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摘要: 种子活力在发育中逐渐形成, 成熟期随着水分的减少, 种子获得最大活力。期间发生了许多重要的生理

生化反应, 如营养物质大量积累、酶和mRNA的钝化等, 为种子活力的保持和萌发做好准备。植物中有

20%~30%的核基因组DNA胞嘧啶处于甲基化状态, DNA甲基化可以调节基因的表达, 维持植物基因组稳定。

而植物的DNA甲基化状态在不同器官、不同组织、甚至发育的不同阶段都是不同的, 这与遗传和外界环境的

刺激相关。在种子的活力形成和萌发过程中, DNA甲基化状态也发生了复杂的变化, 这种变化具有种属特异

性。种子活力的遗传基础复杂, 且受到环境因素的影响。种子经历逆境胁迫时, DNA甲基化状态会发生改变, 
种子活力水平也会下降, 这可能是由于逆境胁迫相关基因的DNA甲基化状态发生变化引起的。
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种子活力是最重要的衡量种子质量的指标, 
它决定了种子发芽和幼苗生长的速率和整齐度, 
以及在不良条件下和贮藏后的种子发芽能力(方玉

梅和宋明2006)。资料显示, 高活力种子可以提高

生物产量的10% (刘志刚等2008)。种子活力(seed 
vigor)在种子脱水成熟期达到高峰, 然后便经历不

可逆的老化劣变进程(刘军等2001), 与种子的发

育、成熟、萌发、贮藏和劣变等生理生化过程有

着密切的联系, 所以研究种子活力, 了解其内在的

遗传和分子调控机理, 对于培育高活力种子, 保障

农业生产安全有着重要意义。

种子活力表现在发芽率、成苗率、畸形苗

率、鲜物质量、干物质量、抗逆能力等方面, 多
是数量基因控制的性状。数量基因的表达往往受

环境条件的影响(李春雷等2012)。研究表明, 当植

物处在环境压力下时, 会发生复杂的表观遗传(epi-
demic)变化(王迪等2008)。目前表观遗传学的研究

主要包括DNA甲基化、组蛋白修饰和miRNA三个

方面。DNA甲基化是活体细胞中最常见的一种

DNA共价修饰形式, 也是表观遗传学研究较为深

入的一个方面, 植物可以通过DNA甲基化修饰水

平的变化来调控基因的表达(史玉杰等2013)。研

究已经证实DNA甲基化修饰和染色体重塑与种子

的萌发有关(李振华和王建华2015)。本文在前人

研究的基础上, 着重讨论种子活力与DNA甲基化

的关系研究进展。

1  种子的活力和老化劣变

1.1  种子的活力

种子活力在种子发育过程中形成, 在脱水期

达到高峰。被子植物的种子发育一般包括组织分

化、成熟和脱水三个阶段。在组织分化过程中, 
合子细胞经过细胞分裂和分化形成幼胚和胚乳, 
成熟期种子的特征是细胞的扩大和营养物质的大

量积累, 并伴随着种子的脱水过程, 随着种子的脱

水, 种子的代谢不断降低, 种胚进入了静止状态(邢
妍妍2007)。种子在脱水期发生了许多重要的生理

生化反应, 主要包括以下几个反应: (1)酶类的钝

化。由于种子干燥, 其体内的离子浓度和酸度的增

加使得酶钝化。(2) mRNA失去活性。(3)蛋白复合

体的形成。由于种子含水量的降低, 蛋白质和核酸

紧密结合在一起形成复合体, 提供种子发芽时必须

的养分(黄雪梅等2000)。(4)通过转录组学的研究, 
发现在种子脱水期大量的基因差异化表达, 而且脱

水期的基因表达增加(Angelovici等2010)。这些研

究说明, 种子的脱水涉及到复杂的生理生化反应。

在种子的形成过程中, 植物激素起着重要的

调控作用。细胞分裂素(CTK)控制着胚乳细胞的
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分裂和分化, 对种子的正常发育和最终籽粒的大小

有着重要的作用; 生长素(IAA)和赤霉素(GA)对籽

粒的伸长和重量可能有促进作用(朱世杨等2010); 
脱落酸(ABA)与种子的成熟和脱水有着密切的关

系, 在种子的成熟期和脱水期ABA含量较高, 可以

促进种子的成熟, 加快种子脱水进程, 促进种子的

休眠, 抑制种子的穗发芽, 还可以诱导蛋白质的合

成, 促进贮藏物质的积累(刘仲齐1991)。植物激素

对种子活力的影响很复杂, 种子的活力受到各种植

物激素的调节, 且在种子发育的不同阶段发挥不同

作用, 需要我们进一步的了解。

种子活力是基因型决定的, 由于种子大小、

结构和发芽等遗传特性不同, 不同作物和品种有

较大的差异。种子活力由数量基因控制, 表现在

发芽率、苗长、根长、α-淀粉酶含量、可溶性糖

含量等诸多方面, 近年来由于DNA分子标记和作

图技术的发展, 种子活力的QTL定位也取得了很大

的研究进展。Clerkx等(2004)人利用拟南芥的重组

近交系测定发芽速度、ABA含量、老化后发芽速

度等种子活力指标, 检测到多个控制种子活力的

QTLs, 发现它们都来自一个或多个共同的QTLs位
点。Miura等(2002)人利用籼稻\粳稻回交后代的98
个家系的耐藏性指标进行全基因组的关联分析发

现了3个与水稻活力相关的QTL位点且位于不同的

染色体上, qLG-9对表型的贡献率最高, 达59.5%。

也有一些研究认为种子活力是多个微效基因共同

作用的结果 ,  可能不存在主效基因 ,  如姜旋等

(2005)人通过对水稻苗期耐冷性的QTL分析, 定位

了7个控制水稻种子活力的QTL, 分布在4条染色体

上, 每个QTL对性状的贡献率在5%~16%之间。徐

吉臣和Redona分别各自定位到两个控制根长的

QTL且这两个QTLs具有加性效应(徐吉臣等2001)。
曹立勇等(2002)则认为水稻种子活力同时有加性

效应和上位性效应, 采用籼粳杂交的DH系进行

QTL分析, 共发现了24个加性QTLs和17个上位性

QTLs, 研究还发现其中部分加性QTLs和上位性

QTL与环境之间存在明显的互作。

1.2  种子的老化和劣变

当种子生理成熟时, 种子活力达到最高峰, 然
后老化劣变, 种子活力不断下降。种子的老化是

循序渐进的, 通常是先产生生化变化, 后产生生理

变化。目前认为自由基的积累和膜系统的损伤是

导致种子劣变的主要原因, 当种子遭遇不利外界

环境的刺激或经历自然的老化进程时, 种子膜的

完整性被破坏, DNA降解, RNA和蛋白质的合成受

损, 有害物质不断积累, 种子活力下降(李青丰等

1996)。
影响种子劣变的因素有很多, 主要分为三大

类。一是内部因素: (1)种子的生理状态。处于休

眠状态的种子劣变速度最慢。未完全成熟或处于

活跃状态的种子劣变速度较快。(2)种子本身的性

状。种皮较厚、完整且不易吸潮, 胚占比较低的

种子劣变速度较慢。(3)种子的组成成分。如果种

子的油脂含量较高, 特别是不饱和脂肪酸的含量

高会加剧种子的劣变, 这是因为脂肪会更容易发

生化学反应, 影响种子的活力(沈玉忠2011)。二是

外部因素: (1)温度。研究发现在0~55°C时, 种子的

呼吸强度随温度的上升而增加, 加速种子膜的氧

化变质。当温度大于55°C, 种子体内的蛋白质变

性失活, 种子死亡(黄情等2013)。(2)氧气。氧气浓

度过高促进种子体内代谢作用的增加, 种子加速劣

变。(3)湿度。随着湿度的增加, 种子从外界吸收

水分, 种子体内的酶活性增加, 种子代谢加强, 导致

种子劣变。(4)微生物。微生物分泌的毒素会毒害

种子的健康, 种子呼吸作用会加强, 种子劣变加

速。三是遗传因素。研究表明, 染色体畸变和基因

突变可能是种子劣变的实质, 在农业生产中正是由

于突变的不断传递和积累, 引起了品种的退化, 产
量的下降。种子的劣变涉及到一系列复杂的生理

生化反应, 不能简单的归结为某一种机制。

2  DNA甲基化的生物学功能

2.1  DNA甲基化的产生和维持

DNA甲基化是细胞基因组中最常见的一种共

价修饰形式, 是指由DNA甲基转移酶(DNA cytosine 
methyl transferase)介导, 以S-腺苷甲硫氨酸为甲基

供体, 将甲基转移到DNA胞嘧啶(C)第5位碳原子

上的过程。植物基因组的DNA甲基化一般发生在

CpG、CpNpG和CNN (N=A、C或T)位点上(Zhao和
Zhou 2012), 并分别主要由MET1、CMT3、DRM2
三种甲基化转移酶以及RNA依赖的DNA甲基化

(RdDM)来完成(Tricker等2012)。METI基因主要功

能是维持DNA Cp位点的甲基化, 研究发现拟南芥

MetI-1突变体DNA的CG甲基化位点的减少会导致
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发育不正常(刘振山2015)。目前, 已在拟南芥(Fin-
negan和Dennis1993)、番茄(Steward等2000)、玉

米(Teyssier等2008)等多种植物中分离到MetI基
因。DRM2的结构与哺乳动物Dnmt3类似(Cao和
Jacobsen 2002), 催化植物DNA的CpG和Cpp位点(p
为除G之外的任何碱基)发生甲基化。在植物中还

存在一种植物特异类型的DNA甲基转移酶–染色

质甲基转移酶(CMT), 它与哺乳动物Dnmt1类型的

酶功能相似主要起维持甲基化作用。植物中, 有
20%~30%的核基因组DNA胞嘧啶处于甲基化状态

(Flavell 1994), 在不同物种、不同器官、不同组

织、甚至发育的不同阶段, 植物体内的DNA甲基

化程度都是不同的。大多数DNA甲基化发生于富

含转座子的异染色质区, 但对全基因组范围内甲

基化图谱的研究表明, 有20%~33%的重要基因区

也发生甲基化(Zilberman等2007)。
植物基因组的DNA去甲基化有两种形式: (1)

被动途径, 在DNA复制过程中维持型DNA甲基化

酶被抑制或缺乏所造成, 由于核因子NF 粘附甲基

化的DNA, 使粘附点附近的DNA不能被完全甲基

化, 从而阻断DNMT1的作用。(2)主动途径, 是由

去甲基酶的作用, 将甲基基团移去的过程(Kapoor 
等2005)。拟南芥中DNA主动去甲基化是靠DME
和ROS1实现的。DNA去甲基化的机制, 既可以是

被动过程, 也可以是主动过程, 也有可能被动和主

动作用共同存在。

2.2  DNA甲基化调控基因表达

随着科学技术的飞速发展, DNA甲基化的检

测分析不断创新和完善, 目前主要使用的方法有: 
(1)亚硫酸盐直接测序法, 它主要用于特定位点的

DNA甲基化详细分析, 不能进行全基因组的DNA甲

基化分析。(2)甲基化敏感扩增多态性技术(MSAP), 
它可以进行全基因组的DNA甲基化分析, 但是DNA
甲基化检测不够深入。(3)芯片技术检测DNA甲基

化是目前检测DNA甲基化较为全面详细的一种方

法, 它可以全面检测全基因组序列的DNA甲基化, 
但是由于该技术发展起步较晚, 目前有关研究还

不是很多。除此之外还有很多如联合甲基化敏感

性限制酶的MBD柱层析法(COMPAGE-MS)、测

序法、甲基化DNA免疫共沉淀(MEDIP-seq)、甲

基化DNA富集并结合高通量(MBD-seq)测序法

等。这些技术使得基因组DNA甲基化的研究变得

高效和快捷, 大大推动了表观遗传学的发展, 也为

我们能更加深入地了解种子活力和DNA甲基化之

间的关系提供了可能。

植物DNA甲基化状态与基因表达之间的关系

比较复杂, 目前的研究表明, 植物基因启动子附近

的甲基化水平的高低与基因的表达之间的关系一

般呈现负相关, 这是由于DNA甲基化基团及其所

募集的甲基化结合蛋白造成的空间位阻影响转录

因子与DNA结合, 进而影响基因的表达而形成。

比如DNA甲基化结合蛋白MeCP2会造成转录因子

与启动子的结合效率降低从而影响基因的转录起

始, MeCP2募集组蛋白去乙酰化酶(HDAC), 使甲

基化DNA附近的组蛋白去乙酰化, 进而形成紧密

的染色质构象, 抑制基因转录。基因内部的DNA
甲基化与基因转录之间的关系目前研究比较少, 
一般认为它们与基因的表达量没有明显的关系, 
但是基因内部的高甲基化可以抑制异常转录的起

始, 减缓转录延伸的速度, 有些研究表明它们还与

基因的可变剪切相关(史玉杰等2013)。此外, 调控

基因表达的增强子、绝缘子的DNA甲基化程度会

影响其转录表达水平来调控相应基因的表达。

植物转座子是染色体中可以移动的DNA序

列, 它广泛分布于植物基因组中。转座子可以通

过切割、重新整合等一系列过程从染色体的一个

位置“跳跃”到另一个位置, 也可以从一个染色体跳

到另一个染色体, 从而使插入位点的基因功能失

活, 形成突变(Varagona等1992), 由于转座能获得基

因的重复片段, 当重复片段插入到其他基因中有

可能导致基因拷贝数的增加, 或内含子的扩大, 所
以转座子对生物体基因组的结构和功能有很大影

响(Bennetzen和Springer 1994)。基因组中存在着

丰富的转座子, 但是只有很少一部分自发的突变, 
这是因为在植物的转座子和反转座子中存在高度

DNA甲基化, 植物转座子的DNA甲基化状态决定

该转座子的转座活性, DNA甲基化程度低有利于转

座活性(Martienssen 1996)。比如拟南芥的DDM1基
因是编码类似于染色质改构因子SWI2/SNF2的
ATP酶, DDM1基因的突变导致了甲基化降低; 在
低甲基化的DDM1突变体中, 很多原来沉默的重复

序列转录水平激活(Jeddeloh等1998)。
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3  DNA甲基化对种子活力的调控

3.1  调控种子活力和DNA甲基化的共同代谢途

径——甲硫氨酸代谢

甲硫氨酸(Met)代谢是所有生物的管家代谢, 
它不仅是蛋白质的合成基础, 也是很多转甲基反

应的甲基供体。Met在种子萌发的过程中具有重

要的作用。在拟南芥种子萌发时添加Met合成酶

的抑制剂会延迟种子的萌发并限制种子幼苗的生

长, 在种子的培养基中添加Met后, 这种抑制作用

部分恢复(Gallardo等2002)。叶酸可以充当一碳单

位甲基的载体, 叶酸类似物氨甲蝶呤和氨喋呤可

以有效抑制拟南芥种子萌发(Bassel等2008)。S-腺
苷甲硫氨酸(AdoMet)是种子体内多种与萌发相关

物质的前体, 如乙烯、生物素、多胺等, 这些物质

调节体内的生理生化反应, 促进种子的萌发。活

化的Met在特异性甲基转移酶的作用下参加各种

甲基化反应 ,  如在L-异天冬氨酸甲基转移酶和

DNA甲基转移酶作用于染色质结构, 这与DNA甲

基化和染色体的重塑相关(Nakabayashi等2005)。
甲硫氨酸代谢是生物体内的基础代谢, 涉及到体

内方方面面的生理生化反应, 并组成了十分复杂

的调控网络体系。

3.2  种子活力形成和萌发过程中DNA甲基化的变化

DNA甲基化是调节基因组功能的重要手段, 
种子的形成从从受精卵发育开始, 刘阳(2012)通过

对大花蕙兰子房受精前后全基因组的甲基化状态

进行MSAP分析发现, DNA甲基化修饰是调控大花

蕙兰子房启动发育的重要调控方式, 其中以DNA
去甲基化修饰为主, DNA甲基化修饰为辅, 通过特

异性DNA甲基化测序发现, 其线粒体基因组的甲

基化状态可能发生变化, 这在一定程度上解释了

大花蕙兰是通过子房基因组 DNA甲基化的变化来

调控子房发育所需的能量供给, 进而开启大花蕙

兰子房发育过程(刘阳2012)。在对拟南芥和水稻

种子的胚乳形成时期的研究发现, 在胚乳细胞形

成过程中, 其全基因组的甲基化程度降低, 胚乳中

去甲基化较多发生于转座子区域和产生siRNA的

区域; 胚乳的低甲基化状态可能源于雌配子体的

中央, 而这可能会导致转座子的激活, 产生不利变

异(Gehring等2009; Hsieh等2009)。
生物体内的DNA甲基化变化是复杂的, 乔幸

(2011)通过MSAP的方法对大麦种子在成熟和萌发

期的DNA甲基化变化进行了统计, 结果发现在种

子成熟和萌发的各个阶段中, DNA甲基化的总体

水平是略有变化的, 其中去甲基化更占优势, 而且

在种子成熟过程中的DNA甲基化多态性高于种子

萌发时, 这说明在种子的成熟和萌发时, DNA甲基

化程度有较大差异, 暗示着DNA甲基化在种子活

力的形成中可能扮演着重要的作用。郑鑫(2009)
通过对花生和水稻种子的不同组织的DNA甲基化

MSAP分析发现, 在花生种子老化劣变的过程中胚

根、胚芽、胚轴的DNA甲基化水平是先下降后上

升的, 而在水稻种子中则是先下降后不变的, 这也

说明种子的DNA甲基化在时间和空间上具有差异

性, 而且值得注意的是在这两组种子的胚(胚根、

胚芽、胚轴)的DNA甲基化(M)和DNA去甲基化

(D)与种子活力均呈显著负相关, 但是这种现象背

后的原因还有待于进一步的研究。在种子萌发时

DNA甲基化的变化较为复杂, 油菜种子萌发时的

研究发现其基因组主要以DNA去甲基化为主, 而
郑鑫等(2009)人对水稻的研究则显示主要以DNA
甲基化为主 ,  这说明不同作物的种子在萌发时

DNA甲基化的变化趋势也是不同的。

3.3  植物DNA甲基化与种子的活力水平密切相关

植物DNA甲基化的状态和环境变化密切相

关, 在非生物逆境胁迫时, 植物可以通过DNA甲基

化修饰水平的变化来调控基因的表达。高桂珍和

陈碧云(2011)对热胁迫处理后的油菜种子进行

DNA甲基化分析发现, 热胁迫不仅会导致种子活

力降低, 而且会导致油菜种子的全基因组水平的

DNA甲基化水平下降。另外, 研究发现盐胁迫和

碱胁迫会诱导水稻的DNA甲基化水平发生变化, 
DNA甲基化水平总体增加, 但是与逆境胁迫相关

的基因及启动子区域的甲基化水平显著下调, 使
得相关基因的表达上调 ,  说明抗逆相关基因的

DNA去甲基化可能是其表达量增高的原因(王宇

等2011)。刘建(2016)通过对热胁迫处理的小麦苗

期间DNA甲基化全基因组测序RNA-seq分析发现, 
9个与DNA甲基转移酶相关的基因下调表达, 且用

DNA甲基化抑制剂5-氮杂胞苷处理小麦会显著增

强小麦的耐热性。但是也有研究显示5-氮杂胞苷

会显著降低玉米种子的活力水平(周德龙2016)。
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目前种子活力的分子研究进展还较为缓慢, 
种子活力的遗传基础复杂, 且受到环境因素的强

烈影响, 这暗示着种子活力可能与植物的DNA甲

基化状态相关; 且关于种子活力的遗传学分析大

都集中在种子活力的形态指标分析上, 对种子活

力的生理指标的研究分析还比较少, 与种子活力

有关的QTLs的位置、数量、遗传效应、贡献率和

环境的互作都与种子活力的指标测定有关。

4  展望

种子活力与种子的发育、成熟、萌发、贮藏

和劣变等生理生化过程有着密切的联系, 资料显

示, 高活力种子可以提高生物产量10%以上, 培育

高活力种子, 对于保障农业生产安全有着重要意

义。种子活力的调控机理是种子科学研究的一个

重要方向, 目前的研究表明大多数种子在成熟脱

水期获得最大种子活力, 通过转录组学的分析发

现大量基因在此时期差异表达, 这暗示着在种子

活力形成时发生了重要的生理生化反应变化; 通
过对种子成熟脱水期LEA蛋白和ABA的研究发现

水分在种子活力的形成过程中具有重要作用(孙群

等2007), 而种子含水量的高低也是影响种子劣变

的一个重要因素, 因此研究种子的水分代谢及其

基因调控机理将有助于我们更加深刻地了解种子

活力的秘密。

DNA甲基化是植物体内最常见的DNA共价

修饰形式, 植物可以通过DNA甲基化修饰水平的

变化来调控基因的表达, 调节基因组的稳定; 甲硫

氨酸代谢是种子萌发的“管家代谢”, 而甲硫氨酸代

谢也是DNA甲基化合成的基础代谢, 但是目前甲

硫氨酸相关的种子活力和DNA甲基化的共同调控

途径的研究还比较少, 需要我们进一步研究。通

过对种子活力的QTL分析、基因表达分析, 我们已

经定位了一批与种子活力相关的基因 (韩赞平

2014), 而且发现植物DNA甲基化在种子的活力形

成和萌发期发生了复杂而重要的变化, DNA甲基

化与种子活力密切相关, 如果找出DNA甲基化所

调控的控制种子活力的QTL主效基因, 这将对于揭

示DNA甲基化控制的种子活力具有重要意义。
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Abstract: The seed vigor gradually formed in the mature period of development, with the decrease of water, 
the seed obtains the maximum vigor. During this period, many important physiological and biochemical reac-
tions, such as the accumulation of nutrients, the passivation of enzymes and mRNA and so on, are ready for 
seed vigor maintenance and germination. There are 20%–30% of the nuclear genome of DNA cytosine in meth-
ylation status of plants, DNA methylation can regulate gene expression and maintain plant genome stability. 
The DNA methylation status of plants is different in different organs, different tissues and even different stages 
of development, which is related to the stimulation of heredity and external environment. In the process of seed 
vigor formation and germination, the DNA methylation status has also undergone complex changes, which are 
specific to the species. The genetic basis of seed vigor is complex and is strongly influenced by environmental 
factors. When seeds are experiencing adversity stress, the DNA methylation state will change, and seed vigor 
level will also decrease. This may be due to the change of DNA methylation state of stress related genes and the 
change of gene expression. Under stress, the methylation status of the seed DNA changes and the seed vigor 
level will decrease. This may be caused by changes in the DNA methylation status of the related genes.
Key words: seed vigor; DNA methylation; hormones; epidemic
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