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云南松球果延迟开放及其植冠种子库

苏文华１，∗，崔凤涛１，赵元蛟１，周睿１，张光飞１，曹建新２

１ 云南大学生态学与地植物学研究所， 昆明　 ６５００９１

２ 云南省林业科学院， 昆明　 ６５０２０１

摘要：植物果实成熟后在植冠中宿存延迟鳞片开放释放出种子，是易火生境中植物的一种常见适应性状。 以分布于昆明西郊的

云南松为研究对象，调查了云南松植冠中保存球果的数量、鳞片开闭状况、球果年龄分布和球果内种子的萌发率，以及宿存闭合

球果鳞片开放对高温和火烧的响应。 结果显示：云南松植冠中除有当年成熟球果外，还有 １ａ 到 ７ａ 前成熟的鳞片闭合球果，以
及 １ａ 到 ８ａ 前成熟的鳞片开放球果。 宿存闭合球果中有可萌发的种子，种子的萌发率随球果宿存时间的延长而下降，宿存 ９ａ
球果中的种子平均萌发率仅为 ２．９％。 每 １００ｍ２林地的植冠中储存有大约 １０５粒有活力的种子，是近 ３ 年平均种子产量的 ２ 倍。
宿存的各年球果在宿存期间每年会有一些球果的鳞开放释放出种子，一般在成熟后的 ８ａ 内所有球果逐渐开放释放出种子。
４０℃以上的温度可诱导球果鳞片开放，球果开放时间随着烘烤温度的升高而缩短。 过火后云南松释放种子的数量约为非过火

地段年均释放种子量的 ２．６ 倍，过火地段云南松释放种子的萌发率为（６９．８ ±２２．８）％。 研究结果表明，云南松具有非严格植冠

种子库，地面火可诱导植冠中的闭合球果鳞片开放释放种子，球果在植冠中最长宿存和延迟开放的时间与种子存活的时间基本

一致；每年自然释放和过火后释放的种子都由多年成熟的种子组成；云南松球果延迟开放可能与生境易发生林火有关。
关键词： 云南松；球果；延迟开放；植冠子库；火生态
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大多数植物果实一旦成熟就从树冠上脱落或释放种子，形成种子雨掉落至地面，种子随即萌发或等待萌

发。 未萌发的种子储存在凋落物和土壤中形成土壤种子库［１］。 然而，有少数植物果实成熟后不马上释放出

种子，而是果实及成熟的种子继续储存在植冠中。 如果植冠中的果实直到下一年的果实成熟时还宿存，且未

释放出种子，就被称为植冠种子储存或延迟开放（Ｓｅｒｏｔｉｎｙ） ［２⁃３］，并形成植冠种子库［４］。
对植冠种子库的研究最早可追溯到 １９ 世纪，已开展了植冠种子库对火烧和干旱的适应，以及植冠种子库

的分类［４］、种子释放机制［５］、库内种子活力［６］、积累种子的遗传特征［７⁃８］、植冠种子库与土壤种子库关系［９⁃１０］

和植株的关系［１１］，还有延迟开放是否需要成本［１２］等方面的研究。 目前，关于植冠种子库形成的生态意义，一
般认为有以下方面：（１）在发生火后，增大种子的供应，最大程度地为下一代幼苗的产生提供种源［３］；（２）推迟

种子脱落，缓冲了种子产量的年际波动，保证植物在火烧后都能够有足够的种子产生幼苗［４］；（３）利用火烧或

降雨等调整种子释放时间，在最适宜种子萌发和幼苗建成的时机释放种子［４］；（４）保护种子，使火、动物捕食

和病菌感染霉烂等造成的种子损失量达到最小［１３］；（５）增加植物沙漠地区流动沙丘等干扰因素的适应［１４］。
具有植冠种子库的植物一般生长在两类地区：野火易发区和干旱地区［４，６，９，１５］。 在野火易发区已发现

１２００ 多种具有植冠种子库的植物［４］，在干旱区约 ４０ 余种［６，１４］。 野火易发区的延迟开放植物的果实一般可由

火或高温促进开放释放种子［５］，而干旱区植物的植冠种子库的果实则靠吸湿开裂来释放种子［６］。 火和高温

诱导的延迟开放被认为是易火生境中植物对火的主要适应性状之一［１６］。 一个地区生长的植物如具有对火的

适应性状（萌生、延迟开放和高温或烟促进种子萌发）则表明火在该区的植物进化和生态系统的维持等方面

有重要的作用［１６⁃１８］。 云南省是森林火灾高发区［１９］，其野火的历史可追溯到二叠纪晚期［２０］。 然而，这一区域

的植物进化和生态系统维持与火的关系缺乏了解。
在南半球的非洲和澳洲，延迟开放的物种主要集中在柏科、木麻黄科、山龙眼科、桃金娘科、菊科、杜鹃花

科和 Ｂｒｕｎｉａｃｅａｅ［４］。 在北半球的欧洲和北美洲，具有植冠种子库的种类主要集中在松科、柏科和杉科。 其中

松科松属植物中 ９６ 种被检测的物种中有 ２８ 种被认定为延迟开放物种［４］。 亚洲，尤其是中国分布有众多的松

科、柏科和杉科植物，但至今未有一种延迟开放树种被报道。
云南松（Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ Ｆｒａｎｃｈ）是中国西南特有的乔木植物，滇中高原也被认为是云南松的起源和分

布中心［２１］。 目前，云南松林是滇中高原最常见和分布面积最大的森林类型。 野外可观察到云南松有球果宿

存在植冠，但对宿存时间长短和宿存球果中种子活力等缺乏了解。 本文通过对未过火和发生过林火的云南松

林植冠中宿存的鳞片开放和闭合球果的野外调查，宿存球果中种子的萌发率的检测，以及温度对球果鳞片开

放的影响等的实验研究，揭示云南松植冠种子库的基本特征，探讨云南松是否是火诱导延迟开放物种。 研究

结果可扩展和加深对植冠种子库的认识，揭示云南松物种的形成与火的关系；加深对本区环境特点和干扰体

制以及进化选择压力的了解，为制定出更加合理有效的林火管理措施方案提供科学基础；还有助于进一步探

讨火在滇中高原生态系统中的作用和影响。

１　 材料和方法

１．１　 研究地概况

研究所在区域昆明市地处中国西南滇中高原中部，气候属亚热带气候，年均气温 １４℃，平均年降水量约

为 １０３５ｍｍ。 由于受西南季风影响，与中国东部的亚热带湿润气候不同，一年分为明显的干湿两季。 ５—１０ 为

雨季，１１ 月至次年 ４ 月为旱季，降水量约为 １２４ｍｍ，仅占年降水量的 １２％。 地带性植被与东部湿润常绿阔叶
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林不同，为半湿润常绿阔叶林。 目前，区内最常见的森林是半湿润常绿阔叶林被干扰破坏后形成的次生性的

云南松林。
植冠种子库研究样地设置在昆明市西郊筇竹寺附近的云南松林。 样地海拔 １９５０—２２００ｍ。 云南松平均

树高（１０．５±１．８）ｍ， 胸径（３７．２±８．４）ｃｍ，树龄为 ３５ａ 左右。 群落郁闭度为 ０．７，每样地（１００ｍ２）有云南松乔木

８—１２ 株。 乔木层伴生有少量的华山松 （ Ｐ． ａｒｍａｎｄｉｉ）， 林下常见的灌木有亮毛杜鹃 （ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｍｉｃｒｏｐｈｙｔｏｎ）、碎米花杜鹃（Ｒ． ｓｐｅｃｉｆｅｒｕｍ）、厚皮香（Ｔｅｒｎｓｔｒｏｅｍｉａ ｇｙｍｎａｎｔｈｅｒａ）和珍珠花（Ｌｙｏｎｉａ ａｖａｌｉｆｏｌｉａ）等。

过火样地位于昆明市西郊筇竹寺东南侧的云南松梳林内。 该梳林平均郁闭度为 ０．５，平均树高（７．１±１．３）
ｍ， 胸径（２６．９±６．６）ｃｍ。 ２０１０ 年 ５ 月 １５ 日这一区域发生森林火，３ｄ 后被完全扑灭。 林内草本和灌木在过火

时全面烧毁，少数云南松针叶也被烧毁。 云南松树干、枝条和球果留存，但树干和枝条后被发现逐渐干死。
２０１４ 年 ８ 月对过火地野外调查发现，草本和灌木种类已基本恢复，灌草丛中可见有高约 ３０ｃｍ 的云南松幼苗。
１．２　 非过火地植冠种子库调查

云南松球果种子发育历时 ２ａ，受精后的次年 １０ 月果实成熟［２１］。 云南松主干和侧枝的顶部每年分化生长

一次形成明显的节，球果生长在节上。 根据所在节距枝顶的节间数，可确定球果在植冠上的保存年代。
２０１０ 年 １ 月在筇竹寺附近云南松林共设置 ５ 块 １０ｍ×１０ｍ 的样地，２ 人合作以株为单位调查记录每树植

冠中各年份的开放和闭合球果的数量。 各样地每株云南松每宿存年采 ３ 个闭合球果，同一样地所有植株同一

宿存年球果合并混合带回，供球果种子数、种子萌发率和温度对球果开放时间的影响等统计和测试。
每样地各年份抽出 ３ 个球果统计种子数，１５ 个球果的平均值为各宿存年每球果的种子数。
开放球果比例为同一宿存年的球果（开放和闭合的）中闭合球果数所占百分比。
植株年种子产量为各宿存年的闭合和开放球果数乘以同年生抽样球果的平均种子数之和，样地同年植株

种子产量之和为样地年种子产量。
不同延迟开放时间球果储藏种子数量为同一宿存年的闭合球果数乘以球果平均种子数，植冠种子库种子

的储备量为调查时各年宿存闭合球果树乘球果平均种子数之合。
在调查时，当年成熟球果没有释放种子；宿存 １ａ 球果释放种子数为宿存 １ａ 开放球果数乘以宿存 １ａ 球果

平均种子数；宿存 ２ａ 球果释放数为同年开放球果减总球果数乘宿存 １ａ 开放球果比例，再乘以宿存 ２ａ 球果平

均种子数；以此类推计算宿存 ３—７ａ 球果的释放数；宿存 ８ａ 和 ９ａ 没有种子释放。
植冠中各宿存年有效种子数量为种子总数乘以相同宿存时间的平均种子萌发率。

１．３　 过火后植冠种子库调查

２０１０ 年 ５ 月 ２７ 日，即在火烧后第 １０ 天，在没有出现林冠火的过火地段设置了 ３ 块 １０ｍ×１０ｍ 样地，调查

记录残存在每树枝条上的各年份的开放和闭合球果的数量，收集地表新掉落种子进行萌发实验。
同日在距离过火地约 １０—５０ｍ 处未过火地段也设置了 ３ 块 １０ｍ×１０ｍ 样地，按前述的方法进行植冠种子

库调查。
１．４　 延迟开放球果种子活力采样与萌发率测定

每个样地每个年份采集 ５ 个闭合球果，在样地外收集宿存 ８ａ 和 ９ａ 的闭合球果。 闭合球果在 ４０℃烘箱中

烘至球果鳞片全面开放，统计每个球果中种子数量后，同一宿存年的所有球果种子混合在一起进行萌发实验。
萌发实验采用培养瓶滤纸法，每瓶 ２０ 粒种子，每个宿存年 ５ 的重复，培养箱内 ２５℃恒温和 １２ 小时光照培养。
胚根突破种皮 ２ｍｍ 为萌发判定标准。

种子萌发率为萌发种子数量除以实验种子数。
１．５　 不同烘烤温度下延迟开放球果鳞片开放时间的测定

每个样地每个宿存年份采集 １０ 个闭合球果混合后，每一宿存年随机选出 ３０ 个球果分为 ３ 组，分别放入

４０℃、６０℃和 １００℃的烘箱中观察记录每个球果 ２ ／ ３ 鳞片开放时需要的烘烤时间。
１．６　 数据分析

样地植冠中不同宿存年间开放球果数目、闭合球果数目、种子数量、种子的萌发率和开放球果百分率的差
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异显著性，以及相同宿存年过火地与未过火地植冠中开放球果比例、同一烘烤温度不同宿存年球果鳞片开放

时间和相同宿存时间球果不同温度开放时间的差异显著性检验用 Ｆ 检验， 近 ３ 年平均种子产量与植冠种子

库种子数量的差异显著性检验用 ｔ 检验。 植冠球果中的所有种子和有活力种子积累数与延迟开放年数间以

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数进行相关分析。 差异性检验和相关分析都利用 ＳＰＳＳ １３．０．进行。

２　 结果与分析

图 １　 云南松植冠中闭合球果与开放球果数量年际变化

　 Ｆｉｇ．１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｌｏｓｅｄ ａｎｄ ｏｐｅｎ ｃｏｎｅｓ ｉｎ ｃａｎｏｐｙ ｓｅｅｄ ｂａｎｋ ｏｆ

Ｐ． ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

不同字母表示同一宿存年闭合与开放球果数量有极显著性差异

（Ｐ＜０．０１）；图中数据为平均数±标准差（ｎ＝ ５）

２．１　 云南松植冠中闭合球果与开放球果的年龄结构

云南松种子成熟需要 ２ａ，球果和种子成熟后会宿

存在植冠中。 在所调查的 ５ 个样地间云南松球果宿存

时间有所不同，宿存最长可达 ９ａ，短的仅为 ５ａ。 植冠宿

存的球果有 ２ 种状态，鳞片张开种子已释放的和鳞片闭

合保存种子的。 当年成熟球果全部闭合，随着宿存年份

的增加，闭合球果的比例逐年下降。 宿存 １ａ 的有部分

球果开放，宿存 ２ａ 的闭合球果与开放球果的数量接近，
宿存 ４ａ 开放球果数超过闭合球果数，宿存 ８ａ 和 ９ａ 的

球果中没有保持闭合状态的（图 １）。 在本研究实验样

地内的云南松中未发现有球果能宿存 ９ａ 以上的。 调查

样地内云南松植冠所有的宿存球果中有（５０．４±２１．１）％
为闭合球果。
２．２　 植冠中不同宿存年球果种子的萌发率

１０ 月份，当年成熟球果中的种子常规条件下萌发率不高，在植冠宿存 １ａ 年的种子萌发率最高，随后随着

宿存年份的增加种子萌发率呈现阶段性下降的趋势（图 ２）。 宿存 ２ 年以内平均萌发率可达 ９０％以上，显著高

于其他各个年份（Ｆ＝ ７５．１２２，Ｐ＜０．００１），宿存 ３ 至 ６ａ 种子的萌发率有下降的趋势，年际间差异不显著，平均萌

发率为 ７３．９％。 球果宿存 ６ａ 后种子的萌发率急剧降低，宿存 ７ａ 的种子的萌发率仅为 ４０．２％。 宿存 ７ａ 后有些

球果的种子完全丧失活性，宿存 ８ａ 还有活种子的球果的种子萌发率在 １０％以下，宿存 ９ａ 的球果中种子萌发

率最高不超过 ５％。
２．３　 植冠种子库内有活力种子的积累与释放

由于球果延迟开放宿存，不同年份成熟的种子积累于植冠种子库（图 ３）。 由于 ５ 个样地植冠种子数量差

异较大，延迟开放积累的种子数与当年种子产量没有显著差异（Ｆ＝ １．２５，Ｐ ＝ ０．３０６）（图 ３）。 但植冠宿存球果

中有活力种子数与延迟开放年数都呈现显著的正相关（Ｒ ＝ ０．３９４，Ｐ ＝ ０．０１４）。 随延迟开放年增加，植冠中储

藏的有活力种子的数量都有增多的趋势。 当年成熟有活力的种子仅占植冠中有活力种子的 １９％，成熟延迟

１ａ 开放的球果积累在植冠中的有活力种子数约是当年成熟有活力种子的 ２．９ 倍。 延迟开放 １—４ａ 的球果对

种子积累的贡献较大，占植冠种子库的 ９８％。 ５ 个样地云南松植冠种子库规模在平均每 １００ｍ２ 储存种子

１１９７３０ 粒，其中有活力的种子 １０５０１９ 粒，是调查年种子产量（２４８２０ 粒）的约 ４ 倍，是近 ３ 年种子年均产量

（４６２３１ 粒）的约 ２ 倍（图 ４）。
在没有发生过林火的云南松林，除当年成熟球果外，１ａ 以前成熟的球果中有的闭合球果，也有开放球果。

开放球果的比例随宿存年增加而升高（图 ５）。 植冠宿存 １ａ 的球果中，有 １６．６％的球果开放；宿存 ５ａ 球果中开

放的已占 ９０％；宿存 ８ 年球果全部开放。 １ 年以前成熟的宿存球果 １ 月起就会有球果开放释放种子，４ 月和 ５
月是释放种子的高峰期。 每年不同年份成熟的延迟开放球果中，都会有一些球果开放释放种子。 同年成熟的

宿存球果在 ８ 年内逐渐开放释放出种子。 调查当年每 １００ｍ２释放种子约（３１４９１±２４６６１）粒，高于当年种子产

量（２４８２０±１６３７３）粒，但低于近 ３ 年种子年均种子产量（４６２３１±３３１５０）粒。
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　 图 ２　 云南松植冠种子库中不同宿存时间闭合球果中的种子萌发

率的比较

Ｆｉｇ．２ 　 Ｃｏｍｐａｒｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｓｅｅｄｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｒｏｔｉｎｙ

ｔｉｍｅ ｉｎ ｔｈｅ ｃａｎｏｐｙ ｓｅｅｄ ｂａｎｋ ｏｆ Ｐ． ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

不同字母表示不同宿存时间的闭合球果中种子的萌发率有极显

著性差异（Ｐ＜０．０１）；图中数据为平均数±标准差（ｎ＝ ５）

图 ３　 有球果宿存云南松植冠中有活力种子积累过程

　 Ｆｉｇ．３　 Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｕｎｄ ｓｅｅｄｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃａｎｏｐｙ ｓｅｅｄ ｂａｎｋ ｏｆ

Ｐ． ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

相同字母表示不同延迟开放时间（年）样地植冠中积累的有活力

种子数量没有显著性差异（Ｐ＞０．０５）； 图中数据为平均数±标准差

（ｎ＝ ５）

　 图 ４　 云南松植冠种子库种子的储备量与近 ３ 年年均种子产量的

比较

Ｆｉｇ．４ 　 Ｃｏｍｐａｒｅ Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅ ｓｅｅｄｓ ｉｎ ｃａｎｏｐｙ

ｓｅｅｄ ｂａｎｋ （ ＣＳＢ） ｗｉｔｈ ａｎｎｕａｌ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｅｄｓ （ ＡＰＳ） ｉｎ

３ ｙｅａｒ

不同字母表示平均产量与种子库积累量间有极显著性差异（Ｐ＜

０．０１）；图中数据为平均数±标准差（ｎ＝ ５）

图 ５　 云南松植冠中各宿存时间球果中开放球果占的比例

　 Ｆｉｇ．５　 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｏｐｅｎ ｃｏｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃａｎｏｐｉｅｓ ｏｆ Ｐ． ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｔａｉｎｅｄ ｔｉｍｅ

不同字母表示有极显著性差异（Ｐ＜０．０１）。 图中数据为平均数±标

准差（ｎ＝ ５）

２．４　 过火与非过火地段云南松球果开放及种子释放的比较

火烧对云南松植冠种子库球果释放种子有促进作用，森林地面过火后宿存球果大量开放（图 ６）。 宿存约

半年的球果有大约 ８０％开放，宿存 １ 年以上的球果几乎全部开放释放出种子。 地面火烧后植冠种子库每

１００ｍ２释放种子约 ８１６９０ 粒，是未火烧样地释放种子数量的约 ２．６ 倍。 过火地段云南松释放种子的萌发率为

（６９．８±２２．７５）％。
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２．５　 温度对球果鳞片开放的影响

云南松当年成熟球果在 ４０℃下需烘烤约 １７６０ｍｉｎ 后开放。 当温度提高至 ６０℃时，球果开放的时间减少

到了约 ４００ｍｉｎ。 烘烤温度升至 １００℃时，开放的时间已经减少至约 ５０ｍｉｎ（图 ７）。 相对于当年成熟球果，宿存

时间延长相同高温烘烤球果开放的时间缩短。 宿存 １ａ 和 ２ａ 的云南松球果在 ４０℃下烘烤时，其开放时间为

４６６ｍｉｎ 和 ５４ｍｉｎ。 ６０℃的开放时间分别降至约 ３０ｍｉｎ 和 ２６ｍｉｎ；当烘烤温度升至 １００℃时，开放时间约 ２２ ｍｉｎ
和 １０ｍｉｎ。

　 图 ６　 火烧与未火烧样地云南松植冠种子库不同年龄开放球果比

例的比较

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｏｐｅｎ ｃｏｎｅｓ Ｃｏｍｐａｒｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｏｓｔ⁃ｆｉｒｅ

ａｎｄ ｎｏｎｅ⁃ｆｉｒｅ ｐｌｏｔｓ

不同字母表示同一宿存年有火烧与未火烧样地开放球果比例极

显著性差异（Ｐ＜０．０１）；图中数据为平均数±标准差（ｎ＝ ３）

图 ７　 烘烤温度与球果开放时间的关系

　 Ｆｉｇ．７　 Ｃｏｎｅ⁃ｏｐｅｎｉｎｇ ｔｉｍｅ ｏｆ ｃｏｎｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｓｅｒｏｔｉｎｙ ｔｉｍｅ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

不同小写字母表示相同温度不同宿存时间球果开放有显著性差

异（Ｐ＜０．０５），不同大写字母表示相同宿存时间球果不同温度开放

时间有显著性差异（Ｐ＜０．０５）； 图中数据为平均数±标准差（ ｎ ＝

１０）

３　 讨论

云南松球果成熟后不马上脱落，而宿存在植冠且保持闭合不释放出种子。 研究的样地中，除当年成熟球

果外，植冠中有 １—８ 年前成熟保持闭合的宿存球果（图 １），其中储存的大多数种子都具有活力（图 ２）。 云南

松球果延迟释放种子的这些特征与澳洲和地中海延迟开放物种的基本一致［５，２２］。 根据植冠种子库的定

义［４，２３］，可以认为云南松具有植冠种子库，云南松是延迟开放物种。 结合之前在欧洲、非洲、美洲和澳洲都已

发现有延迟开放物种［４］，云南松具有植冠种子库表明，延迟开放物种在全球范围都有分布。
根据种子的脱落过程，植冠种子库被分为严格植冠（ ｓｔｒｏｎｇｌｙ ｓｅｒｏｔｉｎｏｕｓ）和非严格植冠种子库（ｗｅａｋｌｙ

ｓｅｒｏｔｉｎｏｕｓ） ［４］。 一些延迟开放植物只有发生火烧时才能释放种子，属于严格植冠种子库［４，１１］。 而有些延迟开

放植物在非林火发生期间会有一些种子被释放，其植冠种子库属于非严格植冠种子库［３］。 在没有发生过林

火的地段，云南松植冠宿存的球果中有一些是鳞片开放的球果，其中的种子已被释放。 而且，随宿存年代增

加，植冠中同一年成熟的宿存球果中开放的逐渐增加。 这表明在不发生火期间，与其它具有非严格植冠种子

库的物种一样［５］，云南松的植冠种子库也会逐渐将宿存时间长的球果中的种子释放，云南松植冠种子库属于

非严格植冠种子库。 非严格植冠种子库的成因和适应意义目前还不太清楚［１２］，有学者认为非严格植冠种子

库有利于在不发生火时也可更新［１２，２４］。 云南松是滇中地区森林演替的先锋树种［２１］，这一地区除火干扰以外

还有其他干扰，如干旱和滑坡等。 也就是说在不发生林火期间，对云南松也有种子更新的需要。 非严格植冠

种子库有利于云南松维护分布优势，成为最常见的森林。
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延迟开放时间在种间和种内会有不同和差异［２５］，延迟开放时间被认为主要是受生境火发生频度和强度

以及种子寿命的影响［８，２６⁃２７］。 研究发现，云南松植冠种子库中储存 ７ａ 以内的种子的萌发率随球果宿存时间

增加而逐渐下降，但超过 ７ａ 后种子萌发率急剧下降，宿存 ８ａ 以上的球果的种子基本都已没有萌发能力。 在

云南松林中没有发现宿存超过 ９ａ 的球果，球果最长延迟开放时间与球果中种子的寿命呈现一致性。
多数延迟开放植物被认为是对周期性火烧的适应［４，１６，２３，２８］，火烧的高温可诱导球果鳞片开放释放种子

（图 ７）。 易火生境中有的植物的种子还有热冲击现象，即萌发前 ４０—７０℃以上的高温短时刺激可提高萌发

率［１６，２５，２９］。 云南松球果在高温烘烤和发生林下地表火都可诱导球果鳞片开放释放种子（图 ６ 和图 ７），而且种

子萌发前 ６０℃高温处理后也可提高萌发率［３０］。 这与澳洲和地中海易火生境的延迟开放物种的表现基本一

致［２２］，延迟开放已被认为是松属典型的对火干扰适应的性状［２５，２９］。 云南松球果的延迟开放也是对生境周期

性火烧的适应。
在北半球已发现的延迟开放物种中，松属的种类较为常见［４］。 中国是世界松科植物的分布中心之一，有

２２ 种松属植物［３１］，目前只有云南松确认是延迟开放物种。 已发现的延迟开放物种基本分布于地中海气候类

型的“易火生物气候”（Ｆｉｒｅ ｂｉｏｃｌｉｍａｔｅ）生态系统中［３２⁃３４］。 由于受西南季风的影响，滇中高原的气候与中国东

部的湿润气候不同，而与地中海地区的“易火生物气候”的气候特征相似。 全年分为明显的干湿两季，最高气

温多出现的干季的末期，地表极为干燥，易发生山火。 滇中高原是森林火灾高发区［２０，３５］，其林火的历史可追

溯到 ２．５ 亿年前的二叠纪晚期［２０］。 这时期也正是松树等裸子植物兴起的时期［３６］。 作为以滇中高原为起源和

分布中心的物种［２１］，云南松的植冠种子库以及高温促进种子萌发［３０］ 等火适应性状表明，火可能在远古和现

代都是滇中高原生态系统的重要干扰因素，一方面成为植物进化选择压力［１８，３７⁃３８］，另一方面也可能影响着生

态系统的结构和过程［２５，３７⁃３９］；中国松属物种的进化也与火有关，火在整个松属的进化与分化有重要的作用和

影响［２５］，滇中高原生态系统有可能是火成生态系统。
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