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摘要: 种子大小是植物的一个重要品质性状, 也是影响作物产量的一个关键因素。近年来, 研究人员在种子大小调控机制

方面取得了很多重要的研究进展, 鉴定了许多调控种子大小的基因。对调控种子大小机制的研究可为作物育种提供重要

的理论依据, 也可利用调控种子大小的基因实现作物的增产。本文主要以模式植物拟南芥和水稻为例, 从泛素、转录因子

和激素等方面入手, 综述了各类因子调控种子大小的分子机理, 以期为从事相关工作的研究人员提供有益的参考。
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对人类而言, 种子是食物和工业原料的重要

来源。种子大小是作物驯化的一个主要农艺学特

征, 是影响作物产量的一个关键因素, 也是衡量植

物品质的一个重要性状。目前对种子大小形成机

制的研究是种子生物学研究的热点(Li等2015)。
对植物本身而言, 不同种间的种子大小差异很大, 
这一方面是植物进化的结果, 另一方面也影响着

幼苗的生长, 例如, 种子的大小与幼苗初期的大小

呈正相关, 原因在于大种子含有更多的营养物质, 
有利于萌发和幼苗的自养生长(Moles等2005)。

单子叶和双子叶植物的种子发育都起始于双

受精过程, 受精后的卵细胞(合子)形成胚(二倍体), 
与此同时, 受精后的中央细胞(central cell)形成胚

乳(三倍体) (Bleckmann等2014)。胚珠是在双受精

之前形成的, 胚珠的数目与种子的数目紧密相关, 
决定了作物的产量。双受精之后, 胚珠发育成种

子, 珠被发育成种皮(Li等2015)。
双子叶植物的种子发育主要包括胚乳的增殖

和胚的生长(Garcia等2003)。胚乳经过快速增殖和

扩展后形成一个大的多核细胞(多核体 ,  syncy-
tium), 使种腔的尺寸和容量都大幅度增大; 随后胚

乳细胞化(cellularization)形成许多单细胞。在拟南

芥中, 胚乳细胞化完成时, 成熟种子的大小已经基

本确定(Garcia等2003)。胚乳可能发出信号调控胚

的发育或者为胚提供一个物理空间供其生长, 但
是也限制了种子的大小(Garcia等2003)。在胚乳的

发育过程中, 胚乳为胚的发育提供营养, 同时胚也

逐渐占据了胚乳的空间(Sun等2010)。
相对于双子叶植物, 绝大多数单子叶植物[如

水稻(Oryza sativa)]的胚乳并未消失, 使得胚乳成

为成熟种子的重要组成部分(Chaudhury等2001)。
另外, 单双子叶植物的珠被均经历了细胞分化以

及色素、粘液质和淀粉粒的积累, 进而形成成熟

的种皮(Beeckman等2000), 种皮的存在限制了种子

的最终大小(Haig 2013)。种子的珠被和胚乳的生

长起始于胚之前, 而且很多种子在胚生长并未结

束时已经不再增大(Sundaresan 2005)。因此, 二倍

体的胚、三倍体的胚乳和母源的珠被三者协同生

长, 共同影响了种子的大小(Bleckmann等2014)。
本文重点总结了近年来研究人员在IKU–MINI3–
SHB1途径、泛素途径、转录因子途径、激素相关

途径等方面取得的研究进展, 综合阐述并分析了

不同途径通过影响胚、胚乳和珠被的发育进而调

控种子大小的分子机制(图1和表1)。
1  IKU–MINI3–SHB1调控机制

IKU–MINI3–SHB1途径是植物种子胚乳早期

生长阶段的一种重要调控机制, 该途径涉及HAI-
KU1 (IKU1)、HAIKU2 (IKU2)、MINISEED3 
(MINI3)和上游的调节因子SHORT HYPOCOTYL 
UNDER BIUE1 (SHB1)。

IKU1编码一个含有VQ结构域的蛋白(Wang等
2010), 而IKU2编码产生亮氨酸受体激酶(Garcia等
2003)。拟南芥iku1和iku2突变体中胚乳细胞化提

前, 因此抑制了胚细胞的增殖和珠被细胞的伸长, 
导致胚乳减小, 种子变小(Garcia等2003)。MINI3
编码WRKY10蛋白(WRKY家族的一个转录因子), 
其突变体种子的表型与iku1、iku2一致(Luo等
2005)。IKU1可以与MINI3相互作用(Wang等2010)。
在iku1-1突变体中, IKU2与MINI3的表达量降低; 在
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mini3-1突变体中, IKU2的表达量降低; 而在iku2-3
突变体中, MINI3的表达量不变(Luo等2005)。这些

数据充分表明MINI3位于IKU1和IKU2之间(图1)。
SHB1是一个转录共激活子(Kang和Ni 2006), 

在种子发育的过程中正调控细胞的大小和数目

(Zhou等2009), 该基因的功能获得型植株shb1-D的

种子增大, 该基因的功能缺失型植株shb1的种子减

小。在种子发育的早期, SHB1可能通过与其他蛋

白相互作用调控MINI3和IKU2的表达, 使种腔增

大、胚乳生长加快; 在种子发育的后期, SHB1通过

独立于IKU2的作用方式, 使胚的细胞增殖和胚的

扩展加速(Zhou等2009)。SHB1除了对胚乳具有调

控作用外, 是否能直接调控胚的发育目前还不清

楚。近期, Xiao等(2016)在油菜(Brassica napus)中
也发现了类似的IKU–MINI3–SHB1调控机制, 说
明该调控机制在十字花科中可能是保守的。

2  泛素途径相关调控机制

泛素是一类小分子多肽, 能以共价结合的方

式与蛋白质的赖氨酸相连(Verma等2004)。泛素化

是指在ATP的参与下, 蛋白质被3种酶(泛素活化酶

E1、泛素结合酶E2和泛素连接酶E3)依次催化, 形
成蛋白质与一条泛素聚合链相结合的复合结构, 
该复合体进入蛋白酶体后被降解为肽段, 这就是

生物大分子在胞质中降解的泛素–蛋白酶体途径

(Verma等2004)。研究表明, 泛素途径相关蛋白参

与调控植物种子大小(Li等2008)。

图1  植物种子发育和大小的调控网络

Fig.1  Regulatory network of seed development and size in plants
表示结构基因编码的蛋白,         表示激素, 表示miRNA,          表示转录因子,         表示信号途径,          和          都表示种子

发育的生理过程; 各个基因的全称见正文。
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DA1编码一个泛素受体蛋白, 该蛋白含有两

个泛素作用结构域(UIMs)和一个锌指结构域(LIM) 
(Li等2008; Xia等2013)。拟南芥的DA1基因是泛素

途径中调控种子大小的抑制子, 拟南芥da1-1突变

体的种子比野生型大(Li等2008)。在调控种子大

小的过程中, 另外一个泛素途径相关基因SOD7通
过限制珠被和种子发育过程中的细胞增殖来调控

种子的大小。SOD7编码的NGATHA-like protein 
(NGAL2)是一个含有B3结构域的转录抑制子, 该
基因的功能获得型植株sod7-1D是da1-1的抑制子, 
sod7-1D产生的种子比da1-1小(Zhang等2015)。过

量表达SOD7后种子大幅度减小, 而敲除SOD7及其

同源基因DEVELOPMENT-RELATED PcG TARGET 
IN THE APEX4 (DPA4/NGAL3)后种子变大。SOD7
能够直接结合KLUH (KLU)的启动子来抑制KLU的

表达。遗传分析也显示SOD7、DPA4和KLU以相

同的模式调控种子大小(Zhang等2015)。拟南芥中

存在7个DA1相关蛋白(DARs), DAR和DA1的氨基

酸序列具有很高的相似性 ,  但是只敲除DA1或
DAR1的植株并没有表现明显的种子表型, 同时敲

除DA1和DAR1之后的植株表型与da1-1相同, 子代

总是表现出母本的性状, 因此DA1和SOD7都是通

过母源调控的方式控制种子的性状的(Li等2008)。
SUPPRESSOR2 OF DA1 (SOD2)编码泛素特

异的蛋白酶UBIQUITIN-SPECIFIC PROTEASE15 
(UBP15) (Du等2014)。DA2和ENHANCER1 OF 
DA1 (EOD1)/BIG BROTHER编码泛素连接酶

(Disch等2006), 这两个基因负调控拟南芥种子和

器官的大小。SOD2/UBP15具有母源效应, 通过促

进珠被的细胞增殖发挥功能。DA1在体内和体外

都能结合UBP15, 调节UBP15的稳定性。但是

UBP15独立于DA2和EOD1发挥作用, 可能还有其

他的泛素连接酶参与UBP15的泛素化和蛋白酶体

的降解(Du等2014)。在ubp15突变体背景下突变

UBP16之后能增强ubp15突变体的表型, 说明UBP15
和UBP16之间可能存在功能冗余(Liu等2008)。DA1
与UBP16之间是否具有遗传上或分子上的联系还

不清楚。

单子叶植物中也存在与拟南芥DA2基因类似

的调控机制。水稻中的GRAIN WIDTH AND 
WEIGHT2 (GW2)是一个控制谷粒宽度和重量的基

因(Song等2007), GW2编码的蛋白也是泛素连接

酶 ,  并与拟南芥DA2具有很高的同源性(Xia等
2013)。过量表达DA2的拟南芥植株和过量表达

GW2的水稻植株都呈现出种子和器官变小的表型, 
说明二者的功能具有保守性(Xia等2013)。在小麦

(Triticum aestivum)中也发现了GW2的同源基因

TaGW2-6A、TaHap-6A-A和TaHap-6A-G, 它们都与

谷粒大小有关(Su等2011)。除此之外, 单子叶植物

水稻中的BEAK-SHAPED GRAIN 1/TRIANGULAR 
HULL 1 (BSG1)以及玉米(Zea mays)中的ZmGW2-
CHR4和ZmGW2-CHR5均具有与GW2相似的功能

(Li等2010; Yan等2013)。然而, 目前这些泛素相关

调节子的靶基因还不明确(Du等2014)。
3  转录因子调控机制

3.1  AP2类转录因子

AP2/EREBP (ethylene-responsive element 
binding protein)家族是植物十大转录因子家族之

一, 该家族中只有拟南芥的APETALA2 (AP2)蛋白

以AP2命名。AP2含有包括68个氨基酸的DNA结合

域, 即AP2结构域(Jofuku等1994)。AP2除了在拟南

芥花器官的调控过程中起重要作用外, 还调控种子

的发育(Jofuku等1994)。ap2突变体花结构异常, 使
得育性降低; 种皮表皮细胞变长, 胚细胞体积变大且

数目增多, 胚乳细胞中央液泡变大, 胚乳细胞化延

迟, 使得种子变大。无论花粉供体是什么表型, ap2
突变体的种子都比野生型大(Jofuku等2005)。ap2突
变体种子与野生型种子相比含有更多的油脂和蛋

白质, 而且ap2突变体种子中己糖和蔗糖的比例是可

变的。己糖和蔗糖的比值可以影响种子发育过程

中有丝分裂活力和细胞伸展情况, 因此AP2可能通

过调节糖代谢来调控种子的发育(Ohto等2005)。另

外, AP2受到microRNA172 (miR172)的调控, miR172
含有一段21 nt的保守序列, 这个保守序列可以与

AP2基因的下游段结合, 降解AP2基因, 进而抑制

AP2基因的表达(Chen 2004)。
另外一类AP2类转录因子是AINTEGUMENTA 

(ANT)基因 ,  拟南芥中该基因编码一个APETA-
LA2-like转录因子(Elliott等1996)。ANT通过调节

茎的发育影响植物器官的大小。在ANT过量表达

的拟南芥和烟草(Nicotiana tabacum)中, 细胞数目

的增多引起胚和茎生器官增大; 在ant突变体中, 细
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胞数目的减少引起侧向茎生器官减小(Mizukami和
Fischer 2000)。此外, ANT在胚珠发育过程中也可

以调节珠被的细胞分裂, ant突变体在胚珠发育和

珠被起始发育阶段发育不良(Mizukami和Fischer 
2000)。因此, ANT很有可能是通过母源调节珠被

发育来调节种子大小的。综合而言, AP2类转录因

子可能以各种模式调控种子的大小, 拟南芥中可

能还存在其他调控种子大小的AP2蛋白。

3.2  MADS-box类转录因子

MADS-box是一大类转录因子家族, 研究表明

MADS-box蛋白参与拟南芥花和果实发育相关基

因的调控(Erdmann等2010), 在植物中该家族分为I
型和II型MADS-box基因, 部分I型MADS-box基因

通过DNA甲基化修饰和组蛋白修饰等表观遗传机

制影响配子和种子的发育; II型MADS-box基因则

主要参与花的发育(Kapazoglou等2012)。
在拟南芥中, FEM111/AGAMOUS-LIKE80 

(AGL80)调控中心细胞的发育和胚乳细胞化。在

fem111突变体中, 中心细胞具有小核和小液泡, 不
能产生胚乳(Portereiko等2006)。AGL61也在中央

细胞和胚乳细胞中表达。在agl61突变体中, 中央

细胞也出现小核和小液泡, 甚至中央细胞在授精

之前就开始退化(Steffen等2008)。MADS-box蛋白

优先形成特异的异源二聚体或同源二聚体, 例如, 
AGL61/80异源二聚体可能调控中心细胞发育的相

关基因(de Folter等2005)。在agl62突变体中, 胚乳

细胞核减少, 胚乳细胞化提前, 种子结构被破坏。

除此之外, AGL80还能和AGL62相互作用(Kang等
2008)。此外, 拟南芥的I型MADS-box基因PHERES1 
(PHE1)受到多梳蛋白在表观上的调控, 从而调控

种子的发育(Köhler等2003)。水稻中的OsMADS87
也受基因组印记的调控, 该基因通过对胚乳细胞

化时期的调节而影响种子的大小(Chen等2016)。
以上这些结果表明I型MADS-box印记基因对胚乳

和种子的发育具有调控作用, 它们能够通过促进

胚乳细胞增殖而抑制细胞化的发生(Lafon-Placette
和Köhler 2014)。

TRANSPARENT TESTA16/Arabidopsis Bsister 
(TT16/ABS)属于ABC花发育模型的B型MADS-box
基因。拟南芥中, TT16/ABS主要是在雌性生殖器

官中表达(Nesi等2002)。拟南芥tt16/abs突变体起

初是由于种皮中缺乏缩合单宁而被鉴定, 该突变

体的种子变大(Nesi等2002)。Gordita/AGL63是拟

南芥中的另外一个B型MADS-box蛋白, Gordita/
AGL63在胚珠和发育中的种子珠被中表达, 该基因

突变后, 拟南芥的果实变大(Erdmann等2010)。在

水稻中, B型MADS-box基因OsMADS29通过调控

母源组织的细胞降解调节种子发育(Yang等2012; 
Nayar等2013; Yin和Xue 2012), 这些研究表明B类
MADS-box转录因子可能是通过调节珠被或种皮

的发育来调节种子大小的(Prasad等2010)。
3.3  WRKY类转录因子

WRKY家族是植物特有的转录因子, WRKY
家族蛋白因其N端的60个氨基酸组成高度保守的

WRKY结构域而得名。该家族中的TRANSPAR-
ENT TESTA GLABRA2 (TTG2)可以调控种子的大

小, 并主要在胚乳和珠被中表达(Johnson等2002)。
TTG2对种子大小的控制严格遵守孢子体母本效

应。在ttg2突变体中, 由于胚乳细胞化提前, 种子

的胚乳体积减小 ,  导致种子小且圆(Johnson等
2002); ttg2突变体的珠被细胞长度减小, 珠被或者

种皮可能是从空间上直接限制胚乳的生长发育

(Garcia等2005)。此外, 拟南芥ttg2突变体种皮中缩

合单宁的合成和粘液质的积累受阻, 使得其种皮

呈浅黄色; ttg2突变体的种子中积累了很多缩合单

宁合成途径的中间产物, 使得其细胞伸长的反应

能力改变(Johnson等2002)。TTG2对缩合单宁合成

途径的调控可能也是其影响种子大小的原因之一, 
但TTG2也可能通过直接调控珠被的细胞伸长影响

种子的大小(Johnson等2002)。然而, 该家族中的

MINI3却是通过IKU–MINI3–SHB1调控机制来调

节种子的大小(Luo等2005), 与TTG2的作用机制完

全不同。

3.4  bHLH类转录因子

bHLH家族是植物最大的转录因子家族之一, 
在植物的生长发育调控中具有重要作用。其中, 
RETARDED GROWTH OF EMBRYO1 (RGE1)调
控种子的大小和发育。拟南芥的RGE1功能缺失突

变体中, 心形胚期之后胚生长迟缓但形态正常, 胚
乳正常发育, 最终产生小而皱的种子(Kondou等
2008)。另一项研究表明, AtZOU在胚和胚乳间的

特殊边界表达, 且AtZOU需要与另一个bHLH型转
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录因子INDUCER OF CBP EXPRESSION 1 (AtICE1)
形成异源二聚体才能发挥转录激活作用(Denay等
2014)。玉米的ZmZOU是胚乳特异的bHLH型转

录因子 ,  与AtZOU具有相似的功能和作用机制

(Grimault等2015)。以上这些研究表明, bHLH型转

录因子参与胚和胚乳之间的信号传递。

4  激素相关调控机制

4.1  油菜素内酯

油菜素内酯(brassinosteroids, BRs)是一种类固

醇激素, BRs被富含亮氨酸的受体激酶BRASSINO-
STEROID INSENSITIVE1 (BRI1)识别后把信号转

导给转录因子BRASSINAZOLE-RESISTANT 1 
(BZR1)和BZR2, 进而调控下游的BR响应基因(Zhu
等2013a)。在拟南芥中, BR缺失的突变体de-etio-
lated2 (det2)和BR不敏感的突变体bri1-5的种子与

野生型的种子相比都小且短。det2突变体种子胚

胎变小和珠被细胞变短; 给det2施加外源的BR只

能恢复种子表型的一部分, 而给野生型施加外源

的BR后可以使种子增重, 这些结果表明BR正调控

种子的大小(Jiang等2013)。以野生型为父本, 突变

体det2、dwarf4 (dwf4)或者bri1-116为母本产生的

杂合体种子大小均与父本种子大小一致, 而种子

形状则与母本种子形状一致, 表明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

子形状。BR可以通过调控其他种子大小相关基因

的表达发挥功能。而BZR1可以直接结合SHB1、
IKU1和IKU2的启动子, 也可以直接结合AP2、
ARF2和KLU的启动子(Jiang等2013; Zhu等2013a), 
表明BR可能通过不同的遗传途径协调胚、胚乳和

珠被的生长。

近来在水稻中也发现了BR相关的调控机

制。在水稻中, 一些BR合成或信号途径基因(如
DWAF2、DWAF11和BRI1)的缺失降低了种子的大

小和产量。Carbon Starved Anther (CSA)编码含

MYB结构域的蛋白, 水稻中的BRs通过直接启动

CSA的表达促进花粉和种子的发育(Zhu等2015)。
此外, miR397通过靶向参与BR信号转导的漆酶基

因调控水稻种子的大小和产量, 过量表达miR397
使种子增大, 促进圆锥花序分支和增加主穗粒数

(Zhang等2013)。这一研究揭示了BRs在调控水稻

谷粒大小的机制中起重要作用(Morinaka等2006)。

但是目前水稻中这些基因是以母源还是以合子模

式调控种子发育的机制还是未知的。

4.2  生长素

生长素能够调控植物生长和发育的多个方面, 
其中也包括种子的大小。生长素参与种子大小的

调控主要是通过auxin response factors (ARFs)调控

生长素介导的基因表达来实现的(Guilfoyle和Hagen 
2007)。ARFs通过结合靶基因启动子区域的生长

素反应元件(auxin-responsive elements, AuxREs)来
调节其转录(Abel和Theologis 1996)。拟南芥含有

23个ARFs基因, 其中ARF2被发现可以调节种子的

大小(Okushima等2005), ARF2通过限制胚珠发育

过程中珠被内的细胞增殖来调控种子的大小, 同
时ARF2调控种子大小具有母源效应(Schruff等
2006)。

此外, 在其他植物中也存在类似ARF2的调控

机制。例如, 在烟草中, ARFs基因的表达与TTG2
调控的发育相关(Zhu等2013b)。在水稻中, 激活

Big Grain1 (BG1)基因的表达, 调节生长素的运输, 
导致种子大幅度增大(Liu等2015)。水稻和小麦中

的miR164 (Han等2014; Yi等2013; Peng等2014), 玉
米、拟南芥和水稻中的miR167 (Kang等2012; Yang
等2006; Jones-Rhoades和Bartel 2004)以及油菜中

的miR390 (Zhao等2012)都通过小RNA干扰作用影

响生长素信号途径, 进而影响种子的发育。虽然

对生长素的研究已经进行了几十年, 但是植物(特
别是水稻)中生长素的信号途径及其运输还缺乏深

入的研究(Liu等2015)。因此, 在水稻中, 鉴定新的

生长素合成或转运相关基因, 将有助于研究生长

素调控种子发育的分子机制, 并为提高水稻种子

产量提供有益的参考。

4.3  细胞分裂素

细胞分裂素是腺嘌呤的衍生物, 它在根尖、

茎端、萌发中的种子以及发育中的果实和种子中

合成。拟南芥组氨酸激酶(Arabidopsis histidine 
kinases, AHKs)是细胞分裂素的受体, 拟南芥组氨

酸磷酸转移蛋白(Arabidopsis histidine phospho-
transfer proteins, AHPs)将磷酸基团带入核内后, 激
活拟南芥响应基因(Arabidopsis response regulators, 
ARRs), 进而调控下游基因的表达(Kakimoto 2003)。
虽然细胞分裂素受体AHK2、AHK3和CRE1/AHK4
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单个基因的突变并不影响种子的大小, 但是三突

变体ahk2,3,4与野生型相比种子明显增大且数目减

少(Riefler等2006)。CYTOKININ INDEPENDENT 1 
(CKI1)编码组氨酸激酶, 缺乏AHK2、AHK3和
AHK4中的感知细胞分裂素的结构域(Kakimoto 
2003)。突变体cki1具有大而少的种子; 过量表达

CKI1的植株, 在组织培养过程中, 无细胞分裂素处

理时也可以发生细胞分裂素的响应(Kakimoto 
2003)。细胞分裂素缺失突变体和不敏感突变体

中, 细胞数目增多和胚胎细胞增大使得种子增大, 
表明细胞分裂素通过调节种子发育过程中胚胎细

胞的生长以调控种子大小(Werner等2003; Riefler等
2006), 但三突变体ahk2 ahk3 cre1通过影响珠被的

发育导致胚细胞增大, 因此细胞分裂素可能是通

过合子调控和(或)母源调控的方式来调控种子的

大小(Riefler等2006)。
此外, 其他植物中也存在细胞分裂素相关的

调控种子大小的基因。Ashikari等(2005)发现在水

稻中Gn1a是一个调控谷粒数量的主效数量性状基

因(quantitative trait locus, QTL), 它编码的细胞分裂

素氧化酶/脱氢酶(cytokinin oxidase/dehydrogensase, 
OsCKX2)可以催化细胞分裂素的降解。OsCKX2
突变之后, 水稻谷粒增多。Zhao等(2015)发现在草

棉(Gossypium herbaceum)中通过下调GhCKX基因

的表达, 可以在适度提高细胞分裂素水平的同时, 
增加纤维和种子的产量。这些研究均表明适度地

提高内源细胞分裂素水平是提高作物产量的一个

可行且有效的策略。

4.4  赤霉素

受赤霉素调控的一些基因家族参与植物的开

花、种子的发育和种子的萌发。其中, 拟南芥的

gibberellic acid–stimulated Arabidopsis (GASA)家族

受赤霉素的调控(Herzog等1995), GASAs编码富含

半胱氨酸结构域的分泌型多肽(Roxrud等2007), 该
家族含14个成员。其中, GASA4基因突变体的种子

比野生型小, 但是由于突变体分枝更多, 种子的总

重量依然比野生型多; GASA4基因过量表达后, 种
子的大小和总重量大大提高(Roxrud等2007)。因

此, GASA4可以调控种子的大小和总产量。GASA4
的功能说明GASA蛋白可能在信号传导途径中起作

用, 其他GASA基因也可能参与种子的发育过程。

5  其他因子

5.1  细胞色素(cytochrome) P450 (CYP450)
CYP450是一类亚铁血红素–硫醇盐蛋白的超

家族 ,  是高等植物中最大的酶蛋白家族。其中, 
KLU编码细胞色素P450 CYP78A5 (Anastasiou等
2007), 正调控种子的大小, 胚和胚乳中KLU的基因

型与种子大小无关, 母源组织来源的KLU才能促进

种子生长(Adamski等2009)。在胚珠发育过程中, 
KLU在内珠被中表达, 促进珠被的细胞增殖(Anas-
tasiou等2007)。另外, dominant enhancer of da1-1 
(eod3-1D)编码P450单加氧酶CYP78A6, EOD3/CY-
P78A6正调控种子的大小。拟南芥的EOD3/CY-
P78A6与CYP78A9具有很高的相似性, 遗传分析显

示cyp78a9-ko能够增强eod3-ko的表型, 说明二者之

间存在功能冗余。eod3-ko cyp78a9-ko双突变体产

生正常胚珠, 发育着的种子中珠被细胞伸展受限; 
klu突变体产生小胚珠, 发育着的种子中珠被中的

细胞增殖受限(Fang等2012), 说明在珠被生长过程

中, KLU/CYP78A5可能调节早期的细胞增殖, 而
EOD3/CYP78A6与CYP78A9可能调节后期的细胞

增殖。

近来在单子叶植物中也发现了一些参与调控

种子大小的CYP450。例如, 水稻中的GIANT EM-
BRYO (GE)基因编码OsCYP78A13, 它在调控胚和

胚乳之间大小平衡的过程中起关键作用(Nagasawa
等2013)。最近的研究还表明, 水稻中显性突变体

big grain2 (bg2-D)的颖壳细胞数目增多和细胞体

积增大引起谷粒增大 (Xu等2015)。玉米中的

ZmGE2可以调控胚和胚乳的相对体积比(Zhang等
2012)。小麦中的TaCYP78A3编码细胞色素P450 
CYP78A3蛋白, TaCYP78A3的活性与种子的大小

和数目呈正相关(Ma等2015)。这些研究表明, CY-
P78A家族蛋白在调控种子大小和器官大小方面起

重要作用。然而, 这些基因产物的生化功能还需

要进一步的研究。

5.2  ESF1家族

植物含有很多富含半胱氨酸的短肽, 它们可

能作为早期胚胎发生的信号直接或间接地调控种

子的发育(Costa等2014)。Costa等(2014)通过鉴定

拟南芥种子中富含半胱氨酸的短肽, 发现了EM-
BRYO SURROUNDING FACTOR 1 (ESF1)家族以
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一种非细胞自主的方式促进胚柄的伸长。受精前, 
ESF1短肽在配子的中心细胞中积累, 之后在胚周

围的胚乳细胞中积累。ESF1短肽和receptor-like 
kinase SHORT SUSPENSOR协同通过YODA mito-
gen-activated protein kinase (MAPK)途径促进胚柄

的伸长。在种子发育早期, ESF1是不可缺少的, 而
且ESF1通过母源的方式调控种子发育。ESF1的功

能研究为系统探索富含半胱氨酸的多肽家族的功

能奠定了基础。

5.3  ABC1激酶

ABC1是最近在植物中发现的一类不规则的

激酶(Li等2015)。在水稻中过量表达ABC1-like 
kinase related to grain size and weight (OsAGSW1)
基因, 大幅度提高了谷粒的大小、重量和籽粒灌

浆速率(Li等2015)。OsAGSW1基因的发现为探索

ABC1家族在调控种子大小过程中的功能提供了

新的线索。

5.4  G蛋白信号途径

异源三聚体的G蛋白能和membrane-bound 
G-protein-coupled receptors (GPCRs)相互作用, 把
信号传导给细胞下游的物质, 进而调控植物的生

长发育。异源三聚体的G蛋白复合体由3个单元

(Gα、Gβ和Gγ)组成(Hamm 1998)。在拟南芥基因

组中, 被广泛接受的只有1个Gα (GPA1)、1个Gβ 
(AGB1)和3个Gγ (AGG1、AGG2和AGG3) (Li等
2012)。拟南芥中G-protein γ subunit 3 (AGG3)影响

种子和器官的形状及大小, 而且AGG3以母源调控

方式调控种子的大小。遗传分析显示AGG3依赖

于GPA1和AGB1发挥功能, 说明三者可能是以相

同的遗传方式调控种子和器官的生长(Chakravorty
等2011)。

水稻中也存在参与调控种子大小的G蛋白。

其中, GRAIN SIZE 3 (GS3)是谷粒长度和重量的一

个主效QTL (Mao等2010), 而DENSE AND ERECT 
PANICLE 1 (DEP1)影响圆锥花序的密度、圆锥花

序的直立以及花序上谷粒的数目和长度(Huang等
2009) 。虽然拟南芥AGG3与水稻的GS3和DEP1具
有很高的相似度, 拟南芥的AGG3正调控种子和器

官的生长, 但水稻的GS3和DEP1负调控种子的大

小(Chakravorty等2011), 一种解释是水稻中可能存

在一些未知因子通过GS3和DEP1抑制谷粒的生长, 

而拟南芥中则没有同源的因子。水稻的GS3和
DEP1与拟南芥的AGG3为什么具有相反的功能, 
其作用机制还需要进一步的研究。

5.5  多梳家族蛋白(Polycomb group, PcG)类转录

因子

PcG通过转录抑制调控种子发育和细胞增

殖。其中的一些PcG蛋白参与调控胚乳的发育, 例
如FERTILIZATION-INDEPENDENT SEED 2 
(FIS2)、FERTILIZATION INDEPENDENT ENDO-
SPERM (FIE/FIS3)、MEDEA (MEA/FIS1)、MUL-
TICOPY SUPPRESSOR OF IRA1 (MSI1)四种蛋白

能够形成一个多梳抑制复合体(Pien和Grossniklaus 
2007), 进而通过甲基化组蛋白H3上第27位赖氨酸

(H3K27me3)抑制下游靶基因的表达(Wang等
2006)。在雌配子体中, 正常的FIS复合体在受精之

前就开始调节配子体的发育; 在相应的突变体中, 
受精前雌配子体中胚乳过度增殖, 受精后胚的生

长受到阻碍, 细胞增殖和细胞形态出现不同的缺

陷, 胚乳细胞化缺乏(Leroy等2007)。PHE1是FIS复
合体的一个靶基因 ,  其受到基因组印记的调控

(Köhler等2003, 2005)。此外, 在野生型拟南芥中, 
胚乳细胞化开始时, AGL62表达水平下降; 而在fis
突变体中, 种子破裂之前, AGL62表达水平一直不

变。AGL62抑制胚乳细胞化, 而fis突变体的表型可

能与AGL62的表达错误有关, 所以, AGL62可能是

FIS复合体的另外一个候选靶基因(Kang等2008)。
5.6  miRNAs

miRNA是一类22 nt左右的非编码RNA (Rein-
hart等2002)。在植物体内, miRNAs能够与目标基

因的互补序列结合, 降解目标基因, 进而调控细胞

代谢。miRNA参与种子发育的主要途径包括: 脱
落酸信号途径、生长素信号途径、BR信号途径、

淀粉合成、细胞生长、胚胎发育等。由于Gong等
(2015)已经详细综述了miRNA在植物种子发育过

程中的作用, 本文将不再做重复介绍。

6  研究展望

植物对种子大小的调控是多方面的, 胚、胚

乳和珠被三者的协同生长决定了种子的大小, 三
者是如何有序生长而又相互制约的分子机制还有

待进一步研究。植物对种子大小的调控是多因子

的, 泛素受体蛋白、G蛋白、激素受体等多种蛋白
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都参与其中, 这些蛋白之间有些可以相互作用, 有
些相互独立, 目前还没有明确的结果证明这些蛋

白之间是否具有有效的分工机制。植物对种子大

小的调控网络是复杂的 ,  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, 这些分子机制之间是如何有机协调起

来的, 它们之间是否具有信号的交流, 还有待进一

步探索。

目前, 鉴定种子大小调节因子的手段主要包

括诱变筛选、QTL定位、全基因组研究等。现代

生物技术和系统生物学方法(如转录组、蛋白质组

和代谢组的数据分析)也将促进科研人员更快地解

析调控种子大小的分子机制。在农业生产中, 实现

种子增大是提高单粒种子重量和作物产量的一种

有效且风险低的手段, 然而, 种子的大小往往与种子

数目的变化呈反比(Jakobsson和Eriksson 2000)。所

以, 阐明种子大小和种子数目之间的制约关系也

将有利于育种学家利用调控种子大小的机制实现

作物增产(Harper等1970; Jakobsson和Eriksson 
2000)。
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Advances in the regulation mechanism of plant seed size
ZHANG Xue-Jing1,2, JIANG Wen-Bo1, PANG Yong-Zhen1,*
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Abstract: Seed size is one of the major traits in plants, which also plays a key role in crop yield. In recent 
years, many advances have been made in the understanding of the molecular mechanisms underlying seed size 
regulation, and many different genes have been identified to be involved in the regulation of seed size. These 
advances on the regulation of seed size provide valuable theoretical references in crop breeding, which could 
also be applied in the enhancement of crop yield. By taking model plants Arabidopsis and rice as examples, we 
summarized the molecular mechanisms of ubiquitins, transcription factors and hormones on the regulation of 
seed size. We expect to provide valuable reference to researcher in the related field.
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