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摘要：云南蓝果树为中国特有极度濒危一级保护植物，为探讨云南蓝果树濒危机理并进行有效保护，通过野外原位

实验和室内受控实验相结合的方法，研究云南蓝果树对种子萌发及幼苗生长是否有自毒效应。结果表明：野外条件

下，云南蓝果树的种子萌发受野外枯枝落叶和自身种皮的显著抑制；室内受控实验发现，云南蓝果树的根、茎、叶和

种皮浸提液对种子萌发都有不同程度的显著抑制作用，其中，根的抑制作用最强（８０．９０％），种皮的抑制作用最弱
（１３．５９％），而且云南蓝果树的根、茎、叶浸提液和根际土壤对幼苗生长（株高、叶片数和生物量）也表现出显著的抑
制作用。
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云南蓝果树（ＮｙｓｓａｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓＷ．Ｃ．Ｙｉｎ）为蓝
果树科（Ｎｙｓｓａｃｅａｅ）蓝果树属 （ＮｙｓｓａＧｒｏｎｏｖｅｘ
Ｌｉｎｎ．）植物，落叶大乔木，国级Ⅰ级重点保护野生植

物，云南特有种和极危种［１］。在云南蓝果树野生资

源调查过程中发现，云南蓝果树极度濒危，仅在云南

南部西双版纳州景洪市发现２个天然种群，共８株。
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连续３ａ调查均发现林下有种子散落，但无幼苗［１］。

可见，天然种群中云南蓝果树的种子萌发和幼苗生

长出现了严重问题，导致其天然更新困难，种群数量

已低于稳定存活界限，濒临灭绝，属于典型的极小种

群物种和极度濒危物种；但迄今为止，对云南蓝果树

濒危机制的研究甚少，仅见于系统分类、形态修订及

种子萌发特性等方面的研究［２－３］。种子萌发和幼苗

生长被认为是森林成功更新的重要阶段，是植物种

群动力学研究的主要瓶颈［４－５］。种子萌发和幼苗生

长一般受光照［６－７］、营养、水分和捕食等生态因子和

同一群落物种间相互作用的影响［８］。化感作用被认

为是调节植物种内（自毒作用）或种间作用的重要

方式［９］，其中，自毒作用是指植物因无益代谢物的过

度积累而自身受抑制的现象［１０］，通常会抑制自身种

子萌发和幼苗生长，限制后代繁衍［１１］。已有研究证

实，种内自毒作用是影响针叶林天然更新成败的关

键因素，它限制了自身幼苗的生长，对其林分更新有

一定的阻碍作用［１２－１３］。濒危植物云南蓝果树是否

存在自毒作用？天然更新困难是否与自毒效应有

关？目前为止未见报道。本研究通过野外原位实验

和室内受控实验相结合的方法，研究云南蓝果树对

种子萌发和幼苗生长是否有自毒效应，并初步探讨

自毒效应在云南蓝果树种群天然更新困难中的

作用。

１　材料和方法
１．１　野外条件下云南蓝果树种子的萌发浸提试验

试验采用随机区组裂区设计，根据云南蓝果树

野外资源分布调查结果，在研究区域中的天然林内

寻找到３株结有果实的云南蓝果树，以目标植株为
中心，５ ８ｍ为半径画圆（试验小区与树干保持一
定距离，且试验小区落入树冠投影为准），将圆按

１２０°平均分为３等份，在每１／３等分的裂区里随机
布置４个１ｍ×１ｍ的小区，共有３（植株）×３（等
分）×４（小区）＝３６个小区。
４个１ｍ×１ｍ小区分别设置４种处理：（１）自

然状态下，不做任何处理（ＣＫ）；（２）除去枯枝落叶
层，种子不作处理（Ｔ１）；（３）保存枯枝落叶层，种子
经过去除外种皮的洗涤处理（Ｔ２）；（４）除去枯枝落
叶层，种子经过去除外种皮的洗涤处理（Ｔ３）。于试
验小区上方２ｍ处分别用网遮盖，以防日后云南蓝
果树果实落入影响试验结果，挂上记录牌。Ｔ１ Ｔ３
处理中，每个小区内撒播１００粒云南蓝果树种子，每

隔１周记录种子萌发情况，直至数据没有发生显著
变化。

１．２　云南蓝果树根、茎、叶、种皮浸提液的制备及对
种子萌发和幼苗生长影响的试验

１．２．１　浸提液的制备　从野外自然生长状态下的
云南蓝果树自然种群植株周围取样，将其根、茎、叶、

种皮分开，用蒸馏水清洗干净后用吸水纸吸干表面，

６５℃恒温烘干，粉碎。分别称取５０ｇ加入１０００ｍＬ
蒸馏水（１∶２０），黑暗条件下室温浸泡２４ｈ，过滤后的
虑液即为浸提液。

１．２．２　浸提液对种子萌发影响的试验　将根、茎、
叶、种皮浸提液加入到培养皿中（直径为９ｃｍ），每
处理６个重复。云南蓝果树种子的播种密度为每培
养皿３０粒。试验在人工智能气候箱（宁波海曙赛福
实验仪器厂）中进行，光照１６ｈ，黑暗８ｈ，温度２５℃
±１℃，湿度９０％±０８％。云南蓝果树种子在播种
前分别用体积分数为１０％的Ｈ２Ｏ２表面消毒２ｍｉｎ，
然后用无菌水冲洗５ ６次。将表面已消毒的云南
蓝果树种子接种至铺有滤纸的培养皿内，每培养皿

加入１０ｍＬ的浸提液，对照组（ＣＫ）加１０ｍＬ蒸馏
水。定期加蒸馏水，以保证培养皿内湿润。

１．２．３　浸提液对幼苗生长影响的试验　在次氯酸
钠（ＮａＣｌＯ）中浸泡细砂（直径０．４５ １ｍｍ）２４ｈ，用
纯净水洗净后１２０℃ 烘８ｈ，每盆（规格１１ｃｍ×８
ｃｍ）装入１０００ｇ灭菌后的细砂。分别将根、茎、叶
提取液２００ｍＬ陆续加入到盆钵中，每个处理的最终
浓度为１％。每处理６个重复，共１８盆。然后将育
苗１个月、长势均等的云南蓝果树幼苗移至盆钵中，
每盆移植幼苗 １株。所有盆钵转移到光照培养箱
中，光周期设置为１６ｈ光照与８ｈ黑暗，培养箱内温
度保持在白天３０℃±１℃，夜晚２５℃±１℃ 。培
养箱中相对湿度为８０％。每７ｄ浇１次Ｈｏａｇｌａｎｄ营
养液，维持植物正常生长。幼苗生长试验期为６个
月，试验结束后收获全部植株幼苗，记录地上部分株

高和叶片数，分地上部分和地下部分测定生物量。

１．３　云南蓝果树根际土壤中幼苗生长试验
　　试验为单因子试验，包含３种植物处理（分别是
无植物、云南蓝果树、中国蓝果树），每处理 ６个重
复，共１８个盆钵。所用盆钵与１．２．１节相同，土壤
为云南省林业科学院苗圃红壤。每个盆钵加入

１０００ｇ土。所有盆钵分 ３组：组 １种植云南蓝果
树，组２种植中国蓝果树，组３为对照（不种植任何
植物）。

３０５
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组１每盆种植１株云南蓝果树，组２每盆种植１
株中国蓝果树，所用幼苗均为１个月龄。盆钵放置
在光照培养箱内，培养箱的条件设置及管理同１．２．１
节。种植６个月后，去除植株，然后将育苗１个月长
势均等的云南蓝果树幼苗移至原先盆钵中，每盆移

植幼苗１株。所有盆钵转移到光照培养箱中，条件
设定及测定项目参照１．２．１。
１．４　测定项目与方法
１．３．１　萌发率（ＧＲ）和抑制率（ＩＲ）　种子开始萌发
后，每天测定种子的萌发数（以胚根或胚轴突破种皮

２ｍｍ为萌发标准），种子萌发以胚根突破种皮为
标准。

萌发率（ＧＲ）＝（试验终期正常萌发的种子数／
供试种子总数）×１００％。

抑制率（ＩＲ）＝（对照组种子萌发数 －处理组种
子萌发数）／对照组种子萌发数×１００％。
１．３．２　生物量　对云南蓝果树地上部分和地下部
分分别取样，洗净后放入烘箱，１１５℃杀青 ３０ｍｉｎ
后，６５℃烘４８ｈ至恒质量，测定生物量。
１．５　数据统计分析

野外原位试验采用双因素方差分析，比较去除

凋落物处理和种子经过去除种皮洗涤处理对云南蓝

果树种子萌发的影响。室内受控试验采用单因素方

差分析，比较云南蓝果树浸提液对云南蓝果树种子

萌发和幼苗的株高、叶片数和生物量主要生长参数

的影响及云南蓝果树根际土壤对幼苗生长的影响。

方差分析时，不满足方差齐性检验的数据（发芽速率

和存活率等）通过［ａｒｃｓｉｎ］或［ｌｏｇ（ｘ＋１）］转换以满
足方差分析的要求。通常采用 ＰｏｓｔｈｏｃＴｕｋｅｙ方法
检验变量的显著性，如果数据不满足参数检验的条

件，采用ＫｒｕｓｋａｌｌＷａｌｌｉｓ方法检验。５％为显著水平，
１％为极显著水平。所有的数据都通过ＳＰＳＳ１７．０软
件进行方差分析。

２　结果与分析
２．１　野外条件下云南蓝果树对种子萌发的影响
　　野外原位试验中，对照（ＣＫ，不做任何处理）云
南蓝果树种子的萌发率显著低于处理Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３（图
１，Ｐ

!

０．０５）；去除凋落物处理（Ｔ１、Ｔ３）和种子经过
去除种皮洗涤处理（Ｔ２和 Ｔ３）都显著提高了云南蓝
果树种子的萌发率（Ｐ

!

０．０５），尤其是２种处理交
互作用下（Ｔ３），云南蓝果树种子的萌发率达４５％，
显著高于对照（ＣＫ）的萌发率（７％）（Ｐ

!

０．０５）。

图１　野外原位处理对云南蓝果树种子萌发的影响

２．２　云南蓝果树根、茎、叶及种皮浸提液对种子萌
发的影响

　　由图２可看出：云南蓝果树不同器官浸提液对
种子萌发有较大影响。室内受控条件下，与对照（蒸

馏水处理）相比，云南蓝果树根、茎、叶及种皮的水浸

提液对种子萌发有显著的抑制作用（Ｐ
!

０．０５），其
中，根浸提液的抑制作用最强（８０．９０％），显著高于
种皮浸提液的抑制作用（１３．５９％），但云南蓝果树
根、茎、叶浸提液间的抑制作用差异不显著（Ｐ＞
００５）。

图２　云南蓝果树不同器官水浸提液对自身种子萌发的影响

２．３　云南蓝果树根、茎、叶浸提液对幼苗生长的
影响

　　由表１可看出：云南蓝果树根、茎、叶浸提液对
其自身幼苗株高、叶片总数和生物量的影响相似，且

与对照差异显著（Ｐ＜０．０５），其中，根、茎浸提液对
云南蓝果树幼苗株高和生物量的抑制作用显著

（Ｐ＜０．０５）比叶浸提液的高，但二者间差异不显著
（Ｐ＞０．０５）；与对照相比，根浸提液对云南蓝果树幼
苗叶片总数的抑制作用显著（Ｐ＞０．０５）比茎、叶浸
提液的高（Ｐ＜０．０５），但茎、叶浸提液对幼苗叶片总

４０５
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数的抑制作用差异不显著（Ｐ＞０．０５）；各处理组的
根冠比和对照间差异不显著（Ｐ＞０．０５），这与云南

蓝果树根、茎、叶浸提液对其种子萌发的影响规律基

本一致。

表１　云南蓝果树不同器官水浸提液对自身幼苗生长的影响

处理 株高／ｃｍ 叶片数／片 生物量／（ｇ·株 －１） 根冠比

根浸提液 １１．２８±１．１３ａ １０．４０±１．４７ａ ２．２４±０．１２ａ ０．４２±０．０４ａ

茎浸提液 １２．７０±０．６６ａ １３．２０±１．５０ｂ ３．５２±０．２６ａ ０．５７±０．０２ａ

叶浸提液 １７．２７±０．８７ｂ １４．００±１．６７ｂ ６．４３±０．２３ｂ ０．４３±０．１２ａ

对照　　 ３３．５３±２．５９ｃ ２９．２０±１．０２ｃ １８．３７±０．８４ｃ ０．５２±０．０５ａ

　　注：同列不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５），下同。

２．４　云南蓝果树根际土壤对幼苗生长的影响
种植过不同植物（云南蓝果树、中国蓝果树和无

种植任何植物）的土壤对云南蓝果树幼苗生长产生

了不同的影响。表２表明：在种植过云南蓝果树的
土壤中种植云南蓝果树，其幼苗的株高、叶片总数和

生物量均显著低于对照及种植过中国蓝果树土壤中

种植的云南蓝果树的幼苗（Ｐ＜０．０５）；种植过中国
蓝果树与对照（未种植任何植物）的土壤中种植的

云南蓝果树幼苗生长间无差异（Ｐ＞０．０５），这说明
云南蓝果树对自身幼苗有自毒作用，而中国蓝果树

对云南蓝果树幼苗的化感作用不明显。根冠比在３
种土壤间差异不显著（Ｐ＞０．０５）。

表２　云南蓝果树与中国蓝果树根系分泌物对云南蓝果树幼苗生长的影响

种植植物 株高／ｃｍ 叶片数／片 生物量／（ｇ·株 －１） 根冠比

云南蓝果树 ２６．３１±１．３２ａ １８．００±１．４１ａ ６．３９±０．３７ａ ０．５８±０．０７ａ

中国蓝果树 ４１．０５±２．４４ｂ ３２．４０±２．４４ｂ ２８．７９±０．５４ｂ ０．５２±０．０４ａ

对照（无植物） ４３．７９±２．３１ｂ ３５．２０±２．３３ｂ ２８．９５±０．７８ｂ ０．７２±０．０６ａ

３　结论与讨论
目前，关于植物自毒作用的研究已有不少报

道［１４－１５］，其多见于野草和作物，尤其是农作

物［１６－１８］，但近年来，也发现许多树种具有自毒作

用［１２，１９－２２］，如杉木［２１］、天山云杉［１３］和油松［２３］等针

叶林都具有显著的自毒作用。自毒作用的发生来源

于植物自身次生代谢所释放的化感物质。植物自毒

效应取决于自身不同器官（如根、茎、叶等）内所含

的化感物质［２４］，化感物质的释放途径在自毒效应的

发生过程中起非常重要的作用［２５－２６］。本研究结果

表明：野外原位试验中，去除凋落物处理和去除种皮

的洗涤处理显著提高了云南蓝果树种子的萌发率，

暗示凋落物和种皮中可能含有抑制种子萌发的化学

物质，只是凋落物中的成分并不确定（图１）。这不
排除凋落物影响种子萌发的其他原因，因为凋落物

对种子萌发的作用可能发生在３个方面：一是物理
作用，主要指枯枝落叶层阻断了种子与土壤的接触，

增加机械阻碍，阻止或延迟幼苗到达土壤表面的时

间，减少其萌发可能性和幼苗定居机会；此外，凋落

物会遮荫，减少光照，影响需光先锋树种种子的萌发

和幼苗生长［２８］。二是化学作用，主要是化感作用影

响树木种子的发芽和幼树的生长，从而影响天然更

新［２９－３１］。三是生物作用，主要指森林凋落物的积累

会改变土壤中温度和水分等环境因子，从而影响土

壤微生物和动物等的组成及功能，间接影响森林中

树种的种子萌发和幼苗的生长［３２］。另外，洗涤处理

可能是去除了种皮的抑制物质，打破了种子休眠；但

自毒作用很可能是导致野外条件下云南蓝果树种子

萌发受抑制的重要原因之一。通过生物测试试验

（图２）可知，云南蓝果树根的水浸提液对种子萌发
表现出很强的自毒效应，抑制率达８０．９０％，显著高
于其他器官的水浸提液（Ｐ＜０．０５），且云南蓝果树
根、茎浸提液对自身幼苗生长（如株高、叶片总数和

生物量）的抑制作用也显著高于叶浸提液的作用

（表１，Ｐ＜０．０５），但抑制物质的类型还有待于进一
步分离鉴定。通过研究土壤因素［２７］发现，种植过云

南蓝果树的土壤显著抑制了自身幼苗的株高、叶片

总数和生物量（表２，Ｐ＜０．０５），而种植过中国蓝果
树和对照的土壤对云南蓝果树幼苗的主要生长参数

没有显著影响（Ｐ＞０．０５），这说明云南蓝果树很可
能通过根系分泌物释放到土壤中的形式抑制自身种

子的萌发和幼苗的生长，值得进一步分离纯化和结

构鉴定。
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种子萌发和幼苗生长被认为是森林成功更新的

重要阶段［３３］，因此，研究种子萌发和幼苗生长在云

南蓝果树自然更新中的作用具有科学意义。目前，

自毒作用被认为是很多树种（如针叶林等）自然更

新困难的主要限制因子［３４－３８］，这些树种正是通过限

制自身种子萌发和幼苗生长阻碍了其林分的成功更

新［１２－１３］。潘存德等［１２］研究小组在针对天山云杉更

新障碍研究中发现：天山云杉凋落物中所含次生代

谢物质经雨水淋溶和根系分泌等复杂环境生态过程

作用在土壤中富集，而生态系统排毒解毒机制被人

为干扰，表现出天山云杉的自毒现象，认为自毒作用

是影响针叶林天然更新成败的关键因素。对于这些

树种来说，自毒作用在其种群大小控制中扮演了十

分重要的角色［３８］，同时也解释了自然更新失败的原

因［３７］。在云南蓝果树野生资源调查过程中发现，野

外天然林下极少见云南蓝果树幼苗，天然更新困

难，属于典型的极小种群物种和极度濒危物种。以

往人们多从幼苗所处的光照、水分条件不利于其种

子发芽来解释，而较少考虑云南蓝果树的自毒作

用。本研究结果证实，云南蓝果树确实通过自毒效

应抑制早期种子的萌发和后期幼苗的生长。因而，

自毒效应也许可以被认为是云南蓝果树自然更新失

败、濒临灭绝的众多复杂因素中的一个。研究结果

验证了云南蓝果树通过自毒效应影响其野外种群自

然更新这一假说，进而揭示其濒危机制，并为云南蓝

果树今后的保护提供了试验依据，促进极小种群物

种的有效保护与恢复。
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