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摘要: 作为具有生命活力的植物幼体, 种子是植物特有的繁殖器官和植物生长发育的前提。种子大小是

备受关注的农艺性状, 也是影响作物产量的关键因素之一。近年来, 随着种子大小调控机制研究工作的

不断深入, 已鉴定出许多种子大小调控相关的基因。植物激素和microRNA (miRNA)在调节种子发育、

大小、质量以及作物产量方面发挥着至关重要的作用。本文概述了植物激素与miRNA对植物种子大小

和发育的调控作用及其分子机制, 为研究人员开展相关研究提供参考。
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Abstract: Seed is the specific reproductive organ of plants and is vital for plant growth and development. 
Seed size is an important agronomic character in agricultural production and a key factor affecting crop 
yield. During recent years, the regulation mechanism of seed size has been well studied, and many genes 
regulating seed size and related regulatory pathways have been identified. Plant hormone and microRNA 
(miRNA) play an extremely important role in regulating seed development, seed size, seed weight and crop 
yield. In this paper, the molecular mechanisms of plant hormone and miRNA regulating plant seed devel-
opment and seed size are summarized, which provides a molecular understanding for the mechanisms 
regulating seed size and development, and a useful reference for researchers to carry out related work in 
the future.
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种子由胚、胚乳和种皮构成, 是植物特有的繁

殖器官, 植物生命体的生长和发育都离不开种子。

作为重要的产量性状, 种子大小是影响作物产量

的关键因素之一。种子的最终大小及质量取决于

胚、胚乳和种皮的协同生长, 而油菜素内酯(brass-
inosteroid, BR)、生长素(auxin, AUX)、细胞分裂

素(cytokinin, CTK)、赤霉素(gibberellin, GA)和脱

落酸(abscisic acid, ABA)等植物激素在植物胚、胚

乳和种皮的发育过程中发挥着极其重要的作用, 
同时泛素化过程和microRNA (miRNA)等也参与调
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控种子发育。对农业生产而言, 通过适当增加种子

大小使农业经济作物增产具有非常重要的应用价

值。近年来, 种子发育及大小调控机制的研究已成

为种子生物学研究的热点, 研究人员通过分析种

子发育缺陷突变体或数量性状位点(quantitative 
trait locus, QTL)等分子遗传学的方法, 已鉴定出许

多调控种子大小的基因。研究发现, 模式植物水稻

(Oryza sativa)和拟南芥(Arabidopsis thaliana)调控

种子发育的大部分基因均通过参与植物激素代谢

或信号转导通路对植物种子大小产生影响。在植

物激素中, BR和赤霉素是通过调节细胞伸长来调

控株高的主要激素, 它们参与植物多种发育过程, 
特别是组织伸长, 缺乏这2种激素的突变体表现出

植物矮化的表型(Tong等2014)。CTK、生长素和

脱落酸对于种子发育也起到一定的调控作用; 这
些植物激素的信号途径彼此相互作用, 共同调控

植物的种子大小。种子发育除受各种内源激素调

控之外, miRNA在种子发育的过程中也具有重要

作用。但是, miRNA在种子发育中的调控作用复

杂多样, 并且不同miRNA具有严格的时空表达性

(Gulyaeva和Kushlinskiy 2016)。本文从植物激素

及miRNA着手, 概述了其调控植物种子大小和发

育的分子机制及国内外研究最新进展, 为后续相

关研究提供参考。

1  激素对种子大小和发育的调控作用

1.1  油菜素内酯

油菜素内酯(BR)又称为芸薹素内酯, 是一种

天然的植物激素, 在植物的生长发育过程中发挥

重要作用。BR不仅参与茎伸长、分蘖、叶片展开、

维管束分化、气孔发育、抗逆及调控衰老等过程

(Ahanger等2020; Hu等2017; Planas-Riverola等2019; 
Wang等2012; Zhu等2013), 在决定拟南芥种子大小、

质量和外形方面也起着关键作用(Jiang等2013)。
当前, 在模式植物拟南芥和水稻中对于BR生物合

成和信号转导途径已经研究得比较清楚(Tong等
2014; Zhu 等 2013; Hao 等 2013; Zhao 和 Li 2012)。
BR被富含亮氨酸的受体激酶BRI1 (BRASSINOS-
TEROID INSENSITIVE1, 油菜素内酯敏感因子1)识
别后, 把信号转导给BR激活转录因子BZR1 (BRA- 

SSINAZOLE-RESISTANT, 油菜素内酯不敏感转录

因子)和BZR2, 进而调控下游的BR响应基因(Zhu
等2013)。研究发现 , BR通过调节SHB1 (SHORT 
HYPOCOTYL UNDER BLUE1)-MINI3 (MINI-
SEED3)-IKU2 (HAIKU2)、AP2 (APETALA2)和ARF2 
(AUXIN RESPONSE FACTOR2, 生长素响应因子2)
的转录, 来调控种子发育并影响种子的最终大小

(Ohto等2009; Zhu等2013; 图1)。SHB1、MINI3和
IKU2是种子发育的关键基因和种子大小的正调控

因子 , 而AP2和ARF2是种子大小的负调控因子。

AP2参与胚、胚乳和种皮的发育; 与野生型相比, 
ap2缺失突变体的胚细胞明显增大, 珠被细胞变长

(Ohto等2009)。BR能激活SHB1、MINI3和IKU2的
表达, 抑制AP2和ARF2的表达, 这些基因在体内与

转录因子BZR1结合, 影响胚、胚乳和珠被发育的

特定过程, 协调三者的生长, 进而影响种子大小和

形状(Jiang等2013; Zhu等2013)。除SHB1-MINI3-
IKU2途径外, BR还可以调控其他影响种子大小的

途径。KLU (KLUH )在植物发育胚珠的内珠被中

表达, 并在珠被中促进细胞的增殖。过表达KLU促

使种子变大, 而缺失突变体的种子变小。BR可以

上调KLU的表达水平, 而KLU是BZR1的直接靶标

(Adamski等2009)。这些结果表明 , BR可能通过

BZR1激活KLU来正向调节珠被发育。

在拟南芥中, 强BR缺失突变体dwf4 (dwarf4)
和组成型光形态建成与矮化突变体cpd (constitutive 
photomorphogenesis and dwarfism)表现为完全雄性

不育, 弱BR缺失突变体det2 (de-etiolated2)也表现

出受精率下降以及种子变小的表型(Ye等2010)。
Jiang等(2013)研究发现, BR缺失突变体det2和BR
不敏感突变体bri1-5结实率降低, 种子明显变小、

变短。同时, det2胚发育延迟, 并伴随细胞变小和

细胞数量减少。用野生型的花粉对det2进行授粉, 
可获得大小正常但外形仍较短的种子, 说明胚和

胚乳产生的BR虽然可以使种子体积增大, 但不能

使种子变长。以野生型为父本, det2、dwf4或bri1-
116突变体为母本产生的杂合体种子大小与父本种

子大小均一致, 而种子外形与母本种子外形一致, 
说明BR通过胚和胚乳的变化影响种子大小, 通过

珠被的变化影响种子外形。det2突变体种子的胚
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图1  植物激素和miRNA调控种子发育的分子机制

Fig. 1  Molecular mechanisms of plant hormone and miRNA regulating seed development

ABI: abscisic acid-insensitive (脱落酸不敏感因子); AHK: Arabidopsis histidine kinase (拟南芥组氨酸激酶); ARF: aux-
in response factor (生长素响应因子); BG: big grain; BRI1: brassinosteroid insensitive1 (油菜素内酯敏感因子1); BWT: boll 
weight; BZR1: brassinazole-resistant1 (油菜素内酯不敏感因子1); CKX: cytokinin oxidase (细胞分裂素氧化酶); CRE: cyto-
kinin receptor (细胞分裂素受体); CRF: cytokinin related factor (细胞分裂素相关因子); CSA: carbon starved anther; DET2: 
de-etiolated2; DWF: dwarf (矮化); GA2ox: GA2 oxidase (GA2氧化酶); GASA: gibberellic acid stimulated Arabidopsis; GLA1: 
grain length and awn1; GSK: glycogen synthase kinase (糖原合酶激酶); IAA: indoleacetic acid (吲哚乙酸); MAPK6: mito-
gen-activated protein kinase (丝裂原激活蛋白激酶); MKK: mitogen-activated protein kinase kinase (丝裂原激活蛋白激酶激酶); 
MKP1: mitogen-activated protein kinase phosphatase (丝裂原激活蛋白激酶磷酸酶); SK41: GSK3/SHAGGY-like kinase (GSK3/
SHAGGY样激酶); TAR2: tryptophan aminotransferase related2 (色氨酸转氨酶相关蛋白); TGW: thousand-grain weight。相同

形状表示其为同一类蛋白。参考Li等(2019)并作修改。

变小并且珠被细胞变短, 施加外源BR能部分恢复

其种子的表型, 野生型施加外源BR后也可使种子

质量增加, 说明BR正调控种子的大小。水稻中已报

道的BR生物合成途径的突变体, 如d1 (G protein α 
subunit mutant, G蛋白α亚单位突变体)、d2 (a mu-
tant of BR biosynthetic enzyme, CYP90D, BR生物
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合成酶突变体)、d11 (a mutant of BR biosynthetic 
enzyme, CYP724B1, BR生物合成酶突变体)、brd1 
(BR-deficient mutant)、brd2, 或影响BR信号途径的

突变体如bri1、d61 (a rice dwarf mutant, D61 gene 
encodes a putative protein kinase with a high similarity 
to BRI1, 水稻矮秆突变体, 编码一个与BRI1高度相

似的蛋白激酶)均导致水稻籽粒变小且短圆(Oki等
2009; Morinaka等2006)。CSA (Carbon Starved An-
ther)编码含MYB结构域的蛋白, BR信号转导途径

关键转录因子BZR1通过直接启动CSA的表达来促

进水稻花粉和种子的发育。过表达BR合成基因

D11或OsBZR1导致花药和籽粒中糖分积累增加, 同
时提高产量。相反, D11或OsBZR1表达水平降低

导致花粉发育不良、种子变小和种子质量下降, 淀
粉积累量也下降(Zhu等2015)。SRS5 (SMALL AND 
ROUND SEED5)编码α-微管蛋白, 该基因独立于

BR信号通路调节粒长。水稻BR生物合成突变体

d2-2和BR不敏感突变体d61-2产生小籽粒, 在d2-2、
d61-2突变体中过表达SRS5可挽救缩短的粒长, 使
粒长增加并提高产量(Segami等2017)。研究发现, 
水稻丝裂原激活蛋白激酶6 (mitogen-activated pro-
tein kinase6, MAPK6)可以通过影响细胞增殖和BR
反应来调节水稻种子和器官的大小, 它与丝裂原激

活蛋白激酶激酶4 (mitogen-activated protein kinase 
kinase 4, MKK4)发生较强的相互作用。OsMKK4
是OsMAPK6上游的MAPK激酶, 可以抑制BR反应

以及BR相关基因的表达, 说明MAPK途径与BR在
水稻籽粒生长发育过程中可能存在一定的联系

(Liu等2015c; Li等2019; 图1)。
近年来, 在陆地棉(Gossypium hirsutum)、秋子

梨(Pyrus ussuriensis)等其他植物中也发现了BR相

关的调控机制。Ahmed等(2020)发现陆地棉铃重

(boll weight, BWT)调控基因qBWT-c12参与了BR介
导的棉花器官大小的调控。PcDWF1是一个位于

质膜内与AtDWARF1同源的秋子梨BR生物合成基

因。在烟草(Nicotiana tabacum)和秋子梨中过表达

PcDWF1可促进茎的生长。与野生型相比, 过表达

PcDWF1的烟草开花时间延迟并产生较大的种子, 
说明PcDWF1影响植物的营养生长和生殖生长, 是
多年生木本果树BR生物合成途径中的重要基因

(Zheng等2020)。BR途径调控种子大小和发育的

相关基因及其功能详见表1。
1.2  生长素

生长素能够调控植物生长发育的多个方面, 
如促进细胞伸长、参与调控胚的结构及大小等。

生长素合成基因YUC (YUCC)缺失将导致胚各发育

时期的结构异常, 说明生长素可以促进胚组织的正

常形成(Pagnussat等2009)。PIN (PIN-FORMED)蛋
白是生长素极性运输的依赖因子, 该蛋白决定生

长素在胚中有序分布, 影响胚细胞的正常分裂, 确
保受精卵能够顺利发育为心形胚。pin1、3、4、7
缺失突变体的种子缺少胚根, 心形胚时期则会发

育成球状, 说明生长素的分布在很大程度上影响

胚的发育过程(Petrášek和Friml 2009)。
生长素通过影响细胞分裂、细胞扩张和分化, 

在决定植物器官大小方面发挥着至关重要的作用。

研究表明, 生长素可以通过ARF实现对种子大小的

调控(Guilfoyle和Hagen 2007)。ARF通过结合靶基

因启动子区域的生长素反应元件(auxin-responsive 
element, AuxRE)来调节其转录。拟南芥中有23个
ARF基因, 其中ARF2可以调节种子的大小(Okushi-
ma等2005)。ARF2通过与AuxRE的结合来调节与

生长素相关基因的表达, 其主要通过抑制胚珠发

育过程中珠被细胞的分裂和伸长来调控种子的大

小, arf2缺失突变体的种子外形明显较野生型大。

生长素与BR具有相似的生理功能, 可以促进细胞

伸长和分裂, 而且两者在分子水平上存在交叉互作

机制, 说明两种激素途径可能共享大量的下游响应

基因。Hirano等(2017)的研究结果也证实SMOS1 
(SMALL ORGAN SIZE1)与SMOS2/DLT (DWARF 
AND LOW-TILLERING, 矮秆低分蘖)可以形成一

个生长素和BR信号转导互作的关键复合物。

此外, 在其他植物中也存在类似ARF2的调控

机制。在水稻中, 激活BG1 (Big Grain1)基因的表

达能够调节生长素的运输分布, 加快植物发育进

程, 使得种子大小和粒重大幅增加(Liu等2015b)。
OsARF4和OsSK41 (GSK3/SHAGGY-like kinase 41, 
GSK3/SHAGGY样激酶41)可抑制水稻籽粒发育过

程中一些生长素下游响应基因的表达, 进而调控

水稻籽粒的大小 (Hu等2018)。麻风树 (Jatropha 
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少
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药
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15
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11
	

细
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P4
50
酶

 
B

R
合
成
相
关

 
水
稻
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2	
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2	
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调
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R
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路
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稻

 
籽
粒
变
大
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C

he
等

20
15

 
G
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水

稻
粒
长
相
关

Q
TL

	
介
导
油
菜
素
类
固
醇
反
应

 
水
稻

 
籽
粒
变
短

 
—

	
C

he
等

20
15

 
G

W
5	

具
有
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域
的
质
膜
相
关
蛋
白

 
B

R
信
号
负
调
控
因
子

 
水
稻
和
谷
物

 
宽
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重
的
籽
粒

 
籽
粒
变
窄

 
W

en
g 等
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08

 
A

P2
	

A
P2

/E
RE
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 ( 乙

烯
反
应
元
件

 
B

R
负
调
控
因
子

 
拟
南
芥
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2 突
变
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产
生
更
大

 
种
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的
大
小
和
质

 
O

ht
o 等
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结
合

蛋
白
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转
录
因
子
的
一

 
 

 
的
种
子

 
量
显
著
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低

 
 

个
成

员
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D
W
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D
依
赖
性
氧
化
还
原
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和
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B

R
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成
途
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速
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梨

 
种
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小
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en
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赖
性
钙
调
蛋
白
结
合
蛋
白

B
R
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W
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2 
	

反
应

环
H

2 蛋
白

(E
3 连

接
酶
环

	
调
节

B
R
稳
态

 
海
岛
棉

 
棉
铃
变
小

 
—

	
A

hm
ed
等

20
20

	
(G

hB
R

H
1 

A
12

)	
蛋
白

)
生
长
素
途
径

 
A

R
F2

	
生
长
素
响
应
因
子

2	
与
生
长
素
反
应
元
件
结
合

,  
拟
南
芥

 
种
子
变
大

 
种
子
变
小

 
O

ku
sh

im
a 等

20
05

			



B

R
负
调
控
因
子

 
 

O
sA

R
F4

	
生
长
素
响
应
因
子

4	
与

O
sS

K
41

相
互
作
用

, 种
 

水
稻

 
增
加
籽
粒
大
小
粒
重

 
—

	
H

u 等
20

18
 

 
 

子
大
小
负
调
控
因
子
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下
调
表
型

   
   

   
   

   
   
表
达
表
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 生
长
素
途
径

 
O

sB
g1

 D
	

新
型
质
膜
相
关
蛋
白

 
调
节
生
长
素
的
运
输

 
水
稻

 
株
高
、
穗
长
、
籽
粒
大

 
籽
粒
变
大
和
粒

 
Li

u 等
20

15
b

					






小
以
及
千
粒
重
均
降
低

 
重
增
加

 
TG

W
6	

吲
哚

-3
- 乙

酸
- 葡

萄
糖
水
解
酶

 
控
制

IA
A
供
应

 
水
稻

 
粒
重
和
产
量
增
加

 
—

	
Is

hi
m

ar
u 等

20
13

 
SM

O
S1

	
A

P2
类
转
录
因
子

 
生
长
素
依
赖
的
器
官
大
小

 
水
稻

 
器
官
变
小

 
—

	
Ay

a 等
20

14
 

		


调
节
因
子

	
SM

O
S2

/	
G

R
A

S 转
录
因
子

 
参

与
生

长
素

和
B

R
信

号
 

水
稻

 
—

	
—

	
H

ira
no
等

20
17

	
D

LT
		


的
串
通

 
Jc

A
R

F1
9	

生
长

素
响
应
因
子

19
	

生
长
素
信
号
转
导
正
调
节

 
麻
风
树

 
种
子
变
短

 
种
子
变
大

, 提
高

 
Su

n 等
20

17
 

		


因
子

 
 

 
种
子
干
重
和
油

 
 

 
 

 
 

脂
产
量

	
Jc

A
R

F1
9/

	
生
长
素
响
应
因
子

19
/	

生
长
素
信
号
转
导
正
调
节

 
麻
风
树

 
—

	
—

	
Ye

等
20

14
	

Jc
IA

A
9	

吲
哚

乙
酸

9	
因
子

 
B

nA
R

F1
8	

生
长

素
响
应
因
子

18
	

生
长
素
负
调
节
因
子

 
甘
蓝
型
油
菜

 
角
果
长
度
和
粒
重
增
加

 
—

	
Li

u 等
20

15
a

 
B

na
A

9.
C

Y
P-

	
细
胞

色
素

P4
50
单
加
氧
酶

 
影
响
生
长
素
代
谢
或
生
物

 
甘
蓝
型
油
菜

 
—

	
角
果
长
度
和
粒

 
Sh

i 等
20

19
	

78
A

9		


合
成

 
 

 
重
增
加

 
Ps

TA
R

2	
色
氨

酸
转
氨
酶
相
关
蛋
白

 
参
与
生
长
素
生
物
合
成

 
豌
豆

 
种
子
变
小

 
—

	
M

cA
da

m
等

20
17

 
D

A
SH

	
D

O
F 转

录
因
子

 
胚
乳
发
育

 
蒺
藜
苜
蓿

 
种
子
质
量
显
著
降
低

,  
—

	
N

og
ue

ro
等

20
15

					






荚
果
种
子
数
减
少

C
TK

途
径

 
A

H
K

2,
 A

H
K

3 
	

拟
南
芥
组
氨
酸
激
酶

 
C

TK
受
体

 
拟
南
芥

 
三
缺
突
变
体
的
种
子
质

 
—

	
R

ie
fle

r 等
20

06
	

C
R

E1
/A

H
K

4				





量
显
著
增
加

 
A

H
K

2,
 A

H
K

3	
拟
南
芥
组
氨
酸
激
酶

 
C

TK
受
体

 
拟
南
芥

 
 

花
期
早

, 生
殖
生

 
B

ar
tri

na
等

20
17

						








长
期
长

, 种
子
产

 
 

 
 

 
 

量
增
加

 
A

tC
K

X
3,

 	
C

TK
氧
化
酶

/ 脱
氢
酶

 
降
解

C
TK

	
拟
南
芥

 
角
果
变
长

, 单
个
角
果

 
—

	
B

ar
tri

na
等

20
11

	
A

tC
K

X
5				





的
种
子
增
多

, 种
子
产

 
 

 
 

 
量
增
加

 
O

sC
K

X
2	

C
TK

氧
化
酶

/ 脱
氢
酶

 
降
解

C
TK

	
水
稻

 
分
蘖
数
、
每
穗
粒
数
、

 
分
蘖
数
、
穗
数
、

 
A

sh
ik

ar
i 等

20
05

; 
					







单
株
粒
数
和
粒
重
增

 	
每
穗
粒
数
和
总
生

 
Ye

h 等
20

15
					







加
, 产

量
提
高

 
物
量
减
少

 
O

sC
K

X
3,

 	
C

TK
氧
化
酶

/ 脱
氢
酶

 
降
解

C
TK

	
水
稻

 
延
缓
衰
老

, 分
蘖
数

 
—

	
Ye

h 等
20

15
	

O
sC

K
X

5				





增
加

 
O

sB
G

3/
O

sP
U

P4
 	

嘌
呤
渗
透
酶

 
C

TK
的
长
距
离
运
输
和
局

 
水
稻

 
表
型
和
野
生
型
相
似

,  
分
蘖
角
增
大

, 籽
粒

 
X

ia
o 等

20
19

	
O

sP
U

P7
		


部
分
配

 
 

很
少
或
无

bg
3-

D
表
型

 
增
大

, 籽
粒
数
减
少
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途
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Ta

G
W
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环
型
泛
素
连
接
酶

 
调
节

C
TK

和
淀
粉
相
关
基

 
小
麦

 
粒
宽
和
粒
重
增
加

 
—

	
G

en
g 等

20
17

			



因
的
表
达

 
G

hC
K

X
	

C
TK

脱
氢
酶

 
控
制
植
物
内
源
性

C
TK

的
 

陆
地
棉

 
叶
片
衰
老
延
迟

, 光
合

 
棉
纤
维
品
质
影

 
Zh

ao
等

20
15

 
 

 
关
键
负
调
节
因
子

 
 

速
率
提
高

, 单
株
果
枝

 
响
不
大

 
 

 
 

 
和
棉
铃
增
多

, 种
子
变

 
 

 
 

 
大

, 棉
纤
维
和
种
子
产

 
 

 
 

 
量
增
加

 
 

赤
霉
素
途
径

 
G

A
SA

4	
细
胞
壁
定
位
蛋
白

 
调
控
花
分
生
组
织
的
一
致
性

 拟
南
芥

 
产
生
更
多
的
侧
芽

, 种
 

种
子
较
小

, 但
种
子

 
R

ox
ru

d 等
20

07
					







子
变
小

	
质
量
高
于
野
生
型

 
G

A
SA

10
	

G
A

ST
1 样

蛋
白
、
细
胞
壁
蛋
白

 
调
节
细
胞
壁
伸
长

 
拟
南
芥

 
—

	
荚
长
缩
短

 
Tr

ap
al

is
等

20
17

 
A

tG
A

2o
x8

	
G

A
2 氧

化
酶

 
降
低
活
性
赤
霉
素
的
含
量

 
甘
蓝
型
油
菜

 
—

	
种
子
发
芽
延
迟

,  
Zh

ou
等

20
11

, 
						








矮
化
表
型

 
20

12
 

G
A

M
Y

B
	

G
A

M
Y

B
蛋
白

 
赤
霉
素
信
号
级
联
正
调
节

 
拟
南
芥

 
—

	
—

	
D

as
等

20
15

			



因
子

脱
落
酸
途
径

 
A

B
A

2	
短
链

脱
氢
酶
还
原
酶

 
参
与
脱
落
酸
生
物
合
成

 
拟
南
芥

 
种
子
变
小

, 产
量
增
加

,  
—

	
C

he
ng

等
20

14
					







发
育
迟
缓

, 早
花

 
A

B
I5

	
碱
性
区
域
亮
氨
酸
拉
链
转
录
因
子

 参
与
脱
落
酸
信
号
转
导

 
拟
南
芥

 
种
子
变
大

 
—

	
C

he
ng

等
20

14
 

M
Y

B
37

	
R

2R
3-

M
Y

B
转
录
因
子

 
过
表
达
呈
脱
落
酸
超
敏
表
型

 
拟
南
芥

 
—

	
开
花
延
迟

, 株
高
、

 Y
u 等

20
16

						








生
物
量
、
种
子
大

 
 

 
 

 
 

小
和
产
量
增
加

 
M

Y
B

33
/	

M
Y

B
转
录
因
子

 
脱
落
酸
信
号
正
调
控
因
子

 
拟
南
芥

 
对
脱
落
酸
信
号
不
敏
感

 
—

	
R

ey
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和

C
hu

a 
	

M
Y

B
10

1						








20
07

 
N

F-
YA

	
N

F-
YA

转
录
因
子

 
脱
落
酸
信
号
负
调
控
因
子

 
拟
南
芥

 
—

	
降
低
种
子
对
脱
落

 
Li
等

20
08

a,
 

 
 

 
 

 
 

酸
信
号
的
敏
感
性

 
20

13
a;

 M
u 等

							









20

13
 

D
A

1	
泛
素
受
体
蛋
白

 
抑
制
细
胞
增
殖

 
拟
南
芥

 
da

1 缺
失
突
变
体
对
脱

 
—

	
Li
等

20
08
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 D

u 等
 

 
 

 
 

落
酸
不
敏
感

, 导
致
植

 
 

20
14

 
 

 
 

 
物
器
官
和
种
子
变
大

 
IK

U
途
径

 
IK

U
1	

具
有
植
物
特
有

V
Q
基
序
的
核

 
通
过
调
节
胚
乳
增
殖
控
制

 
拟
南
芥

 
ik
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突
变
体
导
致
胚
乳

 
—

	
W

an
g 等

20
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蛋
白

	
种
子
大
小

 
 

生
长
减
慢
和
产
生
小

 
 

 
 

 
种
子



毛家旺等: 植物激素与microRNA调控种子大小和发育的分子机制研究进展 281
表

1 
 (续

3)

   
   
途
径

 
   
蛋
白
名
称

 
   

   
   

  蛋
白
分
类

 
   

  功
能

   
   

   
   

   
   

   
  来

源
物
种

     
   

  功
能
缺
失
或
表

   
   

   
   
功
能
获
得
或
过

   
   

    
 参

考
文
献

 
 

 
 

   
   

   
   

   
  达

下
调
表
型

   
   

   
   

   
   
表
达
表
型

 K
U
途
径
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U
2	
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受
体
激
酶

 
通
过
调
节
胚
乳
控
制
种
子

 
拟
南
芥

 
等
位
基
因
突
变

, 胚
乳

 
—

	
Lu

o 等
20

05
			




大
小
和
增
殖

 
 

生
长
减
慢

, 种
子
变
小

 
M

IN
I3

	
W

R
K

Y
类
转
录
因
子

 
通
过
调
节
胚
乳
控
制
种
子

 
拟
南
芥

 
等
位
基
因
突
变

, 胚
乳

 
—

	
Lu

o 等
20

05
			




大
小
和
增
殖

 
 

生
长
减
慢

, 种
子
变
小

 
SH

B
1	

转
录
共
激
活
剂

 
促
进
胚
细
胞
增
殖
和
变
大

 
拟
南
芥

 
种
子
变
小

 
种
子
变
大

 
Zh

ou
等

20
09

A
B

I5
: a

bs
ci

si
c 

ac
id

-in
se

ns
iti

ve
5 

( 脱
落

酸
不

敏
感

因
子

5)
; A

R
F:

 a
ux

in
 r

es
po

ns
e 

fa
ct

or
 (
生

长
素

响
应

因
子
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A

H
K

: A
ra

bi
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ps
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 h
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tid
in

e 
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拟

南
芥

组
氨

酸
激

酶
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B
A

K
1:

 b
ri1
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oc
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te
d 

re
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or

 k
in

as
e1
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关
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激

酶
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; B
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an
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 b
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; B

R
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ra
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se
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菜
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te
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 b
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K
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: c
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酶
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 c
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: D
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D
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g 
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秆
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蘖
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D

W
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 d
w
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矮
化
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G

A
2o
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A
2 

ox
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e 
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A
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化
酶
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G

A
SA

: g
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c 
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id

 st
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ed
 A

ra
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do
ps

is
; G

L:
 g

ra
in

-le
ng

th
-a

ss
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ia
te

d 
Q
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长
相
关

Q
TL

); 
G
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2:

 g
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n 
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se
 k

in
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e 
( 糖
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合
酶
激
酶
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G

W
: 
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w
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t-a

ss
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d 
Q
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关

Q
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A
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酸
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 p
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e 
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呤
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酶
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O
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curcas) JcARF19和JcIAA9基因 (indole acetic acid, 
吲哚乙酸基因)参与生长素信号转导, 两个基因的

相互作用在决定种子大小方面起着关键作用(Ye等
2014)。甘蓝型油菜(Brassica napus) BnARF18可以

抑制其下游生长素基因的活性, 通过生长素途径调

节细胞生长。BnARF18基因中165 bp的碱基缺失可

以阻止ARF18形成二聚体, 导致其结合活性丧失, 
以及油菜的角果长度和粒重增加(Liu等2015a)。

近年来, 其他的生长素相关基因也逐渐被探明

功能。油菜BnaA9.CYP78A9 (cytochrome P450 mon- 
ooxygenase, 细胞色素P450单加氧酶)利用其上游

的一个CACTA转座子作为增强子, 促进油菜角果

长度和粒重增加(Shi等2019)。TGW6 (THOUSAND- 
GRAIN WEIGHT6)编码吲哚-3-乙酸-葡萄糖水解

酶, 为来自印度长白稻‘Kasalath’ (O. sativa spp. in-
dica)的一个基因, 其等位基因的功能缺失会造成

对源器官的多效性效应, 使得水稻单粒重增加, 产
量显著提高。在水稻库器官中, ‘日本晴’ (O. sativa 
spp. japonica) tgw6等位基因通过控制 IAA供应、

限制细胞数量来影响合胞期向细胞期过渡的时间

(Ishimaru 等 2013)。PsTAR2 (TRYPTOPHAN AMI-
NOTRANSFERASE RELATED, 色氨酸转氨酶相关

蛋白基因)参与生长素生物合成, 其突变导致种子

发育过程中生长素缺乏, 使得种子变小, 种子淀粉含

量降低, 证实生长素为豆科植物豌豆(Pisum sativum)
维持正常种子大小和淀粉积累所必需的(McAdam
等2017)。生长素途径调控种子大小和发育的相关

基因及其功能详见表1。鉴定新的生长素合成或转

运相关基因, 一方面有助于研究生长素调控种子

发育的分子机制, 另一方面也可为提高作物产量

提供有益的参考。

1.3  细胞分裂素

细胞分裂素(CTK)是一类促进细胞分裂并调

节植物生长发育和生理过程的植物激素, 包括促

进茎尖和根尖分生组织的细胞分化、维管发育、

养分吸收和分配、延缓叶片衰老、提高植物抗逆

性(Werner和Schmulling 2009; Zhao等2015)。已有

研究表明, CTK可以调控植物种子的质量, 并且是

种子产量的关键调节因子(Ashikari等2005; Zhao
等2015; Bartrina等2011, 2017; Riefler等2006; Jam- 
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eson和Song 2016)。CTK与生长素具有协同作用, 在
拟南芥主根中, 细胞分裂和分化的平衡主要由SHY2 
(SHORT HYOPCOTYL2)基因连接并通过调控生

长素和CTK信号通路来实现。拟南芥组氨酸激酶

(Arabidopsis histidine kinase, AHK)是CTK的受体, 
通过拟南芥组氨酸磷酸转移蛋白(Arabidopsis histi-
dine phosphor transfer protein, AHP)将磷酸基团带

入细胞核内, 激活拟南芥响应基因(Arabidopsis re-
sponse regulator, ARR), 从而调控下游基因表达

(Kakimoto 2003)。
CTK对于拟南芥的种子大小发育起着至关重要

的作用。CTK合成途径或信号途径相关基因的突变

均导致拟南芥的种子变大, 主要原因是CTK造成胚

乳发育的改变, 影响胚细胞的数量和大小。在CTK
缺失突变体和不敏感突变体中, CTK受体AHK2、
AHK3和CRE1/AHK4 (cytokinin receptor, CRE)单基

因或双基因突变不会影响种子的大小, 但是ahk2 
ahk3 cre1三基因缺失突变体的种子大小是其野生

型种子的2倍大。进一步研究发现, 细胞数目增多

和胚细胞增大使种子增大, 说明CTK在种子发育

过程中通过调节胚细胞的生长调控种子大小(Rief-
ler等2006)。受体蛋白的缺失导致种子变大可能是

由AHK无法激活下游的CTK相关因子(cytokinin 
related factor, CRF)导致的, 该蛋白属于种子发育负

调控因子AP2类蛋白。Bartrina等(2017)利用AHK2
和AHK3基因的组成型功能获得突变体rock2 (re-
pressor of cytokinin deficiency, CTK缺乏抑制因子)
和rock3对局部增强的CTK信号反应进行研究, 发
现携带rock2和rock3等位基因的株系花期早, 生殖

生长期长, 种子产量增加, 证实CTK调节植物的生

殖生长。

CTK氧化酶(CTK oxidase, CKX)降解内源CTK, 
是植物内源CTK的关键负调控因子(Yeh等2015)。
CKX由多基因家族编码, 拟南芥中有7种CKX, 水
稻中有11种CKX, 它们的表达区域、亚细胞定位

和生化特性都存在差异(Werner等2003; Ashikari等
2005)。在11种水稻CKX中, OsCKX2参与调控水稻

产量。OsCKX2表达水平下降导致CTK在花序分生

组织中积累, 生殖器官的数量、每穗粒数和单株粒

数增加, 从而提高水稻产量(Ashikari等2005)。Yeh

等(2015)研究证实, 通过短发夹RNA (short hairpin 
RNA, shRNA)介导的基因沉默特异性抑制OsCKX2
的表达, 可以促进水稻的生长并通过增加分蘖数

和粒重来提高水稻产量。AtCKX3和AtCKX5可以调

节拟南芥分生组织的活性, ckx3 ckx5双突变体可以

形成更大的花序和花分生组织。同时, ckx3 ckx5双
突变体的花末端细胞分化受到抑制, 形成更多的

细胞并且细胞变大, 证实CTK可以调节花器官的

大小。此外, ckx3 ckx5双突变体的角果变长、单个角

果的种子粒数增多, 种子产量增加约55% (Bartrina
等2011)。CKX2是IKU途径的一个靶点, CKX2的
表达能被IKU途径的转录因子WRKY10激活并促进

胚乳生长。AtCKX2在iku1和iku2突变体中的表达

量较低, 将AtCKX2基因在iku2-2中过表达, 其种子

显著变大, 说明由BR参与调控的IKU途径可能通

过CTK信号途径影响种子大小(Li等2013b)。bg3-D 
(big grain3)突变体的籽粒显著变大 , 这是由BG3/
OsPUP4基因(PURINE PER- MEASE, 嘌呤渗透酶

基因)激活造成的, 该基因主要在维管组织中表达, 
可被外源CTK特异抑制。进一步分析发现 , Os-
PUP4可调节CTK的长距离运输和局部分配(Xiao
等2019)。Wang等(2020)利用基因编辑技术获得了

CTK激活酶OsLOGL5 (lonely guy, LOG)基因的6个
编辑变种, 并调查了这些变种在不同的非生物胁

迫条件下的田间表现。研究结果表明, 在干旱条件

下, 6个编辑植株的结实率、总粒数、每穗粒数和

千粒重均显著提高, 表明OsLOGL5参与了调控水

稻种子发育和灌浆过程。

其他植物中也存在与CTK相关的种子大小调控

基因。比如, 小麦(Triticum aestivum)插入型TaGW2- 
6A等位基因变异使胚乳细胞数目和细胞大小增加, 
籽粒灌浆加快并显著增加粒宽和粒重。研究发现, 
TaGW2-6A等位基因变异使CTK合成基因和淀粉生

物合成关键酶ATPase基因显著上调, 而CTK降解

基因和淀粉生物合成负调控因子显著下调, 促进

细胞分裂、变大和淀粉积累, 进而调控种子大小和

粒重(Geng等2017)。在棉花中, 中度抑制GhCKX
基因的表达, 可以提高转基因陆地棉内源CTK的

分泌, 使得转基因棉花叶片衰老延迟、光合速率提

高、棉铃数增加, 但不影响棉纤维的品质(Zhao等
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2015)。上述研究表明, CTK在种子发育过程中发

挥着极其重要的作用, 适度提高内源CTK水平是

提高作物产量的一个可行且有效的策略。

1.4  赤霉素

赤霉素是植物生长发育过程中的关键生长调

节剂, 主要分布在生长旺盛部位, 参与植物生长发

育的多个生物学过程, 包括茎的伸长、种子萌发、

下胚轴伸长、果实成熟、叶扩展以及植物从营养

生长到开花的转变。赤霉素的生物合成与失活途

径均受植物发育、激素和环境信号的严格调控。

已有研究证实, 赤霉素MYB蛋白是赤霉素信号级

联反应的正调节因子, 而DELLA蛋白是赤霉素信

号通路的关键负调控因子, 两者共同调控由赤霉素

诱导的植物生长发育(Zentella等2007; Das等2015)。
赤霉素与受体结合后, 直接与DELLA蛋白结合并

通过泛素 -蛋白酶体途径将其快速降解 , 解除

DELLA蛋白对赤霉素信号转导途径的抑制(Zen-
tella等2007)。

当前, 赤霉素已被广泛应用于农业生产以提高

作物产量。Zhou等(2011, 2012)将拟南芥AtGA2ox8
基因(GA2 oxidase, GA2氧化酶基因)导入甘蓝型油

菜中过量表达, 转基因植株不仅表现出矮化表型, 
而且其叶片叶绿素含量和整株的光合作用能力均

显著提高。与野生型相比, 转基因植株的一次分枝

数和角果数显著增加, 种子产量和含油量也大幅

提高。此外, 转基因植株叶片中的花青素含量显著

提高, 增强了其对胁迫的耐受性。Huang等(2014)
用外源GA3处理甘蓝型油菜灌浆期不同发育阶段

的角果, 发现花后25 d (25 days after flowering, 25 
DAF)和花后35 d (35 DAF)取材的实验组油菜角果

明显变长、干重增加, 但种子千粒重降低。研究发

现, 经过GA3处理, 种子中总糖和硫代葡萄糖苷的

含量显著上升, 粗脂肪含量在种子发育早期增加, 
但在种子发育中后期保持稳定。比较而言, 总蛋白

含量在种子发育早期和中期下降, 但在种子发育

后期显著增加。上述结果表明, 内源和外源赤霉素

均参与调节种子发育、种子储藏物质积累和硫甙

葡萄糖苷的生物合成过程(Huang等2014; Zhou等
2011, 2012)。

已有研究表明, 受赤霉素调控的GASA (gibber-

ellic acid stimulated Arabidopsis)基因家族不仅参与

调控生长发育过程, 而且影响植物体内的激素水

平, 参与植物激素信号转导过程(Fan等2017; Rox-
rud等2007; Trapalis等2017; Zhong和Wang 2016)。
GASA是植物特异性蛋白, 编码富含半胱氨酸GASA
结构域的分泌型多肽, 在植物的生长发育过程中

发挥重要的调控作用。当前, 在拟南芥中已有15个
GASA家族成员被成功鉴定(Fan等2017)。Roxrud
等(2007)研究表明, GASA4基因的启动子在茎尖区

以及发育中的花和胚中具有活性。gasa4突变体的

种子大小和质量均低于野生型, 但突变体分枝较

多, 因而种子的总产量高于野生型。GASA4过表达

株系的种子大小、质量和产量随着GASA4表达水平

的升高而增加, 说明GASA4可以正调控种子大小和

种子产量。拟南芥GASA10基因编码GAST1样蛋白, 
该蛋白为细胞壁蛋白, 在发育的花药和种子中表

达量较高。过表达GASA10导致角果变短、种子数

量减少 , 而gasa10突变体的表型没有明显变化。

GASA10蛋白可能通过调节细胞壁特定部位的羟

基自由基水平, 调节细胞壁伸长, 进而参与角果的

发育(Trapalis等2017)。GASA基因表达除了受赤霉

素的调控, 还受BR、生长素和脱落酸等植物激素

的调节, 说明该基因家族可能广泛参与调控植物

激素信号转导网络(钟春梅和王小菁2016)。
1.5  脱落酸

脱落酸在植物种子成熟和休眠中起主导作用, 
还可以调节种子贮藏蛋白和脂类的合成, 提高植

物对非生物胁迫的耐受性, 抑制种子过早萌发, 因
而在植物的生长发育过程中发挥着重要作用(Yan
和Chen 2017; Tuan等2018; Vishal和Kumar 2018)。
ABA2 (ABSCISIC ACID DEFICIENT2)是脱落酸生

物合成的关键基因, 编码一种短链脱氢酶/还原酶。

Cheng等(2014)研究发现, 与野生型相比, 拟南芥

aba2-1缺失突变体的种子大小和种子质量显著增加, 
胚细胞数目增多, 细胞增大, 但胚乳细胞化延迟, 
说明脱落酸通过影响拟南芥胚乳细胞化的时间负

调控种子大小。在aba2-1缺失突变体中, SHB1的
RNA积累显著上调; 施加外源脱落酸则降低SHB1
的RNA积累, 说明脱落酸负调节SHB1表达。aba2
与种子较小的shb1突变体杂交得到的双突变体种子
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大小、外形与shb1突变体的种子一致, 说明ABA2可
能通过SHB1调节种子发育。此外, ABI5 (ABSCISIC 
ACID-INSENSITIVE5, 脱落酸不敏感因子5基因)参
与脱落酸信号转导, 其RNA积累在aba2-1突变体中

显著降低, abi5缺失突变体表现为种子变大的表型。

SHB1的RNA积累在abi5功能缺失或功能获得突变

体的角果中显著升高或降低。研究发现, ABI5在
体内与SHB1的启动子结合进行表达, ABA2可能通

过调控内源脱落酸的合成影响ABI5活性, 而ABI5
进一步负调节SHB1的表达(Cheng等2014; 图1)。
ABI3是脱落酸信号转导的重要调节因子, 在种子

发育后期发挥重要作用(Dekkers等2016)。abi3缺
失突变体的成熟种子为绿色, 其种子内的叶绿素

含量升高并且影响种子的储存寿命, 说明ABI3在
种子成熟过程中发挥着重要作用(Clerkx等2003)。
RK2D/SnRK2.2、SRK2E/SnRK2.6/OST1和SRK2I/
SnRK2.3是拟南芥中由脱落酸激活的SNF1相关

蛋白激酶2 (SNF1-related protein kinases2, SnRK2), 
在种子发育和萌发过程中主要在细胞核中表达。

srk2d srk2e srk2i三基因缺失突变体对脱水反应敏

感, 其种子中脱落酸含量升高。三种蛋白激酶的破

坏导致脱落酸抑制基因表达上调和脱落酸诱导基

因表达下调, 这些基因表达水平的改变导致种子

发育过程中休眠的丧失和严重的生长缺陷, 说明

SnRK2成员在种子发育和休眠中具有一定的功能

(Nakashima等2009)。
MYB37属于拟南芥R2R3-MYB亚群14的一个

转录因子, MYB37过表达对所有主要脱落酸反应均

呈现外源脱落酸超敏表型, 包括脱落酸诱导的种

子萌发抑制、子叶绿化和幼苗早期生长, 以及脱落

酸诱导的气孔关闭和抑制气孔开放等。研究表明, 
MYB37过表达株系开花延迟, 对干旱的耐受性提

高, 因而其茎高、茎重和生物量均显著高于野生

型。与野生型相比, MYB37过表达株系的角果较

多但种子大小不变, 种子产量增加, 说明MYB37在
种子产量的调节中起着积极作用(Yu等2016)。拟

南芥DA1基因编码一种预测的泛素受体蛋白, 其表

达受脱落酸诱导, 但是da1-1突变体的幼苗和根系

生长、种子萌发等对脱落酸抑制不敏感。与野生型

相比, da1-1突变体的种子和器官明显增大, 其种子

质量为野生型的1.32倍, 胚珠和种子的体积、胚的

大小以及子叶的面积也显著增加, 并且突变体单

株的种子产量相应提高(Li等2008b)。上述结果说

明脱落酸可能是决定植物最终器官大小的一个重

要因素。目前关于脱落酸调控种子大小和发育的

研究相对较少, 但对植物种子大小和发育的调控

研究仍具有一定启发和补充。以上几种激素相关

调控种子大小和发育的关键基因及其相应的功能

详见表1。

2  miRNA对种子发育的调控作用

miRNA是一类内源性非编码单链小RNA, 由
20~25个核苷酸组成, 与植物的生长发育密切相关, 
在真核生物的基因转录和转录后调控中发挥重要

作用(Jiang等2019)。基因表达变化在种子发育过

程中发挥着重要作用, miRNA作为关键的转录后

调控因子, 调控众多与种子发育相关基因的表达。

miRNA已被证实参与多种植物种子发育的调控过

程, 其参与种子发育的主要方式有BR信号途径、

生长素信号途径、脱落酸信号途径、淀粉合成、

抗氧化作用、细胞生长等(龚淑敏等2015)。近年来, 
随着高通量测序、基因芯片、大规模平行测序、

生物信息学等技术的发展, 越来越多与种子发育

相关的miRNA在拟南芥、小麦、玉米(Zea mays)、
水稻等多种植物中得到鉴定。这些与种子发育相关

的miRNA与它们的靶基因一起构成了植物种子发

育调控网络中不可或缺的一部分(魏俊等2017)。
2.1  miRNA在种子发育过程中的调控作用

DCL1 (DICER-LIKE1)编码一个含有RNaseIII
结构域的蛋白质, 该蛋白定位于细胞核, 是miRNA
生物合成所必需的, 缺乏DCL1的拟南芥在胚发育

早期即停止发育。Nodine和Bartel (2010)研究发现, 
dcl1突变体球形胚阶段(约32个细胞)有接近50个
miRNA靶点过表达; 八细胞胚中表达量最高的为

miR156的2个靶点——SPL10和SPL11 (Squamosa 
promoter-binding protein, Squamosa启动子结合蛋

白)转录因子。当miR156表达被抑制时, 其靶基因

SPL10和SPL11表达上调, 并诱导种子发育后期表

达基因的提前表达。miR156可在早期胚的分化阶

段通过调控SPL10和SPL11的表达阻止分化、促进
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转录因子的提前表达, 从而实现胚的正常发育。

Han等 (2014)在小麦中鉴定到 15个已知的

miRNA和55个新的miRNA, 两者分别有4个miRNA
和22个miRNA在发育的种子中优先表达, 表明它们

可能参与小麦种子发育和代谢的调控。从花后5 d (5 
DAF)到花后20 d (20 DAF), miR160和miR164的丰

度随着小麦种子的发育逐渐增加, 而miR169的丰

度下降, 说明它们在小麦种子不同发育阶段发挥

协调作用。miR160和miR164分别靶向生长素响应

因子ARF和NAC (NAM, AFAT, and CUC), 从而调控

种子胚的形态建成、细胞分裂分化等; miR169可
通过靶向CCAAT-box转录因子来调控种子胚的发

育。Gu等(2013)利用高通量测序技术对玉米胚乳

发育过程中的miRNA进行鉴定 , 得到95个已知

miRNA和18个新的miRNA, 其中miR160和miR167
在胚乳发育后期分别下调和上调表达, 并通过靶

向ARF调控胚乳发育。

Huang等(2013)研究发现 , miR156、miR158、
miR159、miR166、miR167和miR172是控制油菜

种子发育和成熟的主要因子, 它们在油菜种子发

育过程中起着关键作用。miR156家族的大多数成

员主要在子叶中表达, 其表达量随着种子的成熟

而稳定增加。同时, miR156在胚乳和种皮发育前

期特异性表达, 之后逐渐下降。miR167是种子发

育过程中丰度最高的miRNA之一, 它在种皮和胚

乳中优先表达, 可能对种皮发育具有一定的调控

作用。miR5801优先在胚、特别是在子叶中表达, 
并且随着种子成熟表达量显著增加。靶基因预测

发现, miR5801靶向调控拟南芥同系物DME (DE-
METER)/AT1G16900 (sugar binding/transferase, 糖
结合/转移酶), 通过调控DME或DME-like基因参

与种子发育、成熟和萌发过程中基因的表观遗传

调控。

2.2  miRNA在种子储藏物质积累过程中的调控作用

Meng等(2013)鉴定了小麦种子发育过程中的

miRNA, 发现104个miRNA可能参与调控小麦籽粒

的灌浆, 其中SnRK1作为miR1211的潜在靶点在高

等植物的基因表达和碳水化合物代谢的信号转导

级联反应中发挥作用。此外, Ta-miR004-1-5p (T. 
aestivum miR004-1-5p)与淀粉积累呈负相关。Li等

(2016)对玉米籽粒发育过程中的miRNA进行全基

因组鉴定, 发现miR167和miR528参与玉米营养储

藏过程中的代谢和胁迫反应, 而miR159、miR164、
miR166、miR171、miR390、miR399和miR529通
过参与转录调控和形态发生在玉米籽粒胚的发育

中起作用。研究表明, 麻风树种子中Jcu-miR001与
Jcu-miR007可通过靶向LPAT (1-lacyl-sn-glycerol-3-
phosphate acyltransferase, 1-酰基-sn-甘油-3-磷酸

酰基转移酶基因)参与膜磷脂和贮存脂类的生物

合成和脂质积累(Galli等2014)。miR167在亚麻荠

(Camelina sativa)中的靶基因为ARF8, 在种子特异

性启动子作用下, 过表达miRNA167A (miR167OE)
可改变亚麻荠种子中脂肪酸的组成, 使得α-亚麻酸

含量降低, 但亚油酸含量升高, 同时会增加种子大

小(Na等2019)。染色质免疫共沉淀结合转录组分

析结果表明, CsARF8与亚麻荠bZIP67和ABI3基因

的启动子结合, 直接或通过ABI3-bZIP 12途径调控

CsFAD3 ( fatty acid desaturase3, 脂肪酸去饱和酶

3基因)的表达 , 进而影响α-亚麻酸的积累(Na等
2019)。miRNA在种子发育过程中对胚、胚乳和种

皮发育及物质积累等方面的调控作用详见表2。

3  miRNA调控植物激素信号转导

研究发现, 许多miRNA参与调控植物激素信

号转导过程。miR397是高度保守的miRNA, 通过

靶向参与BR信号转导的LAC基因(laccase, 漆酶基

因 )调控水稻的种子大小和产量 (图1)。过表达

miR397使水稻种子增大、促进圆锥花序分枝和增

加主穗粒数, 从而提高水稻产量(Zhang等2013b)。
miR167在玉米种子发育过程中高表达, 其可能通

过调控生长素的感应和信号转导在种子发育过程中

发挥作用(Kang等2012)。NAC基因参与植物发育

的生长素信号转导、防御等过程, 可以通过调节衰

老提高小麦种子中蛋白质、锌、铁等的含量(Uauy
等2006)。miR164通过靶向NAC转录因子, 调节植物

内部生长素平衡(Peng等2014; 图1)。Jiang等(2019)
研究发现, mOsNAC2过表达导致发芽种子中的内

源脱落酸含量升高, mOsNAC2过表达株系的耐旱

性和耐盐性均明显高于野生型。mOsNAC2过表达

株系中脱落酸生物合成基因OsNCED1 (9-cis ep-
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表2  miRNA对种子发育过程中胚、胚乳和种皮发育以及物质积累等方面的调控作用

Table 2  Regulatory effect of miRNA on the development of embryo, endosperm and seed coat and material 
accumulation during seed development

   miRNA名称	                     靶基因	                               功能	             参考文献

Jcu-miR001/007	 LPAT	 膜磷脂和贮存脂类生物合成	 Galli等2014
Jcu-miR159/472	 R和HR蛋白	 生物和非生物胁迫应激反应	 Galli等2014
miR156	 SPL10、11	 胚发育过程中的细胞分裂和分化	 Nodine和Bartel 2010; 
			   Han等2014
GhmiR157	 SPL	 调控MADS-box转录因子, 影响生长素 Liu等2017
  信号转导, 调控花器官生长和胚珠产生	
miR156b/157a	 SPL9	 负调节纤维延长	 Wang等2017
miR159	 MYB33、101、65, GAMYB	 调节种子对脱落酸的敏感性, 参与种子 Nonogaki 2010; 
  萌发的调控	 Das等2015
miR160	 ARF10、16、17	 生长素与其他植物激素信号转导	 Han等2014; Gu等2013
miR163	 PXMT1	 光响应, 促进种子萌发和初生根伸长	 Chung等2016
miR164	 NAC	 生长素信号转导和防御, 调控胚、营养 Han等2014
  器官和花器官发育, 调节衰老, 提高微

  量元素含量	
miR164b	 NAC2	 过表达OsNAC2可改善植株结构, 产生更 Jiang等2018
  长的圆锥花序, 同时大幅提高水稻产量	
miR166	 HD-ZIPIII	 影响细胞分裂分化和结节发育	 Zhang等2013a
miR167	 ARF8	 生长素信号转导, 种子形态发生, 物质 	 Gu等2013; Zabala等
		  储藏, 胁迫响应, 调节种子大小	 2012; Li等2016
miR167A	 ARF8	 调节脂肪酸组成和种子大小	 Na等2019
miR169	 CCAAT-box转录因子	 调节胚和根发育及开花时间	 Han等2014; 
			   Wang等2017
miR172	 CA486144、CA626451	 淀粉合成负调控因子	 Kang等2013
miR1042	 TC383018	 调控细胞数量, 影响器官大小	 Guo等2010
miR1137	 TC418521	 调节籽粒大小	 Lizana等2010
miR1211	 SnRK1	 碳水化合物代谢的信号转导级联和高 Martínez-Barajas等
  等植物基因表达调控	 2011
miR1512	 copine I型钙调素结合蛋白	 种皮形态发生	 Zabala等2012
miR2948	 TUA2、IAA14	 影响棉花胚珠和纤维发育	 Wang等2017
miR390	 ARF2、3、4	 调节HB33介导的种子萌发和侧根生长,  Marin等2010
  调节种子对脱落酸的敏感性	
miR396	 GRF	 调节组织器官的生长	 Liebsch和Palatnik 2020
miR397	 LAC	 调控种子大小和产量	 Zhang等2013b; Wang		
			   等2017
miR402	 DML3	 调节种子萌发、胚及胚乳发育	 Nonogaki 2010
miR528	 AFP	 营养储藏过程中应激反应的调控	 Li等2016
miR5801	 DME、AT1G16900	 调节胚和胚乳发育	 Huang等2013
miR5807	 PPR	 调节种皮、胚和胚乳发育	 Huang等2013
miR828a	 MYB2、3、12	 负调节棉纤维延长	 Wang等2017

AFP: antifreeze protein (抗冻蛋白); ARF: auxin response factor (生长素响应因子); CA486144和CA626451: AP2 domain 
transcription factors (AP2结构域转录因子); DME: Arabidopsis DEMETER (拟南芥DEMETER); AT1G16900: sugar binding/
transferase (糖结合/转移酶); DML3: DEMETER-Like protein3 (DEMETER样蛋白); GRF: growth regulation factor (生长调
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表2  (续)

  

oxycarotenoid dioxygenase, 9-顺式环氧类胡萝卜素

双加氧酶基因)和OsNCED3的表达显著上调, 应激

反应基因OsP5CS1、OsLEA3 (late embryogenesis 
abundant protein, 胚后期发生丰富蛋白基因)和Os-
RAB16 (RAB like protein, RAB样蛋白基因)的表达

水平也显著提高, 证实OsNAC2通过脱落酸途径在

水稻抗旱、耐盐中起着积极的调节作用。

Han等(2014)研究证实, miR160和miR164分别

通过其靶基因ARF和NAC调控生长素信号转导, 进
而参与种子发育。miR169通过靶基因NF-YA调控

拟南芥种子对脱落酸的信号转导, 过表达NF-YA可
降低种子对脱落酸信号的敏感性。已有研究表明, 
miR159的表达受赤霉素和脱落酸共同调控。miR-
159的靶基因为MYB33和MYB101, MYB在响应脱落

酸信号转导中具有重要作用, 是脱落酸信号转导

的正调控因子。在拟南芥中过表达miR159可抑制

MYB33和MYB101转录, 导致种子对脱落酸信号不

敏感(Reyes和Chua 2007; 图1)。进一步研究发现, 
miR159在发育不良的水稻籽粒中表达量较高, 说
明miR159可能通过调控脱落酸信号转导来影响水

稻籽粒的灌浆(Peng等2014)。此外, miR159也通

过调控赤霉素MYB参与赤霉素信号转导(Das等
2015)。miR9678在小麦盾片、发育中的种子和萌发

的胚中特异表达, 脱落酸信号蛋白能与miR9678前
体的启动子结合并激活其表达, 说明miR9678通过

调节赤霉素/脱落酸信号转导影响种子萌发(Guo等
2018)。另外还有许多miRNA参与植物激素信号转

导的调控过程, 由于篇幅限制不再一一阐述, 图1列
出了部分参与调控植物激素信号转导的miRNA。

综上所述, miRNA可促进谷类作物种子的灌

浆和油类作物种子的脂质储藏, 同时可提高种子

活力, 这些均有利于农业生产。因此, 深入开展

miRNA与种子发育相关的研究工作有助于更好地

发挥其在调控种子生长发育中的作用, 并将其应

用于生产实践。

4  总结和展望

植物种子大小受到珠被、胚乳和胚的协同控

制。当前鉴定种子大小调节因子的手段主要包括

诱变筛选、QTL定位、全基因组关联研究等方法。

现代生物技术和系统生物学方法也有助于促进科

研人员更快地解析种子大小和发育调控的分子机

制。在农业生产中, 探索植物种子大小和发育调控

的分子机制并筛选出相应的基因应用于育种实践

可以有效提高单粒种子质量和作物产量。然而, 由
于种子大小与种子数量经常呈反比, 加上很多已

经被鉴定出的基因或QTL并不能直接用于已有品

种的改造, 对促进分子设计育种和提高作物产量

的作用并不大。因此, 阐明植物种子大小和发育调

控的分子机制将为作物高产育种提供重要的理论

基础。

植物对种子大小和发育的调控涉及泛素相关

调控机制、G蛋白调控机制和激素相关调控机制

等多种分子机制。植物激素在植物生长和发育的

整个生命周期中都发挥着至关重要的作用, 研究

发现许多调控植物种子发育相关的基因通过参与

植物激素的生物合成、转运或信号传输调控胚、

胚乳和种皮的发育, 进而影响植物种子的发育(图
1)。综上所述, 内源和外源BR均能促进种子增大, 
CTK生物合成途径或信号转导途径的基因突变也

将导致植物种子增大, 生长素主要通过ARF参与植

物种子大小的调控。miRNA涉及胚、胚乳、种皮

发育乃至种子内物质变化、积累、储藏等方面的

调控作用。然而, 植物激素调控的内部网络信号极

其复杂, 各个激素信号通路之间并不相互独立, 而
是有许多的共同靶标位点, 如生长素信号转导途

节因子); HR蛋白: hypersensitive response protein (超敏反应蛋白); IAA: indoleacetic acid (吲哚乙酸); LAC: laccase (漆酶); 
LPAT: 1-acyl-sn-glycerol-3-phosphate acyltransferase (1-酰基-sn-甘油-3-磷酸酰基转移酶); NAC: NAM, AFAT, and CUC; PGK: 
phosphoglycerate kinase (磷酸甘油酸激酶); PPR: Arabidopsis pentatricopeptide repeat-containing protein (拟南芥PPR蛋白); 
PXMT1: paraxanthine methyltransferase (二甲基黄嘌呤转移酶); R蛋白: plant disease resistance protein (植物抗病蛋白); SnRK1: 
SNF1-related protein kinase regulatory subunit β-1 (SNF1相关蛋白激酶β亚单位); SPL: Squamosa promoter-binding protein 
(Squamosa启动子结合蛋白); TUA2: α tubulin2 (α维管蛋白2)。
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径和BR信号转导途径(BZR1与ARF2)、CTK信号

途径(MINI3与CKX2)相互关联, miRNA通过脱落酸

信号途径、生长素信号途径、BR信号途径参与多

种植物种子发育的调控过程(图1)。尽管如此, 植
物种子大小和发育调控的分子机制仍不清楚, 目
前尚不能阐明珠被、胚乳和胚发育的相互协调机

制。种子大小是重要的农艺性状, 复杂的激素调控

网络在种子发育的过程中发挥着极其重要的作用。

随着技术的进步, 研究人员将进一步加快解析植

物种子大小和发育调控的分子机制, 这对未来应

用于生产实践具有积极的促进作用。
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