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朴树种子层积过程中的生理生化变化

姚    芳，高捍东，黄    莹，田    雯，叶    丹，日央姑力·塞买提

（南京林业大学  a. 林草学院、水土保持学院；b. 国家林业和草原局南方林木种子检验中心； 
c. 南方现代林业协同创新中心，江苏  南京  210037）

摘    要：【目的】为探究各类层积处理解除朴树种子休眠的效果，分析不同层积方式中种子各阶段营养物质、

酶活性与内源激素含量的变化，阐明朴树种子休眠解除机理，从而确定破除朴树种子休眠的最佳处理方法。 

【方法】采用变温层积、低温层积、赤霉素 - 低温层积 3 种方式对朴树种子进行层积处理，以不同处理方式的种

子为试验材料，分别于层积处理的各个关键阶段取样，系统测定种子内可溶性糖、淀粉、粗脂肪、可溶性蛋白等

基础营养物质含量，同时检测脂肪酶、葡萄糖 -6- 磷酸脱氢酶（G-6-PDH）活性，以及赤霉素（GA3）、玉米素

核苷（ZR）、吲哚乙酸（IAA）、脱落酸（ABA）等内源激素含量，分析在层积过程中不同生理指标的变化趋

势。【结果】层积处理可显著提高朴树种子的发芽率，以赤霉素 - 低温层积处理效果最优，在层积 100 d 后发芽

率为 54.7%。随着层积的进行，各处理的生理指标变化趋势相似：可溶性糖含量呈先增加后降低的趋势，可溶性

蛋白、淀粉和粗脂肪含量逐渐下降；脂肪酶和 G-6-PDH 酶活性不断增强；GA3 和 ZR 含量不断增加，IAA 含量先

增加后降低，ABA 含量持续降低，IAA/ABA、GA3/ABA、ZR/ABA 的比值均呈逐渐升高的趋势。赤霉素 - 低温

层积处理在层积中后期朴树种子的酶活性和赤霉素含量显著高于其余处理，而 ABA 含量则显著低于其余处理。 

【结论】层积处理可有效解除朴树种子的休眠，其中赤霉素 - 低温层积处理效果最佳。在层积过程中，种子内贮

藏营养物质的分解与合成、酶活性的升高及内源激素含量的变化，共同促进朴树种子从休眠到萌发状态的转变。

关键词：朴树种子；种子休眠；层积；赤霉素；生理生化指标
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Study on physiological and biochemical changes of Celtis sinensis seeds 
during stratification

Yao Fang, Gao Handong, Huang Ying, Tian Wen, Ye Dan, Riyangguli·Saimaiti

(a. College of Forestry and Grassland, College of Soil and Water Conservation; b. Southern Tree Seed Inspection Center,  
National Forestry and Grassland Administration; c. Co-Innovation Center for the Sustainable Forestry in Southern China,  

Nanjing Forestry University, Nanjing 210037, Jiangsu, China)

Abstract:【Objective】This study aimed to explore the effects of stratification treatment on breaking the dormancy of Celtis sinensis 
seeds. The changes in nutrients, endogenous hormones and key enzyme activities during the stratification process were analyzed to 
clarify its hibernation release mechanism and find the best method for breaking seed dormancy.【Method】Three treatment methods 
were adopted for Celtis sinensis seeds: variable temperature stratification, low-temperature stratification, and gibberellin combined 
with low temperature stratification. The physiological indicators such as soluble sugar, soluble protein, starch, crude fat, glucose-6-
phosphate dehydrogenase (G-6-PDH), lipase, indole acetic acid (IAA), gibberellin (GA3), zeatin riboside (ZR), and abscisic acid (ABA) 
of the seeds under different stratification stages were detected to analyze the changing trends of these physiological indicators during 
the stratification process.【Result】Stratification treatments can significantly increase the germination rate of Celtis sinensis seeds. 
The effect of gibberellin combined with low temperature stratification treatment is the best, with a germination rate of 54.7% after 
100 days of stratification. As the stratification process progresses, the trends of physiological indicators in each treatment are similar: 
soluble sugar increased first and then decreased, and soluble protein, starch and crude fat were decomposed continuously. The activity of 
lipase and G-6-PDH enzyme was enhanced continuously. IAA increased first and then decreased, ABA decreased continuously, and the 
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朴树 Celtis sinensis 为榆科朴属落叶乔木，原

产于中国，主要分布在江苏、河南、江西、安徽

等地 [1]。朴树因其具有较强的抗风与滞尘能力，

且其寿命长、生长快、造林成活率高，广泛应用

于造林和绿化工程 [2]，在长江流域及华南地区常

被列为行道树、居住区庭荫树的首选树种 [3]。如

今，朴树已稳居我国中东部地区落叶乔木“应用

量前三”的席位，并从传统绿化树种升级为“生

态修复 + 盆景 + 用材”多元树种 [4]。利用其深根

性和耐瘠薄特性，湖南、江西等地将丛生朴树用

于矿山复垦与裸露山体治理 [5]，珠三角河网区也

把朴树作为“固堤 + 净水”复合林带的主力树种。

朴树还是当前盆景高端市场的“新宠”，岭南、

苏派盆景界把老桩朴树列为“速成型”杂木盆景，

截干蓄枝 3 年即可成景。此外，朴树还有极高的

经济价值，其木材材质坚硬 [6]，花纹与色泽美观，

可作为建筑和家具用材。目前，对于朴树的研究

主要集中于园林绿化 [7]、生态位 [8] 及群落结构 [9]

等方面，关于如何打破朴树种子休眠及其休眠过

程中生理生化变化的研究相对较少。

朴树可采用播种及扦插方式繁殖，在生产上

多采用播种繁殖方式 [10]，但朴树种子发芽缓慢，

即使经过 3 ～ 4 个月的沙藏后播种，发芽率仍不

理想 [11]。针对在适宜萌发环境下朴树种子发芽率

低的难题，不少学者开展了相关研究。朴树果皮

是否会影响发芽率，目前还存有争议，Panetta[12]

认为朴树果实中含有某种物质，可抑制朴树种子

萌发；而 Yoshikawa 等 [13] 则认为果皮对成熟朴树

种子的发芽率影响不大。笔者在之前的研究中得

出，朴树种子是由种壳的不透水性和存在萌发抑

制物而引起的综合性休眠。因此，本研究通过探

究层积处理对朴树种子萌发的影响，并分析解除

休眠过程中营养物质含量、关键酶活性和内源激

素含量的变化，以揭示朴树种子层积过程中的生

理机制，从而找出解除朴树种子休眠的最佳方法，

为后期快速播种繁殖和生产利用提供理论依据。

1 材料与方法

1.1 试验材料

朴树种子于 2022 年 11 月采自江西省九江市

德安县高塘乡（29°24′50.8″N，115°46′35.0″E），

种子采摘后置于清水中浸泡 48 h，随后通过搓洗

去除果皮、果肉，得到完整种子，洗净阴干后

于 4 ℃冰箱中保存。种子纵径 5.631 mm，横径 
4.440 mm，千粒质量 6.563 7 g，生活力 80%，含

水量 7.262%。

随后立即取出部分种子，将种子分成 3 份，

其中一份加入 200 mg/L 的赤霉素溶液浸种 48 h，
余下 2 份以等量清水浸泡 48 h，浸泡结束后用清

水洗净备用。

1.2 试验方法

1.2.1 层积处理

试验采用变温层积、低温层积和赤霉素 - 低温

层积 3 种处理方法。层积所用湿沙与种子比例为

3∶1（m/m），湿沙持水量为 60% ～ 70%。变温层

积（处理Ⅰ）：将其中一份以清水浸泡的朴树种

子于（10±2）℃条件下冷藏8 h，随后转入（4±2）℃
冷库中冷冻 16 h，每日重复操作，层积时间为 
100 d。低温层积（处理Ⅱ）：将另一份清水浸泡的

朴树种子置于（4±2）℃冷库中层积 100 d。赤霉

素 - 低温层积（处理Ⅲ）：将赤霉素浸泡过的朴树

种子置于（4±2）℃冷库中层积 100 d。层积过程

中每 20 天取样 1 次，清水洗净并阴干后随机选取

300 粒种子进行发芽试验，剩余种子放置在 -80 ℃ 
冰箱中保存待测。

1.2.2 种子发芽率的测定

将层积过程中各个时间段内取得的 300粒朴树

种子，用 5% 的高锰酸钾消毒 10 min，蒸馏水冲洗

3 ～ 4 次，洗净后将种子放入铺有湿润发芽纸的发

芽盒中，每盒随机放入100粒种子，设置3个重复，于

25 ℃全光照恒温培养箱中培养，发芽周期为 30 d， 
以胚根突破种皮且胚芽大于种子纵径一倍为发芽

contents of GA3 and ZR increased continuously. The ratios of IAA/ABA, GA3/ABA and ZR/ABA increased continuously. Gibberellin 
combined with low temperature stratification treatment showed significantly higher enzyme activity and GA3 content in the middle 
and later stages of stratification compared to the other two treatments, while the ABA content was significantly lower than those of the 
other two treatments.【Conclusion】Stratification treatment effectively broke the dormancy of Celtis sinensis seeds, and the method of 
gibberellin combined with low temperature stratification is the best. During the stratification process, the nutrients, enzyme activities and 
endogenous hormone contents within the seeds are mutually transformed, jointly promoting the transition of Celtis sinensis seeds from 
dormancy to germination.
Keywords: Celtis sinensis seeds; seed dormancy; stratification; gibberellin; physiological and biochemical indicators
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标准，每日观察种子萌发状况，记录萌发种子数量，

在发芽周期结束后计算发芽率。

1.2.3 层积过程中生理生化指标的测定

分别取不同层积时间处理后的种子，去壳研

磨，按照各项生理指标测定要求开展相关检测。

其中可溶性糖、淀粉、脂肪酶的测定按照李合生 [14]

的方法，可溶性蛋白、粗脂肪的测定按照王学奎

等 [15] 的方法，葡萄糖 -6- 磷酸脱氢酶（G-6-PDH）

活性使用检测试剂盒（批号为 20240321，购于苏

州梦犀生物医药科技有限公司）进行测定，激素

采用酶联免疫法进行测定 [16]。

1.2.4 数据分析

使用 Excel 2019 软件整理数据，使用 SPSS 
24.0 软件对数据进行方差分析（ANOVA）和多重

比较（Duncan），使用 Origin 2022 软件制图。

2 结果与分析

2.1 不同层积处理对朴树种子发芽率的影响

不同层积处理对朴树种子发芽率的影响如图

1 所示。随着层积天数的增加，朴树种子的发芽率

呈上升趋势，其中经过赤霉素浸泡处理后的种子

发芽率显著高于使用清水处理的种子（P ＜ 0.05）。

在层积 100 d 时，各处理的发芽率分别为 29.7%、

27.0% 和 54.7%，处理Ⅲ的发芽率与处理Ⅰ、处理

Ⅱ差异显著（P ＜ 0.05）。处理Ⅰ与处理Ⅱ之间

差异不显著，这一现象可能源于朴树种子对低温

（4 ～ 10 ℃）具有较宽的温度适应区间。由此可

以推测，赤霉素和层积处理能够促进朴树种子解

除休眠，进入萌发状态，同时 4 ～ 10 ℃的温度差

异对朴树种子发芽率无显著影响。 

2.2 朴树种子在层积过程中贮藏物质含量的变化

2.2.1 可溶性糖含量

随着层积的进行，各处理中可溶性糖含量

的变化整体呈现为先下降后大幅上升，随即又显

著下降的趋势（图 2）。层积前朴树种子的可溶

性糖含量为 2.374 mg/g。在层积初期，可溶性糖

含量逐渐下降，处理Ⅰ在层积第 20 天达到最低

值（2.011 mg/g），处理Ⅱ在第 40 天达到最低值 
（1.800 mg/g），处理Ⅲ在层积第 60 天达到最低

值（1.835 mg/g），可能是种子维持呼吸代谢等生

理活动需消耗大量能量底物所致。在层积中期，

淀粉、脂肪等贮藏营养物质降解，致使可溶性糖

含量上升。各处理均在层积第 80 天达到最大值，

分别为 5.235、4.675 和 5.068 mg/g。在层积后期，

各处理的可溶性糖含量又急剧下降，原因是种子

休眠逐步解除，为满足萌发前期的生理准备需求，

种子需消耗大量可溶性糖用于供给能量，致使其

含量快速下降。层积 20 ～ 80 d，除层积 40 d 外，

其余各阶段处理Ⅰ与处理Ⅱ、Ⅲ的可溶性糖含量

均存在显著差异（P ＜ 0.05）。处理Ⅰ和处理Ⅲ

在不同层积时间其可溶性糖含量也存在显著差异 
（P ＜ 0.05）。由此可以推断，层积时间、处理温

度均会影响朴树种子解除休眠时可溶性糖的消耗，

赤霉素的作用效果微弱。

不同大写字母表示在同一层积时间不同处理间差异显著（P ＜ 0.05）；不
同小写字母表示在同一处理不同层积时间差异显著（P ＜ 0.05）。下同。 

Different capital letters indicate significant differences in different treatments 
at the same stratification times (P ＜ 0.05); different lowercase letters indicate 

significant differences in different stratification times of the same treatment  
(P ＜ 0.05), the same below.

图 1    不同层积处理过程中朴树种子的发芽率
Fig. 1    The germination rate of Celtis sinensis seeds 

               under different stratification treatments 

2.2.2 淀粉含量

随着层积时间的延长，各处理下的淀粉含量

大致呈下降趋势（图 2）。层积 0 ～ 20 d 内，处

理Ⅰ和处理Ⅲ的淀粉含量呈小幅上升并达到最高

值，分别为 10.842、10.618 mg/g；随着层积时间

的延长，淀粉含量开始大幅下降，分别在第 40 天

和第 60 天降至最低值（5.775 mg/g 和 6.319 mg/g），

随后又缓慢增加，层积 80 d 后又缓慢减少，分别

比初始值减少了 41.2% 和 34.7%。处理Ⅱ的淀粉

含量在层积 0 ～ 80 d 持续下降，于 80 d 降至最低

值（6.497 mg/g），层积至 100 d 时淀粉含量小幅

回升至 6.917 mg/g，整体较初始值降低了 33.5%。

经过层积后各处理淀粉含量比初始含量减少了

30% ～ 40%，说明在层积过程中淀粉经淀粉酶水

解生成可溶性糖，进而通过呼吸作用为后续萌发

提供能量和碳骨架，部分碳骨架也用于合成新的

蛋白质、细胞壁物质等构建组织。其中处理Ⅰ的

淀粉降解量最大，说明变温层积条件下有利于淀
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粉的分解。在相同处理下，不同层积时间也存在

显著差异（P ＜ 0.05），说明低温和层积均能够促

进淀粉的分解，而变温层积对淀粉的转化率更高。

2.2.3 粗脂肪含量

在层积过程中，不同处理下的朴树种子粗脂

肪含量均呈下降趋势（图 2）。朴树种子初始的粗

脂肪含量为 0.443 mg/g，层积 100 d 后，处理Ⅰ、

处理Ⅱ和处理Ⅲ的粗脂肪含量分别为 0.362、0.380
和 0.357 mg/g，较层积前分别减少了 18.3%、

14.2% 和 19.4%，这说明赤霉素 - 低温层积处理对

粗脂肪的转化率更高。层积 0 ～ 60 d 时，3 个层

积处理下朴树种子的粗脂肪含量没有显著差异；

至第 80 天时，处理Ⅲ的淀粉含量与处理Ⅰ、处理

Ⅱ存在显著差异（P ＜ 0.05）；层积 100 d 时，处

理Ⅰ与处理Ⅱ、处理Ⅲ之间有显著差异（P＜0.05）。
综上所述，在朴树种子由休眠状态转化为萌发状

态过程中，赤霉素处理对种子中粗脂肪的转化具

有一定的促进作用。

2.2.4 可溶性蛋白含量

随着层积的进行，朴树种子可溶性蛋白含量总

体呈快速下降的趋势，降幅呈快—慢—快的趋势。

同一处理不同层积时间差异显著（P ＜ 0.05），处

理Ⅱ和处理Ⅲ在层积 40 ～ 60 d 时降速放缓，随后

又快速下降，而处理Ⅰ则呈小幅上升趋势（图 2）。

层积前种子中可溶性蛋白含量为 12.449 mg/g，经过

100 d 层积后，处理Ⅰ、处理Ⅱ和处理Ⅲ的可溶性

蛋白含量分别为 7.261、7.528 和 7.713 mg/g，较层

积前分别减少了 41.7%、39.5% 和 38.0%，可见随

着层积的进行，可溶性蛋白逐渐被分解，变温层积

下可溶性蛋白的分解率最高。在层积 80 d 时，各处

理的可溶性蛋白含量快速下降，处理Ⅲ的降速最快，

这说明不同的层积处理对朴树种子中可溶性蛋白代

谢的影响存在明显差异，而赤霉素 - 低温层积处理

后期能够有效促进可溶性蛋白的分解。

2.3 朴树种子在层积过程中关键酶活性的变化

2.3.1 脂肪酶活性

随着层积时间的延长，各处理脂肪酶活性呈不

断上升的趋势（图 3）。未层积时种子脂肪酶活性

为 0.403 U/(g·h)，经过层积 100 d 后，处理Ⅰ、处

理Ⅱ和处理Ⅲ的脂肪酶活性分别为 1.097、1.292 和 
1.194 U/(g·h)，是层积前的 2.7 倍、3.2 倍和 3.0 倍。

图 2    朴树种子在层积过程中营养物质含量的动态变化
Fig. 2    The dynamic changes of nutrient contents during stratification in Celtis sinensis seeds



223中  南  林  业  科  技  大  学  学  报第 46 卷

从图3中还可以看出，在同一阶段不同层积处理下，

朴树种子的脂肪酶活性具有显著差异（P ＜ 0.05）。

同一处理不同层积时间之间也具有显著差异（P ＜ 
0.05），处理Ⅲ的脂肪酶活性在层积 40 ～ 80 d 均

高于处理Ⅰ和处理Ⅱ。这说明层积和赤霉素处理

可以显著提高朴树种子脂肪酶活性，从而促进脂

肪的转化，不断为种子萌发提供能量。

图 3    朴树种子在层积过程中关键酶活性的变化
Fig. 3    The dynamic changes of key enzyme activity during stratification in Celtis sinensis seeds 

2.3.2 葡萄糖 -6- 磷酸脱氢酶活性

由图 3 可知，随着层积的进行，葡萄糖 -6- 磷
酸脱氢酶（G-6-PDH）活性呈逐步上升的趋势，

这说明层积处理可以有效增加 G-6-PDH 活性，而

G-6-PDH 活性的增加则体现了磷酸戊糖途径逐步

活化，种子逐渐解除休眠。同一处理不同层积时

间之间具有显著差异（P ＜ 0.05），未层积时朴树

种子中 G-6-PDH 活性为 4.856 μmol/(min·g)，经过

100 d层积后，处理Ⅰ、处理Ⅱ和处理Ⅲ的G-6-PDH
活性分别为 14.743、14.299 和 16.973 μmol/(min·g)， 
是层积前的 3.0 倍、2.9 倍和 3.5 倍，G-6-PDH 活

性均显著提高。从图 3 中还可以看出，不同处理

下朴树种子中 G-6-PDH 活性具有显著差异（P ＜ 
0.05），在多个层积阶段处理Ⅲ的酶活性均高于其

余处理。综上，赤霉素和低温层积能够有效促进

种子进入磷酸戊糖途径，从而缩短种子休眠时间。

2.4 层积过程中朴树种子内源激素含量的变化

2.4.1 GA3 含量

随着层积时间的延长，GA3 含量呈上升趋势

（图 4）。在层积 0 ～ 60 d 时，GA3 含量增长缓

慢；层积 60 d 后，处理Ⅰ和处理Ⅲ的 GA3 含量

迅速增长，处理Ⅱ增长仍较为缓慢；至层积 80 d 
时，处理Ⅰ的 GA3 含量趋于稳定，而处理Ⅲ仍保

持较高增速，处理Ⅱ的 GA3 含量亦迅速增加；层

积处理 100 d 后，处理Ⅰ GA3 含量为 5.665 ng/g， 
处理Ⅱ为 5.859 ng/g，处理Ⅲ为 9.099 ng/g，分别是

初始值的 4.1 倍、4.3 倍和 6.6 倍。在同一阶段，不

同处理下的 GA3 含量也存在显著差异（P ＜ 0.05）， 

处理Ⅲ的 GA3 含量在层积 80 ～ 100 d 显著高于处

理Ⅰ和处理Ⅱ，这与经过层积 80 和 100 d 后处理

Ⅲ的发芽率显著高于处理Ⅰ和处理Ⅱ的试验情况

一致，这也表明 GA3 含量的增加有助于朴树种子

休眠的解除。

2.4.2 ZR 含量

在不同层积过程中朴树种子玉米素核苷（ZR）
含量均呈上升趋势（图 4）。层积 40 d 前，各处

理的 ZR 含量增长较为缓慢，且各处理的增长速度

波动较大，存在显著差异（P＜ 0.05）。层积 40 d后，

各处理下的ZR含量增长速度加快。层积60～80 d，
各处理间无显著差异（P ＞ 0.05）。至层积结束时，

处理Ⅰ的ZR含量显著高于处理Ⅱ和Ⅲ（P＜0.05）。
由此推测，层积处理能够有效增加朴树种子 ZR 含

量，而 ZR 含量的增加对朴树种子休眠的解除可能

起到促进作用。

2.4.3 IAA 含量

随着层积的进行，朴树种子中吲哚乙酸（IAA）

含量表现为先上升后下降的趋势（图 4）。在层积

60 d 时，处理Ⅰ和处理Ⅲ的 IAA 含量达到峰值，

分别为 21.286 和 21.962 ng/g；处理Ⅱ在层积 80 d
时达到峰值，为 21.844 ng/g。各处理 IAA 含量峰

值与未层积时均有显著差异，说明层积时间的延

长有利于种子 IAA 含量的增加，可帮助种子打破

休眠。

2.4.4 ABA 含量

从图 4 中可以看出，朴树种子在层积过程

中脱落酸（ABA）含量表现出小幅波动，但总

体呈下降趋势。处理Ⅱ和处理Ⅲ在层积 0 ～ 40 d
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时，ABA 含量下降速度较快，层积后期处理Ⅱ

的 ABA 含量降速放缓，而处理Ⅲ的降速仍较快，

显著低于处理Ⅰ和处理Ⅱ。层积前 ABA 含量为 
65.177 ng/g，经 100 d 层积后各处理 ABA 含量分

别为 47.688、47.015 和 32.383 ng/g，较初始值分

别下降了 26.8%、27.9% 和 50.3%。ABA 含量的减

少有助于朴树种子解除休眠，说明处理Ⅲ对解除

朴树种子休眠的效果最佳。

图 4    层积过程中朴树种子内源激素含量的变化
Fig. 4    Endogenous hormone changes of Celtis sinensis seeds during stratification

2.5 内源激素含量比值的变化

随着层积的进行，各处理 IAA 与 ABA 的比值

（IAA/ABA）呈先上升后缓慢降低的趋势（图 5）。

在层积初期（20 d），各处理的比值变化不大，层

积 20 d 后处理Ⅲ与处理Ⅰ、处理Ⅱ的比值差距逐

渐增大。未层积时，朴树种子中 IAA/ABA为 0.273，
层积结束时各处理的 IAA/ABA分别为 0.417、0.377
和 0.519。

随着层积时间的延长，各处理 GA3 与 ABA 比

值（GA3/ABA）均呈上升趋势（图 5）。其中处理

Ⅰ与处理Ⅱ的比值差距不大，处理Ⅲ在层积 60 d 
后与处理Ⅰ、处理Ⅱ的 GA3/ABA 差距逐渐增大。

未层积时朴树种子中 GA3/ABA 为 0.021，层积结

束时各处理的 GA3/ABA 分别为 0.118、0.125 和

0.281。
随着层积时间的延长，ZR/ABA 呈上升趋势 

（图 5）。各处理在层积初期（20 d 前）ZR/ABA
变化不大，其中处理Ⅰ在层积 40 d 时与处理Ⅱ、

处理Ⅲ差距增大，而后减少；处理Ⅲ在层积 60 d
后与处理Ⅰ、处理Ⅱ的 ZR/ABA 差距逐渐增大。

未层积时朴树种子 ZR/ABA 为 0.032，层积结束后

各处理分别为 0.095、0.090 和 0.130。

3 讨    论

3.1 层积处理对朴树种子萌发的影响

层积处理被认为是解除种子休眠最有效的方

法 [17]。温度在种子休眠解除中发挥着重要的作用，

是促进种子萌发过程中最重要的环境因子之一 [18]。

而低温层积能够解除大部分种子休眠，尤其是来

自暖温带的物种 [19]，如紫楠 Phoebe sheareri[20] 和

西南鸢尾 Iris bulleyana[21] 等种子均可通过低温层

积处理来促进萌发。赤霉素作为一种信号物质被
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广泛应用于种子萌发试验，大量研究表明，赤霉

素能够加快生长素的合成，提高酶活性和新陈代

谢速率 [22]，从而促进种子解除休眠。本研究采取

低温、变温层积和赤霉素 - 低温层积 3 种处理方

式对朴树种子进行层积处理，结果表明低温与变

温层积均能提高朴树种子的发芽率，但二者之间

并无显著差异（P ＞ 0.05）。这可能是朴树种子

对低温的适应范围较广，4 ～ 10 ℃的温度差异均

在其适应范围以内。本研究还发现 200 mg/L 的赤

霉素与低温层积相结合层积 100 d 后，其发芽率可

达到 54.7%，与低温层积和变温层积处理差异显

著（P ＜ 0.05），这表明低温 - 赤霉素层积处理对

打破朴树种子的休眠最为有效。这与红豆杉 Taxus 
wallichiana[23]、珊瑚朴 Celtis julianae[24] 等休眠种

子的研究结果一致，即采用赤霉素 - 温度层积相结

合的方式可显著促进种子萌发。

3.2 层积过程中营养物质含量及酶活性的变化

种子由休眠状态向萌发状态转化会伴随着活

跃的物质转化和能量代谢 [25]。种子中贮存的营养

物质在相关酶的作用下不断分解成小分子物质，

从而为种子萌发提供能量。由此可见，营养物质

含量的变化是种子萌发及代谢激活的关键，因而

其含量的变化可间接反映种子解除休眠的程度 [26]。

可溶性糖是小分子糖类，主要由淀粉、脂肪

等贮藏物质降解而得到，能够直接参与到种子生

理代谢中，为种子呼吸代谢提供底物和能量 [27]。

在种子休眠解除过程中，淀粉酶被激活，淀粉在

淀粉酶的催化下逐步水解为可溶性糖，如葡萄

糖、果糖等 [28]。此外，脂肪也会在脂肪酶的作

用下分解为甘油和脂肪酸，再通过一系列的代谢

途径转化为糖类等，进入糖酵解或 TCA 循环供 
能 [29]。本研究结果显示，随着层积时间的延长，

朴树种子中淀粉和粗脂肪的含量均呈下降趋势，

可溶性糖含量则呈“下降—上升—下降”的趋势。

这可能是因为在种子层积初期，淀粉和脂肪逐步分

解为可溶性糖，用于维持种子自身生理活动，此时

可溶性糖的消耗大于积累。随着层积时间的延长，

种子逐渐进入萌发状态，种子内淀粉、脂肪等营养

物质被活化并大量水解，可溶性糖积累至峰值，此

时代表了种子解除休眠最活跃的阶段。后期的萌发

过程需要消耗大量的能量用于种子代谢活动，因此

可溶性糖含量又显著降低。桃儿七 Sinopodophyllum 
hexandrum[30]、北五味子 Schisandra chinensis[31] 等

休眠种子也具有相似的变化特征。

蛋白质是种子维持生命活动的物质基础，在

种子萌发过程中这些贮藏蛋白在蛋白酶的催化作

用下分解成小分子肽，进而再分解成多肽和氨基

酸，为种子休眠的解除提供充足的氮源，用于参

与渗透调节与合成新的蛋白。羌活 Notopterygium 
incisum[32]、天目琼花 Viburnum sargentii[33] 等种子

随着层积的进行，其可溶性蛋白含量都呈下降趋

势，与本研究结果基本一致。朴树种子可溶性蛋

白含量随着层积的进行呈不断下降的趋势，其降

幅呈快—慢—快的变化趋势，这可能是因为可溶

性蛋白在层积初期被大量分解，含量骤降，随后

因重新合成蛋白而回升。由于层积后期种子休眠

解除进入萌发状态，种子内部代谢旺盛，可溶性

蛋白不断分解成氨基酸等物质。由此可见，在休

眠解除过程中，可溶性蛋白处于分解—再合成动

态调整之中，其去向也各不相同。低温层积初期，

蛋白酶活性迅速升高，贮藏蛋白被大量水解，可

溶性蛋白含量骤降，释放的游离氨基酸进入细胞

质氨基酸库，为后续合成提供碳骨架和氮源 [34]。

随着休眠解除进入中后期，GA3 含量上升，ABA
含量下降，核糖体生物合成与翻译活性增强，氨

基酸库被快速利用于合成水解酶、激素等物质 [35]。

在层积后期，种子由休眠转入萌发状态后，蛋白

酶活性被二次上调，可溶性蛋白被大量水解，产

生的氨基酸借助胞间连丝和转运蛋白，优先向胚

图 5    朴树种子在层积过程中内源激素比值的变化
Fig. 5    Endogenous hormone ratio changes of Celtis sinensis seeds during stratification
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轴及胚根顶端分生组织集中，用于后续的细胞分

裂、伸长和器官建成。

脂肪的分解过程与脂肪酶活性密切相关，脂

肪酶最先参与种子萌发过程中脂质物质的生化反

应并调控其转化速率 [36]，其变化是种子能否萌发

的重要生理标志。本结果表明，随着层积的进行，

粗脂肪含量呈下降趋势，降幅先慢后快，而脂肪

酶则呈上升趋势，增幅先快后慢。这可能是因为

在层积前期脂肪酶大量合成，参与粗脂肪的转化

过程，层积后期种子进入萌发状态，粗脂肪与脂

肪酶达到动态平衡。

种子解除休眠状态转入萌发状态的关键是从

糖酵解（EMP）途径转向磷酸戊糖（PPP）途径，

而葡萄糖 -6- 磷酸脱氢酶（G-6-PDH）是 PPP 途径

的关键限速酶，其含量的多少一定程度上反映了

植物进行 PPP 途径的强弱 [37]。本研究结果表明，

随着层积的进行，朴树种子中 G-6-PDH 活性呈上

升趋势，在层积后期趋于平稳，这说明层积处理

能够促进种子内 PPP 途径增强。因此，G-6-PDH
活性的增强可以为种子提供 NADPH 与碳骨架，

驱动抗氧化防御、蛋白质与核酸合成，协同激素

平衡转换完成休眠的解除，最终促进种子萌发。

3.3 层积过程中朴树种子内源激素含量的变化

激素的代谢与合成及激素间的协同与拮抗作

用在调控种子休眠与萌发中发挥着重要的作用。

ABA 和 GA3 是调节种子休眠与萌发的关键激素，

GA3 促进种子萌发，而 ABA 则与 GA3 拮抗，抑制

种子萌发 [38]。随着层积时间的延长，GA3 含量保

持上升趋势，ABA 含量则呈持续下降的趋势，而

其发芽率在层积过程中呈逐渐升高的趋势，这说

明 GA3 含量的提升和 ABA 含量的减少可有效促

进种子萌发。此外，赤霉素 - 低温层积处理 100 d 
后种子 GA3 含量（ABA 含量）显著高于（低于）

采用低温与变温层积处理的种子，这说明赤霉素 -
层积处理对打破朴树种子休眠的效果更好。ZR 属

于细胞分裂素之一，具有促进细胞分裂、控制器

官老化及打破种子休眠的作用。本试验结果表明，

随着层积试验的进行，ZR 含量与 GA3 含量均呈上

升趋势，说明 ZR 也有助于朴树种子休眠的解除，

促进其萌发。IAA 通过调控 GA3 与 ABA 的合成和

传导，在种子的休眠与萌发转变过程中起着重要

的调节作用 [39]。高质量浓度的 IAA 会抑制种子萌

发，反之则促进种子萌发。本研究结果表明，随

着层积的进行，朴树种子内的 IAA 含量呈先升后

降的变化趋势，其中变温层积和赤霉素 - 层积处理

在 60 d 达到峰值，低温层积在 80 d 达到峰值。这

表明朴树种子在层积 60 d 左右解除休眠并进入了

萌发状态，这与高质量浓度 IAA 促进休眠、低质

量浓度 IAA 促进萌发的规律相一致。此外，种子

休眠的解除不仅取决于各激素之间的绝对含量，

还取决于各激素之间的平衡关系 [40]。本试验结果

表明，随着层积的进行，GA3/ABA、IAA/ABA 和

ZR/ABA 整体呈上升的趋势，这说明 GA3/ABA、

IAA/ABA 和 ZR/ABA 的正向调控能够促进朴树种

子休眠的解除。

4 结    论

休眠的解除是物质分解与合成、酶活性增强

和激素调控协同作用的结果，旨在满足种子萌发

对能量和渗透调节的需求。层积处理可有效解除

朴树种子的休眠，在层积过程中其营养物质、酶

活性和内源激素含量的变化对其休眠的解除具有

促进作用。其中以赤霉素 - 低温层积处理的效果

最佳，在经过层积 100 d 后，其营养物质被逐渐分

解，可溶性蛋白含量降至 7.713 mg/g，较原始值

减少了 38.0%；酶活性显著增强，G-6-PDH 活性

持续上升至 14.299 μmol/(min·g)，是层积前的 2.9
倍；各内源激素也发生了显著变化，GA3 含量升

至 9.099 ng/g，是层积前的 6.6 倍；而 ABA 含量降

至 32.383 ng/g，下降了 50.3%，该处理的发芽率显

著高于其余处理，可达 54.7%。
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