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摘要：禾谷类种子胚乳发育过程中的程序性细胞死亡（()*）主要发生在种子成熟期的后
期，并伴随着生物合成的停止和自然脱水；乙烯和活性氧促进胚乳发育中的 ()*，而 +,+
起负调节作用。种子萌发过程中糊粉层降解的 ()*被 -+、)."/ 和活性氧促进，被 +,+和抗
氧化剂抑制。种子人工老化和劣变种子萌发过程中可能存在 ()*事件，其研究对延长种子
的贮藏寿命和提高播种品质具有重要的意义。
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植物的程序性细胞死亡（OI=:I.JJBK LBGG KB.MD，()*）是植物体在发育过程中或环境
影响下，通过自身的内部机制启动并调节的细胞生理性自然死亡的过程。作为主动的死亡

过程，其主要特征是高度的自控性，发生部位和发生时序的准确性，而且通常在细胞死亡

过程中有新的生物大分子合成（翟中和等，"%%%）。从细胞群体水平看，()*是一种与细

云 南 植 物 研 究 "%%$，<=（&）：&’1 X &YY
58,% >#,%0/8% ?.00%0/8%

!

!! 通讯联系人 .AMD=I Q=I L=IIBNO=9KB9LB，Z 3 J.8G：NSN=9:[ VMT:U =I:U L9
收稿日期："%%$ 3 %! 3 !#，"%%$ 3 %$ 3 "%接受发表
作者简介：田向荣（!1’1 3）男，硕士研究生，主要从事种子生理学研究。

基金项目：中国科学院“百人计划”和知识创新工程重要方向性项目（\E)7" 3 E]3 !!’）



胞分裂相反的方式调节细胞数量相对平衡的重要策略（张莹和丁明孝，!""#）。最近，已
经证实了与动物细胞凋亡类似的植物 $%& 过程，如胞内 %’() 浓度的升高，&*+ 梯状
（&*+ ,’--./）电泳图谱，半胱氨酸蛋白酶的激活，活性氧（/.’0123. 4567.8 9:.02.9，;<=）
的介导作用，细胞质皱缩（0614:,’9> 9?/28@’7.），核凝聚（8A0,.’/ 048-.89’1248）等形态特征
（$.88.,,和 B’>C，!""#）。

D48.9（(EEE）认为植物的 $%&可分为程序性坏死（:/47/’>>.- 4804929），自体吞噬的细
胞死亡（’A14:?’720 $%&），自溶作用（’A14,6929）和细胞凋亡（’:4:14929）F 种类型。而
GA@A-’（(EEE）认为植物的 $%&可以分为以超敏反应为代表的类似凋亡的细胞死亡（’:4:H
14929H,2@. 0.,, -.’1?），类似叶片衰老的细胞死亡和以输导组织分化为代表的液泡起关键作用
的细胞死亡等 I种形式。
已证明 $%&存在于一些植物的发育事件以及植物与环境的相互作用中，如叶片衰老，

抗病超敏反应（?6:./9.892123. /.9:489.，J;）和体胚发生（94>’120 .>C/647.8.929）等（$.8H
8.,, K B’>C，!""#）。同样在种子发育和萌发过程中也存在 $%&事件，如禾谷类种子（0.H
/.’, 9..-）胚乳发育的最后过程（L4A87等，!""#；L4A87 K M’,,2.，!"""）。N’87等（!""O）
报道了糊粉层（’,.A/48. ,’6./）的降解也是典型的 $%&。此外，种子劣变过程中出现的
&*+片段化，以及这些片断是自核小体连接处被切断（P4AC/2’@等，(EEE），这些特征也
是典型的 $%&特征。本文综述了种子发育和萌发过程中 $%&的研究进展。

! 胚乳发育过程中的 "#$
!%! 基本过程
种子的发育大致可以分为形态建成期（>4/:?7.8.929），成熟期（>’1A/’1248）和脱水

（-.9200’1248）I个阶段。胚乳的发育早于胚的发育，一般多在形态建成期完成，并通常分
为 I 种模式：多核型（:4,68A0,.’/ 16:.），多胞型（:4,60.,,A,’/ 16:.）和沼生目型（?.,4C2’,
16:.）（J4Q.,,，!""R）。以禾谷类种子的胚乳发育为代表的大多数单子叶植物以及部分双子
叶植物的胚乳发育多属于多核型。多核型胚乳发育的主要特征是在胚乳形成初期只有核连

续分裂，胞质不分裂，从而形成多核的单细胞。通常将多核型发育分为 F个时期，即多核
期（9680612’,），细胞形成期（0.,,A,’/2S’1248），分化期（-2TT./.812’1248）和成熟期（>’1A/’H
1248）。而禾谷类种子胚乳的 $%&主要发生在成熟期的晚期，并伴随着生物合成的关闭和
自然脱水；到胚乳发育的最后阶段，仅外围糊粉层细胞保持活性，其余的富含淀粉的贮藏

组织全部死亡（L4A87 K M’,,2.，(EEE’）。
在形态上，玉米（!"# $#%&）胚乳的 $%& 事件是从中心向外逐渐扩展。伊文思蓝

（.3’89C,A.）活性染色实验证明，授粉后 !O -（-’69 ’T1./ :4,,28’1248，&+$）的玉米胚乳在中
部开始出现死亡的症状，(E &+$前后的玉米胚乳在种子的冠部出现大面积死亡，(F U FE
&+$死亡的面积已扩展到胚乳的基部，覆盖了整个胚乳；同时，胚乳细胞的分裂能力逐步
丧失，核内复制和贮藏物质大量积累（L4A87等，!""#）。在分子水平上，死亡过程与生物
大分子的变化在时序上吻合。小麦（ ’()*)+,$ #"&*)-,$）胚乳的 $%&，起始于开花后 !O -
（-’69 ’T1./ T,4Q./287，&+G），到 IE &+G基本完成。除形态上扩展是随机的以外，其它的特
征与玉米有类似的趋势（L4A87 等，!""#）。此外，M4,4328’ 等（(EEE）用电子自旋共振
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（!"!#$%&’ ()*’ %!(&’+’#!，,-.）和低温扫描电镜技术（"&/ $!0)!%+$1%! (#+’*’2 !"!#$%&’ 0*#%&(#&3
)4，56-,7）检测胚乳细胞膜完整性的实验也证明了胚乳在发育过程中，尤其是在胚乳物
质积累的阶段出现 89:。
!"# 生物大分子的变化动态及相关的酶
在玉米胚乳的发育过程中，胚乳中的总 :;<含量是先上升然后下降，在 => :<8前后

出现高峰，而胚中的总 :;<含量的高峰则为 ?@ :<8。:;<的琼脂糖电泳实验证明，在 =>
:<8后玉米胚乳细胞中的 :;< 逐渐降解，=A :<8 可以开始检测到 :;< 的片断，至 ?@
:<8，:;<降解的片断大小约为 BA> C =>> D)的整倍数，即开始出现与动物细胞凋亡相类
似的 :;<梯状电泳现象（E&1’2 F G+""*!，BHHH）。这说明这种 :;<的降解是有规律的从核
小体连接处切断。同样在小麦胚乳发育过程中，自 => :<I以后也能检测到这种 :;<降解
的现象（E&1’2 F G+""*!，BHHH）。E&1’2 F G+""*!（BHHH）发现胚乳发育过程中核酸酶
（.;+(!）活性的变化与 :;<含量的变化相吻合。此外，对玉米胚乳发育突变体的研究还
证实核酸酶是以无活性的前体预先存留在胚乳细胞中（E&1’2 F G+""*!，=>>>+），这与动物
细胞凋亡时核酸酶的变化一致。

在整个玉米胚乳的发育过程中，.;<含量的变化趋势与 :;<一致，在 => :<8出现高
峰，而且核酸酶活性从 BA :<8到 ?J :<8逐渐增加（E&1’2 F G+""*!，BHHH）。K*"(&’（BHA>）
证明至少一种核酸酶的表达模式与总 .;<含量的变化相关，其活性变化的进程与胚乳发
生 89:在时序上具有一致性。
玉米胚乳发育过程中，胚乳中可溶性蛋白质的变化与 :;<和 .;<的变化一致，但是

对此过程中蛋白质水解酶活性变化的研究才刚刚开始。目前的研究主要集中在转译起始因

子（$%+’("+$*&’ *’*$*+$*&’ L+#$&%，6MI）对 89:的影响上。转译起始因子 !MINO能与 !MI?相互
作用，并能与多聚腺苷酸结合蛋白（)&"4（<）D*’P*’2 )%&$!*’，8<O8）作用，它的激活需
要多位点的磷酸化。5!等（BHHQ）的实验证明，在小麦胚乳细胞发生 89:以前和 89:初
期，!MINO以高度磷酸化水平的形式存在；但在发生 89:的中后期 !MINO逐渐发生去磷酸
化，这可能直接影响其与 8<O8的相互作用，从而影响蛋白质的合成。5!等（BHHA）还认
为 !MIN<的磷酸化与小麦珠心R果皮（’1#!""+R)!%*#+%)）退化时的 89:过程有关；但它在胚
乳发育的 89:过程中并没有出现磷酸化，说明 !MIN<对 89:的作用是有特异性的。起始
因子 !MI=!的变化与 !MINO 相似，在 89: 发生前后出现超磷酸化（S4)!%)S&()S&%4"+$*&’）。
G+""*!等（BHHA）认为在小麦种子发育后期 !MINO，!MI=!，!MI="，8<O8，!MIN,和 !MI*(&NG
等起始因子的减少可能是可溶性蛋白减少的原因之一。

!"$ 胚乳发育过程中 %&’的调控
实验证明许多植物的 89:过程受乙烯的调控，如低氧条件下玉米通气组织（+!%!’#S43

0+）的形成受乙烯信号的促进（T! 等，BHH@）。在玉米胚乳发育过程中乙烯出现两次高
峰，并且与 :;<降解的动态吻合；但加入氨基乙烯基甘氨酸（<UG）等乙烯合成抑制剂
能明显地抑制胚乳 :;<的片断化（E&1’2等，BHHQ；E&1’2 F G+""*!，BHHH）。外源乙烯能够
加快胚乳 89:的进程并扩大 89:的范围。但乙烯能否直接启动 89:尚不清楚。此外，乙
烯对 89:的调控作用还取决于其受体的组织特异性和时序特异性。
对玉米胎萌（V*V*)+%4）突变体 !"#（<O< 应答相关的转录激活因子突变体）和 !"$
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（胡萝卜素脱氢酶突变体）的研究证明，!"!对胚乳发育过程中的 #$%起负调控作用。在
这两种突变体中 !"!的合成或者是信号转导受到抑制，导致了乙烯的大量产生，从而加
速了胚乳的 #$%进程。而施加 !"!合成抑制剂 &’()*+,-.的正常玉米胚乳也出现类似胎萌
突变体加速 #$%的现象（/,(-0 1 23’’*.，45556）。!"!是否直接调节乙烯的合成还不完全
清楚，其对 #$%的抑制作用可能通过调节乙烯的下游信号来实现，例如降低胚乳细胞对
乙烯的敏感性等。

对玉米种子缺失突变体（!"#"$%&’" (""!，!"）和谷粒缺失突变体（!"#"$%&’" )"*+",， !")）
等的研究证明，种子发育过程中胚，胚乳和母体组织（738.)-3’ 8*99(.）之间的相互作用影
响胚乳发育的 #$%。!") 是一类胚乳和胚发育都异常的突变体，在一些情况下 !") 导致胚
乳提前发生 #$%（/,(-0 1 23’’*.，45553）。母体组织与胚乳相互作用的 -&+.%/*" 0（-+0）
突变体则是在发育中母体和胚乳基部组织的转化酶（ *-:.)839.）缺失并发生成熟前死亡，
导致蔗糖无法运输到发育中的胚乳从而无法积累贮藏物（;*’’.) 1 $<,().=，>??4）。
!"# 影响胚乳发育过程中 $%&的其他因素
核内复制（.-+,).+(@’*A38*,-）广泛存在于高等植物细胞的生长和分化过程中，在胚乳

的发育中具有保证一些重要蛋白质的表达或者为种子萌发贮藏核酸等的作用。/,(-0 和
23’’*.（45553）发现核内复制在发育的玉米胚乳中存在的演替过程与 #$%一致，即由中央
向四周扩散，而且在核内复制之后胚乳马上发生 #$%。%’!738,（>?BC）在对百合属（1&,&2
/-）种子发育的研究时发现，其胚乳发育中没有核内复制，因此其胚乳细胞一直得以存
活。此外，核内复制可能是 #$%过程中发生核质致密化的原因。
活性氧对 #$%的诱导作用已经在许多实验中得到了证明（林久生和王根轩，455>）。

2,’,:*-3等（4555）用 DE;#FGE为俘获剂的 EHI证明，在胚乳的发育过程中活性氧逐渐
增多，从而导致质膜受损，细胞死亡。另一方面，对胚乳发育中活性氧清除酶系统的研究

发现胎萌突变体 ’30 中的 HF%表达水平由于受 !"!JEDK失衡的影响而显著降低（2(3- 1
HA3-+3’*,9，>??B）。H83)A= 等（>??L）还证明了抗氧化的过氧化物还原酶（@.),M*).+,M*-）
4"*0 的表达仅存在于在成熟脱水后还继续存活的糊粉层和胚细胞中。
对 (56（ (5*/+)"+6）和 76（73.8/"6）等胚乳发育突变体的研究证明，胚乳的内含物水

平也影响 #$%。 (56 突变体是由于编码淀粉合成的关键酶腺苷二磷酸葡萄糖（!%#2）焦磷
酸化酶亚基的基因发生了突变，从而导致单糖的大量积累以及在表型上出现颗粒皱褶。而

/,(-0等（>??N）却发现 (56 突变还能导致胚乳发育过程中 #$%的提前，甚至还能引起胚
的 #$%；同时他们还提出，与玉米胚乳蛋白质合成相关的突变体 76 在发育中胚乳积累大
量的氨基酸也会造成胚乳 #$%的提前和核酸酶活性的升高。目前，对这些现象的解释归
纳为两种：一是内含物水平的提高导致渗透胁迫，从而使乙烯的生成量加大；二是内含物

水平的提高直接影响乙烯的合成和调节对乙烯的敏感性。遮荫导致的玉米籽粒败育的实验

证明，葡萄糖水平升高所引起的败育过程对乙烯合成的前体也敏感（$<.-0 1 O()，>??L）。
另外对拟南芥葡萄糖不敏感的突变体（.*.9&!73(&( :,/$7(" &+("+(&%&’"，;<=）的研究证明葡萄
糖水平的提高直接调控乙烯受体 >?@0，可能在信号转导的途径中与乙烯有一些共同的或
者重迭的步骤（P<,(等，>??B）。
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! 糊粉层降解过程中的 "#$
!%& 基本过程
糊粉层是胚乳的一部分，包裹在胚乳的周围，一般具有由非纤维素多糖组成的厚壁。

成熟时为细胞器所充满，通常最多的细胞器是蛋白贮藏液泡（!"#$%&’ ($#")*% +),-#.%(，
/01）。/01中贮藏了大量的蛋白质和少量的非淀粉碳水化合物以及以植酸盐形式存在的金
属离子，其周围还围绕着大量的油质体（#.%#(#2%）。种子萌发过程中，许多小的 /01逐渐
融合形成大的中央液泡，其内部的 !3值会逐渐下降；与此同时细胞壁逐渐变薄并消失。
种子萌发到一定时间大液泡破裂，细胞开始出现皱缩并死亡，这一过程与 4-"&5)2)
（6777）描述的输导分子分化的 /89相似，都出现液泡的破裂。在此期间，糊粉层细胞不
断向胚乳分泌各种水解酶类以降解贮藏物质，同时厚壁在逐步降解最后消失。:)’* 等
（677;）通过对大麦（!"#$%&’ (&)*+#%）糊粉层细胞 9<=片断化存在的时空变化，证实最
初发生的 /89是在靠近胚的糊粉层细胞，而且其 /89的发生迟于!>淀粉酶 2?<=的产
生。对于禾谷类种子糊粉层细胞在萌发过程中的 /89类型有两种看法：:)’*等（677@）
认为是一种细胞凋亡，而 A)$B等（6777）通过分析核酸酶活性和 9<=的降解动态，认为
糊粉层在萌发中的 /89更象是自溶过程。
!%! 生物大分子的变化动态及相关酶

C%$BD%等（6777）用含有 E=的培养基培养糊粉层细胞原生质模拟糊粉层在种子萌发
过程中的 /89时发现，原生质的 9<=含量随着培养时间的增加而逐步下降。他们的实验
还证实糊粉层细胞的 /89过程中虽然出现了 9<=降解，但并没有出现明显的 9<=梯状电
泳现象。FG<HI检测和 9=/J核荧光实验也证明在 E=培养基上培养的原生质体中出现了
9<=降解，但是直至细胞死亡，9<=也没有被完全降解（A)$B等，KLLL）。A)$B等（6777）
认为外源和内源核酸酶在 9<=提取中造成了自身的核小体断裂，即认为很可能是人为造
成的。已经鉴定的参与该过程的核酸酶有 KM D9，KN D9和 OO D9（,-./）O种。C"#P’ Q
3#（67;@）用单克隆抗体免疫印迹证明，OO D9核酸酶（,-./）与大麦核酸酶 J相似，而
KM D9和 KN D9的核酸酶则对核酸酶 J抗体没有免疫反应。这 O种核酸酶均可切断单链的
9<=、?<=，也可以切断双链 9<=（A)$B等，6777）。其酶活性可以被 R’8.K 所促进，但被
H9F=和 HEF=所抑制（=#5)*&等，677;）；说明这些酶是依赖于 R’KS和 8)KS的。=#5)*&等
（677;）还从大麦糊粉层中克隆到了编码 OO D9、06型核酸酶的 ,9<=，同时还利用 <#"$B%"’
杂交证明了在刚分离出来的糊粉层细胞中不存在 ,-./ 的转录本。I%B2)’’等（KLL6）在
番茄中也得到了 0型核酸酶 ?<)(% IT，并认为其羧基端的 39HA序列是内质网的驻留信
号，荧光免疫定位实验也证明了该酶在萌发中参与了胚乳动员。

与核酸酶活动相对应的是许多蛋白酶在糊粉层中的作用。目前从萌发的大麦谷粒和糊

粉层中分离得到了多种类型的蛋白酶，包括天冬氨酸蛋白酶，半胱氨酸蛋白酶和丝氨酸蛋

白酶等；但是导致蛋白酶累积的培养基并不能诱导 /89，说明蛋白酶的积累不是糊粉层
/89的原因（A)$B等，KLLL）。然而，在 E=处理后酶表达和酶活性提高的蛋白酶却不少。
天冬氨酸植物组织蛋白酶（)(!)"$&, !"#$%)(% !B5$%!(&’）在 E=处理 6NUM B 后出现增量表达
（C%$BD%等，677@），其激活方式是在酶原上切除 6O V 6M 个氨基酸残基。C%$BD% Q W#’%(
（KLL6）认为这种酶在自溶作用中起着核心的作用；此外，它还可能参与激活其他蛋白酶
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类。半胱氨酸蛋白酶在刚分离的糊粉层细胞或 !"!处理的原生质体中就已经有活性，用
#!处理 $ % & ’ 后活性达到高峰。半胱氨酸蛋白酶活性变化的时间模式与糊粉层 ()*的一
致性说明在某种程度上半胱氨酸直接参与了该过程。半胱天冬酶（+,-.,-/）是动物细胞凋
亡的转导信号和执行者，在糊粉层细胞的原位荧光底物检测中也检测到了类 +,-.,-/0 和
+,-.,-/1（)((12）的存在；但是，在动物中这类蛋白酶存在于胞质中，而在植物中则存在
于液泡中（)34/5，0667）。
!"# 糊粉层降解过程中 $%&的调控和信号转导
调节糊粉层降解过程中 ()*的激素主要是 #!和 !"!。#!对糊粉层降解的 ()*有促

进作用，而 !"!对该过程有抑制作用。在种子萌发过程中，#!在糊粉层中的含量是逐步
升高的。含 #!的培养基培养的糊粉层细胞原生质体在 8 % 9 ’内出现大量死亡；而在含
!"!的培养基培养的活细胞数量在 2& ’中没有明显变化，而且在含 !"!的培养基中糊粉
层细胞原生质体可以存活长达 8个月（:,;4等，2<<<）。在形态上，#!处理的糊粉层细胞
原生质体逐渐出现液泡化（=,+>3?@A,;@35）。(BC在 2 ’后迅速融合成几个大的液泡，到第 $
’就只剩下一个中央大液泡，到第 8 ’原生质体发生死亡。而用 !"!处理的原生质体到 00
’时，(BC的数量基本不变。在 #!诱导的糊粉层细胞原生质体 ()*的最后阶段，往往出
现质膜完整性的消失。此外，#!处理的原生质体中高尔基体的复杂程度提高，油质体数
量减少，乙醛酸循环体和线粒体的数量增加（"/;4D/等，0666；:,;4等，2<<<）。生化上，
#!处理后的原生质体在短时间内 .E 值迅速下降，!F 淀粉酶活性迅速升高，*G,-/ 和
HG,-/的活性也陡增，与 #!信号转导相关的反式激活蛋白（;I,5-J,+;@=,;@5K .I3;/@5）#!LMN
也迅速增加。

另外糊粉层细胞或原生质体内部 ),2O 含量快速增加（">-4 等，0696），同时钙调素
（+,?P3’>?@5，),L）也缓慢升高（"/;4D/等，0667）。#!处理的原生质体逐渐合成一系列的
天冬氨酸蛋白酶和半胱氨酸蛋白酶（:,;4等，2<<<）。而用 !"!处理的原生质体中细胞内
),2O浓度下降，.E值迅速上升，有丝分裂原活化的蛋白激酶（P@;3K/5J,+;@=,;/’ .I3;/@5 D@J
5,-/，L!(Q）活性升高；而且检测不到 #!处理时存在的蛋白酶。#!处理时，信号分子
),L和 #!LM"基因及与胚乳动员相关的!F淀粉酶基因的表达增强，而与细胞分裂相关的
L!(Q基因和贮藏球蛋白基因减量表达。!"!处理时，与分裂相关的 RP（/,I?MJP/;4@3@5/J
?,N/??/’J.3?M./.;@’/），H,N08和与脱水耐性相关的脱水素（’/4M’I@5）基因增量表达，而!F
淀粉酶和 #!LM"的基因则减量表达（"/;4D/等，0667）。

),2O是 ()*信号转导的重要组成部分，胞内 ),2O 浓度的升高是动物细胞凋亡的重要
标记。植物输导组织分化时，低氧条件下通气组织的形成和抗病超敏反应（4M./I-/5-@;@=/
I/-.35-/，EH）的 ()* 中胞内 ),2O 浓度的升高都被认为起第二信使的作用（翟中和等，
2<<<；(/5/?? S T,PN，0667；#I33=/I S U35/-，0666）。糊粉层降解前出现的胞内 ),2O浓度骤
然升高同样有启动 ()*的作用。在上游，#!可能通过 #!受体激活 ),2O通道来提高胞内
),2O浓度（"/;4D/等，0667）。用鸟苷酸环化酶（K>,5M?M? +M+?,-/，#)）抑制剂 TV 91&91处
理后的糊粉层细胞减少了 #!LMN和!F淀粉酶的表达，同时也降低了胞内核酸酶的活性，
抑制了 *G!的降解和 ()*，这说明 #!也通过激活鸟苷酸环化酶产生 +#L(来提高胞内
),2O的浓度（:,;4 等，0666；"/;4D/ 等，0666），然而其具体的过程仍然不清楚。Q>3 等
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（!""#）发现用冈田酸（$%&’&() &)(’，*+）处理糊粉层细胞可以阻断胞内 ,&-.的浓度升高，
并延迟 /,0发生；由于 *+是蛋白磷酸酶的抑制剂，说明蛋白磷酸酶可能也参加了糊粉层
降解过程中 /,0的信号转导。在 ,&-.下游，蛋白质的磷酸化可能是 /,0过程的信号。将
依赖 ,&-.和 ,&1的蛋白激酶的合成底物 2345(’67-注入糊粉层细胞原生质体可以在不抑制
8+产生的胞内 ,&-.浓度上升的条件下，抑制 8+诱导的糊粉层细胞的液泡化（9(5):(6 ;
8(<=$3，!"">）。?65:%6 ; @$462（-AA!）认为只有广泛的液泡化才会导致 /,0，因此认为依
赖 ,&-.和 ,&1的蛋白激酶是糊粉层降解过程中 /,0的重要信号。

+?+抑制 /,0的信号传递又有其自身的系统。?65:%6等（!""B）认为 +?+可以通过
质膜上的 +?+受体直接激活质膜上的 ,&-. 7+C/&26，使胞内的 ,&-.不断外流，或者通过质
膜 +?+受体直接活化酪氨酸激酶，激活 1+/D级联信号，调节 ,&1和其他基因的表达，
从而调控 /,0的发生。同样，胞内游离的 +?+受体也可以通过上述途径来调节 /,0的发
生。在激素信号转导的交互（)=$225&<%）上，+?+ 可以通过 8 E 蛋白调节磷脂酰肌醇
（/F/-）的第二信使途径来拮抗 8+导致的胞内 ,&-.浓度的升高。
此外值得注意的是糊粉层降解的 /,0和糊粉层的分泌活动不是同一个过程，而是两

种同时进行的对 8+的不同应答（G&5:等，-AAA）。+?+处理抑制和延迟糊粉层细胞原生
质体的 /,0，但是 +?+并不能抑制水解酶类的分泌。在 8+处理 -H :后再加入 +?+，/,0
被抑制，但!E淀粉酶的合成并未被抑制（?65:%6等，!"""）。
!"# 影响糊粉层降解过程中 $%&的其他因素
活性氧同样参与了糊粉层降解过程中 /,0的信号转导。?65:%6 ; @$462（-AA!）的实验

证明，I-*- 能大大提高 8+处理过的糊粉层细胞原生质体的死亡率。用 J-K LL$< ME !的

I-*- 处理 8+处理过的原生质体，不到 ! :死亡数量就达到 "AN以上；即使用 JO-K LL$<
ME !的 I-*- 处理，在 B :内原生质体的死亡数量也达到 >AN左右；有可能 8+处理使得原

生质体对 I-*- 更敏感。用自身无荧光但与 I-*- 反应可以产生荧光的二氢荧光素二乙酸

（’(:3’=$P<Q$=62)6(4 ’(&)65&56，0IG0+；主要与细胞质中的 I-*- 结合）和 # E羧基 E -’，B’

E二氯二氢荧光素二乙酸二乙酰氧基甲酯（#7)&=R$S37-’，B’7’()<$=$’(:3’=$P<Q$=62)6(4 ’(&)67
5&56 ’(&)65$S3L65:<3 6256=，,0,0IG0+，主要与液泡中的 I-*- 结合）检测大麦糊粉层细胞原

生质体的实验发现，8+处理的原生质体无论是液泡还是细胞质的荧光水平均迅速增加。
紫外辐射和蓝光 /,0的促进作用也是通过活性氧来介导的。用 H#A T KAA 4L的蓝光照

射 8+处理的原生质体，KA 2后 0IG0+和 ,0,0IG0+的平均荧光强度象素密度值（U(S6<
(45642(53 V&<Q6，WF/）都迅速增加，而 +?+处理的不明显。另外随着光照波长的逐渐减小，
对 8+处理过的原生质体的致死作用也越明显（?65:%6 ; @$462，-AA!）。
抗氧化物质的存在能延缓 /,0的过程也说明了活性氧在该过程中的作用。抗坏血酸

（&2)$=R&56，+2+），丁基羟甲苯（RQ53<&56’ :3’=$S35$<Q646，?IC），还原型二巯基苏糖醇（=67
’Q)5&45 ’(5:($5:=6(5$<，0CC），碘化物等抗氧化剂都在一定程度上减少了死亡率。?65:%6 ;
@$462（-AA!）还认为禾谷类种子糊粉层降解的过程和其他很多植物组织的衰老有一致性，
可能与脂质过氧化造成的膜伤害有关。
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! 种子人工老化和劣变种子萌发过程中可能 的 "#$
!%& "#$可能参与种子对人工老化的应答和萌发中劣变事件的排除
种子成熟后，就进入自然老化（!"#$%"）。种子的衰老主要表现在种子的生活力（&$!’

($)$*+）和活力（&$",-）降低，超微结构上表现出质膜和各种细胞器的损害，生化上体现在
各种生物大分子的合成能力减弱，生理上则表现为各种酶的活性下降（宋松泉和傅家瑞，

.//0）。人工老化（!11#)#-!*#2 !"#$%"）是用人工模拟的逆境条件，如高温高湿处理种子。
345作为植物对逆境的一种应答方式（6!*789!-!，.//0），种子对人工老化的应答也可能发
生 345事件。实验证明种子的发芽率降到 :;<以下时，根据细胞退化的程度，人工老化
的玉米胚可以分为 =种类型：（.）>? 9内可以被修复的轻微劣变。在超微结构上，细胞核
有裂缝，线粒体和质体异常，但高尔基体很少异常，核糖体形成缓慢。（:）种子不能萌
发，超微结构发生较严重的异常，被破坏的细胞器很少得到修补。（=）超微结构被严重破
坏，不可能被修复。在超微结构上，细胞器严重肿胀和解体，核糖体和高尔基体不能形成

（宋松泉和傅家瑞，.//0）。在黑麦（ !"#$%" #"&"$%"），莴苣（ ’$#()#$ *$(+,$）和水稻（-&./$
*(+,$）等种子中已经证实了类似的情况。3-$#7*)#+（./?@）将这些现象解释为自溶，自溶实
际上也是一种 345。
种子在吸胀萌发过程中可以修复在贮藏中所受到的伤害（傅家瑞，./?A）。劣变的程

度不同，修复的可能性和机制也不同（宋松泉和傅家瑞，.//0）。种子萌发过程中对于不
可修复的劣变细胞和区域的排除，类似植株生长过程中老叶的衰老（B!% C DE!7$%,，
.//0），可能也是采用 345的方式。
!%’ 种子在人工老化和水合初期的核酸动态

F,8(-$!G等（:;;;）用黑麦种子胚做材料研究了人工老化和水合（9+2-!*$,%）初期的
5HD变化。他们发现高活力的黑麦胚在正常、人工老化 ./ 2和老化后吸胀 :; 9的 =种处
理中其 5HD含量变化不大，只是在老化吸胀后略有升高。而经过 0年自然劣变的黑麦胚
在人工老化后吸胀，其 5HD含量比自然劣变 0年的低。从人工老化处理后干藏的黑麦胚
和老化后吸胀的黑麦胚中提取的 5HD 出现了梯状电泳。此外，用核小体酶联免疫反应
（%81)#,7,E# IJKLD）的实验还证明高活力黑麦胚在老化 .A 2和 ./ 2后核小体的含量在逐步
升高，而经人工老化后再水合的核小体含量又增加了几乎一倍。同样，自然劣变的黑麦胚

在吸胀后核小体的数量也出现陡增。

( 结语
植物从胚胎发育到根、茎、叶、花、果实等器官的形成，直至衰老死亡，都伴随着

345的发生（M8 C 49#8%"，:;;;）。种子是农林业和园艺生产中最基本的生产资料，也是
植物种质资源长期保存的理想材料。345是种子形态建成，排除衰老和响应逆境胁迫的重
要方式。

目前，种子发育和萌发过程中 345的研究仍然处于初始阶段，主要集中在对突变体
和原生质体的研究，而且其研究对象也主要是禾谷类种子及其贮藏组织，对胚的 345研
究极少。至于种子发育和萌发过程中 345的诱发因子、受控基因，引起 345的信号转导
途径，核酸酶和特异性蛋白酶在 345中的作用等仍然不清楚。种子人工老化和劣变种子
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修复（预处理）过程中的 !"#事件也有待研究。
此外，深入研究种子发育、贮藏和萌发进程中的 !"#，对于预测种子的成熟、延长种

子的贮藏寿命和改善种子的播种品质都具有重要的实践意义。
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