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种子萌发的抑制调控机制
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摘　要：种子萌发是植物生命周期中一个重要的生理过程，激素作用、 miRNA 抑制、mRNA 区域化、表观

遗传调控等多个层次的分子抑制参与该过程的调控。赤霉素 ( 解除抑制的激素 ) 合成和失活的调控主要发

生在转录水平，而脱落酸 ( 引起抑制的激素 ) 信号转导途径的调控则通过蛋白质抑制物的降解来实现。

miRNA 在转录后水平使其靶基因的 mRNA 降解，抑制种子的萌发；通过 mRNA 的区域化抑制与萌发相关

基因的翻译属于另一层次的转录后抑制；小 RNA 介导的表观遗传机制也可能在种子萌发过程基因表达的

协同调控中发挥重要作用。与分子水平的抑制类似，胚乳和种皮产生的机械抑制也很重要。
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Repression regulations of seed germination
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Abstract: Seed germination is an important physiological process in plant life cycle. Multiple levels of repressions, 
which include hormone effect, miRNA repression, mRNA compartmentaion, epigenetic regulation, are involved in 
the control of this process. Regulation of gibberellin (a repression removing hormone) synthesis and deactivation is 
mainly at transcriptional level; while degradation of repressor proteins is a central mechanism of abscisic acid (a 
repression inducing hormone) signal transduction in seed dormancy and germination. miRNAs are involved in the 
repression of their target genes at the mRNA level during seed germination. Compartmentation of mRNAs, which 
represses the translation of germination-related genes under unfavorable conditions, is another level of post-
transcriptional repression. Epigenetic mechanism mediated by small RNA may also play important roles in the 
regulation of coordinate gene expression during seed germination. Mechanic repression imposed by surrounding 
tissues such as the endosperm and testa is as important as repression at molecular level for seed germination.
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种子萌发过程中各种程序有序进行，其中包括

基因表达在时间和空间上的调控。在某一阶段，有

些程序被激活，而有些程序被抑制，这些程序的抑

制对维持正常的发育十分关键。种子的萌发受到多

重水平的分子抑制，决定种子休眠或萌发的激素的

合成和失活一般在转录水平受到调控。而激素的信

号转导主要取决于蛋白质转录水平和翻译后水平的

调控。近年来在拟南芥种子中发现由 miRNA 介导

的转录因子的抑制对种子萌发同样重要。研究表明，

通过 mRNA 区域化实现的翻译抑制，以及小 RNA

介导的表观遗传水平的抑制也参与种子萌发过程的

调控。与分子水平的抑制类似，有些种子中还存在

阻止胚生长的机械抑制。不同层次的抑制构成种子

萌发过程调控机制。
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1　转录水平和翻译后水平的抑制 

赤霉素 (gibberellin, GA) 和脱落酸 (abscisic acid, 
ABA) 在种子萌发过程中起重要作用。相比之下，

转录后水平的蛋白质修饰和降解的调控对去除抑制

种子萌发的蛋白质似乎更为重要
[1]
。赤霉素能促进

多种种子的萌发
[1]
，对萌发过程中的拟南芥种子进

行基因芯片分析发现，多个基因在种子萌发过程受

赤霉素的诱导表达
[2]
，大多数被诱导的基因可能参

与了种子萌发的诱导。赤霉素的信号转导途径也存

在一些抑制物质，RGL2 属于 DELLA 家族蛋白，

该蛋白作用于赤霉素信号识别的下游而且很有可能

作用于赤霉素诱导基因表达的上游。RGL2 能抑制

拟南芥种子的萌发 [3]
，在没有赤霉素时，DELLA

蛋白抑制转录因子 PIF3 与基因启动子结合，萌发

需要的基因不能正常表达，种子的萌发受到抑制
[3]
。

DELLA 蛋白上的 GA 信号感知区接收到 GA 信号

后，DELLA 蛋白受赤霉素诱导降解，这种蛋白的

阻遏作用被解除，从而允许PIF3与目标启动子结合，

并调控基因表达 [3]
。在赤霉素缺失的拟南芥突变

体种子中，RGL2 在施加外源赤霉素 5 h 后消失
[4]
，

说明这种蛋白质能被快速降解。该种子萌发抑制物

可能是首先受到 SLEEPY(E3 泛素连接酶 ) 的泛素

化作用，再由 26S 蛋白酶体降解
[5]
。当 RGL2 从赤

霉素缺失的拟南芥突变体种子中被剔除后，突变体

种子能在没有外源赤霉素的条件下萌发
[3]
。这种赤

霉素调控的“去抑制”作用在拟南芥种子萌发过程

发挥重要作用。RGL2 的下游靶物尚不清楚，如上

所述，RGL2 可能抑制受赤霉素诱导基因的表达。

DELLA 突变体的转录组分析显示，在种子萌发期

间，360 个受赤霉素正调节的基因受到 DELLA 蛋

白的抑制 [6]
。尽管这些基因不一定是 RGL2 的靶物，

但数据表明，RGL2 的降解能导致种子中许多与萌

发相关基因的表达，这些基因都是受赤霉素诱导的

基因。有趣的是，受 DELLA 抑制的基因还包括膨

胀素、木葡聚糖内转糖基酶 / 水解酶以及甘露聚糖

水解酶等基因，这些都与胚乳的软化有关 [6-8]
。萌

发过程按 GA-RGL2- 细胞壁蛋白 - 组织软化 - 萌发

顺序，所发生的事件实际上包含着抑制、去抑制多

层次的调控过程。

脱落酸信号转导对种子萌发起抑制作用。ABI3
是 ABA 信号转导途径的转录激活因子，ABI3 在种

子萌发过程中的调控充分说明了这一点
[9]
，ABI3

的作用能被 AIP2 介导的蛋白质降解所解除。AIP2

高表达或基因剔除的植株分别对脱落酸表现出相对

不敏感或超敏感
[10]
。这表明当脱落酸的抑制作用没

必要继续存在时，脱落酸反应就要受到 AIP2 的抑

制。因此，“去抑制”在脱落酸信号转导的调控中

发挥着核心作用。

脱落酸通过直接作用于赤霉素的量对赤霉素诱

导的种子萌发产生抑制
[11]
。拟南芥种子中的活性赤

霉素水平在脱落酸存在情况下，通过赤霉素生物合

成酶的下调和赤霉素失活酶的上调保持在相对较低

的水平。在热休眠的实生马铃薯种子中，赤霉素诱

导的甘露聚糖内切酶基因表达可以被氟啶酮 ( 通过

阻碍脱落酸积累 ) 诱导
[12]
，这也支持了赤霉素的积

累受脱落酸调节的假说。

2　miRNA介导的靶基因mRNA降解的抑制

种子萌发过程赤霉素和脱落酸的失活或生物合

成的调控是基因表达转录水平准确调控的结果；而

通过 26S 蛋白酶体途径在种子萌发过程中的去抑制

显示了翻译后水平调控的重要性。另一种在种子萌

发过程起重要作用的调控机制是转录后调控。自从

小分子 RNA 途径被发现以来，对转录后水平基因

表达控制的理解变得越来越深入
[13]
。在拟南芥种子

中发现由 miRNA 介导的转录因子的抑制 , 以及多

种 miRNA 在种子中的存在说明 miRNA 可能参与

种子的萌发过程的调控
[13]
。

miRNA 是一种小的单链 RNA(21~24 nt)，抑制

靶基因的表达。许多植物 miRNA 的靶基因是转

录因子
[14]
。转录因子在植物生长过程中具有重要作

用；然而，当其作用完毕后便不再需要，甚至可能

对下一个生长过程有害，需要将其消除。转录因子

的消除途径除了基因表达的终止 ( 转录调控 ) 和蛋

白质降解 ( 翻译后调控 ) 外，miRNA 介导的转录后

抑制也至关重要。“去抑制”实验有力地证明了

miRNA 在负调控中的作用。该实验在不改变氨基

酸序列的前提下，对 miRNA 靶基因的 mRNA 中

miRNA 的互补序列进行突变，这样会在细胞内产

生过量积累的、不受 miRNA 抑制的靶基因的 mRNA。
由于突变后的 mRNA 仍然能产生功能蛋白，故该

实验可以导致在某些阶段或某个时间本应被“抑制”

的转录因子的累积。实验证明“去抑制”可使许多

抗 miRNA 突变体产生明显的表型改变
[15]
。例如，

在种子中发现的 miR160，其目标 mRNA 是 ARF10、
ARF16 和 ARF17

[13]
。ARF10 的功能及其受 miR160

的调控通过去抑制的实验已得到验证
[16]
。突变体中
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目的 mRNA 不再受 miRNA 诱导降解而大量积累，

因此功能蛋白也大量积累并引起表型变化。突变体

mARF10 表现出多种表型的改变，并且对 ABA 的

敏感性显著提高。

GA 和 ABA 之间的相互作用也能通过 miRNA
来调节。GA 通过两条不同途径促进种子萌发、胚

乳的软化和胚的伸展。这两条途径都能加强细胞

壁上调节蛋白的功能。ARF10 可能通过提高胚对

ABA 的敏感性和抑制胚的伸展来调控种子的萌发。

当 ABA 对胚伸展的抑制作用强过 GA 的促进作用

时，胚的生长潜力不能克服胚乳的抑制力，种子则

不能萌发。ARF10 如何提高 ABA 的敏感性，ARF10
是增加 ABA 转导途径中重要成分如 ABI3 的稳定

性还是与之相互作用，这些问题仍有待于进一步的

研究。

3　mRNA区域化导致的转录后抑制

mRNA 介导的转录后调控是 miRNA 介导基因

沉默进行转录后调控的机制被发现之后，又一种关

键的转录后调控方式，具有非常重要的研究和应用

前景。研究表明，酵母、哺乳动物和植物细胞中存

在被称为胁迫颗粒的 mRNA 储存结构和被称为处

理小体 ( 或 P- 小体 ) 的 mRNA 降解结构。处理小

体是细胞质中 mRNA 特定的降解场所
[17]
。处理小

体还为那些既不翻译也不降解的 mRNA 提供储存

空间，这对于维持细胞内蛋白质表达水平有积极意

义
[18]
。这些结构通过抑制 ( 将 mRNA 降解 ) 或延迟

( 将 mRNA 随后运送回多核糖体 ) 特异 mRNA 的翻

译来实现转录后蛋白质表达的调控。胁迫颗粒和处

理小体在酵母和哺乳动物细胞中的研究进行得比较

深入。二者都是受胁迫诱导产生
[19]
。在逆境条件下，

mRNA 通过从多核糖体转移到胁迫颗粒和处理小体

内来抑制特异蛋白质的表达，从而使其所在的细胞

实现对逆境的适应
[20]
。与酵母和哺乳动物细胞中的

情况
[21]

相似，mRNA 在植物细胞中也有三种不同

的存在状态：在多核糖体中处于翻译状态的

mRNA、在胁迫颗粒中处于储存状态 mRNA、在处

理小体中处于降解状态的 mRNA[22]
。在拟南芥和烟

草细胞中相继发现了处理小体和胁迫颗粒的存在，

在热胁迫诱导下，在拟南芥根尖细胞和烟草叶肉原

生质体中可以观察到处理小体和胁迫颗粒的数量和

大小的增加
[22]
，该研究结果说明这些结构在植物对

逆境的反应中起重要的作用。

干燥的种子细胞中已发现非翻译状态的

mRNA[22-24]
，说明种子中可能存在 mRNA 的转录后

表达调控。在多种植物的干种子中发现含有储存

mRNA[22-23]
，但还不清楚这些储存 mRNA 的存在位

置和功能。种子完成发育和成熟过程后，进入代谢

相对静止的状态，环境条件合适时开始萌发
[25]
。种

子的萌发过程伴随着与这些生理过程相关蛋白质

的有序合成
[7-8,26]

。在番茄种子的萌发过程中，与胚

乳细胞壁降解有关的蛋白 —— 甘露聚糖内切酶的

量在种子吸水膨胀起始即呈现增长的趋势，其合成

水平随着萌发的进展而增强
[7-8]

。这些与萌发有关

的特异酶蛋白的 mRNA 是否在种子萌发过程前即

已合成并储存在干种子中，为种子吸水一开始即迅

速进行的活跃的蛋白质合成提供 mRNA 模板？本

课题组研究发现，在番茄的干种子中不仅确实存在

甘露糖内切酶的 mRNA，还有膨胀素、脂肪氧化酶、

谷氨酰胺合成酶、异柠檬酸裂解酶等与萌发有关蛋

白质的 mRNA[23]
。同时在大豆和莴苣的干种子中也

发现有与萌发有关的蛋白质的 mRNA[23]
。为了探索

种子中是否存在处于抑制状态的 mRNA，这些抑制

作用在吸水膨胀后是否能被解除，本课题组利用转

录抑制剂 α-amanitin 在萌发过程抑制新 mRNA 的合

成，对转录抑制条件下莴苣种子的萌发情况以及种

子细胞的代谢等的变化进行了分析，结果发现在新

mRNA 的合成被抑制的条件下，莴苣种子的萌发得

以完成，只是萌发所需的时间有所延长。说明

mRNA 区域化介导的转录后抑制参与种子萌发过程

的调控。

4　小RNA介导的表观遗传抑制在转录水平的

调控

小 RNA 通过对目标基因的 mRNA 进行降解或

翻译抑制调控目标基因的表达，这种转录后水平的

调控方式在种子萌发过程中的作用已有报道
[13]
。近

年来的研究发现，小 RNA 不仅可以在转录后水平，

而且可以通过使 DNA 或组蛋白甲基化在转录水平

调控其目标基因的表达。小 RNA 介导的 DNA 或组

蛋白甲基化等表观遗传调控在种子萌发过程基因协

同表达的调控中可能起重要作用。多个研究小组对

种子萌发过程的基因表达进行了研究，得到的共同

结论是：种子萌发过程特定阶段成套的基因是协同

表达或协同抑制的
[7-8, 27-28]

。能调控大量基因表达的

表观遗传机制，可能参与种子萌发过程中成百上千

基因的协同调控。

目前研究得最清楚的表观遗传机制是通过组



张　宇，等：种子萌发的抑制调控机制第2期 121

蛋白 H3 赖氨酸 27 三甲基化 (H3K27me3) 来实现对

大量基因表达的协同调控。H3K27me3 是基因表达

被抑制的染色质标记。Polycomb Group(PcG) 蛋白

使成百上千的基因发生 H3K27me3。对于 PcG 如何

在萌发过程的特定阶段作用于目标基因的问题，目

前完全不清楚。植物内小 RNA 有成千上万种，其

中大多数是 24 nt 的异染色质 siRNA，靶向同源的

基因组位点导致转录水平上的基因沉默
[29]
。对拟南

芥、水稻和玉米中的内源小 RNA 高通量测序结果

表明，很多基因组位点 ( 通常是重复片段或转座子 )
能产生 24 nt siRNA[30-31]

。这些重复片段或转座子通

过依赖于植物特异 DNA 的 RNA 聚合酶 (Pol IV) 转
录成单链 RNA[32]

；以 RNA 单链为模板，通过依赖于

RNA的RNA聚合酶 2 (RDR2)合成RNA双链，DICER- 
LIKE3(DCL3) 将 RNA 双链加工成 24 nt siRNA ；双

链中的一条与 AGO4 结合，之后复合物被送回同源

基因位点引起 DNA 甲基化和 ( 或 )H3K9me2，从而

导致转录水平的基因沉默
[33]
。

近年来的研究发现，miRNA 也可以通过使

DNA 甲基化调控其目标基因的表达。在水稻中发

现 24 nt miRNA 与 AGO4 的复合物能够引起目标基

因的甲基化
[34]
。miRNA 通常调控大量的目标基因，

既能在转录水平，也能在转录后水平上实现其对多

个基因的协同调控
[34]
。DNA 甲基化介导的表观遗

传机制在种子萌发过程可能也参与基因协同表达的

调控。拟南芥种子胚乳中基因组范围去甲基化影响

基因印迹的发生
[35]
。对拟南芥种子萌发过程转录

组的研究发现基因组中位置靠近的，由 4~5 个基因

组成的基因簇是协同调控的；含有 10 个或更多的

基因的大基因簇是协同抑制的
[36]
。这些区域通常含

有胞嘧啶甲基化的 TEs 和重复片段。因为 H3K27me3
主要发生在单个基因上而不是在大区域中发生

[37]
。

这些研究结果表明，在种子中除 H3K27me3 外还存

在 DNA 甲基化介导的表观遗传机制控制基因协

同表达。本课题组一直关注小 RNA 所介导的表观

遗传调控在种子萌发中的作用，并在大豆种子的萌

发过程检测到小 RNA 的表达是动态变化的。进一

步的研究将揭示小 RNA 介导的 DNA 甲基化或

H3K9me2 在种子萌发过程中的调控作用。

5　种皮和胚乳产生的机械抑制

与分子水平的“抑制”类似，种子萌发还存在

由包裹胚的种皮和胚乳产生的机械抑制。萌发过程

在正常的种子发育过程不会发生 , 但是在胎萌突变

体上会发生萌发现象。然而，胚的生长能力或萌发

潜能，在幼胚中已形成
[1]
，很多情况下，胚的生长

被胚乳或种皮的机械阻力所抑制。存在于成熟种子

中的机械屏障在种子自然脱落或收获后常常导致种

皮因素引起的休眠
[38]
。在硬皮种子，最明显的种皮

限制导致的休眠是由于种皮阻止了水分进入种子。

有些种皮或胚乳本身对胚根的伸长产生机械阻力
[39]
。

这些类型的种子一般种皮破损后，胚在包裹胚的胚

乳乳尖的位置会伸长。所以，即使胚具有生长潜能，

但是，胚的伸展还是被胚乳抑制了
[40]
。胚乳在胚根

伸出之前被细胞壁降解酶软化的现象在辣椒
[41]

和番

茄
[42]

的种子的研究中都有报道。这种阻止胚根延长

的机械阻力使得不同的种子在不同的时间萌发，这

样更有利于新生命在自然条件下的存活。组织的软

化包括抑制的解除，与分子水平的“解除抑制”
[43]

类似。

6　展望

种子的萌发是一个复杂的，涉及多层次调控的

程。过去对种子萌发过程调控的理解主要局限于由

激素所介导的转录水平和翻译后水平的调控，以及

种皮和胚乳引起的机械抑制；近年来的研究发现

miRNA 介导的转录后抑制、mRNA 介导的转录后

抑制，以及小 RNA 介导的表观遗传水平的抑制等

调控机制可能在种子萌发过程起重要调控作用。这

些发现为种子生物学提供了新的研究方向，将丰富

种子萌发领域的知识。随着研究的深入，会有更多

的问题等着我们去探索和发现。
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