
热带作物学报 2024, 45(4): 752760 
Chinese Journal of Tropical Crops     

                                  

收稿日期  2023-01-29；修回日期  2023-02-19 

基金项目  国家自然科学基金项目（No. 31960453）。 

作者简介  陈文奕（1997—），男，硕士研究生，研究方向：植物生长发育与调控。*通信作者（Corresponding author）：陈惠萍

（CHEN Huiping），E-mail：hpchen@sina.com。 
 

水稻糊粉层蛋白酶体参与种子萌发的研究 

陈文奕，陈惠萍* 

海南大学生命科学学院，海南海口  570228 

 
摘  要：种子萌发是植物进入营养生长阶段的关键性环节，在水稻（Oryza sativa L.）种子萌发过程中，糊粉层会合成

并分泌一系列的酸性水解酶（如 α-淀粉酶、蛋白酶）用于降解胚乳中的贮藏物质，为水稻幼苗生长提供营养。水稻种

子贮藏蛋白的降解离不开蛋白酶体及蛋白酶的作用。为探究 26S 蛋白酶体、20S 蛋白酶体及其亚基 PBA1 参与 GA 对萌

发水稻种子糊粉层中贮藏蛋白的调节过程，本研究以水稻杂交种特优 128 为试验材料，通过采用酶联免疫吸附技术、

实时荧光定量 PCR 技术等方法，检测 26S 蛋白酶体、20S 蛋白酶体及 PBA1 的活性和 OsPBA1 转录水平，以及总蛋白

含量的变化。结果表明：GA 明显促进糊粉层细胞中贮藏蛋白的降解，加快水稻种子的萌发；而在 GA 合成受阻时，糊

粉层细胞中贮藏蛋白的降解进程延缓，从而延迟水稻种子的萌发。正常培养条件下，水稻种子糊粉层中 26S 蛋白酶体

活性和 20S 蛋白酶体活性的峰值分别出现在 6 d 和 7 d，而 OsPBA1 表达水平及 PBA1 活性则在 5 d 和 8 d 均呈现峰值。

进一步研究表明，GA 可以诱导 PBA1、20S 蛋白酶体及 26S 蛋白酶体的活性，从而加快种子萌发的进程；而在 26S 蛋

白酶体活性抑制剂 MG132 处理下，抑制了萌发水稻种子的生长，但提高了 20S 蛋白酶体和 PBA1 的活性。以上研究初

步揭示了 26S 蛋白酶体在 GA 调节水稻种子糊粉层贮藏蛋白降解中的作用及其对种子萌发的影响。 
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Proteasomes Involved in Seed Germination in Rice Aleurone Layer 
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Abstract: Seed germination is a key link for plants to enter the vegetative growth stage. During the germination of rice 

(Oryza sativa L.) seeds, the aleurone layers synthesize and secrete a series of acid hydrolases (such as α-amylase, pro-
tease) to degrade the storage substances in the endosperm and provide nutrition for the growth of rice seedlings. The 

degradation of storage proteins is inseparable from the role of proteasome and protease in rice seeds. In order to explore 
the involvement of 26S proteasome, 20S proteasome and its subunit PBA1 in the regulation of GA on the storage pro-

teins in the aleurone layers of germinated rice seeds, the rice hybrid Teyou 128 was used as the experimental material. 
The activity of 26S proteasome, 20S proteasome and PBA1, the transcription level of OsPBA1 and the change of total 

protein content were detected by enzyme-linked immunosorbent assay and real-time fluorescence quantitative PCR. GA 
significantly promoted the degradation of storage proteins in aleurone cells and accelerated the germination of rice seeds. 

When GA synthesis was blocked, the degradation process of storage protein in aleurone layer cells was delayed, thus 
delaying the germination of rice seeds. Under normal culture conditions, the peak values of 26S proteasome activity and 

20S proteasome activity in the aleurone layers of rice seeds appeared at 6 d and 7 d, respectively, while the OsPBA1 
expression level and PBA1 activity showed peaks at 5 d and 8 d. Further studies showed that GA could induce the ac-

tivity of PBA1, 20S proteasome and 26S proteasome, thereby accelerating the process of seed germination. The 26S 
proteasome activity inhibitor MG132 inhibited the growth of germinated rice seeds, but increased the activity of 20S 

proteasome and PBA1. The above studies preliminarily revealed the role of 26S proteasome in GA regulating the deg-
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radation of storage proteins in rice aleurone layers and its effect on the germination of rice seeds. 
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禾谷类种子的胚乳由淀粉性胚乳及外层的糊

粉层构成。成熟的糊粉层细胞仍具有活性，其形

态为规则的多边形，富含蛋白质、矿物质、淀粉

和维生素等物质[1-2]。水稻糊粉层细胞内的贮藏蛋

白以清蛋白及球蛋白为主，大多数积累在液泡内

从而形成蛋白质贮藏液泡（protein storage vacu-

oles, PSVs）[3-4]。赤霉素（gibberellic acid, GA）

是植物生长和发育过程中重要的调节激素。在禾

谷类种子萌发过程中，胚会释放出 GA 诱导糊粉

层细胞合成一系列的酸性水解酶（如 α-淀粉酶、

核酸酶、蛋白酶等）[5-6]，这些酶会在中央大液泡

破裂后释放，并用于降解淀粉性胚乳中贮藏的营

养物质，为种子萌发提供营养[7]。与此同时，糊

粉层细胞内的贮藏蛋白在水稻种子萌发过程被胚

生长所利用[8]。 

26S 蛋白酶体是一种依赖 ATP，并能水解泛素

化蛋白的蛋白酶复合物，主要负责细胞质和细胞核

中的蛋白质降解，对于蛋白质稳态至关重要[9-10]。

26S 蛋白酶体控制着植物体内平衡的各种过程，

包括植物发育、光反应、细胞分裂及响应植物激

素反应等[9, 11-12]，并且与植物防御相关[13]，其功

能的丧失会显著影响植物的生长[14]。研究表明，

26S 蛋白酶体是种子萌发过程中所必需的，它能

降解 ABA 信号传导及合成的正调节因子，从而打

破种子休眠并促进萌发[15]；以及维持拟南芥地上

部分器官的大小及细胞增殖速率等[16]。 

DELLA 蛋白是 GA 信号转导的核心，在植物

生长调控中充当生长抑制因子[17-18]。外源 GA 可通

过诱导 26S 蛋白酶体降解 DELLA 蛋白来促进大麦

幼苗的生长[19]，而 GA 生物合成抑制剂及 26S 蛋

白酶体抑制剂均能抑制 DELLA 蛋白的降解[20]。由

此可见，GA 信号传导在 26S 蛋白酶体介导的蛋

白质降解中起着重要的作用。 

26S 蛋白酶体由 2 个不同功能的亚复合体组

成，即 20S 蛋白酶体和 19S 调节颗粒[21]。20S 蛋

白酶体是一个桶形结构，由 2 个相同的外 α 环和

2 个相同的内 β 环堆叠组成，使 20S 蛋白酶体具

有 α1-7β1-7β1-7α1-7 的双重对称性结构，14 个 α 亚基

和 14 个 β亚基的正确组装确保了 20S 蛋白酶体的

完整性[22-24]。20S 蛋白酶体上含有 β1、β2 和 β5

三种蛋白酶活性位点，并形成蛋白水解室，而 19S

调节颗粒的作用是识别泛素化蛋白，并将其转运

到 20S 蛋白酶体的蛋白水解室内进行降解[25-26]。

近年的研究发现，多种蛋白质可以被 20S 蛋白酶

体本身降解，而不需要与 19S 调节颗粒结合后发

挥其调节作用[27-28]。20S 蛋白酶体介导的蛋白质

降解过程不依赖泛素化及 ATP，在氧化应激后，

20S 蛋白酶体活性升高，从而快速降解氧化损伤

的蛋白质[29-30]。20S 蛋白酶体 β 亚基 1（20S prote-

asome β subunit1, PBA1）是一种具有催化活性的

半胱氨酸蛋白酶，已证实其参与 PCD 的发生[31]。

在银诱导葡萄悬浮细胞的 PCD 过程中，PBA1 专

一性抑制剂 AC-APnLD-CHO 可使 26S 蛋白酶体

功能受损，伴随着多泛素蛋白的增加[32]。 

本研究通过借助酶联免疫吸附技术和实时荧

光定量 PCR 技术等，探究蛋白酶体及其亚基

PBA1 参与 GA 对萌发水稻种子糊粉层中贮藏蛋

白的调节过程，为深入研究 GA 调节泛素-蛋白酶

体系统介导水稻糊粉层中蛋白质降解的分子机制

提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

试验材料为水稻（Oryza sativa L.）杂交种特

优 128，购自海南省儋州市种子公司。 

1.2  方法 

1.2.1  材料培养  选取去除颖壳后的水稻种子，

用 0.1%高锰酸钾消毒 10 min，用纯水将其洗干净

后，分别置于添加不同处理液的培养皿中。根据

实验需求，萌发水稻种子分别在浸泡 1~9 d 后取

出，使用手术刀片分离水稻种子糊粉层用于检测

相应的指标。 

本研究设置 2 个处理组。处理 1：（1）CK（纯

水）；（2）GA（50 μmol/L）；（3）GA 合成抑制剂

烯效唑（Uniconazole，Uni，75 μmol/L）。处理 2：

（1）CK（DMSO）；（2）26S 蛋白酶体活性抑制

剂 MG132（50 μmol/L）。 

1.2.2  植物糊粉层总蛋白提取及含量测定  本实
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验采用 Solarbio 公司的植物蛋白提取试剂盒

（BC3720）进行水稻糊粉层总蛋白的提取。称取

100 mg 的水稻糊粉层放入液氮中速冻（最好过

夜），取出糊粉层于含液氮的研钵中研磨成粉末，

加入 1 mL 裂解液后，置于 4 ℃裂解 20 min。4 ℃，

14 000 r/min 离心 30 min 后收集上清，上清即为

水稻糊粉层总蛋白。采用 BCA 法测定上清液中总

蛋白含量，每组样品重复 3 次。 

1.2.3  26S 蛋白酶体、20S 蛋白酶体和 PBA1 活性

测定  称取糊粉层 100 mg，使用液氮研磨成粉

末，加入 900 μL 0.01 mol/L PBS 缓冲液（pH 

7.2~7.4），在 4 ℃下 5000 r/min 离心 15 min，吸取

上清液至预冷离心管中备用。本试验分别采用江

苏酶免实业有限公司的植物 26S 蛋白酶体、20S

蛋白酶体及 20S 蛋白酶体 β 亚基 1（PBA1）的

ELISA 检测试剂盒进行检测，使用全自动酶标分

析仪（AMR-100）测定其在 450 nm 处的吸光度。

分别将原倍标准品稀释后，制作出 26S 蛋白酶体、

20S 蛋白酶体及 PBA1 的标准曲线，依照其标准

曲线计算出酶活性。每组样品重复 3 次。 

1.2.4  总 RNA 提取及 cDNA 合成  根据实验要

求选取水稻糊粉层 50 mg，采用天根生化公司产

品（DP441）植物总 RNA 提取试剂盒进行总 RNA

的提取，按照试剂盒说明书进行操作，并稍加

修改。制取 1.2%的琼脂糖凝胶进行电泳 15 min，

利用凝胶成像分析系统检测所提取的 RNA 完整

性。使用微量核酸检测仪检测 RNA 纯度及浓度，

然后将 RNA 定量为 100 ng/μL，以进行逆转录

反应。  

以定量的水稻总 RNA 为模板，使用 TaKaRa

公司的产品 PrimeScript RT reagent Kit with gDNA 

Eraser（RR047A）合成 cDNA。总反应体系为 20 μL。 

1.2.5  实时荧光定量 PCR  本实验采用 biosharp

公司的产品荧光定量试剂盒 SYBR Green Master 

Mix（BL705A）。以 cDNA 为模板，OsActin 为内参

基因，OsPBA1 为目的基因检测的表达水平，每个

样品重复 3 次。相应基因引物序列如表 1 所示。 

1.2.6  胚根长和胚芽长的测量  在不同处理中随

机选取培养 5 d 的萌发水稻种子 10 粒，使用直尺

测量其胚根长度和胚芽长度，并取 3 次独立实验

所测量的平均值进行差异显著性分析。 

1.3  数据处理 

实验数据采用 Excel 软件进行处理，并用

SPSS 23.0 软件进行差异显著性分析（P<0.05）。 

表 1  本研究所用引物序列 
Tab. 1  Primer sequences used in this study 

基因
Gene

登录号 
Accession 

number 

引物序列（5‒3） 
Primers sequence (5‒3) 

F: TCTCTCTGTATGCCAGTGGTCGTOsActin NM_001057621

R: TCATAGTCCAGGGCGATGTAGG 

F: GGCTCATCAATTATTGCACTG OsPBA1 XM_015795772

R: GCTCCACGCTCTTGTATCG 
 

2  结果与分析 

2.1  水稻种子萌发过程中糊粉层细胞总蛋白

含量的变化 

图 1A 为水稻种子萌发 1~9 d 的长势，与纯水

培养相比，GA 处理明显促进水稻种子的萌发，

而 GA 合成抑制剂 Uni 处理后，水稻种子的萌发

受到抑制。如图 1B 所示，纯水、GA 和 GA 合成

抑制剂 Uni 处理的水稻糊粉层在种子萌发过程

中，总蛋白含量均随着时间的增加而逐渐降低。

在 2~9 d，与对照相比，GA 处理的糊粉层中，总

蛋白含量显著降低；而 GA 合成抑制剂 Uni 处理

的糊粉层中总蛋白含量一直维持在较高水平。以

上结果表明，外源 GA 可加快糊粉层中蛋白质的

降解，从而促进水稻种子的萌发，而 GA 合成抑

制剂 Uni 则减缓糊粉层中蛋白质的降解，抑制水

稻种子的萌发。 

2.2  水稻种子萌发过程中糊粉层 26S 蛋白酶体

及 20S 蛋白酶体活性的变化 

由图 2A 可知，26S 蛋白酶体活性在水稻种子

萌发 1~6 d 呈现上升的趋势，并在 6 d 时达到最高

活性水平；在 7~9 d 时，26S 蛋白酶体活性水平

逐渐下降。该结果表明在水稻种子萌发过程中糊

粉层细胞中的 26S 蛋白酶体活性具有依赖时间

的效应。 

如图 2B 所示，在水稻种子萌发 1~7 d 时，糊

粉层中 20S 蛋白酶体活性逐渐上升，并在第 7 天

时达到峰值，随后其活性逐渐下降。表明 20S 蛋

白酶体活性在水稻种子萌发过程中同样具有依赖

时间的效应。 

综合以上结果，在水稻种子萌发过程中，糊

粉层细胞中含有活性的 26S 蛋白酶体和 20S 蛋白

酶体，二者的活性均随着萌发时间的增加而变化，

且 20S 蛋白酶体活性比 26S 蛋白酶体活性迟 1 d

达到最高峰。 
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不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。 

Different lowercase letters indicate significant difference among 
treatments (P<0.05). 

图 1  不同处理下萌发水稻种子长势（A）及 

糊粉层中总蛋白含量（B）变化 
Fig. 1  Changes of growth (A) and total protein contents  

of aleurone layers (B) in germinating rice seeds  
under different treatments 

 
2.3  水稻种子萌发过程中 OsPBA1 表达水平及

PBA1 活性的变化  

OsPBA1 在水稻种子萌发过程出现 2 个表达

峰值，OsPBA1 的相对表达量在 1~5 d 随时间的增

加而上升，并在第 5 天达到第一个表达峰值，约

为 1 d 的 6.24 倍；在 6~7 d，其相对表达量开始下

降，而第 8 天时，表达量明显升高，出现第二个

表达峰值，其表达量约为 1 d 的 5.4 倍，随后糊粉

层中 OsPBA1 的表达量开始下降（图 3A）。 

如图 3B 所示，在水稻种子萌发过程中，糊粉 

 
 

不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。 

Different lowercase letters indicate significant difference among 
treatments (P<0.05). 

图 2  萌发水稻种子糊粉层 26S 蛋白酶体活性（A）及 

20S 蛋白酶体活性（B）变化 
Fig. 2  Activity changes of 26S proteasome (A) and 20S 

proteasome (B) in aleurone layers of germinating rice seeds 
 

层细胞中 PBA1 活性的变化趋势与 OsPBA1 转录

水平的变化趋势类似。在 1~5 d，PBA1 活性随时

间的延长而上升，并在第 5 天达到第一个峰值；

在 6~7 d，PBA1 活性下降，第 8 天时出现上升的

趋势，并达到第二个峰值，该峰值低于 5 d 的活

性峰值；随后，水稻糊粉层细胞中的 PBA1 活性

开始下降。 

以上结果表明，OsPBA1 表达水平和 PBA1

活性随着种子萌发时间的增加而变化，PBA1 可

能以依赖时间的方式调控水稻种子的萌发过程。 

2.4  GA 及 GA 合成抑制剂对水稻糊粉层中 26S

蛋白酶体、20S 蛋白酶体及 PBA1 活性的影响 

如图 4A 所示，与对照相比，GA 处理 5 d 的

水稻糊粉层中 26S 蛋白酶体的活性升高了 9.97%

（P<0.05），而 GA 合成抑制剂 Uni 处理 5 d 则使

26S 蛋白酶体的活性降低了 8.67%（P<0.05）。同

样，与对照相比，GA 处理 5 d 的水稻糊粉层中

20S 蛋白酶体和 PBA1 的活性分别提高了 17%

（P<0.05）和 35.09%（P<0.05），而 GA 合成抑制

剂 Uni 处理 5 d 后，20S 蛋白酶体和 PBA1 的活性

则分别降低了 22.92%（P<0.05）和 24.93% 
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不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。 

Different lowercase letters indicate significant difference among 
treatments (P<0.05). 

图 3  萌发水稻种子糊粉层的 OsPBA1 表达水平 

（A）及 PBA1 活性（B）的变化 
Fig. 3  Level changes of OsPBA1 transcript (A) and PBA1 

activity (B) in aleurone layers of germinating rice seeds 
 

（P<0.05）（图 4B、图 4C）。 

以上结果表明 GA 对水稻糊粉层中 26S 蛋白

酶体、20S 蛋白酶体和 PBA1 的活性均具有促进

作用，而 GA 合成抑制剂 Uni 则起着抑制作用。 

2.5  MG132 对水稻生长状态及糊粉层中 26S

蛋白酶体、20S 蛋白酶体和 PBA1 活性的影响 

使用 MG132 处理 5 d 后，水稻种子的生长明

显受到抑制，其胚根和胚芽的长度短于对照的长

度（图 5A、图 5B、图 5C）。由图 5D 可知，与对

照相比，MG132 处理的水稻糊粉层 26S 蛋白酶

体活性降低了 31.75%（P<0.05），该结果表明

MG132 能够有效抑制 26S 蛋白酶体的活性，且

在种子萌发过程中，26S 蛋白酶体的活性与其萌

发表型相关。 

从图 5E 可知，与对照相比，MG132 处理的

糊粉层中 20S 蛋白酶体活性升高了 25 .63%

（P<0.05），表明 MG132 处理可以推进 26S 蛋白

酶体的解离，导致游离 20S 蛋白酶体的活性上升。

通过进一步检测 MG132 对 PBA1 活性的影响发

现，在相同处理下，PBA1 活性的变化与 20S 蛋

白酶体活性的变化一致。与对照相比，MG132 处

理的水稻糊粉层中，PBA1 活性升高 71.37%（P< 

 
 

不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。 

Different lowercase letters indicate significant difference among 
treatments (P<0.05). 

图 4  GA、Uni 处理 5 d 的 26S 蛋白酶体（A）、 

20S 蛋白酶体（B）及 PBA1 活性（C）变化 
Fig. 4  Activities changes of 26S proteasome (A), 20S 

proteasome (B) and PBA1 (C) in aleurone layers of germi-
nation rice seeds treated with GA and Uni, respectively. 

 

0.05），表明 26S 蛋白酶体的正常组装受到抑制后，

亚基 PBA1 的活性会上调（图 5F）。 

以上结果表明，MG132 可抑制萌发水稻种子

的生长，且对水稻糊粉层 26S 蛋白酶体的组装亦

具抑制作用，从而导致 20S 蛋白酶体活性及其亚

基 PBA1 活性的上升。 

3  讨论 

通过泛素-蛋白酶体系统（ubiquitin-proteas-

ome system, UPS）调节蛋白质水平是真核生物中

最复杂和最普遍的途径之一，UPS 可通过降解受 
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不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters indicate significant difference among treatments (P<0.05). 

图 5  MG132 处理对萌发水稻种子生长（A、B、C）及 26S 蛋白酶体活性（D）、20S 蛋白酶体活性 

（E）和 PBA1 活性（F）的影响 
Fig. 5  Effects of MG132 on growths (A, B, C) and activities of 26S proteasome (D), 20S proteasome  

(E), and PBA1 (F) of aleurone layers in the germination of rice seeds 
 

损蛋白质、错误折叠蛋白或短寿命的调节蛋白，

从而保证功能蛋白的正常工作[33-35]。UPS 对蛋白

质的降解是一个多步骤的复杂过程，底物蛋白质

首先通过泛素激活酶（ubiquitin-activating enzyme, 

E1）、泛素结合酶（ubiquitin-conjugating enzyme, 

E2）和泛素连接酶（ubiquitin-protein ligase, E3）

的协同作用被多泛素化，随后泛素化蛋白质被

UPS 的核心 26S 蛋白酶体识别并降解为小肽或氨

基酸[36-37]。26S 蛋白酶体在植物生长发育过程中

起着重要的调节作用，可通过选择性降解蛋白质，

从而高效控制许多细胞过程[38-39]。 

研究表明，GA 可在种子萌发过程中促进水解

酶的分泌，加速了贮藏物质的分解，为种子萌发

提供营养[40]。在本研究中，通过观察萌发水稻种

子的长势及检测总蛋白的含量发现，使用 GA 处

理水稻种子时，促进糊粉层中贮藏蛋白的降解，

从而加快水稻种子的萌发进程；而在 GA 合成受

到抑制时，糊粉层中贮藏蛋白的降解受到阻碍，

水稻种子的萌发则受到抑制。26S 蛋白酶体在激

素信号传导方面是保守的，GA 可诱导 26S 蛋白

酶体靶向降解蛋白质，从而促进种子萌发及果实

发育等[18, 41]，但对于其中机制还待进一步研究。 

在水稻种子萌发 1~9 d，20S 蛋白酶体亚基

PBA1 的活性及其编码基因 OsPBA1 的表达水平

出现 2 个峰值，在 5 d 达到第一个峰值，而 26S

蛋白酶体在其达到峰值的后 1 d，26S 蛋白酶体的

活性才随之达到峰值，由此可知，PBA1 水平的升

高可促使 26S 蛋白酶体活性升高。NGUYEN 等[42]

研究证实，PBA1 的基因表达能以特异性方式调

节 26S 蛋白酶体活性。在本研究中，20S 蛋白酶

体活性在 7 d 达到峰值，该峰值在 26S 蛋白酶体

活性下降期间，可见，26S 蛋白酶体在解离为 20S

蛋白酶体及 19S 调节颗粒后，游离 20S 蛋白酶体

水平增加并达到峰值。有研究表明，在植物发育

和胁迫反应过程中，调节 26S 蛋白酶体和 20S 蛋

白酶体之间的比例具有重要意义。在植物衰老过

程，26S 蛋白酶体活性的下降通常伴随着 20S 蛋

白酶体活性的上升，以增加植物细胞降解氧化蛋
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白的能力 [14, 43-44]。本研究中 PBA1 的活性及

OsPBA1 的表达水平在 8 d 达到第二个峰值，该峰

值出现在 20S 蛋白酶体活性下降期间，即 20S 蛋

白酶体活性的降低推动 PBA1 的活性及 OsPBA1
的表达水平达到第二个峰值。 

在本研究中，使用 GA 及 GA 合成抑制剂 Uni

处理水稻种子，发现 GA 能够诱导 PBA1 活性升

高，进而上调 20S 蛋白酶体及 26S 蛋白酶体活性，

而 Uni 对该过程起着抑制作用。有研究证实，RPX

是植物体内的蛋白酶体基因表达调控因子，它与

26S 蛋白酶体亚基的编码基因启动子结合后，能

诱导 PBA1 的蛋白质水平升高，并调节蛋白酶体

的活性增加[42]。而敲除 20S 蛋白酶体亚基 PBE1

会影响 26S 蛋白酶体的组装，致使其活性下降[45]。 

为了进一步研究在药物抑制 26S 蛋白酶体活

性时，水稻种子生长及 20S 蛋白酶体和 PBA1 的

活性所受到的影响，本研究使用了 26S 蛋白酶体

活性抑制剂 MG132 处理水稻种子。当抑制 26S

蛋白酶体活性后，萌发水稻种子的生长也受到抑

制，表明 26S 蛋白酶体在植物生长过程起着重要

作用。CHIU 等[15]研究证实，使用 MG132 处理抑

制了拟南芥种子的萌发，直接处理拟南芥胚胎则

完全抑制胚胎的生长。当 26S 蛋白酶体活性受到

抑制时，20S 蛋白酶体亚基 PBA1 反馈上调，从

而出现了 20S 蛋白酶体活性的增加，这点得到了

他人实验的支持。在 19S 调节颗粒亚基基因突变

或 MG132 处理导致 26S 蛋白酶体活性降低的植

株中，出现其他亚基基因的反馈上调，伴随着 20S

蛋白酶体活性的增加[29, 46-47]。在哺乳动物中同样

观察到 26S 蛋白酶体活性受抑制后，其亚基基因

反馈上调的情况[48]。 

综合以上结果可知，在水稻种子萌发过程中，

GA 通过诱导 PBA1 的活性升高，调节 20S 蛋白

酶体的活性，进而介导 26S 蛋白酶体的组装，并

以此介导 26S 蛋白酶体依赖性降解贮藏蛋白，加

快种子萌发的进程。 
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