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滇重楼种子萌发过程中生理生化指标变化分析
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摘 要 为了探究影响滇重楼（Paris polyphylla var. yunnanensis）种子休眠解除的主要生理生化因子，该研究以

滇重楼种子为研究材料，用体视显微镜观察胚的表型变化，筛选出 5个典型阶段（S1，球形胚；S2，短柱形胚；S3，
圆锥形胚；S4，鱼雷形胚；S5，出芽），采用生理生化方法和ELISA法测定各阶段的营养物质含量、酶活性和植物

激素含量等指标。结果表明：胚率在 S5阶段为（66.50±6.22）%，吸水率为 76.54%；滇重楼种子的主要营养物质

为淀粉；萌发过程中淀粉、游离氨基酸含量和葡萄糖-6-磷酸脱氢酶（G-6-PDH）活性均呈现下降的变化趋势，可

溶性糖含量呈先下降后上升再下降的变化趋势，过氧化物酶（POD）、苹果酸脱氢酶（MDH）活性和赤霉素 A3
（GA3）含量均呈现先上升后下降的变化趋势，赤霉素A4（GA4）和生长素（IAA）含量均呈现先下降后上升的变化

趋势，超氧化物歧化酶（SOD）活性在 S5阶段显著增强，过氧化氢酶（CAT）活性呈M型波动趋势，脱落酸（ABA）
含量呈下降-上升-下降-上升的变化趋势。胚率与 SOD活性呈极显著正相关（P<0.01），与G-6-PDH活性和游离

氨基酸含量呈极显著负相关（P<0.01），GA3含量与CAT活性、GA4含量与淀粉和氨基酸含量呈极显著正相关（P<
0.01），而 IAA含量与可溶性糖含量呈极显著负相关（P<0.01）。滇重楼种子的休眠类型为形态生理休眠；同时，

胚的发育状态与生理生化指标的波动密切相关，可溶性糖、游离氨基酸、GA3、GA4的含量上升，GA3/ABA和 IAA/ABA
升高，以及SOD、POD、CAT的活性增强，均有助于种子休眠的解除。
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Abstract To explore the main physiological and biochemical factors affecting the dormancy release of seeds， 
the seeds of P. polyphylla var. yunnanensis were used as materials， and the phenotypic changes of embryos were 
observed by stereomicroscope. Five typical stages（S1， spherical embryo； S2， short cylindrical embryo； S3， 
conical embryo； S4， torpedo embryo； S5， budding） were screened out， respectively. Physiological and 
biochemical methods and ELISA were used to determine the nutrient content， enzyme activity and plant 
hormone content in the seeds at each stage. The results showed that the embryo rate was finally（66.50±6.22）%； 
the water absorption rate was 76.54%. The main nutrient of P polyphylla var. yunnanensis seeds was starch. 
During the germination process， the contents of starch， free amino acids and activity of glucose-6-phosphate 
dehydrogenase（G-6-PDH） showed a decreasing trend； the content of soluble sugar showed a trend of decreasing 
first， then increasing and then decreasing again； the activities of peroxidase（POD）， malate dehydrogenase 
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（MDH） and content of gibberellin A3（GA3） showed a trend of increasing first and then decreasing； the contents 
of gibberellin A4（GA4） and indole-3-acetic acid（IAA） showed a trend of decreasing first and then increasing， 
superoxide dismutase（SOD） activity increased significantly in S5 stage， catalase（CAT） activity showed a trend 
of M type fluctuation， abscisic acid（ABA） content showed a trend of ‘decreasing-increasing-decreasing-
increasing’. The embryo rate was significantly positively correlated with SOD activity， and significantly 
negatively with G-6-PDH activity and free amino acids content. GA3 content was significantly positively 
correlated with CAT activity， GA4 content was significantly positively correlated with contents of starch and 
amino acids（P<0.01）， while IAA content was significantly negatively correlated with soluble sugar content（P<
0.01）. The dormancy type of P. polyphylla var. yunnanensis seeds was morphological and physiological 
dormancy； and the development status of embryo was closely related to the fluctuation of physiological and 
biochemical indexes. The increases in contents of soluble sugar， free amino acid， GA3 and GA4， GA3/ABA and 
IAA/ABA， and activities of SOD， POD and CAT were all helpful to the release of seed dormancy.
Key words Paris polyphylla var.  yunnanensis；seeds；different germination stages；physiological and 
biochemical indicators

滇重楼（Paris polyphylla var. yunnanensis），黎

芦科（Melanthiaceae）重楼属（Paris），多年生草本植

物，是云南省的道地药材，始载于汉代《神农本草

经》［1］。其药用历史悠久，现代研究［2］发现滇重楼

具有抗肿瘤、抗炎和止血等药理活性。近年来，由

于滇重楼市场需求量大，药农过度采挖，且成药周

期长（7~8 a），致使滇重楼野生资源日益枯竭［3］。

人工栽培是缓解市场紧张供需关系的有效手段，

目前市场供应的滇重楼以人工繁育为主。人工繁

育的方式有根茎繁殖、愈伤组织繁殖和种子繁殖

等，因种子繁殖相较于根茎繁殖和愈伤组织繁殖

具有操作成熟，成本低廉的特点，且不会导致种

苗退化，并能够增加遗传多样性，被认为是解决

滇重楼人工繁育问题的有效途径［4］。滇重楼种子

具有形态生理休眠（morphophysiology dormancy，
MPD）特性，即种子成熟后，受到种子萌发抑制物

和种胚发育不完全双重影响，在自然条件下须

经“两冬一夏”才能萌发成苗［5］，因此，滇重楼驯

化栽培与资源再生的关键是打破滇重楼种子

休眠。

目前，关于滇重楼种子休眠的研究聚焦于不

同温度与试剂对萌发特性的影响、内源激素与种

胚发育的关系、酶活性变化与种子休眠的关系，以

及营养指标的变化规律等。例如，陈疏影等［6］发现

15 ℃/20 ℃变温层积处理可以软化种皮和促进种

子吸水，从而增强种子的酶反应和呼吸代谢，加速

种子萌发；汪佳维等［7］发现 20 ℃恒温处理较 20 ℃/
5 ℃/20 ℃变温层积处理滇重楼种子胚率增长快。

由此可知，以20 ℃为中心波动的变温层积处理，是

滇重楼种子萌发的适配温度。孟繁蕴等［8］和黄玮

等［9］将胚率与内源激素联合分析，发现萌发过程中

脱落酸（abscisic acid，ABA）含量降低和赤霉素 A3
（gibberellin A3，GA3）含量提高有利于滇重楼种胚

发育；浦梅等［10-11］发现，相较于 ABA 绝对含量降

低，GA 含量升高和 GA/ABA 达到某一阈值才能有

效促进种胚发育和种子解除休眠。实际上，种子

休眠状态调控，主要取决于 GA/ABA，以及种子对

这2种激素敏感性之间的平衡，但这不是唯一的调

节因素，环境信号会通过改变生物合成酶和分解

代谢酶的表达来调节这一平衡，能量的转化与呼

吸途径的转变也参与其中［12］。任艳君等［13］利用染

色法判断刺五加（Acanthopanax senticosus）种子淀

粉、蛋白质和脂质的分布、代谢与转化对种子萌发

的影响；具有类似休眠特性的植物，例如七叶一枝

花（Paris polyphylla）［14］、羌 活（Notopterygium in⁃
cisum）［15］、多花黄精（Polygonatum cyrtonema）［16］等

植物种子的萌发，与营养物质的代谢与转化、呼吸

代谢途径的改变、激素含量变化的协调作用密切

相关。尽管已有上述研究，但目前关于滇重楼种

子生理生化指标的变化规律，以及这些指标的互

作关系，尚缺乏系统性研究。

本研究通过 18 ℃/22 ℃变温层积处理，依照种

胚形态将种子萌发分为5个阶段，观察不同萌发阶

段种胚的生长表型，探讨主要营养物质的分布、转

化与利用，分析营养物质含量、呼吸代谢途径、相

关酶活性、内源激素含量与胚率的耦合关系，系统

阐述与滇重楼种子萌发密切相关的生理代谢过程

及潜在机制，为今后深入研究滇重楼种子休眠解

除提供理论依据。
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1 材料与方法

1. 1　试验材料

供试种子于 2022 年 10 月采收自云南省丽江

市（25°59′~27°56′N，99°23′~101°31′E），经云南

中医药大学徐福荣研究员鉴定为黎芦科植物滇重

楼的新鲜种子。将采集的新鲜种子去除鲜红色外

果皮，洗净阴干，4 ℃储存备用。

1. 2　试验设计与方法

1. 2. 1　种子处理　种子处理

选择大小均一、颗粒饱满且无病虫害的种子，

用 0.3% 二氯异氰尿酸钠（NADCC）溶液浸种消毒

20 min后，用无菌水洗涤 3次，再用无菌滤纸吸干

种子表面水分，点板前用清水在室温下浸种 48 h，
使其吸水膨胀；培养基为纯琼脂培养基，将吸水膨

胀后的种子用无菌滤纸吸干水分后点于培养基

中，每盘播种 30 粒。放置于光照培养箱中培养

（18 ℃/22 ℃）。每 10 d在体视显微镜下观察种胚，

取 5个阶段（S1，球形胚；S2，短柱形胚；S3，圆锥形

胚；S4，鱼雷形胚；S5，出芽）的种子用液氮速冻，置

于冰箱中-80 ℃保存，用于指标测定，每项指标测

定均包含3个生物学重复。

1. 2. 2　种胚生长观测及吸水性　种胚生长观测及吸水性、、活力测定活力测定

利用游标卡尺测量滇重楼种子的基本尺寸；

随机选择10粒种子，沿着珠孔纵向切开，在体视显

微镜下观察胚的形态并记录胚率。

胚率 = 胚的长度
种子的长度

× 100% （1）
参照管岳等［17］方法稍作改动后测定吸水性。

随机选取30粒饱满、阴干的成熟种子，称量初始质

量，置于蒸馏水中，室温 25 ℃保存，每 2、4、8、12 h
取出（之后每 12 h取 1次，直至质量无明显变化），

擦干表面水分，称量至恒质量，重复3次。

吸水率= 吸水一段时间种子质量-吸水前种子质量

吸水前种子质量
×100%

（2）
利用TTC染色法测定滇重楼种子活力。随机

选取10粒种子，沿着珠孔纵向切开，滤纸吸干表面

水分后，用 0.2% 的 TTC 染液在 37 ℃下避光染色

1.5 h，染色后的种子用清水冲洗并观察染色情况，

随后在体视显微镜下拍照记录。

1. 2. 3　　种子主要营养物质的解剖学观察及含量测定种子主要营养物质的解剖学观察及含量测定

采用苏丹Ⅲ染液染色法观察种子中的脂肪。

将种子沿着珠孔纵切为两半，用蒸馏水润洗 3遍，

滤纸吸干表面水分，浸没在苏丹Ⅲ染液中 3 min，
用滤纸吸干染液后滴加体积分数为 50%的乙醇溶

液，洗去浮色，用蒸馏水洗去乙醇溶液，吸干水分

后在体视显微镜下拍照记录。

采用碘-碘化钾染液染色法观察种子中的蛋

白质和淀粉。将对半切开的种子浸没在碘-碘化

钾染液中染色 3 min，用滤纸吸干染液后滴加蒸馏

水洗去浮色，吸干水分后在体视显微镜下拍照

记录。

采用蒽酮比色法测定淀粉（starch，ST）和可溶

性糖（soluble sugar，SS）含量，采用考马斯亮蓝

G-250 法测定可溶性蛋白（soluble protein，SP）含

量，采用茚三酮溶液显色法测定游离氨基酸（free 
amino acids，FAA）含量。上述指标测定所用试剂盒

均购自北京盒子生工科技有限公司，试剂盒批号分别

为 AKSU015M、AKPL008、AKPR015、AKAM001M；

具体操作详见说明书。每个指标设置 3个生物学

重复。

1. 2. 4　抗氧化酶活性测定　抗氧化酶活性测定

分别取 0.2 g不同萌发阶段的滇重楼种子置于

洗净后预冷的研钵中，加入少量石英砂，再加入2 mL
预冷的 PBS（0.05 mol·L-1）缓冲液研磨成匀浆（不

宜研磨时间过久或速度过快），10 000 r·min-1，4 ℃
条件下离心 20 min，取上清液，即为超氧化物歧化

酶（superoxide dismutase，SOD）、过氧化物酶（per⁃
oxidase，POD）和过氧化氢酶（catalase，CAT）的待

测酶液，置于-20 ℃备用，下同。同样方法另取

0.2 g 滇重楼种子，加入 2 mL 预冷的 Tris-HCl
（0.1 mol·L-1）缓冲液研磨成匀浆，其他操作同上，

制成苹果酸脱氢酶（malate dehydrogenase，MDH）
和葡萄糖-6-磷酸脱氢酶（glucose-6-phosphate dehy⁃
drogenase，G-6-PDH）的待测酶液，设置 3个生物学

重复。以上 5个酶活性指标测定参照李昭玲等［18］

采用的分光光度计法。

1. 2. 5　内源激素含量测定　内源激素含量测定

分别取1 g不同萌发阶段的滇重楼种子置于洗

净后预冷的研钵中，加入少量石英砂，再加入 9 mL
的 pH为 7.2~7.4的PBS缓冲液研磨成匀浆（不宜研

磨时间过久或速度过快），2 000~3 000 r·min-1离心

20 min，取上清液，即为 4种激素的待测酶液，设置

3个生物学重复。采用双抗体一步夹心法酶联免

疫吸附试验（ELISA）测定赤霉素 A3（GA3）、赤霉素

A4（GA4）、植物生长素（indole-3-acetic acid，IAA）和
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ABA 含量，植物激素含量测定所用试剂盒均购自

江苏酶免生物科技有限公司。

1. 3　数据处理

使用Microsoft Excel 2019整理试验数据，利用

IBM SPSS Statistics 27.0.1 软件对试验数据进行统

计分析，利用单因素方差分析完成各个指标的显

著性分析（P<0.05），采用Origin 2021软件制图，图

中数据用平均值±标准误差表示。

2 结果与分析

2. 1　不同萌发阶段滇重楼种子胚形态及活力变化

种子由种皮、胚乳和被包裹的胚组成（图1A）；

种皮相对薄，内部空间主要由胚乳占据。种子萌

发过程中，胚不断生长，胚周边的胚乳细胞被逐步

分解。随着胚的持续发育，在种脐与胚的中间部

位会形成一个清晰可见的空腔。在培养过程中，

滇重楼种胚变化较明显（图 1A）。刚处理的种胚

呈现还未发育成熟的球形胚（S1）；随着时间的推

移，种胚体积增大，由球形胚转变为短柱形胚

（S2）；上胚轴不断伸长，下胚轴不断积累膨大，形

成圆锥形胚（S3），而胚部周围胚乳细胞因被消耗

而变得稀松；上胚细胞不断向种脐方向伸长，胚基

部不断向下膨大并在珠孔堆积，形成鱼雷形胚

（S4）；随后胚根突出种皮，完成出芽（S5）。通过

TTC染色可观测到滇重楼种子萌发过程的活力变

化（图1B），具有活力的细胞会呈现红色，颜色越深

活力越高。观察发现，胚及胚紧邻的胚乳区域活

力最高，其次是种脐与珠孔区域，也展现出较高的

活力，表明在这些结构中，细胞正发生强烈的代谢

活动。

为了评估滇重楼种子的发育程度，本研究统

计了不同萌发阶段的胚率（图 2A）。在萌发前期，

胚率呈现缓慢上升趋势，随着萌发进程的推进，进

入 S3 阶段，胚率出现显著变化，呈现快速上升趋

势，S5阶段稳定在（66.50±6.22）%。滇重楼种子的

内种皮展现出良好的透水性（图 2B），在吸水过程

中，吸水率几乎呈直线上升，最终吸水率达到

76.54%。这一结果表明，内种皮并非影响种子萌

发的制约因素。

2. 2　滇重楼种子不同萌发阶段主要营养物质的

分布与含量变化

依据种子内部主要营养物质的相对含量，可

将其分为 3种类型：淀粉种子、脂肪种子和蛋白质

种子。对滇重楼种子解剖后，使用苏丹Ⅲ染液和

碘-碘化钾染液分别进行染色，脂肪可被苏丹Ⅲ染

液染成橘黄色至红色，蛋白质可被碘-碘化钾染液

染成金黄色，淀粉则呈现蓝色。结果显示，在

S1~S5阶段，脂肪的颜色呈现由浅转鲜艳的变化趋

A.胚的形态变化；B.种子活力；Em.胚；En.胚乳；Hi.种脐；M.珠孔；Plu.胚芽；Sc.种皮。

A. Morphological changes of embryos； B. Seed vigor； Em. Embryo； En. Endosperm； Hi. Hilum； M. Micropyle； Plu. Plumule； Sc. Seed coat.
图1　滇重楼种子不同萌发阶段的胚形态与种子活力

Fig.1　Morphology of the embryo and seed vigor of Paris polyphylla var. yunnanensis seeds at different germination stages
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势，且分布在胚及其周围区域（图 3A）；未观察到

蛋白质的染色现象，表明滇重楼种子中蛋白质含

量较低（图 3B，图 4C）；淀粉的颜色呈现由蓝紫色

向蓝色转变的趋势，且含量逐渐降低，淀粉染色区

域与脂肪着色区域呈现相反的分布特点，即淀粉

染色区域避开了胚及周围的胚乳，这一特征在 S5

阶段尤为明显，表明在种子发育进程中，胚周围区

域的淀粉可能先被消耗（图 3B，图 4A）。可溶性糖

含量呈先下降后上升再下降的变化趋势，在 S4阶

段达到峰值（图 4B）；游离氨基酸含量则呈现持续

下降的变化趋势，萌发前期下降幅度较大，后期含

量变化不显著（图4D）。

组内不同小写字母表示在P<0.05水平上有显著差异。

Different lowercase letters within the groups indicated significant differences at the P<0.05 level.
图2　滇重楼种子的萌发特性

Fig.2　Germination characteristics of Paris polyphylla var. yunnanensis seeds

A.脂肪分布情况； B.淀粉分布情况。

A.Fat distribution； B.Starch distribution.
图3　滇重楼种子营养物质切片染色

Fig.3　Nutrient sections staining of Paris polyphylla var. yunnanensis seeds
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2. 3　滇重楼种子不同萌发阶段酶活性的变化

抗氧化酶活性的变化与维持细胞的氧化还

原平衡紧密相关。在种子萌发初期，SOD、POD与

CAT 的活性都维持在较低水平，随着种子发育进

程推进，这 3 种酶的活性展现出不同变化趋势：

SOD 活性呈现前缓后急的上升趋势，在 S5阶段达

到峰值（图 5A）；POD 活性在 S3 阶段呈现“单峰”

现象，与其他阶段呈显著差异（图 5B）；CAT 活性

在 S2 和 S4 阶段出现“双峰”，与其他阶段呈显著

差异（图 5C）。由此表明，在种子萌发过程中，随

着细胞代谢活动增强，活性氧（ROS）含量增多，抗

氧化酶通过协同作用发挥清除活性氧的功能。

呼吸代谢是种子生命活动的核心，因此，本研究

测定了 2种呼吸代谢途径的关键限速酶活性。结

果显示，G-6-PDH 活性呈现缓慢下降趋势（图

5D），MDH 活性呈现先上升后下降的变化趋势

（图 5E）。

2. 4　滇重楼种子不同萌发阶段激素含量的变化

植物内源激素在种子萌发过程中具有不可忽

视的作用，激素之间的相互作用可以精准调控种

子的生长与发育。因此，本研究测定了5个阶段种

子的 GA3、GA4、ABA 和 IAA 含量。结果显示，随着

发育进程的推进，GA3含量呈现先上升后下降的变

化趋势，在 S2阶段达到峰值（图 6A）；GA4与 IAA含

量均呈现先降低后升高的变化趋势，前者在 S1阶

段达到峰值（图 6B），后者在 S5 阶段达到峰值（图

6C）；ABA含量呈现下降-上升-下降-上升的变化趋

势，在 S5 阶段达到峰值（图 6D）。对比不同阶段

4 种植物激素含量发现（图 6E），GA3/ABA 和 IAA/
ABA 的变化曲线相似，均呈上升-下降-上升-下降

的“M”型，且拐点均在 S2和 S4阶段；GA4/ABA的变

化曲线呈下降-上升-下降的趋势，且拐点在 S4 阶

段。结果表明，各激素比值在种子萌发过程中发

生较明显变化，其中，S2 和 S4 阶段是滇重楼种子

内源激素作用的主要阶段，也是种子萌发的关键

阶段。

2. 5　滇重楼种子生理生化指标相关性分析

经相关性分析发现（图 7），胚率与 SOD活性呈

组内不同小写字母表示在P<0.05水平上有显著差异。

Different lowercase letters within the groups indicated significant differences at the P<0.05 level.
图4　滇重楼种子不同萌发阶段营养物质质量分数

Fig.4　Nutrient mass fraction of Paris polyphylla var. yunnanensis seeds at different germination stages
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极显著正相关，与 G-6-PDH 活性和游离氨基酸含

量呈极显著负相关，与GA3和淀粉含量呈显著负相

关；SOD 活性和 ABA 含量呈显著正相关，与 G-6-

PDH活性呈极显著负相关，与 GA3、淀粉和游离氨

基酸含量呈显著负相关；POD 活性与 GA4含量呈

显著负相关；CAT 活性与 GA3含量呈极显著正相

关，与 G-6-PDH 活性与 MDH 活性呈显著正相关，

与 ABA 含量呈显著负相关；MDH 活性与 GA3含量

呈显著正相关；G-6-PDH 活性与淀粉和游离氨基

酸含量呈极显著正相关，与 GA3含量呈显著正相

关；GA4含量与淀粉和游离氨基酸含量呈极显著正

相关；IAA含量与ABA含量呈显著正相关，与可溶

性糖含量呈极显著负相关；ABA 含量与可溶性糖

含量呈显著负相关；淀粉含量和游离氨基酸含量

呈极显著正相关。

3 讨论

3. 1　种胚形态与滇重楼种子休眠解除的关系

滇重楼种子的休眠类型属于形态生理休眠，

赖佳辉等［5］对重楼种子休眠机理的研究表明，种胚

结构不完整是导致滇重楼种子休眠的主要原因之

一。本研究使用解剖学手段观测种胚，发现胚体

组内不同小写字母表示在P<0.05水平上有显著差异。

Different lowercase letters within the groups indicated significant differences at the P<0.05 level.
图5　滇重楼种子不同萌发阶段相关酶活性

Fig.5　Related enzyme activities of Paris polyphylla var. yunnanensis seeds at different germination stages

958



符莹莹等：滇重楼种子萌发过程中生理生化指标变化分析6 期

较小，未发育完全，属于形态休眠。胚由球形胚

起始，逐渐发育伸长直至出芽，胚率由（8.66±
1.01）%增加至（66.50±6.22）%（图 2A），且在 S3 阶

段显著提高，表明 S3阶段是种子萌发的重要时间

节点。对不同萌发阶段的种子进行种子活力染色

（图 1B），结果显示，胚及周围区域的胚乳染色较

深，表明其细胞代谢活动极为旺盛，且 S1~S4阶段

胚的着色程度越来越深，滇重楼种子的活力也愈

来愈高，具备了萌发潜力，同时结合后续生理生化

指标的动态变化可推测出种子具有生理休眠特

性。由此可知，滇重楼种子的休眠类型属于形态

生理休眠。

3. 2　营养物质代谢与滇重楼种子休眠解除的

关系

子叶尚未突出种皮的种子无法直接从外界获

得能量，需通过分解自身的储能物质来提供能量，

营养物质含量的动态变化可直接反映种子内代谢

运动和呼吸作用强弱［19］。本研究中，利用染色法

对主要营养物质进行染色（图 3），观察到滇重楼种

子内主要营养物质是淀粉，其次是脂肪。淀粉和

组内不同小写字母表示在P<0.05水平上有显著差异。

Different lowercase letters within the groups indicated significant differences at the P<0.05 level.
图6　滇重楼种子不同萌发阶段内源激素质量分数及比值

Fig.6　Endogenous hormone mass fraction and ratio of Paris polyphylla var. yunnanensis seeds at different germination 
stages
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可溶性糖是种子的快速供能物质，其主要利用时

期在种子吸水阶段［20］。陆沁怡等［21］发现芍药

（Paeonia lactiflora）种子萌发过程中可溶性糖含量

呈现下降-上升-下降的趋势，本研究也得到类似结

果。萌发初期，淀粉含量急剧下降，随着胚的生长

分化，需要消耗大量能量，造成胚乳中的可溶性糖

含量快速降低，进而促使胚乳内营养物质加速分

解，从而使可溶性糖含量在种子萌发中期快速升

高，在 S4 阶段达到最高，表明 S4 阶段种子已处于

萌动状态。可溶性糖含量的高低取决于营养物质

分解速度和呼吸代谢强弱［22］，萌动状态下维持高

可溶性糖含量可能是滇重楼种子萌发的关键。本

研究发现，淀粉染色图与种子活力染色图的着色

区域相反，种脐与胚及周围的活力高且淀粉含量

低，这可能是由于种脐区域的糖转运蛋白的特异

性表达调控淀粉等大分子营养物质流向种胚，Li

等［23］发现 SHORT-ROOT（SHR）在种脐区域特异性

表达，与多个下游MYBs家族转录因子形成层级调

控，协同调节种脐转运蛋白特异性表达。通过进

一步分析发现，胚率与淀粉含量呈显著负相关，表

明淀粉分解代谢为种胚发育伸长提供了必要的能

量与物质基础。Zheng 等［24］利用转录组学结合代

谢组学方法分析了滇重楼种子萌发过程中的差异

代谢通路，发现不论是种子吸水阶段、胚根突破种

皮阶段，还是胚根伸长阶段，均围绕着碳水化合物

代谢、运输过程展开，合理推测滇重楼种子萌发过

程中的主要代谢通路是碳水化合物分解代谢通

路，淀粉的分解是促进滇重楼种子萌发的重要

因素。

蛋白质是一类重要营养物质，是所有生命的

物质基础。在种子萌发过程中，可溶性蛋白在种

子萌发过程中有2个作用：一是可溶性蛋白在酶的

*. 在 P<0.05 水平上显著相关，**. 在 P<0.01 水平上极显著相关。ER. 胚率；SOD. 超氧化物歧化酶；POD. 过氧化物酶；CAT. 过氧化氢酶；

MDH.苹果酸脱氢酶；G-6-PDH.葡萄糖-6-磷酸脱氢酶；GA3.赤霉素 A3；GA4.赤霉素 A4；IAA.生长素；ABA.脱落酸；ST.淀粉；SS.可溶性糖；

SP.可溶性蛋白；FAA.游离氨基酸。

* indicated significant correlation at the P<0.05 level， and ** indicated extremely significant correlation at the P<0.01 level. ER. Embryo rate； 
SOD. Superoxide dismutase； POD. Peroxidase； CAT. Catalase； MDH. Malate dehydrogenase； G-6-PDH. Glucose-6-phosphate dehydrogenase； 
GA3. Gibberellin A3； GA4. Gibberellin A4； IAA. Indole-3-acetic acid； ABA. Abscisic acid； ST. Starch； SS. Soluble sugar； SP. Soluble protein； 
FAA. Free amino acids.

图7　滇重楼种子萌发阶段各指标的相关性矩阵

Fig.7　Correlation matrix diagram of each index of Paris polyphylla var. yunnanensis seeds at different germination 
stages
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作用下水解，通过释放氨基酸或小分子肽，为种子

呼吸代谢提供氮源、胚分化所需的结构蛋白及活

化各类生理代谢活动的酶［25-26］；二是可溶性蛋白脱

氨后转化，为糖类提供种胚发育所需的能量［27］，而

游离氨基酸含量变化是评价种子蛋白质代谢水平

的重要指标［28］。岳贺伟等［29］对黄精（Polygonatum 
sibiricum）种子进行层积处理，测定游离氨基酸含

量等指标，结果发现，在萌发前期各指标均呈下降

趋势，认为其是破除休眠的关键，本研究中滇重楼

种子萌发初期游离氨基酸含量下降的结果与之相

近。在胚根突破种皮的关键时期，胚根发育与组

织构成急需大量结构蛋白和呼吸代谢相关酶的参

与，所以游离氨基酸不断合成蛋白质，可溶性蛋白

的含量呈上升趋势，游离氨基酸含量呈下降趋势。

相关性分析显示，胚率与游离氨基酸含量呈极显

著负相关，表明游离氨基酸通过促进胚根发育和

结构蛋白形成，进而提高胚率，促进萌发。

3. 3　酶活性与滇重楼种子休眠解除的关系

活性氧是种子发芽过程的关键调节剂，在种

子发芽过程中维持稳态可以保证发芽进程正常进

行［30］，高ROS会导致质膜过氧化损伤，种子活性受

损而影响萌发，而 SOD可催化超氧阴离子（O·-2 ）歧

化为 H2O2，CAT 和 POD 可将 H2O2 分解为 H2O，因

此，SOD、CAT和POD构成了对抗ROS的第一道防

线［31-32］。一般认为，种子内部较高的SOD活性有利

于清除活性氧，为种子萌发创造良好条件［33］。在

萌发初期 SOD活性缓慢提高，在出芽后达到峰值，

与油菜籽（Brassica campestris）［34］萌发过程中的

SOD 活性逐渐增加的变化趋势相似，且 SOD 活性

与胚率呈极显著正相关，原因在于 SOD 通过维持

氧化平衡，调控与细胞分化有关的信号通路和基

因表达，保证胚的正常发育，从而提高胚率［35］。李

昭玲等［18］在变温层积处理华重楼（Paris polyphylla 
var. chinensis）种子时发现，POD活性在由休眠状态

转为破除休眠状态时达到最高值，认为是 POD 与

氧化还原酶发生氧化还原反应，将NADPH氧化为

NADP＋底物，从而促进磷酸戊糖途径（PPP）的顺利

进行，有利于种子的休眠解除，本研究结果与之相

似，POD活性在S3阶段达到最高，表明此阶段种子

已由休眠状态转为破除休眠状态。萌发过程中

CAT活性维持一定波动，且CAT活性与MDH和G-

6-PDH 活性呈显著正相关，表明 CAT 通过促进呼

吸代谢，从而参与种子萌发。

植物中存在多种呼吸代谢途径，因此代谢途

径中关键酶活性的变化可以反映植物的代谢活

动，MDH 和 G-6-PDH 分别为三羧酸循环呼吸代谢

途径（TCA）和 PPP 的关键限速酶［36］。苏海兰等［37］

对云南重楼种子出苗前的酶活性检测显示，出苗

前MDH和G-6-PDH活性同时下降，表明云南重楼

种子萌发前期代谢以 TCA 和 PPP 代谢途径为主。

本研究中，滇重楼种子萌发过程中MDH活性无明

显波动，G-6-PDH活性呈下降趋势，表示TCA循环

可能维持其稳定代谢，而 PPP 代谢途径逐渐被削

弱，可能转化为其他途径（如水解途径），这一转化

机制需进一步研究验证。

3. 4　植物激素含量与滇重楼种子休眠解除的

关系

植物激素通过信号转导对各种生理变化作出

反应，参与调控种子休眠和萌发。一般认为，ABA
和 GA 的合成与分解的动态平衡是种子发芽的关

键［38］。GA通过提高大分子物质水解酶的活性，从

而打破种子休眠［39］，ABA 通过抑制水解酶活性来

诱导和维持种子休眠［40］。陆沁怡等［21］在用 GA3处

理芍药种子时发现，GA3处理能提高贮藏物质分解

酶的活性。本研究发现，滇重楼种子萌发前期，

GA3 含量显著上升，与淀粉的分解趋势相似，且

GA3含量与 MDH 和 G-6-PDH 活性呈显著正相关，

表明 GA3通过增强细胞呼吸代谢速率而提高淀粉

水解酶活性来打破休眠，在萌发中后期，GA3含量

下降，可能是ABA含量增加，通过调控激素代谢进

程，对GA3的合成或积累产生了抑制作用。浦梅［11］

研究滇重楼种子萌发过程发现，在发芽阶段，ABA
含量略微增加，且已萌动种子的 ABA 含量比未萌

动种子的 ABA含量高。本研究中，ABA含量在出

芽阶段增加，与浦梅的研究结果相似，且ABA含量

与 IAA 含量呈显著正相关，可能与下胚轴发育与

伸长有关，出芽阶段 ABA含量与 SOD活性呈显著

正相关，此时 SOD活性提高，种子抵抗氧化应激能

力增强，从而增强种子存活能力。研究［24］表明，

GA4具有很强的生物活性，可能起到打破种子休眠

的作用。本研究中，GA4含量与淀粉和游离氨基酸

含量呈显著正相关，表明GA4通过影响营养物质代

谢，进而调控种子休眠解除。IAA 可以由色氨酸

在胚或胚乳中合成，并通过极性生长素定向运输

至胚根的分生组织中，参与植物细胞分裂及伸长

的调控［41］。研究［42］表明，生长素可诱导种子下胚
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轴伸长，促使根系生长。本研究中，IAA含量在萌

发初期与出芽阶段较高，且 IAA 含量与可溶性糖

含量呈极显著负相关，这是因为 IAA 极易与 PGP
家族的 P-糖蛋白转运体结合后失活，从细胞中输

出。这种负相关关系对种子萌发有着重要意义：

一方面，适量的 IAA 能够刺激胚根伸长；另一方

面，当 IAA含量过高时，其与可溶性糖的结合可以

有效避免因 IAA过量引发的生长异常［41］。

激素不是孤立发挥作用，而是通过协同或拮

抗作用相互关联。种子休眠的释放主要是通过

GA/ABA 信号的改变，致使细胞壁扩张，从而允许

胚根伸长［12］。柳苗等［43］发现，IAA/ABA、GA3/ABA
的提高均对种子休眠的解除有促进作用。本研究

中，IAA/ABA 与 GA3/ABA 变化趋势一致，在 S2 和

S4 阶段均升高，而 GA4/ABA 在 S4 阶段升高，表明

S2阶段是种子解除休眠的重要阶段，S4阶段是种

子出芽的重要阶段，而 IAA/ABA 与 GA3/ABA 是调

控滇重楼种子打破休眠的重要因素。
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