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种子萌发的奥秘：生理、生态与分子的综合解析
李飞飞，刘　杨，徐　飞*

(武汉生物工程学院应用生物技术研究中心，武汉 430415)

摘　要：种子是植物繁殖的重要器官，也是农业生产的基础。其中，种子萌发是植物生长周期的起点，其

不仅对植物的生存、繁衍有着重要作用，在农业生产和粮食安全中也具有重要意义。种子萌发受多种因素

影响，除了自身基因、种子成熟度和休眠状态以外，还受到环境因素、体内激素以及小分子物质等的调节。

本文针对植物种子萌发的主要调控因素进行了简要综述，分析了不同因素对种子萌发调控的影响机理和研

究进展。

关键词：种子；萌发调控；激素；小分子物质

中图分类号：Q945　　文献标志码 ：A

The mystery of seed germination: an integrated physiological, 
ecological and molecular analysis

LI Fei-Fei, LIU Yang, XU Fei*
(Applied Biotechnology Center, Wuhan University of Bioengineering, Wuhan 430415, China)

Abstract: Seed is an important organ for plant reproduction and the basis of agricultural production. Among them, 
seed germination is the starting point of the plant growth cycle, and seed germination not only plays an important 
role in plant survival and reproduction, but also has great significance for agricultural production and food security. 
Seed germination is influenced by a variety of factors, including its own genes, seed maturity and dormancy, as well 
as environmental factors, hormones and small molecules. In this paper, we briefly review the main regulatory 
factors of plant seed germination and analyse the mechanism and research progress of different factors on the 
regulation of seed germination.
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种子是高等植物特有的一种器官，是植物繁殖

后代的主要工具，在植物的生长发育和遗传演化过

程中发挥着至关重要的作用。同时，种子也是人类

和许多动物的主要食物，特别是谷物和豆类种子，

例如水稻、小麦、大豆等，早已成为了人类赖以生

存的重要口粮。种子萌发是植物生长发育的开始，

也是农作物种植中的关键环节，种子萌发能力的强

弱，直接影响着植物的生长过程和最终产量。因此，

对种子萌发的相关研究有着重要的生物学和经济学

意义。

1　种子的结构

种子的基本结构包含胚、胚乳和种皮。胚由花

粉受精后发育而成，主要分为胚根、胚轴、胚芽和

子叶四部分，前三部分在萌发后分别发育成植物的

根、茎、叶，而子叶是养料储存或进行前期光合作

用的部位，植株长成幼苗后会自然脱落 [1]。胚乳由

受精极核发育而成，是支持胚胎生长和萌发的滋养

组织，具有提供营养、保护胚和控制胚生长的作用。

胚乳的发育受胚发育调控，胚的发育也受胚乳的影

响，两者之间通过相互作用和信号交换来协调。种

皮是种子的外层壳，由珠被发育而成，具有保护种
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子的作用，萌发时还可以协助胚吸收水分。有的种

子在最外层还具有一层果皮，也就是我们常食用的

果肉部分，根据有无完整的果皮可以简单地把植物

种子分为两大类：裸子植物和被子植物。

2　种子萌发的基本过程

种子萌发是指有活力的种子在适宜的环境条件

下，通过一系列的生理生化过程使胚芽从种皮中突

出，开始生长和发育。种子萌发的主要过程可分为

种子吸胀、胚根刺破胚周围组织和胚轴伸长 3 个阶

段。在适宜的温度和湿度条件下，种子吸收水分，

内部的胚乳和胚开始膨胀，但水分不会均匀地进入

所有区域，如在烟草种子中，水首先会到达胚乳和

胚根尖端。之后，种子利用储存在胚乳中的能量和

营养物质来支持胚根和胚轴的发育，随着胚轴和胚

根的生长，胚根突破种皮并开始向地性生长，即萌

发过程结束 [2]。

3　种子萌发的调控因素

3.1　基因表达

种子从休眠到发芽，以及从发芽到幼苗建立的

成功转变都离不开复杂的分子网络调节机制。从分

子生物学的角度来讲，种子萌发的过程是一个有次

序的、选择性的基因表达过程，在此期间，转录因

子 (transcription factor, TF) 及其调控的基因表达起

到了至关重要的作用。转录因子是指能够特异性结

合在基因上游核苷酸序列上，调控基因转录的小分

子蛋白质。值得注意的是，转录因子对种子萌发的

调控，主要是通过控制植物激素合成和传递途径相

关基因的表达来实现的，例如 NTL8 和 NTM2 蛋白

可以介导植物激素赤霉素 (gibberellin, GA) 和生长

素 (Auxin) 信号，从而调控种子萌发过程
[3]。很多

参与萌发的基因一般只在种子萌发阶段大量表达，

萌发后表达量很低或者基本不表达。如甘露聚糖酶

基因 MAN2 仅在胚乳的小皮区域 ( 胚乳帽 ) 表达，

可能作用是通过分解胚乳细胞壁中半乳甘露聚糖为

幼苗生长提供营养，或者是弱化细胞壁使胚根能够

顺利突破种皮
[4]。DOG1 是种子休眠的主要遗传调

节因子 [5]，通过与脱落酸 (abscisic acid, ABA) 协同

作用诱导种子休眠。DOG 转录可以被乙烯反应因

子 ERF12 和乙烯受体 RDO3/ETR 下游的 TOPLESS
复合物抑制

[7]。在成熟植物中，DOG1 的表达受

ABA 影响而下调；在胁迫条件下，如干旱时 DOG1
表达上调以激活 ABA 相关信号通路来响应胁迫 [6] ；

在种子发育过程中，DOG1 的表达量随种子的逐渐

成熟而增大，进而导致 ABA 的水平逐渐增加以造

成种子休眠。值得注意的是，DOG1 不仅控制种子

成熟过程中的休眠程度，还在种子季节性出苗过程

中发挥作用。

3.2　种子的成熟度

种子成熟度 (seed maturity) 是评价种子品质的

一项重要指标，种子成熟度常分为生理成熟和形态

成熟两种。生理成熟度是指种子中胚发育完成，种

子具备了发芽的能力；形态成熟是指营养物质积累

结束，水分含量降低，种子形状或重量不再发生改

变。大多数种子是先生理成熟，经过一段时间后才

达到形态成熟。不同作物的发芽能力随成熟度的增

加而变化，有关学者对玉米、小麦、蔬菜等作物种

子作了一些研究，结果表明绝大多数作物种子的成

熟度与种子发芽率、活力指数呈正相关，果实成熟

度越高的种子萌芽率越高，发芽越早，种子活力随

成熟度的提高而增加 [8]。

3.3　种子的休眠状态

种子休眠是植物的一种天然特性，指具有生命

活力的种子，在适宜的环境条件 ( 温度、湿度、光照、

氧气供应等 ) 下，不能萌发或无法完成萌发的一种

生理状态。种子休眠是植物在进化过程中为保障自

身遗传信息的延续性而积累下来的保护机制，通过

感知外界环境的变化，控制种子的萌发进程，确保

种子只有在最佳环境条件下才能发芽，从而提高植

物在逆境中的生存能力。种子休眠不仅受外界环境

的调节，也受遗传基因的调控。Xu 等
[9] 研究发现

基因 SD6 能够负调控水稻种子休眠性，而转录因子

ICE2 可以正调控水稻种子休眠性，两者可以直接

反向调控 ABA 分解代谢基因 ABA8OX3，并通过转

录因子 OsbHLH048 间接调节 ABA 关键合成基因

NCED2 来调节 ABA 含量的高低，从而及时调控种

子的休眠与萌发。种子休眠对粮食安全高质量生产

至关重要，因此，在农业生产应用中会使用各种方

法打破种子休眠，常见的解除种子休眠的方法包括

物理解除 ( 干燥后熟、层积、变温等 )、化学解除 ( 化
学物质溶液浸泡 ) 和生物解除 ( 激素 ) [10]。

4　环境因素对种子萌发的影响

种子的萌发和出苗受温度、pH、NaCl、水分

胁迫、种子埋深和光照等多种环境因子影响。先前

的研究表明，温度是种子萌发的主要决定因素，虽

然其他因子的变化可能会延迟、减少或阻止种子发
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芽。pH 值影响种子的发芽和养分的利用，但有些

物种可以耐受不同范围的 pH 值。其次，种子埋藏

深度和能量储备也是影响种子萌发的重要因素。近

年来，土壤盐碱化受到全球关注，它是土壤退化的

主要问题之一。其中，渗透和离子效应是由盐度导

致。盐度影响的种子发芽取决于物种的类型和环境

特征，当盐浓度超过阈值水平时，种子萌发会受到

明显抑制。此外，光照强度和光照类型也会影响种

子萌发，虽然大部分种子萌发都是避光的。因此，

不同种子萌发是不同环境因素共同作用的结果。

4.1　温度

温度在决定种子萌发周期性和物种的分布方面

起着重要作用
[11]，过高和过低的温度都会通过破坏

各种分子和生理过程来抑制或延迟种子发芽 [12]。种

子发芽率通常随温度线性增加，高于最佳温度发芽

率急剧下降。已有研究表明低温会导致种子内部水

分吸收、蛋白质降解、碳水化合物代谢和能量产生

减少，ABA 合成增加，从而延迟种子发芽
[13]，严

重时可致种子萌发后胚因冷冻胁迫而死。同时，温

度过高会使种子内部各种酶的活性受到抑制，甚至

失活，从而抑制种子萌发
[14]，这就是通常所说的热

抑制现象。随着全球气候变暖，热抑制现象对植物

种子萌发的影响越来越普遍。对于大多数物种来说，

种子发芽取决于胚胎的参与， Piskurewicz 等
[15] 研

究发现， 拟南芥种子发芽的热抑制是由胚乳实现的。

胚乳 phyB 能感知高温，从而加速其从活性的 Pfr
形式转变为非活性的 Pr 形式，这一过程导致了由

植物色素相互作用因子 (PIFs) 介导的热抑制过程，

包括 PIF1、PIF3 和 PIF5。其中，胚乳中的 PIF3 可

抑制胚乳 ABA 分解基因 CYP707A1 的表达，促进胚

乳ABA的积累并释放到胚中，从而抑制种子萌发
[15]。

另外，种子萌发的最适温度因种类而异，大部

分植物种子的最佳萌发温度为 20~30 ℃，如常见的

蔬菜、大麦、荞麦种子萌发的最适温度都是 25 ℃
左右，但对于生长在寒冷气候下的植物，通常只有

在低温环境下才会发芽
[16]。例如，山桃种子在 0 ℃

下层积种子发芽率可达到 55% [17] ；低温层积可以增

加紫衫种子对 GA3 的敏感性，从而促进休眠种子

的萌发 [18] ；而在拟南芥中，4 ℃ 低温能够诱导 GA
合成基因 AtGA20ox1、AtGA20ox2 和 AtGA3ox1 的表

达，同时，GA 降解基因 AtGA2ox2 的表达被明显

抑制。此外，低温还可诱导 ABA 合成，抑制 ABA
分解代谢中的关键基因 CYP707A1 的表达

[19]。在甜

菜中，10 ℃ 低温能够促进甜菜种子中 ABA 的降解，

多个 ABA 合成和降解基因分别受到抑制和促进 [20]。

4.2　盐度

盐度是限制作物生产的主要非生物因素之一，

近年来，由于环境问题和不良灌溉方法等人为因素

导致农业用地盐碱度逐渐增加 [21]。盐胁迫导致土壤

水势降低，抑制植物对水分的吸收，进而抑制种子

萌发，盐度对种子萌发的影响包括水分有效性降低、

离子失衡、储备营养物质释放改变以及蛋白质结构

组织的改变等。此外，盐胁迫还会诱导产生活性氧

(reactive oxygen species, ROS)，导致蛋白质和脂质

氧化损伤、DNA 和 RNA 断裂、细胞渗漏、细胞膜

和细胞器损伤
[22-23]。研究表明，早期的盐度导致种

子吸水性降低，从而影响其他激素代谢和生理过程

如促进 ABA 生成，进而导致种子休眠、萌发时间

延长
[24]。引人注目的是，乙烯可以诱导苜蓿种子

的耐盐性，从而提高盐胁迫下的发芽水平。这种乙

烯介导的耐盐性取决于乙烯RECEPTOR2 (MsETR2)
蛋白，因为实验发现 MsETR2 沉默会导致乙烯相关

的耐盐性丧失
[25]。此外，研究表明，乙烯处理可能

通过反馈调节导致乙烯生物合成 1- 氨基环丙烷 -1-
羧酸氧化酶 (1-aminocyclopropane-1-carboxylate oxidase, 
ACC oxidase) 基因 MsACO 和乙烯反应因子 MsERF8
的表达被抑制，从而提高种子对盐胁迫的耐受性。

另一方面，乙烯处理后 MsERF11 的表达显著上调，

表明乙烯在盐胁迫下控制种子萌发方面具有潜在的

积极作用
[25]。

4.3　水分胁迫

在自然界中，土壤地下水位随雨水变化，当雨

量较大时，地下水位升高淹没土壤所有孔隙就会形

成水胁迫。对于植物来说，水是不可或缺的物质，

没有水种子不能萌发，但水量过多也会对种子萌发

造成影响。不同种子对湿度的要求有所不同，对于

大部分种子来说，30%~60% 的相对湿度是最适宜

的。Manz 等
[26] 使用草本植物种子进行实验，发现

当土壤水势低于 -0.8 MPa 时，种子萌发完全被抑制；

而当土壤水分含量过高时，又会引发种子腐烂或

发生霉变。另外，水胁迫最大的危害是导致土壤缺

氧，土壤缺氧直接影响植物体呼吸作用，降低根系

的呼吸代谢、生长和吸水能力，甚至直接造成根系

死亡
[27]。水分胁迫也影响着植物内部相关基因表达

的变化，种子萌发的关键在于前期对水分的吸收，

在此过程中种子会经历许多水化 - 脱水循环，同时

保持其发芽潜力。研究发现，FLOE1 基因是高等植

物种子萌发时与水分胁迫相关的一类基因，预测为
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一种固有无序的蛋白质，该蛋白质使胚胎能够感

知水势并在水分胁迫条件下调节种子发芽；其次，

FLOE1 蛋白作为发芽调节剂，它会根据水的变化而

改变其生物活性和在细胞中的位置 [28]。

4.4　光照

众所周知，光是调节种子萌发的关键环境因

素 [29-31]，光对种子萌发的调节作用主要取决于波长

的不同 [32]。相关研究表明，蓝光可以通过增强

ABA 生物合成基因的转录和抑制 ABA 分解代谢基

因的表达来抑制种子发芽 [33]，而红光或远红光则可

通过激活 GA 生物合成和限制 ABA 的产生来促进

种子萌发 [34]。另外，植物色素是光诱导促进种子萌

发的关键光感受器。目前，在拟南芥中已鉴定出 5
种光敏色素 (phyA~phyE)，其中 phyB 在光介导的

种子萌发中起主导作用
[35-36]。phyB 介导红光和远

红光可逆反应 (LFR) 以诱导种子发芽的早期阶段，

而 phyA 介导对不同光谱的极低通量响应 (very  low 
flux response, VLFR) 和 R/FR 高辐照度响应 (high 
irradiance response, HIR)，以在没有活性 phyB 的情

况下加速种子发芽
[35]。在胚乳和胚胎中，phyA 和

phyB 依赖性的发芽诱导在空间上是分开的 [37]。

phyE 是连续远红光下发芽所必需的 [38]，研究表明

phyE 和 phyD 以非常低的红 / 远红比率刺激发芽，

而 phyC 拮抗光对发芽的促进作用。另外，bHLH
转录因子 PIF1 也在植物色素介导的种子萌发中起

重要作用。PIF1 与 phyA 和 phyB 的 Pfr 形式相互作

用，并在抑制 phys 诱导的种子发芽中起关键作用；

同时，PIF1 还能直接诱导 RGA、GA Insensitive、ABI3
和 ABI5 的表达，从而阻断 GA 信号转导并刺激

ABA 信号转导，进而抑制种子萌发。Myb 型转录

因子 REVEILLE1 (RVE1) 是 phyB 介导的休眠释放

和萌发的另一个主调节因子，它直接抑制 GA3ox2
的表达并促进 RGL2 的积累，从而阻断 GA 降解并

增加 GA 生物合成
[39]。PIF1 与 REVILLE1 (RVE1)

相互作用，它们共同协同调节 ABA 和 GA 通路中

参与 phyB 介导的种子萌发的多个基因的表达。因

此，phyB-PIF1 和 phyB-RVE1 会降低萌发初期种

子中的 ABA 水平 / 信号转导，提高 GA 水平 / 信号

转导，以此调控植物种子的萌发与休眠
[40]。总之，

光照能够直接或间接调节参与植物激素代谢的基因

的表达，从而影响植物种子萌发。

5　植物激素对种子萌发的影响

植物激素是调控种子萌发的重要信号分子，常

见的植物激素包括生长素 (Auxin)、脱落酸 (ABA)、
赤霉素 (GA)、乙烯 (ethylene, ET)、细胞分裂素

(cytokinin, CTK) 等 5 大类。生长素是最早被发现的

一类植物激素，主要参与调控植物极性生长和器官

生长。大量研究表明，高浓度的生长素会抑制种子

萌发，在种子萌发期间使用生长素会导致种子休眠。

ABA 和 GA 是调控种子从休眠到萌发状态转变的关

键激素，高浓度 ABA 和低浓度 GA 会导致种子深

度休眠，而低浓度 ABA 和高浓度 GA 会使种子提

前发芽
[41]。另外，最新的研究发现，ABA 诱导种

子萌发期间 PRR5、PRR7 和 ABI5 等基因的表达，并

呈现出时间节律性，从而在不同时间点维持适宜的

种子萌发速率
[41-42]。

ET 是促进果实成熟的一种气体激素，但研究

发现 ET 可以打破种子休眠，促进种子萌发。ET 除

被证实可促进 GA 作用并抑制 ABA 的作用，也有

研究表明 ET 在休眠和萌发期间起调动种子储备的

作用 [43]。有趣的是，根据种子储备类型的差别，

ET 可能对发芽过程有不同的贡献。在某些物种中，

ET 参与调控碳水化合物代谢网络的水解酶活性。

例如，在苋科和豆科中，ET 刺激 α- 半乳糖苷酶活性，

这是一种参与半乳甘露聚糖动员的酶。另一个可以

受 ET 控制的是储存脂质的动员。研究证实，ET 处

理的种子的萌发与脂质储存动员及其转化为碳水化

合物有关。当种子经历发芽过程时，脂质含量在

ET 的影响下急剧下降，并观察到脂肪储存组织上

形成微小体 [44-45]。

油菜素内酯 (brassinolide, BR)又名芸苔素内酯，

是 20 世纪 70 年代才被发现的一种植物激素。BR
普遍存在于植物体中，调控着各种植物的生长发育

过程，其功能与已发现的 5 类植物激素完全不同，

使用 BR 处理可使植物茎伸长、细胞膨大和乙烯的

生物合成增加。研究发现，BR 与环境胁迫下的种

子萌发有关。芥菜种子如果受到重金属物质如铅等

的胁迫，萌发会被抑制，这时候外源施加 BR 可以

减轻重金属抑制效果，增强相关酶的活性，从而促

进种子萌发；进一步研究发现，外源施加 BR 还能减

少种子对铅的吸收量，减轻铅对种子的毒害作用
[3]。

茉莉酸 (jasmonic acid, JA) 是一类脂肪酸的衍

生物，主要作用是调控植物生理和对病原菌侵染做

出反应，诱导植物抗病基因的表达。外源 JA 施用

会延迟种子萌发，表明 JA 对种子萌发过程有抑制

作用。有趣的是，JA 可以单独抑制 ABA 生物合成

基因的转录并促进 ABA 失活的相关基因表达
[46]，
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表明 JA 与 ABA 之间存在拮抗作用，说明 JA 应该

可以促进种子萌发。然而，目前尚不清楚为什么

JA 在种子萌发中的作用有时是矛盾的。

水杨酸 (salicylic acid, SA) 是植物体内普遍存

在的一种小分子酚类化合物，也是植物多种防御

途径相关的植物激素，能够激活植物过敏反应

(hypersensitive response, HR) 和系统获得性抗性

(systemic acquired resistance, SAR)。最新证据表明，

SA 也作为双功能调节剂调节种子萌发。在正常生

长条件下，SA 通过抑制 α- 淀粉酶基因的表达来抑

制发芽 [47] ；在高浓度盐胁迫下，SA 通过上调 GA
生物合成的关键基因的表达，同时下调 ABA 生物

合成相关基因的表达，从而促进种子萌发 [48]。

独脚金内酯 (strigolactones, SLs) 是一类类胡萝

卜素衍生化合物，通过抑制多种信号通路调节植物

发育的许多方面。在寄生类杂草中，SLs 是一种寄

主来源的发芽刺激剂，能够刺激寄生类种子的萌发，

在其他物种中也能促进种子发芽，主要是通过降低

ABA/GA 比率 [49]。但是，关于 SLs 信号通路中的

一些关键成分是如何影响种子萌发的，目前还没有

明确的研究报告。

6　小分子物质对种子萌发的影响

除了气体分子乙烯，其他小分子气体或小分子

化学物质也在不断被揭示参与了种子萌发的调控过

程。目前，主要的小分子物质，如一氧化氮 (NO)、
活性氧 (ROS)、硫化氢 (H2S) 和氰化氢 (HCN) 等均

被证实参与了种子萌发调控；尤其在低浓度时，这

些小分子在胁迫或温度导致的初级休眠或非休眠种

子中显示出高活性，可作为发芽诱导剂 [50]。

6.1　一氧化氮

NO 是小分子氮氧化合物，常温下为气体。NO
是一种在动物体内发挥重要作用的高反应性无机

自由基，其气态分子的发现加快了对其参与调节

植物发育中各种过程的研究，包括调节种子休眠和

发芽 [51]。NO 分子是水溶性的，很容易通过细胞膜

扩散，因此有助于在打破植物种子休眠过程中发挥

作用。一些研究也发现，NO 可通过 S 亚硝基化蛋

白激酶 SnRK2.2 和 SnRK2.3 负向调节萌发和幼苗

早期生长过程中的 ABA 信号转导，施用 NO 可打

破种子休眠并减轻 ABA 对种子萌发和幼苗生长的

抑制作用 [52]。此外，NO 也影响逆境条件下种子的

萌发，例如种子如果受到重金属物质如镉等的胁迫，

萌发通常会被抑制，这时候外源施加 NO，可以减

轻重金属抑制效果并促进种子萌发 [53]。更重要的是，

NO 被认为是一种信号分子，与植物激素一起参与

调节休眠和非休眠种子的萌发。研究发现，种子休

眠需要适当浓度的 NO [54]，而 NO 浓度过低会降低

种子发芽率，而浓度过高会导致细胞成分受损，从

而抑制或延迟发芽。

6.2　活性氧

ROS 是生物体内含氧自由基和易形成自由基

的过氧化物的总称。ROS 曾长期被当作植物生理过

程产生的有毒代谢物，但近年来被发现可作为一类

信号小分子，调节植物生长发育和保护植物细胞免

受病原体侵害 [55]。其次，ROS 本身就是发芽过程

的关键调节剂，在种子生命的各个阶段都发挥作用，

包括种子成熟程序和干燥成熟种子可能发生的生理

变化，例如休眠缓解等。低浓度的 ROS 可以促进

种子萌发，主要表现在可加速种子细胞壁变薄、胚

乳软化、种子营养成分的催化等 [56]。N,N′- 二甲基

硫脲 (DMTU) 是一种 ROS 清除剂，经一系列浓度

梯度的 DMTU 处理后，低浓度处理的种子活力高，

高浓度处理的种子活力低，说明一定浓度的 ROS
是种子萌发所必需的 [57]。ROS 在种子发芽过程中

的稳态也调节了发芽过程。种子中 ROS 的来源随

着种子生命的阶段和发芽过程中的变化而变化，导

致控制种子发芽的复杂氧化网络。种子萌发过程中

的氧化信号转导会触发多种下游信号转导事件，包

括从与植物激素的串扰到基因表达的变化和细胞壁

特性的修饰等 [58]。

6.3　硫化氢

H2S 最初被认为是一种有毒气体，近年来被确

定为继 NO 和一氧化碳 (CO) 之后在植物体内发现

的第 3 种气体信号分子 [59]，广泛参与调节细胞代谢、

种子萌发、光合作用和对环境胁迫的响应，以及蛋

白质翻译后修饰和氧化还原稳态 [60-61]。作为信号分

子，H2S 通过改变基因表达和酶活性以及调节某些

次级代谢产物含量来影响这些过程 [62]。在其调节作

用中，H2S 一般与其他气体递质、离子信号或植物

激素相互作用，如 H2S 作为 H2O2 的上游信号可通

过调动储备蛋白促进绿豆种子萌发 [63] ；交替氧化酶 
(alternative oxidase, AOX) 在 H2S 信号转导的下游起

作用，H2S 可诱导 AOX 介导的抗氰呼吸 [64]，从而

加速拟南芥种子萌发。另外，在小麦种子萌发过程

中 H2S 通过诱导 β- 淀粉酶活性增加，使淀粉水解

为可溶性糖进而促进小麦种子萌发 [65]。值得注意的

是，H2S 与其他气体信号和植物生长调节剂之间的
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调节串扰能够激活多种信号级联，推动细胞适应 [66]。

据报道，H2S 可通过增强水稻种子发芽过程中抗氧

化酶的活性，减轻干旱胁迫对水稻种子萌发的抑制

作用 [67]，该信号分子也可通过 NO 途径增强紫花苜

蓿在种子萌发过程中对盐度的耐受性 [68-69] ；H2S 还

可有效缓解盐胁迫对番茄种子萌发的抑制作用，促

进其种子萌发 [70]。在热胁迫中，H2S 通常通过提高

ABA 含量来抑制种子萌发，而 ABA 的作用是通过

ABI5 和 HY5 来实现的，它们是 ABA 抑制种子萌

发的正调控因子 [71]。在热胁迫下的玉米种子中，

H2S 可通过诱导抗氧化系统和调节渗透压来改善玉

米种子的萌发和幼苗生长 [72]。在热胁迫下的拟南芥

种子中，0.1 mmol/L H2S 处理可打破 ABA 对拟南

芥种子萌发的抑制 [73]。上述结果表明，在正常和逆

境胁迫条件下，激活内源 H2S 或适当增加外源 H2S
的含量都有助于种子萌发。

6.4　氰化氢

HCN 是剧毒小分子物质，但却广泛存在于高

等植物中。在高等植物体内，合成乙烯的同时也会

产生等量 HCN，植物燃烧时烟火和烟灰中也含有

HCN [74]。HCN 的气态分子具有高度挥发性，可溶

于水。HCN 水溶液被称为氢氰酸或普鲁斯酸。该

化合物对包括人类在内的动物毒性很大，对大多数

物种具有快速麻痹作用。它还可能对含水量高的植

物材料 ( 例如水果 ) 造成伤害。由于其毒性，HCN
迄今为止已被用作有效的熏蒸剂，以对抗干燥储存

期间影响种子的昆虫。值得注意的是，HCN 作为

乙烯合成途径的副产物，同样被证实和乙烯一样参

与对种子萌发的调控，能够打破种子休眠、促进种

子萌发 [75]。这可能有助于解释自然界中一种很有趣

的现象，那就是植被燃烧后的地方植物往往萌发得

更为快速、生长得更为茂盛，原因之一是由于燃烧

产生的焦炭和烟中含有大量的氮氧化物和氰醇类物

质，溶于水后能释放出 HCN，刺激种子萌发，并

为植物生长提供氮类营养元素。

7　小结

种子萌发过程会受到多种因素的影响，种子内

部因素、环境因素以及其他因素的相互作用，共同

调节和控制着种子萌发。种子自身因素是影响种子

萌发的核心因素，包括种子基因组成、成熟度和休

眠状态。在环境因素中，适宜的温度是种子萌发的

先决条件，高温可以加速种子萌发，低温可以减缓

萌发速率；湿度是种子萌发的一个限制因素，湿度

过高可能引发种子腐烂或霉变，湿度过低导致不能

萌发；而光照对大多数植物的种子萌发不是那么重

要。同时，植物激素如 Auxin、ABA、GA、CTK、

ET、BR、JA、SA 和 SLs 等，主要通过影响种子萌

发中的代谢过程参与调控种子萌发。此外，许多小

分子类物质也能影响种子萌发，如 NO、ROS 和氰

化物等。深入研究种子萌发的影响因素，有助于揭

示种子生长和发育的机制，为植物育种、农业生产

和生态环境修复等领域的应用提供理论基础和技术

支撑。
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