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摘 要： 种子萌发是植物生长发育的关键生理阶段，对农业生产具有重要影响。番茄（Solanum lycopersicum）作为全球

主要蔬菜作物之一，其种子休眠与萌发的调控机制的解析，不仅有助于提升番茄产业效益，也为理解植物种子萌发的

分子机理提供了新的视角和参考依据。本研究以番茄栽培品种以及茉莉酸合成和信号传导途径的突变体作为试验材

料，探究茉莉酸和远红光对种子萌发的影响。试验结果显示：外施低浓度（1 μM）茉莉酸可促进番茄种子萌发，而高浓

度（5-100 μM）则显著抑制；通过茉莉酸合成和信号传导途径遗传材料表明，茉莉酸合成途径和信号途径均有抑制番茄

种子萌发的作用；远红光抑制番茄种子萌发，可通过抑制茉莉酸生物合成进而提高脱落酸（ABA）积累水平，最终实现

对种子萌发的调控。进一步的试验表明，该过程依赖于茉莉酸信号途径核心转录因子MYC2的介导，在MYC2-RNAi种

子中，远红光处理和黑暗条件下，ABA含量差异消失，同时远红光对SlDOG1（番茄萌发延迟蛋白基因）、SlNCED1（番茄

ABA生物合成关键基因）和SlGAI（番茄赤霉素不敏感基因）等关键基因的显著上调作用也不复存在。本研究揭示了番

茄种子萌发的光信号调控，依赖于茉莉酸信号途径对ABA合成的调控，为作物遗传改良和种子处理技术提供了理论

支撑。
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Abstract: Seed germination is a critical physiological stage in plant growth and development, with significant implications 

for agricultural production. Tomato (Solanum lycopersicum), as a globally important vegetable crop, elucidating the 

regulatory mechanisms governing its seed dormancy and germination not only enhances tomato industry efficiency but also 

provides new perspectives and references for understanding the molecular basis of seed germination in plants. This study 

utilizes cultivated tomato varieties and mutants in jasmonic acid (JA) biosynthesis and signaling pathways as experimental 

materials to investigate the effects of JA and far-red light (FR) on seed germination. Experimental results demonstrate that 

exogenous application of low-concentration JA (1 μM) promotes tomato seed germination, whereas higher concentrations (5-

100 μM) significantly inhibit it. Genetic evidence from JA biosynthesis and signaling mutants reveal that both pathways 

exert inhibitory effects on seed germination. Far-red light suppresses tomato seed germination through downregulation of JA 

biosynthesis, which subsequently elevates abscisic acid (ABA) accumulation, ultimately regulating germination. Further 

experiments show that this regulatory process depends on MYC2, a core transcription factor in JA signaling. In MYC2-RNAi 

seeds, the differential ABA content between far-red light treatment and dark conditions disappear, accompanied by the 

elimination of far-red light-induced upregulation of key genes including SlDOG1 (a tomato delayed germination protein 

gene), SlNCED1 (a pivotal ABA biosynthesis gene), and SlGAI (a gibberellin-insensitive gene). This study uncovers that the 
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photoregulation of tomato seed germination is mediated through JA signaling pathway-dependent modulation of ABA 

biosynthesis, providing a theoretical foundation for crop genetic improvement and seed treatment technologies.

Keywords: Tomato; seed germination; far-red light; jasmonic acid

番茄作为全球重要的蔬菜作物，不仅提供了

丰富的维生素、矿物质和抗氧化物质等营养组

分，更是中国设施农业中的支柱性产业产物［1］。

其种子在果实内的胎萌现象直接影响番茄果实

的品质、口感和营养价值。不适宜的环境会抑制

种子萌发，影响作物产量与品质［2］。

番茄种子萌发阶段作为其生命周期的起始

和关键环节，不仅决定着幼苗的建成质量，更通

过影响后续的营养生长和生殖生长过程，最终调

控作物的产量形成。研究表明，种子萌发是一个

受内外因素精密调控的复杂生理过程，涉及多种

激素信号转导和转录调控网络的协同作用［2］。

种子由休眠向萌发的转变这一过程当中不仅受

植物生长激素的影响，还受其生态环境的调控，

包括内源性激素的精细调控和环境［3］。光照是

植物生长发育的关键环境因子，光信号通过影响

植株的形态建成、代谢调控及萌发启动等多过程

并发挥多重生物学效应。研究认为，植物一般依

靠多种光受体来感应外界环境的光信号，而这些

光受体则被划分为四个大类：光敏色素（红光和

远红光受体）、UV-A受体（感应紫外光）、隐花色

素和向光素（蓝光受体），以及 UV-B 受体

UVR8［4-7］。红光与远红光通过光受体 phyA 和

phyB进行传导，调控下游转录因子与细胞功能

以及萌发相关基因（例如DOG1）的表达，进而影

响脱落酸（ABA）和赤霉素（GA）的合成，最终实

现对种子萌发过程的调控。而光对内源激素水

平的调控主要涉及四个关键途径，即 GA 的合

成、GA信号的传导、ABA的合成以及ABA信号

的传导［8-10］。此外，ABA作为维持种子休眠的核

心调控因子，其生物合成的关键限速酶为 9-顺

式 -环氧类胡萝卜素双加氧酶（NCEDs），而

NCEDs的活性与表达则受光敏色素的调控，尤

其是红光的影响较为明显［11，12］。红光激活的

PhyB通过调节两种植物激素GA和ABA的动态

平衡来促进种子萌发，近年来已有研究揭示了

PhyB控制ABA和GA的内部稳态进行信号传导

的核心机制［13］。远红光条件下，PhyA则可以依

赖泛素连接酶，独立于GA途径直接降解DELLA

蛋白，推动弱光环境下的萌发启动［14］。尽管目前

已在拟南芥、水稻等模式植物中解析了光信号-

植物激素对种子萌发的部分核心机制［15］，但不同

物种间调控网络存在的特异性以及动态调整机

制仍有待深入探索。

茉莉酸是植物界广泛存在的一种植物激素，

在植物病虫害防御、逆境胁迫和生长发育中起到

重要作用。许多研究表明，茉莉酸及其甲酯衍生

物对芸薹属和亚麻属植物种子的萌发具有明显

抑制作用［16-20］。茉莉酸信号传导途径可能在该

过程中发挥着关键作用。活性 JA（即茉莉酸-I-

异亮氨酸）与茉莉酸受体蛋白（CORONATINE 

INSENSITIVE 1，COI1）结合形成 JA-COI1 受体

复 合 物 ，导 致 JAZ（JASMONATE ZIM-

DOMAIN）蛋白的招募，使 JAZ蛋白泛素化降解。

JAZs是茉莉酸信号通路的核心负调控因子，位

于COI1的下游，通过与转录因子MYC2直接互

作抑制MYC2的转录调控活性。茉莉酸信号途

径响应后，COI1与 JAZs结合，使 JAZs泛素化降

解，从而解除其对 MYC2 的抑制作用并释放

MYC2 激活下游茉莉酸响应基因的表达［21，22］。

在种子萌发阶段，茉莉酸信号传导途径相关突变

体 coi1-16 和 jar1 表现出对脱落酸的显著敏感

性，因而 JA含量增加会促进ABA的合成［23］。茉

莉酸与脱落酸作为调控种子萌发的关键激素，近

年研究揭示了 JA在ABA信号中的核心作用：在

面包小麦和拟南芥中，JAZ蛋白直接与ABA信

号的关键转录因子ABI5结合，抑制其转录激活

功能，而ABA处理可诱导 JA生物合成，促进 JAZ

降解以解除抑制［24］。有研究进一步发现，JA对

ABA信号的增强不仅依赖 JAZ与ABI5的互作，

还涉及 JAZ与ABI3的直接相互作用，而 JA通过

COI1介导 JAZ降解，解除对ABI3/ABI5的抑制，

形成“JA-COI1-JAZ-ABI3/ABI5”正反馈环路［25］。

此外，生长素信号也通过ARF10/16转录因子参

与这一过程，通过与 JAZ 蛋白及 ABA 信号的

ABI5相互作用，形成复杂的调控网络，协同介导

JA对ABA信号的增强效应［26］。光信号可以通

过 JA调控光形态建成，其中MYC2等转录因子

的激活依赖于光受体对 JA合成的诱导。在拟南

芥中，已有研究表明 JA对其幼苗的光形态建成
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具有调控作用［27］，但光是否可以通过茉莉酸调控

种子萌发鲜有报道。

因此，本研究首先通过不同浸泡处理对番茄

种子的萌发率进行统计，获得了番茄种子最适萌

发率的培养方法；然后利用遗传转化材料35S：：

PS（过表达前系统素转基因番茄）、jl1（茉莉酸合

成ACX1缺失突变体）、jai1（茉莉酸信号 SlCOI1

基因突变体）、MYC2-RNAi（转录因子 SlMYC2的

沉默株系）、JA2L-anti（SlJA2L的沉默株系）为研

究材料，探究远红光介导茉莉酸对番茄种子萌发

过程的调控机制，为提高种子萌发率提供理论基

础和数据支撑，并为农业生产提供有力的技术

支持。

1　材料与方法

1.1　试验材料与地点

试 验 材 料 为 番 茄 栽 培 品 种 Solanum 

lycopersicum cv. Castlemart（CM）、M82 野生型

（wild-type， WT）、转基因番茄 35S：：PS（前系统

素过表达材料，CM背景）、jl1（茉莉酸合成ACX1

缺失突变体，CM背景）、jai1（SlCOI1突变体、CM

背景）、MYC2-RNAi（转录因子 SlMYC2的沉默株

系、M82 背景）、JA2L-anti（SlJA2L 的沉默株系、

M82 背景）等。过表达前系统素转基因番茄

35S：：PS、jl1、jai1 、MYC2-RNAi 、JA2L-anti 均由

李传友教授课题组惠赠。

试验地点为山东农业大学农学院实验基地

和作物生物学国家重点实验室。

1.2　试验方法

1.2.1　种子材料的获取　水洗法：于番茄成熟（果

实破色后的第5 d）的当天上午，将种子从果实中

分离取出，放置于清洁的容器内。用去离子水冲

洗去种子表面的果胶层，用吸水纸吸去表面水分

后自然晾干。将晾干后的种子转移到 50 mL的

离心管中，铺设一层硅胶保持种子干燥，盖紧离

心管盖，并用封口膜密封，−20 ℃保存。本研究

中种子萌发后的试验所用的种子均由水洗法处

理获得。

10% HCl浸泡：将成熟的番茄果实（果实破

色后的第5 d）在上午采集后，立即从果实中取出

种子，置于清洁的容器内。向容器中加入 10% 

HCl（覆盖种子表面即可），浸泡 10 min，期间用

干净的玻璃棒搅拌2-3次。然后用清水彻底冲洗

种子，以去除表面的果胶和残留的盐酸。后续操

作与水洗法相同。

10% HCl+10% Na2HPO4 浸泡：前期处理与

10% HCl 浸泡法相同。随后，将种子浸泡在

10% Na2HPO4溶液中 20 min，期间搅拌 2次。然

后清洗种子表面以去除Na2HPO4残留物。后续

操作与水洗法相同。

1.2.2　种子萌发试验　培养皿种子萌发试验：于

培养皿中铺设两张吸水纸，加入 5 mL灭菌水湿

润吸水纸，每个培养皿均匀排布20粒种子，盖上

盖子，并用密封带密封，每个处理 3次重复。放

置在温度 25 ℃的恒温培养箱中，每天观察并记

录种子萌发数。在探究番茄种子萌发的最适条

件时，每个培养基均为30粒种子，每个处理进行

3次重复，其余步骤与上述相同。

茉莉酸甲酯处理萌发试验：选取番茄栽培品

种CM的种子作为实验材料，分别添加0、1、2.5、

5、10、50、100 μM的茉莉酸甲酯进行萌发试验，

对种子的萌发数进行了统计分析。

远红光处理萌发试验：前期处理步骤与常规

萌发试验相同，但之后将培养皿置于温度为

25 ℃且提供 20 μM 远红光的光照培养箱中进

行。用于荧光定量 PCR扩增实验的样本，则是

在处理48 h后从种子中提取。

萌发指数计算：GI=∑（Gt/Dt），式中：Dt 为

发芽天数，Gt 为与 Dt 相对应的每天种子发

芽数。

萌发率计算：萌发率=萌发数/供试总数*

100%

1.2.3　ABA激素测定　选取萌发期为 1至 5 d的

番茄种子，并迅速置于液氮中。将种子于液氮下

研磨至粉末状，称取100 mg的粉末样本，转移到

2.0 mL离心管中，加入丙酮/柠檬酸混合液（9∶3）

以及 10 ng ABA内标。将混合物放置于摇床上

振荡 5 h，振荡结束后静置过夜；次日加入乙醚，

离心 1 min，吸取上层清液，将沉淀吹干，用甲醇

重悬沉淀。每个处理3次重复。

利用三重四级杆质-谱联用仪进行ABA含

量测定。液相条件：Thermo HYPERSIL GOLD 

C18（2.1×100， 3 μm）色谱柱，流动相：A为 0.1%

甲酸水，B为甲醇，洗脱梯度：0-0.2 min，A=90%；

0.2-6 min，A 递减至 10%；6-8 min，A=10%；8-
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8.1 min，A递增至90%；8.1-10 min， A=90%，进样

量为7 µL，柱温为37 ℃。

质谱条件：设置2 500 V的喷雾电压，将鞘气

设置为 40 Arb，辅助气设置为 12 Arb，雾化温度

为317 ℃，离子传输管温度为335 ℃。

1.2.4　RNA提取和反转录　采用南京诺唯赞生

物 科 技 股 份 有 限 公 司 的 试 剂 盒（FastPure 

Universal Plant Total RNA Isolation Kit）提取番茄

叶片的总RNA，利用Nanodrop 2000检测所提取

RNA的浓度和纯度，OD260/280在 1.8-2.2之间。

以获得的RNA为模板，使用反转录试剂盒进行

反转录得到 cDNA模板，−20 ℃保存，用于后续

的PCR反应。

1.2.5　荧 光 定 量 PCR 分 析　 采 用 ABI 

QuantStudio stepOne Plus 实时荧光定量 PCR 仪

进行基因表达量分析。反应体系：1 μL 模板、

1 μL Forward Primer（10 μM）、1 μL Reverse 

Primer（10 μM）、10 μL 2×TransScript Tip Green 

qPCR SuperMix、7 μL ddH2O。39个循环参数如

下：94 ℃ 30 s，1 cycle；94 ℃ 5 s，60 ℃ 30 s。番

茄 SlCAC被用作内参基因，以2-ΔCt 的值衡量基因

的转录水平，其中ΔCt = Ct（Gene）– Ct（Actin）。

每个处理3次重复。相关引物如表1所示。

2　结果与分析

2.1　番茄种子萌发最适条件的获取

为探究番茄种子萌发的最适条件，通过水洗

法、10% HCl 和 10% HCl+10% Na2HPO4 三种方

式浸泡方式对番茄种子进行清洗。在第三种浸

泡方式中，种子经 10% HCl 浸泡后，再用 10% 

Na2HPO4处理是为了中和酸性。结果表明，10% 

HCl浸泡处理的种子萌发指数显著超过水洗法

和 10% HCl+10% Na2HPO4浸泡处理。此外，水

洗法和 10% HCl浸泡处理的种子萌发率没有显

著差异，但均显著高于 10% HCl+10% Na2HPO4

浸泡处理，但10% HCl浸泡处理的萌发指数略高

于水洗法（表 2，图 1）。因此，10% HCl浸泡是番

茄种子萌发的最佳处理方法。

2.2　低浓度茉莉酸甲酯促进番茄种子萌发，而

高浓度抑制萌发

茉莉酸及其甲酯衍生物对植物种子的萌发

具有抑制作用［16-20］，为明确MeJA对番茄种子萌

发的影响，在水洗法的基础上添加不同浓度（0、

1、2.5、5、10、50、100 μM）的MeJA对番茄种子进

行处理。如图2所示，随着MeJA浓度的增加，种

子萌发率呈现先增加后降低的趋势（图 2A）；其

中，在 1 μM 浓度时最高，而 5-100 μM 浓度的

MeJA处理均表现出显著的抑制效果，说明低浓

度茉莉酸促进番茄种子萌发而高浓度茉莉酸抑

制番茄种子萌发。利用 35S：：PS过表达株系和

茉莉酸合成突变体 jl1 进行进一步验证，其中

35S：：PS过表达株系为过量表达前系统素基因，

可导致番茄体内茉莉酸含量增高［28］。试验结果

表明，35S：：PS植株的萌发指数显著低于野生型

CM（图2B），而茉莉酸合成突变体 jl1的萌发指数

却显著高于野生型（图2C）。茉莉酸过量合成对

番茄种子萌发的抑制作用，进一步证实了低浓度

茉莉酸促进而高浓度抑制番茄种子萌发。

2.3　茉莉酸信号途径抑制番茄种子萌发

为探究茉莉酸信号途径在番茄种子萌发过

程中的作用，对不同野生型材料（CM、M82）及其

茉莉酸信号途径关键基因突变体及RNAi沉默

株系的种子萌发指数进行测定（图 3）。结果表

明，与野生型相比，茉莉酸信号受体SlCOI1的突

变体 jai1、途径关键转录因子 SlMYC2、SlJA2L的

沉默株系的种子萌发率均显著增加。因此，茉莉

酸信号途径在调控番茄种子萌发过程中发挥着

重要作用，其信号转导的阻断可促进番茄种子

萌发。

2.4　远红光和茉莉酸的协同作用对番茄种子萌

发的影响

在正常培养条件下，远红光处理对番茄种子

表1 荧光定量PCR引物序列

Table 1 Primer sequences for real-time quantitative 
PCR

引物名称

Primer name

Actin-F

Actin-R

NCED1-F

NCED1-R

GAI-F

GAI-R

DOG1-F

DOG1-R

引物序列

Primer sequence

TTGCTGACCGTATGAGCAAG

GGACAATGGATGGACCAGAC

TGTTGCAAACGCCGGTTTAG

GCCGGTGGGTGTTACCTTTA

TGTAACGTGGTGGCTTGTGA

TTCCACCCTGTAACCATCGC

GGATAGGAGGGTGTAGGCCA

TGCTCACCAGAAAGATGACCA

··358



第 2 期 莫秋香等：远红光介导茉莉酸调控番茄种子萌发的分子机制

的萌发产生明显抑制效果（图4A）。黑暗下施加

50 μM的MeJA茉莉酸也会对种子萌发有抑制作

用，而有趣的是，同时添加 50 μM的MeJA和远

红光处理，种子萌发的抑制效果更为强烈

（图 4A），说明茉莉酸与远红光在调节种子萌发

过程中可能存在协同抑制作用。

为了进一步探究该现象的生理原因，本研究

收集了远红光条件下和黑暗条件下萌发1-5 d的

种子，对茉莉酸、茉莉酸前体OPDA和ABA等内

源激素进行测定。与黑暗条件下的对照组相比，

远红光处理的番茄种子在萌发的前五天内，JA

及其前体OPDA的水平显著降低（图 4B-C），而

ABA的水平则显著增加（图 4D），表明远红光抑

制种子中的茉莉酸合成，而促进 ABA 的合成。

这说明远红光可能通过降低 JA激素水平，提高

ABA激素水平抑制种子萌发，相较 JA的合成途

径，ABA 含量在番茄种子萌发上起到关键

作用。

2.5　茉莉酸信号途径参与远红光抑制番茄种子

萌发的过程

上述结果表明，茉莉酸途径可能参与远红光

抑制种子萌发的过程，但具体机制尚不清楚。为

挖掘该通路的关键调控基因，本研究以番茄栽培

种M82为野生型对照，构建茉莉酸信号核心调控

因子MYC2的RNAi沉默株系，并对番茄种子萌

发指数、基因相对表达量和内源激素ABA含量

进行了测定，结果如图5和图6所示。研究发现，

远红光显著抑制了野生型种子的萌发，但对于

MYC2-RNAi种子的抑制效应显著降低（图 5A），

表明MYC2沉默后，远红光对种子萌发的抑制效

果明显降低。此外，本研究分别检测了野生型

M82和MYC2-RNAi种子在黑暗和远红光条件下

萌发时的 SINCED1基因的表达水平，结果显示

MYC2-RNAi种子中SINCED1基因表达水平显著

高于野生型（图 5B），与黑暗条件相比远红光极

表 2 番茄种子在不同洗种方式中的萌发

Table 2 Germination of tomato seeds under different washing methods

处理

Treatment

H2O

HCl

HCl+

Na2HPO4

第1 d

萌发数

/粒

Day 1

germination 

number

0

0

0

0

0

0

0

0

0

第2 d

萌发数

/粒

Day 2

germination 

number

13

8

10

17

16

16

0

0

0

第3 d

萌发数

/粒

Day 3

germination 

number

8

10

10

9

4

10

7

9

10

第4 d

萌发数

/粒

Day 4

germination 

number

3

4

4

0

3

1

4

3

3

第5 d

萌发数

/粒

Day 5

germination 

number

0

3

3

0

3

0

2

1

2

第6 d

萌发数

/粒

Day 6

germination 

number

2

1

1

0

0

0

2

1

1

总计

萌发数

/粒

Total

germination 

number

26

26

27

27

26

27

15

15

16

萌发

指数/%

GI

0.696

0.796

0.329

萌发

率/%

GR

88

89

51

注：种子总数均为30。

Note：  The total number of seeds is 30.

图1 不同洗种方式的番茄种子萌发指数和萌发率

Fig. 1 Germination index of tomato seeds under 
different washing methods

注：t检验进行差异显著分析*P值<0.05; **P值<0.01; 

***P值<0.001。

Note: Student test, *P value < 0.05; **P value < 0.01; 

*** P value < 0.001.
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显著提升了野生型种子中的SINCED1基因的表

达水平，而在黑暗条件和远红光条件下 MYC2-

RNAi种子中SINCED1表达水平显著性差异远小

于野生型。由此说明 MYC2 可能通过调控

SINCED1的表达来参与远红光调控种子萌发的

过程。为进一步证明此结论，本试验在黑暗和远

红光下选取萌发 24 h 和 48 h 的野生型种子和

MYC2-RNAi种子进行ABA含量测定，结果表明，

远红光条件下野生型种子中的ABA含量均高于

黑暗条件（图 5C），而在MYC2-RNAi种子中远红

光条件和黑暗条件下ABA的含量无显著差异，

综上说明在远红光抑制种子萌发的过程中，

SlMYC2可能通过调控 SlNCED1的表达来促进

ABA的合成，从而抑制种子萌发。

进一步研究表明，远红光处理下赤霉素合成

基因SlGAI和休眠基因SlDOG1的表达水平相较

于黑暗条件明显增加，但同样在MYC2-RNAi种

子中，无论是在远红光条件还是在黑暗条件下，

SlGAI和SlDOG1基因的表达量均未显示出显著

差异，说明MYC2是远红光特异性激活赤霉素合

成基因SlGAI和休眠基因SlDOG1所必需的关键

因子（图6A和B）。

图3 茉莉酸信号受体突变体、转录因子沉默时种子萌发指数

Fig. 3 Germination index of seeds when jasmonic acid signal receptor mutants and transcription factors are silenced
注：A, B, C分别为 JA受体突变体 jai1，JA信号途径转录因子MYC2-RNAi，JA2L-anti和野生型的萌发指数。t检验进行差异显著

分析，* P值<0.05; ** P值<0.01; *** P值<0.001。

Note:  A, B and C are the germination index of jai1, MYC2-RNAi, JA2L-anti and WT, respectively. Student test, * P value <0.05; 

** P value <0.01; *** P value <0.001.

图2 茉莉酸对种子萌发的影响

Fig. 2 Effects of jasmonic acid on seed germination
注：A.番茄种子在不同浓度茉莉酸甲酯处理的萌发指数。B.前系统素过表达35S::PS的萌发指数。C.茉莉酸缺失突变体 jl1的萌

发指数。图A以0 μM为对照进行多重比较，a、b、c表示P值<0.05。图B和C为 t检验进行差异显著分析* P值<0.05; ** P值<0.01; 

*** P值<0.001。

Note:  A. Germination index of tomato seeds treated with methyl jasmonate. B. and C. Germination index of 35S::PS and jl1. Fig A 

used 0 μM as the control for multiple comparisons, with letters a, b, c indicating P values <0.05. Fig B and C used student test for 

significance analysis: * P value <0.05; ** P value <0.01; *** P value <0.001.
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图4 茉莉酸和远红光在调控种子萌发上有协同作用

Fig. 4 Jasmonic acid and far red light have synergistic effects on regulating seed germination
注：A.番茄种子在远红光和茉莉酸甲酯处理后的萌发指数。B., C.和D.远红光处理后1-5 d番茄种子中 JA，OPDA，ABA的含量。

t检验进行差异显著分析，* P值<0.05; ** P值<0.01; *** P值<0.001。

Note: A. The germination index of tomato seeds in FR or MeJA condition. B., C. and D. the JA，OPDA，ABA content in tomato seeds 

in 1-5 days after far-infrared treatment. Student test, * P value <0.05; ** P value <0.01; *** P value <0.001.

图5 远红光抑制番茄种子萌发过程依赖于茉莉酸信号途径

Fig. 5 The inhibition of tomato seed germination by far red light is dependent on jasmonic acid signaling pathway
注：A. MYC2-RNAi和M82在远红光处理和黑暗条件下的萌发指数。B.远红光处理和黑暗条件下MYC2-RNAi和M82种子中的

NCED1表达量。C.远红光处理和黑暗条件下ABA在MYC2-RNAi和M82种子中的含量。t检验进行差异显著分析，ns P值>0.05; 

* P值<0.05; ** P值<0.01; *** P值<0.001。

Note:  A. The germination index of MYC2-RNAi and M82 with FR or dark. B. The expression of NCED1 in MYC2-RNAi and M82 with 

FR or dark treatment. C. Content of ABA in MYC2-RNAi and M82 seeds under far-red light treatment and dark conditions.Student test, ns 

P value >0.05;* P value <0.05; ** P value <0.01; *** P value <0.001.
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3　讨论

3.1　茉莉酸对番茄种子萌发的剂量依赖性

茉莉酸类化合物（JAs）在植物的生长过程中发

挥关键作用，包括根系生长、叶片衰老以及花粉和

种子的成熟，同时在植物应对生物和非生物逆境胁

迫方面也表现出广泛的作用［29］。JAs包括多种化合

物，包括茉莉酸（JA）及其生物合成前体12-氧-植物

二烯酸（OPDA），以及如茉莉酸甲酯（MeJA）和茉

莉酸-异亮氨酸（JA-Ile）等的衍生物。相较于脱落

酸（ABA）和赤霉素（GAs）在种子休眠和萌发等方

面的作用而言，茉莉酸（JAs）在种子休眠与萌发中

的作用尚未得到充分的解释，且存在一定的争

议［30］。大量研究表明，拟南芥、番茄及紫苏等物种

中，外源 JA处理能够有效抑制其种子萌发的进

程［16-20］。而在小麦中，冷诱导条件会促进JA的合成

增加，导致ABA合成的抑制，从而促进了种子的萌

发［7］。值得注意地是，拟南芥在遭受虫害后，其后代

种子内的内源性JA及其衍生物JA-Ile的含量会有

所增加，进而使得后代种子的萌发率提高。本研究

进一步揭示了 JAs对番茄种子萌发的双重调控特

性，茉莉酸甲酯（MeJA）处理呈现典型剂量效应：低

浓度促进萌发，而高浓度显著抑制（图2A）。此外，

本研究还发现，35S：：PS植株的萌发指数显著低于

野生型CM，而茉莉酸合成突变体jl1的萌发指数却

显著高于野生型（图2B、C），表明内源JA水平与萌

发抑制程度呈正相关。这些结果不仅验证了 JAs

在番茄中的萌发抑制作用，更揭示了其调控模式具

有浓度依赖性和遗传背景特异性，为解析JAs与其

他激素互作网络提供了新视角。

3.2　远红光调控植物种子萌发的激素信号机制

远红光作为植物光环境的关键调控因子，其抑

制种子萌发的分子机制受到关注。经典理论认为，

光敏色素（phyA/phyB）通过协调赤霉素（GA）与脱落

酸（ABA）的动态平衡调控种子萌发［8］。Wang等发现

红光激活光敏色素B （phyB），并通过ABA生物合成

的阻遏物非编码 RNA HIDDEN TREASURE 1 

（HID1）调节赤霉素（GA）和脱落酸（ABA）的动态平

衡来促进种子发芽［31］。Oh等证实了红光通过激活

phyB促进GA合成基因（如GA3ox）的表达，并抑制

ABA合成限速酶基因NCED的活性，从而解除休眠

并促进萌发［4］。相比之下，远红光的作用较为复杂。

Shinomura等认为远红光可通过激活phyA抑制拟

南芥种子萌发，其调控机制与降低GA水平或增强

ABA信号有关［32］。本研究发现远红光处理显著抑制

了JA及其前体OPDA的合成（图4C、D），同时上调

ABA合成基因SlNCED1的表达（图5B），导致ABA

含量显著增加（图5C）。由此表明，远红光通过抑制

JA生物合成和促进ABA合成，从而强化萌发抑制。

此外，本研究还发现远红光通过转录因子SlMYC2

调控SlGAI和SlDOG1的表达（图6A、B），前者参与

GA信号抑制，后者维持种子休眠。这一机制与红光

通过phyB-PIF1调控GA合成的经典通路［5］形成互

补，表明不同光质可能通过独立的信号分支调控激

素代谢网络。

3.3　茉莉酸信号途径和红外光诱导调控ABA、

GA的合成信号途径

茉莉酸信号通路对脱落酸（ABA）代谢的调节

图6 远红光经由MYC2调控GAI和DOG1基因转录表达

Fig. 6 Far-red light via MYC2 regulates transcriptional expression of GAI and DOG1
注：A和B远红光处理和黑暗条件下MYC2-RNAi和M82种子中的GAI和DOG1表达量。t检验进行差异显著分析，ns P值>0.05; 

* P值<0.05; ** P值<0.01; *** P值<0.001。

Note:  A and B the expression of GAI and DOG in MYC2-RNAi and M82 in FR or dark condition. Student test, ns P value >0.05; 

* P value < 0.05; ** P value < 0.01; *** P value < 0.001.

··362



第 2 期 莫秋香等：远红光介导茉莉酸调控番茄种子萌发的分子机制

作用在不同物种间存在显著差异。有研究发现，

茉莉酸可以调节小麦NCED1基因的表达来控制

ABA水平，进而影响种子的萌发过程，主要是表

现在茉莉酸信号通路的 TaJAZ3 蛋白通过与

TaABI5蛋白的相互作用，抑制其转录调控活性，

从而减弱 ABA 信号响应，促进种子的萌发［7］。

JAZs蛋白不仅会与COI1和MYC2相互作用，还

能够与NINJA蛋白相结合，进而通过与TOPLESS

蛋白的相互作用形成一个复合抑制子［33］。除了抑

制MYC2的转录调控功能外，JAZs蛋白还能够与

TT8、GL3、EGL3、MYB75和GL1等其他转录因子

结合，从而抑制它们的转录活性，这进一步导致花

青素积累和毛细胞启动受到抑制［34］。作为植物生

长素信号传导途径中的关键负调控因子，

DELLAs蛋白在植物的暗形态建成、光形态建成

以及其他生长发育过程中扮演着至关重要的角

色［35］。Wild 等发现DELLAs蛋白与 JAZs蛋白之

间的相互作用能够增强MYC2的转录调控功能，

进而促进植物的茉莉酸防御反应［36］。在红外光方

面，当前的研究已明确指出，远红光通过影响GA

的合成及其信号途径来调控种子的萌发，同时

ABA的合成及其信号途径也参与这一过程［37］。

本研究在前人研究基础上进一步发现，关键转录

因子 SlMYC2 在茉莉酸信号通路中可以调控

SlNCED1的转录表达，在远红光照射下，茉莉酸通

过SlMYC2转录因子促进了ABA的合成，进而影

响了番茄种子的萌发。然而，当外源施加50 µM

茉莉酸甲酯时，ABA的积累显著受到抑制。在对

MYC2-RNAi和野生型番茄M82基因表达的研究

中，MYC2-RNAi种子中的DELLAs基因家族成员

SlGAI并未受到远红光的诱导表达，SlMYC2能够

在 SlGAI 启动子的 G-box 序列上富集，这表明

SlMYC2与SlGAI启动子的结合可能参与了SlGAI

的转录调控，进而影响番茄种子萌发。

4　结论

（1）茉莉酸含量对番茄种子萌发存在双重剂

量效应，经茉莉酸甲酯处理的番茄种子表现出低

浓度促进、高浓度抑制的萌发反应。

（2）利用茉莉酸途径遗传材料，表明茉莉酸合

成途径和信号途径均表现对番茄种子萌发的抑制。

（3）远红光可以通过降低 JA激素水平，提高

ABA激素水平抑制种子萌发，相较 JA的合成途

径，ABA含量在番茄种子萌发上起到关键作用。

（4）基于茉莉酸信号途径核心转录因子

MYC2遗传材料的实验，表明远红光对番茄种子

萌发的抑制作用可能通过调控茉莉酸信号途径

进行。
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