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脱落酸调控种子萌发和休眠的研究进展
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摘　要：脱落酸 (abscisic acid, ABA) 是重要的植物激素之一。在促进种子休眠、抑制种子萌发的过程中，

ABA 发挥着举足轻重的调节作用。种子的萌发始于种子的吸水膨胀，止于胚轴的伸长，是高等植物生命周

期中最为关键的阶段。在新生个体萌动的阶段，ABA 与其他激素协同互作调控着这一重要的发育过程。现

围绕 ABA 在种子休眠、萌发以及萌发后幼苗生长过程中的信号转导机制，着重从 ABA 与细胞分裂素和赤

霉素等相互作用调控种子萌发的角度，概述相关的最新研究进展，并对今后的研究方向作出展望。
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Advance in the regulation of abscisic acid on seed germination and dormancy
CAO Chun-Yan, CHEN Xi, WU Yan*

(State Key Laboratory of Hybrid Rice, College of Life Sciences, Wuhan University, Wuhan 430072, China)

Abstract: The ABA (abscisic acid) is one of the most important phytohormones in plant development. It is essential 
for stimulating and maintaining seed dormancy and inhibiting seed germination. The imbibition and radicle 
emergency of seeds are two remarks of seed germination, which mark the key step of the life cycle of a plant 
individual. With interacting with other plant hormones, ABA plays its crucial role in the seed germination. By 
highlighting the recent research progresses on the ABA signaling, we discuss the molecular mechanisms concerning 
the interplay of ABA with other phytohormones such as cytokinin and gibberellin acid during seed germination and 
post-germination growth of plants. Moreover, we pinpoint the prospects for future researches. 
Key words: abscisic acid; cytokinin; gibberellin acid; seed germination; cross-talk

20 世纪 60 年代初，脱落酸 (abscisic acid, ABA)
作为生长抑制剂在即将脱落的棉铃果实中被人们发

现 [1]，是植物中研究较早的逆境激素和信号分子之

一。它不仅调控着植物生长发育的整个生命进程，

还参与了植物抵御多种生物和非生物胁迫。在维持

种子休眠进而抑制种子萌发的过程中，ABA 的作

用至关重要 [2]。在种子萌发后幼苗的生长，特别是

子叶的变绿 [3] 和幼根的生长及伸长 [4]，以及叶表面

气孔的运动 [5]、开花时间早晚 [6] 等诸多发育过程中，

ABA 的调节作用逐渐被揭晓。在植物适应非生物

胁迫，如高盐、温度变化和干旱缺水等逆境过程中，

ABA 的调节作用无可替代 [7]。此外，ABA 还能通

过促进气孔的关闭，从而抵御病原微生物对植物体

的入侵 [8]。几十年来，ABA 信号通路的关键成员逐

渐被鉴定，PYR/PYL/RCAR 是现在公认的毫无争

议的 ABA 受体。与 ABA 结合的 PYRs 可以结合并

抑制 PP2C (protein phosphatase 2C) 的活性。通常情

况下，PP2C 可以通过与下游效应蛋白 SnRKs (SNF1- 
related protein kinase) 结合来抑制 ABA 信号的转

导。当细胞受 ABA 刺激时，ABA 与 PYRs 结合，

从而抑制了 PP2C 的磷酸酶活性，并解除了 PP2C
对下游效应蛋白的抑制，最终激活 ABA 下游的信

号通路 [9]。

ABA 是一种由 15 个碳原子组成的芳香族类倍
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半萜烯，呈弱酸性。其合成是一个复杂的生物学催

化过程，主要是由异戊烯基焦磷酸 (isopentenyl 
diphosphate, IPP) 前体经过一系列催化反应合成。

植物类异戊二烯主要有两条合成途径，即甲羟戊酸

途径 (mevalonate pathway, MVP)和MEP (2C-methyl-
D-erythritol-4-phosphate) 途径 [10]。ABA 早期的合成

依赖 MEP 途径且发生在质体上。9- 顺式 - 环氧

树脂类胡萝卜素 - 双加氧酶 (9-cis-epoxycarotenoid 
dioxygenases, NCED) 催化叶黄素 (xanthophyll) 裂解

是在质体上发生的最后一步 ABA 合成步骤，也是

最关键的限速步骤 [11]。而在细胞质中，叶黄素经催

化合成脱落醛 (abscisic aldehyde)，最后通过脱落醛

氧化酶 (abscisic aldehyde oxidase, AAO) 氧化生成脱

落酸。在拟南芥中，ABA 的代谢途径也主要有两种：

P450 型单加氧酶 (CYP707A) 介导的羟基化途径和

葡糖基转移酶 (glucosyltransferases, UGTs) 参与的螯

合途径。羟基化途径是通过羟基化和异构化作用将

具有生物活性的 ABA 转化成有较弱生物学活性的

红花菜豆酸 (phaseic acid, PA) 和无生物学活性的二

氢红花菜豆酸 (dihydrophaseic acid, DPA) ；而螯合

途径则是将游离状态的 ABA 通过与另外一种分子

共价结合，从而形成失去生物学活性的结合状态的

ABA。其中，ABA 的葡糖基酯形式 (ABA glucose 
ester, ABA-GE) 是 ABA 的主要非活性状态。此外，

在其他物种中还发现 ABA-diols、7′-hydroxy-ABA
和 ABA-1′-glucoside 等多种次级代谢产物。

种子萌发是植物体生命周期的开始，也是其生

命周期中最为关键的阶段。而休眠则是种子在不确

定的环境条件下采取的一种暂时规避风险的有效策

略
[12]。种子的休眠为其传播提供了充足的时间并确

保了种子的存活率 [13]。在所有种子组织中均有 ABA
的积累，它们既来源于母本韧皮部，又能依靠种子

自身合成 [14]。大部分 ABA 是在种子成熟期合成的，

虽然胚胎发生早期只检测到很低水平的 ABA，但

ABA 的合成通路却是在这一时期被激活的。ABA
作为种子萌发的信号物质，可以抑制种子萌发，促

进并维持种子休眠。除 ABA 外，赤霉素 (gibberellin 
acid, GA) 在促进种子萌发过程中的作用也尤为突

出。内源 GA 调控种子萌发主要通过两个步骤：(1)
降低胚胎周围组织的机械阻力；(2) 激发胚胎的生

长潜能 [15]。种子萌发时，GA 会促进营养储备的代

谢与胚胎的增长，并使种皮内的屏障组织松散 [16]。

GA 能诱导合成并激活细胞壁裂解酶，促进胚芽 /
胚根的突出，从而完成种子的萌发。另外，细胞分

裂素 (cytokinin, CK) 在打破种子休眠、调控种子萌

发以及萌发后生长和提高种子活力过程中所发挥的

作用也正被众多研究者所重视。本文基于前人的研

究以及本实验室的研究成果，概述了 ABA 及其与

CK、GA 互作调控种子萌发信号通路的研究进展，

为植物激素调控种子萌发的机理研究和农作物的改

良育种提供重要理论依据。

1　ABA与种子休眠

种子休眠是指活性种子在适宜环境条件下不萌

发而暂时处于静止状态 [17]。种子的休眠能控制种子

萌发的时间，从而应对外界环境条件的变化，并在

种子植物的物种进化和适应气候变化上发挥了重要

作用 [18] 。种子由成熟干燥状态转向萌发状态需要

经历脱休眠过程。ABA 作为种子休眠激素，主要

是通过诱导并维持种子休眠来抑制种子萌发。ABA
不仅能诱导正处于发育阶段的种子休眠，还能在种

子吸胀时维持休眠。种子成熟后期，胚胎中 ABA
的积累达到最高水平 [19]。在拟南芥中，多种 ABA
合成突变体均表现出不同程度的种子休眠表型，如

NCED6 和 NCED9 在种子成熟期间均特异性表达，

NCED9 在胚胎和胚乳中均有表达而 NCED6 仅在胚

乳中表达。遗传学研究发现，在 Atnced6 Atnced9 双

突变体中，种子的休眠程度减弱 [20]。相反地，ABA
代谢基因 CYP707A1、CYP707A2 和 CYP707A3 的功

能缺失突变体表现出加强的种子休眠表型 [21] 。2013
年，Shu 等 [22] 通过遗传实验发现在 cyp707a1 突变

体和 GA 突变体 ga1-t 中，ABI (ABA-insensitive) 4
功能的缺失能恢复种子萌发滞后表型和减轻种子不

萌发表型，并证明 ABI4 能直接结合在 CYP707A1
和 CYP707A2 的启动子上，从而抑制两者的表达。

该研究结果表明，在种子中，ABI4 能通过促进

ABA 的合成和抑制 GA 的合成，进而诱导种子的休

眠。除 ABI4 外，DAG1 (DOF AFFECTING GERMINA- 
TION 1) 也是诱导拟南芥种子休眠的重要调控因子。

2016 年，Boccaccini 等 [23] 发现在 dag1 突变体的种

子中，ABA 的含量较低而 GA 的含量较高，并证明

了 DAG1 不仅能直接抑制 GA 合成基因 GA3ox1 
(gibberellin 3-β-dioxygenase 1) 的转录，还能降低

ABA 代谢基因 CYP707A2 的表达。由此说明，DAG1
也能通过调控 ABA 和 GA 的合成代谢从而诱导并

维持种子休眠。

此外，拟南芥中的泛素 - 蛋白酶系统 (ubiquitin 
proteasome system, UPS) 参与 ABA 调控种子休眠的
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分子机制研究近来也取得新进展 [24]。UPS 能通过蛋

白质降解的方式来促进种子脱休眠，从而调控种子

萌发，如促进种子休眠的 FUS3 (FUSCA3) 转录因

子就能被 26S 泛素 - 蛋白酶系统降解，从而解除种

子休眠。在适宜的温度条件下 (21 °C)，拟南芥中的

蛋白酶体活性以及泛素化途径被激活，从而利于种

子萌发。高温条件下 (32 °C)，UPS 的功能受到抑制，

从而使种子处于休眠状态。研究发现，在 ABA 合

成缺失突变体中，这种抑制作用减弱，从而表明高

温产生的种子萌发抑制是由依赖 ABA 的 UPS 功能

受阻导致的。此外，在水稻中也发现深度休眠的水

稻栽培变种 N22 在种子发育期间具有很高的 ABA
水平；而不休眠的G46B品种中则ABA含量较低 [25]。

由此可见，种子的休眠与 ABA 的激素水平密切

相关。

2　ABA抑制种子萌发的信号转导

种子萌发通常是在 ABA 合成途径被抑制而代

谢途径被激活的情况下发生的。通过筛选在种子萌

发过程中对 ABA 反应异常的突变体，人们鉴定出

了多个参与 ABA 信号转导的基因，从而为研究 ABA
在种子萌发过程中的信号通路奠定了基础。目前，

人们对 5 个命名为 ABI 的基因：ABI1、ABI2、 ABI3、 
ABI4 和 ABI5 的研究较为深入 [26]。在拟南芥种子萌

发过程中，这些基因的相关突变体对 ABA 不敏感，

其中突变体 abi1、abi2 和 abi3 均表现出了减弱的

种子休眠表型。ABI1 和 ABI2 编码同源的苏氨酸 /
丝氨酸磷酸酶 (PP2C)，在 ABA 信号通路中起负调

控作用。PP2C 在拟南芥中的研究由来已久，最近

在水稻中同样取得了重大进展。OsPP2C51 (protein 
phosphatase 2C clade A) 是水稻 PP2C 家族分支 A 中

的一员。Bhatnagar 等 [27] 研究发现，OsPP2C51 是

水稻种子萌发的正调控因子。在 OsPP2C51 超表达

的植株中，α- 淀粉酶合成基因表达水平很高。此外，

该研究还证明了 OsPP2C51 能直接抑制 OsbZIP10
的磷酸化，从而促进水稻种子萌发。ABI3 则与玉

米中的种子特异性转录因子 VP1 同源，是一种含

B2 和 B3 结构域的转录因子，它是拟南芥胚胎发育

的主要调控因子，能抑制种子萌发和幼苗生长 [28]。

ABI4 作为 AP2 (APETALA2) 家族的成员，能通过

正调控种子中 ABA 的合成、负调控 GA 的合成，

诱导种子的休眠 [22]。ABI5 是拟南芥中研究最为广

泛的 bZIP (basic leucine zipper) 转录因子，它通过

与 ABA 应答元件 (ABA-responsive-element, ABRE)

结合来激活种子中 ABA 介导的基因转录。ABI5 能

在种子萌发、幼苗建成以及随后的营养生长阶段加

强植物个体对外源ABA的应答 [29]。与ABI基因不同，

在同源重组缺陷的拟南芥突变体中，植株则表现出

加强的 ABA 敏感性，并且该研究还发现在种子萌

发以及幼苗生长阶段，野生型植株中同源重组相关

基因的表达水平显著提高 [30]。

随着分子机制研究成为热点，其他参与 ABA
抑制种子萌发的信号转导途径的蛋白质组分也相继

被发现。本实验室发现，植物小 G 蛋白 ROPs (Rho 
of plants) 活性调控因子 RopGEF2 (Rop guanine nucleotide 
exchange factors 2) 在 ABA 抑制的种子萌发以及萌

发后幼苗生长发育的过程中发挥了非常重要的作

用 [31]。该研究结果首次揭示了 ABA 调控 RopGEF2
蛋白稳定性的作用机制。研究发现，ABA 可以通

过启动26S泛素 -蛋白酶系统来降解RopGEF2蛋白，

从而抑制 ROPs 的活性。因此，RopGEF2 功能的发

挥与 ABA 抑制的种子萌发密切相关。研究结果还

表明，RopGEF2 蛋白的稳定性与其亚细胞定位以及

与 ROPs 的结合状态密切相关，这为探讨 RopGEFs
在 ABA 信号通路中的作用机制提供了重要依据。

另外，还有研究发现泛素连接酶 SDIR1 (SALT-AND 
DROUGHT-INDUCED RING FINGER 1) 能通过调

控 bZIP 和 ABI4 这两类转录因子的基因表达，增强

ABA 信号通路，从而参与调控种子萌发等生理学

过程 [32]。

3　ABA与赤霉素相互作用调控种子萌发

赤霉素 (GA) 是调控种子萌发的另一大植物激

素。近年来，调控种子萌发的 GA 信号通路的研究

相继取得新成果。含 B3 结构域的转录因子在精细

调控种子从成熟到萌发的进程中起着极其重要的作

用。储成才课题组通过大规模筛选水稻种子萌发缺

陷突变体，鉴定和克隆了一个编码 B3 结构域的抑

制因子 GD1 (germination defective 1)。研究发现，

在种子成熟和萌发过程中，GD1 通过抑制转录因子

OsLFL1 (LEAFY COTYLEDON-like 1) 的表达水平，

影响赤霉素合成与降解相关基因的转录调控过程，

进而控制种子中赤酶素的含量 [33]。随后又有研究报

道，水稻抗病调控蛋白 OsLOL1 (Lesions Stimulating 
Disease-One-Like 1) 能与碱性亮氨酸拉链蛋白 OsbZIP58
互作，促进 GAs 生物合成基因 OsKO2 (ent-kaurene 
oxidase 2) 的表达来调控 GAs 的生物合成，从而影

响糊粉层细胞的凋亡和种子萌发 [34]。
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ABA 与 GA 在调控种子萌发过程中发挥相反

的作用。ABA 能建立并维持种子休眠，抑制种子早

熟萌发，有利于种子顺利度过恶劣的自然环境和便

于储存；而 GA 能打破种子休眠，促进种子萌发，

使种子在适宜的环境和合适的时间萌发，并为随后

的幼苗生长作准备 [35]。RGL2 (RGA-LIKE 2) 是抑

制种子萌发的关键 DALLE 因子，GA 通过加强蛋

白酶体介导的 RGL2 降解过程来促进种子萌发。相

反，ABA 是通过诱导抑制种子萌发的 ABI5 转录因

子的表达，从而阻碍种子萌发。Piskurewicz 等 [36]

发现，sleepy 1 突变体的种子含有较高的 RGL2 蛋

白水平而使得种子萌发受到抑制，并且此时的种子

中还大量积累了 ABI5 蛋白。通过一年的后熟作用 
(after-ripening) 后，这些种子才开始萌发，而此时

的 ABI5 水平明显下调。该结果不仅说明了 ABI5
是抑制种子萌发的最下游调控因子，而且首次阐明

了 ABI5 在 GA 和 ABA 互作调控种子休眠和萌发过

程中的关键作用。此外，侯兴亮课题组发现 NF-YC 
(NUCLEAR FACTOR Y-C) 家族基因在调控植物种

子萌发中发挥着重要作用 [37]，并且还发现 RGL2 是

NF-YC 的互作因子。该研究证实了 NF-YC 和 RGL2
在转录调控上具有相互依赖的关系，两者通过结合

到 ABI5 基因启动子的 CCAAT 元件上来促进其转

录，以此来协同 GA 和 ABA 信号，从而介导种子

萌发的调控。B3 结构域转录因子 FUS3 也是抑制种

子休眠、促进种子萌发的一个关键因子。Gazzarrini
等 [38] 发现，瞬时诱导 FUS3 的表达会引起 ABA 含

量的升高并抑制 GA 生物合成基因 AtGA3ox1 和
AtGA20ox1 的表达。因此，FUS3 可以分别作为 GA
与 ABA 水平调控的负调控因子和正调控因子，并

且 ABA 与 GA 也能反过来正、负调控 FUS3 的蛋

白水平。这种反馈调控模式对于平衡种子中 GA 和

ABA 的激素水平十分重要。谢旗课题组还报道了

在种子萌发后阶段 ABI4 对 GA 和 ABA 的体内平衡

以及拮抗作用的发挥起着关键作用。拟南芥中 ABI4
基因的过表达能显著提高 ABA 合成关键基因

NCED6 以及 GA 代谢关键基因 GA2ox7 的表达，并

且 ABI4 是通过直接结合到两者的启动子上，从而

激活它们的转录 [39]，这为理解 ABA 与 GA 拮抗调

控种子萌发的分子机制提供了重要依据。 

4　ABA与细胞分裂素相互作用调控种子萌发

及萌发后生长

细胞分裂素 (CK) 最早在组织培养中作为一种

细胞分裂的有效诱导剂而被鉴定，是调控细胞周期

的关键因子 [40]，在植物生长和响应非生物胁迫中发

挥着重要且复杂的作用 [41-43]。CK 能调控植物细胞

的增殖与分化，并控制着植物生长发育的多种生

命进程 [44]，其中研究的最为清楚的有延缓植物衰

老 [45]、调控芽和根的分化 [46]、营养物质的信号转

导 [47] 以及提高作物产量 [48]。近来，CK 在种子休

眠与萌发以及萌发后生长等方面的作用也越来越多

地被报道。最早发现激动素 (kinetin, KT) 作为一种

非天然的细胞分裂素能部分回复离子辐射对萌发的

抑制作用，打破休眠，从而促进种子萌发 [49]。

各种植物激素在调控种子萌发过程中既有功能

的特异性，相互之间也存在着调控和制约。ABA
与 GA 以及 ABA 与生长素 (auxin) 在种子萌发中的

相互作用很早就有过报道 [34,50]，但 ABA 与 CK 互

作调控种子萌发的研究则相对较少。本实验室通过

对拟南芥AtIPT8 (adenosine phosphate-isopenteny-ltransferase 
8) 基因的诱导超表达转基因植株和 T-DNA 插入缺

失突变体的分析，揭示出了 CK 和 ABA 之间的互

作调控机制，为探讨这两种激素在植物发育过程中

的相互调控关系提供了首例证据 [51]。磷酸腺苷 - 异
戊烯基转移酶(adenosine phosphate-isopentenyltransferase, 
IPT) 在细胞分裂素合成中具有限速酶的作用 [52]。在

拟南芥中超表达AtIPT8基因能引起CK的大量积累，

可以导致在盐、糖和甘露醇的胁迫条件下抑制主根

生长和真叶的形成 [53]。ARRs (Arabidopsis response 
regulators) 是拟南芥中介导 CK 信号的响应调节因

子 [54]。在拟南芥中有两种类型的 ARRs 参与了 CK
的信号转导： A 型 ARRs 和 B 型 ARRs。本实验室

的研究结果显示，超表达 AtIPT8 基因能够提高 CK
的初级响应基因的表达量，如 A 型 ARRs (ARR4、
ARR5、ARR6)。而 A 型 ARRs 的激活能够抑制 ABA
信号通路中 bZIP 转录因子 ABI5 的转录水平。因此，

在拟南芥中，CK 和 ABA 两种激素之间的互相遏制

可能是通过 A 型 ARRs 和 ABI5 两者之间的相互拮

抗实现的 [51]。

子叶变绿是种子萌发后生长的一个关键发育事

件，标志着植株从此能够进行光合作用。Zuo 等 [55]

发现 CK 能拮抗 ABA 对子叶变绿这一过程的抑制

作用，并探讨了该拮抗作用的分子机制。他们发现

CK 主要通过其受体基因 CRE1/AHK4 和下游的

AHP2、3、5 基因以及在上游作用于 ABI5 的 B 型

ARRs (ARR12) 基因来调控子叶变绿这一活动。CK
虽然不能明显地调控 ABI5 的转录水平，但却能有
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效地促进蛋白酶体对 ABI5 蛋白的降解，从而解除

ABA 对子叶变绿的抑制作用。除此之外，最近还

有研究发现，ABA 信号通路在种子萌发和子叶变

绿期间下调 ARRs (ARR6、ARR7、ARR15) 的表达，

而 A 型 ARRs 又能抑制种子萌发以及萌发后子叶变

绿过程对 ABA 应答。该研究进一步发现，ABI4 能

直接结合在 ARR6、ARR7 和 ARR15 的启动子上负

调控其表达。这些都表明，ABI4 可能通过抑制 A
型 ARRs 的转录，实现 ABA 和 CK 互作调控种子

萌发 [56]。

5　小结与展望

种子中的 ABA 活动主要表现在 ABA 的合成、

代谢、运输以及对 ABA 的敏感性等方面，分析种

子生理机能上的 ABA 活动不仅要考虑激素水平的

调控，还要考虑到这些激素与其他信号转导网络的

相互作用 [57]。高等植物的种子萌发是由多种信号转

导分子参与介导的复杂过程，如活性氧 (reactive 
oxygen species, ROS)、抗氧化剂 (antioxidants) 和植

物激素。各种激素之间调控种子萌发的信号通路通

常存在着相互交流和调控。如图 1 所示，ABFs (ABA 
response element binding factor)、RGL2 和 ARRs 分

别为 ABA、GA 和 CK 调控种子萌发信号通路内的

关键调控因子。ABI5、RGL2 和 ARR4、5、6 是这

些调控因子里的代表性成员。GA 能通过加强

RGL2 蛋白的降解，引起 ABA 含量的降低，并下

调 ABI5 蛋白水平，从而促进种子萌发。CK 与

ABA 互作调控种子萌发则主要是通过 ARRs 抑

制 ABI5 的转录实现的。目前发现，ABA 除了能与

GA 和 CK 互作调控种子萌发外，还能与乙烯

(ethylene)、油菜素内酯 (brassinosteroids, BRs) 和生

长素相互作用调控种子萌发。乙烯能拮抗 ABA 信

号，促进种子脱休眠 [21]。刘艳军等 [58] 在番茄中发现，

ABA 能诱导乙烯受体蛋白 NR (LE-ETR3) 基因的表

达，促进乙烯信号的转导。大量研究已经证明了

BRs 是决定种子大小和形态的重要激素 [59]。在 BRs
合成和信号转导突变体中，种子虽然能正常萌发，

但这些突变体对 ABA 的敏感性会明显加强 [21]。另

外，还有研究报道 BRs 可能以一种不依赖 GA 的方

式直接增强胚胎生长潜力，从而促进种子萌发 [60]。

Belin 等 [50] 发现，ABA 能加强胚轴伸长区的生长素

效应元件的应答，从而影响子叶变绿这一生长活动。

近来，生长素又被当作种子二次休眠激素，它通过

与 ABA 信号相互作用来调控种子的休眠与萌发 [61]。

种子休眠和萌发活力的研究对于作物的遗传育

种和国民经济价值意义非凡。休眠是种子植物的一

种优良的生态适应性，能使其抵御外界不良环境，

确保种子的存活率并保证种子正常萌发以及萌发后

生长。一直以来人们对于植物激素在种子萌发过程

中的作用机制进行了不断地探索和研究，揭示出

ABA 实际上可以与其他激素协同互作调控种子萌

发和萌发后幼苗的生长。其中有关 ABA 和 GA 拮

抗相互作用调控种子萌发的研究进展尤为突出；而

关于 ABA 与 CK 拮抗互作调控种子萌发过程的研

究则相对较少。除此之外，种子萌发还涉及多层次

调控过程，如 miRNA 抑制、mRNA 区域化以及表

观遗传调控等。这些悬而未决的问题为探讨种子萌

发调控机制开辟了新的研究方向。
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