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ＡＢＡ 调控种子发育的研究进展
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摘　 要: 种子发育是一个复杂的生物学过程ꎬ受各种遗传和外界因素的调节ꎬ显著影响农作物特别是禾谷类

作物的种子活力和产量与质量ꎮ 脱落酸(ＡＢＡ)是调控种子发育和萌发最重要的植物激素之一ꎬ其活性水

平、信号转导及其 ＬＡＦＬ 网络在种子发育包括胚胎发生和成熟过程的调控中起关键作用ꎮ 该文主要综述了

近年来 ＡＢＡ 调控种子发育的研究取得的重要进展ꎬ包括 ＡＢＡ 代谢和信号转导对种子发育的调控ꎬＡＢＡ 与

种子成熟转录因子(ＡＦＬ￣Ｂ３、ＦＵＳ３、ＡＢＩ３、ＬＥＣ２ 等)的作用ꎬ以及 ＡＢＡ 在种子发育中的作用机制ꎬ并提出了

需要进一步研究的科学问题ꎬ 为深入理解种子发育的分子机制提供参考ꎬ从而提高种子的活力、产量和

质量ꎮ
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ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｑｕａｌｉｔｙ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ( ＡＢＡ ) ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎬ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎬ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ｓｅｅｄ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ

　 　 在大多数被子植物中ꎬ种子是双受精( ｄｏｕｂｌｅ
ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ)过程的产物ꎬ其中一个精核与卵细胞

融合产生二倍体的合子ꎬ另一个精核与双核中央

细胞融合形成三倍体的初生胚乳核 ( Ｂａｒｏｕｘ ＆
Ｇｒｏｓｓｎｉｋｌａｕｓꎬ ２０１９)ꎮ 随后ꎬ单细胞合子经过细胞

分裂和分化发育成为胚(Ｖｅｒｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎻ而初

生胚乳核通过一系列有丝分裂发育成为多核细胞

后ꎬ细胞化成为胚乳(Ｌｉ ＆ Ｂｅｒｇｅｒꎬ ２０１２ꎻ Ｂａｔｉｓｔａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 种皮由胚珠的珠被发育而成ꎬ外珠被

形成外种皮ꎬ内珠被形成内种皮ꎮ 种子发育( ｓｅｅｄ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ)过程可分为胚胎发生( ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ)
和成熟 ( ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ) 两个主要阶段 ( Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２ꎻ Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ 胚胎发生包括

胚、胚乳和种皮(母体来源)的形成与结构发育ꎬ其
特征是高度协调的细胞分裂与分化 ( Ｋｏｚａｋｉ ＆
Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ 种子成熟从胚胎发生结束时开

始ꎬ当种子在生理上独立于亲本植物时结束(Ａｌｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 种子成熟显著地影响农作物特别是

禾谷类作物种子的活力和产量与质量ꎮ
种子发育是一个复杂的生物学过程ꎬ包括储

藏物(如碳水化合物、蛋白和脂类)的积累、耐脱水

性(ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ)的获得、生长停滞和进入

休眠( ｄｏｒｍａｎｃｙ) ( Ｂｅｗｌｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｊｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 研究表明ꎬ种子发育受各种遗传和外界因

素的调节ꎬ其中植物激素在种子发育调控中起关

键作 用 ( Ｓｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ
２０２２)ꎮ 在胚胎发生早期ꎬ生长素( ａｕｘｉｎ)通过影

响顶端－基底端极性( ａｐｉｃａｌ￣ｂａｓａｌ ｐｏｌａｒｉｔｙ)的形成

和维管发育在拟胚体(ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ ｂｏｄｙ)建立中起重

要作用ꎮ 细胞分裂素( ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ)与生长素一起通

过细胞分裂、发育和分化促进生长ꎮ 油菜素内酯

(ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ)调节胚珠的数量、种子的大小和

形状ꎬ拮抗 ＡＢＡ 的抑制作用也参与种子的萌发

(Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２ )ꎮ 脱 落 酸 ( ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄꎬ ＡＢＡ)和赤霉素( ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎꎬ ＧＡ)被认为是

拮抗调节种子发育的主要激素( Ｓｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ
Ｓａｎｏ ＆ Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２０２１)ꎮ 研究表明ꎬＧＡ 在种子

的正常发育中起重要作用ꎮ 豌豆(Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ)

ＧＡ 缺陷突变体不能产生正常的种子(Ｓｗａｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９７)ꎮ 豌豆 ＧＡ ２￣氧化酶(ＧＡ ２￣ｏｘｉｄａｓｅꎬ ＧＡ２ｏｘ)
基因在拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)种子中的过表

达引起种子败育 ( ｓｅｅｄ ａｂｏｒｔｉｏｎ) ( Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎮ 番茄 ( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕ) 果实中 ＧＡ２ｏｘ
的过表达导致果实重量、种子数量和萌发率降低

(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 核心 ＧＡ 信号转导途径主要

由 ＧＡ 受体 ＧＩＤ１ ( ＧＡ ＩＮＳＥＮＳＩＴＩＶＥ ＤＷＡＲＦ１)、
ＤＥＬＬＡ (Ａｓｐ￣Ｇｌｕ￣Ｌｅｕ￣Ｌｅｕ￣Ａｌａ)蛋白、Ｆ￣ｂｏｘ 蛋白和

ＤＥＬＬＡ 调 控 的 靶 因 子 组 成 ( Ｎｅｌｓｏｎ ＆ Ｓｔｅｂｅｒꎬ
２０１６)ꎮ 当 ＧＡ 缺乏时ꎬＤＥＬＬＡ 蛋白比较稳定ꎬ可
抑制 ＧＡ 的反应ꎻ当 ＧＡ 存在时ꎬＧＩＤ１ 与 ＧＡ 的结

合促进 ＧＩＤ１￣ＧＡ￣ＤＥＬＬＡ 复合物的形成ꎬ 从而促进

其与 ＳＬＹ１ ( ＳＬＥＥＰＹ １) / ＧＩＤ２ Ｆ￣ｂｏｘ 蛋白结合和

多泛素化 ＤＥＬＬＡꎬ 并通过 ２６Ｓ 蛋白酶体靶向降解

ＤＥＬＬＡꎮ 这样就解除了 ＧＡ 反应的 ＤＥＬＬＡ 抑制

(Ｎｅｌｓｏｎ ＆ Ｓｔｅｂｅｒꎬ ２０１６ꎻ 宋松泉等ꎬ ２０２０ꎻ Ｓｏｈｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１ )ꎮ 在 拟 南 芥 ＤＥＬＬＡ 因 子 中ꎬ ＲＧＬ２
(ＲＥＰＲＥＳＳＯＲ ＯＦ ＧＡ￣ＬＩＫＥ２)在抑制种子萌发中

起主要作用(Ｓｏｈｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ
近年来ꎬ植物激素 ＡＢＡ 在调控种子发育中的研

究取得了重要进展 ( Ｓａｎｏ ＆ Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２０２１ꎻ
Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２ꎻ Ｖｅｒｍａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 本文主要综述了本领域的研究成果ꎬ包
括 ＡＢＡ 代谢和信号转导对种子发育的调控ꎬＡＢＡ
与种子成熟转录因子的作用ꎬ以及 ＡＢＡ 在种子发育

中的作用机制ꎬ并提出了在本领域需要进一步研究

的科学问题ꎬ 为深入理解种子发育的分子机制提供

参考ꎬ从而提高种子活力和增加产量与质量ꎮ

１　 ＡＢＡ 代谢与信号转导对种子发

育的调控

１.１ 种子发育过程中 ＡＢＡ 水平的变化

在拟南芥种子发育过程中ꎬ整个果实(长角

果)和种子中的 ＡＢＡ 水平在发育中期(约开花后 ９
ｄ)达到峰值ꎬ随后下降ꎻ但果实中的 ＡＢＡ 水平在

４５５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



开花后 １２ ｄ 又开始增加直到发育后期(约开花后

２１ ｄ) ( Ｋａｎｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ
２０２２)ꎮ 然而ꎬ当合子组织缺乏 ＡＢＡ 时ꎬ母体组织

中合 成 的 ＡＢＡ 会 被 转 移 到 合 子 组 织 的 胚 中

(Ｋａｎｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 合子组织中合成的 ＡＢＡ 的

主要作用是诱导和 /或维持种子休眠ꎻ母体来源的

ＡＢＡ 影响拟南芥成熟种子吸胀时释放的黏液层厚

度(Ｋａｎｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
在小麦 ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ) 种子发育过程中ꎬ

ＡＢＡ 的水平有 ２ 个峰值ꎬ其中发育后期 (授粉后

３５~ ４０ ｄ) 合成的 ＡＢＡ 与种子的休眠水平相关

(Ｔｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)和小黑麦

(ｔｒｉｔｉｃａｌｅ)种子发育过程中的 ＡＢＡ 水平只有一个峰

值ꎮ 在水稻种子中ꎬ与休眠诱导有关的 ＡＢＡ 积累发

生在种子发育的早期和中期(授粉后 １０ ~ ２０ ｄ)ꎬ比
小麦种子早(Ｇｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 在

小黑麦种子中ꎬＡＢＡ 积累的峰值约为授粉后 ３５ ｄꎬ
在种子水分大量丧失之前(Ｆｉｄｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
１.２ ＡＢＡ 代谢对种子发育的调控

活性 ＡＢＡ 通过一条间接的途径从叶黄素

(ｘａｎｔｈｏｐｈｙｌｌ) [例如玉米黄质(ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ)、紫黄质

( ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ ) 和 新 黄 质 ( ｎｅｏｘａｎｔｈｉｎ )] 合 成

(Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌ ＆ Ｌｅｕｎｇꎬ ２００６)ꎮ ３ 个关键酶负责

ＡＢＡ 生物合成的连续步骤ꎬ如玉米黄质环氧化酶

(ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ ｅｐｏｘｉｄａｓｅꎬ ＺＥＰ)、９￣顺式￣环氧类胡萝

卜素双加氧酶 ( ９￣ｃｉｓ￣ｅｐｏｘｙｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅꎬ
ＮＣＥＤ)和脱落醛氧化酶( ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｌｄｅｈｙｄｅ ｏｘｉｄａｓｅꎬ
ＡＢＡＯ) (Ｄｅｊｏｎｇｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ

ＺＥＰ 基因最初在拟南芥和皱叶烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ
ｐｌｕｍｂａｇｉｎｉｆｏｌｉａ)中被鉴定出来ꎮ 其 ＡＢＡ 缺陷突变

体(ａｂａ１ / ａｂａ２)在玉米黄质氧化为环氧玉米黄质

(ａｎｔｈｅｒａｘａｎｔｈｉｎ) 和紫黄质中受损ꎬ这被认为是

ＡＢＡ 生物合成的初始步骤 ( Ｓａｎｏ ＆ Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ
２０２１)ꎮ 在水稻中ꎬ在 ＡＢＡ 合成过程中玉米黄质

的氧化存在缺陷ꎬ发现了一个具有胎萌的突变体

Ｔｏｓ１７( Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 通过遗传筛选在玉米

(Ｚｅａ ｍａｙｓ)中鉴定的其他 ＡＢＡ 营养缺陷型突变体

( ｖｐ２、ｖｐ５、ｖｐ７ 和 ｖｐ９)存在 ＺＥＰ 活性缺陷ꎬ阻碍了

类胡萝卜素生物合成的早 期 步 骤 ( Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)ꎮ 综上表明ꎬ玉米黄质氧化是植物中 ＡＢＡ
合成的一个重要且保守的阶段ꎮ 目前ꎬ从全反式

紫黄质(ａｌｌ￣ｔｒａｎｓ￣ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ)和全反式新黄质( ａｌｌ￣
ｔｒａｎｓ￣ｎｅｏｘａｎｔｈｉｎ ) 到 ９￣顺 式 紫 黄 质 ( ９￣ｃｉｓ￣

ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ)和 ９￣顺式新黄质(９￣ｃｉｓ￣ｎｅｏｘａｎｔｈｉｎ)的

转化还不清楚ꎮ 然而ꎬＮｏｒｔｈ 等(２００７)发现 ＡＢＡ４
负责从全反式紫黄质转化为全反式新黄质ꎬ为这

些转化的研究提供了一些线索ꎮ
ＡＢＡ 生物合成的第二个关键基因 ＮＣＥＤ 最初

在玉米胎生突变体 ｖｐ１４ ( ｖｉｖｉｐａｒｏｕｓ １４)中被克隆ꎮ
ｖｐ１４ 突变体在 ＡＢＡ 生物合成的步骤中存在 ９￣顺
式￣环氧类胡萝卜素的氧化缺陷ꎬ并在干种子中表

现出 ＡＢＡ 含量降低(Ｔａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７)ꎮ 在拟南芥

中ꎬＮＣＥＤ２、ＮＣＥＤ３、ＮＣＥＤ５、ＮＣＥＤ６ 和 ＮＣＥＤ９ 被

认为是 ＶＰ１４ 的同源基因ꎬ参与 ＡＢＡ 生物合成的

限速步骤(Ｎａｍｂａｒａ ＆ Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２００５)ꎮ 此外ꎬ
分别从大豆 ( Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)、番茄和二穗短柄草

(Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔａｃｈｙｏｎ)中鉴定出的 ＰｖＮＣＥＤ１、
ＬｅＮＣＥＤ１ 和 ＢｄＮＣＥＤ１ 也在 ＡＢＡ 生物合成和种子

发育过程中具有重要作用(Ｂａｒｒｅｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ
综上表明ꎬ叶黄素的氧化裂解是 ＡＢＡ 生物合成的

主要步骤ꎬ可调节种子的发育ꎮ
脱落醛(ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｌｄｅｈｙｄｅ)的氧化是 ＡＢＡ 生物

合成的最后步骤ꎬ其中脱落醛被氧化成为 ＡＢＡ
(Ｄｅｊｏｎｇｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 在番茄中鉴定的脱落醛

氧化 为 ＡＢＡ 的 缺 陷 突 变 体 是 ｆｌａｃｃａ 和 ｓｉｔｉｅｎｓ
(Ｔａｙｌｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８８)ꎮ 在拟南芥中鉴定的脱落醛

氧化酶 ３ ( ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｌｄｅｈｙｄｅ ｏｘｉｄａｓｅ ３ꎬ ＡＡＯ３)ꎬ在
种子中的 ＡＢＡ 生物合成的最后两个步骤中起作

用ꎬ其表达也在种子成熟中后期的胚维管组织中

被观察到(Ｓｅｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ
１.３ ＡＢＡ 信号转导对种子发育的调控

核心 ＡＢＡ 信号转导组分包括 ＡＢＡ 受体 ＰＹＲ /
ＰＹＬ / ＲＣＡＲ ( ｐｙｒａｂａｃｔｉｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ １ / ｐｙｒａｂａｃｔｉｎ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ １￣ｌｉｋｅ / ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ＡＢＡ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ)家族、Ａ 组 ２Ｃ 型蛋白磷酸酶 ( Ｇｒｏｕｐ Ａ
Ｔｙｐｅ ２Ｃ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎬ ＰＰ２Ｃ)和蔗糖非发酵￣
１￣相关 的 蛋 白 激 酶 ２ ( ｓｕｃｒｏｓｅ ｎｏｎ￣ｆｅｒｍｅｎｔｉｎｇ￣１￣
ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ２ꎬ ＳｎＲＫ２ ) ( Ｎｏｎｏｇａｋｉꎬ
２０１９ａꎬ ｂꎻ Ｌｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２) (图 １)ꎮ

在拟南芥中ꎬＰＹＲ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲ 蛋白家族的 １４
个成员被证明在种子中具有重要作用ꎬ例如 ｐｙｒ１ /
ｐｒｌ１ / ｐｒｌ２ / ｐｒｌ４ 四重突变体和 ｐｙｌ 十二重突变体表

现出种子休眠变弱ꎬ对 ＡＢＡ 不敏感 ( Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 此外ꎬ水稻中 ｏｓｐｙｌ 七重

突变体在种子萌发过程中对 ＡＢＡ 不敏感(Ｍｉａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
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ＰＰ２Ｃ 由 ＡＢＩ１ 和 ＡＢＩ２ 基因编码ꎮ 萌发延迟 １(ＤＯＧ１)信号转导的关键组分是血红素分子和由 ＡＨＧ１ 和 ＡＨＧ３ 基因编码的 ＰＰ２Ｃꎮ
ＰＣＡＲ￣ＡＢＡ￣ＰＰ２Ｃ 和 / 或 ＤＯＧ１￣ＨＥＭＥ￣ＰＰ２Ｃ 的三重复合物阻断 ＰＰ２Ｃ 与 ＳｎＲＫ２ 的结合ꎮ 活化的 ＳｎＲＫ２ 磷酸化与 ＡＢＡ 控制基因

的启动子(Ｐｒｏ)结合的 ＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ５ꎮ 在种子中ꎬ平行的 ＡＢＡ 和 ＤＯＧ１ 信号转导途径激活棉子糖家族寡糖的合成、ＬＥＡ 和 ＨＳＰ 基

因的表达ꎬ从而调控耐脱水性的开始和向休眠过渡ꎮ
ＰＰ２Ｃ ｉｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ＡＢＩ１ ａｎｄ ＡＢＩ２ ｇｅｎｅｓ. Ｔｈｅ ｋｅｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｄｅｌａｙ ｏｆ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ １ (ＤＯＧ１) ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｒｅ ｈｅｍｅ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ａｎｄ ＰＰ２Ｃ ｅｎｃｏｄｅｄ
ｂｙ ＡＨＧ１ ａｎｄ ＡＨＧ３ ｇｅｎｅｓ. Ｔｒｉｐｌｅｘ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ｏｆ ＰＣＡＲ￣ＡＢＡ￣ＰＰ２Ｃ ａｎｄ / ｏｒ ＤＯＧ１￣ＨＥＭＥ￣ＰＰ２Ｃ ｂｌｏｃｋ ｔｈｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｏｆ ＰＰ２Ｃ ｔｏ ＳｎＲＫ２. Ｔｈｅ
ａｃｔｉｖｅ ＳｎＲＫ２ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｅｓ ＡＢＩ３ ａｎｄ ＡＢＩ５ ｗｈｉｃｈ ｂｉｎｄ ｔｏ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ (Ｐｒｏ) ｏｆ ＡＢＡ￣ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｇｅｎｅｓ. Ｉｎ ｓｅｅｄｓꎬ ｔｈｅ ｐａｒａｌｌｅｌ ＡＢＡ ａｎｄ
ＤＯＧ１ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ａｃｔｉｖａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｒａｆｆｉｎｏｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅꎬ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＬＥＡ ａｎｄ ＨＳＰ ｇｅｎｅｓꎬ ｔｈｕｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｏｎｓｅｔ ｏｆ
ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｔｒａｎｓｉｔ ｔｏ ｄｏｒｍａｎｃｙ.

图 １　 种子中的脱落酸(ＡＢＡ)和萌发延迟 １ (ＤＯＧ１)信号转导途径
Ｆｉｇ. １　 Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ (ＡＢＡ) ａｎｄ ｄｅｌａｙ ｏｆ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ １ (ＤＯＧ１) ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ｓｅｅｄｓ (Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)

　 　 在 ＡＢＡ 缺乏时ꎬＰＹＬ 蛋白释放 ＰＰ２Ｃꎬ并激活

其磷酸酶功能(Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ ＰＰ２Ｃ 蛋白包括

ＡＢＡ 不敏感 １ / ２ (ＡＢＡ￣ＩＮＳＥＮＳＩＴＩＶＥ １ / ２ꎬ ＡＢＩ１ / ２)
和 ＡＢＡ 过敏感萌发 １ / ３ ( ＡＢＡ￣ＨＹＰＥＲＳＥＮＳＩＴＩＶＥ
ＧＥＲＭＩＮＡＴＩＯＮ １ / ３ꎬ ＡＨＧ１ / ３)ꎬ通过蛋白磷酸化抑

制下游 ＡＢＡ 信号转导蛋白的活性ꎬ从而阻断下游

ＡＢＡ 信号转导网络的功能 ( Ｐａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ
因此ꎬＰＰ２Ｃ 在 ＡＢＡ 信号转导系统中起负调控因

子的作用ꎬ而在敲除突变体时则表现出对 ＡＢＡ
过敏感和种子休眠减弱 ( Ｙｏｓｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ
研 究 表 明ꎬ ＥＡＲ１ ( ＥＮＨＡＮＣＥＲ ＯＦ ＡＢＡ ＣＯ￣
ＲＥＣＥＰＴＯＲ １ ) 能 与 ＰＰ２Ｃ 蛋 白 ( 即 ＡＢＩ１ / ２、

ＨＡＢ１ / ２ (Ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ＡＢＡ １ / ２) 和 ＡＨＧ１ / ３)
一起 作 用 来 增 加 ＰＰ２Ｃ 的 活 性 ( Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎮ 与 ＥＡＲ１ 一样ꎬＰＲ５Ｋ２ (ＰＲ５ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ
ｋｉｎａｓｅ ２)通过增加 ＡＢＩ１ / ２ 的磷酸化来抑制 ＡＢＡ
信 号 转 导 ( Ｂａｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ )ꎮ 此 外ꎬ ＤＯＧ１
(ＤＥＬＡＹ ＯＦ ＧＥＲＭＩＮＡＴＩＯＮ １)与血红素结合ꎬ并
与 ＡＨＧ１ 相互作用以阻止其磷酸酶功能ꎬ并增加

种子休眠程度(Ｎｉｓｈｉｍｕｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 综上表

明ꎬＰＰ２Ｃ 能够被 ＰＹＬ 受体或被其他蛋白调节ꎬ但
在种子发育过程中 ＰＰ２Ｃ、ＰＹＬ 与其他调控因子

(ＤＯＧ１、ＰＲ５Ｋ２ 和 ＥＡＲ１) 之间的相互关系尚不

清楚ꎮ
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在 ＡＢＡ 存 在 时ꎬ ＰＹＲ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲ 蛋 白 与

ＡＢＡ 和 ＰＰ２Ｃ 蛋白结合ꎬ以抑制 ＰＰ２Ｃ 的磷酸酶活

性ꎬ从而释放 ＳｎＲＫ２ 并使其发挥功能ꎮ 研究表明ꎬ
拟南芥 ＰＹＬ 蛋白家族的所有成员都能与 ＰＰ２Ｃ 家

族成员相互作用ꎬ并在 ＡＢＡ 介导的反应中起作用

(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ )ꎮ 在 拟 南 芥 中ꎬ 总 共 ３ 种

ＳｎＲＫ２ (ＳｎＲＫ２.２、ＳｎＲＫ２.３ 和 ＳｎＲＫ２.６)被发现作

为 ＡＢＡ 信号转导网络的正调控因子参与种子发育

的许多过程ꎬ如脱绿( ｄｅ￣ｇｒｅｅｎｉｎｇ)、种子储藏产物

的积累、耐脱水性的获得和萌发(Ｆｉｎｋｅｌｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ ＡＢＡ 信 号 转 导 终 止 子 ( ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｔｅｒｍｉｎａｔｏｒꎬ ＡＢＴ)是一种 ＷＤ４０ 蛋白ꎬ能够有效地

阻断 ＡＢＡ 信号转导ꎬ在种子萌发和幼苗建立中起

重要作用ꎮ ＡＢＴ 以 ＰＹＲ１ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲ￣ＰＰ２Ｃ 依赖

的方式被 ＡＢＡ 诱导ꎬ并与 ＰＹＲ１ / ＰＹＰＬ / ＲＣＡＲ 和

ＰＰ２Ｃ 蛋白相互作用ꎬ干扰 ＰＹＲ１ / ４ 和 ＡＢＩ１ / ２ 之

间的相互作用ꎬ从而阻断 ＡＢＡ 信号转导(Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ

此外ꎬ ＳｎＲＫ２ 的 主 要 靶 点 是 ＡＢＦ [ ＡＢＲＥ
(ＡＢＡ ＲＥＳＰＯＮＳＩＶＥ ＥＬＥＭＥＮＴ) ｂｉｎｄｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ]ꎮ
ＡＢＦ 家族由 ９ 个成 员 组 成ꎬ包 括 ＡＢＦ１、 ＡＢＦ２ /
ＡＲＥＢ１ ( ＡＢＲＥ ＢＩＮＤＩＮＧ ＰＲＯＴＥＩＮ １ )、 ＡＢＦ３、
ＡＢＦ４ / ＡＲＥＢ２、 ＡＲＥＢ３、 ＡＢＩ５、 ｂＺＩＰ１５、 ｂＺＩＰ６７ 和

ｂＺＩＰ 亚家族 ＥＥＬꎬ主要参与 ＡＢＡ 介导的转录调控

(Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ ＡＢＩ５ 的转录能够被

ＳｎＲＫ２ 通过与 ＡＢＩ５ 启动子中的 ＡＢＲＥ 顺式元件专

一地结合来激活ꎬ进而在拟南芥种子成熟后期和

吸胀的种子中激活 ＡＢＡ 介导的转录活性ꎮ 此外ꎬ
另一个关键因子 ＡＢＩ３ 与 ＡＢＩ５ 转录因子相互作

用ꎬ并与 ＡＢＩ５ 共同作用以促进下游 ＡＢＡ 反应基

因的转录ꎬ这两个基因均能被 ＲＡＶ１ (ＲＥＬＡＴＥＤ
ＴＯ ＡＢＩ３ / ＶＰ１)通过与其启动子结合进行调控(Ａｌｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 有趣的是ꎬＡＢＩ５ 也通过与 ＰＹＬ１１ 和

ＰＹＬ１２ 的启动子结合来调节 ＡＢＡ 的反应ꎬ从而直

接调控萌发过程中的转录ꎮ 当 ＡＢＩ５ 突变时ꎬ由
ＰＹＬ１１ 和 ＰＹＬ１２ 过表达所引起的 ＡＢＡ 过敏感反应

被完全或部分受损(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ

２　 ＡＢＡ 与种子成熟转录因子

通过遗传筛选发现ꎬＬＡＦＬ 基因在 ＡＢＡ 介导的

种子发育中起重要作用ꎮ ＬＡＦＬ 基因包括 ＡＦＬ￣Ｂ３
(ＡＦＬ ｃｌａｄｅ ｏｆ Ｂ３ ｄｏｍａｉｎ ｐｌａｎｔ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ｆａｃｔｏｒ)、 ＦＵＳ３ ( ＦＵＳＣＡ３ )、 ＡＢＩ３、 ＬＥＣ２ ( ＬＥＡＦＹ
ＣＯＴＹＬＥＤＯＮ ２ )ꎬ 以 及 ＣＢＦ ( ＣＣＡＡＴ￣ｂｉｎｄｉｎｇ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ) 或 ＮＦ￣Ｙ ( ｎｕｃｌｅａｒ ｆａｃｔｏｒ Ｙ) 的

ＨＡＰ３ 亚 基、 ＬＥＣ１ 和 Ｌ１Ｌ ( ＬＥＣ１￣ＬＩＫＥ )
( Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)
(图 ２)ꎮ ＬＡＦＬ 基因的突变影响种子发育的许多方

面ꎬ如种子成熟时储藏物含量下降ꎬ耐脱水性和

ＡＢＡ 水平降低以及休眠变弱 ( Ｈｏｌｄｓｗｏｒｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８ꎻ Ｊｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 除种子发育外ꎬＬＡＦＬ 网

络还调控一些与植物发育有关的基因ꎬ如锌指因

子( ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｆａｃｔｏｒ) ＰＥＩ１、ＡＰ２ ( ＡＰＥＴＡＬＡ２)家

族因 子 ＢＢＭ ( ＢＡＢＹ ＢＯＯＭ)、 ＮＡＣ 因 子 ＣＵＣ１
(ＣＵＰ￣ＳＨＡＰＥＤ ＣＯＴＹＬＥＤＯＮ １)和 ＭＡＤＳ ｂｏｘ 因子

ＦＬＣ (ＦＬＯＷＥＲＩＮＧ ＬＯＣＵＳ Ｃ) 的基因 ( Ｊｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ

ＡＦＬ 因子通过 ＲＹ 顺式元件(ＲＹ ｃｉｓ￣ｅｌｅｍｅｎｔ)
激活靶基因ꎬＲＹ 顺式元件被 Ｂ３￣ＤＮＡ 结合结构域

识别(Ｂｒａｙｂｒｏｏｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ ＬＥＣ１ 和 Ｌ１Ｌ 作为

ＮＦ￣Ｙ 复合物的一个亚基ꎬ与 ＣＣＡＡＴ ＤＮＡ 基序结

合(Ｍｉｌｌｅｒꎬ ２０１６)ꎮ 对拟南芥和大豆靶基因上游区

域 ＬＥＣ１ 结合位点的全基因组分析表明ꎬＬＥＣ１ 除

了调控 ＣＣＡＡＴ 基序外ꎬ还在种子成熟过程中调控

基因的启动子中富含 Ｇ￣ｂｏｘ、 ＡＢＲＥ￣ｌｉｋｅ、 ＲＹ 和

ＢＰＣ１ 顺式元件ꎬ表明 ＬＥＣ１ 通过与一些其他种类

的转录因子相互作用来调节靶基因 ( Ｊｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ

遗传分析表明ꎬ在 ＬＡＦＬ 基因之间的相互作用

比较复杂(图 ２)ꎮ ＬＥＣ１ 能够激活 ＡＢＩ３、ＦＵＳ３ 和

ＬＥＣ２ 的 表 达ꎬ 而 ＬＥＣ２ 的 异 位 表 达 能 够 上 调

ＬＥＣ１、ＡＢＩ３ 和 ＦＵＳ３ (Ｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｓｔｏｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ ＡＢＩ３ 和 ＦＵＳ３ 相互正向调控ꎬ并调控自身

的表达(Ｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｍöｎｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 此

外ꎬＬ１Ｌ 被 ＦＵＳ３ 调控 ( Ｙａｍａｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
ＣｈＩＰ ( ｃｈｒｏｍａｔｉｎ ｉｍｍｕｎｏｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ) 分 析 表 明ꎬ
ＬＥＣ１ 调控 Ｌ１Ｌ ( Ｊｕｎｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ而 ＦＵＳ３ 调

控 ＬＥＣ１、ＦＵＳ３ 和 ＡＢＩ３ (Ｗａｎｇ ＆ Ｐｅｒｒｙꎬ ２０１３)ꎮ
除了 ＬＡＦＬ 基因外ꎬＡＢＩ５ 及其相关的 ｂＺＩＰ 转

录因子也与 ＡＢＲＥ 结合ꎬ参与种子成熟的调控ꎮ
ＡＢＩ５ 是 ＡＢＡ 信号转导的关键参与者(Ｃｏｌｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎮ 种子成熟过程中一组 ＬＡＦＬ 调控的重要基

因 包 括 胚 胎 发 生 晚 期 丰 富 ( ＬＡＴＥ
ＥＭＢＲＹＯＧＥＮＥＳＩＳ ＡＢＵＮＤＡＮＴꎬ ＬＥＡ)基因ꎬ其启动

子中具有 ＲＹ 和 ＡＢＲＥ 基序ꎬ并被 ＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ５ 相

７５５１９ 期 宋松泉等: ＡＢＡ 调控种子发育的研究进展



箭头和钝线分别表示激活和抑制ꎮ ＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ５ 之间的黑线表示这两个蛋白的相互作用ꎮ ＬＥＣ１、ＬＥＣ２ 和 ＦＵＳ３(由粗黑线包围)
参与耐脱水性的获得ꎬ所有 ＬＡＦＬ 蛋白都参与休眠的调控ꎮ ＬＥＣ１ 与 ＧＡ 信号转导有关ꎬＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ５ 与 ＡＢＡ 信号转导有关ꎮ
Ａｒｒｏｗｓ ａｎｄ ｂｌｕｎｔｅｄ ｌｉｎｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｐｒｅｓｓｉｏｎꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｂｌａｃｋ ｌｉｎｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ＡＢＩ３ ａｎｄ ＡＢＩ５ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅｓｅ
ｔｗｏ ｐｒｏｔｅｉｎｓ. ＬＥＣ１ꎬ ＬＥＣ２ꎬ ａｎｄ ＦＵＳ３ (ｓｕｒｒｏｕｎｄｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｔｈｉｃｋ ｂｌａｃｋ ｌｉｎｅ) ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ａｌｌ ＬＡＦＬ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｏｒｍａｎｃｙ. ＬＥＣ１ ｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ＧＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇꎬ ａｎｄ ＡＢＩ３ ａｎｄ ＡＢＩ５ ａｒｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ.

图 ２　 ＬＡＦＬ 网络调控种子发育
Ｆｉｇ. ２　 ＬＡＦＬ ｎｅｔｗｏｒｋ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ (Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)

关的 ｂＺＩＰ 转录因子的组合调控 ( Ａｌｏｎｓｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９)ꎮ 因此ꎬＡＢＡ 信号转导被 ＡＢＩ５ 及其相关的

ｂＺＩＰ 因 子 通 过 与 ＡＢＩ３ 的 Ｎ￣端 ＣＯＡＲ ( ｃｏ￣
ａｃｔｉｖａｔｏｒ / ｃｏ￣ｒｅｐｒｅｓｓｏ)结构域物理相互作用整合到

ＬＡＦＬ 网络中(Ａｌｏｎｓｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 在其他 ＬＡＦＬ
因子的靶基因启动子中也发现了 ＡＢＲＥꎬ表明

ＬＡＦＬ 的其他组分可能被 ＡＢＡ 共同调控( Ｊｕｎｋｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｗａｎｇ ＆ Ｐｅｒｒｙꎬ ２０１３)ꎮ

在拟南芥中ꎬ外源 ＡＢＡ 增加 ＦＵＳ３ 的表达

(Ｋａｇａｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ以及 ＦＵＳ３ 诱导 ＡＢＡ 的增

加(Ｇａｚｚａｒｒｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 因此ꎬＦＵＳ３ 和 ＡＢＡ
是 相 互 的 正 调 控 因 子 ( Ｂｒａｙｂｒｏｏｋ ＆ Ｈａｒａｄａꎬ
２００８)ꎮ 此外ꎬＦＵＳ３ 的表达也能够被生长素正向

调控(Ｇａｚｚａｒｒｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ

３　 ＡＢＡ 在种子发育中的功能

３.１ 储藏物的积累

在种子成熟过程中ꎬ储藏化合物如种子储藏

蛋白(ｓｅｅｄ ｓｔｏｒａｇｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＳＳＰ)、脂质和碳水化合

物的积累与 ＡＢＡ 的水平和信号转导密切相关

(Ｆｉｎｋｅｌｓｔｅｉｎꎬ ２０１３) (表 １)ꎮ ＡＢＡ 信号转导组分

如 ＰＹＬ 和 ＳｎＲＫ２ 的突变通常表现为种子储藏物减

少( Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ
Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ ＳｎＲＫ２.６ 失活导致种子的含

油量降低ꎬ而 ＳｎＲＫ２.６ 过表达则增加整个种子的

重量 ( Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ ＳｎＲＫ２ 三重突变体

( ｓｎｒｋ２.２ / ３ / ６)和 ｐｙｌ 十二重突变体通常表现出种

８５５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



子储藏物减少ꎬ如 １２Ｓ 球蛋白( Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 玉米和水稻中的淀粉

生物合成受蔗糖和 ＡＢＡ 的协同调控(Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ

ＬＡＦＬ 基因参与储藏物积累的调控ꎮ ＬＥＣ１ 和

ＦＵＳ３ 在成熟过程中以 ＡＢＡ 依赖的方式控制 ＡＢＩ３
的积累ꎬ并相互作用调控储藏蛋白[包括拟南芥储

藏蛋白 ３ ( Ａｔ２Ｓ３) 和菜籽蛋白 Ｃ ( ｃｒｕｃｉｆｅｒｉｎ Ｃꎬ
ＣＲＣ)]的积累、花青素的合成以及叶绿素和脂质

的积累 ( Ｍｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
ＬＥＣ１ 通过与 ｂＺＩＰ６７ 的直接相互作用激活 ＣＲＣ
(Ｙａｍａｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ

ＦＵＳ３ 负 调 控 ＴＴＧ１ ( ＴＲＡＮＳＰＡＲＥＮＴ ＴＥＳＴＡ
ＧＬＡＢＲＡ１)的表达ꎬＴＴＧ１ 编码一种抑制拟南芥中

ＳＳＰ 和油积累的转录因子 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ
ｔｔｇ１ 突变体的特征是储藏物显著增加ꎬ如 ＳＳＰ 和油

(Ｂａｕｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ ＦＵＳ３ 可能通过抑制 ＴＴＧ１
导致储藏物的积累(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ ＦＵＳ３ 与

ＬＥＣ２ 结合也诱导 ＷＲＩ１ (ＷＲＩＮＫＬＥＤ １)的表达ꎻ
ＷＲＩ１ 编码 ＡＰ２ 转录因子ꎬ并通过增加脂肪酸合成

和糖降解基因的表达来调控种子中的含糖量和含

油量(Ｙａｍａｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ ＦＵＳ３ 与抑制 ＴＴＧ１
表达和增加 ＷＲＩ１ 表达一起促进储藏油的积累ꎮ
这种储藏油的积累通过激活 ＷＲＩ１ 被 ＬＥＣ１ 和 ＡＦＬ
基因调控(Ｍｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 此外ꎬＬＥＣ２ 通过激

活编码油体蛋白( ｏｌｅｏｓｉｎ)的基因 ＯＬＥ１ 和编码 ２Ｓ
和 １２Ｓ 储藏蛋白的基因表达来调控油和蛋白的积

累(Ｂｒａｙｂｒｏｏｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ
在种子成熟过程中ꎬ除了 ＬＡＦＬ 基因外ꎬ其他

因子也参与储藏物的积累ꎮ ｂＺＩＰ６７ 与 Ｌ１Ｌ 和 ＮＦ￣
ＹＣ２ ( ＮＵＣＬＥＡＲ ＦＡＣＴＯＲ￣ＹＣ２) 一起调控 ＦＡＤ３
(ＦＡＴＴＹ ＡＣＩＤ ＤＥＳＡＴＵＲＡＳＥ ３)ꎬ该酶在种子成熟

期间对 ω￣３ 脂肪酸的储藏具有一定作用(Ｍｅｎｄｅｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ ＤＯＧＬ４ (ＤＯＧ１￣ＬＩＫＥ４)基因的表达

被 ＡＢＡ 诱导ꎬ在种子成熟过程中调控一些种子储

藏蛋白的表达ꎬ包括 ＣＲＣ、白蛋白和油体蛋白( Ｓａｌｌ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
３.２ 耐脱水性的获得

种子的耐脱水性是植物在长期进化过程中

保证物种生存和繁衍的适应性机制ꎬ在农作物种

子保存和植物种质资源长期保存中起关键作用

( Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ 宋松泉等ꎬ ２０２２) ꎮ 种

子的耐脱水性机制在种子成熟后期被激活ꎬ以及

与 ＬＥＡ 蛋白、小分子量热休克蛋白 ( ｓｍａｌｌ ｈｅａｔ
ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ｓＨＳＰ) 、非还原性寡糖和不同化学

性质的抗氧化物的积累有关 ( Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１ꎻ 宋松泉等ꎬ ２０２２) ꎮ 成熟和耐脱水性的主

要调控因子是 ＡＢＡ 和 ＤＯＧ１ 蛋白ꎬ它们控制转录

因子网络ꎬ包括 ＬＥＣ１、ＬＥＣ２、ＦＵＳ３、ＡＢＩ３、ＡＢＩ５、
ＡＧＬ６７、 ＰＬＡＴＺ１、 ＰＬＡＴＺ２ ( Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１) (图 ２) ꎮ

ＬＥＡ 基因的表达被 ＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ５ 调控( Ｂｉｅｓ￣
Ｅｔｈèｖｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ ＡＢＩ３ 也调控种子专一的热

休克因子(ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｆａｃｔｏｒ) ＨＳＦＡ９ 的表达(Ｋｏｔａｋ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ ＬＥＡ 和 ＨＳＰ 基因的表达被 ＤＯＧ１
通过 ＡＢＩ５ / ＡＢＩ３ 增加ꎻ以及它们的表达增加种子

中含 Ｎ 化合物的储藏ꎬ从而促进种子休眠和提高

种子生活力(Ｄｅｋｋｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 研究表明ꎬ在
种子成熟过程中 ＤＯＧ１ 的表达分别被 ｂＺＩＰ６７ 和

ＥＲＦ１２ ( ＥＴＨＹＬＥＮＥ ＲＥＳＰＯＮＳＥ ＦＡＣＴＯＲ １２) 负

调控 或 正 调 控 ( Ｂｒｙａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 在蒺藜苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ)和豌豆

中ꎬＡＢＩ３、ＡＢＩ４ 和 ＡＢＩ５ 被认为是调控种子耐脱水

性获得的主要中枢ꎬ以调控与棉子糖家族寡糖

( ｒａｆｆｉｎｏｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅꎬ ＲＦＯ)代谢和 ＬＥＡ
蛋白合成有关的基因 ( Ｚｉｎｓｍｅｉｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)
(表 １)ꎮ

ＬＥＣ１、ＡＢＩ３ 或 ＦＵＳ３ 的突变显著地影响种子

的耐脱水性ꎬ表明激活种子的耐脱水性都需要这 ３
种转录因子的(Ｒｏｓｃｏｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ ＬＥＣ２ 通过

诱导 ＥＥＬ (ＥＮＨＡＮＣＥＤ ＥＭ ＬＥＶＥＬ) ｂＺＩＰ 转录因

子的基因表达来影响 ＬＥＡ、 ＥＭ１ ( ＴＨＥ ＥＡＲＬＹ
ＭＥＴＨＩＯＮＩＮＥ １)和 ＥＭ６ 基因的表达ꎬ从而参与耐

脱水性的建立( Ｂｅｎｔｓｉｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ ＥＥＬ ｂＺＩＰ
转录因子是拟南芥中 ＥＭ 蛋白的负调控因子

(Ｂｒａｙｂｒｏｏｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ
３.３ 种子初生休眠的诱导与维持

休眠是一种暂时的静止状态ꎬ是野生植物种

子在不利环境条件下避免萌发和确保下一代繁衍

的重要特征ꎻ而对于栽培作物ꎬ具有迅速和整齐萌

发的种子被选择以获得作物高产与优质ꎮ 此外ꎬ
种子休眠特别是收获休眠( ｈａｒｖｅｓｔ ｄｏｒｍａｎｃｙ)的缺

乏是不理想的农艺性状ꎬ因为它可能导致收获前

萌发(ｐｒｅｈａｒｖｅｓｔ ｓｐｒｏｕｔｉｎｇꎬ ＰＨＳ)ꎬ这是禾谷类作物

栽培中所面临的严重问题ꎬ以及非休眠突变体可

能降低种子的寿命 (Ｆｉｎｋｅｌｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｔｕａｎ
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表 １　 ＡＢＡ 生物合成、信号转导及其种子成熟转录因子在种子发育中的功能
Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ＡＢＡ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

基因 / 转录因子
Ｇｅｎｅ / ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

功能描述
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
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Ｔｈｅ ｍｕｔａｎｔ ｓｅｅｄｓ ｅｘｈｉｂｉｔ ａ ｌａｃｋ ｏｆ ｄｅ￣ｇｒｅｅｎｉｎｇꎬ ａｎｄ ＡＢＩ３ ｃｏｎｔｒｏｌ ｅｍｂｒｙｏ ｄｅ￣ｇｒｅｅｎｉｎｇ
ｔｈｒｏｕｇｈ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＳＧＲ ｇｅｎｅ

Ａｒｍｓｔｅａｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ
Ｄｅｌｍａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３
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ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 种子在储藏物合成后和成熟结束

时开始脱水ꎬ并储存新合成的 ＡＢＡꎬ进入休眠ꎮ 一

些证据表明ꎬＡＢＡ 是这些过程的关键调控因子

(Ｆｉｎｋｅｌｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｎａｍｂａｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
ＡＢＡ 生物合成、感知和信号转导的突变影响种子

休眠(Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)
(表 １)ꎮ

拟南芥 ＡｔＮＣＥＤ６ 和 ＡｔＮＣＥＤ９ 突变体的成熟

干燥 种 子 表 现 出 ＡＢＡ 水 平 和 休 眠 程 度 降 低

(Ｌｅｆｅｂｖｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ其他的 ＡＢＡ 缺陷突变体ꎬ
如 ａｂａ１ 和 ａｂａ２ / ３ꎬ也显示出休眠水平降低(Ｋｏｚａｋｉ ＆
Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２ )ꎮ 拟 南 芥 ＯＤＲ１ [ ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ
ＲＤＯ５ (ＲＥＤＵＣＥＤ ＤＯＲＭＡＮＣＹ ５)]与 ｂＨＬＨ５７ 一

起作用ꎬ并在 ＮＣＥＤ６ 和 ＮＣＥＤ９ 的上游起作用ꎬ控
制 ＡＢＡ 合成与种子休眠(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 大豆

ＰｖＮＣＥＤ１ 基因在吸胀的烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ)
种子中异位表达和过表达提高了 ＡＢＡ 水平ꎬ并引

起种子萌发延迟ꎮ 在番茄中ꎬＬｅＮＣＥＤ１ 的过表达

也通过提高种子中的 ＡＢＡ 水平来增加休眠(Ａｌｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 在小麦中ꎬ２ 个 ＴａＡＢＡ８′ＯＨ１ 同源基

因(ＴａＡＢＡ８′ＯＨ１Ａ 和 ＴａＡＢＡ８′￣ＯＨ１ＤꎻＡｔＣＹＰ７０７ 的

同源基因)的突变导致 ＡＢＡ 含量和休眠程度的增

加( Ｃｈｏｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ ＴｓＮＣＥＤ１ 也与较高的

ＡＢＡ 含量和 ＰＨＳ 抗性增加 有 关 ( Ｆｉｄｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ ＡＢＡ 信号转导组分的突变ꎬ如水稻 ｏｓｐｙｌ
七重突变体和 ｓｎｒｋ２.２ / ３ / ６ 三重突变体ꎬ也导致水

稻和拟南芥种子的成熟前萌发(Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻ Ｍｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ

在拟南芥中ꎬＡｔＭＹＢ９６ 直接激活 ＡＢＡ 合成基

因(ＮＣＥＤ２、ＮＣＥＤ５、ＮＣＥＤ６ 和 ＮＣＥＤ９)和失活 ＧＡ
生物合成基因(ＡｔＧＡ３ｏｘ１ 和 ＡｔＧＡ２０ｏｘ１)来诱导种

子的初生休眠(Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ ＡｔＡＢＩ４ 通过直

接与 ＡｔＮＥＣＤ６ 的启动子区域相互作用增加 ＡＢＡ
的生物合成ꎬ与 ＧＡ 失活基因 ＡｔＧＡ２ｏｘ７ 的启动区

域相互作用抑制 ＧＡ 的积累来增加种子休眠( Ｓｈｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎬ ２０１６)ꎮ

ＬＡＦＬ 基因的成员也参与休眠的获得ꎮ 成熟种

子中胚的生长停滞由 ＦＵＳ３、ＬＥＣ１ 和 ＬＥＣ２ 控制ꎬ
它们的突变体都不能完全使胚的生长停止ꎬ并表

现出成熟前萌发(Ｇｕｂｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 玉米 ＶＰ１
基因是拟南芥 ＡＢＩ３ 的同源基因ꎬ是最早鉴定和表

征的一种 ＡＢＡ 信号转导的关键组分ꎮ ＶＰ１ 突变导

致玉米收获前萌发和胚的成熟中断ꎮ 小麦、水稻

和高粱( Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ)的 ＶＰ１ 基因也与休眠的

水平以及对 ＡＢＡ 和收获前萌发的敏感性有关

(Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ 在玉米中ꎬＬＡＦＬ 基

因的成员被 ＶＰ８ (编码一种假定的肽酶) 调控

( Ｓｕｚｕｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 水稻中 ＶＰ８ 同源基因 ＰＬＡ３
(ＰＬＡＴＯＣＨＲＯＮ ３ / ＧＯ ( ＣＯＬＩＡＴＨ)) 和拟南芥中

ＡＭＰ１ ( ＡＬＴＥＲＤＭＥＲＩＳＴＥＭ ＰＲＯＧＲＡＭ １) 的突变

表现出休眠变弱(Ｇｒｉｆｆｉｆｉｔｈｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ ＡＢＩ５ 在

小麦和豌豆种子成熟过程中也具有重要的休眠诱

导作用( Ｚｉｎｓｍｅｉｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｙａｍａｓａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７ꎻ Ｕｔｓｕｇｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 在高粱中ꎬＳｂＡＢＩ４ 和

ＳｂＡＢＩ１ 通过直接与 ＳｂＧＡ２ｏｘ３ 的启动子结合增强

其转录ꎬ从而延长种子休眠(Ｃａｎｔｏｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
ＤＯＧ１ 和 ＲＤＯ５ 已经被鉴定是两个主要的休

眠基因ꎬ似乎独立于植物激素包括 ＡＢＡ 起作用

(Ｂｅｎｔｓｉｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｃａｒｒｉｌｌｏ￣
Ｂａｒｒａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ ＲＤＯ５ 是 ＰＰ２Ｃ 蛋白磷酸酶

家族的一个成员ꎬ但不表现出磷酸酶活性(Ｘｉａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１４ )ꎬ 而 ＤＯＧ１ 是 一 个 功 能 未 知 的 蛋 白

(Ｃａｒｒｉｌｌｏ￣Ｂａｒｒａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ ＤＯＧ１ 和 ＲＤＯ５ 的

突变分别完全解除或减少种子休眠( Ｂｅｎｔｓｉｎｋ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 遗传分析表明ꎬ
ＤＯＧ１ 和 ＡＢＡ 对于正常的种子休眠都是必需的

(Ｂｅｎｔｓｉｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｎａｋａｂａｙａｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ
ＤＯＧ１ 与 ４ 种磷酸酶相互作用ꎬ其中 ２ 种属于

Ａ 分支 ２Ｃ 型蛋白磷酸酶ꎬ即 ＡＨＧ１ 和 ＡＨＧ３(图

１)ꎮ ＡＢＡ 途径和 ＤＯＧ１ 途径在 ＰＰ２Ｃ 磷酸酶水平

上汇合:ＤＯＧ１ 抑制 ＡＨＧ１ 和 ＡＨＧ３ꎬ而 ＡＢＡ 抑制

其他的 ＰＰ２Ｃ 磷酸酶和 ＡＨＧ３ꎮ 通过抑制 ＰＰ２Ｃ 磷

酸酶ꎬＡＢＡ 和 ＤＯＧ１ 促进和维持种子休眠(Ａｎｔｏｎｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｎéｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ ＤＯＧ１ 也是种子

成熟的许多过程所必需的ꎬ部分是通过干扰 ＡＢＡ
信号转导组分(Ｄｅｋｋｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ

ＯｓＳＤＲ４ ( ＳＥＥＤ ＤＯＲＭＡＮＣＹ ４) 被认为是一

种与种子休眠有关的调控因子ꎬ在水稻中具有未

知的功能( Ｓｕｇｉｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 在拟南芥中ꎬ
ＡｔＳＤＲ４Ｌ ( ＳＤＲ４￣ＬＩＫＥ)通过调节 ＤＯＧ１ 和 ＧＡ 途

径中的 ＲＧＡ￣ＬＩＫＥ２ (编码 ＤＥＬＬＡ 蛋白 ＲＧＬ２)来调

控休眠释放和萌发 ( Ｃａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ Ｌｉｕ 等

(２０２０)推测ꎬＡｔＯＤＲ１ (用于逆转 ｒｄｏ５)是 ＯｓＳＤＲ４
的 一 个 直 系 同 源 基 因ꎬ 与 ｂＨＬＨ５７ 一 起 在

ＡｔＮＣＥＤ６ 和 ＡｔＮＣＥＤ９ 的上游起作用ꎬ以控制拟南

芥中的 ＡＢＡ 合成和种子休眠ꎮ

２６５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



３.４ 种子脱绿

在种子成熟过程中ꎬＳｎＲＫ２ 和 ＡＢＩ３ 基因被鉴

定为脱绿过程的重要组分(Ｄｅｌｍａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
ｓｎｒｋ２.２ / ｓｎｒｋ２.３ / ｓｎｒｋ２.６ 三重突变体在种子发育过

程中表现为对 ＡＢＡ 不敏感ꎬ并产生绿色 种 子

(Ｎａｋａｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 研究

发现ꎬ拟南芥 ａｂｉ３ － ６ 突变体表现出缺乏脱绿ꎬ
ＡＢＩ３ 通过调控 ＳＧＲ ( ＳＴＡＹ ＧＲＥＥＮꎬ ＡｔＳＧＲ１ 和

ＡｔＳＧＲ)基因的表达来控制胚的脱绿ꎬ这些基因是

由 Ｍｅｎｄｅｌ Ｉ 位点编码的 ＳＧＲ 基因的同源基因

(Ａｒｍｓｔｅａｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｄｅｌｍａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ )ꎮ
ＡＢＩ５ 也调控豆科植物种子的脱绿和种子寿命

(Ｖｅｒｄｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｚｉｎｓｍｅｉｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ

４　 结束语

种子发育是一个复杂的过程ꎬ包括胚胎发生

和成熟阶段ꎬ主要特征是储藏物的积累、耐脱水性

的获得、生长停滞和获得休眠ꎬ并显著地影响种子

活力和产量与质量 ( Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ
植物激素 ＡＢＡ 对种子发育的调控主要是通过 ＡＢＡ
代谢、信号转导及其 ＬＡＦＬ 网络实现的 ( Ｓａｎｏ ＆
Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２０２１ꎻ Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 尽管近年来

ＡＢＡ 调控种子发育的研究已取得了重要进展ꎬ但
是仍然有一些重要的科学问题尚不清楚ꎮ 例如ꎬ
内源 ＡＢＡ 水平的调节通过类胡萝卜素途径合成ꎬ
通过 ８′￣羟基化作用 ( ８′￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｔｉｏｎ) 失活ꎻＡＢＡ
葡糖基转移酶(ＡＢＡ ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ)能将 ＡＢＡ
转化成为 ＡＢＡ￣葡糖酯 ( ＡＢＡ￣ｇｌｕｃｏｓｅ ｅｓｔｅｒꎬ ＡＢＡ￣
ＧＥ)ꎬ作为 ＡＢＡ 的储存池ꎻＡＢＡ￣ＧＥ 又能被 β￣葡糖

苷酶 ( β￣ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ ) 水 解 成 为 ＡＢＡ 和 葡 萄 糖

(Ｓａｎｏ ＆ Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２０２１)ꎮ 这些酶及其基因如

何响应发育或者环境变化以维持种子发育所需的

正常 ＡＢＡ 水平尚不清楚ꎮ
种子成熟和耐脱水性的主要调控因子是 ＡＢＡ

和 ＤＯＧ１ 蛋白ꎬ它们控制转录因子网络ꎬ如 ＬＥＣ１、
ＬＥＣ２、ＦＵＳ３、ＡＢＩ３、ＡＢＩ５、ＡＧＬ６７、ＰＬＡＴＺ１、ＰＬＡＴＺ２
(Ｓｍｏｌｉｋｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 核心 ＡＢＡ 途径和 ＤＯＧ１
途径在 ＰＰ２Ｃ 汇合ꎮ 值得注意的是ꎬ在整合发育条

件或者环境信号时 ＰＰ２Ｃ 优先响应哪一条途径ꎬ以
及这两条途径怎样协调也还不够清楚ꎮ 虽然

ＤＯＧ１ 是种子休眠的主要调控因子之一ꎬ但其分子

功能仍然没有被确定( Ｎｏｎｏｇａｋｉꎬ ２０１９ａꎻ Ｓａｎｏ ＆

Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌꎬ ２０２１)ꎮ
在种子成熟过程中ꎬＧＡ 的水平被 ＦＵＳ３ 和

ＬＥＣ２ 下调ꎬ从而抑制与生物活性 ＧＡ 合成有关的

酶( Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ 在拟南芥中ꎬＧＡ
信号转导通过激活 ＬＥＣ１ 以增加胚胎发生晚期生

长素的积累来促进胚的发育ꎮ ＧＡ 信号转导抑制

因子 ＤＥＬＬＡ 与 ＬＥＣ１ 相互作用ꎬ从而促进 ＹＵＣ
(ＹＵＣＣＡ)基因的表达ꎬ并通过增加生长素的积累

来促进胚胎发生ꎮ ＧＡ 触发 ＤＥＬＬＡ 的降解ꎬ以解

除其对 ＬＥＣ１ 的抑制ꎬ导致激活胚胎发生所必需的

基因(Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 然而ꎬＧＡ 在胚胎发生中

的详细功能尚不清楚(Ｋｏｚａｋｉ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ
生长素促进 ＡＢＩ３ 的表达ꎬ ＡＢＩ３ 通过激 活 ＡＲＦ
(ＡＵＸＩＮ ＲＥＳＰＯＮＳＥ ＦＡＣＴＯＲ)基因诱导胚胎同一

性基因(Ｋｏｚａｋ ＆ Ａｏｙａｎａｇｉꎬ ２０２２)ꎮ 同样ꎬ生长素

通过诱导 ＡＢＩ３ 表达来刺激 ＡＢＡ 信号转导ꎬ从而控

制种子休眠(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 因此ꎬ其他植物激

素及其与 ＡＢＡ 的相互作用对种子发育的调控值得

进一步研究ꎮ
目前ꎬ虽然许多参与种子成熟的转录因子已

经在分子和遗传水平上被鉴定和表征ꎬ但对早期

胚胎发生的转录调控研究仍然很少ꎮ 此外ꎬ转录

因子的活性被一些遗传和表观遗传因素的严格控

制ꎬ然而对这些因素的了解也不完整 ( Ｖｅｒｍａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 这些问题的深入研究将有助于理解

种子发育的分子机制ꎬ从而为提高种子活力和增

加产量与质量提供新知识和新技术ꎮ
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