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摘　要　对杉木种子胚胎发育过程各阶段与胚胎败育的空瘪涩粒出现时期作了相应

的概念划分。 对空瘪涩粒的成因从遗传性、 自交不孕与低孕、 不良气候因素和涩粒

的生理生化方面进行了分析 , 并且确认高涩粒率的发生是一个复杂的胚胎发育生理

问题。它与遗传、 授粉和环境因素有关。
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杉木 (Cunninghamia lanceolata )种子园的主要任务在于为杉木营林提供高产优质种子。

自 70年代以来 , 杉木种子园在无性系良种筛选和营建管理等方面做了大量工作
[1, 2 ]
。 一般来

说 , 杉木球果出籽率是 4% ～ 5% , 其中健全粒种子只有 30% ～ 50% , 其他是异常种子 , 即空

瘪涩粒。特别是涩粒种子外表与健全粒相似 , 内含褐色物质 , 约占总种粒的 30%以上 , 严重

地影响了种子产量与品质。

对杉木的涩粒成因已有所研究 , 但是仍然不甚清楚。近几年 , 我们在杉木发育生理方面

进行了研究 [3, 4 ]。本文就有关文献资料和自己的工作对杉木种子园球果胚胎发育过程中的败育

与空瘪涩粒成因进行综合分析与讨论。

1　胚胎发育与早期败育

1. 1　胚胎发育阶段与败育籽粒名称的划分

蒋怒和余象煜等曾报道了杉木开花结实的胚胎发育动态 [5, 6 ]。为了文章概念统一 , 我们首

先把胚胎发育阶段与败育籽粒名称进行比较划分: ①早期败育。 它包括未授粉胚珠和受精后

原胚期败育 , 即 6月下旬出现的为后来明显可见的空粒和未成形的褐色点。 ②中期败育即幼

胚败育。原胚发育经过一个多胚选择期而后只有一个生活力强的胚获得发育。这个发育阶段

是在 6月下旬至 7月中旬 , 是瘪粒和半涩粒的主要发生期。 ③后期败育。后胚发育从幼胚开

始分化到各个器官形成 ,包括分生组织的发育 ,茎端的分化及子叶的形成 ,大约需要 10 d。后



胚败育与涩粒形成关系密切 , 主要发生在 8月。④胚的成熟。胚的各器官形成后 , 胚体增大 ,

其内部组织发生分化 , 胚乳充实而达到胚成熟 , 大约要 60 d。这时期涩粒也会发生 , 数量不

多。

1. 2　早期败育

浙江杉木雌球花 3月下旬开放 , 接受花粉。从授粉到受精大约需 60 d以上。从发育球果

结构看 , 中等球果的苞鳞有 50～ 70片组成 , 上下两端较小而中部较大。基部约有 15～ 20片

苞鳞 , 上部有 5～ 7片不育种子的称不育种鳞 , 中部孕育种子的称可育种鳞。然而 , 这些无种

子苞鳞 , 在雌球花开放时大多含有 3粒白色胚珠 , 但基端几片不一定有。这两端苞鳞约占总

鳞的 1 /4, 未能发育成种子属于早期败育。

符梅忠等观察表明胚珠早期败育 , 即在球果苞鳞基部内仅残留萎缩成小褐色点。 他们认

为球果开花时 , 基部苞鳞几乎紧闭 , 顶端几张也是紧包的 , 所以 , 难以得到花粉 , 可能是造

成籽粒早期败育的根本原因
[7 ]
。蒋恕、叶培忠和郑郁善等人的研究指出杉木早期败育有一层种

皮 , 里面有一层退化的珠心薄膜或少许胚乳残留物属空粒和瘪粒 [ 5, 8, 9 ]。它们大多是由于未授

粉或授粉未受精所致。

2　胚胎中期败育与空瘪涩粒

何福基的工作表明早在 6月底原胚细胞和 7月初的幼胚期就出现败育 , 其中幼胚形成前

败育最多 ,约占涩粒率的 70% ～ 80% [10 ]。符梅忠观察到空瘪粒仅有外皮和一层褐色褪化的珠

心薄膜或存在干涸的原胚和少量胚乳
[7 ]
。 郑郁善认为中期败育的涩粒是不到一半的干涸褐色

物质 , 属半粒涩粒 [9 ]。 总之 , 中期败育 , 即幼胚期败育是空瘪涩粒同时发生时期。

3　胚的后期败育与涩粒

蒋恕等认为含单宁种子与有胚种子的差异只是在受精作用之后 ,胚胎发育过程中发生的 ,

原因不清 [ 5]。叶培忠等观察表明健全种子有正常胚、 胚乳和种皮结构 , 具有发芽能力 , 而后期

败育的涩粒种子 , 其外形、 大小和质量与健全粒相似 , 但在解剖构造上差别很大 , 具有种皮、

含单宁物质的胚乳和残存的胚柄下连接败育的胚
[ 8]
。

郑郁善等认为后期败育的涩粒充满干涸的褐色物质 ,有别于中期败育的干瘪涩粒 [ 9]。它们

在发生时间和质量上都不一样。符梅忠认为涩粒是胚发育后期形成 ,即 8～ 9月籽粒增重高峰

期至成熟前形成
[7 ]
。关于后胚败育形成涩粒的高峰期各种报道有些差别。这可能与各自的观察

材料不同有关。

4　胚胎发育与空瘪涩粒的成因分析

4. 1　遗传性

何福基对杉木种子园 50个家系的种子解剖计数涩粒率表明家系间的差异极显著。如 414

号等 7个家系 ,不管各年天气如何 ,涩粒率都相当稳定 ,变动系数都在 6. 2%～ 9. 7%之间 [10 ]。

郑郁善等在研究无性系筛选性状时指出 45个无性系单株产量、 空涩粒率、 优良粒率、 中期败

育率和后期败育率都存在显著差异 , 如建 85、 洋 44和三 14等属于低涩粒率
[11 ]
。陈晓阳等对

45个无性系的球果解剖性状作年度间相关分析表明 , 可育种鳞、 不可育种鳞和种子生产潜力
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2 a的相关系数分别为 0. 57, 0. 55和 0. 62, 均达到了极显著水平
[12 ]
。由此可见 , 球果解剖性

状特别是出籽率、 可育种鳞数受遗传控制较强 , 也是影响种子产量的一个因素。

1995年 ,我们对 16个无性系单株采果解剖观察 , 发现它们之间的可育种鳞、出籽率和涩

粒率有明显差异。可育种鳞平均 33. 8片 , 不可育的 23片分别占总鳞的 59. 5%和 40. 5% 。其

中 , 60号高产无性系的可育种鳞为 67. 9% , 而中产无性系 61号为 52. 9%。它们的出籽率分

别是 6. 4%和 5. 5% , 空涩粒率是 25. 8%和 36%。 由此认为 60号无性系的球果性状比 61号

无性系优良 (表 1)。当然 , 球果的各类优良遗传性状并非都同时存在 , 而且会受到环境的影

响。

表 1　不育种鳞和可育种鳞的性状比较
Table 1　 Trait s of s teri le and ferti le s eed-scale of cone

无性系号

不育种鳞数与形状 可育种鳞数与形状 大　籽　粒 小　籽　粒

上　　部 下　　部 中　　部 (>
1
2
正常粒 ) ( <

1
3
正常粒 )

60 4. 0 11. 4 34. 6 98. 8 5. 0

61 6. 3 17. 3 29. 4 77. 1 11. 1

扇形 半扇形 扇形 每鳞分别有

　　　　败育胚珠呈黑色点粘着　　　　 含空瘪涩饱粒　 2. 85 0. 14

不育小粒不粘着 2. 62 0. 37

　　从表 1可以看到 2类种鳞 (苞鳞 )与其发育与败育籽粒性状。 值得注意的是茎部苞鳞还有

5～ 10片未被计入 ,因为它们要更小些又无明显胚珠残存物。内含黑色点增大直到可脱落的空

瘪粒出现 , 便把它划入可育种鳞范围。由此推想下部苞鳞内的胚珠发育态也有从不完全到完

全的变化过程。加之 , 下部苞鳞授粉困难 , 胚胎早期败育是必然的。败育留下粘着的黑色单

宁物与苞鳞紧包有关。 中部可育种鳞两边会受球果的发育环境影响而变化。 所以 , 表 1中的

60号无性系和 61号无性系各年份和各部位的球果的 2类种鳞数是有变化的。 这也是研究者

所关注的。中部可育种鳞 , 每片大多含有 3粒发育种子 , 包括空瘪涩饱粒 (表 1)。其中 , 未成

形小空粒出现多少 , 各年份有变化。 大小空粒都是未受精的产物 , 其差别原因不清。

4. 2　自交不孕现象

70年代 , 当时的南京林学院在福建洋口林场进行人工杂交试验 , 证明杉木自交不孕和自

交可低孕性 [13 ]。符梅忠等的调查表明瘪粒在树冠的中下部比上部为多 ,涩粒均以下部为多 ,健

全粒以中部为多。 他们根据杉木雌球花分布规律及瘪涩粒在树冠各部位的分布情况 , 认为自

交带来不孕形成瘪涩粒是存在的 [7 ]。何福基认为异花授粉杉木的自交结果 ,有害的隐性基因纯

结合的机率增加就会出现涩粒等不良性状
[10 ]
。胡适宜认为自交不亲和 , 常因柱头阻碍花粉管

的穿入 , 不能实现正常的受精作用而导致不孕
[14 ]
。

在自然界 , 植物的自花不孕和自花可孕都是存在的 , 一切要以充分的实验为依据。杉木

是雌雄同株单性花 , 树冠各部位的花粉性状与活力是有差别的。 有关资料也表明杉木自花不

孕与可孕现象都有发生 [13 ]。据我们观察雌球花枝在开花前后套袋过久 , 幼果变小 , 苞鳞未能

完全闭合而内在蔗糖和脯氨酸含量下降 , 导致了授粉不孕现象。 所以 , 在做套袋自交试验时

要小心。
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关于树冠上中下部球果的空瘪涩粒的差异 ,也不能都归结于自交不孕所致。表 2所示 3个

无性系株的上中下部的不育种鳞和可育种鳞数之间都相近 , 但空瘪涩粒率却有明显的规律性

变化 ,即从上至下逐渐递增。另一方面 ,我们观察到上部空间的花粉粒密度要比中下部低 , 而

上部球果胚珠的授粉率要比中下部高 (表 3)。 如何解释这些现象? 我们认为上部侧枝生长健

壮 , 阶段发育成熟 , 大多首次结果 , 且光照充足 , 空气流通 ; 中部侧枝大多断枝再发 , 生长

不壮 ; 下部侧枝阶段发育年幼 , 而且光照不足。这些都说明上中下部所处的条件不同 , 导致

树冠上部球果空瘪涩粒率要比下部的低 , 而饱粒率高。

表 2　树冠不同部位的球果生物学性状
Table 2　 Biological t rai ts of cone at dif f erent h eigh t of the crow n

无性系号及

球果部位

球果质量

g· 个 - 1

不育种

鳞 /%

可育种

鳞 /%

空瘪率

/%

涩粒率

/%

饱粒率

/%

出籽率

/%

上 10. 2 29. 7 70. 3 16. 0 33. 6 50. 4 6. 76

49 中 9. 5 30. 4 69. 6 22. 5 46. 5 31. 0 5. 36

下 10. 1 31. 7 68. 3 24. 0 53. 2 22. 8 4. 45

上 11. 5 30. 8 69. 2 23. 4 19. 1 57. 5 5. 62

60 中 9. 1 34. 4 65. 6 36. 9 20. 6 42. 5 4. 61

下 10. 7 33. 5 66. 5 37. 4 27. 1 35. 5 4. 67

上 14. 2 41. 2 58. 8 26. 2 14. 7 59. 1 4. 41

61 中 15. 5 48. 4 51. 6 38. 5 27. 4 34. 1 4. 03

下 16. 2 42. 9 57. 1 33. 7 56. 3 16. 6 4. 02

表 3　树冠不同部位的球果有效授粉率
Table 3　 Ef fective pol lination p ercentag e of cones at dif f erent posi tions of th e crow n

无　性　系　号
授　　粉　　率 /%

上　　部 中　　部 下　　部

49 66. 5 31. 4 42. 9

60 81. 0 51. 4 30. 8

4. 3　不良的气候因素

何福基证实了 1978年浙江的杉木种子园涩粒率偏高与当年夏季非常干旱有关 ,并通过浇

水试验降低了涩粒率
[10 ]
。迟健认为在 7～ 10月杉木种子增重时期 , 浙闽湘粤各地产区都有干

旱季节出现 ,过长的干旱对种子发育不利 [2 ]。马常耕的资料表明种子园种子的发芽率、涩粒率

和千粒重 3个性状在不同年份和地区变异幅度大 ,发芽率最高 ,涩粒率次之 , 千粒重最小。这

反映出生态因子对前 2个性状的变异有更大影响
[15 ]
。 吴琼美对杉木传粉生物学的观察表明 ,

晴朗、 干燥的天气伴随一定的风力是花粉传播的必要条件 , 并与传粉后幼果的发育、 胚珠所

接受花粉多寡及种子发育有密切关系
[16 ]
。

我们也观察到气候对花粉撒布和授粉的影响。 阴雨时花粉很少飞散 , 几乎等于零。晴天

无风时树冠上部的花粉约有 300粒· cm- 2 , 较下部低 3. 1倍。在有微风时 , 各部位花粉量增

加约 50% , 上部授粉率可达 66% ～ 81%。 1993年 , 横畈杉木种子园花期多雨 , 较之 1995年

正常气候的坐果率降低 15. 0% , 出籽率减少 2. 2% , 空瘪涩粒率增加 21. 0% 。
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表 4是 1994年和 1995年不同气候条件下的 3个无性系球果籽粒发育情况。 1994年春季

花期低温受害 ,坐果率只有 30. 0% ,球果变小 ,不育种鳞增加而可育种鳞减少 10多片。同时 ,

空瘪涩粒率显著增加。 1993年花期多雨 , 我们在浙江林学院内试验地进行了在自由授粉基础

上外加人工辅助授粉的试验 ,结果列表 5。当天晴时 ,采下雄球花枝对着要授粉的雌球花轻拍

撒花粉。 当年 11月初采果考种观察表明 , 经人工辅助授粉可减少空瘪涩粒率 28. 0% ～

31. 0% , 增加饱粒率 30. 0%～ 34. 0% , 而且出籽率和发芽率也相应增加。

表 4　不同年份球果籽粒的发育情况
Table 4　 Effect of di ff eren t years on seed development of cones

无性系号 年份 不育种鳞数 可育种鳞数 各　类　种　子　比　值

上　部 下　部 中　部 空瘪粒率 /% 涩粒率 /% 饱粒率 /%

49

60

61

1994 8 27 42. 2 17. 9 34. 3 47. 8

1995 10 23 53. 0 9. 1 21. 6 69. 3

1994 10 18 52. 5 17. 6 37. 6 44. 7

1995 5 16 67. 2 7. 2 17. 4 73. 4

1994 9 17 50. 0 15. 0 42. 2 42. 3

1995 5 18 60. 0 6. 9 28. 7 64. 3

　说明: 1994年花期低温冻寒 , 1995年气候正常

表 5　人工辅助授粉对球果籽粒的发育影响
Table 5　 Ef fect of arti ficical pollination on improving seed quali ty

无性系号 授粉方式 空瘪粒数 涩粒数 饱粒数 总粒数 出籽率 /% 发芽率 /%

34

43

自由授粉 23 31 44 98 5. 2 42

外加人工 14 28 59 101 6. 3 64

自由授粉 18 26 37 81 4. 7 45

外加人工 12 20 51 83 6. 1 56

　　此外 , 杉木种子园光照不足会减少林木花芽分化 , 也会影响球果的正常发育 , 增加种子

空瘪涩粒。位于阳坡山顶的植株比北坡山麓的开花结果多 , 千粒重高 ,空瘪涩粒低 [2, 8 ]。一般 ,

林分郁闭度不能超过 0. 6～ 0. 7。由于树冠郁闭过大 , 林内光照不足 , 会减少枝叶的光合作用

速率与光合产物的积累 , 也会影响对球果养分的供给 , 使病虫害容易发生 , 增加种子空瘪涩

粒率。

4. 4　涩粒与健全粒的生理生化差异

近年来 , 郑郁善等对涩粒成因进行了生理生化的分析探讨。 一方面对涩粒和健全粒种子

内的生化成分进行比较 ,发现涩粒种子的有机酸和单宁含量显著高于健全种子 ,而蛋白质、淀

粉、 可溶性糖和氨基酸含量都明显低于健全种子。 内源激素检查表明 , 涩粒中的赤霉酸和吲

哚乙酸全部被分解 , 脱落酸有积累。 另一方面 , 对枝叶进行了氧化还原酶类和微量元素的分

析 , 发现了与涩粒形成的相关现象。 他们经统计分析后认为枝叶中多酶氧化酶活性与种子涩

粒率成正相关 ; 过氧化氢酶含量与涩粒率存在负相关 ; 过氧化物酶与涩粒率存在显著的负相

关。此外 , 还有枝叶中的单宁含量与涩粒呈正相关 , pH值过高可导致涩粒形成。铜、 锌、 硼

可减少涩粒形成 [10 ]。
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这些生理生化的检查是有意义的 , 但是 , 有些结论还是值得探讨。 因为 , 任何一个生理

指标 , 只能反映当时组织器官生理功能的一部分。 例如 , 枝叶测定的酶类活性是在 4～ 5月 ,

种子测定是在 11月 , 而涩粒的发生是在 8～ 9月。 这种生理过程的相关如何调节呢? 如果说

多酶氧化酶是形成涩粒单宁的重要中继酶 , 应该在涩粒形成期间同时测定相应材料的酶活性

的动态变化才可比较。 还要尽可能寻找酶与酚基质发生反应的触发因子。因为 , 组织中的多

酚酶类活性高并非就会产生醌类与单宁酸物质。

综上所述 ,杉木球果的空瘪涩粒形成 ,特别是高涩粒的发生是一个复杂的胚胎发育问题。

授粉与受精是一个重要环节 , 后胚发育也是一个重要环节。 它受到遗传、 生理因子与环境因

素的调节。至今 , 我们对它的了解还不多 , 这将有赖于胚胎细胞学与分子生物学的研究。
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Abstract: Definite divisions w ere made about the developing stag es o f Chinese fi r seeds and

about the periods in w hich ho llow , kernel and w oody seeds fo rmed in embryo abo rtion. The

causes resul ting in ho llow , kernel and w oody seeds w ere analysed in heredi ty , self-infertili ty ,

bad clima tic facto rs, and biochemical components in comparison between woody seeds and

good seeds. High ratio of w oody seeds, a complex problem of cone embryonic development ,

w as related to heredi ty , po llination and envi ronment.
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