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种子胎萌机制研究进展
张莉汪炳良*减全宇

(浙江大学农业与生物技术学院，杭州'1310029)

摘要 种子胎萌是内在的遗传基础和外部环境共同作用的结果，受许多基因的调控和植物

激素的影响。近些年来，随着分子生物学的快速发展种子胎萌研究已经深入到分子水平。分子生

物学技术的运用，特别是基因的克隆与表达、植物激素的生物合成与信号转导和分子遗传学等手

段已成为研究种子胎萌的新工具和新方向。现从种皮色泽基因 R、矮杆基因 Rht3 以及 Viv伊arous

(即)基因家族等方面就种子胎萌相关基因与胎萌关系进行了综述;并对植物激素脱落酸(ABA) 和

赤霉素(GA) 的生物合成或信号转导在种子胎萌的调控中的作用等方面进行综述。

关键词 种子;胎萌;穗发芽;脱落酸;赤霉素

种子胎萌(viviparous germination 或 precocious

germination)，在禾本科植物中称穗发芽或穗萌

(preharvest sprouting)，指种子收获前的早萌现象，泛

指种子收获前在田间母体植株上的发芽现象，但从严

格意义上则是指处于生理成熟之前的种子在田间母

体植株上发芽的现象。种子胎萌现象在红树、水

稻、小麦、大麦、野燕麦、菜豆、埃塞俄比亚

芥、油菜、辣椒、玉米、番茄、拟南芥等植物

上均有报道。由于种子胎萌消耗其部分营养和贮藏

物质，致使种子食用品质、贮藏品质下降，使种子

质量下降，给作物生产将造成较大的经济损失。因

此，种子舶萌现象已引起国内外一些植物育种家和种

子生理学家的关注。本文就种子胎萌相关基因和

ABA 、 GA 生物合成或信号转导与种子胎萌的关系

等方面的研究进展进行简要综述。

1 种子胎萌相关基因的研究进展

种子胎萌是一种可遗传的性状，迄今为止人们已

经发现了多个与种子胎萌相关的基因，如种皮色泽基

因 R、矮杆基因 Rht3 以及种子休眠基因 Vp 等。

1.1 种皮色泽基因 R 及其与种子胎荫的关系

自从 Nilsson-Ehie 在 1914 首次观察到白粒小麦

品种比红粒品种易于穗发芽以来，多数研究者都认为

种皮色级与穗发芽率存在显著负相关，浅色品种较深

色品种的穗发芽率高[1]，而且籽粒颜色的深浅与种子

呼吸强度、电导率和 α- 淀粉酶活性有关。

在小麦中已经鉴定出控制种皮颜色的 R 位点[匀。

用红粒小麦品种Renan与白粒品种 Recital杂交，通过

SSR 、 RFLP 和 AFLP 分析，发现有 3 个穗发芽抗性

位点位于 Renan 的第 3 同源群长臂上，与红皮基因 R

紧密连锁[坷，其中 ， Rl 、 R2 ， R3 位点分别位于小麦

3 号染色体组群的 3D 、 3A 、 3B 上;每个R 位点均

表现为显性遗传[4]。这些位点不仅控制小麦的皮色，

同时也增强小麦种子的休眠性这很可能是白皮小麦

容易发生穗发芽的原因之一。

研究发现， R 基因主要是通过增加胚对脱落酸

(ABA)的敏感性而提高籽粒休眠、提高抗胎萌性[坷，

而种子休眠与种子中缺乏ABA或虽然ABA含量正常

但种胚对 ABA 不敏感或敏感性降低有关[6] 。

1.2 矮杆基因 Rht3 及其与种子胎萌的关系

有证据表明， α· 淀粉酶活性与种子胎萌有显著

的关系，即成熟种子 α咽淀粉酶活性低则不易胎萌，而

来源于 Tom Thumb 小麦的 Rht3 基因被认为能够调

控 α- 淀粉酶的活性。 Rht3 基因定位于小麦 4BS，距

着丝点 13 个遗传图距[7]。通过对小麦显性矮杆基因

Rht3 及该显性矮轩基因的衍生矮源的抗穗萌特性的

研究发现， Rht3基因及该显性矮轩基因的衍生矮源均

具有显著而稳定的抗穗萌特性，其抗性容易在普通小

麦品种问转移和表达，该基因的导入，可以使不抗穗

萌的品种变为高抗穗萌的品种[8] 0 

不少学者对Rht3致使成熟种子α，淀粉酶活性低

而抗穗萌的生化机制进行了研究，认为内源赤霉素

(GA)是启动 α蝴淀粉酶合成的植物激素，它能够促进

α. 淀粉酶在糊粉层和盾片的上皮细胞中表达。由于
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Rht3 能够抑制小麦糊粉层对 GA 的反应，从而使 GA

诱导的 α- 淀粉酶的合成受阻。 Rht3 基因不仅影响

α-淀粉酶表达水平，也能引起 α-Amyl 同工酶谱带发

生变化。由此可见， Rht3 主要通过影响 α-Amyl 的

表达而增强穗发芽抗性[9[

1.3 Viviparous(印)基因家族及其与种子胎萌的

关系

种子的胎萌现象取决于种子的休眠特性，而ABA

是种子休眠的主导因素。己有的研究表明，许多基

因影响种子的休眠性[10]。通过对玉米种子胎萌突变

体(precocious germination mutants)的研究，己经发现

了一些通过阻碍ABA生物合成或对ABA反应不敏感

而导致种子胎萌的相关基因。

王米 Vp2 、 Vp5 、 Vp7 、 Vp9 、 Vp10 、 Vp12 、

Vp14 基因的突变体抑制类胡萝卡素的生物合成，而

类胡萝卡素是ABA合成的前体，所以突变体ABA含

量降低，种子出现胎萌。但这些突变体的作用机制

并不相同，如印5基因编码类胡萝卡素合成途径中的

一个重要酶一一八氢番茄红素脱氢酶(PDS)，即5突变

体(vp5)通过抑制类胡萝卡素的合成而影响ABA的合

成;即12突变体(vp12)抑制暗类物质生物合成途径中

很重要的一种酶一一辘牛儿基辘牛儿基焦磷酸合成酶

(GGPPS)的表达，从而影响ABA的合成HI]; 玉米 Vp14

基因编码 9- 顺式环氧类胡萝卡素双加氧酶(NCED) ，

调节质体中 9- 顺式新黄质转化为黄质醒，其突变体

(价vpμ14码)由于该步骤受阻导致ABA生物合成受阻[口12叫2

米的 η10基因编码一种促进锢辅因子(molybdenum

c∞of;臼actωor)合成的蛋白质， VplO 突变体(vplO)中锢辅因

子合成受阻，该突变体无法将ABA醒氧化成ABA，从

而使突变体 vp10 的 ABA 含量明显下降，胎萌发生现

象比较严重[12] 。

与上述即基因家族突变体不同的是，玉米 Vp1

基因的突变体 vp1 属于对 ABA不敏感型。该突变体

的种子几乎没有休眠，在脱离母体前就能萌发，而且

外源ABA不能抑制其萌发。研究发现， vp1 体内 ABA

含量并不低，只是对外源 ABA抑制萌发的敏感性降

低，无法将ABA信号向下游传递，是一种典型的ABA

失敏性突变体。 Vp1 基因编码一种促进种子从胚形

成向萌发过渡的转录因子[13] 其基因产物是一个分子

量为 73.335 kDa 的特异蛋白 ， vp1 对 ABA 没有反应

就在于丢失了 Vp1 基因。目前己经从拟南芥、水

稻、烟草、小麦、野燕麦、高梁等植物中克隆了

麦品种 Minamino 的 cDNA文库中克隆了与印l 同源

的一段序列，并发现在休眠性不同的小麦种子萌发过

程中，种胚中 Vp1 基因的表达水平与种子的休眠及成

熟胚对 ABA 的敏感性高度相关。

2 ABA对种子胎萌的调控
2.1 ABA 生物合成对种子胎萌的调控

玉米 ABA 生物合成突变体(vp2 ， vp5 、 vp7 、

vp9 、 vp10 、 vp12 、 vp14)以及拟南芥 ABA 合成突

变体(aba1 ， aba2 、 aba3)种子因不休眠而发生胎萌，

用 ABA 处理未成熟胚可抑制其过早萌发，表明内源

ABA可以抑制种子萌发而引发休眠。因此， ABA 生

物合成的调节对种子胎萌具有调控作用。

目前对ABA生物合成的儿个关键步骤己研究得

比较清楚(图 1 )1 14.15]。高等植物ABA是通过间接途径

合成的，即由 C40类胡萝卡素氧化裂解形成 ABA。在

ABA 生物合成途径中，玉米黄质环氧化酶(ZEP) 、 9-

顺式·环氧类胡萝卡素双加氧酶(NCED)和 ABA醒氧

化酶(AAO)起着重要作用。目前己分离、鉴定了一

法呢基焦严酸(C1S)

v 
玉米黄严(C40)

环化反应 lABAI

ZEPψ 

全反式.紫黄质(C40)
异构化作用 / 、双链异构化作用

全反式·新黄质 9'-顺.紫黄质

双链异构化作用、 /异构化作用
9'-顺·新黄质(C40)
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Vp1 的同源基因，如 Nakamura 等[14]从休眠性强的小 图 1 ABA 生物合成及其调节[14，151
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些与 ABA 生物合成有关的酶及其基因。

ZEP 编码将玉米黄素氧化成紫黄质的玉米黄素

环氧化酶(ZEP) ， ZEP 在拟南芥种子中广泛表达，这

可能有助于调节种子中 ABA 的水平。烟草 ZEP

mRNA在接近种子发育中期时表达量达到高峰，这与

ABA积累模式正好相符合[161 0 ZEP基因过度表达增

加种子的 ABA 含量，延迟种子萌发，表明 ZEP 在种

子中起到调节作用。

NCED 催化裂解产生黄质醒是间接途径合成

ABA 的关键步骤。 NCED基因最初从玉米ABA缺失

突变体 vp14 中克隆到，之后相继在菜豆、虹豆、鸽

梨和拟南芥等植物中克隆到该基因。己知的 NCED

都包含 1 个小基因家族，番茄中 LeNCEDl 基因的过

度表达增加了种子的 ABA含量并促进种子休眠。相

似的是，大豆 PvNCEDl 在烟草的吸胀种子中的诱导

表达延迟了种子萌发。这些结果表明， NCED 在种

子发育中对 ABA 的合成以及种子生理起重要作用。

由于NCED 的表达是营养器官中 ABA合成的一个关

键调节步骤， ABA在不同组织的特异性积累可能有赖

于 NCED 的不同调节。

黄质醒从叶绿体转至细胞质，经2步催化反应通

过ABA醒转变成ABA，其中AtABA2编码的乙醇脱氢

酶/还原酶(SDR)催化第 1 步反应生成ABA 醒[口，叭

ABA醒被醒氧化酶氧化成ABA，该途径在ABA生物

合成中起主要作用。拟南芥突变体 aba2 不能催化黄

质醒生成 ABA 醒，但可以将 ABA醒转换成 ABA，说

明突变体缺失了短链脱氢/还原酶，研究发现这些突

变体对应的基因都是与短链脱氢/还原酶相关的基

因。 ABA 醒氧化酶(AAO)催化合成反应的最后一步，

醒氧化酶脱辅基蛋白 [191或锢辅因子合成酶的突变都

会影响 ABA 的生物合成。拟南芥 aba3 突变体也是

关于醒氧化酶损伤的突变体，与拟南芥 aba2 具有相

同的表型， AtABA3 编码锢因子硫化酶[圳，说明醒氧

化酶是依赖于专目的氧化酶。但关于种子中 ABA醒如

何转变为 ABA需要进一步研究，因为 ABA醒氧化酶

(AAO)在营养组织中高度表达，但种子中没有表达[川2剖囚11

目前，对种子中 ABA 生物合成途径的调节了解

不多。一些特定基因(ZEP， SDR)编码一些合成酶，其

他酶由拟南芥和其他品种中的多基因家族(NCED 或

AAO)编码。而且，这些合成酶的底物可能像黄质醒

一样在种子中移动，或者像类胡萝卡素一样积累在质

体中。有关研究表明，底物的这些特性与基因表达

模式的差异有关。至少在转录水平上，种子中 ABA
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的生物合成普遍受时空调节。发育种子中，参与

ABA 生物合成的调节基因或内源信号还有待研究。

2.2 ABA 信号转导与种子胎萌
除了在玉米中发现的对 ABA不敏感突变体 vpl

外，还发现了另一些对ABA不敏感的突变体，如拟南

芥中的 abi 1 、 abi 2, abi 3 、 abi 4 、 abi 5 以及玉

米红胚轴突变体 reao 这些突变体均具有胎萌特性，

而且外源 ABA 不能抑制种子萌发。另一方面，在拟

南芥中发现了一些对ABA超敏感的突变体，如era 1 、

era 2 , era 3 , jar 1 、 jin 4 ， 这些突变体均能使种子

休眠程度加深。这种对ABA反应的不同可能与ABA

信号转导途径有关。 ABA 与受体的结合是其信号转

导的第一步，对于ABA的感受机制，最近有了突破性

的进展。 Razem等[221发现一种RNA结合蛋白 FCA作

为 ABA 受体调控植物开花的时间，而 Shen 等[231则发

现一种编码 Mg 离子整合酶(Mg-chelatase)H 亚基的

CHLH作为另一种ABA受体介导种子萌发，说明ABA

的结合位点是多元的。

近年来利用 ABA不敏感突变体，并借助分子生

物学手段，己经鉴定到 ABA信号转导过程中的多个

中间组分，如 ABll 、 AB12 、 ABJ3 、 AB14 、 AB15 、

LECl , LEC2 、 FUS 、 MARDl 和 CIPK3 等己从拟

南芥的 ABA非敏感突变体中克隆到。这些基因以不

同的方式参与了 ABA对种子休眠和萌发的调控。其

中 ABll 和 AB12 是 ABA信号的负调节子，它们编码

的蛋白质都具有蛋白磷酸酶(PP2C)的活d性 ; ABJ3 、

AB14 和 ABI5 是 ABA信号中的转录激活因子， ABI4

和ABI5突变体与ABI3具有相似的表型，但不如ABI3

突变体的表型变化明显，推断 ABI4 和 ABI5 可能与

ABI3共用相同的 ABA 响应途径I刊。

LECl编码一种与CCAAT结合的HAP家族转录

因子同源蛋白，可能作为转录因子调节细胞反应。

LEC2 和 FUS3 编码归结构域家族的蛋白质[坷，而含

有 B3 结构域的蛋白质(如 ABI3、 VPl 和 RAVl)大多

是通过B3 结构域与DNA结合行使转录因子的功能。

ABI3和町S3 的 B3 结构域通过与含 RY反式序列的

基因结合，调控基因的表达[26 1 0 ABI3 和 LECl 及

FUS3 的双突变体研究表明 ， LECl 和 FUS3对ABI3 调

节种子休眠与萌发具有协同作用， LECl/FUS3双突变

体表现为ABA对种子萌发的抑制显著降低，其种子中

ABI3 的含量减少，说明 LECl 和 FUS3 还可以调控

ABI3 的表达量。 MARDl 编码的蛋白质其N端富含

脯氨酸，而 C 端则为十分保守的悻指结构。 MARDl

适用 f'i:命科学各研究领域的宝尔超纯水系统，使实验数据更逼真 Tel: 021-64040161 www.baolor.com 
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在 ABA 调节种子休眠的信号转导中具有重要作用。

MARDl突变体种子呈现出休眠减弱和光诱导萌发的

表型，而且这种萌发表型不能被正常水平的外源ABA

(<100μmo且)所抑制，说明 ABA可能通过 ABREs 启

动子序列正调节 MARDl 基因的表达，通过 MARDl

作用于下游的蛋白质或基因[27]0 CIPK3 是一种 Ca2+

传感器关联蛋白，在萌发的种子中高度表达，调节种

子对ABA 的敏感性， CIPK3 突变体种于对 ABA超敏
感[28] 。

ABA 对基因表达的调节主要发生在转录水平。

已经发现的受ABA诱导的基因大多数在种子后熟期

或对逆境胁迫作出响应时表达。这些基因具有真核

生物基因的共同特征，即启动子区域有 TATA 盒、

CAAT 盒和 poly A 端，含有 1 个或多个内含子等，在

基因上游存在激素调控表达所需要的敏感区，即顺

式作用元件，反式作用因子可与之结合而调节基因的

转录。

3 GA对种子胎荫的调控
GA和 ABA是调控种子休眠和萌发的主要植物

激素。 ABA 抑制萌发，诱导休眠;GA 促进萌发，是

拮抗ABA 的主要因子，为种子萌发所必需。 GA 促

进种子萌发至少有两种作用即增强胚的生长势和软

化胚周围组织(如种皮和胚乳)以利于胚根的突破。

拟南芥GA合成突变体(gal)和 GA不敏感突变体(gai)

表现为延长休眠和对 ABA 极其敏感，其种子只有在

施加外源 GA 后才能萌发。许传俊等[却]对 GA 的信

号转导进行了详细的综述，这里仅介绍在拟南芥中鉴

定的一些 GA 信号转导组分与种子萌发的关系。

G蛋白偶联受体(GCR)是感受外界信号的主要成

分之一。有证据表明 GCR 的高度表达可以解除种

子休眠，并增强 2 种 GA 正调节基因 Myb65 和 PP2A

(Ser/Thr 磷酸化酶基因)的表达，说明 GCR 可能参与

GA 信号的转导[30]0 SLYl(sleepyl)基因突变体能够

抑制ABA不敏感突变体abil-l种子的萌发，而且这种

抑制不能被外源GA解除，推断SLYl基因编码的蛋白

质可能是一个感受 GA信号的关键调节因子，但也有

认为 SLYl 参与了 GA 调节的蛋白质降解反应[31] 0 

CTS(Comatose)基因突变降低了种子萌发的潜能，该

表型不能被外源 GA补救说明 CTS 是 GA 的正调节

因子，而且认为 CTS 可能作为专一的 GA信号组分提

高种子发育的潜能，从而打破胚的休眠[32] 0 

RGL1和 RGL2 属于Gras 蛋白家族中 Della超家

族的成员，研究发现RGL2 功能缺失突变体在缺少外

源GA 时，也能恢复gal-3突变体不能萌发的表型;而

且RGL2 的转录水平在种子吸胀时迅速增加，在萌发

后又迅速消失[33]，推断 RGL可能是 GA信号的负调控

因子。 SPY (spindly)基因编码一种乙酷谷氨酸转移酶

(GlcNAcY到， Spy突变体能够抵抗多效唾(pac1obutrazol，

PAC)对种子萌发的抑制作用和恢复 GA合成突变体

gal-2 种子的萌发表型。但是， SPY基因的高度表达

会减弱 GA对种子萌发的促进作用[3飞因此， SPY基

因产物可能也是 GA 信号的负调控因子。 Gar2-1

(gai repressor2-1)突变体对多效瞠具有很强的抗性，表
现为萌发表型，推断 GAR2 也是一种 GA信号的负调

节因子。

4 小结

种子胎萌是一种复杂的生物学现象，受多个基因

控制，包括种皮色泽基因 R、矮杆基因 Rht3、种子

休眠基因 1乍;而且具有胎萌现象的品种，其种子并非

全部发生胎萌，这种胎萌特性显然受环境的调控，呈

现出数量性状的特征，目前也己经发现了多个种子胎

萌相关的 QTLs[10] 。

目前对种子胎萌发生的分子机制尚未完全明了，

但种子的胎萌特性显然与 α- 淀粉酶活性、种子休眠

性有密切的关系。 ABA 具有促进种子休眠阻止种子

萌发的功能，而 GA 则具有打破种子休眠和诱导种子

萌发的作用，所以， ABA 与 GA 在调控种子休眠与萌

发方面的具有拮抗作用。利用 ABA、 GA 生物合成

缺陷型突变体和非敏感型突变体，人们已经初步掌握

了种子休眠与萌发的基因调控网络(图 2)。从现有

的研究结果看，除了ABA和GA对种子休眠与萌发具

回
|
-
4

「L

烯乙

争/BRIl

Ilrp--fJ囚

固 2 种子萌发的调控网络[24J
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张莉等:种 F胎胡机制研究进展

有明确的调控作用外，其他植物激素如乙烯、油菜

素内醋(BR)以及光、糖等因子也影响到种子的休眠

与萌发。

虽然迄今为止己经克陪了一些与种子胎萌相关

的基因， {H为了获得抗胎萌的品种或对种子胎萌特性

进行有效的控制，还需要对相关基因的表达、转录

产物的功能以及各相关某因间的关系等进行深入研

究，才能在此基础上通过转基因等方法控制作物胎萌

现象的发生。
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Progress in Seed Vivipary Mechanism 

Li Zhang, Bing-Liang Wang飞 Quan-Yu Zang 

(College 01 Agriculture and Biotechnology, Zhejiang University, Hangzhou 310029, China) 

Abstract Seed vivipary is a complex result of heredity and environment, which is influenced by a large 

number of genes and phytohormones. Molecular biology techniques, such as gene cloning and expression, biosyn­

thesis and signal transduction of hormones and molecular genetics, are useful approaches for the analysis of mecha­

nism of seed vivipary. This paper briefly summarized the advances on the relationship between related genes such as 

seed coat gene R , thumb gene Rht3 and Viv切。rous (印) gene family and vivipary in plant seeds and the role of ABA, 

GA biosynthesis and signal transduction in seed vivipary. 
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