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摘要 种子的萌发能力由胚周围组织(种皮和胚乳)强加的物理限制与胚的生长潜能之间的平衡所决定.覆盖胚根

尖端的珠孔端胚乳细胞的弱化被植物激素赤霉素(gibberellin, GA)促进但被脱落酸抑制, 是胚根伸出的重要前提.
GA是一种调控植物许多关键生理过程, 如种子萌发、根和茎的伸长、开花、座果和种子发育的重要激素. GA在
种子萌发与休眠解除中的作用主要受其生物合成与分解代谢和信号转导途径的调控. 本文主要综述了GA的生物

合成与代谢、GA的信号转导以及它们对种子萌发和休眠解除调控的研究进展. 此外, 本文也提出了本领域需要

进一步研究的科学问题, 试图为解释GA调控种子萌发与休眠的分子机理提供新的研究信息.
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植物在长期进化过程中已形成许多策略来调控种

子萌发, 以确保在自然环境条件下能够正常地生长发

育和繁衍后代. 种子萌发随着水分吸收开始(吸胀作

用), 当胚根突破覆盖组织(种皮和胚乳)时萌发完成.
种子的萌发能力是由覆盖组织的机械阻力和胚的生长

势之间的平衡所决定的. 在许多物种中, 当覆盖组织的

机械阻力或者抑制力超过胚的生长潜能时, 活性胚仍

然不能完成萌发
[1,2]. 成熟种子的种皮是一种死组织,

覆盖组织的机械阻力主要取决于活的胚乳细胞的生理

变化. 研究表明, 胚乳特性的变化也显著地影响非休眠

种子胚根的伸出. 因此, 胚乳弱化机理一直是种子萌发

研究的重要方面
[2].

珠孔端胚乳(micropylar endosperm)包围着胚根尖

端, 并对胚根的伸出产生机械阻力, 这种机械阻力由组

织中厚而硬的细胞壁产生, 在种子萌发过程中能通过

胚乳细胞的弱化而减少. 因此, 细胞壁的修饰被认为

在珠孔端胚乳的弱化中起关键作用
[1]. 事实上, 编码细

胞壁修饰蛋白, 例如木葡聚糖内转糖苷酶/水解酶(xy-
loglucan endotransglycosylase/hydrolase)和扩展蛋白

(expansion)的基因在拟南芥(Arabidopsis thaliana)[3]、
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家独行菜(Lepidium sativum)[4]和番茄(Lycopersicon es-
culentum)[5]种子萌发过程的珠孔端胚乳中表达. Stein-
brecher和Leubner-Metzger[6]提出, 由胚乳细胞分离引

起的珠孔端胚乳机械阻力的减少是胚根突破覆盖组织

(狭义萌发)的前提.
在许多物种中, 胚乳细胞的分离发生在种子完成

萌发之前, 胚乳细胞的分离被赤霉素(gibberellin, GA)
促进, 并与GA调控的细胞壁重塑酶(cell-wall remodel-
ing enzyme)的协同表达有关

[7,8]. 在GA缺陷的gib-1番
茄种子中, GA促进珠孔端胚乳中的基因表达

[9]; GA也
促进拟南芥种子珠孔端胚乳和外胚乳(peripheral endo-
sperm)中的基因表达

[10]. De Giorgi等人
[11]

提出, 多效唑

(paclobutrazol,一种GA生物合成的抑制剂)能够降低种

子中的GA水平, 完全抑制野生型拟南芥种子的种皮

破裂.
GA是一个四环二萜类的植物激素家族, 调控植物

的许多生长发育过程, 包括种子萌发、茎伸长、叶片

扩大、开花诱导、花粉成熟和种子发育
[12~15]. GA最

早在致病真菌藤仓赤霉(Gibberella fujikuroi)中被发现,
藤仓赤霉是水稻恶苗(foolish-seedling)病的病原菌, 可

引起受感染植株的过度生长
[16]. 自从GA被发现以来,

人们已经从植物、真菌和细菌中鉴定出了136种GA结
构

[17,18], 按发现顺序将其命名为GA1~GA136. 许多种类

的GA常以高浓度存在于发育的种子中, 但它们的功能

尚不明确
[17]. 植物中的大多数GA是无生物活性的, 而

是作为生物活性形式的前体, 或者是作为失去生物活

性的代谢物. 主要的生物活性GA包括GA1, GA3, GA4

和GA7
[14,19], 它们的共同特征是具有一个基本的二萜

羧酸骨架, 通常具有C3-羟基
[20]. 双子叶和单子叶植物

的GA生物合成酶突变体是GA敏感的, 表现出生长发

育缺陷, 但能够被外源GA恢复. 水稻(Oryza sativa)和
大麦(Hordeum vulgare)的GA敏感突变体表现出矮

化、不育和在种子萌发过程中不能通过α-淀粉酶的诱

导动员贮藏物的降解
[21], 在拟南芥突变体中也观察到

类似的表型
[22]. 通过遗传筛选, 研究人员已经从水稻

和拟南芥中发现了GA信号转导途径的关键组分GA不
敏感矮化1(GA INSENSITIVE DWARF1, GID1)、
DELLA(Asp-Glu-Leu-Leu-Ala)抑制因子(DELLA inhi-
bitor)、F-box蛋白SLY1(SLEEPY1)和SNE(SNEEZY).
DELLA蛋白抑制植株生长, 而GA信号转导则通过阻

断DELLA介导的生长抑制来促进生长
[12,14,21,23].

植物激素GA在拟南芥胚胎发生中起重要作

用
[24,25]. 生物活性GA在胚发育晚期大量合成, GA生物

合成或信号转导的缺陷导致异常的胚表型, 包括子叶

发育不完全和胚轴变短; 而过量的GA则引起成熟胚

显著增大 . DELLA与胚胎发生晚期的关键调控子

LEC1(LEAFY COTYLEDON1)相互作用. GA引起

DELLA降解, 解除其对LEC1转录活性的抑制, 从而促

进胚的发育
[25]. 本文主要综述了GA的生物合成与代

谢、GA的信号转导以及它们对种子萌发与休眠解除

的调控的研究进展. 此外, 本文也提出了在本领域需要

进一步研究的科学问题, 试图为解释GA调控种子萌发

与休眠的分子机理提供新的信息.

1 GA的生物合成和分解代谢

1.1 GA的生物合成

(1) GA生物合成途径. 植物中GA的生物合成通过

异戊烯二磷酸(isopentenyl diphosphate, IPP)从牻牛儿

基牻牛儿基二磷酸(geranylgeranyl diphosphate, GGDP)
开始, IPP是所有类萜化合物/类异戊二烯化合物的5-C
组成部分

[26]. 在大多数植物组织中, 基本的类异戊二

烯单位IPP由两条途径产生: 细胞质中的甲羟戊酸(me-
valonic acid)途径和质体中的甲基赤藓醇磷酸(methyl
erythritol phosphate)途径

[18]. 根据亚细胞定位和所参

与的酶, 整个GA生物合成途径可分为3个阶段. 第一

阶段由前质体(proplastid)中的可溶性酶催化, 产生内

根-贝壳杉烯(ent-kaurene). 第二阶段, 内根-贝壳杉烯

在内质网(endoplasmic reticulum)中被氧化成GA12-醛,
这是GA生物合成的共同前体可被细胞色素P450单加

氧酶(mono-oxygenase)进一步催化. 第三阶段由细胞质

中2-酮戊二酸依赖的二加氧酶(2-oxoglutarate-depen-
dent dioxygenase, 2ODD)催化(图1)[13,27,28].

GA生物合成途径中, 第一个专一的中间产物内

根-贝壳杉烯(ent-kaurene)从GGDP通过内根-柯巴基二

磷酸(ent-copalyl diphosphate, CPP)的两个环化作用步

骤生成. 内根-贝壳杉烯在C-19位置的顺序氧化, 依次

生成内根-贝壳杉烯醇(ent-kaurenol)、内根-贝壳杉烯

醛(ent-kaurenal)和内根-贝壳杉烯酸酸(ent-kaurenoic
acid), 内根-贝壳杉烯酸被进一步氧化生成内根-7α-羟
基贝壳杉烯酸(ent-7α-hydroxykaurenoic acid). C-6β位
置的最后氧化产生GA12-醛, 然后GA12-醛被转化成为
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GA12(图1).由于C-13位置上的羟基化(13羟基化), GA12

被转化成为GA53. GA12和GA53分别是非13-羟基化和

13-羟基化途径的前体, 可通过C-20位置上的氧化被分

别转化为GA9和GA20
[18]. 植物中生物活性GA形成的最

后步骤分别是GA9和GA20的3β-羟基化作用, 最终生成

GA4和GA1(图1)[13,28,29].
(2) GA生物合成基因. 拟南芥的完整基因组信息

已经鉴定和描述了与GA生物合成途径有关的大多数

基因
[29], 水稻GA 13-羟化酶的克隆也提供了一些补充

数据
[30],这样为鉴定植物中与GA生物合成有关的所有

酶的基因提供了详细的信息. 从GGDP合成具有生物

活性的GA共需要7个酶(图1), 可分为三种不同的类型:
萜烯合酶、细胞色素P450单加氧酶和2-酮戊二酸依赖

的二加氧酶. GGDP转化成为内根-贝壳杉烯的两个步

骤分别由内根-柯巴基二磷酸合酶(ent-copalyl dipho-
sphate synthase, CPS)和内根-贝壳杉烯合酶(ent-kaur-
ene synthase, KS)催化, 这两个酶在拟南芥(分别为

GA1和GA2)[31]和水稻(分别为OsCPS1和OsKS1)[20]中被

单个基因编码.
内根-贝壳杉烯转化成为GA12-醛, 并被内根-贝壳

杉烯氧化酶(ent-kaurene oxidase, KO)和内根-贝壳杉

烯酸氧化酶(ent-kaurenoic acid oxidase, KAO)催化. 研
究人员已经在拟南芥中发现和在功能上鉴定了1个KO
基因(GA3)和2个KAO基因(KAO1和KAO2), 其中ga3功
能缺失突变体表现出严重矮化

[32,33]. 在水稻中已经发

现5个类KO基因簇, 通过在酵母中异源表达, 证明其

中1个具有KO活性. 此外, OsKO2基因的突变引起严

重的GA缺陷和矮化表型, 表明其在GA合成中起重要

作用
[34]. 研究人员在玉米(Zea mays)中鉴定了2个已知

的KO基因, 并发现CYP701A26表现出KO活性的底物

复杂性
[35], 而在大麦中只鉴定出1个KAO基因; 豌豆

(Pisum sativum)拥有2个KAO基因, 一个具有通常的

KAO活性, 另一个仅在发育的种子中表达
[36].

从GA12/GA53转化成为GA4/GA1是通过两条平行

的途径完成的: 非13-羟基化和13-羟基化途径. 在水稻

中 , 1 3 -羟基化途径涉及13 -羟化酶活性 , 它由

CYP714B1和CYP714B2基因编码
[30]. 最近, He等人

[37]

发现, CYP72A9编码GA 13-氧化酶, 该酶催化13-H
GA(GA12, GA9和GA4)转化成为相应的13-OH GA
(GA53, GA20和GA1), 从而降低13-H GA的生物活性.
cyp72a9突变体表现出GA1缺乏和GA4水平增加, 而

CYP72A9过表达的植株显示出半矮化表型和GA4水平

显著降低; 以及重组的CYP72A9蛋白催化13-H GA转
化为相应的13-OH GA. GA53的连续转化由两种可溶性

的2ODD催化 , 它们分别被称为GA 20-氧化酶

(GA20ox)和GA 3-氧化酶(GA3ox)[38]. 研究人员已经在

拟南芥中发现了5个GA20ox[39]和4个GA3ox[40]基因, 然

而仅在AtGA20ox1(ga5)和AtGA3ox1(ga4)突变体中观

察到半矮化的生长表型
[41]. 此外, 在水稻中发现了4个

GA20ox和2个GA3ox基因
[42].

1.2 GA分解代谢与失活

植物对发育和环境信号的响应必须具有迅速改变

GA含量的能力. 在植物中存在几种GA失活的机制, 包

图 1 从反式牻牛儿基牻牛儿基二磷酸到生物活性末端产
物GA4和GA1的生物合成途径(根据文献[13]和[28]重画).
CPP: 内根-柯巴基二磷酸; CPS: 内根-柯巴基二磷酸合酶;
GA3ox: GA 3-氧化酶; GA13ox: GA 13-氧化酶; GA20ox:
GA 20-氧化酶; GGDP: 牻牛儿基牻牛儿基二磷酸; KAO: 内
根-贝壳杉烯酸氧化酶; KO: 内根-贝壳杉烯氧化酶; KS: 内
根-贝壳杉烯合酶
Figure 1 The biosynthetic pathway from trans-geranylgeranyl dipho-
sphate to the biologically active end-products GA4 and GA1 (redraw
according to Ref. [13] and [28]). CPP: ent-copalyl diphosphate; CPS:
ent-copalyl diphosphate synthase; GA3ox: GA 3-oxidase; GA13ox: GA
13-oxidase; GA20ox: GA 20-oxidase; GGDP: geranylgeranyl dipho-
sphate; KAO: ent-kaurenoic acid oxidase; KO: ent-kaurene oxidase;
KS: ent-kaurene synthase
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括被GA 2-氧化酶(GA2ox)失活、被甲基转移酶催化

成为GA甲基酯、被GA 16,17-氧化酶转化成为16α,17-
环氧化物以及与葡糖结合生成GA葡糖酯.

GA2ox也是一种2ODD, 根据其作用底物, GA2ox
可被分为两组, 其中一组对C19-GA起作用, 包括生物

活性化合物和它们直接的非3β-羟基化前体
[18]; 另一组

作用于C20-GA[18~19]. 人们已经在拟南芥中发现了5个
C19-GA2ox(AtGA2ox1, AtGA2ox2, AtGA2ox3, At-
GA2ox4, AtGA2ox6)和2个C20-GA2ox(AtGA2ox7, At-
GA2ox8)基因

[43]. 在水稻中发现了7个C19-GA2ox
(OsGA2ox1, OsGA2ox2, OsGA2ox3, OsGA2ox4, Os-
GA2ox7, OsGA2ox8, OsGA2ox10)和3个C20-GA2ox
(OsGA2ox5, OsGA2ox6, OsGA2ox9)基因

[44]. 在其他植

物中也发现了这些基因的同源物, 包括多花菜豆(Pha-
seolus coccineus)[45]、玉米

[46]
和松属(Pinus)[47]植物.

C20-GA2ox被认为是一个不同于C19-GA2ox的家

族
[48]. 与其他的ODD一样, 编码GA2ox的基因是GA失

活的一个主要调控位点.
生物活性GA也能被细胞色素P450单加氧酶

(CYP714D1)失活. 在水稻中, CYP714D1由长穗茎

(ELONGATED UPPERMOST INTERNODE, EUI)基因

编码, 在体外转化GA成为16α,17-环氧化物(16α,17-
epoxy GA)[49]. CYP714D1以GA12, GA9和GA4作为底

物, 但对13-羟基化GA的作用要小得多. 水稻中EUI的
过表达引起植株的极端矮化和最上端节间中GA4含量

降低, 表明环氧化作用(epoxidation)导致GA失活. 拟南

芥含有两种CYP714酶(CYP714A1和CYP714A2), 其中

CYP714A2在C-13位置羟基化内根-贝壳杉烯酸成为甜

菊醇(steviol). 两个CYP714基因的过表达导致植株矮

化, 其中CYP714A1产生最严重的矮化表型
[50]. 人们发

现, GA二氢化二醇(GA dihydrodiol)天然存在于许多植

物中, 暗示环氧化作用可能是一种普遍的GA失活机

制
[49].
拟南芥中GA甲基转移酶1(GA methyl transferase1,

GAMT1)和GAMT2是对GA专一的, 它们甲基化C19-
GA的6-羧基, 使GA丧失生物活性. 这些GAMT基因在

拟南芥中的异位过表达导致植株矮化
[51]. GAMT基因

在发育的种子中表达, 可显著地调控GA的含量, 其基

因敲除系能积累GA, 因此, 它们的生理作用可能被限

于种子发育和控制种子提前萌发
[51].

在许多物种中已经发现了酯类和醚类GA结合物,

其中葡萄糖是主要的结合物
[52]. GA结合物的可逆性证

据表明, 它们可能具有贮藏/运输作用, 这提供了一种

迅速释放生物活性GA和促进种子萌发的机制
[52]. β-葡

糖苷酶(β-glucosidase)在转基因烟草(Nicotiana taba-
cum)中的异位表达导致几种GA水平的增加, 包括GA1

和GA4
[53], 表明GA结合物可能作为一种储藏池起作

用. GA结合物也可能提供一种潜在的可逆的失活机

制, 例如2β-羟基GA通过2β-羟基与葡萄糖结合形成葡

糖基醚
[52].

1.3 GA稳态与反馈调节

植物中生物活性GA的水平还可以通过GA代谢的

反馈机制进行调节. 研究表明, 早期GA生物合成基因

CPS, KS和KO的表达不受反馈机制的影响
[54]. 在拟南

芥中 , GA处理或者引起GA信号增加的突变下调

GA3ox1, GA20ox1, GA20ox2和GA20ox3的转录水平,
而GA处理上调GA分解代谢基因GA2ox1和GA2ox2的
转录水平

[27]; 相反, GA缺陷或者降低GA信号转导的突

变导致GA3ox和GA20ox表达的上调以及GA2ox表达

的下调
[ 2 0 , 2 7 ] . 植物中GA1的生物活性约为GA4的

1/1000[30,55]. 在拟南芥中, CYP72A9主要在发育的种子

中表达, 参与种子的初生休眠, 新收获的cyp72a9突变

体种子比野生型种子萌发更快, 而经层积处理和长期

贮藏的种子其萌发率与野生型种子相同. 这些结果表

明, CYP72A9在发育的拟南芥种子生物活性GA4的稳

态中起调节作用
[37].

在水稻gid1和gid2突变体中, OsGA20ox2基因的表

达被上调并且生物活性GA1的水平明显增加
[56]. 在拟

南芥DELLA功能缺失突变体中, AtGA3ox1的表达水平

降低
[20]. OsYAB1可能是水稻DELLA蛋白下游GA稳态

的介导因子, 因为其表达依赖于DELLA蛋白. OsYAB1
的过表达导致半矮化表型和GA1水平的降低, 这可能

是由于OsGA3ox2基因下调和OsGA2ox3基因上调引起

的
[57].
GAS2(gain-of-function in ABA-modulated seed

germination 2)过表达可减小拟南芥种子萌发和早期幼

苗发育对脱落酸(abscisic acid, ABA)的敏感性, 其功能

丧失突变增加对ABA的敏感性. GAS2是一种Fe2+依赖

的2ODD超家族蛋白, 可催化GA12水合作用产生GA12

16,17-二氢-16α-醇(GA12 16,17-dihydro-16α-ol,
DHGA12). 与生物活性GA4相比, DHGA12具有非典
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型的GA结构, 但能与GA受体结合, 也能促进种子萌

发、下胚轴伸长和子叶变绿. GAS2被认为在拟南芥

种子萌发和幼苗早期发育过程中起调节激素平衡的作

用
[58].

2 GA信号转导

核心GA信号转导途径主要由GA受体GID1、
DELLA蛋白、F-box蛋白和DELLA调控的靶因子组成

(表1, 图2)[14,15,21,59]. 在GA信号转导模型中, GA与GID1
的结合促进GID1与DELLA抑制因子相互作用,从而通

过泛素-蛋白酶体途径(ubiquitin proteasome pathway)
引起DELLA的降解和GA响应(图2).

2.1 GA与GID1的结合

(1) GA受体GID1. GID1是一种哺乳动物激素敏

感的脂肪酶(hormone sensitive lipase, HSL)家族的同源

物, 在植物中其脂质结合结构域已变为GA结合结构

域
[60~63]. 通过对水稻严重矮化突变体gid1的图位克隆

(map-based cloning), 研究人员首次发现了GA受体

GID1[56]. GID1是一种可溶性GA受体, 在水稻和拟南

芥细胞中定位于细胞核和细胞质
[56,64]; 但GID1蛋白缺

乏水解酶活性, 可能是因为Val或者Ile取代了Ser-His-
Asp催化三联体(catalytic triad)中的His残基(图3)[59,60].
相反, 这个位点形成了生物活性GA包括GA1, GA3,
GA4和GA7的结合核心

[63,65]. 生物活性GA在C-4和C-10
之间含有一个γ-内酯环, 在C-6含有一个羧基且在C-3
含有一个羟基. 催化三联体的Val/Ile残基通过与生物

活性GA分子的γ-内酯环的非极性相互作用在GA结合

中起关键作用
[65,66].

水稻中GID1功能的丧失导致其不能对GA的促进

作用起反应, 包括叶片和细胞伸长、开花、育性以及

种子萌发过程中α-淀粉酶的表达. 虽然水稻中只有单

个GID1 GA受体基因, 但在拟南芥中有3个GA受体基

因GID1a, GID1b和GID1c(表1)[21,59,60,67]. 拟南芥gid1三
突变体表现出严重的GA不敏感表型, 包括完整种子不

能萌发、严重矮化和完全不育
[64,68,69]. 根据叶片伸长

过程中对GA的敏感性降低, 研究人员在大麦中鉴定了

一个GID1等位基因
[70].

在GA信号转导中, 拟南芥的3个GID1基因具有部

分重叠的作用, 单个T-DNA插入的GID1等位基因不表

现出明显的GA不敏感表型; 然而, 双突变体和三突变

体表现出不同程度的GA不敏感表型, 这表明拟南芥

GID1基因具有不同的功能专一化作用
[64,69]. gid1a

gid1c突变体比gid1a gid1b或者gid1b gid1c突变体具有

更矮的表型, 表明GID1a和GID1c在茎的伸长中起重要

图 2 依赖和不依赖蛋白降解的GA信号转导模型
[59]. A和B:

DELLA降解模型. A: GA缺乏时, DELLA蛋白是稳定的, 抑
制GA的反应; B: GID1与GA的结合促进GID1-GA-DELLA复
合物的形成, 依次促进其与SLY1/GID2 F-box蛋白结合和多
泛素化DELLA, 从而通过26S蛋白酶体靶向降解DELLA. 这
就解除了GA反应的DELLA抑制. SCFSLY1 E3泛素连接酶复
合物由Skp1同源物ASK1, Cullin, SLY1 F-box蛋白和RBX1组
成. SCF E3催化泛素(暗灰色圆圈)从E2转移到DELLA. C:
GID1盖子关闭模型: GA缺乏时, GID1的盖子被认为是打开
的, 不能与DELLA结合. 当GA被结合时, GID1的盖子关闭,
暴露出与DELLA蛋白相互作用所需的疏水残基(L, W, V, I, L
和Y). D: 非蛋白降解的DELLA下调: 在sly1突变体中, DEL-
LA不能被靶定降解 , DELLA的过量积累抑制GA反应 .
GID1-GA-DELLA复合物的形成下调一些DELLA蛋白, 部分
解除GA反应的抑制
Figure 2 Models of proteolysis-dependent and -independent GA
signaling[59]. A and B: The DELLA destruction model. A: In the
absence of GA, DELLA proteins are stable and repress GA responses;
B: the binding of GID1 to GA allows formation of the GID1-GA-
DELLA complex, which in turn allows the SLY1/GID2 F-box protein to
bind and polyubiquitinate DELLA, thereby targeting DELLA for
destruction by the 26S proteasome. This lifts the DELLA repression of
GA responses. The SCFSLY1 E3 ubiquitin ligase complex comprises the
Skp1 homologue ASK1, Cullin, SLY1 F-box protein, and RBX1. The
SCF E3 catalyzes the transfer of ubiquitin (dark grey circles) from E2 to
DELLA. C: GID1 lid closure model: Without GA, the GID1 lid is
believed to be open and unable to bind to DELLA. When GA is bound,
the GID1 lid closes, exposing the hydrophobic residues (L, W, V, I, L,
and Y) needed to interact with DELLA protein. D: Non-proteolytic
DELLA downregulation: in the sly1 mutant, DELLA cannot be targeted
for degradation, and DELLA over-accumulation represses GA
responses. Formation of the GID1-GA-DELLA complex downregulates
some DELLA, partially relieving the repression of GA responses.
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作用. gid1a gid1b gid1c三突变体比任何gid1双突变体

都表现出更矮的表型, 表明GID1b也在茎的伸长中起

作用. gid1a gid1b双突变体的角果长度和育性表现出

更明显的降低, 而gid1a gid1c双突变体的种子萌发率

表现出最显著的下降(4%萌发率)[4,68]. 拟南芥GID1蛋
白之间的序列比对显示, GID1a和GID1c之间的氨基酸

同一性为85%, 但GID1a与GID1b、GID1b与GID1c之
间的氨基酸同一性分别为66%和67%. 根据氨基酸的

同源性, 高等植物GID1同源物能够分为2种类型: GI-
D1ac类型和GID1b类型

[4,71].
(2) GA与GID1的结合. Murase等人

[63]
和Shimada

等人
[65]

已经解析了与GA3和GA4结合的水稻OsGID1
(Oryza sativa GID1)和拟南芥GID1a蛋白的晶体结构.
GID1的结构类似于HSL, 由一个C-端核心和一个被称

为盖子的N-端延伸组成(图3). C-端核心也称为α/β水解

酶折叠结构域, 由α-螺旋包装两侧的8股β-折叠围绕的

一条α/β水解酶折叠组成, 具有HSL和其他羧酸酯酶特

征的保守的HGG和GXSXG基序(图3). 在GID1核心内

的催化三联体形成一个GA结合口袋(GA-binding
pocket). 在结合口袋底部有6个水分子, 它们与GA的极

性侧面形成氢键网络. 水稻和拟南芥的GID1蛋白对

GA4具有最大的亲和力
[60,61], 但对GA1和GA3的亲和力

较低, 因为GA1和GA3含有一个13-羟基, 这个羟基插入

到结合口袋中的一个带负电荷的Asp残基(GID1a中的

Asp 243)[60,63,65]. GID1的N-端延伸由1个环和3个α-螺
旋(αa, αb和αc)组成, 它们形成一个扁平的覆盖GA和
GA结合口袋的盖子结构域. GA的疏水侧面与GID1的
盖子相互作用诱导稳定的构象变化, GA分子和盖子之

间的疏水相互作用很可能参与拉动盖子关闭. GA促进

的N-端盖子的折叠在GID1的外表面为DELLA蛋白创

建了一个结合结构域(图2C). GA和DELLA之间没有直

接的相互作用, 因此, N-端盖子作为“分子胶水(mole-

cular glue)”, 一面与GA结合核心, 另一面与DELLA蛋
白相互作用

[63].

2.2 GID1-GA-DELLA复合物的形成与DELLA
降解

(1) DELLA蛋白. 拟南芥具有5个DELLA基因, 分
别命名为GAI(GA-INSENSITIVE)、RGA(REPRES-
SOR OF GA)、RGL1(RGA-LIKE1)、RGL2和RGL3(表
1), 它们编码具有55.2%~73.9%氨基酸一致性的蛋白.
DELLA蛋白是核定位的GA信号转导的负调控因子,
由N-端DELLA调控结构域和C-端GRAS(GAI, RGA和
SCARECROW)功能结构域组成(图3)[59,72]. GRAS功能

结构域的突变导致DELLA抑制因子功能的丧失, 产生

一种高的或者纤细的植株生长表型. 这种隐性表型已

经在SLN1(SLENDER1)和SLR1(SLENDER RICE1)
GRAS结构域突变中观察到, SLN1和SLR1分别是大麦

和水稻中唯一的DELLA基因
[72]. GRAS结构域基因是

植物特有的一个大家族转录调控因子, 在苔藓、水稻

和拟南芥中是保守的
[73]. C-端GRAS结构域包含一个

核定位的序列(nuclear localisation signal, NLS), 两个

位于VHIID氨基酸基序侧翼的亮氨酸七肽重复基序

(LHR1和LHR2)以及PFYRE和SAW基序(图3)[59]. C-端
PFYRE和SAW基序与哺乳动物的STAT(signal transdu-
cers and activators of transcription)转录因子具有一些

同源性.
N-端DELLA调控结构域包含DELLA、VHYNP

(也称为TVHYNP)和多聚S/T/V基序(图3). 这些基序的

缺失导致不能对GA起反应，从而增加DELLA抑制,
引起半显性半矮化表型(semi-dominant semi-dwarf
phenotype)[72]. 最早分离的DELLA突变体gai-1是拟南

芥中的一种GA不敏感的半显性半矮秆表型, 来源于

DELLA/LExLE基序内一段17个氨基酸的缺失. 2个拟

表 1 拟南芥、水稻和大麦的GA信号转导组分
[21,59]

Table 1 GA signaling components of Arabidopsis, rice, and barley[21,59]

信号转导组分 拟南芥 水稻 大麦

GA受体 GID1a, GID1b, GID1c GID1 GSE1

DELLA蛋白 GAI, RGA, RGL1, RGL2, RGL3 SLR1 SLN1

F-box蛋白 SLY1, SNE GID2, SNE –

DELLA靶标 JAZ1, PIF3, PIF4, SCL3, ALC, PIF1/PIL5, PIL2, SPT, BZR1, SWI3C – –
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南芥DELLA基因GAI和RGA的克隆导致了小麦(Triti-
cum aestivum)和玉米中类似的GA不敏感的半显性半

矮化DELLA突变体的鉴定. 玉米和小麦半矮化DEL-
LA突变体具有较短和较粗的茎, 可通过施用化肥提高

产量且不引起植株倒伏
[59].

DELLA蛋白作为共活化因子(coactivator)或者共

抑制因子(corepressor)与转录因子结合起作用
[21]. 研究

表明, DELLA蛋白与许多转录调控因子相互作用, 包

括光敏色素相互作用因子3(PHYTOCHROME INTER-

ACTING FACTOR3, PIF3), PIF4, PIF1/PIL5(PIF3-
LIKE5), PIL2, 茉莉酸ZIM结构域1(JASMONATE ZIM
DOMAIN1, JAZ1), ALCATRAZ(ALC), SPATULA
(SPT), 芸薹素唑耐受因子1(BRASSINOZALE- RESIS-
TANT1, BZR1)以及GRAS蛋白SCARECROW-LIKE3
(SCL3)[12,74~79]. DELLA蛋白也与染色质重塑因子

SWI3C(chromatin remodelling factor SWI3C,
SWITCH3C)相互作用

[80]. JAZ1, PIF4和BZR1通过

LHR1基序与DELLA蛋白相互作用
[75,78].

图 3 GID1, DELLA和SLY1中的结构域、基序和关键氨基酸残基的图解
[59].基于拟南芥GID1a, DELLA GAI和SLY1的氨基酸

序列按比例绘制蛋白. 在图的上方, 专一的蛋白-蛋白或者蛋白-配体相互作用有关的区域用虚线表示. GID1: 图上用黑线标记
的两个主要结构域是GID1盖子和包括核心GA结合口袋的α/β水解酶折叠结构域. 关键基序和重要的氨基酸残基包括: (ⅰ) 铰
链残基(GID1a Pro 92, OsGID1 P99的橙色条); (ⅱ) 与GA结合有关的催化三联体(Ser 191, Asp 289, Val 319); (ⅲ) 与DELLA结
合有关的盖子的6个疏水残基(L, W, V, I, L和Y的棒棒糖结构); (ⅳ) SUMO相互作用基序(SIM)的结构域(WVLI); (ⅴ) 具有激素
敏感的脂肪酶特征的HGG和GXSXG基序. DELLA: 图上主要的DELLA调控结构域和GRAS功能结构域用黑线标记. 在DEL-
LA调控结构域内, DELLA,LExLE和VHYNP基序参与GID1的结合(阴影盒子), 多聚S/T/V基序含有可能与一个未确定的“其
他”GA信号转导组分结合有关的L(K/R)XI基序. GRAS功能结构域包括两个亮氨酸七肽重复(LHR1和LHR2), 一个核定位的信
号(NLS), VHIID, PFYRE, LXXLL, 类SH2和SAW基序(阴影盒子). SLY1: SLY1和GID2包括与SKP1结合的F-box结构域、与
DELLA结合有关的GGF和LSL基序以及一个可变的区域(VR1)
Figure 3 Diagrams of the domains, motifs, and key amino acid residues in GID1, DELLA, and SLY1[59]. Proteins are drawn to scale based on the
amino acid sequences of Arabidopsis GID1a, DELLA GAI, and SLY1. The regions involved in specific protein-protein or protein-ligand interactions
are indicated with dotted bars above the diagram. GID1: Two major domains marked by black bars above the diagram represent the GID1 lid and the α/
β hydrolase fold domain, including the core GA-binding pocket. Key motifs and significant amino acid residues include: (i) hinge residue (orange bar
for GID1a Pro 92, OsGID1 P99); (ii) catalytic triad (Ser 191, Asp 289, Val 319) involved in GA binding; (iii) six lid hydrophobic residues involved in
DELLA-binding (lollipops for L, W, V, I, L, and Y); (iv) SUMO-Interaction-Motif (SIM) domain (WVLI); (v) HGG and GXSXG motifs characteristic
of hormone-sensitive lipases. DELLA: The major DELLA regulatory domain and the GRAS functional domain are marked by black bars above the
diagram. Within the DELLA regulatory domain the DELLA, LExLE, and VHYNP motifs are involved in GID1 binding (shaded boxes), and the poly
S/T/V motif contains the L(K/R)XI motif likely involved in binding an undetermined “other” GA signalling component. The GRAS functional domain
contains two leucine heptad repeats (LHR1 and LHR2), nuclear localisation signal (NLS), VHIID, PFYRE, LXXLL, SH2-like, and SAW motifs
(shaded boxes). SLY1: SLY1 and GID2 contain the F-box domain that binds SKP1, GGF, and LSL motifs involved in DELLA-binding, and a variable
region (VR1)
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(2) GID1-DELLA蛋白-蛋白相互作用. 当GID1未
与GA结合时, 开放的GID1盖子的暴露表面是亲水的;
当与GA结合后经历一种构象变化, 暴露出疏水的能与

DELLA相互作用的残基(图2C)[59,63,65,66]. GID1与GA的
结合物具有一些从N-端盖子的外表面伸出的疏水氨

基酸侧链, 这为DELLA蛋白提供了结合结构域. Os-
GID1和GID1a的α-螺旋αb中的疏水残基是Leu-18,
Trp-21, Leu-或者Val-29和Ile-33; α-螺旋αc中的疏水残

基是Leu-18, Trp-21, Leu-或者Val-29, Leu-45和Tyr-
48[56,63~65]. 丙氨酸扫描表明, 在水稻GID1中的这些疏

水残基对于与DELLA SLR1的蛋白-蛋白相互作用是

必需的, 但对GA结合是非必需的
[65]. 此外, 拟南芥

GID1a-GA-DELLA复合物的晶体结构表明, 这些残基

是GID1a关闭的盖子与DELLA GAI之间相互作用的

主要位点
[63]. 疏水性是蛋白质折叠的一种主要作用力,

已知在水环境中天然的蛋白质结构通常不允许疏水侧

链的暴露. DELLA存在时GID1与GA结合的活性比

DELLA缺乏时更强
[60,61], 可能是DELLA的存在促进了

稳定的DELLA蛋白结合所需的GID1盖子疏水残基的

暴露.
与GID1-DELLA蛋白-蛋白相互作用有关的主要

DELLA蛋白基序定位于DELLA调控结构域.两个邻近

的基序DELLA和LExLE(有时统称为DELLA基序)是
DELLA与GID1蛋白相互作用所必需的

[63]. 晶体结构

表明, GID1在残基DeLLaΦLxYxV和MAxVAxxLEx-
LExΦ(其中, 大写的残基代表相互作用的直接位点, Φ
代表一个非极性残基, “x”代表任何残基)上直接与

DELLA基序结合. 突变分析表明, DELLA基序是与

GID1结合所必需的, 而LExLE基序的突变仅仅引起

GA与GID1结合的亲和力下降(图3)[59,63]. VHYNP基序

也通过残基TVhynPxxLxxWxxxM稳定GID1-DELLA
相互作用, 在GID1的结合中发挥效应

[59].
GRAS功能结构域中的一些氨基酸残基似乎也参

与了GID1的结合(图3)[59,81,82]. 水稻DELLA SLR1G576V

的半显性突变导致酵母双杂实验中与GID1的结合降

低, 表明SAW基序可能参与GID1-DELLA蛋白-蛋白相

互作用
[81]. 丙氨酸扫描也检测到, 由于VHIID基序的变

化DELLA与GID1的结合有所下降. SLR1的GRAS结构

域与GID1的结合比DELLA结构域具有更低的亲和

性
[82]. 根据突变分析, SAW基序的Gly-576在GRAS-

GID1相互作用中似乎是一个关键的残基. DELLA

SLR1的水稻同源物SLRL1(SLR1-Like1)能够像SLR1
一样起作用, 当其过度表达时抑制生长

[83].
在拟南芥中, 3个GID1受体都能与5个DELLA抑制

因子相互作用
[65,84]. 竞争性酵母三杂(competitive yeast

3-hybrid)和体外QCM(in vitro quartz crystal microba-
lance)分析表明, RGA和GAI对GID1b的结合表现出最

大的亲和力; RGL1, RGL2和RGL3对GID1a具有最大

的亲和力, 其次是对GID1b; DELLA蛋白对GID1c的亲

和性较低. 根据氨基酸的序列同源性以及对GID1的亲

和力, 拟南芥的DELLA蛋白可以分为两组: (ⅰ) RGA
组, 对GID1b具有较高的亲和性, 包括GAI和RGA; (ⅱ)
RGL组, 对GID1a具有较高的亲和性, 包括RGL1,
RGL2和RGL3.

(3) DELLA蛋白被SLY1/GID2和泛素-蛋白酶体途

径降解. GA信号转导通过泛素-蛋白酶体途径靶定/降
解DELLA, 下调GA反应的DELLA抑制因子

[68,70,85,86].
研究发现, GA生物合成突变体的恢复与DELLA蛋白

RGA的迅速消失有关, 从而提出了GA信号转导的

“DELLA降解模型(DELLA destruction model)”(图2A
和B)[21,59]. DELLA被SCF(Skp1, Cullin, F-box)E3泛素

连接酶泛素化和靶定/降解(图2B)[59,87~89]. 拟南芥SLY1
和水稻GID2(GA-INSENSITIVE DWARF2)蛋白是专

一与DELLA蛋白结合的SCF复合物的F-box亚单位, 可
导致DELLA蛋白的多泛素化(polyubiquitination). F-
box基因(拟南芥SLY1和水稻GID2)的突变阻止GA诱导

的DELLA蛋白降解, 导致GA不敏感的表型, 包括sly1
的矮化、不育和种子休眠增加

[87]. 因此, DELLA的过

度积累与GA信号转导的降低有关(图2D)[59].
蛋白泛素化(ubiquitination)通过一个多步骤的过

程发生, 随着76个氨基酸的泛素肽共价连接到靶蛋白

上这个过程结束
[90]. E1泛素激活酶(E1 ubiquitin acti-

vating enzyme)催化泛素C-端的甘氨酸和E1半胱氨酸

残基之间形成一个硫酯键. 通过转酯反应活化的泛素

被转移到泛素结合酶E2的一个半胱氨酸残基上. E2泛
素结合酶(E2 ubiquitin conjugating enzyme)将泛素转移

到靶蛋白的一个赖氨酸残基上. 在单个复合物中, E3
泛素连接酶(E3 ubiquitin ligase), 如SCFSLY1/GID2能使E2
和靶蛋白在一起, 并催化泛素转移到一个特定的靶点.
含有4个泛素组分的多泛素链的附加将靶定一种蛋白

并通过26S蛋白酶体降解.
GA信号转导的SCF E3泛素连接酶主要包括: (ⅰ)

宋松泉等: 赤霉素代谢与信号转导及其调控种子萌发与休眠的分子机制
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SLY1/GID2 F-box蛋白, 在其C-端与DELLA靶点结合

以及通过F-box基序与一个ASK(拟南芥SKP1同源物)
结合; (ⅱ) ASK蛋白, 它与CUL1(CULLIN1)结合; (ⅲ)
CUL1, 复合物的骨架, 在其N-端与ASK结合、在其C-
端与RBX1(RING BOX1蛋白)结合; (ⅳ) RBX1同源物,
它与E2泛素结合酶结合(图2B)[59,86,89]. 拟南芥SLY1和
水稻GID2分别是由151和212个氨基酸组成的小分子

蛋白, 它们具有36.8%的氨基酸一致性和56%的氨基酸

相似性
[87,91], 以及含有与DELLA蛋白相互作用必需的

一个F-box基序和一个C-端结构域(图3)[59,81]. 在酵母、

哺乳动物和植物中保守的F-box基序与SKP1同源物结

合, 促进SCF复合物的形成. 在酵母双杂分析中, SLY1
和GID2都与SKP1同源物相互作用

[87,92]. SLY1与CUL1
的免疫共沉淀(coimmunoprecipitation)依赖于存在一个

完整的F-box基序, 表明在植物中, SLY1通过F-box基
序形成一个SCF复合物

[89]. SLY1/GID2 C-端保守的

GGF和LSL氨基酸基序是与DELLA蛋白VHIID和

LHR2基序相互作用所必需的(图3)[59,81,89].
GID1-GA-DELLA复合物的形成是引起SCFSLY1/

GID2
多泛素化DELLA的信号, 从而靶定DELLA通过

26S蛋白酶体降解(图2A和B). 虽然通过酵母双杂最初

检测到SLY1和DELLA蛋白之间的一些相互作用, 但

后来的研究表明, 当DELLA处于GID1-GA-DELLA复
合物中时, SLY1/GID2对DELLA的亲和力被大大增

强
[64,81,89]. 因此, SLY1-DELLA蛋白-蛋白相互作用和

DELLA降解都被GA感受促进. 正如在体内和无细胞

提取物中所证明的那样, 在对GA的反应中GID1和
SLY1对有效的DELLA蛋白降解都是必需的

[64,86]. 26S
蛋白酶体被普遍认为负责DELLA蛋白降解, 因为GA
促进的DELLA降解被26S蛋白酶体抑制剂阻止, 从而

导致泛素化DELLA蛋白的积累
[86,88].

2.3 不依赖GA的DELLA调控和不依赖DELLA降
解的GA信号转导

(1) 不依赖GA的DELLA调控. 拟南芥GID1b和一

些GID1b类型的同源物, 如大豆(Glycine max)GID1b-2,
在某种程度上甚至在GA缺乏时具有与DELLA蛋白相

互作用的能力, 表明GID1b类型受体可能在低水平GA
的条件下作为GA信号转导的“启动泵”发挥作用

[60,71].
水稻GID1的突变分析为不依赖GA的GID1b-DELLA

蛋白-蛋白相互作用的结构基础提供了信息, 并提出了

一个解释这种相互作用的模型
[71]. 在水稻GID1 N-端

盖子结构域与链体(盖子的铰链)之间的环中, 引起

P99S氨基酸替换的错义突变能够模拟GID1b的表型,
从而通过OsGID1P99S在GA缺乏时与DELLA结合和抑

制gid1-8功能缺失突变的GA不敏感表型. 在拟南芥

GID1a Pro-92和GID1c Pro-91的环区存在相同的Pro残
基, 但在GID1b中被His-91取代. 定点突变分析表明,
OsGID1中P99I, P99V和P99A的氨基酸替代导致不依

赖GA的DELLA结合, 而在GA缺乏时拟南芥GID1b中
H91P的替代减少了与DELLA的结合. 在这个模型中,
当GA不存在时为了关闭GID1受体上的盖子, 拟南芥

GID1a Pro-92(OsGID1 Pro-99)对于阻止DELLA结合

是必需的; GID1b环/铰链区的His替代Pro引起GID1b
盖子结构域保持部分关闭, 从而通过盖子在GA缺乏时

与DELLA结合. 值得注意的是, 部分关闭的盖子不能

像完全关闭的盖子一样与DELLA结合, 因此GA结合

大大增加了GID1b类型受体对DELLA的亲和力. 此外,
芸薹属(Brassica)和大豆中的GID1b同源物也显示出不

依赖GA的DELLA结合活性
[59].

由于DELLA的SUMO(small ubiquitin-like modi-
fer)修饰, Conti等人

[93]
提出了另一种通过DELLA抑制

增加的不依赖GA的信号转导方式. SUMO是一种短

肽, 能够像泛素一样共价连接到蛋白序列上
[94]. 在GA

缺乏时, GID1a通过一个具有序列WVLI(GAI中残基

21~24)的SUMO相互作用基序(SUMO-interaction-mo-
tif, SIM)与SUMO化的DELLA RGA结合(图3). DELLA
的SUMO化导致一种不依赖GA的SUMO化DELLA与
GID1蛋白的相互作用, 这种相互作用减少了可用于

GA依赖的与非SUMO化DELLA相互作用的GID1量,
导致DELLA泛素化/降解的减少和DELLA蛋白水平的

增加. 在对胁迫激素ABA和乙烯以及对环境胁迫包括

盐、冷和淹水的反应中, 已经观察到DELLA蛋白积累

和生长抑制增加
[95,96].

(2) 没有DELLA降解的GA信号转导. GID1能够介

导GA信号转导而没有DELLA降解. GID1过表达部分

恢复sly1和gid2突变体的GA不敏感突变体表型, 而不

引起DELLA蛋白水平的下降
[85,97,98]. 因此, 在通过26S

蛋白酶体无法降解DELLA蛋白的F-box突变体中 ,
GID1和GA能够下调DELLA蛋白. 此外, 由GID1过表

达所引起的恢复被GID1-DELLA相互作用需要的
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DELLA基序的删除所阻断, 表明GID1-GA-DELLA复
合物的形成是必需的. 因此, GID1-GA-DELLA复合物

的形成降低了DELLA抑制GA反应的能力, 从而导致

GA反应增加而没有DELLA降解(图2D).

3 GA代谢和信号转导对种子萌发与休眠
的调控

在种子萌发过程中, GA具有促进种子萌发、释放

休眠和拮抗ABA的作用
[2,99~102]. GA的上述作用主要取

决于组织中生物活性GA的浓度(GA代谢)和组织对GA
的敏感性(GA信号转导)[103,104].

3.1 GA代谢与种子萌发

Sánchez-Montesino等人
[105]

提出, 种子萌发的一个

关键因素是控制胚生长的机械力和周围胚乳组织限制

的作用力的相互作用. 生物活性GA在种子萌发过程中

具有两个作用: (ⅰ) 增加胚的生长势, 促进胚根和下胚

轴细胞的生长和伸长; (ⅱ) 通过弱化包围胚根的组织

(种皮、珠孔端胚乳 )克服种子覆盖层的机械抑

制
[106~109]. 生物活性GA4在干燥和后熟种子中存在, 在

萌发后期进一步增加
[104]. 拟南芥种子萌发过程中GA

生物合成的时空表达模式显示, 生物活性GA仅在胚根

伸出前积累, 在胚内的两个不同部位合成. 在GA生物

合成早期包括由CPS(拟南芥GA1基因, At4G02780)和
KO(拟南芥GA3基因, At5G25900)催化的步骤在原维

管组织中进行; 在GA生物合成后期由GA3ox催化的生

物活性GA的形成在根的皮层和内皮层中进行
[104] .

Ogawa等人
[110]

研究表明, AtKO1和AtKAO1的转录丰度

在吸胀后8 h达到峰值, 然后下降, 而AtKAO2在萌发过

程中变化很小; AtGA20ox1和AtGA20ox3分别在种子吸

胀后32 h和24 h达到峰值, 然后下降, AtGA20ox2在萌

发过程中变化较小; AtGA3ox1和AtGA3ox2分别在吸胀

后8 h和32 h达到峰值, 然后下降.
AtCPS和AtKS的转录丰度在胚(包括胚根(radi-

cle)、下胚轴(hypocotyl)和子叶(cotyledon))比胚乳(包
括珠孔端胚乳、合点端胚乳(chalazal endosperm, CE))
和外胚乳中更高, AtKO和AtKAO的转录丰度在胚根和

下胚轴比子叶和胚乳中更高
[3,18], 表明拟南芥种子萌

发过程中胚根和下胚轴是GA12产生的主要场所. 拟南

芥5个GA20ox基因中, 3个在种子萌发过程中表达, 但

在种子中的表达部位是不同的
[106,110]. GA20ox1主要在

胚根和下胚轴中表达, 当种皮破裂时其转录丰度明显

降低; GA20ox2主要在珠孔端和合点端胚乳中表达, 在
萌发早期达到峰值; GA20ox3在珠孔端胚乳、合点端

胚乳和子叶中表达, 在整个萌发过程中都表现出最高

的水平
[104,111]. 在拟南芥4种GA3ox基因中, 2种在种子

萌发过程中表达. GA3ox1和GA3ox2转录物在萌发早期

阶段在胚根和下胚轴中迅速积累, 在萌发后期阶段在

所有种子组织中积累; 当种皮破裂时, 胚根、下胚

轴、珠孔端胚乳和合点端胚乳中GA3ox1的转录物丰

度显著增加. GA2ox基因在萌发过程中不被表达, 但在

萌发晚期GA2ox6在珠孔端和合点端胚乳中被诱导,
GA2ox2在胚根和下胚轴中被诱导

[3,110,111].
当种皮破裂时, 无活性的前体被胚(胚根、下胚轴

和子叶)和胚乳(珠孔端和合点端胚乳、外胚乳)中增加

表达的GA3ox转化成为生物活性GA, 导致珠孔端胚乳

弱化必需的GA4含量增加
[3]. GA缺陷突变体种子的萌

发依赖于吸胀过程中向培养介质添加GA[107]. 拟南芥

GA缺陷突变体ga1种子的休眠解除与萌发需要GA[112],
ga1突变体种子的萌发能力能够通过去除胚周围的种

皮和胚乳恢复, 不需要任何外源GA的作用; 此外, 当种

皮突变减少对胚根伸出的抑制时, 萌发必需的胚生长

势阈值降低
[107].

在种子萌发过程中, GA除了能促进种子萌发外,
还能拮抗ABA对种子萌发起到抑制作用. 在非休眠的

拟南芥种子萌发早期和后期, GA/ABA的比例由于

ABA的降解分别增加了约3倍和10倍[110]. 在吸胀的拟

南芥种子中, AtGA20ox, AtGA3ox和AtGA2ox基因的表

达被光照(通过光敏色素信号转导)和温度(冷层积和热

抑制)调控
[111,113~116]. GA20ox和GA3ox基因被红光和冷

层积诱导. 拟南芥种子的湿冷层积, 即吸胀种子在黑暗

和4℃中培育1~4 d, 通常被用来打破休眠和促进萌发.
冷层积与GA20ox和GA3ox转录物的积累以及生物活

性GA含量的增加有关, 冷层积时GA3ox1转录物在珠

孔端胚乳、胚根和下胚轴中大量积累
[117].

3.2 GA信号转导与种子萌发

Voegele等人
[4]
对拟南芥3个AtGID1敲除突变体的

研究发现, AtGID1b受体不能补偿gid1a gid1c双突变体

种子的萌发表型, 因此通过GID1ac类型受体的GA信
号转导是种子萌发所必需的. 相反, AtGID1a和At-
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GID1c受体是部分冗余的, 能够代替AtGID1b. 根据拟

南芥基因敲除突变体的种子萌发表型以及家独行菜珠

孔端胚乳、胚根和下胚轴中与ABA相关的LesaGI-
D1ac和LesaGID1b的转录表达模式发现, GID1c受体对

种子萌发具有重要的影响. 在干燥和吸胀种子中, At-
GID1a的转录丰度>AtGID1c>AtGID1b. 在萌发过程中,
AtGID1a和AtGID1c的时空转录表达模式是类似的, 但

AtGID1b不同, 即在萌发过程中AtGID1b的转录丰度增

加,而AtGID1a和AtGID1c的转录丰度降低
[3].在拟南芥

和家独行菜种子萌发过程中, GA触发AtGID1a和At-
GID1c的负反馈循环, 但不触发AtGID1b的负反馈循

环
[4,104].
在GA处理后5~60 min, 已鉴定的拟南芥和其他植

物的所有DELLA蛋白发生降解
[86,118,119]. 因此普遍认

为, GA通过DELLA蛋白的降解来解除其对种子萌发

的抑制. 4个DELLA基因(RGL2, RGL1, RGA和GAI)的
功能丧失能够使种子在光和GA缺乏的条件下萌发, 种
子中的GA能够引起RGA和GAI的去稳定或者失活

[104].
EXPA2(EXPANSIN 2)编码一种胚乳专一的α-扩展蛋白

(α-expansin), 它的表达增加促进细胞扩大和种子萌发.
NAC转录因子NAC25和NAC1L被鉴定为EXPA2表
达、GA介导的胚乳扩大和种子萌发的上游调控因子.
DELLA蛋白RGL2通过NAC25/NAC1L抑制EXPA2启
动子的活化

[105]. 在F-box基序中携带一个19 bp或者31
bp缺失的水稻GID2突变体导致一种GA不敏感的表型,
这种表型与矮化和种子萌发过程中不能产生GA诱导

的α-淀粉酶有关
[87].拟南芥sly1突变体表现出种子休眠

增强, 这与种子萌发中GA信号转导的作用一致
[118].

光通过光敏色素在DELLA介导的拟南芥种子萌

发反应中起作用
[120,121]. 红光活化的光敏色素(Pfr形式)

降低PIL5的活性, 从而促进种子萌发. 在黑暗中, PIL5
直接与RGA和GAI基因的启动子结合, 促进DELLA抑
制因子的表达, 以及间接地增加GA2ox基因(GA失活)
和ABA生物合成基因的表达. 此外, GA生物合成基因

GA20ox和GA3ox被PIL5下调. Penfield等人
[122]

发现, 转
录因子SPT与PIF3和PIL5一起参与介导种子萌发的光

和温度的反应; 在休眠种子中这涉及GA3ox的下调. 此
外, PIL5促进SOM(SOMNUS)的表达, SOM编码一种

CCHH类型的锌指蛋白
[123]. SOM分别通过下调GA和

促进ABA合成基因的表达抑制萌发. 在吸胀的拟南芥

种子中, ABA不敏感3(ABA-INSENSITIVE3, ABI3),

ABI5和DELLA相互作用活化SOM和其他高温诱导基

因的表达
[124]. DELLA RGL2和RGL3通过促进ABA生

物合成和ABI5活性
[125,126]

以及降低细胞壁重塑蛋白基

因的表达
[4,127,128]

来抑制拟南芥种子的萌发. Piskure-
wicz和Lopez-Molina[126]报道, RGL2在对GA和ABA水
平变化的反应中抑制种皮破裂, rgl2突变体的种皮破

裂对低水平的GA或者高水平的ABA不敏感. 远红光

通过依赖DELLA的ABA合成和转录因子ABI3的促进

作用抑制萌发
[129]. 在白光下, 由RGL2启动子驱动的

GAI和RGA的转基因表达能够替代RGL2促进ABA合
成和抑制种子萌发. 3个DELLA因子抑制种皮破裂, 而
ABI3阻止胚乳破裂

[129]. 在暗处, 胚乳的ABA通过转录

因子ABI5拮抗光敏色素(phytochrome)A的信号转导,
ABI5与bHLH转录因子PIF1一起共享几个负调控胚萌

发的靶基因. ABI5不但增强光敏色素信号转导基因

PIF1, SOM, GAI和RGA的表达, 而且增强ABA和GA代
谢基因的表达

[130].

4 结束语

GA是调控种子发育、萌发与休眠的重要激素, 显
著地影响种子萌发、幼苗建成和作物产量

[1,99,100]. 因

此, GA的代谢、生理作用和信号转导一直被广泛地研

究和应用于农业
[15,17,19,59]. 尽管近年来这些领域的研究

已取得了重要进展, 但仍有一些重要的科学问题需要

进一步研究. 例如, 在GA代谢中, 生物活性GA(GA4和

GA1)及其前体(GA12, GA9和GA20等)能够被GA2ox失
活; GA4和GA1能够被甲基转移酶催化为GA甲基酯;
GA4被GA 16,17-氧化酶转化成为16α,17-环氧化物; 以
及GA能与葡萄糖结合生成GA葡糖酯, 作为GA的储存

和运输形式, GA葡糖酯又能被β-葡糖苷酶水解成为

GA和葡萄糖
[18,131]. 那么, 这些酶及其基因如何响应生

长发育和环境变化以维持适当范围的GA浓度尚不清

楚. 此外, GA3ox和GA20ox是在细胞质和细胞核中双

重定位的
[13,28], 细胞如何调节这些酶在2个分室中的表

达, 以及它们的功能有何差异仍需进一步研究.
水稻和拟南芥的遗传和分子生物学研究已经鉴定

了GA信号转导途径的主要组分, 并阐明了其作用方

式
[15,21,59]. GA诱导的DELLA蛋白降解作为GA信号转

导的调控开关发挥作用, 然而, 在植物细胞中也存在

不依赖DELLA蛋白水解的GA信号转导
[15,21,59]. 不清楚
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的是, 在整合生理条件或者对环境信号反应时哪一条

途径优先响应, 以及这2条途径之间怎样联系. 此外,
GA受体GID1也是细胞质和细胞核双重定位的, 那么,
它们对GA的感受和随后的信号转导有何区别?

在植物中, DELLA蛋白已成为主要的转录调控因

子, 负责抑制GA依赖的生长和发育的各个方面
[132].

DELLA与PIF和BZR1相互作用, 抑制它们的DNA结合

活性. DELLA也与JAZ蛋白相互作用, 导致MYC2从
JAZ中释放. 此外, DELLA通过与DNA结合的转录因

子, 如结构域不确定蛋白(INDETERMINATE domain
protein, IDD)和B型拟南芥反应调控因子(type-B ARA-

BIDOPSIS RESPONSE REGULATOR, ARR)被招募到

启动子中, 以及作为转录共激活因子起作用
[15 ,59].

SLR1以独脚金内酯(strigolactone, STRI)依赖的方式与

STRI受体D14相互作用
[133]. DELLA除了起转录控制

作用外, 还直接参与拟南芥下胚轴微管的重新定向
[59].

但是,是否还有一些新的下游靶点被DELLA蛋白调控,
以及多个不同功能的下游DELLA靶点之间的关系如

何也不清楚. 结合DELLA功能获得与丧失的突变体,
利用相应的抑制剂实验和组学研究体系, 包括转录

组、蛋白质组、代谢组和表型组可能有助于进一步理

解DELLA蛋白的功能.
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The ability of seeds to germinate is determined by a balance between the physical restriction imposed by the embryo-surrounding
tissues, i.e., testa and endosperm, and the potential of the embryo to grow. The weakening of the micropylar endosperm cells covering
the radicle tip is promoted by phytohormone gibberellin (GA) but inhibited by abscisic acid, which is an important prerequisite for
radicle protrusion. GA is a major phytohormone regulating various key physiological processes in plants such as seed germination,
root and shoot elongation, flowering, fruiting, and seed development. The role of GA in seed germination and dormancy release is
mainly regulated by its biosynthesis and catabolism as well as signaling pathways. Herein, we mainly summarize the research
progresses of GA biosynthesis and catabolism, signaling, and their regulation on seed germination and dormancy release. In addition,
we propose some scientific issues required for further investigations in this field to provide a research clue for understanding the
molecular mechanisms of seed germination and dormancy that are regulated by GA.

dormancy, germination, gibberellin, metabolism, seed, signaling

doi: 10.1360/SSV-2019-0289

中国科学: 生命科学

17

 https://engine.scichina.com/doi/10.1360/SSV-2019-0289

https://doi.org/10.4161/psb.4.1.7331
https://doi.org/10.1104/pp.110.169706
https://doi.org/10.1186/1471-2229-12-179
https://doi.org/10.1038/emboj.2009.170
https://doi.org/10.1101/gad.194266.112
https://doi.org/10.1101/gad.194266.112
https://doi.org/10.1038/ncomms3613
https://doi.org/10.1360/SSV-2019-0289

	赤霉素代谢与信号转导及其调控种子萌发与休眠的分子机制
	1��� GA的生物合成和分解代谢
	1.1��� GA的生物合成
	1.2��� GA分解代谢与失活
	1.3��� GA稳态与反馈调节

	2��� GA信号转导
	2.1��� GA与GID1的结合
	2.2��� GID1-GA-DELLA复合物的形成与DELLA降解
	2.3��� 不依赖GA的DELLA调控和不依赖DELLA降解的GA信号转导

	3��� GA代谢和信号转导对种子萌发与休眠的调控
	3.1��� GA代谢与种子萌发
	3.2��� GA信号转导与种子萌发

	4��� 结束语


