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GA3 和 IAA 组合调控华重楼种子萌发机理初探 
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摘  要：运用高通量转录组测序技术分析华重楼种子萌发前后激素信号转导途径和合成通路中的差异

表达基因，旨在初步揭示 GA3和 IAA 组合处理华重楼种子萌发的调控机理。结果表明：600 mg · L-1 GA3 + 40 

mg · L-1 IAA 可使华重楼种子萌发率在 8 个月时达到 87.33%。结合转录组测序结果，将差异表达基因与

KEGG 数据进行比较发现：外源施加 GA3 和 IAA 可使 GA 分解代谢基因 GA2ox 下调表达，GA 合成基因

GA20ox 上调表达，GA 信号转导通路中 GID1 下调表达，PIF4 上调表达，推测在外源施加的 GA3 和内源

GA 增加的共同作用下 GA 信号转导增强。外源施加 IAA 可使 IAA 合成通路中 YUCCA 和 ALDH 上调表

达，IAA 信号转导通路中生长素的受体蛋白基因 AUX1、AUX/IAA、SAUR 等上调表达，推测在外源施加

IAA 和内源 IAA 增加的共同作用下 IAA 信号转导增强。GA3 和 IAA 组合促进种子萌发的调控机理可能与

GA、IAA 合成代谢和信号转导相关。   
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Abstract：The experiment used transcriptome sequencing to analyze differentially expressed genes

（DEGs）in hormone synthesis and hormone signal transduction pathways. The mechanism of the 

combination of GA3 and IAA on the germination of seeds of Paris polyphylla var. chinensis was 

preliminarily revealed. The results found that the germination rate of seeds of P. polyphylla var. chinensis 

reached 87.33% after 8 months of treatment with 600 mg · L-1 GA3 + 40 mg · L-1 IAA. Comparing the 

DEGs from transcriptome sequencing with the KEGG database. We found that treating P. polyphylla var. 

chinensis seeds with exogenous GA3 and IAA of could down-regulated the GA2ox and up-regulate the 

GA20ox. In the GA signal transduction pathway，the GID1 was down-regulated and the PIF4 was 

up-regulated. It was speculated that the GA signal transduction was enhanced by the combined increase 

action of the exogenous GA3 and the endogenous GA. In the IAA synthesis pathway，the exogenous IAA 

up-regulated the YUCCA and ALDH. In the IAA signal transduction pathway，the auxin influx carrier 
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gene AUX1，AUX/IAA，and SAUR et al were up-regulated. It was speculated that the IAA signal 

transduction was enhanced by the combined increase of the exogenous IAA and the endogenous IAA. 

Thus，the seed germination promoted by the combination of GA3 and IAA was associated with the GA and 

IAA synthesis and the signal transduction. 

Keywords：Paris polyphylla var. chinensis；seed；GA3；IAA；transcriptome sequencing；hormone 

signal transduction pathway；hormone synthesis pathway 

 

华重楼（Paris polyphylla var. chinensis）是百合科重楼属植物，其干燥根茎是名贵中药材，从中

提取的主要活性物质为甾体皂苷（国家药典委员会，2015），具有抗肿瘤（Huang et al.，2007；Wu et 

al.，2013）、抗菌（Qin et al.，2012）、抗氧化（张宁，2016）、止血（李洪梅 等，2017）等作用。

且是云南白药、季德胜蛇药片、宫血宁等 65 种中成药的重要原料（武珊珊 等，2004；杨天梅 等，

2017；张翔宇 等，2017）。近年来华重楼野生资源遭到无规律大量采挖而急剧减少，中国 80%的野

生重楼已被开发利用（黄希 等，2016）。因此必须加大重楼人工种植面积。华重楼结籽量大，种子

多，但由于其为两年生，自然条件下需 15 个月才能萌发且萌发率低，植株生长缓慢（李运昌，1982）。

为加大重楼药材种植力度，必须打破重楼属植物的休眠，提高萌发率。 

激素对种子休眠与萌发有重要的调节作用，植物生长调节剂处理种子后，可改变种子内部的激

素信号水平（李振华，2017）。GA3 可促进华重楼种子萌发，萌发过程中 GA3、IAA 含量增加（宋发

军 等，2016）。本研究中以华重楼种子为材料，研究 GA3 和 IAA 组合对其萌发的影响，并采用 Illumina 

HisSeq 2500 分析华重楼种子萌发过程中的差异表达基因，旨在初步揭示 GA3 和 IAA 组合调控华重

楼种子萌发的机理，为其萌发的分子研究提供有价值的基因信息资源，也将为规范华重楼育苗方法

和大规模人工栽培提供理论依据和参考。 

1  材料与方法 

1.1  华重楼种子萌发试验 

2016 年 10 月将采自四川省峨眉山的新鲜华重楼种子去除红色外种皮，选取饱满、健康、大小

均匀一致的种子 3 000 粒，分 30 份，每份 100 粒。分别放入不同浓度 GA3 和 IAA 组合的 10 种浸种

液（表 2）中，常温下浸种 24 h。将浸种后稍晾干的种子分别放入层积盒进行层积，每个处理 3 盒，

重复 3 次。将经高温高压灭菌后的蛭石、壤土、河沙按 1︰1︰4 的比例配制变温层积基质，在高 15 cm、

长 35 cm、宽 13 cm 的育种盒底层铺 8 cm 厚的基质，供试种子平铺于基质上，再覆 4 ~ 5 cm 厚的基

质，放入人工气候箱进行变温（5 ℃ 60 d，20 ℃ 60 d，5 ℃ 60 d，20 ℃ 60 d，共 240 d）层积，

期间用相应浸种液保持基质湿度为 70% ~ 75%。每隔 30 d 分别从层积盒中随机取样观察种子形态变

化，并制作石蜡切片观察其种胚结构变化。在层积过程中漂去霉烂的种子，再用 50%多菌灵 500 倍

液浸种 20 min，并用经高温高压灭菌的基质替换原有基质重新层积。胚根突破种子 0.1 ~ 0.5 cm 视

为萌发，以上胚轴突出种子 0.1 cm 为休眠解除，若有霉烂种子视为未萌发。 

1.2  高通量转录组测序 

变温层积 240 d 后，从对照中随机取未萌发的种子（休眠种子），从处理 5（表 2）中随机选取

已萌发种子（休眠解除种子），进行转录组测序和实时荧光定量聚合酶链式反应（Quantitative 
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Real-time Polymerase Chain Reaction，qRT-PCR）。 

将样品送至北京百迈克生物技术有限公司进行转录组测序。基于边合成边测序（Sequencing By 

Synthesis，SBS）技术，使用 Illumina HiSeq 2500 测序平台对两个样品进行测序，要求每个样品测

序产出不少于 8 Gb Clean Data，Q30 碱基百分比达到 80%。使用 BLAST 软件将获得的 Unigene 序

列与 NR（Deng et al.，2006）、Swiss-Prot（Apweiler et al.，2004）、GO（Ashburner et al.，2000）、

COG（Tatusov et al.，2000）、KOG（Koonin et al.，2004）、KEGG（Kanehisa et al.，2004）数据库

比对，并用 KOBAS 2.0 得到 Unigene 在 KEGG 中的 KEGG Orthology 结果，最后用 HMMER 软件与

Pfam（Finn et al.，2014）数据库比对，获得 Unigene 的注释信息。利用 FPKM 值表示对应 Unigene

的表达丰度。FPKM = 比对到某一转录本上的片段数/（比对到转录本上的片段总数 × 转录本长度），

比对到转录本上的片段总数以 106 为单位，转录本长度以 103 个碱基为单位。使用 DESeq、EBSeq

进行差异表达基因（Differentially Expressed Genes，DEGs）分析，以 FDR < 0.01，log2FC ≥ 2 为筛

选标准，获得未萌发种子和萌发种子之间的 DEGs。 

1.3  转录组数据的 qRT-PCR 验证与差异表达基因的定量分析 

随机选取 GH3、A-ARR、TKTA 基因，以 GAPDH 为内参基因（徐文娟，2013），用 Beacon 

Designer7.9 软件设计 qRT-PCR 引物（表 1），按照 HSYBR 一步法荧光定量 PCR 方法进行 qRT-PCR，

以验证转录数据的可靠性。 
 

表 1  用于 qRT-PCR 的基因特异性引物 

Table 1  The gene-specific primers used for qRT-PCR 

转录本编号 
Transcript ID 

引物名称 
Primer name 

引物序列（5′–3′） 
Primer 

c144644.graph_c0 GAPDH-F TTGTAGGTGGCAGACTT 

c144644.graph_c0 GAPDH-R CTACTCCCGATGTTTCC 

c84123.graph_c0 GH3-F GAGATACATTGCCTTGC 

c84123.graph_c0 GH3-R CCTCTACAGCCTCCTAA 

c101588.graph_c0 A-ARR-F AATCCTCGGCTCCAATG 

c101588.graph_c0 A-ARR-R TTCCTGTAGTCATAATGTCATCT 

c108348.graph_c0 TKTA-F GTTGTGCTATGGAAGGA 

c108348.graph_c0 TKTA-R TGTTGTGATTATCGTCGTA 

c106163.graph_c1 AUX1-F TTACTTCACCTCCTAATCCAA 

c106163.graph_c1 AUX1-R TCAATCCAACAGCATCCT 

c93265.graph_c0 IAA-F AGATGGGCTAAGTGAGA 

c93265.graph_c0 IAA-R CCGTCCTTGTCTTCATAA 

c107750.graph_c0 PIF4-F CGTATGCCCGTTATCTTAG 

c107750.graph_c0 PIF4-R TACCTGATTGTTGATTCTGTT 

 

 

反应体系为：10 μL 2× HSYBR One step qRT-PCR 缓冲液，上、下游引物各 0.4 μL，0.2 μL 超级

转录酶混合液，1 μL ROX 染料，1.0 ng RNA 模板，补水至总体积 20 μL。反应条件为：95 ℃预变

性 15 min，95 ℃变性 10 s、60 ℃退火延伸 30 s，40 个循环。利用 2-∆∆Ct 法计算基因表达水平。从

GA、IAA 合成途径和信号转导途径中随机选取 AUX1、IAA、PIF4 基因（表 1），用 qRT-PCR 进行

基因定量表达分析。 
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1.4  数据处理 

将种子萌发试验数据进行单因素方差分析（ANOVA），用 Statistical Product and Service Solutions

（SPSS）软件进行 Tukey HSD 测试，以确定平均值之间的差异显著性（P < 0.05），用 Excel 制图表。 

2  结果与分析 

2.1  GA3 和 IAA 组合处理对华重楼种子萌发和上胚轴休眠解除的影响 

如表 2 所示：与对照相比，除处理 3 外，其他处理对种子萌发都有显著影响。处理 1、2、4、5、

6 都显著提高种子萌发率，其中处理 5 比对照提高了 49.72%，而处理 7、8、9 则显著抑制种子萌发，

且抑制程度随 IAA 浓度增大而增加，故高浓度 GA3 和 IAA 组合不利于华重楼种子萌发。上胚轴休

眠解除率在处理 2、4、5、6 条件下较对照都显著提高。尤其在处理 5 条件下是对照的 2.2 倍。以上

结果表明，处理 5（600 mg · L-1 GA3 + 40 mg · L-1 IAA）最有利于华重楼种子萌发和上胚轴休眠解除。 

 
表 2  GA3 和 IAA 组合对华重楼种子萌发的影响 

Table 2  Effects of GA3 and IAA treatment on seed germination of P. polyphylla var. chinensis 

处理组 
Treatment  

GA3/ 

（mg ∙ L-1） 
IAA/
（mg ∙ L-1） 

萌发率/% 
Germination rate 

上胚轴休眠解除率/% 
Release rate of epicotyl dormancy 

对照 Control 0 0 58.33 ± 1.70 e 17.33 ± 1.25 def 
1 300 20 68.00 ± 1.63 cd 22.67 ± 2.05 cd 
2 300 40 72.67 ± 2.05 bc 27.00 ± 1.63 c 
3 300 80 64.67 ± 2.05 de 18.67 ± 1.70 de 
4 600 20 82.67 ± 1.25 a  34.67 ± 1.25 ab 
5 600 40 87.33 ± 2.49 a 38.33 ± 1.70 a 
6 600 80 75.67 ± 2.62 b 28.67 ± 1.89 bc 
7 1 200 20 30.33 ± 1.70 f   19.67 ± 2.05 de 
8 1 200 40 25.33 ± 1.70 f 15.33 ± 1.25 ef 
9 1 200 80 15.67 ± 2.05 g 11.67 ± 2.49 f 

注：不同小写字母表示 0.05 水平差异显著。 

Note：Different lowercase letters indicates a significant level of P < 0.05. 

 

2.2  GA3（600 mg · L-1）和 IAA（40 mg · L-1）处理下华重楼种子萌发过程及形态变化 

华重楼的新鲜种子为圆形或椭圆形，呈米白色（图 1A，0 d），球形胚，靠近珠孔（图 1B，0 d）。 

0 ~ 30 d 期间多数种子形态上没有明显变化（图 1A，30 d），而球形胚可分化出胚柄并与珠孔端

胚乳细胞连接，胚明显长大（图 1B，30 d）。 

处理 60 d 时，未萌发种子的胚发育成鱼雷胚，初步分化出胚根和子叶（图 1B，60 d），部分种

子珠孔端有突起甚至胚根已经长出 0.1 cm 左右（图 1A，60 d）。 

处理 120 d 时，约 50%的种子胚根已经突破珠孔处于萌发状态（图 1A，120 d），子叶和胚根进

一步分化（图 1B，120 d）。 

处理 180 d 时萌发种子的胚根长多数为 0.5 cm 左右（图 1A，180 d），此时子叶和胚根有明显分

化（图 1B，180 d）。处理 240 d 时上胚轴休眠解除并伸出珠孔（图 1A，240 d）。 
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 图 1  华重楼种子萌发时的形态（A）及显微结构（B）变化 

GE：球形胚；SU：胚柄；TE：鱼雷胚；RA：胚根；EP：上胚轴；CO：子叶。 

Fig. 1  Morphological changes（A）and microstructural changes（B）during seed germination of P. polyphylla var. chinensis 

GE：Globular embryo；SU：Suspensor；TE：Torpedo embryo；RA：Radicle；EP：Epicotyl；CO：Cotyledon. 

 

2.3  差异表达基因分析 

在本研究条件下，华重楼种子休眠解除过程中有 6 427 个DEG，休眠种子与萌发种子相比，有 3 907

个上调基因，2 520 个下调基因（图 2）。 

 

 

图 2  差异表达基因的火山图和马图 

绿色表示基因表达量下调，红色表示基因表达量上调，黑色表示无显著性表达差异；DEGs 筛选标准为 FDR < 0.01，log2FC ≥ 2。　 

Fig. 2  Volcano and MA plot of differentially expressed genes 

Up-regulated genes were shown in red，down-regulated genes were shown in green，and no significant expression differences genes  

were shown in black；FDR < 0.01 and log2FC ≥ 2 was the screening criteria of differential expression gene. 
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有 73.49% DEG 在七大数据库中有注释信息，1 804 个被注释到 KEGG 数据库（表 3），且被分

为 50 个通路类型，118 条通路（图 3）。其中有 45 个与植物激素信号转导通路相关。 
 

表 3  DEGs 在七大数据库中的注释结果 

Table 3  Annotated results of the DEGs 

数据库名称 Database 注释基因数 Number of annotated gene 所占百分比/% Percentage 
COG 1 728 26.89 
GO 2 635 41.00 
KEGG 1 804 28.07 
KOG 2 519 39.19 
Pfam 3 610 56.17 
Swiss-Prot 2 929 45.57 
NR 4 484 69.77 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

图 3  差异表达基因的在 KEGG 中的注释分类图 

Fig. 3  Differentially expressed genes annotation classification in KEGG 
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2.4  qRT-PCR 验证转录组数据 

在转录组测序结果（表 4）中 A-ARR 的基因上调表达，在 qRT-PCR 分析（图 4）中同样上调表

达；在转录组测序结果中 GH3、TKTA 的基因下调表达，在 qRT-PCR 分析中同样下调表达。由此证

明转录组试验数据准确可靠，可继续进行华重楼种子萌发过程中与激素信号转导和合成相关差异表

达基因分析。 

 
表 4  转录组测序中差异表达基因的结果 

Table 4  The results of differential gene analysis in transcriptome sequencing 

编码蛋白 
Encoding 
protein 

Unigene 编号 
Unigene ID 

FPKM 
错误发现率 
False discovery rate 

差异倍数 
log2FC 

调控 
Regulation 未萌发种子 

Ungerminated seeds 
萌发种子 
Germinated seeds 

GH3 c84123.graph_c0 21.15 1.14 2.14E-11 ﹣4.61 下调 Down 

A-ARR c101588.graph_c0 0 8.94 1.69E-07 5.69 上调 Up 

TKTA c108348.graph_c0 27.48 0.60 4.44E-16 ﹣5.86 下调 Down 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4  华重楼种子萌发过程中 3 个差异表达基因的 qRT-PCR 验证分析  

Fig. 4  qRT-PCR analysis of three selected differentially gene during seed germination process of P. polyphylla var. chinensis 

 

2.5  GA 和 IAA 合成通路中差异表达基因分析 

CYP701、GA20ox 和 GA2ox 是 GA 合成的关键基因（Brady & Mccourt，2003；Fleet et al.，2003）。

只有 GA1、GA3、GA4 和 GA7 有生理活性（Eriksson et al.，2006）。依据 KEGG 数据库的 pathway 预

测的 GA 合成通路和转录组测序结果（表 5）发现：CYP701 的 2 个编码基因明显下调；GA20ox 的编

码基因明显上调，差异倍数 2.50；GA2ox 能使有活性的 GA1 转变为无活性的 GA8，导致有活性的 

 
表 5  GA 合成通路中的差异表达基因 

Table 5  Differentially expressed gene analysis in the GA synthesis pathway 

编码蛋白 
Encoding 
protein 

Unigene 编号 
Unigene ID 

FPKM 错误发现率 
False discovery 
rate 

差异倍数 
log2FC 

调控 
Regulation 未萌发种子 

Ungerminated seeds 
萌发种子 
Germinated seeds 

CYP701 c78907.graph_c0 3.01 0.22 0.000756777 ﹣3.50 下调 Down 

 c85990.graph_c0 2.17 0.27 0.006290936 ﹣2.94 下调 Down 

GA20ox c97855.graph_c0 0.77 6.40 0.00535699 2.50 上调 Up 

GA2ox c112923.graph_c0 22.77 3.38 7.72E-06 ﹣3.15 下调 Down 

注：差异表达基因筛选标准为 FDR < 0.01，log2FC ≥ 2。下同。 

Note：FDR < 0.01 and log2FC ≥ 2 was the screening criteria of differential expression gene. The same below. 
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GA 分解，GA2ox 的编码基因明显下调，差异倍数–3.15。这有利于合成有生理活性的 GA，由此推

测有活性的 GA 合成水平提高。但 GA 合成过程中，3 个关键酶的基因表达量都较低（表 5），由此

推测外源施加的 GA3 在华重楼种子萌发过程中起主要作用。 

YUCCA、ALDH 是催化吲哚丙酮酸形成 IAA 的关键酶。依据 KEGG 数据库中 pathway 预测的

IAA 合成通路和转录组测序结果（表 6）发现：YUCCA 的编码基因明显上调表达，差异倍数为 4.30；

ALDH 的 7 个编码基因中，仅 c102733.graph_c0、c33727.graph_c0 明显下调表达，另外 5 个基因明

显上调表达，推测 ALDH 呈上调表达趋势。基于 IAA 合成途径中关键酶 YUCCA 和 ALDH 上调表

达，推测 IAA 的合成水平提高。IAA 合成过程中，两个关键酶的基因表达水平都较低（表 6），由

此推测外源施加的 IAA 在种子萌发过程中起主要作用。 

 
表 6  IAA 合成通路中的差异表达基因 

Table 6  Differential gene analysis in the IAA synthesis pathway 

编码蛋白 
Encoding 
protein 

Unigene 编号 
Unigene ID 

FPKM 错误发现率 
False discovery 
rate 

差异倍数 
log2FC 

调控 
Regulation 

未萌发种子 
Ungerminated seeds 

萌发种子 
Germinated seeds 

YUCCA c32476.graph_c0 0 2.67 0.001025713 4.30 上调 Up 
ALDH 
 
 
 
 
 
 

c105442.graph_c0 0 3.49 1.82E-09 6.30 上调 Up 
c110700.graph_c0 0.26 10.59 5.02E-09 4.67 上调 Up 
c41909.graph_c0 0 2.54 0.000774287 4.35 上调 Up 
c78259.graph_c0 0 3.10 0.00034432 4.50 上调 Up 
c80324.graph_c0 0 1.75 0.001366824 4.24 上调 Up 
c102733.graph_c0 20.03 2.46 5.14E-07 ﹣3.44 下调 Down 
c33727.graph_c0 2.29 0.03 5.80E-09 ﹣5.43 下调 Down 

 

2.6  GA 和 IAA 信号转导通路中差异表达基因分析 

PIF4 能结合到参与下胚轴伸长基因的启动子 G-box 元件上从而激活转录，促进下胚轴伸长

（Lincoln & Eduardo，2015）。DELLA 蛋白是 GA 信号转导途径的负调控因子，通过与 PIF 结合抑

制PIF激活下游转录因子，从而抑制植物生长发育（Lincoln & Eduardo，2015）。GA可促进核内DELLA

蛋白的降解从而消除 DELLA 蛋白的抑制作用，促进植物生长发育（Wang & Deng，2014）。根据 KEGG

数据库中 pathway 预测的 GA 信号通路和转录组测序结果（表 7），GA 信号通路下游 PIF4的编码基

因（c107750.graph_c0）明显上调表达，差异倍数为 3.02；GA 的受体 GID1 蛋白的编码基因

（c106625.graph_c0）明显下调表达，经 qRT-PCR 试验发现 PIF4 表达水平增高（图 5）。故适宜浓度

的 GA3 能通过促进 GA 信号通路增强来促进华重楼种子萌发。 

 
表 7  GA 信号转导通路中的差异表达基因 

Table 7  Differential gene analysis in the GA signal transduction pathway 

编码蛋白 
Encoding 
protein 

Unigene 编号 
Unigene ID 

FPKM 
错误发现率 
False discovery rate 

差异倍数 
log2FC 

调控 
Regulation 

未萌发种子 
Ungerminated seeds 

萌发种子 
Germinated seeds 

PIF4 c107750.graph_c0 1.29 14.87 7.53E-05 3.02 上调 Up 

GID1 c106625.graph_c0 164.22 41.78 0.00186777 ﹣2.40 下调 Down 

 

生长素是植物生长和发育的关键因素，能促进细胞伸长，在种子萌发过程中起重要的调节作用 

（René & Scheres，2008）。AUX1 能将生长素携带进入细胞（郑柄松，2011）。依据 KEGG 数据库

中 pathway 预测的生长素信号通路和转录组测序结果（表 8）发现：AUX1 的 3 个编码基因明显上
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调；ARF 的 4 个编码基因，除 c100879.graph_c0 明显下调表达外，其他 3 个基因都明显上调表达，

推测 ARF 呈上调表达趋势。生长素诱导的 AUX/IAA、SAUR 的编码基因全部上调表达（表 8）。经

qRT-PCR 试验发现，AUX1、IAA 表达水平增高（图 5）。由此推测适宜浓度的 IAA 通过促进 IAA

信号通路增强来促进华重楼种子萌发。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

图 5  华重楼种子萌发过程中对选择的 3 个差异表达基因的 qRT-PCR 定量表达分析 

Fig. 5  qRT-PCR analysis of three selected differentially expressed gene during seed germination process of P. polyphylla var. chinensis 

 

表 8  生长素信号转导通路中的差异表达基因 

Table 8  Differentially expressed gene analysis in the auxin signal transduction pathway 

编码蛋白 
Encoding 
protein 

Unigene 编号 
Unigene ID 

FPKM 错误发现率 
False discovery  
rate 

差异倍数 
log2FC 

调控 
Regulation 未萌发种子 

Ungerminated seeds 
萌发种子 
Germinated seeds 

AUX1 
 
 

c100098.graph_c0 0.15 13.54 1.55E-12 5.78 上调 Up 

c106163.graph_c0 0.95 32.53 1.17E-09 4.56 上调 Up 

c106163.graph_c1 3.63 31.17 0.000375911 2.66 上调 Up 

AUX/ 
IAA 
 
 
 
 
 
 
 

c100217.graph_c0 0.00 3.18 0.00034432 4.50 上调 Up 

c101806.graph_c0 0.28 20.79 3.46E-12 5.53 上调 Up 

c101953.graph_c0 10.24 82.04 0.0008429 2.56 上调 Up 

c76275.graph_c0 0.00 7.20 1.28E-08 6.04 上调 Up 

c82488.graph_c0 0.00 10.92 1.96E-07 5.67 上调 Up 

c84645.graph_c0 0.07 3.56 0.000118717 4.15 上调 Up 

c93265.graph_c0 30.23 200.21 0.007543812 2.29 上调 Up 

c98810.graph_c0 0.28 7.27 0.000515738 3.61 上调 Up 

ARF 
 
 
 

c101160.graph_c0 2.25 14.25 0.005961428 2.22 上调 Up 

c83085.graph_c0 12.52 76.27 0.008426625 2.16 上调 Up 

c84314.graph_c0 0.91 7.38 0.004750392 2.48 上调 Up 

c100879.graph_c0 7.37 1.61 0.000721811 ﹣2.57 下调 Down

SAUR 
 

c114008.graph_c0 0.18 14.71 3.00E-10 5.42 上调 Up 

c45327.graph_c0 0 33.00 2.11E-15 7.93 上调 Up 

GH3 
 

c53212.graph_c0 0.03 1.94 1.83E-05 4.45 上调 Up 

c84123.graph_c0 21.15 1.14 2.14E-11 ﹣4.61 下调 Down

 

3  讨论 

外源施加 GA3 和 IAA 能影响激素信号转导和植物内源激素水平，内源激素水平又影响植物激素

的应答、反应途径，形成复杂的信号转导网络，共同调节植物生长发育（任小芸 等，2016）。通过
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转录组测序和 KEGG 预测的 pathway 分析华重楼种子萌发过程植物激素合成和信号转导通路中的

DEGs，可初步探究 GA3 和 IAA 组合调控种子萌发的机制。 

GA 是种子萌发的激活因子，主要通过降解 DELLA 蛋白，从而激活 GA 下游信号来拮抗 ABA

对种子萌发的抑制（Dill et al.，2001；Hirano et al.，2008；Sun，2010）。GA20ox 和 GA3ox 是调控合

成有活性 GA 的关键酶（Yamaguchi et al.，1998）。外源 GA 可以调节植物内源 GA 活性（Wu et al.，

2009；Yang et al.，2010）。GA 和 IAA 处理烟草种子，种子吸胀阶段，GA 合成基因 GA2ox2、GA3oxl2

显著差异表达（李振华，2017）。陈静（2015）、姚兆群（2016）分别在花生种子、列当种子休眠解

除过程中发现 GA20ox 上调表达。但于倩（2016）在研究黄芪种子萌发过程时发现 GA2ox 上调表达，

GA20ox 下调表达。本研究中发现 GA2ox 下调，GA20ox 上调，这与外源 GA3 和 IAA 有关。Reid 等（2011）

也认为 IAA 会影响 GA 相关基因的表达。位于 GA 信号通路下游的 PIF4 能结合到参与下胚轴伸长基

因的启动子 G-box 元件上激活转录，促进下胚轴伸长（Lincoln & Eduardo，2015）。李振华（2017）

进行烟草萌发试验时发现，IAA 可使 GID1 受体蛋白的编码基因下调表达，GA3 仅使 PIF3、PIF4 的编

码基因差异表达。本研究中发现 GA3 和 IAA 组合处理种子后，GID1 受体蛋白的编码基因明显下调

表达，GA 信号通路下游 PIF4 的编码基因明显上调表达，推测在外源施加 GA3 和内源 GA 共同作用

下，GA 信号转导通路增强，促进华重楼种子萌发。 

Leivar 等（2012）发现 IAA2、IAA4、IAA19、IAA29、YUC8 等含有 G-box 的生长素响应基因是

PIFs 的直接靶基因。Sun 等（2012）认为 PIF4 能直接调节 YUCCA 的表达，从而促进 IAA 的合成，

进而影响生长素介导的植物生长。IAA 的积累可促进 AUX/IAA 蛋白的降解从而消除对 ARF 转录因

子的抑制作用，ARF 可进一步激活 SAUR19 基因家族的表达来促进胚轴伸长（Guilfoyle & Hagen，

2001；Franklin et al.，2011；Proveniers & Zanten，2013）。生长素通过快速调节 AUX/IAA 的转录水

平调节植物的生长发育（Mockaitis & Estelle，2008）。本研究中对 IAA 合成途径分析时发现，YUCCA

和 ALDH 的编码基因表达上调，表明 IAA 合成水平升高。推测在外源施加的 IAA 和内源 IAA 共同

作用下，IAA 信号转导通路增强，促进华重楼种子萌发。陈静（2015）在研究花生种子萌发过程中

生长素合成时，也发现了相似的结果。 

综上所述，适宜浓度 GA3 和 IAA 组合作为浸种液和变温层积过程中的保湿液，层积 240 d 可有

效解除华重楼种子的休眠，使华重楼种子萌发率提高。GA3 和 IAA 组合促进种子萌发的调控机理可

能与 GA、IAA 合成代谢和信号转导相关。 
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