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脱落酸调控非跃变型果实成熟的分子机制 
研究进展 

罗自生 1*, 李栋栋 1, 蒋  蕾 1, 黄凯美 2 
(1. 浙江大学生物系统工程与食品科学学院, 杭州  310058; 2. 杭州市种子总站, 杭州  310020) 

摘  要: 果实成熟是果实生长发育和衰老过程中的重要阶段, 目前对跃变型果实成熟的分子机制研究取得了

明显突破, 而对非跃变型果实成熟机制的研究相对滞后。本文以脱落酸(abscisic acid, ABA)调控非跃变型果实

成熟机制为核心, 总结了目前 ABA在果实成熟中的研究进展, 并结合最新 microRNAs研究技术, 提出了 ABA

在调控非跃变型果实成熟中的研究方向。 
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ABSTRACT: Ripening is an important stage of the fruit growth and development. The studies on 
molecular mechanisms of ripening of climacteric fruit had achieved significant breakthrough, but that of 
ripening mechanism of the non-climacteric fruit was lagging behind. In this paper, studies on 
ABA-regulated non-climacteric fruit ripening mechanism were reviewed. Based on the latest 
microRNAs technology, this paper proposed the research fields of ABA-regulated non-climacteric fruit 
ripening mechanism. 
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1  引  言 

果实成熟不仅是果实生长发育的重要阶段, 而且也是
果实的采收和贮藏的制约因素。根据成熟过程是否出现呼吸

峰和乙烯峰, 可分为呼吸跃变型和非跃变型果实, 但两者成
熟过程均受到激素的调控。一般看来, 脱落酸(abscisic acid, 

ABA)在非跃变型果实成熟过程中有重要作用, 而也有研究
报道 ABA可以通过促进乙烯的合成来达到对跃变型果实成
熟的调控[1], 可见 ABA 在果实成熟中扮演了重要角色。乙
烯在跃变型果实中的作用已研究得较为广泛, 而 ABA 是如
何调控非跃变型果实成熟的机制尤其是信号下游和转录后

调控目前还并不是非常明确。了解非跃变型果实的成熟机制, 
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不仅有助于提高果实的品质, 而且也有助于制定合理的贮
藏技术措施, 减少采后腐烂和损失。 

2  ABA 调控非跃变型果实的分子机制 

ABA 的合成与非跃变型果实成熟密切相关。在非跃
变型果实成熟开启之前, ABA的含量会有一个显著的上升
[2-4]。例如, 在葡萄中 ABA含量在转色期会明显增加, 但是
随后会降到较低的水平[5]。ZEP和 NCED基因的表达贯穿
整个发育时期, 但是这两个基因的表达与 ABA 含量的变
化并不紧密相关, 因此推断 ABA 在葡萄果实中的合成可
能有多种来源 [5]。而在另一种非跃变型果实覆盆子中 , 
VmNCED1和 VmNSY的表达要在 ABA合成之前先有一个
明显的上升 , 说明这两个基因是可能从转录水平上对
ABA的合成进行调控[4]。不同的是, 黄瓜作为一种非跃变
型果实, 虽然其 ABA 的含量在果实达到完全成熟之前也
会显著上升 , 但是该峰值并不是与启动果实成熟有关 , 
而是作为一种信号促进黄瓜的全熟与衰老 [6]。其中 , 
CsNCED1的表达与ABA含量变化保持一致, 说明该基因
可能参与黄瓜中 ABA的合成。但是 Wang等[6]发现, 在外
源ABA处理后很短的一段时间内, 其ABA合成基因的表
达会明显的下调, 从而抑制内源 ABA 的合成, 这说明在
转录水平上存在负反馈调节 [6]。关于果实成熟过程中

ABA 的含量为什么会上升, 存在两种可能的解释。第一
种是外源 ABA 可能是开启成熟衰老的诱导因素, 因此在
果实成熟过程中需要 ABA含量的积累。而另一种解释是
随着果实成熟, 一些因素包括糖分的积累、酸含量的下降, 
以及组织膨大所引起的渗透压、pH、糖分等的变化, 可能
是诱导 ABA的合成的信号[5,7,8]。ABA的含量受到合成和
代谢两方面调控, 而非跃变型果实内 ABA 代谢机制还不
清楚。有报道已证实, 跃变型果实中, 番茄 SlCYP707A1、
SlCYP707A2和梨 PpCYP707A1基因在果实成熟期间参与
了 ABA 的代谢过程, 并且对果实成熟有重要影响[9-11]。

因此, 为更好地了解 ABA 在非跃变型果实中的作用, 其
代谢过程还亟待研究。 

ABA 参与了非跃变型果实中一系列与成熟相关的进
程。Giribaldi等[2]利用蛋白组学研究葡萄成熟时发现 ABA
能够影响很多成熟相关的许多蛋白活性, 如液泡转化酶
(GIN1)、苹果酸脱氢酶(ME)、木葡聚糖内糖基转移酶(XET)
等。ABA能够增加几丁质酶的活性, 影响氨基酸及多胺的
代谢, 增强植物抗性应对外界生物非生物胁迫。同时, ABA
还能够通过调控查尔酮异构酶(CHI)、二氢黄酮醇还原酶
(DFR)、花青素还原酶(ANR)的活性影响葡萄中的花青素合
成, 从而促进花青素的积累。也有研究表明外源 ABA处理
葡萄能够在转录水平上促进 VvLAR2 的表达并且下调
VvANR 的表达来调节花青素合成[12]。此外, Koyama 等[13]

利用基因芯片研究发现 ABA 还参与了其他一些生理过程, 

如渗透压反应、细胞壁代谢、生长素代谢等。可见, ABA
对果实成熟的调控的是多样的, 而目前我们对这些过程的
了解还主要处在生化代谢和转录水平。 

ABA 是调控草莓成熟的关键因素。从绿熟期开始, 
ABA 在草莓果实中快速积累 , 其含量受到合成基因
FaNCED2 和代谢基因 FaCYP707A1 的调控[14-16]。当利用

VIGS 技术沉默 ABA 关键合成基因 FaNCED1 时, 减少了
ABA的积累并且显著影响了草莓花青素的合成, 而外源处
理 ABA又能够恢复这一过程[14], 可见 ABA在草莓成熟过
程中有重要调控作用。草莓果实中 ABA 受体基因

FaABAR/CHLH 在果实发育前期表达较高 [17], 当沉默
ABA-PYR/PYL/RCARs-PP2C 核心路径上受体 PYR1 时, 
延缓了果实成熟并显著影响了 ABA的含量以及 ABA下游
信号元件包括 ABI1、ABI3、ABI5和 SnRK2等, 这一过程
用外源 ABA无法恢复[18], 表明 ABA可能通过信号传导来
完成对各个成熟进程的调控。进一步研究发现, FaABI1(一
类 PP2C蛋白)在草莓成熟过程中扮演了负调控因子[19], 这
也正符合 ABA信号传导的磷酸激活/抑制机制[20,21]。此外, 
ABA还和糖在很多生理过程中存在相互作用, ABA能够通
过 ABI4 调控糖响应基因的表达[22,23]。在草莓成熟过程中, 
ABA信号下游元件包括 ABI3、ABI5、SnRK2与糖代谢之
间存在紧密联系, 蔗糖通过调控 FaNCED1诱导 ABA积累
[7]。利用 RNA干扰 FaSUT1基因表达时, 显著降低了蔗糖
和 ABA的含量, 延缓了果实成熟, 而过量表达 FaSUT1时
则促进了蔗糖和 ABA的积累, 加快了果实的成熟[24]。这些

研究说明了ABA在草莓成熟过程中的重要性, ABA可以通
过信号传导至核内诱导相关基因转录来实现调控成熟进程, 
而目前我们对 ABA 在转录后调控中的影响与作用还不太
清楚。 

microRNAs(miRNA)是植物体内 21~24 个核酸长度非
编码的小 RNA, 广泛存在于不同植物品种体内, 具有高度
保守性同时也存在差异性[25]。miRNA通过其与靶基因序列
的高度互补能够在转录后水平调节靶基因的表达, 从而对
很多生理过程起到重要的调控作用[26]。miRNA生物合成包
括了基因的转录、加工、修饰和组装多个过程。MIR基因
首先由 RNA 聚合酶 II 在核内转录成 5’带帽(cap-binding 
complex, CBP)的初始miRNA(pri-miRNA)。然后 pri-miRNA
在 DCL1 蛋白的作用下生成环装前体 pre-miRNA, 其中
SE(锌指蛋白[27] )和 DRB1/2(或HYL1, 双链 RNA结合蛋白
[28])协助完成了 DCL1的加工作用[29](图 1)。Pre-miRNA继
续在 DCL蛋白的加工作用下生成 miRNA: miRNA*双链复
合体, 随后 miRNA-miRNA*上 3’端核酸的 2’位-OH 被
HEN1甲基化[30]。此后, 其中一条 miRNA优先组装进入含
有 AGO1 蛋白的 RISC 复合体中[31], 指导靶基因的剪切或
翻译抑制, 而 miRNA*随后被降解。HASTY则起到了将成
熟 miRNA从核内转运至细胞质的作用[32]。 
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图 1  miRNA的合成路线 
Fig. 1  miRNA synthesis 

 
miRNA 的表达受到生物与非生物因素的影响, 其中

激素是重要的调节因子。利用高通量测序发现, 外源乙烯
诱导番茄成熟过程中能够调节许多 miRNA 的表达, 信息
学预测这些 miRNA 的靶基因覆盖了很多代谢过程, 包括
成熟、软化, 而有些 miRNA甚至能够反向调控乙烯的合成
信号[33]。相同的, 研究报道外源乙烯处理能够调节多达 50
个 miRNA 的表达, 包括 28 个保守 miRNA 和 22 个新
miRNA, 从而进一步影响靶基因的表达完成乙烯对玫瑰花
瓣生长的调控[34]。还有研究表明 miRNA 的表达甚至能够
受到多个激素的调节[35]。 

已有一些研究表明, 激素合成、信号传导路径上关键
酶或蛋白元件是 miRNA 靶基因的重要组成部分 , 使得
miRNA 通过激素作用参与影响了很多生理过程[36]。其中

miRNA 和其位于生长素信号路径上的靶基因的研究最多, 
例如, miR160不能正常抑制生长素响应因子 ARF17的表达
时 , 改变了生长素共轭平衡蛋白 GH3 家族的积累 [37]。

miR160过量表达突变体与 arf10arf16双突变体具有相同的
根冠发育缺陷表型[38]。miR167能够通过靶向ARF6和ARF8
调控胚珠和花药的发育, 抗miR167剪切 ARF6突变体变现
出胚珠和花药发育缺陷[39]。miR393 能够调控许多生长素
受体包括 F-box蛋白 TIR1等[40]。当改变 ARF10基因序列
抗 miR160剪切时, 全面导致了拟南芥叶、茎、花与果实的
正常发育[41]。此外, miRNA对其他激素合成与信号传导的
调控也有报道。例如, miR319能够通过 TCP转录因子的作
用抑制脂氧合酶LOX2的表达, 从而减少茉莉酸的合成[42]。

拟南芥中 miR159能够抑制靶向基因 MYB33和 MYB101的
表达, 减弱 ABA的信号传导, 从而促进种子萌发和增强抗
胁迫的作用[43]。在受到外源细菌侵染时, 拟南芥中一系列
miRNA 的表达发生了改变, 而其中很多 miRNA 的靶标是
激素包括生长素、脱落酸、茉莉酸合成信号传导路径上的

基因[44], 表明了 miRNA 调控的激素作用与抗逆有重大关
系。综上所述, miRNA在激素调控与被调控方面有密切联
系, 为更好地探明激素在不同生理过程中的起到的关键作
用, 深入研究 miRNA在其中扮演的角色具有深远意义。然
而, miRNA与激素作用研究目前主要集中在拟南芥、水稻
等模式植物中, 激素调控 miRNA 表达参与的在不同生理
过程也还相对缺乏, 尤其是具有重要科研与经济意义的果
实成熟衰老过程。 

3  结论与展望 

近几年, 随着高通量测序的发展, 测序费用越来越低, 
这也大力加快了不同物种内小 RNA 的研究进度[45], 如葡
萄[46-48]、苹果[49]、西瓜[50]、桃[51,52]、番茄[53,54]等。Ge等[55]

利用高通量测序发现了草莓中 157个保守 miRNA和 37个
新 miRNA。Li 等[56]利用高通量测序研究了野生型草莓与

白肉突变草莓品种间 miRNA 表达的差异, 发现这些差异
可能引起靶基因表达水平的不同变化, 从而影响果实表
型。草莓中还报道了 miRNA 可能在果实衰老过程中通过
靶向一些衰老相关关键基因从而起到调控果实衰老的作用
[57]。这些研究证实了 miRNA 在草莓果实中大量存在, 并
且在不同的生理过程中起到了非常重要的作用。这些研究

还为进一步研究非跃变型果实中 miRNA 的生理作用提供
了丰富的生物学信息, 同时也预示 miRNA 在非跃变型果
实成熟中重要的调控作用, 开辟了非跃变型果实分子成熟
机制的新领域。 
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