的超低
温保存［１３－１４］。可见，要实现顽拗性种子的长期保

存，材料处理至关重要。

超低温保存前需要进行部分脱水，但种子含水

量又不能过低，Ｌａｎ等研究了见血封喉树种子的贮
藏情况，表明种子的含水量越低，种子存活所需的

贮藏温度越高，越不利于超低温保存［１５］。种子对脱

水的反应取决于脱水速率，在高含水量下缓慢脱水

会导致种子生活力丧失，如果冷却速度足够快，快

速脱水的材料在短期内可以存活到足够低的水分

含量以允许剩余细胞内水的玻璃化，而不是冰晶的

形成。但顽拗性种子大部分个头较大，不利于玻璃

化所需的脱水和冷却速率，因此最佳的保存部位是

茎尖或者胚尖［１２］。蒲葵（Ｌｉｖｉｓｔｏｎａｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）种子的
种胚经超低温保存２年后仍有活力［１６－１７］，布迪椰子

（Ｂｕｔｉａｃａｐｉｔａｔａ）种子的种胚也能在液氮等超低温条
件下保存一段时间［１８］。ＡｌＺｏｕｂｉ等利用差示扫描
量 热 法 （ＤＳＣ）测 定 了 长 叶 金 柑 （Ｆｏｒｔｕｎｅｌｌａ
ｐｏｌｙａｎｄｒａ）胚轴成功冷冻保存的临界含水量，并确定
了其最佳含水量，经超低温保存后存活率为

５０％［１９］。曾琳等分别对顽拗性益智种子、羯布罗香

种子、降香种子进行超低温保存试验，表明这３种顽
拗性种子超低温保存可行且安全可靠［２０－２２］。不过，

Ｗｅｓｌｅｙ－Ｓｍｉｔｈ等的研究表明胞内结冰并不是致命
的，如果晶体较小且位于细胞质中，细胞则可以在

细胞内结冰状态下存活，因此需要进一步了解含水

量、冷却速率、细胞结构和冰结构之间的相互作用，

以优化冷冻保存处理［２３］。超低温保存时，保存的过

程以及保存后取出都极易伤害植物材料，因此对材

料的选择和处理也有较高的要求。对于每种顽拗

性种子，都需要去探索最佳的保存部位和保存方

式，才能实现种子的超低温保存。

此外，顽拗性种子除了超低温保存外，其他保

存方式也有报道。比如气调法、隔水浸泡法、充气

吸涨法等适于短（中）期保存的方法，基本不损伤种

子活力，并能尽量减少脱水以及虫害、微生物等的

干扰，可实现顽拗性种子的暂时保存，特别是一些

不适合超低温保存的顽拗性种子。笔者所在课题

组的研究表明，桑寄生种子在 ２ｍｇ／Ｌ的脱落酸
（ＡＢＡ）溶液中浸种３０ｍｉｎ，在４℃条件下可有效延

缓种子生活力的丧失从而实现短期保存［２４－２５］。竹

柏种子、非洲马铃果种子、茶树种子、黄连种子、北

细辛种子、金丝李种子等也均可在４℃条件下保存
一段时间［２６－３１］。Ｈａｔｈｕｒｕ－Ｓｉｎｇｈａ等［３２］对红厚壳种

子的保存进行研究认为，其不适合低温保存，但如

果种子储存在温暖适宜和略微潮湿的环境中，而且

不去除内果皮，则可以在相当长的时间内（＞８个
月）保持生活力。坡垒（Ｈｏｐｅａｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ）顽拗性种
子在 １５℃或 ２０℃下贮藏 １４个月，发芽率为
８７％～９１％［３３］。藤 黄 属 的 热 带 植 物 藤 黄 果

（Ｇａｒｃｉｎｉａｇｕｍｍｉ－ｇｕｔｔａ）种子在密闭的容器中于
１５℃ 下保存１年半以上仍能保持较高萌发率［３４］。

无忧树（Ｓａｒａｃａａｓｏｃａ）种子在１５℃条件下贮藏，种
子的寿命可延长４年［３５］。以上研究表明，对于顽拗

性种子的初期保存来说，可以考虑在 ４℃ 条件下保
存过渡，但若需要更长时期的保存，则要根据各种

子特性进行更深入的研究。

虽然顽拗性种子的短期保存策略有所成功，但

仍然遭遇发芽率过低甚至无法发芽的问题，最重要

的还是要通过了解种子特性来提升种子的耐脱水

性。如顽拗性印加甜豆种子在 －２．０ＭＰａ的聚乙
二醇（ＰＥＧ）溶液中进行培养可增加其对脱水的耐
受性，从而有利于保存［３６］。而利用杀菌剂对印加甜

豆种子进行处理，发现杀菌剂处理降低了最常见真

菌病害的发生率，可将未干燥胚胎的寿命从９０ｄ延
长到１２０ｄ［３７］。Ｗｏｏｄｅｎｂｅｒｇ等通过观察苏铁种子胚
和胚乳的组织结构来研究种子保存策略，认为其种

胚可用于低温保存［３８］。Ｏｌｉｅｔ等通过研究顽拗性种
子生长过程中的光温条件等，来探索其保存依

据［３９］。Ｗｅｓｌｅｙ－Ｓｍｉｔｈ等观察顽拗性种子低温处理
后其胚胎轴的细胞结构，发现低温所产生的冻结应

力可使细胞自噬降解，最终可能引起细胞程序性细

胞死亡（ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄｃｅｌｌｄｅａｔｈ，ＰＣＤ）信号从而影响
保存［４０］。Ｗａｌｔｅｒｓ的研究表明，顽拗性种子在脱水
情况下容易引起细胞液胞浆凝固，导致种子无法长

期 保 存［４１］。而 Ｍｏｏｔｈｏｏ－Ｐａｄａｙａｃｈｉｅ等 对 比
Ｔｒｉｃｈｉｌｉａｄｒｅｇｅａｎａ、海榄雌（Ａｖｉｃｅｎｎｉａｍａｒｉｎａ）２种顽
拗性种子的脱水和贮藏特性，表明其贮藏寿命主要

受氧化还原代谢调节影响，但也有可能因物种而

异［４２］。以上所有研究均表明，脱水和低温都会同时

影响顽拗性种子的保存。实际上虽然同属顽拗性

种子，但很多因物种而异，只能通过试验摸索才有

可能总结出最适合某物种的超低温保存方法。因
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此需要更多更深入的研究去阐明顽拗性种子不耐

脱水、低温敏感的机制以及种子的抗旱和抗冻机

制，才能为顽拗性种子的最佳保存方式提供基础。

不管如何，顽拗性种子保存的总体方向都是在追求

更好的超低温保存效果的同时，也能使材料得以恢

复生长。

２　脱水及低温敏感性研究

２．１　脱水敏感性研究
２．１．１　顽拗性种子脱水过程中生理生化变化　种
子顽拗性是在脱离母体后在种子发育过程中形成

的，但直到发芽才表现出来，顽拗性种子最重要的

功能特征就是不耐脱水且对低温敏感［４３］。前人研

究已证实顽拗性种子的种子结构、糖含量、蛋白质

含量、脱落酸含量、各种酶活性以及基因等与脱水

敏感性密切相关。种子是否能有效保存是由种子

成熟过程中脱水耐性的获得（即内因）和此过程中

容易引起种子老化、劣变的外部因素（即外因）综合

影响的结果。种子种胚在快速脱水时对呼吸能力、

抗氧化活性、脂质过氧化、蛋白质合成率和胞内物

质变化等生理生化都有影响，且呈正相关关系［４４］，

同时这些生理生化因子之间也会相互影响共同起

到保护作用，但最终协同保护作用仍敌不过脱水所

带来的伤害，这是种子最终失活的主要原因［４５］，顽

拗性种子脱水过程中一系列的生理生化活动与脱

水耐性息息相关［４６］。

２．１．２　脱水敏感过程对可溶性糖、可溶性蛋白等的
影响　越来越多的研究表明，顽拗性种子对脱水的
敏感性与种子体内结构、糖含量、蛋白质含量等密

切相关，大多数顽拗性种子对脱水敏感的原因是其

种子组织中缺少棉籽糖、蔗糖及水苏糖等。顽拗性

黄皮种子经历脱水后其可溶性蛋白含量明显增加，

有可能是脱水导致内部原有的贮存蛋白转化为可

溶性蛋白［４７］。有研究认为海榄雌种子缺乏足够的

蔗糖来阻挡脱水伤害从而使种子在萌发过程中对

脱水高度敏感，虽然海榄雌种子中也含有较高的水

苏糖［４８］，可见糖类对顽拗性种子脱水耐性的获得至

关重要。但也有不一样的报道，在枳种子脱水过程

中糖类等内含物的积累是失水细胞降低水势、增强

持水力的抗逆生理表现［４９］。另有研究报道，脱水过

程中寡糖的增加可引起胞内玻璃化从而保护种子

免受脱水伤害［５０］。因此，关于种子内含糖类对种子

耐脱水性影响的作用还需要进一步研究，才能明确

其相关功能。

２．１．３　脱水过程对膜脂过氧化的影响　顽拗性种
子遭受脱水伤害所引起的活力下降，与膜脂过氧化

破坏膜结构和功能及因抗氧化保护系统活性降低、

自由基积累而导致的细胞代谢紊乱密切相关［４４］。

脂质过氧化一直被认为是加速种子衰老、劣变的主

要原因之一，容易引起种子内部结构和功能的破

坏，从而导致种子电解质大量外渗和膜脂过氧化产

物的过度积累。蒲葵种子经历脱水伤害后，其抗氧

化酶活性明显降低，同时产生脂质过氧化，严重影

响种子活力甚至导致种子活力丧失［５１］。遭遇脱水

的情况下，Ｍａｄｈｕｃａｌａｔｉｆｏｌｉａ顽拗性种子脱水诱导的
活力降低与活性氧（ＲＯＳ，ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ）的
积累有关，ＲＯＳ的积累促进了膜脂过氧化相关膜的
完整性丧失［５２］。顽拗性三七种子的脱水试验表明，

脱水过程中抗氧化活性降低及膜脂过氧化作用是

导致三七种子脱水敏感的主要原因［５３］。但也有相

反的报道，宗梅等通过对不同发育阶段的板栗种子

进行自然脱水，研究其脱水过程的动态变化，发现

脱水敏感性与膜完整性并不完全相关［５４］。

针对膜脂过氧化带来的不利影响，部分种子也

利用一些措施以缓解不利影响。Ｐｕｋａｃｋａ等报道，
在顽拗性种子萌发过程中，硒对增强细胞活力和抗

氧化保护细胞免受活性氧毒害方面有积极作用［５５］。

Ｓｅｒｓｈｅｎ等利用聚乙烯袋密封储存冬青栎种子，通过
限制袋子内的气体交换来维持 Ｈ２Ｏ２水平，更有利
于种子储存［４３］。茶树顽拗性种子脱水过程中的氧

化还原反应表明，降低活性氧有利于减缓脱水伤

害，从而提高种子萌发率［５６］。木乃果种子随着脱水

程度的加剧，其相对电解质渗透速率和膜质过氧化

产物（ＴＢＡＲｓ）都呈升高趋势，但慢速脱水和快速脱
水的升高幅度差异明显，前者更慢，更有利于种子

萌发［５７］。勐海大叶茶种子也通过慢速脱水在一定

程度上减少了种子的脱水伤害［５８］。因此，通过调节

顽拗性种子的脱水速率来减缓膜脂过氧化程度是

可行的。

２．１．４　脱水敏感过程对酶的影响　正常性种子通
常通过完整的抗氧化系统来阻止因脱水而带来的

伤害，而顽拗性种子同样具有完整的抗氧化系统。

但由于顽拗性种子脱落后的高含水量及持续的代

谢活动导致过氧化作用的加强及系统活性的下降，

从而引起种子丧失活力。顽拗性三七种子脱水敏

感的重要原因之一，就是抗氧化系统酶活性降低从
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而无法消除氧化伤害甚至加剧了氧化伤害［５３，５９］。

同样的结论在板栗种子［６０］、枳种子［４９］、勐海大叶茶

种子［５８］、黄皮种子［４７，６１］、三七种子［６２］等种子上也得

到了证实。自然脱水过程中，种子细胞膜系统受到

损伤，而在异常的代谢活动中，ＲＯＳ特别是 Ｈ２Ｏ２的
积累导致顽拗性种子的细胞内结构有损伤，是顽拗

性种子对脱水敏感的主要原因之一，但可通过调节

抗氧化酶活性，将ＲＯＳ降低到适当浓度来增强顽拗
性种子的脱水耐受性［５６，６３］。影响顽拗性种子脱水

敏感性的因素很多，包括种子本身的物质基础，还

有种子在生长过程中所经历的外部环境变化等［６４］。

此外，种子水分分布模式、细胞壁的厚度及硬度与

脱水敏感性也密切相关［１］。如 Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓｈｅｎｋｅｌｉｉ、
镰叶罗汉松（Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓｆａｌｃａｔｕｓ）等种子的脱水敏感
性可能是由于脱水后期胚浆膜不能在复水后恢复

其原始构象而造成的［６５］。因此，研究顽拗性种子可

以参考正常性种子脱水和萌发过程中的脱水、修复

及自我保护机制，来研究种子顽拗性的机制。

２．２　低温敏感性研究
对于顽拗性种子来说，种子脱水及低温敏感性

都是其重要的功能特征。脱水敏感的种子同时往

往对低温也敏感，与脱水敏感相比，低温敏感主要

发生在保存过程中，因此往往是伴随超低温保存而

进行的相关研究。颠茄顽拗性种子合子胚经低温

保存后其亚细胞结构出现畸形，种子活力也明显衰

退［４３］。Ｗｅｓｌｅｙ－Ｓｍｉｔｈ等观察了顽拗性银白槭（Ａｃｅｒ
ｓａｃｃｈａｒｉｎｕｍ）种子低温保存后胚和胚乳的组织结构，
发现细胞内结冰严重影响了种子的活力［２３］。能实

现超低温保存的羯布罗香种子在超低温冷冻后其

过氧化物酶、过氧化氢酶活性都明显降低，但 α－淀
粉酶活性提高，丙二醛含量则无显著变化［２１］。低温

往往容易使顽拗性种子活力丧失，因此如何提高顽

拗性种子的低温耐受性成了新的研究重点。Ｂａｉ等
对木乃果 （Ｂａｃｃａｕｒｅａｒａｍｉｆｌｏｒａ）进行一氧化碳
（ｃａｒｂｏｎｍｏｎｏｘｉｄｅ，ＣＯ）处理，认为ＣＯ可作为外源调
节因子，通过其介导的谷胱甘肽体内稳态来提高种

子对低温的耐受性［６６］。温度和水分是种子保存过

程中最关键的因子，在不影响种子活力的前提下尽

量降低种子的贮藏温度及含水量，从而降低保存过

程中的各项代谢活动，同时考虑通过外源因子处理

进一步提高种子的脱水及低温耐受性，才能实现种

子长期保存的目的。

２．３　分子机制研究
顽拗性种子对脱水及低温敏感，生理生化研究

涉及较多，但在分子机制方面，过去研究少有提及。

随着近些年生物技术的迅猛发展，越来越多的生物

技术手段被用于顽拗性种子的脱水及低温敏感性

研究，但更多开展于脱水敏感性研究。Ｊｕｌｉｅｎ等对
比了正常的蒺藜苜蓿、栗豆树顽拗性种子在脱水过

程中ＬＥＡ多肽的测定情况，正常性种子检测到了１７
种ＬＥＡ基因中的１６种，而顽拗性种子中至少有１２
种是缺少或者急剧减少的，但其非种子特异性脱水

蛋白却积累到较高水平［６７］。Ｗｅｉ等通过转录组测
序技术分析了桑寄生顽拗性种子脱水敏感过程中

的基因表达变化，挖掘到了转录因子等一系列影响

桑寄生顽拗性种子脱水敏感的重要基因［６８］。Ｊｉｎ等
使用ＲＮＡ－Ｓｅｑ和数字基因表达（ＤＧＥ）技术分析了
茶树顽拗性种子３个脱水阶段的全基因组表达谱，
最终确定了与茶叶种子脱水处理相关的１２个基因
的表达谱［６９］。这些研究手段都为顽拗性种子的脱

水及低温敏感性机制的挖掘及顽拗性遗传资源的

保存提供了基础。

除了转录组学研究外，蛋白质组学、代谢组学

等技术手段也被用于其中，利用蛋白质组学技术研

究脱水敏感机制的有 Ｔｒｉｃｈｉｌｉａｄｒｅｇｅａｎａ种子［４２］、南

洋杉沙枣种子［７０］、梧桐种子［７１］等，这些研究都挖掘

到了与脱水敏感密切相关的关键蛋白和关键代谢

通路，如热休克蛋白等。Ｒａｄｗａｎ等同时研究了顽拗
性种子、正常性种子及中间性种子脱水过程中脱水

蛋白（Ｄｅｈｙｄｒｉｎｓ）的表达情况，发现该蛋白在３类种
子脱水过程中均有表达，但表达量有明显差异，与

种子的成熟度以及脱水情况密切相关［７２］。此外，

Ｐｌｉｔｔａ－Ｍｉｃｈａｌａｋ等通过比较正常性种子和顽拗性种
子在脱水过程中的甲基化水平变化，表明２种种子
的胚轴、子叶在ＤＮＡ甲基化水平下对脱水的反应存
在明显差异［７３］。Ｃａｌｖｉ等研究了大果番樱桃
（Ｅｕｇｅｎｉａｓｔｉｐｉｔａｔａ）顽拗性种子脱水过程中的活力变
化情况，发现脱水过程会导致谷胱甘肽（ＥＧＳＳＧ／２）
降低，从而影响种子的死亡［７４］。Ａｚａｒｋｏｖｉｃｈ等对七
叶树顽拗性种子脱水过程的水溶性蛋白及结构进

行了研究，和正常性种子相比，干燥过程中顽拗性

种子可能缺失由基因决定的典型的存储蛋白［７５］。

而对于如何从分子角度降低脱水伤害也有部分研

究。Ｍａｚｌａｎ等用代谢组学手段分析了山竹子
（Ｇａｒｃｉｎｉａｍａｎｇｏｓｔａｎａ）顽拗性种子的发育过程，表
明甘草酸Ａ１、芸香苷、绿原酸等水平的升高可能会
增强种子的自我保护和防御［７６］。而通过对比正常
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性种子和顽拗性种子的发育情况，发现种子后期通

过合成ＬＥＡ蛋白、热休克蛋白和糖类等物质可获得
耐脱水能力［７７－７８］。总的来说，对于脱水敏感性的研

究明显多于对低温敏感机制的研究，可能是低温下

种子更容易丧失活力从而影响了更多的后续研究。

相信随着分子生物学技术的发展，从分子水平探讨

顽拗性种子的脱水及低温敏感机制、原因及其脱水

修复机制将成为可能。

３　展望

种子保存是最直接、最高效且经济的种质资源

保护方式。在自然界中，大部分植物的种子属于正

常性种子，都能实现有效的长期保存。而顽拗性种

子对脱水和低温都非常敏感，常规的低温种子库不

仅不能有效保存顽拗性种子，相反还会导致种子活

力丧失从而加速死亡。顽拗性种子和正常性种子

以及中间性种子都是在长期的自然环境中进化形

成的种子特性。顽拗性种子植物多产于热带、亚热

带中高温而又湿润的地区，且多为大型种子或大粒

种子，已逐渐进化出一套与其栖息地相适应的生存

机制，同时也是一种进化选择优势。而如何保存这

些生产顽拗性种子的植物一直是植物种质资源保

护工作的重点和难点，本文认为可从以下３个方面
考虑：

（１）开展顽拗性种子生态适应机制研究。顽拗
性种子的生态适应性一直是种子科学研究领域的

热点和难点。这些“特殊”的种群往往是整个植物

生态系统里的重要组成部分，因此这些种群的延续

和发展在一定程度上往往可以影响整个植物的生

态环境。然而相关的研究多数仅涉及种子本身的

发育及顽拗性的初步认识，缺少对其生态适应机制

的探讨。因此了解顽拗性种子的生态适应机制，特

别是对干旱和低温环境的生理生态适应机制，将为

种子保存和利用提供新的视角。

（２）继续深入开展超低温保存研究。现阶段来
说，超低温保存仍被认为是长期保存顽拗性种子的

最佳方式。然而，在过去的研究中，不少顽拗性种

子的超低温保存试验都未获得成功，迄今为止仅有

少数顽拗性种子能通过超低温技术实现长期保存。

其主要原因是，从超低温环境中取出种子后会造成

顽拗性种子活力丧失，造成超低温伤害。尽管在超

低温保存过程中超低温伤害是普遍现象，但顽拗性

种子超低温储存及其低温生理机制尚待探究，其背

后的相关机制亟须更深入的研究。

（３）深入挖掘控制顽拗性种子具顽拗性的重要
功能基因，利用分子手段揭示种子顽拗性形成的真

正内在原因。因此，应进一步系统性地研究顽拗性

种子的内部结构、生理生化特质、进化机制等，并通

过最新的组学（基因组学、转录组学、蛋白质组学

等）整合手段，同时加强施加外源影响因子的研究，

这些对顽拗性种子的本质认识以及更好地解决顽

拗性种子的贮藏具有重要意义。
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ｒｅｃａｌｃｉｔｒａｎｔｓｅｅｄｓｏｆＡｃｅｒｓａｃｃｈａｒｉｎｕｍ［Ｊ］．ＡｎｎａｌｓｏｆＢｏｔａｎｙ，２０１５，

１１５（６）：９９１－１０００．
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ｗａｔｅｒｌｏｓｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２０１５，２４２（２）：３９７－４０６．

［４２］Ｍｏｏｔｈｏｏ－ＰａｄａｙａｃｈｉｅＡ，ＭａｃＤｏｎａｌｄ Ａ，Ｖａｒｇｈｅｓｅ Ｂ，ｅｔａｌ．
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［４４］Ｓｅｒｓｈｅｎ，ＶａｒｇｈｅｓｅＢ，ＮａｉｄｏｏＣ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｕｓｅｏｆｐｌａｎｔｓｔｒｅｓｓ
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Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１６，１８（３）：４３３－４４４．

［４５］申　婵，钟芙蓉，黄　玲，等．快速脱水对后熟黄连种子萌发及

生理生化的影响［Ｊ］．中药材，２０１９，４２（４）：７２０－７２４．

［４６］宗　梅，蔡永萍，范志强．板栗种子发育期间 ＡＢＡ等生理指标

与脱水耐性的相关性研究［Ｊ］．广西植物，２０１１，３１（６）：８１８－
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［４７］曾　桃，蔡　翼，莫少琼，等．脱水处理对黄皮种子生理生化的

影响［Ｊ］．广东农业科学，２０１３，４０（６）：３５－３８．
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ｎａｐｕｓＬ．［Ｊ］．Ｇｅｎｅ，２０１４，５３８（１）：１１３－１２２．

［４９］马文涛，樊卫国，裴　芸．枳种子对脱水的敏感性及在脱水过程

中的生理响应［Ｊ］．西南农业学报，２０１１，２４（３）：９２８－９３１．

［５０］朱丽伟，曹栋栋，付玉营，等．可溶性寡糖和小分子的热激蛋白

与杂交水稻种子成熟过程中发芽能力及种子活力相关［Ｊ］．作

物学报，２０１６，４２（５）：７１４－７２４．

［５１］李　朋，唐安军，柳建平，等．蒲葵种子脱水耐性及脱水对其膜

脂过氧化的影响［Ｊ］．园艺学报，２０１１，３８（８）：１５７２－１５７８．

［５２］ＣｈａｎｄｒａＪ，ＫｅｓｈａｖｋａｎｔＳ．Ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ－ｉｎｄｕｃｅｄＲＯＳａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ

ａｎｄｌｉｐｉｄｃａｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｒｅｃａｌｃｉｔｒａｎｔＭａｄｈｕｃａｌａｔｉｆｏｌｉａｓｅｅｄｓ［Ｊ］．

ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙｏｆＰｌａｎｔｓ，２０１８，２４（１）：７５－８７．

［５３］段银妹，杨　莉，段承俐．三七种子的脱水敏感性与膜质过氧化

作用［Ｊ］．种子，２０１４，３３（４）：６－９．

［５４］宗　梅，蔡永萍．不同发育阶段板栗种子的脱水敏感性［Ｊ］．东

北林业大学学报，２０１０，３８（８）：２１－２３．

［５５］ＰｕｋａｃｋａＳ，ＲａｔａｊｃｚａｋＥ，ＫａｌｅｍｂａＥ．Ｔｈｅｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅｒｏｌｅｏｆｓｅｌｅｎｉｕｍ

ｉｎｒｅｃａｌｃｉｔｒａｎｔＡｃｅｒｓａｃｃｈａｒｉｕｍＬ．ｓｅｅｄｓｓｕｂｊｅｃｔｅｄｔｏｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１１，１６８（３）：２２０－２２５．　

［５６］ＣｈｅｎＱ，ＹａｎｇＬ，ＡｈｍａｄＰ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｐｒｏｆｉｌｉｎｇａｎｄｒｅｄｏｘ

ｓｔａｔｕｓａｌｔｅｒａｔｉｏｎｏｆｒｅｃａｌｃｉｔｒａｎｔｔｅａ（Ｃａｍｅｌｌｉａｓｉｎｅｎｓｉｓ）ｓｅｅｄｉｎ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２０１１，２３３（３）：５８３－５９２．

［５７］路　信，罗银玲，王一帆，等．不同脱水速率对木奶果种子脱水

敏感性及抗氧化酶活性的影响［Ｊ］．云南植物研究，２０１０，３２

（４）：３６１－３６６．

［５８］陈志欣，包云秀，郑　丽，等．不同脱水速率对勐海大叶茶种子

脱水敏感性与抗氧化酶活性的影响［Ｊ］．云南农业大学学报，

２０１２，２７（２）：２４１－２４７．

［５９］杨　凯，李　磊，龙　光，等．顽拗性三七种子后熟过程超微结

构和抗氧化酶变化［Ｊ］．广西植物，２０１６，３６（１２）：１５１９－１５２５．

［６０］武　森．ＮＡＤＰＨ氧化酶在不同脱水敏感性种子板栗和玉米萌

发时作用机理的研究［Ｄ］．北京：北京林业大学，２０１１．

［６１］王伟青，程红焱，刘树君，等．黄皮种子线粒体呼吸速率和活性

氧清除酶活性对脱水的响应及其生态学意义［Ｊ］．植物生态学

报，２０１２，３６（８）：８７０－８７９．

［６２］李　磊，孙雪婷，张广辉，等．脱水速率对顽拗性三七种子脱水

敏感性和抗氧化酶活性的影响［Ｊ］．种子，２０１４，３３（１２）：１－５．

［６３］ＢａｉＸＧ，ＹａｎｇＬＭ，ＴｉａｎＭ Ｈ，ｅｔａｌ．Ｎｉｔｒｉｃｏｘｉｄｅｅｎｈａｎｃｅｓ
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ｐｒｏｔｅｉｎＳ－ｎｉｔｒｏｓｙｌａｔｉｏｎａｎｄｃａｒｂｏｎｙｌａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１１，６

（６）：ｅ２０７１４．　

［６４］路　信，兰芹英，杨明挚．龙脑香科植物种子特性的研究进展

［Ｊ］．种子，２０１０，２９（５）：４６－５５．

［６５］ＷｏｏｄｅｎｂｅｒｇＷＲ，Ｓｅｒｓｈｅｎ，ＶａｒｇｈｅｓｅＢ，ｅｔａｌ．Ｚｙｇｏｔｉｃｅｍｂｒｙｏｃｅｌｌ
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［６６］ＢａｉＸＧ，ＣｈｅｎＪＨ，ＫｏｎｇＸＸ，ｅｔａｌ．Ｃａｒｂｏｎｍｏｎｏｘｉｄｅｅｎｈａｎｃｅｓｔｈｅ
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［６８］ＷｅｉＳ，ＭａＸ，ＰａｎＬ，ｅｔａｌ．ＴｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆＴａｘｉｌｌｕｓｉ

ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ（ＤＣ．）ｄａｎｓｅｒｓｅｅｄｓｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｗａｔｅｒｌｏｓｓ［Ｊ］．ＰＬｏＳ

Ｏｎｅ，２０１７，１２（１）：ｅ０１６９１７７．
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［Ｊ］．Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１１，７２（４／５）：３０２－３１１．

［７１］ＫａｌｅｍｂａＥＭ，ＰｕｋａｃｋａＳ．Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｏｆｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅｐｒｏｔｅｉｎｓｗｉｔｈ
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