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盐生植物种子萌发对环境的适应对策

渠晓霞‘，2，黄振英“
(1.中国科学院植物研究所植被数量生态学开放实验室，北京 100093; 2.中国科学院研究生院，北京 100039)

摘要:盐生环境是一种严峻的胁迫环境，对植物的生长、发育、繁殖等生活史的各阶段都产生着重要的影响。盐生植物是生长在

盐渍土壤上的一类天然植物区系，它们在长期的进化过程中形成了一系列适应盐生生境的特殊生存策略。一般情况下，盐生植

物种子对环境的适应能力，是植物对盐生环境适应性的重要体现;而植物发育早期对盐度的适应能力又是决定物种分布和群落

组成的关键因素。在对国内外相关文献进行分析归纳的基础上，从盐分对种子萌发的影响机理及植物种子萌发对盐生环境的适

应对策两个方面综述了植物种子休眠萌发与盐生环境的关系。
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The adaptive strategies of halophyte seed germination
QU Xiao-Xia''2，HUANG Zhen-Ying'’ (1" Laboratory of Quantitative Vegetation Ecology, Institute of Botany, Chinese Academy

of Sciences, Beijing 100093, China; 2. Graduate School of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100039, China). Acta Ecologica Sinica,2005,25

(9):2389-2398.

Abstract:Saline habitat is one kind of the most stressful habitats. The plant growth，development，reproduction and all the life

cycles may be affected in this environment. Halophyte is a natural flora that inhabits the salt environments. In the long term of

evolution，halophytes have formed a lot of special strategies for survival and occurring in this habitat. During the plant life

cycle，seeds of most plant species have the highest resistance to extreme environmental stresses，whereas seedlings are most

susceptible. The period of germination and establishment is the most critical stage in the life cycle，which is a crucial factor in

determining the species distribution and community components.  The survival of plants under salt conditions is m.-inly

associated with the germination mechanisms that

place.

ensure seed germination and seedling development at the favorable time and

    The osmotic effect and the specific ion toxicity are the two main factors that cause germination inhibition. However，there

isn't consensus on which one is more important than the other. It may be a combination of the two factors and varies with the

species and the types of salts. The interaction between salinity and temperature during the germination period also control

halophyte seed germination and determine the seedlings which can establish successfully in saline habitats.

    Halophytes can endure high salinity. Even though the salinity is too high for seed germination, seeds can remain viable

until the stress is relieved. An important characteristic of halophyte seeds is their ability to remain dormant at high salinity and

germinate later when salinity is reduced，while glycophyte seeds can not survive at the same salinity. The soil seed bank of

halophytes provides a significant means by which the population information is able to be reserved even in the stressful

environments，avoiding the local extinction of some specific populations. Seed polymorphism is an essential mechanism for
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parent plants to respond to various environmental conditions and allocate their nutrition to different seed morphs，providing

more opportunities for the plant population establishing. Some halophytes germinate at the special time and space，this

characteristic ensure that they complete the early development stage in favorable environments. The different reproductive

strategies make halophytes have more opportunities to survive in the saline habitats.

    In this paper we summarized the relationships between the saline habitat and halophyte seed germination in two parts:

(1) The influence of salinity on seed germination. (2) The adaptive Strategies of halophyte seed germination.

Key words:halophyte;salinity; temperature;seed germination; adaptive strategies

    世界范围的土壤盐渍化已是一个不容忽视的严峻问题。目前，盐碱土约占全球陆地总面积的2500。我国分布着多种类型的

盐碱土壤，总面积约0.333亿hm2。盐碱土是一种重要的土地资源，具有重大的生产潜力。盐生植物是生长在盐渍土上的一类天

然植物区系，全世界共1 560余种，主要集中在禾本科、黎科、番杏科、蝶形花科、伞形科、大戟科、十字花科、莎草科、棕桐科、玄参

科、石竹科中。我国的盐生植物有400多种，分属于66科、199属，约占世界盐生植物总种类的四分之一，利用前景广阔C1]

    盐生环境对植物的生长、发育、繁殖以及分布等生理生态特征有着深刻的影响。对于大多数植物来说，种子阶段是植物生活

周期中最能忍受不利环境因素的阶段，而幼苗期则是最为脆弱的时期[[21。因此，植物种子在萌发和幼苗生长对盐生环境的适应

能力是决定盐生植物种群分布的关键因素。研究盐生植物种子萌发的生理生态特性对濒危盐生植物种质资源的保护、受损生态

系统的恢复以及盐生资源植物的开发利用具有至关重要的意义。国内关于盐生植物结构、生理等方面的研究已有许多报

道[3̂  8]，而对其种子耐盐性以及生理生态学的研究则较少。本文从渗透效应、离子效应以及温度和盐度的相互作用三个方面叙

述了盐分对植物种子萌发及幼苗生长的影响，并从种子萌发时的高耐盐性、种子休眠、多态性、土壤种子库、特异的萌发时空特

性以及繁殖策略等几个方面论述了盐生植物种子在萌发对盐生环境的适应对策，旨在为盐生植物的开发利用、资源保护和进一

步发展起到理论性、基础性的指导作用。

1 盐分对种子萌发的影响机制

    盐分对种子萌发的影响一般归结为渗透效应与离子效应[9, 10]。种子耐盐性的实质是种子萌发过程中对盐分造成的渗透与

离子效应的综合适应，而生态因子(如盐分类型和温度等)则通过改变盐溶液渗透效应与离子效应的大小来影响种子耐盐

性「“二。

LI 渗透效应

    渗透效应是土壤盐溶液对种子最基本的作用，即盐分降低了溶液渗透势而对种子产生的影响。土壤盐度的增加，使土壤溶

液的水势降低，而种子内相对较高的水势便抑制了种子吸水甚至迫使种子失水。充足的水分是种子萌发的三大必备条件之一，
                                                                                              电

盐生环境中种子的缺水状态必然抑制其萌发。溶液渗透势主要与溶液浓度有关，但相同浓度的不同溶液，渗透势也有较大差

异[[12[。阎顺国和沈禹颖的研究表明，溶液渗透势对种子耐盐性有直接的显著影响，而溶液类型与浓度对种子耐盐性没有直接影

响，它们通过影响溶液渗透势产生间接作用。许多盐生植物的种子在春季和多雨以及低潜在蒸发量的季节萌发，正是由于降雨

或低蒸发量使土壤溶液的盐度降低，水势升高，因而促进了萌发。土壤溶液中盐度的降低(水势的提高)是萌发成功的关键因

素E13]。低水势条件下种子对土壤渗透势降低的快速应答是一种重要的适应机制，它可确保高盐环境中未萌发的种子在降水期

暂时的胁迫解除时萌发[14]

L2 离子效应

    离子效应即土壤溶液中盐离子对种子萌发的影响[[9.10]。离子一方面渗人种子，使其内部渗透势降低，加速吸水而促进萌发;

另一方面则造成直接的毒性，抑制萌发，‘〕。一般来说，低盐浓度下种子的萌发与无盐条件下的情况差别不大[[14]，随着盐溶液浓

度的升高，萌发过程逐渐受抑制，但多数植物的种子在转人淡水中后能够恢复活力，其累积萌发率甚至加大[15-18]。这一现象表

明，在高盐溶液中，是盐溶液的低水势(渗透效应)阻抑了种子萌发，而渗入种子中的离子在种子转至蒸馏水中时又使其内部渗

透势相对降低(离子效应)，因而促进种子吸水，加速种子萌发。若盐溶液浓度过高，超过种子耐受F.限，或盐离子本身对种子有

毒害作用，则可能造成永久性的毒害，使种子完全丧失活力。耐盐性因种而异，有些植物的种子从高盐溶液转至蒸馏水中后萌发

恢复很快，萌发率甚至比蒸馏水对照中的更高。如Allenrolfea occidentalis(属黎科)的种子在从高盐溶液转入蒸馏水中时萌发恢

复很快，恢复率为85% -̂1000015,。梭梭(Haloxylon ammodendron)种子在低盐溶液(0. 2mo1/L)中浸泡后萌发恢复率较低(约

20% )，而高盐((0. 80̂=1. 40mo1/I.)浸种后恢复率显著较高(约560o户s]。  Salicornia rubra(属黎科)的种子在从高盐溶液中转至

蒸馏水中后萌发恢复率很高，表明高浓度的NaCl并不永久地抑制萌发)二。但在另外一些植物中，高盐却造成了永久性的萌发

抑制。如Zygophyllum simplex(属羡黎科)的种子转人蒸馏水中时几无萌发恢复[[18'。  Halogeton glomeratus(属黎科)的种子在经

低盐浸种后萌发恢复率很高((45 % -8500)，而高盐处理则会造成永久的萌发抑制(恢复率。1 800户9]
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1.3 温度与盐度的交互作用

    温度与盐度共同作用控制种子萌发。盐生环境中不同的温度体系对种子萌发有着不同的影响。最适温度下，种子萌发的耐

盐性最强;而在高温或低温阂限时，盐度对种子萌发的抑制作用最为显著〔20]。低盐浓度下，种子萌发耐盐性随温度的升高而增

强，但高盐环境可能造成永久的萌发抑制，无论在何种温度体系下萌发都不会进行或恢复。昼夜变温可明显促进一些盐生植物

的种子萌发，恒温条件则较差[15,18,2，一’‘〕。盐生植物非休眠种子萌发的最适温度变幅为5'C (Salicornia bigelovii，属黎科)~35

(昼)/25(夜)C (Limonium vulgare，属白花丹科;Salicornia europaea，属黎科)，平均最适温度21'C ["]. Khan报道，在所有研究

过的Great Basin desert(大盆地沙漠)的盐生植物中，各种变温均引起植物种子萌发的调整，较高温度下种子萌发率及萌发速率

都有提高。Triglochin maritime(属水麦冬科)种子的吸涨萌发明显受温度影响，低温不但会使低盐环境中的萌发推迟，也可抑制

高盐条件下的萌发过程[2470  20/30̀C变温下，Urochondra setulosa属禾本科)种子的萌发率、萌发速率以及萌发恢复率最高，500

mmol/L NaCl溶液中仍有种子萌发;但10/20̀C时，萌发及其恢复率最低，极限盐度仅为300 mmol/L[ae70

    温度是决定种子萌发的主要条件之一，是影响盐胁迫下种子发芽的最重要的生态条件。温度可以影响到决定种子萌发的一

系列过程，如:膜透性、膜结合蛋白的活力以及水解酶的活性等[277。适宜的温度能加速种子吸水，还能促进种子内的物质代

谢[[287。盐生植物的种子有在高盐环境中保存活力并在胁迫降低时恢复萌发的能力:低温下的恢复较低而温暖条件下较高;各种

温度下过高盐度均抑制种子活力恢复;转移至蒸馏水中的未萌发种子的活力恢复率因植物物种和温度的不同而不同[29,307

    至于是渗透作用还是离子毒害效应抑制了种子萌发及幼苗的生长并没有一致结论，因植物物种和盐分类型而异。与PEG

(聚乙二醇)不同的是，除非有一个活跃的代谢泵阻止离子积累,NaCl可以轻易通过细胞膜进入种子细胞。研究表明，胞质NaCl

可能导致特异离子累积的毒性效应，或降低其它必要营养元素进人细胞的可能性，’一‘37 o Ungar报道，在几种盐生植物中无机离

子对萌发的抑制作用并不比甘露醇和PEG大，说明在盐溶液中种子主要受渗透胁迫的影响而非特异离子毒害作用[[97。但高盐

度下根生长减少的研究报道，如首楷 (Medicago sativa户‘〕，则表明NaCl同时具有渗透作用和离子效应。不同盐度下，NaCI对

Atiplex prostrata(属黎科)和Atiplex patula(属黎科)种子吸水的抑制作用都比等渗的PEG溶液大〔“〕。Younis和Hatata报道

甘露醇预处理不会永久性地抑制萌发，而镁盐和钾盐则相反[se7 e Redmann发现Na2SO‘和MgCl2的毒性比等渗的NaCl溶液大

得多[357。另外，允许萌发的盐度水平是否也适宜幼苗的存活与生长是一个值得关注的问题，盐离子对种子和幼苗的毒害作用并

不完全一致[[377。多数盐生植物中，绝大部分幼苗可以在盐生环境中继续进行胚根的伸长，完成萌发[14,38,39]。但也有例外，如

Kalidium caspicum(属黎科)) [377。许多研究表明，盐分对植物组织的毒害作用归因于阳离子对质膜表面结合Cat+的置换以及随

后发生的膜整合性和透性的修复[[40̂  42]，所以，土壤溶液中Cat+与其它阳离子的比例是决定盐生植物地理分布的重要因素[437

    人们也观察到了盐度对植物生长的生理生化效应，NaCl可能对在种子萌发中起关键作用的一些酶的活动有抑制作用。

Flowers, Cavalieri和Huang的研究表明苹果酸脱氢酶和葡糖一6磷酸脱氢酶会受到盐度的影响[44.451。植物细胞中的高离子含量

会引起蛋白质水合作用和沉淀作用的变化，因而抑制酶的活力[311盐度还可以减少胞内RNA的含量，这可能是胞质RNA酶活

力增强所致，也可能是由于同时削弱了DNA的合成[317 o Kulieva等报道NaCl盐度会引发细胞核染色体多倍化并且可以干扰有

丝分裂，如引起玉米(Zea mays), Hordetcm二“gare(属禾本科)和Salicornia europaea(属黎科)根细胞核及核仁形态和细胞化学

的变化，或在更极端盐度下导致细胞的立即死亡[4a[ o Strogonov和Kulieva等人报道1%的NaCl (-0. 7 MPa)盐度会引起豌豆

和Crepis(属菊科)组织细胞核内染色体多倍化[34.481。大多数资料都将核增大与恒定的DNA含量、细胞核蛋白质的增加或核内

容物水化作用的变化相联系「141

2 盐生植物种子萌发对环境的适应对策

    在植物的生活史中，种子阶段是对极端环境耐受性最高的时期，而萌发后的幼苗阶段则是最脆弱的时期[21。盐生植物在长

期的进化过程中形成了多样的萌发特性和生存机制来适应多变的胁迫环境。它们具有特殊的种子传播及萌发策略，确保植物在

合适的时间和地点下进行种子的萌发与幼苗的建成。

2.1 萌发时较高的耐盐性

    盐生植物因其高耐盐性而区别于甜土植物，它们最大的特点就是对盐渍生境有较强的适应能力，能够在盐渍环境中正常生

长并完成生活史，而非盐生植物则不能[47[

    盐生植物的种子与甜土植物的种子对盐分胁迫的反应不同。尽管盐分会抑制盐生植物的种子萌发，但与不抗盐植物相比，

它们的种子具有如下特征:(1)可在较高盐度下萌发;(2)在极端高盐度或渗透胁迫下仍能保持活力并在周围介质水势升高时继

续萌发;227。各种盐生植物的种子对盐度的耐受阑限不同，相同盐浓度下的萌发率也不同22.48火表1[221)。如S. bigelovii种子可以

在856 mmol/L NaCl溶液中萌发〔09[,Suaeda maritime(属黎科)种子能够在海水中萌发「"',S. rubra和H. glomeratus的种子

甚至在1000 mmol/L NaCl溶液中仍有萌发「17.191。但Salicornia pacifica var. uathensis(属黎科)的种子在856 mmol/L NaCl溶

液中的萌发率仅为3W"7 ,A. occidentals:的种子在800 mmol/L以上NaCl溶液中没有萌发[Us1。事实上，从盐溶液转至淡水中
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时，许多盐生植物的种子恢复甚至加速萌发，萌发率也大为提高。许多植物的种子在一0.75~一2.25 MPa NaCI

发，当转人蒸馏水中时萌发很好〔52-571。而对两种滨黎属植物的种子，渗透预处理对其萌发具有明显的刺激效应，

水中后2d内萌发率可达到90 0 o [14[ o

溶液中不能萌

种子转入蒸馏

表 1

Table 1
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Species

The effect of NaCl salinity on

NaCl浓度对盐生植物种子萌发的影响[221

seed germination of species of halophytes (percentage of seed germination) [211

NaCl浓度Concerntration ( 0 o )

0.0              1.0                3.0              5.0

参考文献
Reference

4.0

 
 
 
 
 
 

:
哎
J

八
曰

菇
斗

巴
刁

Ungar,1968

WorkmanandWest,1967

0

0

0

0

0

0

.0

0

0

0

0

0

.0

0.

0.

0.

0.

0.

以

-

12

一

2.

2.

以

-

0.

一

1.

29

n
户

n
︺

 
 
 
 
 
 

:

只

︶

﹃了

1

一匕

Ungar,1974b

Ungar,1967b

Partridge and Wilson, 1987

Rivers and Weber,1971

Joshiand Lyengar,1982

Ungar,1979

Khan and Weber,1986

八
们

只
U

 
 
 
 
 
 

:

巴
J

口
’J

八乙

1

16.0

63. 0

8.0

8.0

7.0 Ungar

Ungar

,1984a

 
 
 
 

…

…

月
寸

，
.

4

Q
曰

0

户n

几
J

勺八

0
口

4

八6

u
口

Atripl, r patula                    97. 0

Atriph r triangularis               82. 0

Bacch,n is salicina                 31.0

Eurotia lanata                      100.0

Hordeum jubatum                     100.0

八a annua                          40.8

Plantago coronopus                  94. 0

Salicornia bigelovii                51.0
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    与萌发力相比，高盐度下种子的存活力是衡量种子耐盐性的更好标准。如果种子在高盐度下丧失活力，那么它就不能适应

盐生生境。盐生植物种子在高盐环境下保持活力了并在胁迫减轻时继续萌发的能力决定了它必然是盐生环境中的优胜者。

2.2 种子休眠

    土壤高盐度、低光强和温周期等条件可能引发种子的长期休眠。休眠可以使种子长时间保存活力。许多盐生植物的种子具

有初级或次级休眠。高盐度可对大多数盐生植物的种子萌发产生渗透抑制，进而推迟萌发，直到有淡水补充、胁迫减轻时这种抑

制作用才被解除C22]

    植物在种子萌发期的耐盐性表现与发育阶段不同。这至少部分是由于耐高盐植物在种子阶段进人了由渗透胁迫引起的休

眠状态。这种适应机制在一定程度上避免了高盐对植株的毒害甚至致死作用，使盐生植物能够正常生长，顺利完成生活史[5e]

在盐生植物中有多种类型的休眠方式，这些方式决定了种子萌发的时空特性。据其起源(初级或次级)及打破休眠所需的条件可

分为固有休眠，诱导休眠以及强迫休眠等类型)二。休眠是种子对盐胁迫的一种重要的适应机制，通过休眠可提高盐生植物的存

活力及其生产量。Roberts和Neilson的实验证明，许多盐生植物的种子，如A. patula，可在土壤中保存5a而不丧失活力[60]

    少数盐生植物具有非休眠种子;除Apiaceae伞形科)中的个别种外，在盐生植物中还未发现具有形态休眠或形态生理休眠

的种子;物理休眠也仅在Convolvulaceae(旋花科),Fabaceae(豆科)、Malvaceae(锦葵科)及Tiliaceae锻树科)中的少数盐生植

物种子中有报道;大多数盐沼或盐漠植物种子的休眠方式是生理休眠,25]表2]61] ) o

    在对一些盐生植物新成熟种子的休眠研究中发现，30̂-60d的低温层积处理就可以破除其休眠，说明这些种子具有非深度

生理休眠。而且，如果干燥贮藏后经短期层积处理，种子的萌发率会很高，也进一步表明这些种子的休眠是非深度的。擦破种皮

或GA3处理引发萌发的事实是盐生植物种子具有非深度生理休眠的良好证据。以上说明种胚是生理休眠的，因而生长势较低，

但在自然界中由冷层积或温层积打破生理休眠后，胚便具有了足够的生长势来突破覆盖物。层积处理对盐生植物种子萌发的作

用规律是:凡是由冷层积打破休眠的种子，它们会在冬末或春季萌发，冷层积处理可以打破大多数盐生植物种子的生理休眠，至

少不会使它们进入次级休眠;而利用温层积来破除休眠的种子，在夏季、秋季和干早冬季都可能萌发，但冬季低温有可能使这些
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种的非休眠种子(指本不休眠或已破除休眠的种子)再度进人次级休眠[251。萌发发生的时间与大气温度和土壤盐度有关，盐渍

条件下多数盐生植物的种子萌发率随温度降低而增大，降雨可导致温带冬季生境盐度的降低。一些亚热带地区夏季雨水较多，

也可以降低土壤盐度，促使一些盐生植物种子萌发[25.611

    Ungar提出，萌发的抑制至少部分是由于盐胁迫引起的

激素平衡变化所致[[581。盐诱导休眠可能反应出盐度一激素之间

的最基本的相互作用[621。休眠调节物质可以减轻由高盐度引

起的强迫休眠，但其作用因不同的植物种而异[471。植物生长调

节剂，如GA,、生长素、乙烯以及硝酸、硫脉、壳梭菌素等对减

轻盐诱导休眠有作用[[s31

    与非盐生植物相比，休眠是盐生植物种子逃避渗透胁迫

的一种重要的适应策略，在盐度较高时暂不萌发而保存活力，

当胁迫减轻、光温条件适合时再萌发，保证了初生幼苗的良好

发育。

2.3 种子多态性

    盐沼和盐漠环境的时空变化表现为一系列的环境梯度和

不可预测的季节及年度变化[[221。微地形的变化可以引起水分

和表土盐度的显著差异[471。种子多态性是许多1年生盐生植

物对环境异质性的一种重要的适应方式。亲本植物通过对不

同环境条件的反应调节其养分分配，在一个生长季中产生多

        表2  118种盐生植物在不同生境中的休眠类型[611

Table 2    Seed dormancy types of 118 halophytes establishing in

different environments

鲜熟种子

Dormancy of freshly
matured seeds

盐沼盐漠
SM, SD

(No. of

species)

海滨、悬

崖、沙丘

(No. of

species )

海洋Sea
(No. of

species)

不休眠
Nondormant

形态休眠

Morphological

形态生理休眠

Morphophysiological

环境休眠
Environmental

生理休眠

Physiological

    SM 盐沼Salt Marshes, SD 盐漠Salt Deserts，海滨Beaches,
悬崖Cliffs，沙丘Dunes

种在大小、形状、颜色以及萌发时间上各不相同的种子。形态和大小不同的种子在1年中的不同时间萌发，为植物种群建成提供

了多种可选择的机会[58,。在Arthrocnemum(属黎科)，Atri plea属黎科),Chenopodium(属墓科),Cakile(属十字花科),Salicornia

(属黎科), Salsola属黎科),Spergularia属石竹科),Suaeda(属黎科)和Trianthema属番杏科)等盐生植物中都有种子多态性

的报道「64[

    一株植物所产生种子的大小与多种生物及非生物因素有关，植株的大小、花在花序上的位置、花距离主茎的远近、光周期以

及种间竞争等因素都会影响种子的形态和大小。一般情况下，个体较大的植株、距离主茎较近的花以及初级花序上的花朵所产

生的种子较大;在种群密度较大的地区多产生由动物携带传播的种子，而在竞争较弱的地区则多形成风播种子，如H夕pochoeris

glabra(属菊科’。但有些植物产生的多态种子也毕些因素不相关1681
    一些盐生植物的种子不但具有形态多样性，而且还有生理多态性。生长早期的胁迫环境是对在同一种群中保存大量多态种

子的一种强大的选择压力。植物在进化过程中所产生的形态及生理多态性具有重要的生态意义。各种形态的种子具有不同的休

眠时间或方式、不同的传播机制和萌发需求、不同的幼苗生长速率以及不同的竞争力。这种多样性增强了植物个体对多变时空

环境的适应能力，它们可以利用休眠时间或方式的不同来躲避由于时间引起的胁迫，利用传播机制的变化来克服空间异质性的

问题[[583。在A. prostrat。和A. patul。中，小而坚硬的黑色种子与大而软的棕色种子形成的比例相同或不同[[6,.66[，大种子的吸

水速率比小种子快100倍，且在田间条件下具有较高的萌发率[6'3 o A. prostrat“的小种子休眠较深并且可能需要冷层积处理才

能破除，而大种子休眠较弱，不需要低温处理就可以萌发[141。种子形态不同，耐盐性也不同。Khan和Ungar报道Atriplex

triangularis (A. prostrata)的大种子在早春土壤盐度低于1.5%时萌发，而小种子对盐胁迫的反应要敏感得多["3 . Carter和

Ungar的研究显示，无论在实验室还是田间条件下，A. prostrata和S. europaea的小种子的萌发率分别在50%和75%以上，而

其大种子的萌发率则都在90%以上;两个种的小种子都具有初级休眠，都是需光种子，而A. prostrata的大种子在12月到翌年

3月间一直处于非休眠状态，S. europaea的大种子则完全不休眠;两种植物的小种子都更有可能形成持久的种子库[637。在

Suaeda moquinii(属黎科)中，棕色种子在1000 mmol/L NaCl中仍有30%的萌发率，而黑色种子在600 mmol/L NaCl中的萌发

率只有8%。黑色种子在5-150C低温下20d的萌发恢复率是82%^100%，且随温度升高而下降，但棕色种子在各种温度下的

恢复率约为59%一9700̀6'10

    植物在不同时间内产生不同形态的种子，各种形态的种子所占的比例也不同。这种多态性使各型种子具有不同的生理机制

及生态适应方式，为萌发提供了多种可选择的时空机遇，避免了一次危机中一个物种的当地灭绝。

2.4 土壤种子库
    土壤种子库是盐生植物的一个重要的基因信息储存库，种子库在决定盐生植物的时空分布上起着重要的作用。当环境条件

不适、或胁迫超过种子萌发的耐受域限时，未萌发种子常常进人强迫休眠状态，在土壤中保存一个暂时或持久的种子库。而不耐
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盐植物的种子在盐胁迫下却不能保存活力Css[

    对1年生植物来说，持久的种子库是一种重要适应性表现。由于环境胁迫程度很高，植物面临着巨大的生存风险，所以种子

库便起到了进化过滤器的作用，决定特定条件下特定基因型种子的萌发。当胁迫增强时，种子库是植物个体增加的唯一来源，使

种质基因得以保存和流传[581;胁迫减轻时，种子快速萌发，对整个群落的更新和演替产生重大的影响[701。由于生境中盐度分布

的不断变化，种子库起到了决定各年度物种发生类型的作用，也决定了盐沼和盐漠中各环境梯度下的群落物种组成[697

    Leck推断多种环境因素及种子特性影响种子库的大小和种类组成:(1)种子寿命及萌发特性;(2)浸种;(3)捕食;(4)地面

植被组成;(5)种子雨及传播;(6)湿地的年龄及其理化特征)〕。不同生境，不同的植物物种，种子库的大小不同〔表3) [69]。同一

种植物，在有些地方会形成持久的种子库，而在另一些地方并不如此;生长季节的不同时期，同种植物种子库的大小也不同;同

一地点，不同种的植物，有的在植被中的分布与其种子库密切相关，有的则不然[58]。有的群落中，地上植被和其土壤种子库有着

很高的相关性，而有的群落中相关性很小[69]。在以1年生植物占优势的群落中植被组成与种子库相关性显著，而多年生植物占

优势的群落中则不大相关，这是因为许多多年生植物可以通过克隆生长增加个体、保持种群，仅需少量的种子萌发;而一年生植

物只有有性生殖，因而种子库的保存具有重要的生态意义[E"]. Khan和Gul的研究表明美国肯塔基、巴基斯坦以及阿拉伯海滨

沿岸的盐生灌木Suaeda fruticosa(属黎科),Cressa cretica(属旋花科)、Arthrocnemum macrostachyum(属黎科)和Atriplex

gri刀ithii属黎科)的植被与其种子库有着紧密的相关性，种子库大小的变化与优势种群的变化同步[721。又如Salicornia

viginica(属黎科)植株占当地植被覆盖的96.40o，而其种子库占总种子库的92.3%，表现出极大的相关性。但另一种低地盐沼

优势植物Spartina foliosa(属禾本科)在当地几乎没有种子库。这两种植物占据着盐沼的不同层次生境，所以有着与各自萌发物

候相关的不同适应特性:[581。梭梭(H. ammodendron)的种子是短命种子，活力只能保持10个月左右，也没有土壤种子库[731

              表3 盐沼(SM)和盐遵(SD)中的种子库「69l

Table 3  Seed banks in salt marsh(SM)and salt desert (SD) communities E61[

    群落
Community

  地点
Location

        种子数

No. of seeds (No/m2)

参考文献
Reference

Salicornia-Hordeum

Atriplex prostrata

Spergularia marina

Suaeda vera

Iuncus gerardii

Tuncus roemerianus

Spartina patens

Scirpus maritimus

Atriplex grif fithii

Atriplex patula

Suaeda fruticosa

Puccinellia maritima

Phragmites australis

Distichlis spicata

Spartina patens

Arthrocnenzum indicum

Solidago semperviren

Spartina alterniflora

Suaeda maritima

Ohio. U.S. (SM) 479,200

Ohio. U.S. (SM) 108,280

California. U. S. (SM ) 83,050

Badger and Ungar, 1994

Ungar, 1984

Josselyn and Perez, 1981

Norfolk. U. K. (SM ) 20,494 and Woodell. 1993

Pori. Finland (SM ) 13,669

Ungar

Jutila,1998

Florida, U.S. (SM)
                                  .

Louisiana, U.S. (SM)

9.702 Looney and Gibson, 1995

2,920
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Utah. U.S. (SM)

Karachi, Pakistan, (SD)

Manitoba, Canada. (SM)

2,

2.

Karachi. Pakistan, (SD)

Germany (SM)

Manitoba, Canada (SM)

n
妇

n
州

n
U

5

1
1

1
1

八乃

n乃

币
斗

1
1

L
a

Utah, U.S. (SM)

Rhode Island, U. S. (SM)

Karachi, Pakistan (SM)

California, U. S. (SM)

Massachusetts, U. S. (SM)

Sussex. U. K.

42

27

Baldwin et al，1996

Smith and Kadlec, 1983

Khan, 1993

Welling et al.，1988

Khan, 1993

Bernhardtand Handke, 1992

Welling et al，1988

Smith and Kadlec, 1983

humway and Bertness, 1992

Gulzar and Khan, 1994

Lee, 1993

Hartman, 1984

Hutchings and Russell, 1989

    种子在盐胁迫下进人强迫休眠以及延长萌发期、直到盐度降低时再萌发的特性，使盐生植物的幼苗生长及发育繁殖得以在

适宜的生境下进行[69]。种子库的存在是盐生植物，特别是1年生盐生植物对胁迫环境的一种重要适应对策，它保证了胁迫严重

时遗传信息的保存以及条件好转时种群的恢复。
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2.5 特异的萌发时空特性

    种子在对温度、湿度、光照及盐度等环境条件的反应中形成了一系列特异的萌发时空特性，为成功萌发及幼苗顺利定植提

供了保证。

    温度是调节种子萌发的一个重要因子。一般情况下种子萌发的温度需求与当地的雨季相协调，其原因在于降水同时引起了

气温和土壤盐度的降低。Hordeum jubatum(属禾本科)的种子在高盐、高温或二者相互作用下都不能很好萌发，夏季种子成熟

时温度和盐度很高，二者相互作用使种子进人强迫休眠状态，新成熟的种子在秋季较低的温度和土壤盐度下不经休眠就可以顺

利萌发[203，如果秋季周围的环境条件超过了种子萌发的耐受阂限，则种子将会越冬在次年春季环境适宜时萌发[74[。梭梭(H.

ammodendron )种子的适宜萌发温度是10C，由于种子在10月成熟，此时已进人寒冷季节，所以种子不萌发，直到次年融雪期间

土壤湿度及温度都适合时才萌发[167

    种子在土壤中的位置也与其萌发密切相关。各种植物的种子对光质、光强、光周期、以及水分的需求和反应不同，因而种子

在土层中的位置也是其萌发适应性的重要体现。对光的依赖性阻碍了埋藏在土层深处的光敏感种子的萌发，这些种子在湿润沙

层深处可以经历长时间的吸涨。但土壤表层并不是种子萌发与幼苗存活的适宜生境，因为由强风导致的表土层快速千燥和相对

较低的湿度会严重影响幼苗的存活。Adair等人发现Cakile edentula(属十字花科)的种子随着在土壤中埋藏深度的增加出苗率

减少，而在4cm土层中的萌发最好[7s7

    盐沼或盐摸中种子萌发的时空特性对植物在多变胁迫环境中的定植、生长、发育以及繁殖都具有重大的决定意义[[9.761

2.6 植物的繁殖策略

    有的植物利用克隆生长来适应多变的胁迫环境，而另一些植物则采用产生大量种子的策略。对有些植物来说，无性繁殖是

进行个体补充的良好方式，而产生大量种子则是其最终策略。因为对一个植物种群而言，有性生殖比无性生殖更重要，有性生殖

过程能够产生具有新的适应特征的基因型，从而增强植物的生存和竞争能力，如Aeluropus lagopoides(禾本科))[77[。植物还可在

不同的时空环境中调节资源分配，采用不同的繁殖策略，如胁迫较严重时植物常采取r型繁殖策略，产生大量易传播、易休眠的

小种子;而在资源较丰富的情况下则利用K型繁殖策略，形成较少量易萌发的大型种子[[667

3 结语

    盐生植物以其较高的耐盐性和在盐胁迫解除后的高萌发恢复力而区别于甜土植物。盐分主要通过两种作用和两条途径对

植物种子萌发产生影响，且这种影响总是与一定的温度条件相关联。在长期的进化过程中，盐生植物的种子形成了一系列适应

盐生生境的萌发策略。多样的萌发特性和生存机制确保了盐生植物在盐渍环境中的成功定植、存活以及繁殖扩展。

    土壤盐渍化是一个世界性的生态问题，同时也是资源利用问题。在我国，盐渍土壤主要分布在滨海和西北内陆地区，严重制

约着这些地区、尤其是内陆地区的经济发展，如何改良和利用盐渍土壤已成为实施西部大开发战略中的生态恢复与重建工作的

重要内容。迫于人口的增长和环境压力，利用盐生植物开发盐溃土资源已成为人类解决资源短缺和环境恶化问题的有效途径。

与传统的水利工程改良措施相比，挖掘盐生植物的生物潜力对实现盐渍土的生物改良和经济利用具有低投人、环境可持续的优

点，“盐土农业”也因此受到日益广泛的重视。有关盐生植物生物学特性，特别是种子萌发及幼苗生长的研究将为我国广大严重

盐渍化地区土壤的改良以及植被恢复和生态重建的实践提供理论指导。
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