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摘要院水稻、小麦、玉米等谷物收获前的穗发芽问题严重影响了籽粒的加工品质和营养品质。穗发芽问题与种子休眠的形成与解

除密切相关，主要受脱落酸（ABA）、赤霉素（GA）、茉莉酸（JA）、生长素（IAA）、油菜素内酯（BR）、乙烯（ET）、细胞分裂素（CTK）等

植物激素联合调控。从影响种子休眠的植物激素及其调控途径的生理和分子机制阐述激素对谷物种子休眠的影响，对提高谷物

产量和品质具有重要意义。

关键词院禾谷类作物；植物激素；休眠；萌发；谷物品质

中图分类号院S963.31+1 文献标志码院A 文章编号院1673-6486-20250048

党梦圆,李晓龙,朱莎莎,等.不同植物激素影响谷物种子休眠的机制[J/OL].大麦与谷类科学,2025,42(5):12-18（2025-10-17）. https://doi.

org/10.14069/j.cnki.32-1769/s.2025.05.002.

水稻、小麦、玉米等禾谷类作物是世界上主要

的粮食作物，对人类的膳食安全与营养平衡具有不

可替代的作用。种子休眠特性不仅影响种子对穗发

芽的抵抗能力，而且也在很大程度上决定了谷物的

品质[1]。育种者在禾谷类作物的驯化和培育过程中

长期缺乏对其收获期休眠特性的关注，以致目前生

产上穗发芽（pre-harvest sprouting，PHS）现象的发生

较为普遍，尤其是小麦和水稻[2]。美国以及加拿大等

世界主要小麦生产国穗发芽现象普遍存在[3]。我国

约占小麦总面积 83%的种植区都发生过严重的穗

发芽灾害。严重的穗发芽不仅导致谷物产量降低，

还会在加工过程中产生致癌物[3]。因此，食用含有

PHS 谷物制成的劣质食品，无疑会严重威胁人类的

健康安全。穗发芽是影响我国粮食生产的重要因

素，也是全球粮食产量下降的重要因素之一。

由于栽培技术和管理上的不到位以及阴雨天

气的影响，穗发芽问题至今未能得到根本解决。众

所周知，小麦穗发芽（PHS）通常发生在种子生理成

熟后至完全成熟前的关键窗口期，这一过程受到多

因素协同调控，包括环境因子（水分、温度、光照）、

穗部形态特征及种子内在特性（休眠性、激素水平

等）。其中，种子休眠特性是决定小麦萌发抗性的核

心遗传因素。种子休眠的形成与解除主要与脱落酸

（ABA）[4]、赤霉素（GA）[5]、生长素（IAA）[6]、茉莉酸

（JA）[7]、乙烯（ET）[8]、油菜素内酯（BR）[9]和细胞分裂

素（CTK）等密切相关[10]。在这些激素中，ABA 和 GA

作为主要的两种拮抗性激素，在种子休眠与萌发的

调控过程中发挥着核心作用，它们充当着连接外界

环境信号与内部生理响应的枢纽，成为种子休眠和

萌发调控机制研究的重点，其他影响种子休眠的因

素大多是通过调控 ABA 和 GA 的合成、代谢及其信

号转导途径中相关基因的表达来实现对种子休眠

特性的影响。

1 脱落酸

1.1 脱落酸的发现及其化学性质

脱落酸是一种关键植物激素，于 20 世纪 60 年

代由 Addicott（研究棉铃脱落）和 Wareing（研究芽休

眠）团队分别发现，1967 年统一命名，属倍半萜羧

酸。脱落酸是一种具有 15 个碳的倍半萜结构的植

物激素，在植物界广泛分布，天然存在于三球悬铃

木（ ）、桦木（ ）、玫瑰

叶（ spp.）、卷心菜（ var. ）、

土豆（ ）等植物中。它抑制种子的

萌发，调节芽的休眠，促进离层形成与器官的衰老、

脱落。
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1.2 脱落酸影响种子休眠的生理机制

内源 ABA 水平对种子休眠起着重要作用，种

子内源 ABA 积累取决于 ABA 合成与代谢途径的动

态平衡。β- 胡萝卜素是 ABA 合成的前体物质，在

一系列酶催化下转变成 ABA[11]。 是水稻中第

一个与穗发芽相关的突变体，其穗发芽表型主要是

由于 ABA 合成基因 发生突变而导致的[12]。

在大麦中， 主要在胚根中表达，当种子

吸涨后其表达水平显著增加，使得 ABA 水平迅速下

降，表明该基因可能调节了大麦种子的萌发[13]。另外

种子的休眠特性还与胚对外源 ABA 的敏感性相关，

对 ABA 越敏感的材料，其休眠程度越强[14]。在ABA信

号传导机制方面，有研究已阐明一条经典的信号转导

通路：ABA 首先与受体蛋白 PYR/PYL/RCARs 结合，

这种结合会抑制蛋白磷酸酶 PP2Cs 的活性，进而解

除其对 SnRK2s 蛋白激酶的抑制作用，被激活

的 SnRK2s 通过磷酸化修饰转录因子 ABFs 及其他

下游靶蛋白，从而在转录水平和翻译后水平精确调

控相关生理过程。具体而言，当 PRY1/PYL/RCAR 受

体感知 ABA 信号后，会与 PP2C 形成蛋白复合物，解

除 PP2C 对 的抑制。随后，激活的 进

入细胞核内，通过磷酸化修饰转录因子来调控 ABA

响应基因的表达，最终实现 ABA 信号的级联放大[15]。

Jia 等研究发现，组蛋白去甲基化酶 OsJMJ718 通过

去除 PP2C 磷酸酶 OsPP2C 和转录因子 OsERF 的

H3K9me3 甲基化并激活其表达，进而分别抑制

ABA 信号通路和促进乙烯信号通路而促进种子萌

发[16]。研究表明，水稻中存在一条新型的 ABA 信号

调控模块即 能够直接使 失活，这

一发现揭示了除经典的 OsPYL/RCAR5-OsPP2C51-

OsSAPK2-OsABI5 信号通路外，还存在一条更简化

的 OsPYL/RCAR5-OsPP2C51-OsABI5 调控路径[17]。

此外，研究还发现 的过量表达会导致水

稻种子休眠性丧失，而其下游成员 、

和 的敲除则显著增强种子休眠水平，这

表明 MKK3 级联反应在 ABA 信号转导过程中具有

重要调控作用[18]。这些研究成果充分证明，ABA 代

谢途径中的关键酶系及其调控分子在植物休眠与

萌发过程中发挥着核心的调控功能。

1.3 脱落酸影响种子休眠的分子机制

近年来，在主要谷物作物中，研究人员已成功克

隆并鉴定了多个与拟南芥同源基因功能相似的基因。

以水稻为例，大量研究表明 ABA 在调控种子休眠和

抑制萌发过程中起着关键作用：He 等研究发现，水稻

FLOWERINGLOCUST（FT）/TERMINALFLOWER1（TFL1）

家族成员 抑制种子的萌发，OsCEN2-RNAi

种子的萌发能力高于野生型，并伴随种子内 ABA 含

量降低，而 过表达株系表现出相反趋势[19]；

Huang 等进一步研究发现，转录因子 OsNAC3 直接

结合 ABA 分解代谢基因 和细胞扩展基

因 的启动子，在种子萌发过程中激活它们

的表达，从而促进 ABA 降解和细胞伸长，最终促进

种子萌发[20]；Li 等研究发现，转录因子 OsSAE1 正

调控水稻种子的萌发，OsSAE1 直接与 的

启动子结合并抑制其表达[21]。WRKY 转录因子是植

物中最大的转录因子家族，转录因子 WRKY29 靶

向 和 抑制其表达，减弱 ABA 信号

从而控制水稻种子休眠[22]。ABA 调控种子休眠

的研究结果在玉米中也得到了证实。在 ABA 介

导的穗发芽抑制途径中， 是一个至关重

要的调节因子。 通过结合 ABA 响应基因启

动子中的 coupling element 1（CE1）顺式作用元件

（CACCG and CCAC motif）以调节靶基因的表达[23]。

Utsugi 等研究发现，小麦中 的同源基因

的表达量在种子萌发后显著下降，在拟南芥

中异源表达 后发现种子的萌发受到抑制[24]。

Rehal 等研究表明，小麦中 和 的

表达水平与籽粒的内源 ABA 含量及其信号转导途

径紧密相关[25]。

2 赤霉素

2.1 赤霉素的发现及其化学性质

20 世纪早期，发现某些植物在某些情况下会呈

现出不需休眠也能发芽等的生长特征，随后经过试

验发现这种化合物，并将其命名为赤霉素。赤霉素

化学结构中包含 1 个吲哚环和 1 个戊二醛结构。赤

霉素具有促进植物生长的作用，还具有热稳定性，

可以在高温下保持活性。赤霉素对植物的生长发育

有多方面的影响，它能解除种子休眠，加快其萌发。

2.2 赤霉素影响种子休眠的生理机制

在赤霉素（GA）信号转导机制中，核心通路主要

由 3 个关键组分构成：GA 受体 GID1（GA-insensitive

dwarf1）、E3 泛 素 连 接 酶 SCF-SLY1 复 合 体

（SKP1-cullin-F-box protein complex） 以及 DELLA

（Asp-Glu-Leu-Leu-Ala）蛋白家族。当 GID1 感知
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GA 信号后，会激活 SLY1 介导的 DELLA 蛋白泛素

化降解过程。这一降解过程具有重要的调控功能：

一方面，通过解除 DELLA 蛋白对转录因子 ICE1 的

抑制作用；另一方面，通过破坏 DELLA 蛋白与

形成的复合物，从而有效拮抗 ABA 信号通路，最终

促进种子休眠状态的解除。从生理功能角度而言，

GA 主要由胚组织合成并分泌至胚乳，其通过多重

机制促进种子萌发：包括激活胚活力、突破糊粉层

或种皮的机械屏障限制，以及直接刺激胚的生长。

这些发现系统阐释了 GA 在种子萌发过程中的核心

调控作用及其分子机制。在谷物中， 具有多

种酶活性，比如水稻 含有额外的 2β- 羟

化酶和 2,3- 去饱和酶活性，小麦 具有

3β- 羟化酶、2β- 羟化酶、2,3- 去饱和酶、2,3- 环

氧酶和 1,3- 羟化酶活性[26]。赤霉素受体最早在水稻

中被发现，其在水稻中的核心信号转导途径是

OsGID1-slender rice 1（OsSLR1）-OsSCFGID2[27]。玉

米有 2 个 DELLA 蛋白，分别是 dwarf plant8（d8）

和 dwarf plant9（d9）[28]。在大麦中，GA 主要由 GA

sensitivity 1（HvGSE1）感知，被 slender1（HvSLN1）抑

制[29]。赤霉素通过 GID1 受体 -SCFSLY1-DELLA 蛋

白核心通路调控种子萌发：降解 DELLA 蛋白，拮抗

ABA 信号，激活胚活力。谷物中 GA 代谢酶具有多

样性，受体与 DELLA 蛋白存在物种特异性。在反应

过程中，能拮抗 ABA 通路，从而增强胚活力，突破

种皮限制，激活种子萌发。

2.3 赤霉素影响种子休眠的分子机制

谷类作物的赤霉素代谢系统较拟南芥更为复

杂，表现为基因家族成员的显著扩增。以水稻为例，其

赤霉素代谢通路涉及多个酶类基因家族：包括 4 个
[30]、9 个 、5 个 [31]、1 个 、

4 个 、2 个 [26]等。然而，功能研

究表明，仅有 、 、 和 参

与 GA生物合成的早期关键步骤[30]。在玉米中，也有 3

个 、4 个 和 2 个 。在玉米籽粒

萌发过程中，共监测到 15 个赤霉素代谢相关基

因的表达，他们分别是 、 、 、

、 、 、 、 、 、

、 、 、 、

和 [32]。另外，有研究发现玉米

通过直接调控 GA 失活关键基因

和 表达，减少活性 GA 含量，抑制种子萌

发[33]。在小麦的后熟籽粒中，检测到了 、

和

这 6 个 GA 代谢基因的表达，表明这些基因可能参

与了小麦的休眠调控[34]。尽管基因数量增多，但功能

具有特异性，并在萌发和休眠中起核心调控作用。

3 乙烯

3.1 乙烯的发现及其化学性质

乙烯（C2H4）是 19 世纪首次发现的一种植物激

素，在 1934 年，Gane 首次从成熟苹果中分离出乙

烯，确认其作为内源性植物激素的作用[35]。1960 年

后，乙烯被正式确立为五大经典植物激素之一。乙

烯作为气体激素，调控多种植物过程，如叶片的脱

落、花和果实成熟等。

3.2 乙烯影响种子休眠的生理机制

乙烯在种子吸胀开始后立即产生，并随着萌发

时间的延长而增加；乙烯释放高峰与胚根突破种皮

一致[36]。种子中的乙烯生成具有物种依赖性，但是，

膨胀期乙烯的释放量往往比气相色谱法测定的要

低。有研究发现，ETH 响应因子 ERF12 在拟南芥的

一个种子休眠突变体 中上调表达，通过遗传和

生理生化分析揭示，ERF12 可与休眠关键基因

的启动子结合，抑制 的表达，负调控种

子休眠[37]。

3.3 乙烯影响种子休眠的分子机制

乙烯（ETH）作为重要的植物激素，在调控种子

休眠与萌发过程中发挥着关键作用，并与 ABA 和

GA 形成复杂的互作网络共同调控谷物穗发芽

（PHS）过程。研究表明，ABA 和 GA 处理可通过调节

ACC 氧化酶（ACO）的表达水平来影响乙烯的生物

合成。在乙烯合成突变体 中，由于 ACO 功能缺

失导致乙烯合成受阻[38]。从作用机制来看，乙烯主要

通过两条途径参与种子萌发调控：一方面，通过抑

制植物体内 ABA 的释放来促进萌发；另一方面，通

过正向调控 GA3、GA4、GA6 等活性赤霉素（GAS）的

生物合成及其信号转导途径来促进种子发芽[39]。这

些发现揭示了乙烯在种子休眠与萌发调控网络中

的枢纽作用。Wang 等经过研究 ETH 对拟南芥

（PROTE-OLYSIS6）突变体 种子的初级休眠发

现，ETH 能够促进 种子的休眠，表明 种子

对 ETH 不敏感，主要原因是由于 GA 信号受到干扰，
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且 ETH 的促进作用与 GAs、ABA 信号中的休眠相关

基因（如 和 ）的下调表达有关[40]。研

究发现乙烯响应因子 ERF12 可以与 启动子

上的 DRE/CRT 元件直接结合，抑制 基因的

表达，进而调控种子的休眠性[41]。

4 生长素

4.1 生长素的发现及其化学性质

克格尔在 1933 年从人的尿液和酵母中分离出

吲哚乙酸，并用其在燕麦试验中使胚芽鞘发生弯

曲，从而证实了吲哚乙酸（indole-3-acetic acid，IAA）

是一种广泛存在于植物组织中的生长素。生长素作

为一种广泛存在于植物细胞内的信号分子，参与植

物的生长发育以及对外界环境的应答。

4.2 生长素影响种子休眠的生理机制

此前，生长素并不被认为是种子休眠和萌发的

关键调控因子，尽管它参与ABA 的串扰过程[42]。通过

施加外源生长素可以抑制高盐浓度条件下的种子

萌发，表明该激素在种子休眠和萌发中起重要作

用。早期的研究表明，IAA 可以延缓小麦种子的萌

发，抑制小麦的穗发芽[43]。生长素信号通路的异常会

显著改变种子萌发过程对 ABA 的响应敏感性。转

录因子 ABI4 和 ABI5 被证实是生长素调控种子萌

发抑制的关键中介分子，这一发现揭示了 ABA 通

过调控这些关键因子来拮抗生长素介导的萌发过

程[44]。进一步研究发现，种子在后熟过程中对生长素

敏感性的逐渐降低与其休眠状态的解除密切相关。

生长素以浓度依赖的方式调控种子的休眠与萌发，

在种子萌发过程中，生长素负调控 GA 的生物合成

与信号转导途径[45]。因此，生长素与 ABA 和 GA 共

同构成了调控种子休眠与萌发的核心激素网络，在

种子生理调控中发挥着不可替代的重要作用。

4.3 生长素影响种子休眠的分子机制

基于上述，生长素也是具有诱导种子休眠功能

的植物激素。在诱导种子休眠调控过程中，生长素信

号通路下游的生长素响应因子（ARF）ARF10/16/17

发挥着关键调控作用[46]。研究发现，参与 ABA 信号

转导和生物合成的关键基因如 ABI 家族和 NCED

家族等具有两个显著特征[47]：首先，这些基因在不同

发育阶段的表达水平存在明显差异；其次，它们的

启动子区均含有“TGTGTC”序列的生长素响应元件

（AuxRE）[48]。ARF10 和 ARF16 能够直接结合

启动子区的 AuxRE，激活其表达促进 ABA 合成，从

而抑制种子萌发[49]。ARF3 则通过结合 ABI3 启动子

区的 AuxRE（“TGTCTC/TGTGTC”）来调控其表达，

介导生长素与 ABA 的相互作用[50]。通过进一步分析

这些基因启动子区 RY 元件的保守性，研究人员鉴

定出多个关键调控基因，包括种子休眠相关基因

和生长素信号转导相关基因 等[46]。这

些发现为深入理解生长素介导的种子休眠机制提

供了重要线索。

5 其他

种子休眠与萌发是一个很复杂的调控过程，其

他植物激素包括茉莉酸酯（Jasmonate，JAs）、油菜素

内酯（Brassinosteroid，BR）和细胞分裂素（Cytokinin，

CK）也参与了谷物籽粒穗发芽的调节。茉莉酸甲酯

（MeJA）与 ABA 的作用类似，能够提高谷物的穗发

芽抗性；BR、CK 与 GA 的作用类似，能够促进谷物

萌发。

茉莉酸酯（JAs）是调节种子休眠和萌发的植物

激素之一，JAs 的这些作用是由种子 JA 水平和敏感

性介导的[51]。JAs 在调节种子休眠和萌发中的作用

已经在拟南芥和小麦中得到研究。Pan 等发现，茉莉

酸信号途径中的 Jaz 蛋白可以与 ABA 信号通路中

的 ABI3、ABI5 相互作用，同时阻碍由 / 所

介导的下游靶标基因的转录激活，进而促进了种子

的休眠，延缓了种子萌发[52]。

油菜素内酯（BR）对种子休眠的调控主要表现

为拮抗脱落酸（ABA）的作用，从而促进休眠解除和

萌发。BR 通过其核心信号通路（BRI1-BAK1-BIN2-

BZR1/ BES1）激活下游基因表达，一方面直接抑制

ABA 生物合成关键基因（如 ）的表达并促进

其降解，降低内源 ABA 水平；另一方面，BR 信号通

路组分与 ABA 信号通路中的 ABI3、ABI5 等关键转

录因子发生互作，干扰其抑制萌发的功能。BR 是另

一种通过 GA 和 ABA 信号促进谷物发芽的植物激

素。BR 信号中的转录因子 BES1 通过 non-E-box 基

序[5'-AA（A/T）CAAC（C/T）T-3']与 、

和 的启动子结合以诱导 GA 合成[53]。此外，

BES1 还可以通过抑制 ABI5 促进拟南芥种子萌发[54]。

水稻 brassinazole resistant 1（OsBZR1）是另一个 BR
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调节的转录因子，在正常生理条件下以 BR 诱导的

方式与 的启动子结合，导致水稻中 GA1 的

积累；但当 BR 水平过高时， 诱导

表达使 GA 失活，从而控制水稻体内的 GA 平衡[55]。

细胞分裂素在种子休眠与萌发过程中主要发

挥促进萌发、拮抗休眠的作用。其机制主要通过干

扰脱落酸（ABA）的信号传导来实现：细胞分裂素可

诱导蛋白磷酸酶 PP2C 的表达，从而抑制 ABA 核心

信号组分 SnRK2s 的活性，并进一步抑制下游 ABI5

等转录因子的功能，减弱 ABA 介导的休眠维持信

号，促进种子萌发[56]。细胞分裂素通过抑制 ABA 生

物合成基因（如 ）和信号基因（如

）的表达，从而打破种子休眠[56]。同时，细

胞分裂素与赤霉素（GA）存在协同效应，共同激活细

胞周期相关基因表达、促进胚细胞分裂与分化。外

源施加细胞分裂素或提高内源细胞分裂素水平能

够有效打破拟南芥和水稻等种子的休眠状态，而细

胞分裂素氧化酶（CKX）过表达导致的细胞分裂素

缺陷型则往往表现出休眠加深[57]。因此，细胞分裂素

通过拮抗 ABA 信号、协同 GA 途径，在调控种子休

眠解除中扮演关键角色。大麦中细胞分裂素的作用

与乙烯和 ABA 通路密切相关，其机制在不同物种

中可能具有保守性，但也存在物种特异性。

6 结语

收获前穗发芽是制约谷物产量与品质提升的

关键因素。深入研究植物激素的作用机制，有助于

全面揭示穗发芽的生理与分子机制，为防控措施的

开发提供理论依据。在众多解决方案中，利用育种

手段培育抗穗发芽品种，被认为是最经济、最环保

且最具根本性的途径。基于激素调控机制的分子设

计育种，能够实现对目标性状的精准改良，并显著

提高育种效率。

此外，依据脱落酸（ABA）和赤霉素（GAs）合成

与代谢的关键途径，可开发新型化学调控剂，通过

外源调节内源激素水平，可有效控制种子休眠与萌

发进程。同时，对种子休眠特性的深入解析，也为制

定科学的种子贮藏策略、健全种子活力检测体系及

完善质量标准提供了重要支撑，对推动现代种子产

业的高质量发展和保障农业用种安全具有至关重

要的意义。
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Regulation Mechanism of Different Plant Hormones on
Grain Seed Dormancy

DANG Mengyuan, LI Xiaolong, ZHU Shasha, XING Yanping, YANG Yan
(Key Lab of Germplasm Innovation and Utilization of Triticeae Crop at Universities of Inner Mongolia Autonomous Region /

Functional Laboratory of Plant Biotechnology, College of Life Sciences, Inner Mongolia Agricultural University,

Hohhot 010026, China)

Cereal crops are important food crops in the world, providing essential nutrients for human beings. The problem of

pre-harvest sprouting seriously affects the processing quality and nutritional quality of grains. The problem of pre-harvest sprouting is

closely related to the formation and release of seed dormancy, which are mainly regulated by abscisic acid (ABA), gibberellin (GA),

jasmonic acid (JA), auxin (IAA), brassinolide (BR), ethylene (ET), cytokinin (CTK), and so on. This paper mainly expounds the effects

of hormones on grain dormancy from the physiological and molecular mechanisms of plant hormones affecting seed dormancy and

hormone regulation pathways, which is of great significance for improving grain yield and quality.

Cereal crops; Plant hormone; Dormancy; Germination; Cereal quality
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