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摘要: 种子活力是种子播种质量的重要指标，也是种用价值的主要组成部分，它是一个复杂的综合性状，表现为

种子快速发芽、耐逆萌发、幼苗快速建成等性状。种子活力与种子发育、成熟、劣变、萌发和处理等环节都密切

相关，且受到各种外界环境的影响。本文重点总结了调控种子活力形成、种子快速萌发、种子耐逆萌发、种子幼

苗建成等方面的分子机理研究进展，并对今后研究方向进行了展望。
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Current advances on the molecular mechanism of seed vigor

ZHAO Jia  , HE Yongqi, WANG Zhoufei 

(Guangdong Key Laboratory of Plant Molecular Breeding /College of Agriculture,
South China Agricultural University, Guangzhou 510642, China)

Abstract: Seed vigor is an important index of sowing quality and a major component of seed value. Seed vigor

is  a  complex trait  encompassing attributes  such as  rapid germination,  high stress  tolerance,  and rapid seedling

establishment. The regulation of seed vigor is involved in the processes of seed development, seed maturation,

seed  deterioration,  seed  germination,  and  seed  treatments,  and  it  is  also  influenced  by  various  environment

factors.  In  this  review,  the  recent  advances  on  the  molecular  mechanism  of  the  regulation  on  the  vigor

establishment,  rapid germination, stress tolerance, and seedling establishment were summarized, as well as the

prospects of future research was discussed.
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种子活力与种植业生产关系十分密切。北美官

方种子分析家协会 (Association of official seed
analysts，AOSA)将种子活力定义为：种子活力是指

在广泛的田间条件下，决定种子迅速整齐出苗和长

成正常幼苗潜在能力的总称。因此，种子活力可以

具体表现为：种子发芽和幼苗生长的速度和整齐

度；田间表现，包括出苗、生长的速度和整齐度；贮

藏、运输后的表现，特别是发芽能力的保持，以及种

子耐逆性等 [1 ]。种子活力随着生理成熟而逐渐增

加，在收获前后开始下降[2]，在种子储藏过程中活力

也会逐渐降低[3]。近年来，利用 QTL 定位、全基因

组关联分析，以及各种组学方法鉴定了大量控制作

物种子活力相关基因，并在种子活力分子机理研究

方面取得了长足发展，主要涉及激素、氨基酸、活性
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氧 (Reactive oxygen species，ROS)、能量代谢、光形

态建成等。近来，作物轻简栽培比如直播稻等的广

泛应用，亟需生产高活力的作物种子[4]。因此，种子

活力已成为种子科学与技术领域研究热点。本文主

要以水稻 Oryza sat iva 和拟南芥 Arabidopsis
thaliana 等模式植物为例，重点介绍种子发育成熟

过程中活力形成、种子快速萌发、种子耐逆萌发和

幼苗建成的分子机理研究进展。

 1   种子活力形成的分子机理

 1.1    贮藏物质调控机理

种子活力形成于发育过程，在此过程中籽粒会

积累大量的营养物质，包括碳水化合物、蛋白质和

脂类等。在水稻方面，仅有少数几个调控物质积累

的基因被报道参与种子活力调控 (图 1A)。例如，水

稻 OsPFP1 基因突变会显著降低粒质量和淀粉含

量，但能显著增加蛋白质和脂质含量，最终会显著

减低种子活力[5]。水稻 PcG-OsFIE1复合物可调控胚

和胚乳发育，影响籽粒贮藏蛋白和氨基酸积累，并

参与种子萌发过程[6]。降低水稻脂质转运蛋白编码

基因 OsLTPL36 的表达，会引起籽粒结实率和千粒

质量降低，胚乳垩白加重，脂肪酸含量降低，并影响

种子萌发[7]。可见，种子发育过程中参与籽粒贮藏物

质积累相关的基因是调控种子活力形成的重要因子。

 
 

B：拟南芥 ABA 调控种子活力形成
B: Regulation of ABA on the establishment of seed vigor in Arabidopsis

A：水稻种子活力形成相关基因
A: Genes involved in the establishment of seed vigor in rice

基因表达水平
Gene expression

level

激素水平
Hormone level

ABA

发育种子
Developing seeds

成熟种子
Mature seeds

NCEDs (+) CYP707As (−)

DEP WRKY41 RAF10/11 SPT

ABI4ABI5

MYB96

ABI3

RNA 结合
蛋白
RBP

OsPFP1

淀粉
Starch

氨基酸
Ile Leu Val

储存脂质
Storage lipid

OsLTPL36

贮藏蛋白
SSPs

种子储备 Seed reserve 脱水耐性 Desiccation tolerance

6 d2 d 10 d 14 d 18 d 20 d 30 d 35 d

sHSP/USP/LEA/SSPs/

RFOs/抗氧化蛋白
Antioxidant protein/脱水
素 Dehydratin/DNA J

家族蛋白 DNA J family

proteins

长寿命 mRNA

Long-lived

mRNAs

PcG-OsFIE1

开花后时间
Days after flowering

 
图 1    种子发育成熟过程中活力形成的分子机理

Fig. 1    Molecular mechanism on the establishment of seed vigor during seed development and maturation
 

 1.2    脱水耐性调控机理

种子成熟阶段脱水耐性对种子活力形成具有

重要作用。水稻种子在开花后第 10—20 天开始脱

水，第 20—40 天进入脱水期[8]。已有蛋白质组学研

究发现，水稻胚胎发育后期丰富表达蛋白 (Late
embryogenesis abundant protein，LEA)、小分子热休

克蛋白 (Small heat shock protein，sHSP)、普遍应激

蛋白 (Universal stress protein，USP)、抗氧化蛋白、脱
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水素和DNA J蛋白等，参与种子脱水耐性 (图 1A)[8-10]。
其中，LEA 蛋白和可溶性糖协同作用，有助于维持

蛋白质和膜结构完整性。在种子成熟过程中，蔗糖

和棉子糖 (Raffinose，RFO) 等非还原性糖逐渐积

累，可以防止干燥损伤，在种子脱水耐性形成中发

挥着重要作用。目前研究认为，RFOs 等物质通过

“玻璃化”和“水取代”机制调控种子脱水耐性

形成[11]。其中，“玻璃化”机制假说认为，随着失水

细胞溶液变得黏稠，这有利于干燥过程中 LEA、

sHSPs 和 RFOs 等触发“玻璃化”状态，有利于保

持细胞稳定性。“水取代”机制假说认为，RFOs
羟基可取代细胞内水分子，有利于种子脱水过程中

保持天然大分子和膜结构稳定性。此外，在干燥成

熟的种子中有些基因 mRNA 被降解，但也有大量

mRNA 被储存起来。据报道，在成熟干燥的水稻种

子中，超过 17 000 种不同的 mRNA 被储存起来[12]，

它们被称为“长寿命 mRNA”，即使经历干燥后，

它们仍保持活性，可以翻译成蛋白 (图 1A)。种子吸

胀后，储存的 mRNA可以被选择性地装载到多聚体

中，参与氧化还原、糖酵解和蛋白质合成等过程[13]。

但有关长寿命 mRNA在种子萌发、休眠、活力调控

中的作用仍知之甚少。

 1.3    激素调控机理

在种子发育成熟过程中，内源激素含量和信号

变化，在种子休眠和活力形成中发挥着重要作用

(图 1B)。在拟南芥中，种子发育成熟过程中脱落酸

(Abscisic acid，ABA)含量受合成基因 NCEDs 和分

解基因 CYP707A1 和 CYP707A3 的共同调控，影响

种子的休眠和萌发[14]。在种子发育过程中，锌指结

构域蛋白 DESPIERTO(DEP) 正向调控 ABA 信号

通路下游重要成分 ABI3 表达，dep 突变体种子休眠

特性完全丧失[15]。转录因子 WRKY41 可以通过直

接调控 ABI3 表达，决定拟南芥种子休眠和萌发[16]。

R2R3 型转录因子 MYB96 可以同时调控 ABI3 及

ABA 合成基因 NCED2 和 NCED6 表达，促进拟南

芥种子休眠，抑制种子萌发[17]。MAP3K 家族基因

RAF10 和 RAF11 通过调节 ABI3 和 ABI5 转录水

平，调控拟南芥种子休眠[18]。此外，ABI4 是 ABA信

号通路的另一个重要成分，ABI4 可以抑制 ABA 分

解相关基因的表达，也是种子休眠调控的重要基

因 [ 1 9 ]；但是 ABI4 表达受到转录因子 SPATULA
(SPT)抑制调控[20]。当然，目前所有已知的其他植物

激素，如生长素、乙烯、细胞分裂素、赤霉素、油菜

素内酯、水杨酸等，也都会参与种子发育成熟过程

中的种子活力形成。

 2   种子快速萌发的分子机理

 2.1    活性氧和激素调控机理

作物种子快速、均匀发芽是衡量种子活力的重

要指标，对促进植株发育生长，提高产量至关重

要。在种子吸胀过程中，过氧化氢 (H2O2)通过线粒

体呼吸、β−氧化途径、NADPH氧化酶、细胞外过氧

化物酶和草酸氧化酶反应等活动产生[21]。研究表

明，种子中一些贮藏蛋白和 mRNA被氧化有利于促

进种子萌发[22-23]。种子萌发过程中产生的 ROS通过

对贮藏蛋白的氧化修饰有利于贮藏物质的动员[24]；

且 ROS 能通过参与胚乳细胞壁的弱化促进种子萌

发过程中细胞壁松动，H2O2 可以消除 ABA 对胚乳

细胞壁弱化的抑制作用[25]。此外，激素也是调控种

子发芽速度的关键因子，目前报道了多个水稻种

子活力关键基因通过激素和活性氧调控种子活力

(表 1)。比如，水稻吲哚乙酸糖基转移酶基因 OsIAGLU。
 

表 1   近来报道的控制水稻种子发芽速度相关基因

Table 1    Recently reported genes involving in the speed of seed germination in rice
 

基因代号

Gene code
基因全称

Gene full name
基因功能

Gene function
参考文献

Reference

OsIAGLU Indole-3-acetate beta-
glucosyltransferase

通过IAA和ABA互作影响OsABIs表达调控种子活力 [26]

OsHIPL1 HIPL1 protein 通过ABA信号途径调控种子活力 [27]

OsRACK1A WD repeat-containing protein 通过调控ABA和 H2O2含量，并两者相互作用调控种子萌发 [28]

OsIPMS1 2-Isopropylmalate synthase B 通过影响氨基酸含量、GA合成和TCA循环调控种子活力 [29]

OsCDP3.10 Cupin domain containing protein 通过影响氨基酸含量、促进H2O2积累调控种子活力 [30]

OsPK5 Pyruvate kinase 通过影响糖酵解、糖含量、能量水平以及 GA/ABA平衡调控

种子活力

[31]

OsOMT 2-Oxoglutarate/malate translocator 通过影响氨基酸含量、糖酵解和TCA循环调控种子活力 [32]
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通过调控种子萌发过程中生长素 (Auxin，IAA)、
ABA 含量，引起下游 ABA 信号因子 OsABIs 表达

变化，从而调控水稻种子活力[26]。水稻刺猬互作蛋

白类似蛋白 OsHIPL1 通过 ABA 代谢和信号途径，

影响水孔蛋白 OsPIP1;1 调节种子萌发过程中水分

吸收，提高种子活力[27]。在水稻中，OsRACK1A 是

最重要的含有 WD 重复序列的蛋白质家族成员之

一，通过控制内源 ABA 和 H2O2 水平及其相互作

用，正向调控种子萌发[28]。

 2.2    氨基酸和能量调控机理

近来，多个研究表明在种子萌发过程中氨基酸

和能量水平对调控种子活力也具有重要作用。α−异
丙基苹果酸合酶 OsIPMS 是亮氨酸生物合成过程

的限速酶，可通过提高水稻种子萌发过程中游离

氨基酸的生物合成，促进赤霉素 (Gibbere l l in，
GA)合成，从而增强种子萌发过程中糖酵解和三羧酸

(Tricarboxylic acid，TCA)循环生化反应，为种子萌

发和幼苗生长提供更多能量[29]。水稻 Cupin结构域

蛋白 OsCDP3.10，具有合成相对分子质量为 52 000
的球蛋白的功能，该基因通过影响种子萌发过程中

氨基酸积累，刺激 H2O2 的产生，从而正向调控种子

活力[30]。丙酮酸激酶 (Pyruvate kinase，PK) 是糖酵

解过程中主要的限速酶之一，能够催化磷酸烯醇丙

酮酸 (Phosphoenolpyruvate，PEP) 和二磷酸腺苷

(Adenosine diphosphate，ADP) 转变为丙酮酸

(Pyruvic acid，Pyr) 和三磷酸腺苷 (Adenosine
triphosphate，ATP)。水稻丙酮酸激酶蛋白 OsPK5突
变后，丙酮酸激酶活性下降，可能通过影响种子萌

发过程中糖酵解途径，改变可溶性糖积累，调控植

物激素 GA/ABA平衡，从而调控种子萌发[31]。水稻

OsOMT 编码一个 2−酮戊二酸/苹果酸转运体蛋白，

突变该基因会显著降低种子活力，推测可能是通过

调节氨基酸合成、糖酵解和 TCA 循环过程来影响

种子的活力[32]。

 2.3    表观遗传调控机理

种子萌发过程中，组蛋白修饰介导的表观遗传

基因转录调控可能发挥了重要作用，但具体分子机

制尚不完全清楚。比如，拟南芥 SNL1 能够结合组

蛋白去乙酰化酶 HDA19，调控组蛋白 H3K9K18乙
酰化水平，影响基因转录；SNL1/SNL2 功能缺失影

响脱落酸和乙烯相关基因表达，增强了乙烯对脱落

酸的拮抗作用，降低了种子休眠[33]。进一步研究发

现，SNL1/SNL2功能缺失导致生长素相关基因特别

是 AUX1 的表达升高，增强了生长素在胚根的水平

和分布，进而激活下游 CYCDs 介导的细胞分裂，提

高了突变体种子萌发速度[34]。这些研究结果，为解

析种子活力调控分子机理提供了重要线索。

 3   种子耐逆萌发的分子机理

 3.1    种子耐盐萌发分子机理

揭示种子耐逆萌发分子机理，对于提升种子活

力至关重要，近年来相关研究取得了一定进展 (表 2)。
在种子耐盐萌发分子机理方面，通过图位克隆方法

成功克隆了一个高盐胁迫下控制水稻种子快速萌

发和幼苗建成的候选基因 qSE3，该基因编码一个钾

离子转运蛋白 OsHAK21，在盐胁迫下 qSE3 可促进

水稻种子萌发过程中 K+和 Na+的吸收，诱导 ABA
积累和 ABA信号通路基因表达，抑制 ROS在种子

中的积累，从而提高了种子萌发过程中的耐盐性[35]。

水稻 OsSAE1 可直接与 OsABI5 启动子结合，通过

抑制 OsABI5 表达，正调控种子耐盐萌发[36]。在拟

南芥中，转录因子 AtHY5和 AtHYH能够与 AtRSM1
启动子结合，调节其表达，参与盐和 ABA胁迫下种

子发芽和幼苗生长调控[37]。拟南芥 AtABI4 可以分

别与 AtRbohD 和 AtVTC2 结合，调控 ROS代谢和细

胞膜完整性，参与盐胁迫下种子萌发 [ 38 ]。拟南芥

A t SRT 2 可调控 H 2O 2 囊泡运输相关膜蛋白

VAMP714启动子区的组蛋白乙酰化，并抑制 VAMP714
转录，从而通过改变种子萌发过程中 H2O2 含量和

DNA损伤程度，介导种子萌发期耐盐性[39]。

 3.2    种子耐冷/耐热萌发分子机理

在种子耐冷萌发分子机理研究方面，水稻和拟

南芥中已有不少报道 (表 2)。比如，在种子萌发过

程中，水稻种子耐冷萌发基因 qLTG3-1 在种皮的糊

粉层和覆盖胚芽鞘的上胚层表达，能通过调节这些

组织的细胞液泡化，从而引起这些组织的松弛而提

高种子在低温下的发芽势。在胚胎中强烈表达，有

助于组织弱化、降低对胚芽鞘生长的机械阻力，从

而促进低温条件下种子发芽速度[40]。水稻 OsSAP16
正向调控低温下种子萌发，基因表达高低决定了

种子耐低温萌发能力 [ 4 1 ]。拟南芥 AtKP1 能够与

AtVDAC3 特异性相互作用，参与低温条件下种子

发芽过程中的呼吸调控作用，Atkp1 和 Atvdac3 突

变体发芽种子的耗氧量增加，细胞色素途径和替代

氧化酶途径之间的呼吸平衡被破坏，ATP 水平降

低，进而影响低温下种子活力[42]。此外，AtHSP70-
16在质膜和细胞核中与 AtVDAC3相互作用，激活

AtVDAC3离子通道的开放，从而促进 ABA从胚乳

流向胚，进而抑制种子发芽[43]。此外，有为数不多的

种子耐热萌发机理研究被报道。近来研究发现，拟

南芥MADS盒转录因子 AGL67能识别 SOM启动

  662 华南农业大学学报 (https://xuebao.scau.edu.cn/zr/hnny_zr/home) 第 44 卷  

 

 
 



子区 CArG 盒，并激活 SOM 表达，而 AGL67 招募

组蛋白标记阅读器 EARLY BOLTING In SHORT
DAY(EBS)，从而识别 SOM染色质上的 H3K4me3；
在高温条件下，AGL67和 EBS在 SOM启动子周围

高度富集，AGL67-EBS 复合物也是组蛋白 H4K5
乙酰化所必需的，其激活 SOM表达，最终抑制种子

发芽；该研究揭示了表观遗传学激活 SOM 表达，以

抑制高温胁迫下种子发芽的机制[44]。

 3.3    种子耐淹水萌发分子机理

在种子耐淹水萌发分子机理研究方面，目前报

道主要集中在水稻中 (表 2)。水稻对淹水胁迫的适

应，涉及 2 种不同的对立机制，即“静止策略”和

“逃逸策略”。其中，“逃逸策略”指在淹水条件

下，水稻胚芽鞘快速伸长，迅速升至水面，从而将氧

气输送到种子中，进行有氧呼吸，对保障直播稻成

苗具有重要作用。比如，水稻海藻糖−6−磷酸磷酸

酶基因 OsTPP7 是能量传感器，在淹水条件下，

OsTPP7 通过增加 T6P 运转，从而增强淀粉分解以

驱动胚和胚芽鞘生长，最终能提升种子萌发过程中

的厌氧能力[45]。水稻淹水条件下小分子RNA OsmiR393

 

表 2   近来报道的控制种子耐逆萌发相关基因

Table 2    Recently reported genes involving in seed germination under stress conditions
 

基因代号

Gene code
基因全称

Gene full name
基因功能

Gene function
参考文献

Reference

OsHAK21 Potassium transporter 通过改变K+、Na+吸收以及ABA和ROS含量调控种子耐盐萌发 [35]

OsSAE1 AP2 domain containing
protein

直接结合到OsABI5启动子区，通过ABA信号通路调控种子耐盐

萌发

[36]

RSM1 Radialis-like SANT/MYB 1 通过调控ABI5表达和下游ABA和胁迫响应基因表达调控种子耐

盐萌发

[37]

ABI4 Abscisic acid-insensitive 4 ABI4-RbohD/VTC2分子模块通过影响ROS代谢和细胞膜完整性

调控种子耐盐萌发

[38]

AtSRT2 Histone deacetylase 通过影响H2O2囊泡运输相关膜蛋白基因VAMP714启动子区的组

蛋白乙酰化调控种子耐盐萌发

[39]

qLTG3-1 LTP family protein
precursor

通过组织弱化、降低对胚芽鞘生长的机械阻力，促进低温条件

下种子萌发

[40]

OsSAP16 C2H2 zinc finger protein 基因表达高低决定了种子耐低温萌发能力，但作用机制未知 [41]

AtKP1 Plant-specific kinesin 与AtVDAC3特异性相互作用，参与低温条件下种子发芽过程中

的呼吸调控作用

[42]

HSP70-16 Heat shock protein 70 与AtVDAC3相互作用，激活AtVDAC3离子通道的开放，促进

ABA从胚乳流向胚，从而抑制种子低温发芽

[43]

SOM Zinc-finger protein AGL67-EBS复合物通过组蛋白H4K5乙酰化激活SOM表达，抑制

高温胁迫下种子发芽

[44]

OsTPP7 Glycosyl hydrolase 通过增加T6P运转，从而增强淀粉分解以驱动胚和胚芽鞘生长，

提升种子耐淹萌发能力

[45]

miR393a MicroRNA 促进胚芽鞘顶端游离吲哚乙酸的积累，从而抑制淹水条件下气

孔发育和胚芽鞘伸长

[46]

OsCBL10 Calcineurin B 通过影响Ca2+流量和α−淀粉酶活性调控种子耐淹萌发 [47]

miR167 MicroRNA 通过miR167a-ARF-GH3分子模块影响IAA积累，调控种子耐淹

萌发

[48]

OsGF14h 14-3-3 protein 通过与转录因子OsHOX3和OsVP1互作，维持ABA和GA动态平

衡，调控种子耐淹萌发

[49]

OsUGT75A UDP-glucosyltransferase
OsUGT75A

通过糖基化ABA和JA，影响种子和胚芽鞘中游离态ABA和JA含
量介导淹水条件下胚芽鞘伸长

[50]

TERF1 Ethylene-responsive
transcription factor 1

通过激活GA信号通路，负向调控种子发芽过程中对甘露醇处理

的敏感性

[51]

FLOE1 Formin-like protein 在水合作用时相分离，使植物胚胎能够感知水压力，调控种子

发芽最佳时间

[52]
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负调控生长素受体基因 OsTIR1 和 OsAFB2，促进胚

芽鞘顶端游离吲哚乙酸 (IAA) 的积累，从而抑制气

孔发育和胚芽鞘伸长[46]。水稻 OsCBL10 启动子序

列变异，决定淹水条件下种子萌发能力，在水稻种

子发芽过程中，含耐淹水型 OsCBL10 启动子品种

表现出较低的 Ca2+流量和较高的 α−淀粉酶活性[47]。

淹水条件下，可通过 miR167-ARF-GH3途径参与调

控游离 IAA 积累，刺激胚芽鞘伸长，增强水稻种子

耐淹水萌发能力[48]。近年来，在杂草稻中鉴定了一

个编码 14-3-3蛋白基因 OsGF14h，其作为 ABA信

号传导上游信号开关，通过与转录因子 OsHOX3
和 OsVP1 互作，维持 ABA 和 GA 动态平衡，使厌

氧敏感品种在淹水直播条件下出苗率由 13.5% 提

高到 60.5%；同时，在人工选择和自然选择中 OsGF14h
与红米基因 Rc 协同驯化[49]。水稻 OsUGT75A通过

糖基化 ABA 和茉莉酸 (Jasmonic acid，JA)，精准

调控种子和胚芽鞘中游离态 ABA和 JA含量，从而

通过 ABA 和 JA 信号通路介导淹水条件下胚芽鞘

伸长[50]。

 3.4    种子耐旱萌发分子机理

种子耐旱萌发分子机理在番茄和拟南芥中有

报道 (表 2)。在番茄中，转录因子 TERF 可以激活

GA 信号通路，负向调控种子发芽过程中对甘露醇

处理的敏感性[51]。近来，在拟南芥种子感知水分分

子机理研究方面取得重要进展，拟南芥朊病毒样蛋

白 FLOE1，其在水合作用时相分离，并使植物胚胎

能够感知水压力，调控种子发芽最佳时间；研究表

明，当休眠种子感应到附近水分时，FLOE1几乎立

即聚集在细胞中通过相分离以感应水，以确定条件

是否适合种子重新激活并开始生长；FLOE1 聚集

是暂时和可逆的，它可以作为种子发芽或不发芽的

信号，如果确定条件不是最佳的，则停止种子发芽，

如果环境有足够的水支持生长，则允许种子继续

发芽[52]。

 4   种子幼苗建成的分子机理

 4.1    光形态建成分子机理

幼苗建成是指种子发芽开始，利用自身贮藏物

质发育成正常幼苗的过程，当幼苗具备光合能力

时，幼苗建成过程就完成了。正常幼苗建成是衡量

种子活力水平的重要指标，近年来有关幼苗建成相

关分子机制研究取得了长足进展，特别是对拟南芥

光形态建成分子机制已有深入研究。在黑暗条件

下，拟南芥光感受器处于不活跃状态，光形态抑制

因子 Constitutively photomorphogenic 1 (COP1)-

Suppressor of phytochrome a (SPA) 复合物，通过靶

向光形态形成促进转录因子，如 Elongated hypocotyl
5 (HY5)、Longhypocotyl in far-red 1 (HFR1)、B-box
protein 21 (BBX21)，进行泛素化和降解，从而促进

暗形态发生[53-55]。另一类拟南芥光形态形成阻遏物

是 bHLH 型转录因子 Phytochrome-interacting
factors (PIFs)，通过直接调控下游靶基因表达抑制

光形态形成[56]。此外，拟南芥 Ethylene-insensitive3
(EIN3)和 EIN3-like1(EIL1)作为启动乙烯反应转录

级联的主要转录因子，已被证明是第 3 类光形态形

成阻遏物，特别是在黑暗条件下弯钩形成和子叶闭

合过程[57]。因此，COP1-SPA、PIFs和 EIN3/EIL1是
在黑暗中维持幼苗黄化表型的主要光形态抑制因

子 (图 2A)。
在光照条件下，活性光感受器对光形态建成阻

遏物进行负调控，以促进光形态建成。在红光/远红

光反应中，具有生物活性的远红光吸收 (Phytochrome
far red，Pfr) 形式的光敏色素 A(Phytochrome A，

phyA)和光敏色素 B(Phytochrome B，phyB)直接与

SPA1结合，破坏 COP1和 SPAs之间的物理相互作

用，导致 COP1-SPAs复合物重组，并抑制其泛素化

和降解光形态促进转录因子的能力[58-59]。蓝光激活

的 CRY1 与 SPA1 相互作用，以促进 COP1-SPA1
复合物的解离，而 CRY2 与 SPA1 结合以促进

CRY2-COP1 的相互作用[60-62]。最新构建的 CUL4-
DDB1-RUB1/2  E3 复合物促进 HY5 降解，而

COP1与 RUB1/2相互作用，促进 RUP1/2泛素化和

降解，以平衡 RUP1/2 在长时间 UV-B 诱导的光形

态中的积累[63]。UVR8 单体与 COP1 结合，通过阻

断 COP1和 HY5之间的相互作用，以及靶向 RUB1/2
降解 UV-B 反应，提高 HY5 积累。此外，FKF1 与

COP1 的 RING 结构域相互作用，抑制 COP1 二聚

化，最终使依赖于 COP1-SPA复合物的 CO降解失

活，以调节开花过程，并部分抑制 COP1 介导的下

胚轴伸长[64]。可见，在暴露于光下时，活化的光感受

器促进 COP1-SPA 复合物的解离和 COP1 二聚化、

SPA2 降解、COP1 从细胞核易位到细胞质，并与

COP1 底物竞争性结合，降低细胞核中 COP1 泛素

连接酶活性，并允许光形态发生 (图 2B)。
总之，光形态形成阻遏物，包括 COP1、SPAs、

CSNs、COP10、DET1、PIFs 和 EIN3/EIL1，在黑暗

中它们具有活性，以促进幼苗的暗形态建成；在光

照下，光激发受体与 COP1、SPAs、PIFs和 EIN3互
作，抑制它们的活性或蛋白质积累，以通过增强光

形态发生促进因子，如 HY5、HYH、LAF1、HFR1、
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BBX21 和 GATA2 积累，促进植物光形态建成。此

外，最近报道了大量的 BBX 蛋白作为中间体调控

光形态发生[65]。

激素和 ROS 等信号在幼苗建成中也发挥着重

要作用。比如，油菜素甾醇 (Brass inosteroids，
BR)信号参与光介导的幼苗从暗形态建成发育转换

到光形态建成；光形态发生抑制子 COP1、PIFs 和
AGB1 可增强 BR 响应，而光形态发生促进因子

HY5、BZS1 和 NF-YCs 等可抑制 BR 信号；BR 信

号通路基因也参与光信号调控[65]。拟南芥 ABA 信

号终止子 (ABA signaling terminator，ABT) 与
PYR1/PYL/RCAR 和 PP2C 蛋白相互作用，干扰

PYR1/PYL4 和 ABI1/ABI2 之间的相互作用，并通

过 ABA结合 PYR1/PYL4阻止对 ABI1/AAB2的抑

制，从而终止 ABA信号传导，这对种子发芽和幼苗

建立至关重要[66]。外施 H2O2 可以在黑暗条件下诱

导拟南芥叶片形成，H2O2 处理激活光响应基因，这

些基因与光合作用、光呼吸和光系统组分相关；植

物色素介导的光信号通路参与 H2O2 促进形态建成

过程；组成型光形态发生 1 和光敏色素相互作用因

子 3 蛋白在 H2O2 处理条件下下调表达，从而消除

了它们在黑暗中对光形态发生的抑制作用[67]。

 4.2    激素和环境因子调控机理

胚轴伸长是种子萌发后顶土出苗的动力，胚芽

鞘为胚体的第一片叶，在种子萌发时，胚芽鞘首先

穿出地面，保护胚芽出土时不受损伤。因此，胚轴

和胚芽鞘伸长与作物出苗密切相关。除了光形态

建成调控胚轴和胚芽鞘生长外，激素和环境因子

等对其调控也发挥着重要作用。比如，在水稻中，

OsGSK2通过磷酸化调控细胞周期蛋白 CYC U2的
稳定性，促进细胞分裂[68]；OsGY1 通过促进 JA 合

成，从而抑制中胚轴和胚芽鞘伸长；而 OsEIN2 和

OsEIL2介导的乙烯信号通路通过抑制 GY1 及其他

JA 合成途径基因表达来下调 JA 含量，促进细胞伸

长，进而调控水稻中胚轴和胚芽鞘长度[69]。在拟南

芥中，生长素通过MPK3/MPK6调节 GRF4蛋白稳

定性来增强 BZR1核积累，从而促进下胚轴伸长[70]；

拟南芥合成分子 RN1通过 TIR1/AFB介导的生长素

信号诱导 ZAT10、ATL31、WRKY33 表达，共同控制

下胚轴伸长[71]。

此外，研究发现环境温度可调控拟南芥胚轴生

长。拟南芥 SMAX1蛋白与 phyB相互作用，减轻其

对转录因子 PIF4 的转录活性抑制，促进下胚轴形

成；在温暖的条件下，SMAX1蛋白会慢慢失去稳定

性，防止下胚轴过度生长[72]。在温暖条件下，拟南

芥 XBAT31 与 ELF3 互作且泛素化 ELF3，并通过

26S 蛋白酶体促进 ELF3 降解，促进下胚轴伸长[73]。

拟南芥 HSP90 能增强 COP1 和 ELF3 之间的相互

作用，减少 ELF3 对 PIF4 的功能影响，并在暗形态

和热形态发生过程中调节下胚轴伸长[74]。拟南芥热

激转录因子 HsfA1d是低温下胚轴伸长的正调节因

子，在低温条件下，HsfA1d 通过促进胞质、质体胞

质和质体核糖体蛋白基因的表达，维持低温条件下

植物生长的蛋白翻译[75]。类似的，植物激素 IAA、

ABA、GA、JA、乙烯等在胚芽鞘伸长调控中发挥着

重要作用[76-78]。
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图 2    植物光形态建成分子调控机理模式图

Fig. 2    Model of molecular mechanism of photomorphogenesis in plants
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 4.3    能量代谢调控机理

植物从种子萌发到幼苗光合系统建立之前是

完全异养的，此时需要利用种子中储备的淀粉、糖

和蛋白质等维持生命活动的代谢需求。因此，种子

发芽后，贮藏物质被分解成可溶性物质，以促进幼

苗生长，贮藏物质分解利用效率与幼苗活力相关，

幼苗活力是田间幼苗建立和作物产量的关键。三酰

甘油 (Triacylglycerol，TAG)是双子叶植物种子中储

存能量的主要物质，在拟南芥中，转录因子 AHL4
与磷脂酸互作，调控种子萌发速率、萌发后主根长、

种子萌发及苗期建成过程中脂降解的速率，从而影

响幼苗建成[79]。在拟南芥中，能量调节因子 SnRK1
介导拟南芥苗期建成过程中的代谢调控机制，SnRK1
的激活会引发大量基因转录和翻译后调节，以抑制

胁迫和碳饥饿下的生长并保存能量[80-81]；Snrk1α1/α2
的缺失导致了贮藏脂质和贮藏蛋白质的降低，从而

降低了代谢可用糖和氨基酸的水平，转录因子

bZIP63是 SnRK1激酶下游靶标，bZIP63被 SnRK1
磷酸化后，直接靶向并激活 cyPPDK 启动子，进而

在糖异生过程中发挥调控作用[82]。水稻细胞色素

b5 基因 OsCyb5 突变体后，成熟种子中 α−淀粉酶活

性、淀粉和糖动员量显著降低，导致葡萄糖储备不

足，萌发过程中物质动员量显著降低，从而影响早

期幼苗生长[83]。

 5   展望

种子活力是由多基因控制的复杂性状，同时受

环境影响较大。因此，有必要进一步开发精确鉴定

种子活力的方法，将有助于准确揭示其分子机理。

在种子发育、贮藏和发芽过程中均会影响种子活力

水平，因此需要对种子发育至萌发所有环节进行系

统研究。目前，有关种子活力形成、种子快速萌发、

种子耐逆萌发、幼苗建成相关分子机理研究，主要

集中在拟南芥和水稻等少数模式植物上，有关农作

物如玉米、小麦、大豆、油菜等相关研究较少，有待

进一步加强。尽管利用各种 QTL 定位、关联分析、

各种组学技术等挖掘了大量种子活力相关的候选

基因，但仅有少数基因被开展了研究，总体而言，有

关种子活力的分子网络调控仍知之甚少。种子活力

相关分子机制的解析，有助于今后培育高活力作物

品种，为促进农业增效、农民增收提供帮助。
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