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脱落酸与赤霉素调控种子休眠萌发的研究进展
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摘要： 种子适时休眠与萌发确保植物在不同环境条件下能够有效地生存和繁衍，该过程受到多种内源激素和外在环境因

子的精确调控。近些年，脱落酸（ABA， abscisic acid）和赤霉素（GA， gibberellin）调控种子休眠与萌发的研究取得了重要进展，

尤其是二者交互调控休眠与萌发等方面有所突破。本文详细阐述了ABA与GA的代谢过程以及信号转导通路在基因转录水

平和蛋白翻译后水平调控种子休眠和萌发的分子机制，进一步探讨了二者介导种子休眠与萌发之间的拮抗作用及其交互关系，

并系统总结了ABA和GA的代谢及信号转导通路如何响应外界光温环境变化进而精确调控种子休眠与萌发的研究进展，以期为

更好地理解种子休眠与萌发的激素调控网络以及未来对ABA与GA调控种子休眠萌发机制的深入研究提供理论参考。

关键词： 休眠；萌发；脱落酸；赤霉素

Research Progress of Seed Dormancy and Germination 
Regulation by Abscisic Acid and Gibberellin

YU Wengeng1，2，LIU Lei2，WU Depeng2，LIU Fuxia2，GUO Jian1，LI Guanghao1，LU Dalei1，ZHAO Xiangxiang2

（1College of Agriculture， Yangzhou University， Yangzhou 225000，Jiangsu；2School of Life Sciences， Huaiyin Normal University/

Jiangsu Key Laboratory for Eco-Agricultural Biotechnology around Hongze Lake， Huaian 223300，Jiangsu）

Abstract：Timely seed dormancy and germination ensures that plants could successively survive and 

subsequently propagate under various environmental conditions， which is precisely regulated by endogenous 

phytohormones and exogenous environmental factors. In recent years， significant progress has been made in the 

regulation of seed dormancy and germination by abscisic acid （ABA） and gibberellin （GA）， particularly with 

regard to the interaction between them. This article elaborates the molecular mechanisms underlying seed 

dormancy and germination regulated by the metabolism and signal transduction of ABA and GA at the 

transcriptional and post-translational levels. It further explores the antagonistic effects and interactions in 

mediating seed dormancy and germination between ABA and GA. Lastly， it comprehensively summarizes the 

research progress on the regulatory mechanisms by which the metabolism and signaling pathway of ABA and GA 

finely regulate seed dormancy and germination in response to external light and temperature signals. The aim of 

this review is to provide a better understanding of the hormone regulatory network of seed dormancy and 

germination and theoretical references for future in-depth studies on the mechanisms of seed dormancy and 

germination regulation by ABA and GA.
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种子不仅是植物繁衍的媒介，更是携带基因信

息的工具，在维持植物的遗传多样性方面发挥着重

要作用。种子休眠与萌发对植物生长和环境适应

具有重要意义，该过程受到多种内源激素的调控。

深入了解休眠与萌发的机制，探究不同激素之间的

相互作用，对研究整个植物激素信号调控网络以及

深入理解植物生长发育进程具有重要意义。在激

素调控种子休眠与萌发的过程中，脱落酸（ABA， 

abscisic acid）和赤霉素（GA， gibberellin）作为关键

的两种内源激素发挥着决定性作用。通常认为，

ABA 与 GA 在种子休眠与萌发过程中发挥拮抗作

用。ABA/GA 比例过高，促进种子休眠；反之则促

进种子萌发［1］。本文对ABA与GA两种激素在种子

休眠和萌发调控过程中的功能与机制进行展开论

述，分析它们的内源调控机制及其与环境互作对休

眠萌发的影响，以期能更好地理解种子休眠与萌发

的调控网络，为ABA与GA调控种子休眠与萌发的

机制研究提供参考，并可能为农作物的分子设计育

种和农业生产提供新的思路。

1　ABA在种子休眠与萌发过程中的
调控

ABA是最早发现的植物激素之一，广泛参与植

物的生长发育及逆境胁迫响应过程。在种子形成

过程中，植株产生ABA，运输到种子内参与胚胎的

早期发育，并促使种子成熟，这是种子内早期ABA

的主要来源；随着种子成熟，种皮、胚乳和胚也会合

成新的ABA，参与调控种子的休眠过程［2］。除ABA

代谢过程的调控之外，ABA信号转导引发下游效应

基因的活化，也影响种子的休眠与萌发。

1.1　ABA 代谢通路调控种子休眠与萌发的研究

进展

ABA含量的变化是影响种子休眠与萌发的关

键。ABA合成缺陷突变体能够更快地解除休眠［3］。

大多数高等植物通过C40途径合成ABA，该途径起

始于甲瓦龙酸（MVA， mevalonic acid），其也是 GA

的合成前体［4］。在质体内，甲瓦龙酸经过不同类胡

萝卜素之间的转变后，通过羟基化反应形成玉米黄

质。在多种酶的参与和玉米黄质氧化酶基因（ZEP，

zeaxanthin oxidase）、9-顺式-环氧类胡萝卜素双加氧

酶基因（NCED，9-cis-epoxycarotenoid dioxygenase）、

脱落醛氧化酶基因（AAO3、Arabidopsis aldehyde 

oxidase 3）等基因调控下，玉米黄质经黄质醛

（XAN， xanthoxin）最终形成ABA［5-6］。其中玉米黄

质生成紫黄质的过程是C40途径的关键节点，该过

程主要由玉米黄质氧化酶基因催化完成［7］。遗传分

析表明，该酶由 ZEP和 LLM4两个基因编码，zep突

变体和 llm4突变体中ABA含量降低，并表现出种子

休眠减弱的表型［7］。随后，在9-顺式-环氧类胡萝卜

素双加氧酶的作用下，紫黄质通过氧化反应形成黄

质醛［6］。NCED酶是ABA合成途径中的关键酶，其

活性直接影响ABA的合成。因此，通过调节NCED

基因的转录，植物能够调控ABA的合成速率［6］。与

其功能相一致的是，NCED家族的多个基因在种子

中特异性表达。例如，NCED5在胚和胚乳中特异性

表达［8］，而NCED6在胚乳中特异性表达，NCED9在

早期的种皮和后期的胚中表达［9］。这些基因的特异

性表达也有助于调控ABA在不同发育阶段的合成，

从而精确控制种子的休眠与萌发。此外，NCED3的

转录水平受多个转录因子（HDG、WRKY57、ATAF1）

调节，进而控制ABA 的合成速率［10-11］。最后，黄质

醛 被 短 链 脱 氢 酶/还 原 酶（SDR， short chain 

dehydrogenase/reductase）还原成脱落醛后，被AAO3

编码的ABA醛氧化酶氧化生成ABA［7］。

ABA在种子中的含量始终处于一个动态平衡

的过程。除上述合成过程外，ABA的分解也受到严

格的调控。ABA的分解是通过连续的羟基化和偶

联反应发生的，该过程主要由 ABA 8'-羟化酶基因

CYP707A1和CYP707A2参与［12］。ABA 8'-羟化酶催

化 ABA 生成 8′-羟基脱落酸和红花菜豆酸（PA， 

phaseic acid），减少种子内ABA的积累［13］。与其功

能相一致，cyp707a1和cyp707a2突变体种子中ABA

含量均显著上升，休眠都得到增强［14］。值得注意的

是，cyp707a1突变体在干种子中积累ABA的水平高

于 cyp707a2，说明CYP707A1在ABA分解过程中发

挥主导作用［14］。此外，CYP707As 家族的其他基因

通过编码新红花菜豆酸（neoPA， neosafflor phaseic 

acid）合成所需的 ABA 9′-羟化酶来降解 ABA［15］。

除氧化分解之外，ABA还可以与葡萄糖发生酯化反

应生成脱落酸葡萄糖酯（ABA-GE， abscisic acid 

glucose ester），从而实现ABA活性水平的快速动态

调节［16］。储存在种子内的 ABA-GE 在适当环境下

可以重新释放出活性 ABA，迅速响应外界环境变

化，调控种子休眠与萌发［16］。这种机制不仅有助于

种子在不利环境下保持休眠状态，还能在适宜环境

条件下快速启动萌发响应，从而提高植物的适应能

力和生存机率。
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1.2　ABA信号转导对种子休眠与萌发的调控

植物响应ABA的信号通路涉及多个关键步骤，

包括ABA受体的感知、信号转导、下游效应基因的

活化等［17］。ABA 受体主要由 PYR/PYL 蛋白、磷酸

酶PP2C和激酶SnRK2组成，它们在与ABA结合后

发生构象变化，激活的受体与ABA形成复合物，解

除蛋白磷酸酶 PP2C 对丝氨酸/苏氨酸激酶 SnRK2

的抑制，使SnRK2自我磷酸化并被激活，从而调控

下游 ABA 响应基因的转录［17］。Zhao 等［18］发现在

ABA信号转导过程中，蛋白 PYL与转录因子ABI5

形成 PYL-ABI5-PYL 反馈环路以维持成熟种子中

ABA信号的传递。此外，调控穗发芽基因OsVP1通

过与控制种皮颜色基因RC及MYB家族基因OsC1

协同相互作用，促进ABA信号的感知，增加了种子

对 ABA 的敏感性，抑制种子萌发［19］。值得注意的

是，为防止植物对不利环境的过度反应，有效抑制

和终止 ABA 信号转导至关重要。在水稻中，

MKKK62-MKK3-MPK7/14模块不仅通过抑制OsMFT2

基因的转录负调控种子休眠［20］；还使OsMPK7/14蛋

白与 OsPYL6、OsPYL11 和 OsPP2C50 相互作用，该

过程抑制 ABA 信号转导，从而促进种子萌发［21］。

OsSAE1作为转录抑制因子，直接与OsABI5基因的

启动子结合，下调 OsABI5 基因转录，抑制 ABA 通

路，从而提高水稻种子萌发率［22］。Wang 等［23］也鉴

定到ABA信号终止子ABT蛋白通过蛋白间互作竞

争性地阻止 PYR1/PYL4 对 ABI1/2 的抑制，使得激

酶 SnRK2 难以自我磷酸化，从而关闭 ABA 信号

转导。

作为 ABA 信号下游的转录因子，ABI 家族

（ABI3、ABI4 和 ABI5）参与调控植物对 ABA 的响

应。ABI3是在拟南芥中被鉴定出来的第 1个ABA

响应转录因子。在种子成熟过程中，ABI3 响应

ABA 信号后，可以通过反馈调节影响 ABA 的合

成［24］。ABA 水平升高诱导 ABI3 基因的转录上调，

ABI3结合ODR1的启动子并抑制其转录，从而减轻

ODR1 对 bHLH57 的抑制作用；之后，bHLH57 结合

NCED6 和 NCED9 的启动子并提高它们的转录水

平，促进了ABA的合成，进而影响种子休眠［25］。遗

传分析发现，abi3功能缺失突变体的种子表现出较

低的 ABA 含量和提前萌发现象［25］。除 ABI3 外，

ABI4也在ABA介导的种子休眠过程中发挥着重要

作用。在ABA信号通路中，萌发抑制基因TTM2作

用于 ABI4 的下游，ABI4 通过直接结合 TTM2 的启

动子，抑制其转录［26］。在abi4-1突变体中，该抑制作

用明显减弱［26］。当ABA含量较低时，AtNDX蛋白

与PRC1复合体核心组分E3泛素连接酶AtRING1A

和 AtRING1B 相互作用，形成复合体，通过组蛋白

H2A 单泛素化修饰（H2Aub）沉默 ABI4 基因，抑制

ABA响应；当存在ABA时，ABA信号阻止AtNDX蛋

白与PRC1复合体的相互作用，减少H2Aub修饰，激

活ABI4基因转录，启动ABA响应［27］。此外，染色质免

疫共沉技术（ChIP，chromatin immunoprecipitation）等

分子生化实验表明，转录因子 ABI4 可以直接结合

基因CYP707A1和CYP707A2的启动子，并抑制其转

录，促进 ABA 水平升高，从而使种子休眠特性增

强［28］。当种子萌发处于不利条件时，ABA升高会激

活转录因子ABI5的转录，ABI5与 FCS锌指结构域

蛋白 FLZ13 相互作用，协同调控大量下游基因表

达，保证正常的ABA信号转导［29］。Yang等［30］发现，

生物钟调节蛋白 PRR5 和 PRR7 可以与转录因子

ABI5相互作用，增强其在ABA信号转导中的功能，

抑制种子萌发。此外，E3泛素连接酶MIEL1可直接

或通过转录因子 MYB30 间接与转录因子 ABI5 相

互作用，并将其泛素化，从而抑制了种子萌发过程

中ABA信号对下游基因的调控［31］。当ABA信号传

递到ABI5时，ABI5会选择性地与Mediator复合物

亚基 MED16 或 MED25 相互作用［32］。具体来说，

ABI5与MED16相互作用时，可以正调控下游ABA

基因的转录，增强 ABA 信号转导；当 ABI5 与

MED25相互作用时，负调控ABA响应基因的转录，

抑制ABA信号转导［32］。通过这种机制，ABI5能够灵

活地调控ABA信号转导，从而影响种子的休眠与萌

发。除此之外，在寒冷反应中起核心作用的转录因

子 ICE1、油菜素甾醇（BR，brassinosteroids）信号通路

中的关键转录因子BES1、拟南芥中磷转运调控因子

PHO1、以及茉莉酸（JA， jasmonic acid）信号的关键

抑制因子 JAZ，通过直接与ABI5相互作用并抑制其

转录活性（图1），来负调控ABA信号转导过程［33］。

在拟南芥中，RVA家族转录因子RAV1通常抑

制转录因子 ABI3、ABI4 和 ABI5 的转录［34］。当

ABA 存在时，ABA 会诱导基因 WRKY6 的转录，

WRKY6结合RAV1的启动子并抑制其表达，从而解

除对 ABI3、ABI4 和 ABI5 转录的抑制，促进种子萌

发和幼苗早期发育［35］。Li等［36］通过凝胶迁移实验

（EMSA，electrophoretic mobility shift assay）、ChIP

分析以及双荧光素酶报告发现，MYB 转录因子

AtMYB32参与ABA信号转导，直接促进转录因子

ABI3、ABI4和ABI5的表达，抑制种子萌发（图 1）。
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以上结果表明，ABI3、ABI4和ABI5在ABA信号转

导调控种子休眠与萌发过程中发挥关键作用，但它

们如何精确实现ABA信号转导的协同与分工，仍是

亟待解决的重要科学问题。

2　GA 在种子休眠与萌发过程中的
调控

除ABA代谢及其信号转导对休眠和萌发的调

控外，GA在种子休眠和萌发过程中也起着至关重

要的作用。成熟后的种子通过GA代谢调控游离态

GA的含量，并通过GA信号转导调控下游与萌发相

关的转录因子和调控元件，从而打破种子休眠并促

进其萌发。

2.1　GA代谢通路调控种子休眠与萌发的研究进展

种子内GA代谢是种子从休眠状态转变为萌发

状态的关键过程，该过程由GA合成与分解的平衡

所决定。GA的合成包括3个阶段，首先，MVA形成

牻牛儿基牻牛儿基焦磷酸（GGPP， geranyl geranyl 

pyrophosphate）后，在古巴焦磷酸合成酶（CPS， 

cuban pyrophosphate synthase）和内根-贝壳杉烯合

成酶催化作用下，形成内根-贝壳杉烯；之后内根-贝

壳杉烯在内根-贝壳杉烯氧化酶（KO， koxidase ）和

内根 - 贝壳杉烯酸氧化酶（KAO， kaurenoic acid 

oxidase）的氧化下最终形成GA12，GA12可被GA13ox

氧化为 GA53；最后，GA12和 GA53在 GA20ox 及其他

氧化酶的参与下逐步转化为不同类型的 GA［37］。

GA20ox参与的GA形成过程决定了最终产物的种

类和数量，是GA合成的阶段中最为重要的环节［38］。

Shohat 等［38］发现 ga20ox1 和 ga20ox2 的功能缺失突

变体中GA含量降低，而双突变体的表型更加明显，

导致其种子休眠程度进一步加深。

GA 的含量变化是一个动态平衡的过程。除

GA 合成研究之外，其分解反应目前也已经明晰。

该过程主要由GA2ox基因家族编码的GA氧化酶通

过氧化反应将具有生物活性的GA转化为非生物活

性GA［39］。在水稻种子中， 赤霉素氧化酶OsGA2ox9

通过羟基化GA前体来确保籽粒中活性GA处于低

水平的状态，从而延迟种子萌发［40］。遗传分析发

现，基因编辑的osga2ox9功能缺失突变体种子在田

间连续阴雨条件下出现穗发芽的现象［40］。进一步

分子证据表明，osga2ox9突变体种子中α-淀粉酶编

码基因OsAMY的转录水平显著提高，从而加速了淀
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图1　调控种子休眠与萌发的ABA信号转导

Fig. 1　Seed dormancy and germination regulation by ABA signaling

614



4 期 于文庚等： 脱落酸与赤霉素调控种子休眠萌发的研究进展

粉的水解，使得种子中葡萄糖和蔗糖含量增加，促

进种子萌发［40］。与之相反的是，过表达 OsGA2ox9

的水稻突变体延长了种子的休眠，且该表型可以通

过施加外源GA3恢复［40］。综上表明，高水平GA会

抑制种子休眠并促进种子萌发。

2.2　GA信号转导对种子休眠与萌发的调控

GA 信号转导过程通过 GA-GID1 复合物解除

DELLA蛋白对下游转录因子的抑制作用，激活GA

响应基因的表达，调控种子的休眠与萌发［41］。在

GA 含量较低的条件下，DELLA 蛋白会持续存在。

DELLA 蛋白不仅可以激活下游靶基因来抑制 GA

信号的传递，还能反馈调节 GA20ox2、GA3ox1 和

GID1 的转录来调控 GA 含量，维持种子的休眠状

态［42］。在种子吸胀期间，GA 水平增加，GA 受体

GID1识别到GA信号后发生构象变化，暴露出新的

表面与DELLA相互作用，三者结合形成GA-GID1-

DELLA 复合物［41］。该复合物能够被特定的 Skp1-

Cullin-F-box（SCF）E3 泛素连接酶 SLY1 识别，使

DELLA蛋白泛素化，随后通过26S蛋白酶体途径将

DELLA 蛋白分解［41］。这一过程解除了 DELLA 蛋

白对下游转录因子的抑制作用，从而启动GA响应

基因的转录［43］，进而促进种子萌发（图 2）。遗传分

析也证实，DELLA 基因的缺失突变体促进种子萌

发，而GID1功能缺失突变体则无法萌发［44］。

RGL1/2/3编码不同类型的DELLA蛋白（RGL1、

RGL2、RGL3），在 GA 信号转导中起到负调控作

用［45］。其中，RGL2是广泛研究和报道的种子萌发

抑制因子。在种子萌发过程中，AtGASA6 可能与

AtEXPA1 相互作用，加速下胚轴区域的细胞扩

增［46］。当种子内GA含量较低时，RGL2持续存在并

抑制AtGASA6的转录，从而阻止种子萌发，但RGL2

是否直接调控AtEXPA1的转录目前尚不确定，未来

需要更多证据阐明［46］。虽然RGL2在GA信号通路

中发挥重要作用，但RGL2缺乏DNA结合结构域，

无法有效地与DNA分子结合［47］。DOF6是DOF转

录因子家族成员之一，该家族转录因子具有高度保

守的DNA结合域，需要与植物中的其他蛋白质相互

作用以确保其特异性［48］。Ravindran等［47］通过分子

生化实验发现DOF6可以与RGL2相互作用从而结

合到下游基因GATA12启动子的DOF结合位点，诱

导其转录，抑制种子萌发；随着萌发有利条件的出

现，GA水平上升，引发RGL2降解，从而抑制RGL2-

DOF6 复合物的形成，导致 GATA12 的转录水平降

低，最终解除种子休眠（图2）。与分子证据相吻合，

遗传学证据也表明 dof6 突变体与 gata12 功能缺失

突变体均表现出休眠水平明显下降的表型［47-49］。

除了 RGL2 发挥重要作用外，最新研究报道

RGL1 和 RGL3 也参与调控种子休眠与萌发［50］。

KAR信号通路通过karrikin受体KAI2的感知作用，

与F-box蛋白MAX2结合，促进SMAX1的降解，进

而解除SMAX1与RGL1/3相互作用对GA3ox2转录

的抑制，促进种子萌发［50］。除此之外，在分子水平

上，GA信号通过诱导与细胞壁修饰相关的基因表

达，包括编码 GDSL 酯酶/脂肪酶的 GDSLs、编码木

葡聚糖内转糖苷酶/水解酶的XTHs和编码果胶酯酶

的 PET 等（图 2），刺激细胞扩增，从而促进种子萌

发；GA也诱导多种水解酶的表达，重新调动糊粉细

胞中的淀粉、脂质和蛋白质储备，以维持胚的后续

生长［51］。
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图2　调控休眠与萌发的GA信号转导

Fig. 2　Seed dormancy and germination regulation by GA signaling
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3　ABA 和 GA 拮抗调控种子休眠与
萌发

大量研究表明，ABA与GA拮抗调控种子休眠

与萌发。ABA含量的增加会抑制GA的作用，反之，

GA水平的增加会削弱ABA的影响，从而促进种子

的萌发［52］。这种激素间的拮抗在种子对环境条件

的响应中起到重要的调控作用，使植物能够在适宜

的时机进行萌发和生长。

ABA和GA代谢基因在二者拮抗作用中存在密

切联系。OsGA2ox9不仅通过羟基化GA前体使种

子中活性GA维持在较低水平，而且可以抑制 α-淀

粉酶的作用并使其失活，导致可溶性糖浓度降低，

从而解除可溶性糖对ABA信号的抑制，维持种子休

眠［40］。OsNCED3也可能通过影响ABA和GA的代

谢来介导种子休眠［53］。遗传实验表明，在 osnced3

突变体种子中，GA合成基因（OsGA20ox、CYP714B2）

转录水平显著提高，GA分解基因GA2ox9转录水平

降低，从而下调 ABA/GA 比例，增加种子的萌

发率［53］。

此外，ABI4和ABI5也参与ABA与GA拮抗调

控种子休眠与萌发过程。在萌发后期，ABI4 促进

ABA合成基因NCED6和GA分解基因GA2ox7的转

录，并同时抑制 ABA 降解基因 CYP707A1/2 的转

录［54］。激素测定数据表明，拟南芥 abi4 突变体的

干 种 子 含 有 较 低 的 ABA 含 量 和 较 高 水 平 的

GA［54］。在信号转导方面，GA可以促进ABI4的降

解；反之，ABI4 又可以直接结合 RGL2 启动子，激

活 RGL2 的 转 录 ，从 而 抑 制 GA 信 号 转 导［55］。

RGL2 不仅可以反馈调节 GA 含量［42］，而且可以在

转录水平调控 ABI5 影响种子休眠。具体来说，

RGL2 可以直接结合 ABI5 的启动子促进其转录，

也可与 NF-YC 相互作用通过特定的 CCAAT 元件

靶向调控 ABI5 的转录［56］。与分子证据相吻合，

rgl2 功能缺失突变体的种子表现出提前萌发的表

型［56］。截止目前，仍没有关于 ABI3 介导 ABA 与

GA 拮抗或交互的报道。ABI3 是否参与二者的代

谢或信号转导从而调控种子休眠和萌发过程，有

待进一步深入探究。

除了ABA与GA的拮抗作用之外，ABA与GA

之间还存在交互关系。DOG1是首个在拟南芥中鉴

定到能够控制种子休眠数量性状位点的主效基因，

其突变体通常表现出较短的休眠期［57］。最初，研究

普遍认为 DOG1 平行于 ABA 与 GA 信号通路调控

种子休眠。近些年研究表明，DOG1不仅通过抑制

AHG1/AHG3 磷酸酶活性来增强 ABA 信号转导促

进休眠，还可能通过温度依赖的方式改变GA合成

和分解基因的转录，调节GA的代谢［58］。激素检测

发现，dog1 突变体种子中 ABA 含量下降，GA 含量

增多［59］。MYB96和CHOTTO1也可以促进ABA合

成基因的转录和抑制GA合成基因的转录来增加种

子内ABA/GA比例，介导种子休眠［60-61］。Chen等［62］

发现编码脯氨酸富集蛋白的AtPER1通过抑制ABA

分解基因（CYP707A1/2/3）和促进 GA 合成基因

（GA20ox1、GA20ox3和KAO3）的转录来增强种子休

眠。反之，Shen等［63］发现，OsMFT1/2通过竞争性互作

一方面减弱 OsbHLH004 对 OsNCED3 和 OsGA2ox6

转录的抑制；另一方面促进 IPA1 对 OsNCED3 和

OsGA2ox6 的转录，从而增加 ABA 含量并减少 GA

含量，促进种子休眠。此外，Huang 等［64］利用

MutMap方法克隆了编码转氨酶蛋白的基因WSD1，

该基因通过影响 GA 合成和 ABA 信号相关基因的

转录来调控种子休眠［64］。与上述基因不同的是，在

wsd1突变体中，亮氨酸、赖氨酸、异亮氨酸和酪氨酸

的水平也有所升高［64］。这与异亮氨酸合成限速酶

基因OsIPMS1通过影响氨基酸含量来调节GA的合

成类似［65］。然而，OsIPMS1调控种子休眠的生物学

功能尚未见报道。另外，氨基酸含量的变化是否也

影响 ABA 与 GA 的代谢与信号转导从而调控种子

休眠与萌发，有待进一步探究。

4　光温环境信号调控 ABA 与 GA 影
响种子休眠与萌发

由于植物固着生长的生活习性，其长期暴露于

外界环境中，受到多种环境因素的胁迫。光照和温

度是影响种子休眠与萌发的两个关键环境因素。

种子通过感知光温等环境变化，调节内源激素代谢

和信号转导，及时地对外界环境变化做出响应，从

而保证植物的繁衍和生存。

4.1　光信号参与ABA与GA调控休眠萌发的研究

进展

光照是植物赖以生存的重要外界环境条件，对

植物生长发育具有重要影响。目前植物的光信号

转导通路研究取得了重要进展，其中光受体蛋白参

与的信号转导是主要的信号通路。当种子感知光

信号后，光受体PHY首先被激活，激活后的光受体

与光敏色素互作因子（PIFs，phytochrome interacting 

factors）相互作用进而影响 PIFs 对靶基因的调控。
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此外，光受体也通过与COP1互作并促进其靶蛋白

的积累，从而间接调控光响应基因［66］。研究发现，

在拟南芥种子中，PHYA和 PHYB分别在胚和胚乳

中发挥功能［67］。在红光或白光条件下，PHYA被激

活，进而促进胚中GA水平的增加；与此同时，PHYB

抑制胚乳中ABA含量的上升，最终促进种子萌发。

在黑暗环境下，PHYB失活，导致胚乳中ABA含量

上升，并向胚中转运，从而抑制了胚中GA的合成，

维持种子的休眠状态［67］。

COP1 作为光信号的中枢调控因子，可通过介

导ABA与GA信号转导参与种子休眠萌发调控［67］。

在黑暗条件下，COP1 受 ABA 诱导，通过泛素化

ABD1使其降解，从而促进ABI5蛋白积累［68］；而在

光照条件下，光介导的发育蛋白DET1与COP1相互

作用，促进 HY5 的降解，进而抑制 ABI5 的转录［68］。

同时，GA 也可增强 COP1 的稳定性，加快 RGL2 的

泛素化降解（图 3），促进种子的萌发［69］。遗传分析

表明，COP1 过表达突变体与 rgl2 突变体具有相似

的表型［69］。

作为COP1的下游因子， PIFs家族也参与ABA/

GA的调控，影响种子休眠与萌发。PIF1通过多重

途径调控 GA 和 ABA 的信号转导和代谢。在调控

激素代谢方面，PIF1 通过激活 DAG1、RVE1 以及

SOM基因的转录，从而抑制GA合成基因并促进GA

分解基因的转录，降低 GA 水平［70-72］；此外，PIF1 还

可以通过激活SOM转录进一步促进ABA的合成并

抑制ABA的分解，从而增加ABA含量［73］。在信号

转导方面，PIF1一方面诱导ABI3和ABI5的表达来

调控 ABA 信号转导；另一方面还可以直接诱导

DELLA基因RGA和GAI的转录，负调控GA信号转

导，从而维持种子休眠，抑制萌发［67］。除转录水平

调控外，PIF1还可以在翻译水平促进RVE1竞争性

抑制 E3 泛素连接酶 SLEL 与 RGL2 之间的相互作

用，从而阻遏GA信号转导［74］。PIF3可以在缺乏GA

的情况下，与 DELLA 蛋白相互作用抑制种子萌

发［33］。PIF4 通过与 ABI4 相互作用以及直接促进

ABI5的转录等两种方式，参与ABA信号通路［75-76］，

调控种子休眠（图4）。

4.2　温度影响 ABA 与 GA 调控休眠萌发的研究

进展

温度不仅直接影响种子生理代谢过程，还作为

外界环境信号，通过激素信号转导途径调控种子休

眠与萌发。全球气温升高对种子萌发构成了主要

威胁。在拟南芥中，高温通过调整ABA水平来抑制

萌发。当种子受到高温胁迫时，转录因子 FUS3激

活了ABA合成基因（NCED1、NCED5和NCED9）的

转录，同时抑制了ABA分解基因（CYP707A2）以及

GA 合成基因（GA3ox1、GA3ox2 和 GA20ox1）的转

录，导致ABA积累、GA减少，使高温下种子萌发延

迟［77］。此外，在高温下ABI3、ABI5和DELLA相互
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图 3　COP1与ABA和GA信号的交互作用

Fig. 3　Involvement of COP1 in ABA and GA signaling
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图 4　PIFs与ABA和GA信号的交互作用

Fig. 4　Involvement of PIFs in ABA and GA signaling
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作用形成复合物，从而激活 SOM的转录，同时增加

ABA合成基因转录，降低GA合成基因转录，以抑制

萌发［78］。经高温处理后，种子转移到适宜萌发环境

中仍无法萌发的现象表明种子进入了次生休眠（环

境诱导产生的二次休眠）［79］。在次生休眠种子中，

由高温引起的GA2ox2、NCED6和 SOM表达量升高

恢复到正常水平，而 ABI5 的表达量依然维持在较

高的水平，说明 ABI5 在维持次生休眠过程中发挥

着重要作用［79］。在水稻中，当种子在灌浆期受到高

温胁迫时，NCED基因转录水平提高，CYP707A基因

转录水平降低，导致ABA的积累，延迟种子萌发［80］。

高温还可以降低α-淀粉酶基因OsAmy1C、OsAmy3B

和OsAmy3E的转录水平，从而延迟高温胁迫下种子

的萌发［81］。

近年来，利用正向遗传学手段鉴定响应低温调

控萌发基因的研究取得重要进展。Chen等［82］利用全

基因组关联分析（GWAS，genome wide association 

study）鉴定到响应低温基因 SAP16，其突变体种子

在低温条件下GA信号受到抑制，同时促进ABA合

成从而抑制萌发。Yoshida等［83］同样通过GWAS鉴

定到温度调控水稻种子发芽的基因GF14h，其编码

的GF14蛋白与细胞核中的OREB1相互作用，降低

OREB1的转录活性，从而抑制ABA信号，打破种子

休眠。Xu等［84］通过图位克隆鉴定到SD6/ICE2分子

模块可通过感知环境温度来调控种子休眠。Zhang

等［85］利用染色体单片段代换系克隆到泛素结合酶

UBC12，该酶通过降解蛋白激酶 OsSnRK1.1 减弱

ABA信号，进而促进低温萌发。综上，温度对种子

的萌发和休眠存在复杂的调控机制，响应环境温度

信号调控种子休眠萌发的研究仍需进一步加强。
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