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　 　 摘要:　 在作物生产中ꎬ穗发芽(ＰＨＳ)是一种十分普遍的现象ꎬ该现象主要受作物生长外部环境和种子自身生

理生化特性的影响ꎬ严重影响了作物的产量、品质和食用价值ꎮ 随着世界人口增长和自然灾害日益频繁发生ꎬ粮食

产量需要稳步提高以提升人民适应风险的能力ꎮ 本文主要对赤霉素(ＧＡ)、乙烯(ＥＴＨ)、油菜素甾醇(ＢＲ)、脱落酸

(ＡＢＡ)、生长素(ＩＡＡ)、茉莉酸(ＪＡ)和细胞分裂素(ＣＴＫ)等植物内源激素在调控种子 ＰＨＳ 过程中的作用及不同激

素之间相互作用的最新研究进展进行综述ꎬ旨在理解在调控作物 ＰＨＳ 过程中ꎬ植物激素间相互作用的分子机制ꎬ以
期为作物抗 ＰＨＳ 育种和预防 ＰＨＳ 提供新思路ꎮ
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　 　 作物生理成熟后ꎬ在连续多雨和潮湿的环境下

若不能及时收获ꎬ将直接在穗上发芽ꎬ这种现象称为

穗发芽(Ｐｒｅ￣ｈａｒｖｅｓｔ ｓｐｒｏｕｔｉｎｇꎬＰＨＳ) [１￣２]ꎮ 研究发现ꎬ
ＰＨＳ 通常发生在种子处于生理成熟和收获之间ꎮ
ＰＨＳ 现象受到水分、温度、光照、穗部形态及籽粒特

征、种子休眠性和植物激素等内外因素的共同影响ꎮ
ＰＨＳ 对于全球的农业生产和经济发展而言是一个

很严重的问题ꎬ每年在全球范围内因 ＰＨＳ 造成了约

１×１０９美元的经济损失[３￣４]ꎮ 在中国ꎬＰＨＳ 的发生使

长江流域、 西南地区的大米产量减少了 １０％~
５０％[５￣６]ꎬ尤其是在 ２０２１ 年ꎬ江苏省水稻发生 ＰＨＳ

８４８



的现象非常严重ꎮ 目前发现ꎬ种子内 α￣淀粉酶等水

解酶类的活性受到 ＰＨＳ 的影响而升高ꎬ导致胚、胚
乳中蛋白质、淀粉等储藏物质降解ꎬ使粮食产量与品

质下降ꎬ进而给农民和食品加工商带来了重大经济

损失[７]ꎮ 此外ꎬ在作物发生 ＰＨＳ 的过程中ꎬ由于蛋

白质的水解而增加了游离天冬酰胺含量ꎬ天冬酰胺

在高温加工(如面包烘焙)过程中会形成致癌的丙

烯酰胺前体[８]ꎮ 因此ꎬ如果使用 ＰＨＳ 谷物加工成劣

质食品ꎬ将会严重影响人类健康ꎮ
植物内源激素在作物休眠与萌发中发挥着重要

作用ꎬ了解种子休眠与萌发的分子机制ꎬ对防控农业

生产中谷物的 ＰＨＳ 现象有重要意义ꎮ 促进种子萌

发的激素往往是 ＰＨＳ 正向调控激素ꎬ抑制种子萌发

的激素往往是 ＰＨＳ 负向调控激素ꎮ 本文主要通过

对植物内源激素在谷物发生 ＰＨＳ 时的正负调控作

用进行归纳总结ꎬ以期为抗 ＰＨＳ 作物育种和预防

ＰＨＳ 提供内源激素方面的理论依据ꎮ

１　 穗发芽的成因

ＰＨＳ 通常发生在种子处于生理成熟和收获之

间ꎮ 随着农业产业的发展ꎬ目前休眠期更短和发芽

率更高的谷物更加符合国际市场的需求[９]ꎮ 这些

市场需求ꎬ加上通过人为干预选择休眠性状ꎬ导致驯

化谷物品种的休眠水平低于野生品种[１０]ꎮ 种子休

眠是一个连续的过程ꎬ在此过程中ꎬ成熟的种子不断

感知周围环境ꎬ从而判断所处时期是否适宜萌

发[１１￣１２]ꎮ 种子萌发需要特定的环境条件ꎬ为了适应

环境条件ꎬ种子对环境的敏感性会不断变化ꎮ 因此ꎬ
种子萌发依赖于一系列内源激素和环境信号ꎬ如脱

落酸 ( Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎬ ＡＢＡ)、 赤霉素 ( Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎꎬ
ＧＡ)、温度和水等[１３]ꎮ 在特定湿度和温度条件下ꎬ
水稻、小麦和玉米等作物缺乏休眠会导致出现 ＰＨＳ
现象ꎬ促进萌发的内源物质开始发挥作用ꎬ主要通过

α￣淀粉酶降解淀粉ꎬ降低谷物品质[１]ꎮ
１.１　 外部因素

１.１.１　 水分　 水分是引发 ＰＨＳ 的关键因素ꎬ种子含

水量、吸水速率是影响 ＰＨＳ 的主要因素[１４]ꎮ 对 ５０ 个

小麦品种的保水性和 ＰＨＳ 的研究结果表明[１５]ꎬ种子

保水性与 ＰＨＳ 呈正相关关系ꎮ 谷物种子充分吸水

后ꎬ内部的 α￣淀粉酶活性增强ꎬ促进种子萌发类植物

激素含量增加ꎬ进而加快种子内贮藏物质转化ꎬ使田

间未收获的成熟谷物种子易于穗上萌发[１６]ꎮ 有研究

结果证实[１７]ꎬ当植物中的水分不足时ꎬ有利于 ＡＢＡ
的合成和积累ꎬＡＢＡ 可抑制种子萌发ꎬ可减少 ＰＨＳ 现

象的发生ꎮ
１.１.２　 温度　 温度变化对植物生长有影响[１８]ꎬ温度

是引发 ＰＨＳ 最重要的环境因素之一ꎮ 温度的季节

性变化为种子提供了一个时间窗口信息ꎬ用于选择

一年中合适的发芽时间[１９￣２０]ꎮ 低温会影响成熟种

子中 ＧＡ、ＡＢＡ 的代谢和信号传导ꎬ使种子内源 ＡＢＡ
敏感性增强ꎬ含量增加ꎬ从而促进种子休眠[１１ꎬ２１]ꎮ
杜世超等[２２]利用不同温度、湿度条件处理成熟期的

小麦ꎬ对小麦穗发芽率、整穗水分变化率和千粒质量

等 ＰＨＳ 指标的分析结果表明ꎬ温度和湿度互作对成

熟期小麦发生 ＰＨＳ 有显著影响ꎮ “谷物之王”藜麦

是极易出现 ＰＨＳ 现象的代表作物之一ꎬ不同品种的

藜麦在 ２４ ｈ 内的平均发芽率可达 １００％[２３]ꎮ 藜麦

在收获期遇到高温高湿气候时ꎬ出现的 ＰＨＳ 情况如

图 １ 所示ꎬ该图片拍摄于成都大学农业农村部杂粮

加工重点实验室藜麦试验基地ꎮ

ａ:陇藜 １ 号 ｂ:中藜 ８ 号ꎮ
图 １　 藜麦穗发芽情况

Ｆｉｇ.１　 Ｐｒｅ￣ｈａｒｖｅｓｔ ｓｐｒｏｕｔｉｎｇ ｏｆ ｑｕｉｎｏａ

１.１.３　 光照　 光作为一种关键的环境信号ꎬ控制着

植物种子的多种生物学过程[２４￣２５]ꎬ如光形态发生、
休眠和萌发、向光性、避阴和开花等ꎮ 光信号激活因

子 ＰＩＦ１、ＰＩＬ５ 等可调控 ＡＢＡ、ＧＡ 在种子休眠和萌

发过程中的拮抗作用[２６￣２８]ꎮ 另外ꎬ光敏色素介导的

种子萌发与 ＡＢＡ 含量、信号强度的降低及 ＧＡ 含量

和响应性的增强有关ꎮ 在拟南芥种子萌发过程中ꎬ
光介导转录调控网络的正调控因子组蛋白甲基转移

酶(ＳＵＶＨ５)可通过抑制 ＡＢＡ 生物合成和信号转导

相关基因的转录促进种子萌发[２９]ꎮ 近期的研究发

现[３０]ꎬ光敏色素 Ｂ ( ｐｈｙＢ) 光受体调控转录因子

ＲＶＥ１ 的表达和 ＲＶＥ１ 调控种子休眠、萌发都需要

一种 ＤＥＬＬＡ 阻遏因子 ＲＧＬ２ꎬ它是整合光与 ＧＡ 生
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物合成及信号通路的关键节点ꎬ可为研究植物激素

与光信号在种子发生 ＰＨＳ 过程中的相互作用提供

新思路ꎮ
１.２　 内部因素

１.２.１　 穗部形态及籽粒特征　 一些其他因素ꎬ包括

谷物穗形和发芽抑制化合物(麦芒、蜡质等)也与

ＰＨＳ 抗性有关[３１]ꎮ 物理特征如种皮颜色、是否有芒

和外表皮蜡质是否一致都对 ＰＨＳ 的出现频率有影

响[３２]ꎮ 在小麦中ꎬ种子果皮颜色和 ＰＨＳ 抗性之间

的联系研究得比较透彻ꎬ红小麦通常比白小麦有更

强的休眠特性[３３]ꎮ 目前已确定红小麦品种具有一

个独立于粒色的等位基因ꎬ可用于提高白小麦的

ＰＨＳ 抗性[３４]ꎮ 对大多数高粱基因型的研究发现ꎬ颖
片对高粱种子的萌发有显著的抑制作用ꎬ并且单独

的着色种皮不能抵抗 ＰＨＳ[３５]ꎮ
１.２.２　 种子休眠性　 种子休眠被定义为种子在有利

的环境条件下不萌发的状态ꎬ生理休眠是种子保持优

势最常见的一种状态[３６￣３７]ꎮ 休眠有多种分类依据ꎬ包
括胚的发育状态、种子的物理特性和种子对环境刺激

的生理反应等[３７]ꎮ 对于谷类作物而言ꎬ在特定的湿

度、温度条件下ꎬ缺乏休眠会导致 ＰＨＳ 现象发生ꎮ
非休眠种子当遇到不适当的条件时会恢复休眠

程序(二次休眠)ꎬ相反ꎬ在条件足够的情况下可继

续发芽ꎬ谷物发生 ＰＨＳ 便属于这种情况ꎮ 在这种情

况下ꎬ非休眠种子的水分摄入会引发不同的生化、代
谢和生理过程ꎬ如呼吸活动的恢复、激素含量改变、
修复机制的激活、储存和新合成 ｍＲＮＡ 的蛋白质生

物合成等[３８]ꎮ 淀粉是种子中最主要的储藏物质ꎬα￣
淀粉酶是淀粉酶的主要形式[３９]ꎮ 内源 α￣淀粉酶活

性对谷物发生 ＰＨＳ 的影响巨大ꎬ活性低的品种 ＰＨＳ
抗性强ꎬ活性高的品种 ＰＨＳ 抗性弱ꎮ 在种子正常萌

发过程中ꎬα￣淀粉酶由糊粉层合成并释放出来ꎬ用于

降解储存在胚乳中的淀粉分子ꎬ使其从大的、完整的

淀粉分子转化为单糖ꎬ为胚胎生长提供能量[１６]ꎮ 在

发生 ＰＨＳ 的过程中ꎬα￣淀粉酶可能被过早上调表

达ꎬ导致谷物提前发芽ꎬ从而造成损害ꎮ
虽然休眠时间缩短可能提高小麦、大麦、水稻和

玉米等谷类作物的经济价值ꎬ但过快的萌发速率容

易引发 ＰＨＳ 现象ꎬ造成经济损失ꎬ危害粮食安全ꎮ
在成熟后收获前ꎬ对于种子休眠水平较低的高粱品

种而言ꎬ其 ＰＨＳ 的敏感性较高[３５]ꎮ 种子保持适当

的休眠可以预防 ＰＨＳꎬ充分研究和利用作物种子的

休眠特性ꎬ是解决 ＰＨＳ 问题的一条有效途径ꎮ
１.２.３　 植物内源激素 　 植物内源激素在种子发生

ＰＨＳ 时扮演着重要角色ꎬ了解激素间相互作用的调控

机制ꎬ对农业生产中防控谷物 ＰＨＳ 现象有重要意义ꎮ
在种子成熟过程中ꎬ植物激素正向调节营养物质的贮

藏积累ꎬ抑制胚生长ꎬ诱导耐干燥和初级休眠特性ꎮ
在过去的几十年里ꎬ人们已经做了很多工作来了解控

制休眠和萌发的植物激素通信途径ꎮ 但是ꎬ激素信号

通路调控种子休眠和萌发只是在最近几年才得以深

入研究ꎮ 在调控 ＰＨＳ 方面ꎬＡＢＡ 和 ＧＡ 被认为是主

要的 ２ 个相互拮抗的植物激素ꎬ并且二者还是连接外

部与内部信号的枢纽[４０]ꎮ 近几年来的众多研究结果

表明ꎬ几乎所有的植物内源激素都参与到控制种子萌

发的过程中及机制中ꎬ因此ꎬ各激素在谷物发生 ＰＨＳ
时的作用也逐步进入研究者的视野[２６ꎬ４１￣４４]ꎮ

２　 调控 ＰＨＳ 的植物内源激素最新研
究成果

　 　 植物内源激素是指植物体内产生的一些微量而

且能调节(促进、抑制)自身生理过程的小分子有机化

合物[４５]ꎮ 作为内源有机物ꎬ它们在植物种子成熟、萌
发到植株开花、非生物 /生物胁迫响应等生命周期中

发挥着不同的作用[４６￣４７]ꎮ 大量研究发现[４８￣５１]ꎬ植物激

素的生理效应非常复杂ꎬ不同的植物激素会产生相互

拮抗或协同的作用ꎬ在种子萌发调控中形成复杂的网

络ꎮ 总之ꎬ调控种子萌发的激素可正向促进 ＰＨＳ 现

象发生ꎬ反之ꎬ则可减少 ＰＨＳ 现象出现ꎮ
２.１　 ＰＨＳ 正向调控激素因子

２.１.１　 赤霉素　 众所周知ꎬ赤霉素(ＧＡ)在种子的发

育、休眠和萌发中起着重要作用ꎬ其合成及信号途径

的缺损均可能使种子出现休眠障碍ꎬ种子缺少或无休

眠对 ＰＨＳ 的发生具有直接影响ꎮ ＧＡ 可以通过降解

ＤＥＬＬＡ 蛋白ꎬ影响转录因子 ＩＣＥ１ 与 ＡＢＩ５ 蛋白和

ＤＥＬＬＡ 蛋白相互作用形成复合物ꎬ拮抗 ＡＢＡ 信号通

路ꎬ进而打破种子的休眠状态[４２ꎬ５２]ꎮ ＧＡ 由胚合成并

释放到胚乳中ꎬ常通过激发胚活力、克服糊粉层或种

皮的机械限制和刺激胚的生长来促进发芽[５３]ꎮ 缺乏

ＧＡ 的突变体 ｇａ１ 在没有外源 ＧＡ 的情况下无法发

芽[５４]ꎮ 通过外源 ＧＡ 处理ꎬ会显著提高咖啡黄葵种子

发芽初期的 α￣淀粉酶活性ꎬ进而加快种子萌发[５５]ꎮ
在水稻种子萌发过程中ꎬ胚乳 α￣淀粉酶的诱导也是由

上皮细胞合成的 ＧＡ 引起的[５６￣５７]ꎬα￣淀粉酶水解淀粉
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则为发芽提供能量ꎮ 预防 ＰＨＳ 可以干预 ＧＡ 相关的

信号途径ꎬ从而减弱 ＧＡ 对种子萌发的促进作用ꎮ 有

研究发现ꎬＩＰＡ１、ＳＰＬ１２ 基因的过表达可增强种子休

眠并抑制 ＰＨＳꎬ并通过对野生型和 ＰＯｌｅ:ＳＰＬ１２ 过表

达系的新鲜种子胚胎进行转录组分析ꎬ证明 ＳＰＬ１２、
ＩＰＡ１ 基因过表达不是通过 ＡＢＡ 途径增强种子休

眠[５８]ꎮ 还有研究发现ꎬＳＰＬ１２ 基因过表达时会使 ＧＡ
生物合成基因 ＫＯ２ 和 ４ 个可能的 ＧＡ 受体基因

( Ｏｓ０７ｇ０１６２９００、 Ｏｓ０８ｇ０４７５１００、 Ｏｓ０９ｇ０４６２２００ 和

Ｏｓ０３ｇ０７９０５００)的表达量下调ꎬ而 ＧＡ 信号转导受体

ＳＬＲ１ 和 ３ 个重要的 ＧＡ 失活基因(ＧＡ２ｏｘ３、ＧＡ２ｏｘ１０
和 ＨＯＸ１２)的表达量则上调ꎬ说明 ＳＰＬ１２ 基因可以通

过直接调控多个 ＧＡ 途径中的基因来增强种子休眠

并抑制 ＰＨＳ[５８]ꎮ
２.１.２　 乙烯 　 乙烯(ＥＴＨ)是一种被人们熟知且已

经被广泛应用于农业的小分子气态植物激素ꎮ 作为

一种响应外界刺激的激素ꎬ它广泛参与了对植物生

长发育及生物、非生物胁迫的响应过程ꎮ 除 ＡＢＡ、
ＧＡ 这 ２ 种激素外ꎬＥＴＨ 也在控制种子休眠和萌发

过程中发挥重要作用[３６ꎬ４０ꎬ５９￣６０]ꎮ 由 １￣氨基环丙烷￣１￣
羧酸(１￣ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ￣１￣ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄꎬＡＣＣ)催
化产生的 ＥＴＨ 量是评价种子质量的标志[６１]ꎮ 种子

发芽时ꎬＥＴＨ 生成量的提高与 ＡＣＣ 合成酶(ＡＣＣ￣
ｓｙｎｔｈａｓｅꎬ ＡＣＳ)转录本的逐渐积累和 ＡＣＣ 氧化酶

(ＡＣＯ)的活性相关[６２￣６３]ꎮ 在拟南芥中ꎬＡＢＩ４ 介导的

ＥＴＨ 合成基因 ＡＣＳ４、ＡＣＳ８ 的转录会使 ＥＴＨ 的产生

受到抑制ꎬ从而加深种子休眠[６４]ꎮ 矮笔花豆种子生

理休眠可被高浓度的 ＥＴＨ 打破ꎬ而低浓度的 ＥＴＨ
则能促进芫荽种子萌发[６５￣６６]ꎮ 有研究发现ꎬＥＴＨ 响

应因子 ＥＲＦ１２ 在拟南芥的一个种子休眠突变体

ｒｄｏ３ 中上调表达ꎬ通过遗传和生理生化分析揭示

ＥＲＦ１２ 可与休眠关键基因 ＤＯＧ１ 的启动子结合ꎬ抑
制 ＤＯＧ１ 的表达ꎬ负调控种子休眠[６７]ꎮ

ＥＴＨ 可与 ＡＢＡ 和 ＧＡ 相互作用以调控谷物种

子的 ＰＨＳ 过程ꎮ ＥＴＨ 可以通过抑制不同植物体内

ＡＢＡ 的释放ꎬ参与植物种子萌发过程[６０]ꎬ也可以正

向影响 ＧＡＳ(包括 ＧＡ３、ＧＡ４、ＧＡ６ 等)的生物合成并

参与其信号传导途径ꎬ 进而促使种子发芽[６８]ꎮ
Ｗａｎｇ 等[６９]经过研究 ＥＴＨ 对拟南芥 ＰＲＴ６(ＰＲＯＴＥ￣
ＯＬＹＳＩＳ ６)突变体 ｐｒｔ６ 种子的初级休眠发现ꎬＥＴＨ
能够促进 ｐｒｔ６ 种子的休眠ꎬ表明 ｐｒｔ６ 种子对 ＥＴＨ 不

敏感ꎬ主要原因是由于 ＧＡ 信号受到干扰ꎮ 且 ＥＴＨ

的促进作用与 ＧＡｓ、ＡＢＡ 信号中的休眠相关基因

(如 ＲＧＡ、ＲＧＬ２ 和 ＡＢＩ５)的下调表达有关ꎮ
２.１.３　 油菜素甾醇 　 油菜素甾醇(Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓꎬ
ＢＲｓ)被称为第六类植物激素ꎬ其家族含有超过 ４０ 种

天然植物类固醇激素ꎬ广泛存在于各种植物中ꎬ参与

各种生理生化过程ꎬ在植物中发挥着不可替代的作

用ꎮ 谷物种子含有相对较高水平的 ＢＲꎬ并且 ＢＲ 与

胚胎生长和萌发有关ꎮ Ｓｔｅｂｅｒ 等[７０] 通过分析用 ＢＲ、
ＡＢＡ 处理的激素突变体的发芽率ꎬ首次报道了 ＢＲ 对

种子萌发有促进作用ꎮ ＢＲ 的作用与 ＧＡ 相似ꎬ它有

助于打破 ＡＢＡ 诱导的休眠和刺激萌发ꎬ几个 ＧＡ 合

成和信号转导突变体的萌发可以被 ＢＲ 部分恢复ꎬ与
野生型相比ꎬＢＲ 合成突变体 ｄｅｔ２ 和不敏感突变体

ｂｒｉ１ 对 ＡＢＡ 更敏感[７０]ꎮ ＢＲ 生物合成基因 ＡｔＤＷＦ４
在种子特异性油质蛋白启动子的控制下在拟南芥中

过表达ꎬ产生的转基因幼苗可以克服外源 ＡＢＡ 诱导

的萌发抑制ꎬ从而使幼苗对于外源 ＡＢＡ 的作用不敏

感[７１]ꎮ ＢＲ 不敏感突变体 ｂｒｉ１￣５ 的种子发芽延迟ꎬ而
氟啶酮(ＡＢＡ 生物合成抑制剂)的处理在很大程度上

可逆转这种情况ꎬ而且 ｂｒｉ１￣５ 种子对休眠的层积信号

释放不敏感ꎬ表明 ＢＲ 在休眠、萌发信号通路中位于

ＡＢＡ 信号的上游和层积信号的下游[７２]ꎮ 在拟南芥中

过表达 ＢＲ 生物合成基因 ＡｔＤＷＦ４(编码细胞色素

Ｐ４５０ 酶ꎬ介导 ＢＲ 生物合成中的限速步骤)ꎬ可使

ＡＢＡ 对野生型拟南芥种子的萌发抑制作用降低[７１]ꎮ
２.１.４　 其他植物激素 　 水杨酸(Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄꎬＳＡ)
是植物体内的一种苯酚类植物生长调节剂ꎬ也是内

源信号分子ꎮ ＳＡ 在调节植物对生物、非生物胁迫及

对种子萌发、果实成熟和园艺产品保鲜等方面都具

有明显作用ꎮ 研究发现ꎬ施用外源 ＳＡ 可增强幼苗

的抗氧化酶活性ꎬ减轻膜脂过氧化程度ꎬ从而增强种

子活力ꎬ提高 ＮａＣｌ 胁迫下大豆种子的萌发率[７３]ꎮ
茉莉酸甲酯(Ｍｅｔｈｙｌ ＪａｓｍｏｎａｔｅꎬＭｅＪＡ)是茉莉酸类化

合物(ＪＡｓ)中的一种ꎬ有研究发现ꎬＭｅＪＡ 能增强小

麦种子的干旱抗逆性ꎬ使干旱条件下种子的萌发率

提高[７４]ꎮ 有研究发现ꎬ独脚金内酯( Ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅꎬ
ＳＬ)可以通过调控种子 ＡＢＡ、ＧＡ 的生物合成来促进

种子萌发[４３]ꎮ 上述激素的研究方向主要集中在解

决植物的非生物胁迫方面ꎬ而在谷物发生 ＰＨＳ 时ꎬ
其具体作用机制尚不清楚ꎮ
２.２　 ＰＨＳ 负向调控激素因子

２.２.１　 脱落酸 　 脱落酸(ＡＢＡ)参与休眠的诱导和
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维持ꎬ在不同植物物种中得到了广泛研究[７５￣７７]ꎬ谷
物中 ＡＢＡ 代谢和信号转导在 ＰＨＳ 调节中发挥着重

要作用[４０]ꎮ
在具有较深休眠表型的种子中ꎬＡＢＡ 的生物合成

会增强ꎬ例如在观察拟南芥生态型时发现ꎬ参与 ＡＢＡ
生物合成的基因(如 ＮＣＥＤ)在休眠诱导过程中大量增

加[１２]ꎮ 休眠取决于 ＧＡ、ＡＢＡ 合成和分解代谢之间的

内在平衡ꎬ这种平衡将决定这 ２ 种激素及其下游信号

级联的优势[１２ꎬ１９]ꎮ ＡＢＡ 信号中的主调控因子(ＡＢＩ３/
ＡＢＩ５)与 ＡＢＡ 响应基因的启动子结合调节许多靶基因

的表达ꎬ如 ＡＢＩ５ 与 ＡＢＡ 响应的靶基因 ＥＭｓ 相关基因

ＥＭ１、ＥＭ６ 的结合ꎬ最终抑制种子萌发[５２]ꎮ ＡＢＡ 早期

感知和信号通路需要如下 ３ 个主要成分参与:ＡＢＡ 受

体(ＰＹＲ、ＰＹＬ、ＲＣＡＲ)、ＳｎＲＫ２ 蛋白激酶(ＳｎＲＫ２)和

ｐｐ２ｃ 蛋白磷酸酶(ｐｐ２ｃ)[３８]ꎮ 受体和 ＳｎＲＫ２.２、ＳｎＲＫ２.３
及 ＳｎＲＫ２.６是 ＡＢＡ 信号的正向调节因子ꎬ这些受体结

合并抑制 ｐｐ２ｃ(ＡＢＡ 信号的负调节因子)的活性ꎬ反过

来又激活 ＳｎＲＫｓꎬ进而使下游调节因子磷酸化ꎬ如
ＡＢＩ５、ｂＺＩＰ 类的 ＡＲＥＢ/ ＡＢＦｓ 转录因子[３８]ꎮ ＡＢＩ５ 是发

芽的抑制因子ꎬ主要通过调控 ＡＢＡ 的信号通路抑制谷

物种子发芽[３８ꎬ７８]ꎮ 转录因子 ＡＢＩ３ 与 ＡＢＩ５ 相互促进表

达ꎬ这种相互作用对于协同激活相关基因的表达很重

要[７８]ꎮ 在萌发过程中ꎬＡＢＩ５ 表达的另一个正向调节因

子是 ＡＢＩ４ 转录因子ꎬ它反过来抑制胚胎中的脂质分

解[３８]ꎮ 研究发现ꎬ拟南芥ＭＡＤＳ￣Ｂｏｘ 转录因子 ＡＧＬ２１、
ＡＮＲ１ 过表达系对外源 ＡＢＡ 更敏感ꎬＡＧＬ２１ 与 ＡＮＲ１
分别通过调控 ＡＢＩ５ 与 ＡＢＩ３ 的表达而发挥种子萌发的

负调控作用[７９￣８０]ꎮ
水稻异淀粉酶 ＩＳＡ１ 的突变会导致胚乳中小分

子糖的积累ꎬ从而抑制 ＡＢＡ 信号通路中 ２ 个重要转

录因子(ＯｓＡＢＩ３、ＯｓＡＢＩ５)的表达ꎬ导致产生 ＰＨＳ 表

型ꎬ进而揭示胚乳中的糖信号分子通过影响 ＡＢＡ 信

号传导来调节种子休眠和萌发的重要作用[８１]ꎮ 拟

南芥 ＨＡＢ１ 基因编码 １ 个 ｐｐ２ｃ 磷酸酶ꎬ研究发现

ｐｐ２ｃ ＨＡＢ１ 通过选择性剪接产生 ２ 个可变剪接体ꎬ
其中编码的 ＨＡＢ１.１、ＨＡＢ１.２ 可变剪接体在 ＡＢＡ 介

导的种子萌发和抑制其萌发后的生长中发挥着相反

作用[８２]ꎮ ＨＡＢ１.２ 主要是在 ＡＢＡ 的存在下形成的ꎬ
它阻止了种子的萌发和发芽后的生长ꎬ为谷物抗

ＰＨＳ 育种研究提供了新思路[８２]ꎮ 藜麦极易出现

ＰＨＳꎬ通过研究外源 ＡＢＡ 处理对藜麦种子萌发和基

因表达的影响ꎬ发现参与 ＡＢＡ 调控种子休眠和萌发

过程的 Ｂ３、ｂＺＩＰ、ＧＡＴＡ 和 ＬＢＭＤ 家族转录因子的

表达量明显增加[８３]ꎮ 对休眠性强的红色种皮水稻

品种进行杂交并研究相关基因的定位ꎬ发现红色种

皮的水稻后代中出现种皮颜色变浅、穗发芽率降低

的现象[８４]ꎮ 深入研究发现ꎬ红色种皮抑制 ＰＨＳ 的

现象与 ＯｓＶＰ１(控制 ＰＨＳ 基因)、Ｒｃ(控制种皮颜色

基因)及另一个调控因子 ＯｓＣ１ 之间的协同作用有

关ꎬ它们通过促进原花色素的生物合成和 ＡＢＡ 信号

的感知ꎬ增强了种子对 ＡＢＡ 的敏感性ꎬ最终抑制

ＰＨＳꎬ在小麦中也有类似机制[８４]ꎮ
植物激素 ＧＡ、ＡＢＡ 的分布决定了种子休眠的

打破过程[８５]ꎮ 在对 ＡＢＡ、ＧＡ 拮抗分子机制的研究

中发现ꎬＡＢＡ 诱导 ＧＡ２ｏｘ７(ＧＡ 合成基因)的转录ꎬ
而 ＧＡ 以依赖 ＡＢＩ４ 的方式抑制 ＮＣＥＤ６(ＡＢＡ 合成

基因)的表达ꎬＡＢＡ 稳定 ＡＢＩ４ 转录蛋白ꎬ而 ＧＡ 促

进其降解ꎬ表明 ＡＢＡ、ＧＡ 通过在 ＡＢＩ４ 转录本和蛋

白质水平上的相反作用而相互拮抗[５１]ꎮ 除 ＧＡ 外ꎬ
ＡＢＡ 还通过调控 ＥＴＨ 生物合成信号基因如 ＥＲＦ１１、
ＡＣＯ 和 ＡＣＳ 与 ＥＴＨ 相互作用ꎬ调节 ＡＢＡ￣ＥＴ 体系介

导的种子成熟[４１ꎬ８６￣８９]ꎮ ＥＴＨ ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ２ 位点的突变

体 ｅｒａ３(增强了对 ＡＢＡ３ 的反应)使其对 ＡＢＡ 的敏

感性增加ꎬ说明 ＥＴＨ 是 ＡＢＡ 的负调控因子[９０￣９１]ꎮ
还有研究发现ꎬ生长素(ＩＡＡ)和 ＡＢＡ 在种子休眠中

的作用是相互依赖的ꎬ在过表达 ＭＩＲ￣１６０ 的植物、
ＩＡＡ 受体突变体或 ＩＡＡ 生物合成突变体中ꎬ干扰

ＩＡＡ 信号的传导会促进种子萌发ꎬ而增加 ＩＡＡ 信号

传导或生物合成会促进种子休眠[９２]ꎮ 在种子萌发

过程中ꎬＩＡＡ 通过招募 ＩＡＡ 响应因子 ＡＲＦ１０、ＡＲＦ１６
来控制 ＡＢＩ３ 的表达ꎬ从而作用于休眠调节因子

ＡＢＩ３ 的上游[９２]ꎮ
２.２.２　 生长素 　 生长素在调控植物发育的过程中

起着重要作用ꎬ是近年来发现的除 ＡＢＡ 外的可诱导

种子休眠的第 ２ 种植物激素ꎮ 对小麦的转录组学分

析结果显示ꎬ在种子吸水过程中ꎬＩＡＡ￣ａｌａｎｉｎｅ ｒｅｓｉｓｔ￣
ａｎｔ３ 基因(简称 ＴａＩＡＲ３ 基因ꎬ是 ＩＡＡ 生物合成相关

基因)被诱导ꎬ其在成熟籽粒中的表达水平低于休

眠籽粒ꎬ表明 ＩＡＡ 在小麦发芽过程中起负调控作

用[９３]ꎮ ＩＡＡ 在拟南芥种子发育、休眠过程中也起着

重要作用[９２]ꎮ ＩＡＡ 信号通路的下游生长素响应因

子 ＡＲＦ１０、ＡＲＦ１６、ＡＲＦ１７ 可参与 ＤＯＧ１ 介导的 ＩＡＡ
调控种子休眠与萌发的过程[９４]ꎬ该过程是否与 ＡＢＡ
信号转导与生物合成途径相关ꎬ科研人员也在进一
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步研究ꎮ 有部分研究发现[９２ꎬ９５￣９７]ꎬＩＡＡ 通过 ＡＲＦ１０、
ＡＲＦ１６ 间接刺激 ＡＢＩ３ 的表达ꎬ从而连接了 ＡＢＡ、
ＩＡＡ 在种子萌发调控中的作用ꎮ 除此之外ꎬＡＲＦ２ 突

变体 ａｒｆ２ 在种子萌发中表现出 ＡＢＡ 敏感性增强的

现象ꎬ有研究发现 ＡＲＦ２ 与其靶标基因 ＨＢ３３ 共同调

节 ＡＢＡ 信号的输出ꎬ可参与种子 ＰＨＳ 过程[９８]ꎮ
２.２.３　 茉莉酸(ＪＡ) 　 ＪＡ 是植物体内一类十分重要

的生长调节物质ꎬ参与调节植物发育和环境响应的

许多方面ꎬ同时它可协同 ＡＢＡ 调控种子萌发ꎮ ＪＡ
应答是由一种被称为茉莉酮酸酯 ＺＩＭ 结构域蛋白

质区域的转录抑制因子控制的ꎬ这种转录抑制因子

可以抑制转录因子 ＭＹＣ２ / ＭＹＣ３ / ＭＹＣ４ 的活性ꎬ而
ＭＹＣ２ / ＭＹＣ３ / ＭＹＣ４ 调控许多发育过程ꎬ包括 ＪＡ 应

答事件[９９]ꎮ ＪＡ￣ｉｌｅ(植物中 ＪＡ 的一种生物活性形

式)在 ＪＡ 信号转导过程中发挥关键作用ꎬ通过促进

ＪＡＺｓ、Ｆ￣ｂｏｘ 蛋白 ＣＯＩ１(Ｃｏｒｏｎａｔｉｎｅ ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ １)的相

互作用及 ２６Ｓ 蛋白酶体途径ꎬ导致 ＪＡＺ 蛋白依赖性

降解ꎬＪＡＺ 蛋白的降解则导致其下游 ＪＡ 转录因子被

激活ꎬ从而控制 ＪＡ 的响应事件[１００￣１０１]ꎮ 截至目前ꎬ
人们已经鉴定出 １２ 种 ＪＡＺ 蛋白ꎮ ＰＹＬ６ / ＲＣＡＲ 和

ＭＹＣ２ 之间通过 ＡＢＡ 诱导的相互作用已经被确认ꎬ
并证明了 ＡＢＡ 和 ＪＡ 信号之间的联系[１０２]ꎮ

施加外源 ＪＡ 能够提高 ＡＢＡ 对种子休眠的效

应ꎬ相反ꎬ阻断内源 ＪＡ 信号通路会使种子更快萌

芽ꎮ 遗传表型分析发现ꎬＪＡ 激活 ＡＢＡ 信号需要

ＡＢＩ３、ＡＢＩ５ 发挥功能ꎬＪＡＺ 蛋白能抑制 ＡＢＩ３、ＡＢＩ５
的转录活性ꎬ从而减弱种子对 ＡＢＡ 的敏感性[１０３] ꎮ
同时ꎬ过表达 ＡＢＩ３、ＡＢＩ５ 的调控基因可以恢复 ＪＡ
信号缺失突变体(如 ｃｏｉ１￣２)对 ＡＢＡ 不敏感的表

型[１０３] ꎮ 综上所述ꎬＪＡ 信号途径的 ＪＡＺ 抑制蛋白

质可与 ＡＢＩ３、ＡＢＩ５ 转录因子相互作用形成转录复

合物ꎬ从而精准调控 ＡＢＡ 信号转导及种子萌发过

程ꎮ ＪＡＺ３ 在植物体内与 ＡＢＩ５ 相互作用并抑制

ＡＢＩ５ 的转录激活活性ꎬ施用外源 ＡＢＡ 可抑制 ＪＡＺ
蛋白在 ＡＢＡ 响应基因启动子中的富集ꎬ诱导 ＪＡ 生

物合成基因的表达ꎬ从而导致 ＪＡＺ 蛋白的降解ꎬ进
而解除 ＪＡＺ 对 ＡＢＩ５ 的抑制ꎬ促进种子萌发[１０４] ꎮ
中国水稻研究所种子发育课题组鉴定和证实ꎬ
ＳｎＲＫ２ 激酶可以通过磷酸化修饰自身的 Ｓｅｒ１７７ 位

点来增强其活性ꎬ可以使 ｂＺＩＰ７２ 的 Ｓｅｒ７１ 位点也

被磷酸化[７９] ꎮ 进一步的研究证实ꎬ磷酸化修饰增

强了 ｂＺＩＰ７２ 结合 ＪＡ 合成途径关键因子 ＡＯＣ 的能

力ꎬ促进了 ＡＯＣ 的转录ꎬ从而提高体内的 ＪＡ 水平ꎬ
抑制种子萌发ꎮ 此外ꎬ他们还发现外施 ＪＡ 合成抑

制剂可缓解种子萌发对 ＡＢＡ 的敏感性ꎬ从而揭示

了 ＡＢＡ 通过 ＳＡＰＫ１０￣ｂＺＩＰ７２￣ＡＯＣ 途径促进 ＪＡ 合

成进而负调控种子萌发的新机制ꎬ为改良水稻

ＰＨＳ 抗性提供了重要理论依据ꎮ 目前ꎬＪＡ 与 ＡＢＡ
等其他激素在谷物籽粒发生 ＰＨＳ 过程中的相互作

用还需进一步研究和完善ꎮ
２.３　 ＰＨＳ 双向调控激素因子

细胞分裂素(ＣｙｔｏｋｉｎｉｎꎬＣＴＫ)可以调节植物生长

和发育的多个方面ꎬ包括地上部和根系生长、叶绿体

发育、种子灌浆及衰老和养分吸收等[１０５￣１０７]ꎮ 通过研

究休眠和非休眠基因型的胚胎、胚乳组织中 ＣＴＫ 相

关基因(包括 ＴａｃＺＯＧ、ＴａＧＬＵ 和 ＴａＡＲＲ１２)的差异表

达模式ꎬ发现 ＣＴＫ 调控了种子的休眠诱导及休眠维

持[１０８]ꎮ 在种子休眠与萌发过程中ꎬＣＴＫ 能够通过与

ＡＢＡ 相互作用促进种子萌发ꎬ主要是下调 ＡＢＩ５ 的表

达、抵消 ＡＢＡ 对拟南芥种子萌发的抑制作用[４３ꎬ１０９]ꎮ
同时ꎬ因为 ＡＢＩ５ 被 ＣＴＫ 降解ꎬ所以 ＣＴＫ 可以抵消

ＡＢＡ 在种子萌发后幼苗生长中的负面作用[１１０]ꎮ 此

外ꎬＣＴＫ 可以解除 ＡＢＡ 抑制 ＧＡ 促进种子萌发的作

用ꎬ因而认为 ＣＴＫ 是 ＧＡ 在种子休眠与萌发过程中发

挥生物学功能的“许可”因子[４３]ꎬ而关于 ＣＴＫ 在谷物

发生 ＰＨＳ 的过程中发挥何种作用ꎬ目前尚无文献报

道ꎮ 综合上述分析及相关文献ꎬ作物种子 ＰＨＳ 进程

中可能存在的激素互作机制如图 ２ 所示ꎮ
　 　 ＥＴＨ 通过作用于 ＡＣＳ 而催化 ＡＣＣ 合成ꎬ并随

后通过将 ＡＣＯ 转化为 ＥＴＨ(受 ＡＢＡ 抑制)ꎬ从而积

极调节自身的生物合成ꎬ转录因子 ＥＩＮ２ 是 ＥＴＨ 信

号通路的积极调节者ꎬ作用于乙烯响应系统(ＥＲＦｓ)
的上游ꎮ ＥＴＨ 还通过抑制 ＡＢＡ 的合成和促进其失

活来下调 ＡＢＡ 的积累ꎬ并对 ＡＢＡ 信号转导进行负

调节ꎬ 从而促进种子萌发ꎮ ＡＢＡ 与 ＰＹＲ / ＰＹＬ /
ＲＣＡＲ 受体结合ꎬ进而使结合体与 ｐｐ２ｃ 形成蛋白质

复合物并抑制磷酸酶活性ꎬ在缺乏 ＡＢＡ 的情况下ꎬ
ｐｐ２ｃ 使 ＳｎＲＫ２ 去磷酸化ꎮ 当存在 ＡＢＡ 时ꎬ与受体

结合的 ｐｐ２ｃ 会解除对 ＳｎＲＫ２ 活性的抑制ꎬ使 ＳｎＲＫ２
可以磷酸化下游靶点ꎬ包括 ＡＢＩ５ 相关转录因子ꎮ
ＩＡＡ 主要通过转录因子 ＡＲＦ１０、 ＡＲＦ１６ 作用于

ＡＢＩ３ꎬ从而抑制种子萌发ꎮ 在正常生长条件下ꎬＪＡＺ
蛋白直接与 ＡＢＩ３ / ＡＢＩ５ 相互作用ꎬ抑制 ＡＢＩ３ / ＡＢＩ５
的转录活性ꎬ从而抑制 ＡＢＡ 途径ꎮ 在一定条件下ꎬ
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ＪＡ 生物合成量增加ꎬＳＣＦＣＯＩ１ 泛素连接酶活性增

加ꎬ导致 ＪＡＺ 蛋白降解ꎬ然后 ＡＢＩ３、ＡＢＩ５ 从 ＪＡＺ 介

导的抑制中释放ꎬ激活 ＡＢＡ 信号ꎮ 同时ꎬＡＢＡ 信号

途径关键因子 ＳｎＲＫ２ 类激酶 ＳＡＰＫ１０ 磷酸化修饰自

身的 Ｓｅｒ１７７ 位点并增强其活性ꎬ进而磷酸化修饰下

游的 ｂＺＩＰ 转录因子家族成员 ｂＺＩＰ７２ 的 Ｓｅｒ７１ 位点ꎮ
磷酸化修饰增强了 ｂＺＩＰ７２ 结合 ＪＡ 合成途径关键基

因 ＡＯＣ 的能力ꎬ促进了 ＡＯＣ 转录ꎬ提高了内源性 ＪＡ
浓度ꎬ从而延缓了种子萌发过程ꎮ ＢＲ 能够促进种子

萌发ꎬＢＩＮ２ 与 ＡＢＩ５ 在物理上相互作用ꎬ在 ＡＢＡ 存

在下磷酸化并稳定 ＡＢＩ５ꎮ ＢＩＮ２ 和 ＡＢＩ５ 相互调控

ＡＢＡ 诱导的种子萌发抑制ꎮ 然而ꎬＢＲ 拮抗 ＢＩＮ２￣
ＡＢＩ５ꎬ促进种子萌发ꎮ 另外ꎬ通过诱导 ＢＲ 生物合成

基因的表达ꎬ可以激活 ＢＲ 受体激酶 ＢＲＩ１ 信号ꎬ同
时也可以诱导 ＧＡ 生物合成基因的表达ꎬ从而打破

种子休眠ꎮ ＣＴＫ 参与了种子休眠诱导和维持的调

控并通过下调 ＡＢＩ５ 的表达量和解除 ＡＢＡ 抑制 ＧＡ
促进种子萌发的作用使得种子萌发ꎮ

正、负调节效应分别用箭头、“Ｔ”字形表示ꎮ ＡＣＣ:乙烯前体 １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸ꎻＡＣＳ:ＡＣＣ 合成酶ꎻＡＣＯ:ＡＣＣ 氧化酶ꎻＥＩＮ２、ＥＲＦ１２:乙烯

通路中心正调控因子ꎻＰＹＲ、ＰＹＬ、ＰＣＡＲｓ:ＡＢＡ 受体蛋白ꎻｐｐ２ｃ:磷酸酶ꎻＳｎＲＫ２:蛋白质激酶ꎻＢＩＮ２、ＢＲＩ１:ＢＲ 受体激酶ꎻＡＲＦ１０、ＡＲＦ１６:ＩＡＡ

响应因子ꎻＡＢＩ３、ＡＢＩ４、ＡＢＩ５:ＡＢＡ 正调控转录因子ꎻＦＵＳ３:转录因子ꎻＳＡＰＫ１０:ＳｎＲＫ２ 类激酶ꎻｂＺＩＰ７２:ｂＺＩＰ 转录因子家族成员ꎻＳＣＦＣＯＩ１:Ｅ３
泛素连接酶ꎻＧ￣ｂｏｘ:植物启动子区域的常见顺式调控元件ꎻＡＯＣ:ＪＡ 合成关键因子ꎻＪＡＺ:抑制茉莉酸信号的响应蛋白质ꎮ
图 ２　 赤霉素(ＧＡ)、乙烯(ＥＴＨ)、生长素(ＩＡＡ)、油菜素甾醇(ＢＲ)、脱落酸(ＡＢＡ)、茉莉酸(ＪＡ)和细胞分裂素(ＣＴＫ)在调节种子穗发芽

中的相互作用[２６ꎬ３６ꎬ４３ꎬ７２ꎬ７９ꎬ９９ꎬ１０１ꎬ１０３￣１０４ꎬ１０９ꎬ１１１]

Ｆｉｇ.２　 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ (ＧＡ)ꎬ ｅｔｈｙｌｅｎｅ (ＥＴＨ)ꎬ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ (ＢＲ)ꎬ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ (ＡＢＡ)ꎬ ａｕｘｉｎ (ＩＡＡ)ꎬ ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ (ＪＡ) ａｎｄ ｃｙ￣

ｔｏｋｉｎｉｎ (ＣＴＫ) ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｅｅｄ ｐｒｅ￣ｈａｒｖｅｓｔ ｓｐｒｏｕｔｉｎｇ[２６ꎬ ３６ꎬ ４３ꎬ ７２ꎬ ７９ꎬ ９９ꎬ １０１ꎬ １０３￣１０４ꎬ １０９ꎬ １１１]

３　 结 语

植物主要依赖自身内源激素和其他信号分子的

微调反应来调节自身的生长和发育过程ꎮ 由于不同

作物的籽粒内部组成结构不同ꎬ内源激素在其生长和

发育过程中发挥的作用也有一定差异ꎬ不同激素对不

同种子发育的影响需要进一步探索ꎮ 目前ꎬ植物内源

激素的研究领域主要集中在植物种子的萌发与休眠

及其对生物、非生物胁迫响应的调节机制方面[４５ꎬ１１２]ꎬ
而关于谷物发生 ＰＨＳ 过程中的调节机制研究尚浅ꎮ
谷物发生 ＰＨＳ 是种子受外界环境、内部生理因子等

多方面因素共同调控造成的ꎬ对全球粮食安全有极大

影响ꎬ是全球急需解决的难题ꎮ 在考虑水分、温度和

光照等外部因素的前提下ꎬ本文主要总结了部分植物

激素在种子萌发、休眠与 ＰＨＳ 中发挥的相关作用ꎬ以
期能够通过内源激素相互作用机制为抗 ＰＨＳ 作物的
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育种提供参考依据ꎮ 不难发现ꎬ目前绝大多数激素的

研究成果主要与 ＡＢＡ 的作用机制相关ꎬ各种激素均

通过正向或负向调控 ＡＢＡ 的降解和合成ꎬ达到促进

或抑制种子萌发的目的ꎮ 然而ꎬ诸如 ＧＡ、ＥＴＨ 和 ＢＲ
等正向调控的内源激素以及 ＪＡ、ＩＡＡ 和 ＡＢＡ 等负向

调控种子萌发的内源激素在调控种子萌发与休眠以

及发生 ＰＨＳ 时能否形成激素的相互作用网络等还未

见报道ꎬ有关机制有待深入研究ꎮ
在前人研究的基础上ꎬ完善谷物种子发生 ＰＨＳ

时内源激素相互作用的网络结构图ꎬ充分了解发生

ＰＨＳ 时内源激素含量的变化及其相互作用ꎬ对解决

ＰＨＳ 问题具有现实意义ꎮ 一方面ꎬ通过将作物籽粒发

生 ＰＨＳ 时内源激素含量的变化与种子外部形态、内
部结构和生理生化指标(如 α￣淀粉酶活性 )等进行关

联ꎬ可更加深入地了解谷物种子发生 ＰＨＳ 时内源激

素的具体功能和各激素之间的相互作用ꎮ 另一方面ꎬ
通过研究内源激素相互作用的关系网络ꎬ找到激素间

的相互作用关键点ꎬ进而对关键点进行干预ꎬ对相关

内部特定的生理生化过程或相关基因进行调控或修

饰ꎬ有助于预防 ＰＨＳ 和培育抗 ＰＨＳ 的作物新品种ꎮ
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ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１４ꎬ ９(１): ｅ８７５４３.

[４９] ＣＵＩ Ｄ Ｙꎬ ＺＨＡＯ Ｊ Ｂꎬ ＪＩＮＧ Ｙ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＩＤＤ１４ꎬ
ＩＤＤ１５ꎬ ａｎｄ ＩＤＤ１６ ｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｌａｔｅｒａｌ ｏｒｇａｎ ｍｏｒｐｈｏ￣
ｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｇｒａｖｉｔｒｏｐｉｓｍ ｂｙ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ａｕｘｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔꎬ ２０１３ꎬ ９(９): ｅ１００３７５９.

[５０] ＳＨＡＮ Ｘ Ｙꎬ ＹＡＮ Ｊ Ｂꎬ ＸＩＥ Ｄ Ｘ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ [ Ｊ ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１２ꎬ １５(１): ８４￣９１.

[５１] ＳＨＵ Ｋꎬ ＣＨＥＮ Ｑꎬ ＷＵ Ｙ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. ＡＢＩ４ ｍｅｄｉａｔｅｓ ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃ
ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓ ａｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｌｅｖｅｌｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１６ꎬ ８５(３): ３４８￣３６１.

[５２] ＨＵ Ｙ Ｒꎬ ＨＡＮ Ｘꎬ ＹＡＮＧ Ｍ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＩＮ￣
ＤＵＣＥＲ ＯＦ ＣＢＦ ＥＸＰＲＥＳＳＩＯＮ１ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ＡＢＳＣＩＳＩＣ ＡＣＩＤ
ＩＮＳＥＮＳＩＴＩＶＥ５ ａｎｄ ＤＥＬＬＡ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｔｏ ｆｉｎｅ￣ｔｕｎｅ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇ￣
ｎａｌｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
２０１９ꎬ ３１(７): １５２０￣１５３８.

[５３] ＣＨＥＮ Ｗ Ｑꎬ ＷＡＮＧ Ｗꎬ ＬＹＵ Ｙ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＯｓＶＰ１ ａｃｔｉｖａｔｅｓ Ｓｄｒ４
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｒｉｃｅ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｖｉａ ｔｈｅ ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｐａｔｈｗａｙ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｃｒｏｐ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２１ꎬ ９(１): ６８￣７８.

[５４] ＳＵＮ Ｔ Ｐꎬ ＫＡＭＩＹＡ Ｙ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＧＡ１ ｌｏｃｕｓ ｅｎｃｏｄｅｓ ｔｈｅ ｃｙ￣
ｃｌａｓｅ ｅｎｔ￣ｋａｕｒｅｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ Ａ ｏｆ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９４ꎬ ６(１０): １５０９￣１５１８.
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[５５] 李　 燕ꎬ汝　 姣ꎬ姬　 越. ＧＡ 处理下咖啡黄葵种子萌发及与 α￣
淀粉酶相关性研究[Ｊ] . 种子ꎬ ２０１７ꎬ ３６(３): ８０￣８３.

[５６] ＫＡＮＥＫＯ Ｍꎬ ＩＴＯＨ Ｈꎬ ＵＥＧＵＣＨＩ￣ＴＡＮＡＫＡ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ α￣ａｍ￣
ｙｌａｓｅ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｄｕｒｉｎｇ ｒｉｃｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｓ
ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｚｅｄ ｉｎ ｅｐｉｔｈｅｌｉｕｍ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ￣
ｏｇｙꎬ ２００２ꎬ １２８(４): １２６４￣１２７０.

[５７] ＳＵＧＩＭＯＴＯ Ｎꎬ ＴＡＫＥＤＡ Ｇꎬ ＮＡＧＡＴＯ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｅｍｐｏｒａｌ ａｎｄ
ｓｐａｔｉａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ α￣ａｍｙｌａｓｅ ｇｅｎｅ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ
ｒｉｃｅ ａｎｄ ｂａｒｌｅｙ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ １９９８ꎬ ３９(３): ３２３￣
３３３.

[５８] ＱＩＮ Ｍ Ｍꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙꎬ ＹＡＮＧ Ｙ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｅｅｄ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｏｖｅｒｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＳＰＬ１２ ａｎｄ ＩＰＡ１ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ａｎｄ ｇｒａｉｎ
ｓｉｚｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２０ꎬ １１:５３２７７１.

[５９] ＣＯＲＢＩＮＥＡＵ Ｆꎬ ＸＩＡ Ｑꎬ ＢＡＩＬＬＹ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅꎬ ａ ｋｅｙ ｆａｃｔｏｒ
ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０１４ꎬ ５: ５３９.

[６０] ＸＩＡ Ｑꎬ ＳＡＵＸ Ｍꎬ ＰＯＮＮＡＩＡＨ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｎｅ ｗａｙ ｔｏ ａｃｈｉｅｖｅ ｇｅｒ￣
ｍｉｎａｔｉｏｎ: ｃｏｍｍｏｎ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ａｎｄ
ａｆｔｅｒ￣ｒｉｐｅｎｉｎｇ ｉｎ ｓｕｎｆｌｏｗｅｒ ｓｅｅｄｓ[Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１８ꎬ １９(８): ２４６４.

[６１] ＲＺＥＷＵＳＫＩ Ｇꎬ ＳＡＵＴＥＲ Ｍ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００８ꎬ １７５(１ / ２): ３２￣４２.

[６２] ＷＡＮＧ Ｎ Ｎꎬ ＳＨＩＨ Ｍ Ｃꎬ ＬＩ Ｎ. Ｔｈｅ ＧＵＳ ｒｅｐｏｒｔｅｒ￣ａｉｄｅｄ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＡＣＣ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅｓ Ａｔ￣
ＡＣＳ４ꎬ ＡｔＡＣＳ５ꎬ ａｎｄ ＡｔＡＣＳ７ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓｅｓ
[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００５ꎬ ５６(４１３): ９０９￣９２０.

[６３] 宋松泉ꎬ刘　 军ꎬ徐恒恒ꎬ等. 乙烯的生物合成与信号及其对种

子萌发和休眠的调控[Ｊ] . 作物学报ꎬ ２０１９ꎬ ４５(７): ９６９￣９８１.
[６４] ＫＥＰＣＺＹＮＳＫＩ Ｊꎬ ＣＯＲＢＩＮＥＡＵ Ｆꎬ ＣÔＭＥ Ｄ. Ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ ｏｆ

Ａｍａｒａｎｔｈｕｓ ｒｅｔｒｏｆｌｅｘｕｓ ｓｅｅｄｓ ｔｏ ｅｔｈｅｐｈｏｎꎬ １￣ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ １￣
ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ
ｄｏｒｍａｎｃｙ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ １９９６ꎬ ２０: ２５９￣２６５.

[６５] ＲＩＢＥＩＲＯ Ｄ Ｍꎬ ＢＡＲＲＯＳ Ｒ Ｓ. Ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｔｏ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ａｓ ａ ｍａｊｏｒ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｅｄｓ ｏｆ Ｓｔｙｌｏｓａｎｔｈｅｓ ｈｕｍｉｌｉｓ[ Ｊ] .
Ｓｅｅｄ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００６ꎬ １６(１): ３７￣４５.

[６６] ＮＥ'ＥＭＡＮ Ｇꎬ ＨＥＮＩＧ￣ＳＥＶＥＲ Ｎꎬ ＥＳＨＥＬ Ａ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｒｈｕｓ ｃｏｒｉａｒｉａꎬ ａ ｐｏｓｔ￣ｆｉｒｅ ｐｉｏｎｅｅｒꎬ ｂｙ ｈｅａｔꎬ ａｓｈꎬ
ｐＨꎬ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｎｄ ｅｔｈｙｌｅｎｅ [ Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ
１９９９ꎬ １０６(１): ４７￣５２.

[６７] ＬＩ Ｘ Ｙꎬ ＣＨＥＮ Ｔ Ｔꎬ ＬＩ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＥＴＲ１ / ＲＤＯ３ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｓｅｅｄ ｄｏｒ￣
ｍａｎｃｙ ｂｙ ｒｅｌｉｅｖｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｙ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｈｅ ＥＲＦ１２￣ＴＰＬ ｃｏｍｐｌｅｘ
ｏｎ ＤＥＬＡＹ ＯＦ ＧＥＲＭＩＮＡＴＩＯＮ１ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１９ꎬ
３１(４): ８３２￣８４７.

[６８] 赵荣秋ꎬ杨湘虹. 乙烯在种子休眠与萌发中的调控作用[Ｊ] . 长
江大学学报(自然科学版)ꎬ ２０１６ꎬ １３(３３): ４７￣５１ꎬ５６.

[６９] ＷＡＮＧ Ｘꎬ ＧＯＭＥＳ Ｍ Ｍꎬ ＢＡＩＬＬＹ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｏｌｅ ｏｆ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ａｎｄ
ｐｒｏｔｅｏｌｙｔｉｃ Ｎ￣ｄｅｇｒｏｎ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｅｅｄ
ｄｏｒｍａｎｃｙ [ Ｊ ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ ６３
(１２): ２１１０￣２１２２.

[７０] ＳＴＥＢＥＲ Ｃ Ｍꎬ ＭＣＣＯＵＲＴ Ｐ. Ａ ｒｏｌｅ ｆｏｒ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ ｉｎ ｇｅｒｍｉ￣

ｎａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００１ꎬ １２５(２): ７６３￣
７６９.

[７１] ＤＩＶＩ Ｕ Ｋꎬ ＫＲＩＳＨＮＡ Ｐ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｂｉｏ￣
ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｇｅｎｅ ＡｔＤＷＦ４ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｅｅｄｓ ｏｖｅｒｃｏｍｅｓ ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｃｏｌｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ
２０１０ꎬ ２９(４): ３８５￣３９３.

[７２] ＫＩＭ Ｓ Ｙꎬ ＷＡＲＰＥＨＡ Ｋ Ｍꎬ ＨＵＢＥＲ Ｓ Ｃ. Ｔｈｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｒｅ￣
ｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅꎬ ＢＲＩ１ꎬ ｐｌａｙｓ ａ ｒｏｌｅ ｉｎ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅ￣
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ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ[Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ ２００６ꎬ １２６(３): ４６７￣４７５.

[９６] ＳＡＮＴＮＥＲ Ａꎬ ＥＳＴＥＬＬＥ Ｍ. Ｒｅｃｅｎｔ ａｄｖａｎｃｅｓ ａｎｄ ｅｍｅｒｇｉｎｇ ｔｒｅｎｄｓ
ｉｎ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００９ꎬ ４５９: １０７１￣１０７８.

[９７] ＷＯＬＴＥＲＳ Ｈꎬ ＪＵＲＧＥＮＳ Ｇ. Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌｅｘｉｂｌｅ: ｈｏｒｍｏｎａｌ
ｇｒｏｗｔｈ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ
Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００９ꎬ １０(５): ３０５￣３１７.

[９８] ＷＡＮＧ Ｌꎬ ＨＵＡ Ｄꎬ ＨＥ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｕｘｉｎ Ｒｅｓｐｏｎｓｅ Ｆａｃｔｏｒ ２
(ＡＲＦ２) ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｈｏｍｅｏｄｏｍａｉｎ ｇｅｎｅ ＨＢ３３ ｍｅｄｉａｔｅ ａｂ￣

ｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１１ꎬ ７
(７): ｅ１００２１７２.

[９９] ＶＡＲＳＨＮＥＹ Ｖꎬ ＭＡＪＥＥ Ｍ. ＪＡ ｓｈａｋｅｓ ｈａｎｄｓ ｗｉｔｈ ＡＢＡ ｔｏ ｄｅｌａｙ
ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ２０２１ꎬ ２６(８): ７６４￣７６６.

[１００]ＰＡＵＷＥＬＳ Ｌꎬ ＢＡＲＢＥＲＯ Ｇ Ｆꎬ ＧＥＥＲＩＮＣＫ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ＮＩＮＪＡ ｃｏｎ￣
ｎｅｃｔｓ ｔｈｅ ｃｏ￣ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ ＴＯＰＬＥＳＳ ｔｏ ｊａｓｍｏｎａｔｅ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ[ Ｊ] . Ｎａ￣
ｔｕｒｅꎬ ２０１０ꎬ ４６４(７２８９): ７８８￣７９１.

[１０１]ＴＨＩＮＥＳ Ｂꎬ ＫＡＴＳＩＲ Ｌꎬ ＭＥＬＯＴＴＯ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. ＪＡＺ ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎｓ ａｒｅ ｔａｒｇｅｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ＳＣＦ(ＣＯＩ１) ｃｏｍｐｌｅｘ ｄｕｒｉｎｇ ｊａｓｍｏｎａｔｅ ｓｉｇ￣
ｎａｌｌｉｎｇ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００７ꎬ ４４８: ６６１￣６６５.

[１０２]ＡＬＥＭＡＮ Ｆꎬ ＹＡＺＡＫＩ Ｊꎬ ＬＥＥ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ＡＢＡ￣ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｉｎｔｅｒ￣
ａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＰＹＬ６ ＡＢＡ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｗｉｔｈ ＭＹＣ２ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ:
ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｌｉｎｋ ｏｆ ＡＢＡ ａｎｄ ＪＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ[ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ
２０１６ꎬ ６: ２８９４１.

[１０３]ＰＡＮ Ｊ Ｊꎬ ＨＵ Ｙ Ｒꎬ ＷＡＮＧ Ｈ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｕｎ￣
ｄｅｒｌｙｉｎｇ ｔｈｅ ｓｙｎｅｒｇｅｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｊａｓｍｏｎａｔｅ ｏｎ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａ￣
ｌｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０２０ꎬ
３２(１２): ３８４６￣３８６５.

[１０４]ＪＵ Ｌꎬ ＪＩＮＧ Ｙ Ｘꎬ ＳＨＩ Ｐ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. ＪＡＺ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｍｏｄｕｌａｔｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒ￣
ｍｉｎａｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＡＢＩ５ ｉｎ ｂｒｅａｄ ｗｈｅａｔ ａｎｄ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１９ꎬ ２２３(１): ２４６￣２６０.

[１０５]ＨＷＡＮＧ Ｉꎬ ＳＨＥＥＮ Ｊꎬ ＭＵＬＬＥＲ Ｂ. Ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｎｅｔｗｏｒｋｓ
[Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ６３: ３５３￣３８０.

[１０６]ＳＡＫＡＫＩＢＡＲＡ Ｈ. Ｃｙｔｏｋｉｎｉｎｓ: ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ａｎｄ ｔｒａｎｓｌｏ￣
ｃａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ ５７: ４３１￣４４９.

[１０７] ＺＵＢＯ Ｙ Ｏꎬ ＳＣＨＡＬＬＥＲ Ｇ Ｅ. Ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ
ｔｙｐｅ￣Ｂ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｉｎ ｈｏｒｍｏｎｅ ｃｒｏｓｓｔａｌｋ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔｓꎬ
２０２０ꎬ ９(２): １６６.

[１０８]ＴＵＡＮ Ｐ Ａꎬ ＹＡＭＡＳＡＫＩ Ｙꎬ ＫＡＮＮＯ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ ｏｆ
ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ａｎｄ ａｕｘｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｅｄ
ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｏｒｍａｎｔ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｄｏｒｍａｎｔ ｗｈｅａｔ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ[Ｊ] . Ｓｃｉ￣
ｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１９ꎬ ９(１): ３９８３.

[１０９]ＷＡＮＧ Ｙ Ｐꎬ ＬＩ Ｌꎬ ＹＥ Ｔ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ａｎｔａｇｏｎｉｚｅｓ ＡＢＡ
ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｔｏ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｂｙ ｄｏｗｎｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ
ＡＢＩ５ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１１ꎬ ６８(２): ２４９￣２６１.

[１１０]ＧＵＡＮ Ｃ Ｍꎬ ＷＡＮＧ Ｘ Ｃꎬ ＦＥＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ａｎｔａｇｏｎｉｚｅｓ
ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｇｒｅｅｎｉｎｇ ｂｙ ｐｒｏｍｏ￣
ｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ５ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ １６４(３): １５１５￣１５２６.

[１１１]ＡＨＡＭＭＥＤ Ｇ Ｊꎬ ＧＡＮＴＡＩＴ Ｓꎬ ＭＩＴＲＡ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｏｌｅ ｏｆ ｅｔｈｙｌｅｎｅ
ｃｒｏｓｓｔａｌｋ ｉｎ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅａｒｌｙ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ: ａ
ｒｅｖｉｅｗ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０２０ꎬ １５１: １２４￣
１３１.

[１１２]ＷＡＡＤＴ Ｒꎬ ＳＥＬＬＥＲ Ｃ Ａꎬ ＨＳＵ Ｐ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ [ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２２ꎬ２３:６８０￣６９４.
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