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摘 要 【目的】探讨羌活种子发育过程中形态及生理生化指标变化规律,为羌活引种驯化、优质种质资源培育提

供理论依据。【方法】采用定期观测采样及冷冻切片法,对不同发育阶段的羌活种子形态及生理生化指标进行测

定。【结果】羌活种子发育过程中,种子大小、果翅厚度先升后降,果翅宽度升高,外种皮颜色由明亮的蓝绿色转为

黄褐色;贮藏物质淀粉、可溶性糖、可溶性蛋白含量升高;淀粉酶活性小范围波动,琥珀酸脱氢酶活性升高,葡萄糖-
6-磷酸脱氢酶活性交替升降,丙酮酸激酶活性呈“M”形变化,POD活性降低,而SOD活性先降后升;

 

GA3、IAA和

ZR含量降低,ABA含量升高;种子形态指标与SOD活性极显著负相关,贮藏物质含量与种子厚度极显著负相关,

而与果翅宽度极显著正相关。【结论】在羌活种胚发育至心形胚前期过程中,外种皮由蓝绿色转为黄褐色,贮藏物

质含量升高,关键酶活性波动变化,促生长激素含量波动降低,而胁迫激素含量升高。

关键词 羌活;种子发育;外观形态;生理生化指标
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Abstract [Objective]
  

The
 

study
 

aims
 

to
 

explore
 

the
 

changes
 

of
 

morphological,
 

physiological,
 

and
 

bio-
chemical

 

indexes
 

during
 

the
 

development
 

of
 

Notopterygium
 

incisum
 

seeds,
 

and
 

to
 

provide
 

theoretical
 

basis
 

for
 

the
 

introduction
 

and
 

domestication
 

of
 

N.
 

incisum
 

and
 

the
 

cultivation
 

of
 

high-quality
 

germplasm
 

re-
sources.

 

[Methods]
 

The
 

morphological,
 

physiological,
 

and
 

biochemical
 

indexes
 

of
 

N.
 

incisum
 

seeds
 

at
 

different
 

developmental
 

stages
 

were
 

determined
 

by
 

observation
 

samplings
 

and
 

the
 

frozen
 

section
 

method.
 



[Results]
 

During
 

the
 

development
 

of
 

N.
 

incisum
 

seeds,
 

seed
 

size
 

and
 

wing
 

thickness
 

were
 

first
 

increased
 

and
 

then
 

decreased,
 

while
 

wing
 

width
 

was
 

increased.
 

The
 

color
 

of
 

the
 

outer
 

seed
 

coat
 

was
 

changed
 

from
 

bright
 

blue-green
 

to
 

yellow-brown.
 

The
 

contents
 

of
 

starch,
 

soluble
 

sugar,
 

and
 

soluble
 

protein
 

were
 

in-
creased.

 

Amylase
 

activity
 

was
 

fluctuated
 

in
 

a
 

small
 

range;
 

succinate
 

dehydrogenase
 

activity
 

was
 

increased;
 

glucose-6-phosphate
 

dehydrogenase
 

activity
 

was
 

increased
 

and
 

decreased
 

alternately;
 

pyruvate
 

kinase
 

activ-
ity

 

showed
 

“M”-shape
 

changes.
 

POD
 

activity
 

was
 

decreased
 

while
 

SOD
 

activity
 

was
 

decreased.
 

GA3,
 

IAA,
 

and
 

ZR
 

contents
 

were
 

decreased,
 

while
 

ABA
 

contents
 

were
 

increased.
 

The
 

morphological
 

indexes
 

of
 

the
 

seeds
 

were
 

negatively
 

correlated
 

with
 

the
 

activity
 

of
 

SOD.
 

The
 

content
 

of
 

the
 

storage
 

materials
 

was
 

negatively
 

correlated
 

with
 

the
 

seed
 

thickness,
 

but
 

positively
 

correlated
 

with
 

the
 

width
 

of
 

the
 

fruit
 

wings.
 

[Conclusion]
 

When
 

N.
 

incisum
 

embryo
 

is
 

developed
 

to
 

pre-cardioid
 

embryo,
 

the
 

outer
 

seed
 

coat
 

is
 

changed
 

from
 

blue-green
 

to
 

yellow-brown,
 

the
 

content
 

of
 

storage
 

material
 

is
 

increased,
 

and
 

the
 

activity
 

of
 

key
 

en-
zymes

 

is
 

fluctuated
 

and
 

decreased.
 

The
 

content
 

of
 

growth-promoting
 

hormones
 

is
 

fluctuated
 

and
 

de-
creased,

 

while
 

the
 

content
 

of
 

stress
 

hormones
 

is
 

increased.
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  羌活(Notopterygium
 

incisum
 

Ting
 

ex
 

H.
 

T.
 

Chang)属 于 伞 形 科(Umbelliferae)羌 活 属(No-
topterygium)植物,以根及根茎入药[1],性温,具解

表散寒、祛湿止痛之效,主治风寒感冒,风寒湿痹,骨
节酸疼,痈疽疮毒[2]。现代药理学研究发现羌活具

有抗炎、抗菌[3]、抗心律失常及抗血栓[4]等作用,其
挥发油及多糖提取液具有抗氧化活性[5]。羌活用药

历史悠久、广泛,首见于《神农本草经》,是中、藏、羌
医药体系常用的大宗药材。但羌活年生长量小、种
子具有胚后熟特性[6]、休眠期长、自然发芽率低(仅
为0.52%)[7],且尚未实现大规模引种驯化,药材供

需严重失衡。过渡采挖使羌活生境受到严重破坏,
致使野生种群衰退,野生资源减少,亦造成了羌活种

质资源的大量丧失。
将野生植物引种驯化,实现人工栽培,建立规范

化生产基地,是实现野生资源可持续开发利用的有

效途径之一[8]。目前,关于羌活的研究主要集中在

休眠解除机 制[6]、饮 片 质 量 评 价[9]、临 床 药 理 作

用[10]、用药规律[11]、化学成分[12]等方面,而关于羌

活种子发育过程中形态和生理生化特征的研究鲜有

报道。本研究从羌活种子发育过程中外部形态、内
部胚发育和营养物质、内源性激素、关键酶活性的动

态变化规律入手,探究羌活种子发育过程中形态结

构和生理生化指标的变化特征,阐明各生理特性的

变化规律,为羌活高质量种质资源生产和休眠解除

研究提供理论依据。

1 材料和方法

1.1 材料来源

研究材料羌活种子采自甘肃省陇南市宕昌县南

河镇茹树村(34°6'25″N,104°11'6″E),于开花第10
天挂牌、标记20株长势一致的健康羌活植株,之后

每7
 

d采摘1次,直至种子完全成熟。采摘后部分

种子立即去除茎、秆等杂质,观测其鲜重和外部形

态,余下种子置液氮罐带回存于-80
 

℃冰箱,备用。

1.2 测定指标及方法

1.2.1 种子千粒重

取样后,随机选取5朵花序剪散去茎,先称取鲜

重后装布袋中置于室内阴凉通风干燥处阴干,再称

取干重,计算其千粒鲜重、干重。

1.2.2 种子外部形态特征

取样后,随机选取10粒种子,用精确度为0.01
 

mm的游标卡尺测量种子纵径、横径和厚度,果翅宽

度、果翅厚度;用三恩时电脑色差仪(3nh-NH310)
测量颜色参数。色差仪采用CIELAB(L*a*b*)系
统,经白板校正后使用4

 

mm测量口径,将种子覆满

洁净平皿,使用直尺刮平表面后进行测量。其中,

L*是颜色的明度,L*=0为黑色,L*=100为白

色;a*为颜色的红绿值,a* 值越大越偏红色,越小

越偏绿色;b*为颜色的黄蓝值,b*值越大越偏黄色,
越小越偏蓝色。L*、a*、b* 的色差值ΔL*、Δa*、

Δb*分别为其样品测定值与标样测定值之差,总色

差(ΔE*
ab)计算公式为:ΔE*

ab=[(Δa*)2+(Δb*)2+
(ΔL*)2]1/2。以上测量重复3次,取3次结果平均

值用于统计学分析。

1.2.3 种子生理生化指标

用考马斯亮蓝法[13]测定羌活种子可溶性蛋白

含量,用蒽酮比色法[14]测定可溶性糖和淀粉含量,
用淀粉-碘比色法[15]测定α-淀粉酶、β-淀粉酶和总

淀粉酶活性,用愈创木酚比色法测定过氧化物酶
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(POD)活性,用 WST-1法测定超氧化物歧化酶

(SOD)活性,用紫外分光光度法测定丙酮酸激酶

(PK)活性[16],用硫酸甲酯吩嗪反应法[17]测定琥珀

酸脱氢酶(SDH)活性,这10个指标均使用南京建

成生物工程研究所的试剂盒测定,试剂盒批号分别

为20230315、20230328、20230315、20230222、20230222、

20230216和20230318。用酶联免疫法[17]测定葡萄

糖-6-磷酸脱氢酶(G-6-PDH)活性、赤霉素(GA3)含
量、吲哚乙酸(IAA)含量、玉米素核苷(ZR)和脱落

酸(ABA)含量,这5个指标均使用上海钦成生物科

技有限公司的ELISA试剂盒测定,试剂盒批号均为

202302,并据此计算(GA3+IAA)/ABA比。每个

处理重复测定3次,取平均值用于统计学分析。

1.3 数据统计和分析

用Excel
 

2019软件对所得数据进行整理、归纳

和分析,用IBM
 

SPSS
 

Statistics
 

22.0软件进行单因

素方差分析、多重比较、相关性分析,用 Graphpad
 

8.3软件绘图。

2 结果与分析

2.1 羌活种子发育过程中形态学特征的变化

2.1.1 外观性状

随着羌活种子不断成熟,其纵径、横径和厚度均

先升高后降低,并于花后第38天均达到最高,分别

是6.11,4.83,3.53
 

mm,最终分别降低至5.16,

3.34,1.49
 

mm;果翅宽度整体呈逐渐升高趋势,由

0.10
 

mm大幅显著增加至0.85
 

mm,而果翅厚度在

成熟过程中呈现交替升降变化趋势(表1)。同时,
羌活种子种皮色差 ΔL* (明光度)、Δa* (红绿色

度)、Δb*(黄蓝色度)、ΔE*
ab(总色差)变化范围分别

为43.63~51.90、(-5.58)~6.58、4.37~18.66和

44.82~54.08,整体呈升高趋势(表2)。以上观测

结果与随着种子成熟度升高,种皮亮度先降低后升

高,颜色由绿转黄,种子整体由小且饱满的明亮蓝绿

色转变成棱翅扩展、背腹压扁的暗黄色的形态发育

变化相符(图1)。

表1 羌活种子形态发育动态

Table
 

1 Morphological
 

changes
 

in
 

N.
 

incisum
 

seeds
 

during
 

development mm

开花后时间
Time

 

after
 

anthesis/d
纵径

Vertical
 

diameter
横径

Horizontal
 

diameter
厚度

Thickness
果翅宽度

Seed
 

wing
 

width
果翅厚度

Seed
 

wing
 

thickness

17 4.10±0.27a 2.90±0.31c 1.95±0.22bc 0.10±0.02e 0.11±0.03c

24 4.50±0.60a 3.74±0.13b 2.39±0.35b 0.38±0.10d 0.30±0.12a

31 5.84±0.33ab 4.53±0.44a 3.45±0.25a 0.35±0.14d 0.29±0.08a

38 6.11±0.43a 4.83±0.20a 3.53±0.39a 0.49±0.08cd 0.28±0.02ab

45 5.44±0.33bc 3.12±0.30c 1.56±0.23c 0.58±0.12bc 0.17±0.07abc

52 5.19±0.33c 3.20±0.27bc 1.60±0.28c 0.72±0.07ab 0.15±0.03bc

59 5.16±0.44c 3.34±0.16bc 1.49±0.21c 0.85±0.12a 0.20±0.07abc

注:同列不同小写字母表示种子发育期间在0.05水平存在显著差异。

Note:
 

Different
 

normal
 

letters
 

in
 

the
 

same
 

column
 

indicate
 

significant
 

differences
 

among
 

seed
 

developmental
 

periods
 

at
 

the
 

0.05
 

level.

表2 羌活种子发育过程中种皮色差变化动态

Table
 

2 Difference
 

of
 

seed
 

coat
 

color
 

during
 

seed
 

development
 

of
 

N.
 

incisum

开花后时间
Time

 

after
 

anthesis/d
ΔL* Δa* Δb* ΔE*

ab

17 51.70 -1.10 4.37 51.90

24 50.45 -5.58 18.66 54.08

31 45.48 6.58 13.77 47.97

38 43.63 6.01 8.31 44.82

45 44.56 5.87 10.16 46.08

52 51.90 5.13 12.57 53.64

59 48.71 5.11 11.21 50.24

图1 羌活种子形态发育动态

Fig.1 Dynamic
 

changes
 

of
 

seed
 

morphology
 

of
 

N.
 

incisum
 

during
 

development

2.1.2 千粒重

在羌活种子发育过程中,其千粒干重、鲜重的变

化趋势一致(表3),整体均先升高后降低,但干重变

化幅度低于鲜重。其中,种子干、鲜重均在花后17
~31

 

d呈上升趋势,且在花后24~31
 

d均增加最

快,推断此时应为种子干物质积累的主要时期。

145110期       
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表3 羌活种子千粒重发育动态

Table
 

3 Dynamic
 

changes
 

of
 

thousand-seed
 

weight
 

of
 

N.
 

incisum
 

during
 

development

开花后时间
Time

 

after
 

anthesis/d 17 24 31 38 45 52 59

鲜重Fresh
 

weight/g 8.14±0.16c 8.42±0.54c 11.97±0.60a 11.07±0.69a 9.53±0.63b 5.23±0.39d 4.63±0.45d

干重
 

Dry
 

weight/g 1.06±0.02e 1.46±0.10e 4.80±0.10a 3.13±0.19b 2.21±0.29d 2.70±0.20c 2.39±0.22cd

注:同行不同小写字母表示种子发育时期间在0.05水平存在差异显著。

Note:
 

Different
 

normal
 

letters
 

in
 

the
 

same
 

row
 

indicate
 

significant
 

differences
 

among
 

developmental
 

periods
 

at
 

the
 

0.05
 

level.

2.1.3 种胚大小

羌活种胚在种子形成初期时尚未形成,随着种

子逐渐成熟,于花后38
 

d由原胚发育成0.08
 

mm
的胚,而后逐渐变大,于花后52

 

d发育成0.22
 

mm
的心形胚,于种子成熟(59

 

d)时发育成0.35
 

mm大

小的心形胚前期,但仍未达到种子萌发所需种胚大

小(图2)。

En.胚乳;Em.种胚;Pr.原胚。

图2 羌活种子种胚发育动态

En,
 

endosperm.
 

Em,
 

embryo.
 

Pr,
 

proembryo.

Fig.2 Dynamics
 

of
 

seed
 

embryo
 

development
 

in
 

N.
 

incisum

2.2 羌活种子发育过程中生理生化指标的变化

2.2.1 营养物质含量

在羌活种子发育过程中,其可溶性糖、淀粉和可

溶性蛋白质含量于花后38~45
 

d增幅最大(图3),
并在花后52

 

d时达到最高值,分别为45.27,50.47,

1.35
 

mg/g。
在花后17~38

 

d,种子可溶性糖、淀粉和可溶性

蛋白含量有所波动且变化趋势各有不同,可溶性糖

含量于17~31
 

d先升高后降低,淀粉含量小幅度波

动并于花后38
 

d时最低,而可溶性蛋白含量在此期

间总体呈升高趋势。

不同小写字母表示种子发育时期之间在0.05
水平上差异显著。下同。

图3 羌活种子营养物质含量随发育期的动态变化

Different
 

normal
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

among
 

developmental
 

periods
 

at
 

the
 

0.05
 

level.
 

The
 

same
 

as
 

below.

Fig.3 Dynamic
 

changes
 

of
 

nutrient
 

content
 

in
 

seeds
 

of
 

N.
 

incisum
 

during
 

development
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  在花后52~59
 

d,种子可溶性糖、淀粉和可溶性

蛋白质含量均降低,比最高值(花后52
 

d)分别降低

19.08%、0.60%、10.37%。以上结果说明羌活种子

发育过程中各营养物质含量协同变化,总体均呈先

升高后降低趋势。

2.2.2 相关酶活性

在羌活种子发育过程中,种子相关酶活性呈波

动性变化(图4)。其中,种子总淀粉酶、α-淀粉酶和

β-淀粉酶活性均处于相对平稳的范围之中,且总淀

粉酶和α-淀粉酶活性变化始终未达到显著水平,β-
淀粉酶活性先在花后17~38

 

d内持续降低至最低

值(8.12
 

U/g),且降幅达显著水平,后又逐渐回升

至最初水平(8.89
 

U/g)。琥珀酸脱氢酶(SDH)活
性处在177.51~481.85

 

U/g区间内,并呈不断升

高趋势。葡萄糖-6-磷酸脱氢酶(G-6-PDH)活性整

体呈“W”形波动降低趋势,先在花后17~31
 

d降

低,再于花后38
 

d升至最高值(22.53
 

U/g)后又降

低,但活性变化始终未达到显著水平。丙酮酸激酶

(PK)活性以“M”形波动,于花后45
 

d降至最低点

并与其余时间段差异显著。过氧化物酶(POD)活
性在197.33~71.33

 

U/g区间总体呈下降趋势,先
在花后24~38

 

d显著低于初始值,再在花后45~59
 

d又比前一时间段大幅显著降低,且在各时间段内

也多差异显著。

图4 羌活种子相关酶活性在发育过程中的动态变化

Fig.4 Dynamic
 

changes
 

of
 

related
 

enzyme
 

activity
 

of
 

N.
 

incisum
 

during
 

seed
 

development
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  超氧化物歧化酶(SOD)活性整体呈先降后升

的变化趋势,先在花后17~31
 

d呈下降趋势,其中

花后24~31
 

d由224.37
 

U/g降至97.03
 

U/g,降
幅达56.75%,随后逐渐上升直至种子完全成熟,并
接近初始水平。

以上结果说明羌活种子发育过程中总淀粉酶、

α-淀粉酶和β-淀粉酶活性在小范围内波动变化,抗
氧化系统关键酶SOD、POD活性于种子发育初期

较高,而呼吸途径关键酶活性波动变化亦反映了种

子发育期间呼吸途径的改变。

2.2.3 内源性激素含量

羌活种子动态发育过程中内源性激素含量及其

比值变化规律不尽相同(图5)。其中,随着种子日

趋成熟,内源ABA含量在142.81~183.40
 

ng/g区

间内呈先降低后升高趋势,但各时期之间均无显著

差异;内源GA3 含量呈现“W”形波动变化,先在开

花后17~31
 

d和45~52
 

d期间均显著降低并达最

低值,后在花后31~45
 

d期间显著升高,但各时期

均比初始值不同程度降低,且大多达到显著水平;内
源IAA含量在666.65~536.71

 

ng/g区间内表现出

频繁的波动变化趋势,并在花后17~24
 

d期间降幅

最大,显著降低19.49%;内源ZR含量总体呈先升

高后逐渐大幅降低趋势,并在花后31
 

d达到最高值

(28.28
 

ng/g),在花后59
 

d达到最低值(8.65
 

ng/g),
最高值是最低值的3.27倍。另外,内源性激素含量

比值[(GA3+IAA+ZR)/ABA]整体表现出先升后

降的趋势,在花后31
 

d达到最大值,在花后59
 

d达

到最小值,且两者之间差异显著,而在花后17~45
 

d
之间均无显著差异。

以上结果说明羌活种子发育过程中各激素含量

波动变化,于种子发育前期促生长激素 GA3、IAA
和ZR含量均处于高位,于种子成熟时ZR含量大幅

回落,ABA含量升至最高。

2.3 羌活种子形态指标与生理生化指标相关性

分析

  各形态指标与生理生化指标相关性分析结果

(表4)表明,在羌活种子发育过程中,种子SOD活

性与其纵径、横径、果翅厚度、千粒干重、千粒鲜重,
以及ZR含量与种子纵径、果翅宽度均呈极显著负

相关;贮藏营养物质(淀粉、可溶性糖、蛋白质)含量

与种子厚度也均呈极显著负相关,与果翅宽度呈极

显著正相关;而POD活性与种子厚度呈极显著正

相关,与果翅宽度呈极显著负相关。

图5 羌活种子内源激素含量及其比值在

发育过程中的动态变化
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表4 羌活种子发育过程中各形态指标与其生理生化指标间相关系数

Table
 

4 Correlation
 

coefficients
 

among
 

physiological
 

and
 

biochemical
 

indicators
 

and
 

morphological
 

indicators
 

of
 

N.
 

incisum
 

seeds
 

during
 

development

指标
Indicator

种子纵径
 

Seed
 

vertical
 

diameter

种子横径
Seed

 

horizontal
 

diameter

种子厚度
Seed

 

thickness

果翅宽度
Seed

 

wing
 

width

果翅厚度
Seed

 

wing
 

thickness

千粒鲜重
Dry

 

weight
 

per
 

thousand
 

seed

千粒干重
Fresh

 

weight
 

per
 

thousand
 

seed

淀粉含量
 

Starch
 

content -0.009 -0.520* -0.789**  0.817** -0.379 -0.752** -0.151

可溶性糖含量
 

Soluble
 

sugar
 

content 0.155 -0.431 -0.664** 0.757** -0.356 -0.615** 0.061

可溶性蛋白含量
Soluble

 

protein
 

content 0.231 -0.398 -0.611** 0.722** -0.350 -0.524* 0.069

SOD活性
 

SOD
 

activity -0.748** -0.749** -0.635** 0.098 -0.275 -0.766** -0.815**

POD活性
 

POD
 

activity -0.264 0.292 0.583** -0.899** 0.152 0.598** -0.124

α-淀粉酶活性
 

α-amylase
 

activity 0.362 0.333 0.230 0.177 0.300 0.211 0.402

β-淀粉酶活性
 

β-amylase
 

activity -0.407 -0.595* -0.523* -0.004 -0.619** -0.564* -0.388

总淀粉酶活性
 

Amylase
 

activity -0.465 -0.351 -0.535* -0.296 -0.604* -0.366 -0.262

PK活性
 

PK
 

activity -0.417 -0.138 -0.150 -0.270 -0.147 -0.432 -0.571*

G-6-PDH活性
 

G-6-PDH
 

activity -0.163 0.175 0.272 -0.272 0.291 0.082 0.041

SDH活性
 

SDH
 

activity 0.302 -0.097 -0.382 0.731** -0.122 -0.498* 0.160

ZR含量
 

ZR
 

content -0.713** -0.317 -0.147 -0.662** -0.048 -0.539* -0.294

ABA含量
 

ABA
 

content 0.395 0.036 -0.007 0.488 0.044 -0.054 0.201

GA3 含量
 

GA3 content -0.221 0.095 0.364 -0.358 0.067 -0.077 -0.172

IAA含量
 

IAA
 

content -0.263 -0.087 -0.113 -0.566* -0.262 0.120 -0.118

(GA3+IAA+ZR)/ABA -0.598* -0.124 0.065 -0.695** 0.027 -0.418 -0.303

注:*表示显著相关性(P<0.05),**表示极显著相关性(P<0.01)。

Note:*
 

means
 

significant
 

correlation
 

(P<0.05),
 

while
 

**
 

mean
 

extremely
 

significant
 

correlation
 

(P<0.01).

3 讨 论

花后种子生长发育过程中,其纵径、横径、厚度

等指标能够反映种子外形变化趋势,并与种子的生

存能力、萌发速率和环境适应性息息相关。种子大

小和形状可能影响其在土壤中的埋藏深度和分布,
从而影响其暴露于适宜萌发条件的可能性[18]。千

粒重能够体现种子大小与饱满程度、种质资源的遗

传多样性、种子遗传和播种品质的优劣。农业上有

研究表明,千粒重的多样性越高,其遗传多样性分析

中的变异系数越大[19]。在一些环境条件下,千粒重

较大的种子可能拥有更高的成活率。在植物育种和

生态研究中,通过形态特征变化可以更好地揭示种

子的生态策略、繁殖成功率以及种子与环境之间的

相互作用。在本研究中,在羌活种子发育初期,果翅

厚而窄,种子小而富含水分,外种皮为明亮的蓝绿

色;随着干物质持续积累,千粒干、鲜重逐渐升高,种
子膨胀变大,其纵径、横径和厚度升高,果翅宽度延

展,外种皮向暗黄色过渡;蛋白质、脂肪持续合成并

存储于胚乳中。胚乳作为被子植物种子中独有的组

织,其主要作用是以淀粉、蛋白质等形式为发育中的

胚胎提供养分,此时羌活种子胚以原胚形式存在,种
胚尚未形成,可能是因为胚乳在种子发育中是一个

自发形成的过程,胚胎发育独立于胚乳[20]。于花后

38
 

d时,羌活种子整体脱水变小,果翅宽度进一步

延展,果翅厚度略有降低,其千粒鲜重、干重降低,胚
长成,此时外种皮颜色由绿转黄,这可能是羌活胚开

始形成的外部指标;于花后45
 

d时,羌活种子形态由

饱满膨胀向成熟形态转变,果翅主棱扩展、背腹压扁,
种胚发育成心形胚前期;于种子成熟时,种胚发育仍

为心形胚前期,此时仍未达到萌发所需种胚大小。
活性氧(ROS)参与调控细胞生长、新陈代谢及

其程序性死亡,在植物体内处于动态平衡状态。当

植物生长过程中受到环境胁迫时由于氧化应激反应

会产生大量ROS,引起膜脂过氧化,打破植物生理

动态平衡[21]。SOD和POD作为植物体内清除ROS
的抗氧化酶,可增强植物在逆境胁迫下的耐受能力。
本研究发现,羌活种子发育过程中,其SOD活性在
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种子发育初期处于高位状态,呈先降低后升高的

“V”字形变化趋势,这与北五味子[22]发育动态中

SOD活性变化趋势相一致。这可能是随着生境温

度升高,植株受到高温干旱复合胁迫,植物通过调节

SOD活性提升自身抗逆性。本研究中花后31
 

d
时,羌活种子千粒干重、鲜重均出现下降拐点,此时

种子正处于脱水状态,同时伴随胁迫程度加深,抗氧

化系统(AOS)到达阈值[23],SOD活性降至最低点

(97.03
 

U/g),而后逐渐升高,这与四季桂[24]、构
树[25]对高温干旱胁迫的响应特征一致,可能是植物

通过SOD缓解ROS损害能力有限。同时,POD通

过消除SOD歧化反应产生的 H2O2 协助维持植物

体内正常的ROS水平,降低AOS损伤。在羌活花

后31~38
 

d,其种子POD活性略有上升,随后显著

下降,可能是在清除ROS过程中SOD歧化反应产

生的H2O2 抑制了POD活性[26],这与毛竹[27]、白花

桔梗[28]发育动态中POD活性变化规律相一致。
丙酮酸激酶(PK)能够调控细胞代谢和ATP生

成,影响种内物质参与其发育与形成,亦是调控糖酵

解途径(EMP)的关键限速酶[29],琥珀酸脱氢酶

(SDH)及葡萄糖-6-磷酸脱氢酶(G-6-PDH)分别参

与三羧酸循环途径(TCA)和磷酸戊糖途径(PPP),
三者均能在一定程度上反映呼吸途径的活化水平,
种子休眠主要受呼吸途径中EMP-TCA(糖酵解-三
羧酸循环)和PPP途径调节。羌活开花后24

 

d,其
种子中 PK 与 G-6-PDH 活 性 处 于 相 对 高 位,以

EMP和PPP途径为主要呼吸代谢途径;花后38
 

d,
羌活种子 G-6-PDH 活性达到相对最高水平,SDH
与PK活性仍相对较低,呼吸代谢途径转为以PPP
途径为主;花后59

 

d,羌活种子SDH活性升至最高

值(481.85
 

U/g),PK活性降至222.17
 

U/g,呼吸

代谢途径由PPP途径为主转为以TCA途径为主,
呼吸途径的转变促使羌活成熟种子进入休眠状态。

植物激素对种子品质具有重要调控作用,且不

同植物激素所发挥的作用及其机制亦不相同,激素

相对含量和绝对含量不仅能影响种子休眠和萌发,
亦能调节植物生长进程快慢[30-31]。GA3、ABA、IAA
是三大经典植物激素[32]。赤霉素(GAs)隶属双萜

类化合物,为植物生长发育过程中必需的植物激素

之一,不仅参与调控种子萌发和果实发育,亦能调节

植物茎杆增长、生根开花等,其中GA3 是生物活性

最高的类型之一,能解除种子休眠,促进萌发[33]。
在本研究羌活种子发育过程中,GA3 含量有2个高

点,分别是开花后17
 

d、45
 

d,此时分别为种子形成

初期和即将成熟阶段,高GA3 含量能增强植物的呼

吸强度[34],加速果实生长;当种子趋于成熟,GA3 含

量回到高位,抑制果实成熟和衰老。ABA和GA3 是

调节种子休眠与萌发的关键因素且两者互为拮抗,

GA3 促进种子萌发,ABA诱导种子休眠[35],在羌活

种子发育过程中,高水平 ABA首先出现在种子形

成初期,其主要来源可能是植物母体,伴随种子逐渐

成熟,ABA 含量先降低后升高,这与‘紫梗籽银

桂’[36]种子成熟时ABA含量较高的结果相一致,此
时种子内 ABA来源由母体转为合子组织合成,高
水平的 ABA亦诱导羌活种子产生休眠、维持胚的

状态和阻止种子萌发。另外,亦有研究发现,ABA含

量分别与胚率和发芽率呈显著和极显著负相关[6]。
生长素是植物激素家族中最早被发现的成员,IAA
是天然植物生长素的主要活性成分之一[30],由植物

娇嫩部位合成,具有调控植物种子胚胎发育等功能。
本研究发现,羌活种子发育过程中,种子内IAA含

量于花后24~31
 

d增幅较大,同时种子千粒重以

0.51
 

g/d增速显著升高,这是因为内源IAA可有效

增加种子大小[37],亦有研究发现外源喷洒IAA可

促进细胞胚胎发育和细胞壁合成[38]。羌活种子发

育后期,IAA含量降低,亦诱导羌活种子休眠机制

形成,这与贾冬冬等[27]关于毛竹种子发育过程中

IAA含量的研究结果相一致。玉米素核苷(ZR)是
细胞分裂素之一,主要由根部合成。羌活种子发育

过程中,ZR含量较ABA、IAA和GA3 含量低,且整

体呈下降趋势,这与梁艳等[39]红松种子的相关研究

结果一致。在开花后24~31
 

d羌活种子ZR含量升

高,促进细胞分裂,同时种子长、宽、厚和千粒干重、
鲜重均显著升高,此阶段为羌活种子快速生长期,此
后随着种子生长速率的降低,其ZR含量回落。

4 结 论

(1)羌活种子发育过程中,种子大小、千粒重均

先升后降,外种皮颜色由明亮的蓝绿色转为黄褐色,
种胚发育至心形胚前期,但未完全发育成熟。

(2)种子中贮藏物质含量升高,淀粉酶、抗氧化

酶、呼吸酶活性波动变化,于种子成熟时,呼吸途径

改变促使种子进入休眠。
(3)种子内以 GA3、IAA、ZR为代表的促生长

激素含量波动降低,以 ABA为主的胁迫激素含量

升高,两类激素共同影响羌活种子的发育进程。
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