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研究報告

克服鐘萼木種子的生理休眠

黃曜謀1)　 江曜宇1)　陳怡蒨1)　蘇子豪1)　賴志銘1,2)

摘 要

鐘萼木 (Bretschneidera sinensis Hemsl.) 種子是否具有休眠現象有所爭議。本研究確認此罕見孑

遺樹種的種子休眠性質，並評估種皮去除、低溫層積和激勃酸 (GA3) 浸泡的組合處理對鐘萼木種子發

芽的影響。研究結果顯示未經任何處理的對照組種子在12週培養期間完全沒有發芽，表明種子具有顯

著的休眠。相對地，經過不同組合處理的種子發芽率從0.8到65.0%不等。其中以經4週4℃低溫層積、

種皮去除再100 ppm GA3浸泡24 h組合處理之種子發芽率最高且平均發芽時間最短。種皮去除和低溫層

積顯著增加了種子發芽率，GA3浸泡有增加種子發芽率之趨勢，但未達到顯著水平。GA3浸泡顯著縮短

種子平均發芽時間，種皮去除和低溫層積則對於種子平均發芽時間無顯著影響。本研究結果指出鐘萼

木種子發芽表現主受種皮去除與層積溫度以及二者交感作用所影響。

關鍵詞：種皮去除、激勃酸 (GA3)、發芽率、低溫層積、平均發芽時間。

黃曜謀、江曜宇、陳怡蒨、蘇子豪、賴志銘。2023。克服鐘萼木種子的生理休眠。臺灣林業科學

38(2):101-114。



102102 黃曜謀等─鐘萼木種子休眠

緒言

鐘萼木 (Bretschneidera sinensis Hemsl.) 又
稱「伯樂樹」，在臺灣新北市瑞芳區猴硐稱

為鐘古樹。先前普遍認為鐘萼木為鐘萼木科 
(Bretschneideraceae) 底下唯一物種，與無患子

科 (Sapindaceae) 和七葉樹科 (Hippocastanaceae) 
關係密切 (Lu and Hu 1994, Tobe and Raven 1995, 
Lu and Boufford 2005)。在被子植物種系發生學

組第4版本 (Angiosperm Phylogeny Group (APG) 
IV) 分類系統 (APG 2016)，根據分子親緣關係

Overcoming Physiological Dormancy of Bretschneidera 
sinensis Hemsl. Seeds

Yao-Moan Huang1)  Yao-Yu Chiang2)  Yi-Chiann Chen3)  Tzu-Hao Su4)  Chih-Ming Lai3,5)

【Summary】

Bretschneidera sinensis Hemsl. is a rare relict tree species in Taiwan; however, the seed dor-
mancy of this species is still controversial. In this study, we evaluated the effects of decortication, 
cold stratification, gibberellic acid (GA3) immersion, and their interactions on the germination of 
B. sinensis seeds. Results showed that control seeds with no treatment did not germinate during a 
12-wk incubation period, indicating that seeds had significant dormancy. In contrast, seeds with 
other treatment combinations exhibited 0.8% to 65.0% germination percentages. Among them, the 
highest germination percentage and shortest mean germination time were observed in the treatment 
combination with 4 wk. of 4°C cold stratification, decortication, and then immersion in 100 ppm 
GA3 for 24 h. Decortication and cold stratification significantly increased seed germination per-
centages. Although GA3 immersion also increased seed germination percentage, the effect did not 
reach a significance level. GA3 immersion did significantly shorten the mean germination time of 
seeds, while decortication and cold stratification did not. This study demonstrated that fresh B. si-
nensis seeds have physiological dormancy, which can be overcome through a combination of cold 
stratification, decortication, and GA3 immersion.
Key words: decortication, gibberellic acid (GA3), germination percentage, cold stratification, mean 

germination time.
Huang YM, Chiang YY, Chen YC, Su TH, Lai CM. 2023. Overcoming physiological dormancy of 

Bretschneidera sinensis Hemsl. seeds. Taiwan J For Sci 38(1):101-114.

研究結果 (Soltis et al. 2000)，將鐘萼木納入疊

珠樹科 (Akaniaceae)。鐘萼木是第三紀泛熱帶植

物群的孑遺植物 (Wolfe 1975)。由基因資訊估

計鐘萼木歷史上族群數量波動，觀察到40百萬

年前左右 (始新世-漸新世過渡期) 全球氣候變冷 
(Zachos et al. 2001, Zhang et al. 2016, Kolmogorov 
et al. 2019, Tang et al. 2020)，鐘萼木族群量規模

大幅下降，此後，族群量略有增加，約0.5百萬

年前Naynayxungla 冰河期再次造成鐘萼木族群量

Research paper
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條件下，播種後約一個月，極容易發芽。然而，

Chen et al. (2013) 卻發現鐘萼木種子發芽率低，推

測鐘萼木種子有休眠現象，進一步證實低溫處理

可解除休眠，不僅隨低溫層積時間愈久，發芽率

愈高，且發芽速率愈快之趨勢，以5℃低溫層積處

理�12週效果較佳，發芽率最高可達95%，高溫培

養條件下如30和30/20°C則種子完全無法發芽，在

30/15、25/15和25°C培養溫度下發芽率僅有16%，

其餘不發芽的種子在播種1 0週後皆已敗壞。

Huang (1997) 發現陽明山地區鐘萼木豐歉年種子

發芽率相差甚多 (75% vs. 11%)。在中國方面，Li 
et al. (1997) 表示鐘萼木種子內缺乏發芽促進物是

引起種子休眠主要原因，用300 ppm 激勃酸 (GA, 
gibberellic acid) 浸泡24 h或低溫 (5°C) 層積60天，

可解除種子休眠。Ma and Liu (2012) 亦曾分別將

鐘萼木種子用100及200 mg/L IAA (indole-3-acetic 
acid)、GA3 浸泡6、12及24 h後，再放到發芽箱中

培養，其中以GA3浸12 h發芽率最高，達80%； 
GA3發芽率高於IAA處理者。Qiao et al. (2009) 記
錄了鐘萼木田間試驗的發芽情況，發現只有1%種

子發芽。

歸納前人育苗研究，雖有Yang (1992) 及
Yang (2014) 認為鐘萼木種子不具休眠現象，然

而，Chen et al. (2013)、Li et al. (1997) 及Ma and 
Liu (2012) 卻認為鐘萼木種子具有休眠現象，同

時，建議育苗時需先去除外種皮再經過低溫層積

或GA處理予以解除休眠並加速發芽速度，提升

種子發芽率。其中，種皮是造成種子休眠常見

原因之一，包括種皮太硬而無法破裂、種皮不

透水性、不透氧性及含有生長抑制劑等 (Villiers 
1972)。具有這種「物理休眠」的種子，通常需

要透過種皮刻傷或通過動物腸道 (經消化�作用) 來
破壞屏障並允許發芽 (Penfield 2017)，至於是否

可藉由刻傷處理來克服鐘萼木種子休眠，仍未見

相關報導。

本研究首先確認鐘萼木種子是否具有休眠現

象，其次，依前人所述低溫層積及GA3浸泡種子

以外，新增種皮去除，再透過發芽試驗，來評估

鐘萼木種子休眠性質，並分析何種處理方式對克

服種子休眠效果較佳。

大幅下降，形成族群稀少，延續至今 (Liu et al. 
2022)，鐘萼木現代族群局限分布在北緯30度、

海拔��1,700公尺山地常綠闊葉林或常綠落葉混合

林，地區包括寮國北方、越南北方、臺灣北部，

以及中國大陸南方如浙江、福建、江西、湖南、

湖北、廣東、廣西、四川、貴州、雲南等地 (Lu 
1986, Wang et al. 2018)。與許多遺存植物一樣，所

有鐘萼木天然族群規模很小 (Wang et al. 2018)，
根據田野調查，每個族群中成熟個體通常不超過

30棵 (Xu et al. 2013)，這可能由於開花個體稀缺、

種子產量低、發芽率低、森林砍伐和對幼苗的破

壞性收集，造成其族群數量大大減少 (Qiao et al. 
2009)。中國的「中國植物紅皮書」將它列為一級

保護樹種。在臺灣，鐘萼木僅稀疏分布在北部基

隆、陽明山、金瓜石、侯硐、瑞芳和蘇澳一帶，

海拔1,000公尺以下二次更新的森林內 (Lu et al. 
1986, Huang 1995, Ying 2001)。農委會在1988年公

告列為珍貴稀有植物進行保護，直到2002年1月才

解除其稀有植物的身分 (Chen et al. 2013)。Wang 
et al. (2018) 曾廣泛進行鐘萼木族群cpDNA序列採

樣分析，識別出 13 種單倍型 (haplotype)，從鐘萼

木族群cpDNA單倍型推斷，雲貴高原東部和雲南

東部被認為是冰河期避難所，待冰河期退卻，鐘

萼木從這些避難所向東擴展其範圍，同時發現臺

灣的陽明山族群具有獨特的單倍型，與中國地區

12個基因型具有顯著的遺傳分化現象。鐘萼木雖

非屬臺灣特有種，若就其遺傳獨特性，仍保有高

度保育價值。

鐘萼木除具保育價值外，其材質優良，花形

大、色豔麗，適合作為行道樹及庭園栽植，諸多

相關育苗研究報導。在臺灣北部，鐘萼木種子的

成熟期在11月間，成熟時種子顏色由青綠色轉變

為紅色，蒴果開裂，內有三室，每室種子0–3粒不

等。依蒴果的大小不同，每個蒴果有�8粒紅色種

子不等，平均約3粒。紅色種子有三層種皮 (外種

皮、中種皮和內種皮)、二片子葉和胚軸，無胚乳 
(Chen et al. 2013)。Yang (2014, 2021) 表示鐘萼木

種子屬溫帶異儲型 (temperate recalcitrant)，不耐乾

燥且沒有休眠現象，可在8週內完全發芽。Yang 
(1992) 指出鐘萼木種子無休眠性，在25°C，光照
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材料與方法

本次試驗材料來源係於2021年8月25日，

採自新北市瑞芳區低海拔闊葉林 (25°7'35.7"N, 
121°48'18.4"E) 的2株鐘萼木樹上果實，此時果實

飽滿呈綠褐色，均尚未開裂 (Fig. 1)，採集果實數

量約800粒，裝入同一塑膠袋中，攜帶回實驗室中

進行形質測量及後續處理與發芽試驗。

逢機挑選其中400粒果實，測量平均長度、

直徑及重量，分別為32.0 mm、27.7 mm和11.3 g。
果實靜置在室內陰乾� (60% RH，25°C) 1週後，

約有50%果實開裂，未開裂果實則以修枝剪沿果

皮接縫線掀開，取出種子，每一果實內發育完整

之種子數為3.3±1.5，具鮮紅色外種皮新鮮種子，

平均長度、直徑及重量，分別為14.9 mm、11.7 
mm和1.0 g (Table 1)。果實與種子之物理性狀採

用Pearson相關性分析進行探討，相關係數表示為

r。果實內種子數與果實直徑及重量呈顯著高度正

相關 (r = 0.76–0.88, p < 0.01)，而與果實長度呈低

度正相關 (r = 0.36, p < 0.01)。果實大小與重量和

所含種子大小及重量，僅呈弱相關或無相關 (r = 
0.08–0.30, p < 0.01 or ns) (Table 2)。種子個體間顏

色及尺寸變異度大顯示種子成熟度不均 (Fig. 2)。
逢機取出20粒具鮮紅色外種皮尺寸大的種子，剖

開種子顯微拍照，測量其胚長，為1.78 ± 0.28 mm 
(最小值–最大值=1.23–2.17 mm)。

本研究採用完全因子試驗設計 (full factorial 

Fig. 1. Infructescence of Bretschneidera sinensis.

Table 1. Morphometric characters of fruits and seeds of Bretschneidera sinensis.
Number Length 

(mm)
Diameter

 (mm)
Weight

 (g)
No. of seeds

per fruit
Fruits 400 32.0±3.8 

(22.4–44.0)
27.7±3.8

 (18.3–37.5)
11.3±3.6

 (3.4–25.1)
3.3±1.5
 (1–10)

Seeds 400 14.9±1.3
 (11.1–18.4)

11.7±1.0
 (6.7–13.9)

1.0±0.2 
 (0.2–1.7)

--

Note: Numbers in brackets are the minimum–maximum values.



105105Taiwan J For Sci 38(2): 101-114, 2023

design) 進行，主要探討溫度、種皮處理及GA3處

理等三因子對種子發芽之主效應及各交感效應。

每因子包含2個梯度，共計8組處理 (2 溫度差異 × 
2 種皮差異 × 2 GA3差異)。每處理分為4重複，每

重複30顆種子，詳細操作條件如下：

挑選出具鮮紅色外種皮種子960粒，均分成2
群，每群480粒種子，各裝入混有碎濕水苔的封口

袋中 (只裝8分滿)。其中一袋置放在4°C冰箱低溫

層積，另一袋放在25°C常溫層積，經過4週後，

取出種子，以自來水沖洗並用菜瓜布洗刷掉含有

抑制發芽物質的外種皮 (Yang 1992)，另可降低種

子在發芽階段產生發霉機會 (Chen et al. 2013)。將

經低溫層積且去除外種皮之種子，均勻分成2小
群，其中一小群種子 (240粒種子) 用解剖刀手術

予以完全種皮去除。每一小群 (240粒種子) 再進

一步細分成2子群，各120粒種子，其中一子群種

子用100 ppm GA3浸泡24 h，另一子群種子用自來

水浸泡24 h。常溫層積之種子，亦依循上述方式

進行分群及處理。歸納上述作業為3個變因共8種
處理方式，分別為：(1) 低溫層積-有種皮-GA3浸

泡 (4°C-Coat-GA3)；(2) 低溫層積-有種皮-無GA3 
(4°C-Coat-Water)；(3) 低溫層積-種皮去除-GA3浸

泡 (4°C-Naked-GA3)；(4) 低溫層積-種皮去除-無
GA3 (4°C-Naked-Water)；(5) 常溫層積-有種皮-GA3

浸泡 (25°C-Coat-GA3)；(6) 常溫層積-有種皮-無
GA3 (25°C-Coat-Water)，此設為對照組；(7) 常溫

層積-種皮去除-GA3浸泡 (25°C-Naked-GA3)；(8) 
常溫層積-種皮去除-無GA3 (25°C-Naked-Water)。

Fig. 2. Various maturity levels of Bretschneidera sinensis seeds

Table 2. Pearson's correlation coefficients (r) of morphometric characters between fruits and seeds 
of Bretschneidera sinensis

         Fruit
Seed Length Diameter Weight

Length 0.21** −0.31** −0.28**

Diameter −0.17** 0.30** 0.08ns

Weigh −0.17** 0.13** 0.08ns

No. of seeds per fruit 0.36** 0.76** 0.88**

Note: ** p<0.01, ns, p>0.05.
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各處理方式120種子分裝到有人工培養土 
(蛭石:珍珠石:泥炭土=1:1:1) 的密閉培養盒中培

養，每種處理各4盒，每盒 (重複) 各播種30粒種

子，培養過程中維持介質濕潤，培養溫度設定

20/10°C，LED白光光照強度92–115 μmol m-2·s-1，

光照時數12 h/天。播種後定期每週記錄種子發

芽數，直至12週後所有具活力種子均發芽為止，

發芽種子係指在適合環境下，胚細胞開始分裂分

化，形成胚根突出種皮之種子 (Bewley 1997)。本

研究採用較受廣泛認可之發芽界定標準，即胚根

突出種皮2 mm時，視為種子發芽。

修改Coolbear et al. (1984) 公式，計算種子最

終發芽率 (G)： 

9 
 

均發芽為止，發芽種子係指在適合環境下，胚細胞開始分裂分化，形成胚根突出

種皮之種子 (Bewley 1997)。本研究採用較受廣泛認可之發芽界定標準，即胚根突

出種皮 2 mm 時，視為種子發芽。 

    修改 Coolbear et al. (1984) 公式，計算種子最終發芽率 (G)：  

G = �Gg
Gt
�×100% 

其中，Gg為發芽種子總數，Gt則為受測種子數量。此外，修改Ellis and Roberts (1981) 

之公式，計算平均發芽時間 (MGT, mean germination time)： 

MGT = ∑(n × d) / N 

其中 n = 每週新增發芽種子數，d = 種子培養週數，N = 在試驗結束時發芽的種

子總數。 

    將經不同組合處理所獲得之種子最終發芽率進行統計分析，比較各數據間的

差異，以探討各種處理對種子發芽率之效應。分析工具採用 SPSS version 20 (IBM, 

Armonk, NY, USA, released 2011) 進行廣義線性模型 (generalized linear model, 

GZLM) 運算，GZLM 採用二項式分配及 logit 連結函數進行最終發芽率百分比資

料檢定，經概化線性後，針對層積溫度、種皮去除及 GA3 浸泡等 3 個變因，採用

TypeⅢ之 Wald 卡方檢定進行變因分析並以 least significant difference (LSD) test 進

行事後檢定 (α = 0.05)。種子最終發芽率及平均發芽時間採用單因子變異數分析 

(one-way analysis of variance (ANOVA)) 針對各處理平均值進行差異檢定，並採用

Tukey's honest significant difference (HSD) test 進行事後檢定 (α = 0.05)；二者另進

行 Pearson 相關性分析檢定，相關係數表示為 r。 
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其中 n = 每週新增發芽種子數，d = 種子培養

週數，N = 在試驗結束時發芽的種子總數。

將經不同組合處理所獲得之種子最終發

芽率進行統計分析，比較各數據間的差異，以

探討各種處理對種子發芽率之效應。分析工具

採用SPSS version 20 (IBM, Armonk, NY, USA, 
released 2011) 進行廣義線性模型 (generalized 
linear model, GZLM) 運算，GZLM採用二項式

分配及logit連結函數進行最終發芽率百分比資料

檢定，經概化線性後，針對層積溫度、種皮去除

及GA3浸泡等3個變因，採用TypeⅢ之Wald卡方

檢定進行變因分析並以least significant difference 
(LSD) test進行事後檢定 (α = 0.05)。種子最終

發芽率及平均發芽時間採用單因子變異數分析 
(one-way analysis of variance (ANOVA)) 針對各

處理平均值進行差異檢定，並採用Tukey's honest 
significant difference (HSD) test進行事後檢定 (α 
= 0.05)；二者另進行Pearson相關性分析檢定，

相關係數表示為r。

結果

鐘萼木種子在為期4週無光照的層積處理

期間，均未發芽。種子播種培養2週後，種子陸

續發芽，發芽時下胚軸不伸長，兩片子葉仍位

在種皮內且留在土中，只有上胚軸和胚芽伸出

土面生成幼苗，為雙子葉留土發芽型 (hypogeal 
germination)。

種子發芽速度及發芽率隨處理方式而異。對

照組種子 (常溫層積-有種皮-無GA3)，在整個試驗

過程均未發芽，最終發芽率為0%。低溫層積-有
種皮-GA3浸泡之種子，播種3週後開始發芽，6週
種子發芽率達到穩定不再增加階段，最終發芽率

為27.5%。低溫層積-種皮去除-GA3浸泡之種子，

播種2週後開始發芽，是所有處理組當中，最早發

芽者，3週後發芽率迅速增加至51.7%，隨後呈緩

速增加，至第11週種子發芽率達到穩定階段，最

終發芽率為65.0%，是所有處理組當中最高者。

低溫層積-種皮去除-無GA3處理後之種子，播種8
週後開始發芽，隨後種子發芽率呈穩定，直至第

12週後不再增加，未發芽者均已腐敗，最終發芽

率為52.5%，是所有試驗中唯二最終發芽率超過

50%處理者。常溫層積-有種皮-GA3浸泡之種子，

僅於播種4週後發現單一粒種子發芽，就未見有其

他種子發芽，最終發芽率為0.8%。常溫層積-種皮

去除-GA3浸泡之種子，播種3週後開始發芽，超

過八成的幼苗在此時產生，顯示種子發芽時間具

有高度集中度，4週後種子發芽率達到穩定不再增

加階段，最終發芽率為26.7%。常溫層積-種皮去

除-無GA3處理後之種子，播種3週後開始發芽，8
週後種子發芽率達到穩定不再增加階段，最終發

芽率為18.3% (Fig. 3)。
以廣義線性模型分析各種處理對種子最終發

芽率之效益，結果顯示種皮及溫度二主因子具有

顯著效應，且種皮效應略大於溫度效應，去種皮

處理顯著高於保留種皮者，低溫層積種子高於未

低溫層積者，GA3對種子最終發芽率則未達顯著

差異 (Table 3)。除了溫度 × 種皮雙因子交感作用

下達顯著水準，其餘二因子交感作用 (GA3 × 溫
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Fig. 3. Cumulative germination percentages of Bretschneidera sinensis seeds under different 
combination treatments

Table 3. Effects of different sources on final seed germination percentages of Bretschneidera 
sinensis with a generalized linear model analysis.

Source
Type Ⅲ

df Wald Chi-squared p

(Intercept) 1 91.275 < 0.001

GA3 1 2.257 0.133

Temperature 1 39.221 < 0.001

Decortication 1 52.643 < 0.001

GA3 × Temperature 1 0.757 0.384

Temperature × Decortication 1 3.964 0.046

GA3 × Decortication 1 0.055 0.815

GA3 × Temperature × Decortication 1 0.750 0.387

df, degrees of freedom; GA, gibberellic acid.
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度、GA3 × 種皮) 對種子最終發芽率均未達顯著

差異。若就各雙因子交感作用細部解析，種皮 × 
溫度交感作用下，種皮在不同溫度下的效益存在

顯著差異，尤其在低溫層積下，種皮去除效益更

為明顯 (Fig.4)。而GA3浸泡部分，種皮去除與否

之間，效益沒有顯著差異 (Fig.4)；僅在低溫層積

下，有顯著差異 (Fig. 4左)，但溫度 × GA3的未達

顯著交感結果 (Table 3)，表示效應不強。綜合來

看種皮去除及低溫層積是發芽率主要影響因子，

GA3則是次要因子，在低溫層積下有一定效果。

除了對照組種子未發芽無法計算種子發芽時

間，其餘7種處理之種子平均發芽時間 (MGT) 落
在��3.1-7.4週之間，其中4°C-Naked-Water 最高，

25°C-Naked-GA3最低，而GA3浸泡處理在不同溫

度及種皮處理下，皆具有縮短平均發芽時間之效

果 (Table 4)。此外，MGT與最終發芽率之間無顯

著相關性存在 (r = −0.008 ns)。

討論

鐘萼木種子特性及生育地環境

Parolin et al. (2003) 調查亞馬遜中部洪氾區31

Fig. 4. Histogram of the 2-factor interaction of treatments including stratification temperature, 
decortication, and gibberellic acid (GA3) immersion. Note: Data are presented as the mode-
adjusted mean and 95% Wald confidence interval; uppercase and lowercase English letters 
respectively indicate significant differences between and within groups (LSD test; α = 0.05).

Table 4. Mean germination times and final germination rates of seeds of Bretschneidera sinensis 
under various treatments

Treatment Mean germination time (wk) Final germination rate (%)

4°C-Coat-GA3 3.6 ± 0.1 d 27.5 ± 3.2 b

4°C-Coat-Water 6.2 ± 1.0 b 9.2 ± 4.2 bc

4°C-Naked-GA3 3.6 ± 0.4 d 65.0 ± 16.9 a

4°C-Naked-Water 7.4 ± 0.3 a 53.3 ± 18.3 a

25°C-Coat-GA3 4.0 c 0.8 ± 1.7 bc

25°C-Coat-Water NA 0.0 c

25°C-Naked-GA3 3.1 ± 0.2 d 26.7 ± 4.7 b

25°C-Naked-Water 5.2 ± 0.5 c 18.3 ± 5.8 b

Note: Different superscript letters indicate that the mean difference among treatments reached a significant 
level (Tukey’s HSD test; α = 0.05). NA, no data; GA, gibberellic acid.
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種樹木種子發芽型，具留土發芽型種子樹種中，

有80%樹種出現在土壤貧瘠區域，而土壤營養區

域僅30%，推論留土發芽型種子可儲備較多的營

養提供幼苗初期快速生長，有利於在土壤貧瘠區

域建立族群。同屬留土發芽型鐘萼木種子，長約

1.5 cm、鮮重約1 g，推測已具幼苗初期快速生長

所需養分，支持該物種在土壤養分較為貧瘠的開

墾、採礦、火災人為干擾地區，維持族群存活優

勢 (Huang 1997)。不過，Parolin et al. (2003) 另外

提到留土型發芽種子，具有高發芽率，則與本研

究結果不符，其中可能涉及種子成熟度、儲存特

性及休眠作用。

臺灣鐘萼木種子的成熟期在11月間，成熟

時種子顏色轉變為紅色，蒴果開裂 (Chen et al. 
2013)，本研究在8月分下旬採集尚未開裂的果

實，剖開果實有許多尚未轉紅的種子。除了種

子不再增加乾重以外，種子顏色的變化，或果實

種子結構的其他視覺變化，也是生理成熟的優良

形態指標 (Shaw and Loomis 1950, Bareke 2018)，
從種子顏色及大小推斷本研究所取樣種子，可能

有部分種子尚未真正達到生理成熟階段。本研究

中最高發芽率僅65%，相較其他前人對鐘萼木種

子發芽試驗所發表數據95%) 偏低 (Huang 1997, 
Ma and Liu 2012, Chen et al. 2013)，種子發芽率

隨著種子成熟度的增加而增加 (Gurusamy and 
Thiagarajan 1998)，過早採收種子的胚尚未發育到

足以發芽的階段，或是缺乏足夠營養來支持發芽

後增長過程 (Bewley and Black 1994)。
鐘萼木種子屬溫帶異儲型  ( t e m p e r a t e 

recalcitrant)，對高溫及水分喪失敏感，一旦遇到

高溫或乾燥就會快速喪失發芽能力 (Yang 2021)。
在臺灣，鐘萼木族群主要分布在北部及東北部

終年潮濕山谷地形環境 (Huang 1997)，可能與種

子儲存特性有關，因為具對乾燥敏感種子的植

物，最常出現在潮濕且無明顯乾濕季交替的棲息

地 (Tweddle et al. 2003)。在本研究試驗過程中，

種子洗去外種皮立刻用濕水苔包覆，維持種子高

濕度保存狀態，因此，排除因乾燥導致種子喪失

發芽能力因素之一。鐘萼木種子在較低溫度培養

下，如20/10和15/5°C會有較高的發芽率，但在高

溫培養下，如30和30/20℃則種子完全無法發芽，

而在30/15、25/15和25°C溫度下培養，發芽率也

僅有13–16%，其餘不發芽的種子皆已敗壞 (Chen 
et al. 2013)，綜合本研究種子採集的新北市瑞芳

區2010–2021年氣象資料分析，顯示11月至隔年3
月平均最高溫< 30°C，平均最低溫< 15°C (Table 
5)，是一年當中最適合種子發芽的時段，臺灣鐘

萼木種子的成熟期在10–11月間，正值搭配適合發

芽月分初始期。

種子休眠是植物中普遍存在的現象，植物

發育處於停滯的一個階段，分散後代植株時間及

空間上的分布，對物種的存續及基因交流扮演

著關鍵角色 (Baskin and Baskin 1998, Fenner and 
Thompson 2005, de Casas et al. 2015)。根據Huang 
(1994) 的資料，鐘萼木果實成熟後直落樹下，其

種子散佈以樹基為中心的 6 m半徑範圍內，且與

樹基部的距離成對數性負相關，即愈近樹基，落

種愈多，而鐘萼木種子休眠現象，延長種子自果

Table 5. Average monthly temperature (°C) in Rueifang from 2010 to 2021 (data source: Central 
Weather Bureau 2022)

Temp.
Month

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

Maximum 24.6 26.9 28.9 31.2 33.9 35.4 36.1 35.7 34.6 31.5 29.1 26.4

Minimum 7.8 8.6 9.2 11.7 16.8 21.1 23.3 23.0 19.8 16.5 13.2 8.9

Mean 15.3 15.8 17.4 20.5 24.1 26.7 28.3 27.9 26.3 23.2 20.5 16.6
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實釋出到發芽長苗時間間隔，增進長距離的散布

的機會。

種子中的休眠深度不是固定的，這些差異可

能在出現同一物種的不同族群之間，同一族群的

個體間，同一株植物的不同花序之間，甚至在同

一個花序中 (Baskin and Baskin 2004)。在所有這

些層面上，種子可能在休眠程度和對破壞休眠因

素的敏感性均所不同，導致不同的發芽率 (Baskin 
and Baskin 1998)，如擬南芥 (Arabidopsis thaliana 
(L.) Heynh.) 植株在生產種子期間處於低溫條件，

顯著增加種子休眠深度 (Chen et al. 2014)，相反

地，處在溫暖的溫度下往往減少種子休眠的深度 
(Schmuths et al. 2006, Huang et al. 2014, Burghardt 
et al. 2016)，推測溫度調節ABA生物合成或信號

傳導，間接影響種子發育過程中的休眠深度。此

種子發芽率受到母株所面臨的環境條件的顯著影

響 (Chahtane et al. 2017)，如同Huang (1997) 發現

陽明山地區鐘萼木豐歉年種子發芽率相差甚多 (75 
vs. 11%)，至於導致原因為何，仍有待未來更多研

究探討。

鐘萼木種子休眠主要破除因子

種子休眠意指在適宜的環境條件下，種子

無法發芽 (Baskin and Baskin 2014, Chien 2018)， 
Baskin and Baskin (2014) 將種子休眠分為5大類，

其中以生理的休眠最為普遍，特徵是胚生長潛力

低或胚無法突破覆蓋結構，例如種皮、胚乳、外

胚乳和/或果皮 (Nikolaeva 1977, Baskin and Baskin, 
2004, 2014, Finch-Savage and Leubner-Metzger 
2006)。種子生理休眠可再依其強度分為深度、

中度、淺度三個層次，大多數種子具有淺度生理

休眠 (Baskin and Baskin 2004, Finch-Savage and 
Leubner-Metzger 2006)，這種類型的休眠可以通

過短時間 (≤ 2個月) 的低溫層積、後熟 (乾燥儲

存) 或激勃酸處理來打破，本研究結果支持鐘萼

木種子屬於淺度的生理休眠，可經由4週4°C低溫

層積、100 ppm GA3浸泡及種皮去除組合方式解

除，此時種子處在有利的發芽條件時逐漸獲得發

芽能力，轉換為非休眠狀態，其中，低溫層積與

種皮去除是鐘萼木種子破除休眠的主要影響因子 

(Table 3)。比對前人及本研究結果，發現鐘萼木

種子休眠程度並非恆定不變，從無休眠性、淺度

的生理休眠到中度的生理休眠均有之 (Yang 1992, 
Chen et al. 2013, Chien 2018)。

許多溫帶樹木的種子，如山櫻花  (Prunus 
campanulata Maxim.) 在發芽之前即需要低溫層積

來打破休眠，在被打破休眠過程中種子的蛋白質

具顯著變化，低溫層積過程中合成GA的酵素被

誘導形成，有助於GA的新增 (Lee et al. 2006)；此

現象也於桃 (Prunus persica (L.) Batsch.) (Mathur 
et al. 1971)、榛實 (Corylus avellana L.) (Williams 
et al. 1974) 和蘋果 (Malus domestica Borb., cv. 
Antonówka) (Haliñska and Lewak 1987) 等物種獲

得證實。低溫層積對於鐘萼木種子的蛋白酵素，

甚或植物生長素的組成及濃度發生何種效應，目

前尚未見相關研究報告。

此外，發芽期間胚根通常會穿透種皮，然

而，種皮太硬而無法破裂將造成種子休眠，一個

常見原因是種皮細胞壁已被木質化，形成機械

性約束、氧氣不透性、和水分吸收受阻 (Villiers 
1972)。雖然本研究證實種皮去除可顯著增加種

子發芽率，試驗結果並不足以證實種皮會造成鐘

萼木種子發生物理休眠。根據鐘萼木種子構造解

剖學資料顯示，鐘萼木與同科另一物種疊珠樹一

樣具有外種皮，然而內種皮沒有像疊珠樹般具有

細胞增厚現象，中種皮細胞稍厚具內部通氣組織 
(inner aerenchymatous) (de Craene et al. 2002)。由

種皮並無明顯木質化或角質化構造來推測，即使

本研究鐘萼木種子進行去除外種皮前處理，中種

皮及內種皮可能仍含有如ABA生長抑制劑，阻止

種子發芽，一旦種皮去除後，除可增加水分及氧

氣吸收效率外，也一併去除生長抑制劑。

組合性發芽處理之效益

除了主效應外，本研究亦發現層積溫度與種

皮去除與否等二因子間，存在顯著的交感作用，

即去除種皮可以提升最終發芽率，然而該效應在

低溫層積下更為明顯 (Fig. 4)。此現象表明去除種

皮除了可增加種子的浸潤作用以提升發芽率外，

也能進一步促進低溫層積過程中的生化反應，在
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二者組合處理的情況下，存在更好的發芽率提升

效益。此外，植物整體生長和發育受到各種激素

之間複雜的相互作用調節，對不同的發育階段至

關重要 (Vishal and Kumar 2018)，目前已鑑定出

九大類植物激素，即生長素 (auxin)、細胞分裂

素 (cytokinins (CKs))、激勃酸、離層酸 (abscisic 
acid (ABA))、乙烯 (ethylene (ETH))、油菜素內

酯 (brassinosteroids (BRs))、水楊酸鹽 (salicylates 
(SAs))、茉莉酸鹽 (jasmonates (JAs)) 和獨腳金

內酯 (strigolactones (SLs)) (Gomez-Roldan et al. 
2008)。調節種子相關生理過程的兩種關鍵植物激

素是GA和ABA (Visha and Kumar 2018)，而二者

間的調控存在拮抗關係 (Kucera et al. 2005)。在低

溫層積下，GA/ABA的比值提升，使休眠種子逐

漸趨向萌發，而若再結合去除種皮的處理條件，

使內源性的ABA含量下降，將可使GA在低溫層

積下的生合成獲得上調，使種子發芽更具成效。

此外，缺乏生長促進劑如GA也會導致胚胎休

眠，而種子在後熟過程對中GA 敏感性逐漸增加 
(Hauvermale et al. 2015)。許多關於GA作為種子發

芽促進劑的研究表明，將天然萃取出來或人工合

成之GA應用於休眠種子，可以替代低溫層積打

破休眠需求 (e.g., Rascio et al. 1998)。前人研究如

Li et al (1997) 及Ma and Liu (2012) 皆證實外施GA3

可打破鐘萼木種子休眠現象，提升種子發芽率。

儘管在本研究中，GA3的施用在整體試驗處理上

並未於最終發芽率存在顯著主效應，同時相關之

交感作用亦未達顯著水平，然而仍可發現在低溫

層積條件下，GA3之處理能顯著提升最終發芽率 
(Fig. 4)；同時，GA3處理也能顯著的縮短平均發

芽時間，促進發芽的整齊 (Table 4)。綜上結果證

實，外施GA3確實可對於鐘萼木種子發芽存在助

益，同時也表明了在育苗實務上，組合性的發芽

處理相當重要，有助於在短時間獲取更多的發芽

種子，提升後續育苗效益。

結論

鐘萼木是兼具保育及經濟價值的原生樹種，

結合生態、植株生長發育及林木育苗多層面探

究，是未來研究一個趨勢。鐘萼木新鮮種子具有

休眠現象，形成繁殖的瓶頸。本研究試驗結果顯

示鐘萼木種子具有顯著的淺度生理休眠。經4週
4℃低溫層積、種皮去除，再100 ppm GA3浸泡24 
h組合處理之種子，可於短時間內獲最高發芽率，

促進後續苗木的培育效益。
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