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摘要: 自噬是存在于真核生物体内的一种进化高度保守的细胞代谢途径。从酵母细胞到哺乳动物都依赖

自噬来降解体内受损器官、组织等进行养分循环以维持细胞稳态以及适应环境变化。近年来, 自噬在调

控果蔬作物胁迫响应及衰老中的作用受到了人们广泛的关注。本文阐述了自噬(主要是巨自噬)的形成及

检测方法, 概括总结了自噬在果蔬作物响应外界环境胁迫及衰老中的作用及自噬的调控因子, 以期为自

噬调控果蔬作物胁迫响应及衰老的研究提供参考。
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Abstract: Autophagy is a highly conserved cellular metabolic pathway in eukaryotes. From yeast cells to 
mammals, autophagy is used to degrade damaged organs and tissues in order to maintain cell homeostasis 
and adapt to environmental changes. In recent years, the role of autophagy in regulating the stress re-
sponse and senescence of fruits and vegetables has attracted extensive attention. This paper describes 
the formation and detection methods of autophagy (mainly macroautophagy), summarizes the role of au-
tophagy in the response to environmental stress and senescence of fruits and vegetables and its regulatory 
factors, so as to provide reference for the research of autophagy in regulating stress response and senes-
cence of fruits and vegetables.
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近年来, 我国果蔬产业得到迅速发展, 栽培面

积不断扩大。据国家统计局统计分析, 截至2019年
我国蔬菜和水果的种植面积分别为2.1×107 hm2和

1.2×107 hm2, 产量分别为7.21和2.74亿吨, 我国已成

为世界上最大的果蔬生产国。果蔬作为人类补充

维生素、膳食纤维以及其他微量元素的重要来源, 
成为了人类生活中不可或缺的宝贵食品(刘汝婧等

2020)。但果蔬在生长发育过程中会面临多种胁迫, 
如干旱、高盐、高温、低温和病原微生物的侵染等, 
这些逆境条件会严重制约果蔬作物的生长发育, 
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导致果实产量和品质降低。针对这些逆境胁迫, 植
物在进化过程中形成了多种防御机制, 其中自噬

(autophagy)是广泛存在于真核生物体内的一种细

胞自我降解机制, 是细胞进行自我保护的一种重

要调节方式(Romanazzi等2016)。通过自噬调节, 能
够清除有缺陷的蛋白和细胞器, 实现物质的再利

用和某些细胞器的更新, 在果蔬作物的生长发育和

逆境胁迫响应中发挥重要作用(刘沁松等2018)。
目前已经鉴定到3种不同的自噬类型, 包括: (1)

微自噬(microautophagy), 又称小自噬, 常发生在种

子萌发时期, 萌发过程中种子因为无法从外界吸

收蛋白质等养分, 需要通过溶酶体将自身储藏蛋白

以自噬形式进行降解供萌发所需(Michaeli等2015; 
Lai等2011)。(2)分子伴侣介导的自噬, 针对细胞内

需要清除的细胞器、异常蛋白、蛋白复合体多余

亚单位以及入侵的病原菌等, 由特定的分子伴侣与

其结合并进入溶酶体进行降解(Han等2011; Wang
等2017a)。(3)巨自噬(macroautophagy), 是植物中

研究最广泛最深入的一种类型。该自噬过程是在

自噬相关蛋白及其他胞内蛋白的调控下, 细胞内

形成具有双层膜结构的自噬小体(autophagosome)
包裹受损的细胞器、变性蛋白及外源微生物等, 转
运到溶酶体中与其融合形成自噬溶酶体(autolyso-
some), 最终将受损蛋白等降解, 为细胞提供养分。

整个过程既可以是选择性的, 又可以是非选择性

的(Simo等2016; 王玉2017)。本文以巨自噬为介绍

对象, 综述了自噬的形成及检测方法、自噬在果蔬

作物胁迫响应及衰老中的调控作用及关键的调控

因子。

1  自噬的形成及检测方法

1.1  自噬的形成

自噬的典型特征是形成具有双层膜结构的自

噬小体(autophagosome)。在自噬发生过程中, 自噬

体包裹细胞内的组分, 与溶酶体或液泡融合, 最终

在一系列水解酶的作用下降解, 从而产生养分回

补自身的营养循环途径(Richar等2018)。自噬由一

系列进化保守的自噬相关基因(autophagy-related 
genes, ATGs)驱动, 根据ATGs的功能, 其可以分为四

个核心功能组: ATG1/13激酶复合体、磷脂酰肌醇

3-激酶(phosphatidylinositol 3-kinase, PI3K)复合体、

ATG9/2/18跨膜复合体和ATG8/12复合体(Mizushi-
ma等2011; Shibutani等2014)。

在胁迫条件下, 会诱导果蔬体内自噬的发生

(图1), 在此过程中, ATG1激酶及其调节蛋白ATG13
被雷帕霉素靶蛋白(target of rapamycin, TOR)磷酸

化, 然后与支架蛋白ATG11和相关蛋白ATG101结
合形成复合体(Suttangkakul等2011); 激活的ATG1/ 
13复合物促进ATG9介导的脂质传递到发育中的吞

噬体, ATG2/18在此过程中发挥协同作用, 在空泡

蛋白34 (vacuolar protein sorting 34, VPS34)、PI3K
以及ATG14和ATG6在内的蛋白复合物作用下共同

促进膜的延伸及囊泡成核。ATG7/10作为类泛素

酶类参与ATG5/12/16共轭复合物的形成, 共轭复

合物与ATG3/4/7促进ATG8与磷脂酰乙醇胺(PE)结
合, 并锚定到自噬体内膜及外膜上, 促进自噬体的

延伸及扩展(Zhuang等2017)。最终在多种复合体

及膜物质的作用下, 包裹细胞组分的自噬体最终

形成, 其外层膜与液泡膜融合后, 将待降解的内部

物质释放到液泡中, 并在液泡水解酶的作用下逐

渐降解, 营养物质被回收供其他组织(或细胞)使用

(Fengsrud等2000)。
1.2  植物中自噬的检测方法

1.2.1  荧光染色

使用外源染色物质能够方便快捷地检测自噬

的形成。单丹磺酰尸胺(MDC)是观察植物细胞自

噬体活性常用到的外源染色剂, 是一种能够穿过

生物膜并在如自噬体这种酸性腔室中集中的弱碱, 
能够特异性标记自噬小体、自噬体以及自噬溶酶

体等结构(Contento等2010)。但是MDC染色能力

较强, 无法分析自噬从自噬小体到自噬溶酶体的

整个形成过程(Mizushima等2004)。
1.2.2  透射电子显微镜(transmission electron mi-
croscope, TEM)

相比于荧光显微镜, TEM分辨率更高, 可以直

观阐明自噬各个周期的形态特征, 为自噬研究提

供更加直观有效的信息, 因此TEM也是自噬检测

中最经典的方法(Mitou等2009)。但是TEM检测样

品制备难度和复杂程度大, 无法精准追踪自噬形

成的生命周期。并且由于自噬溶酶体与溶酶体、



赵修明等: 自噬及其调控果蔬作物胁迫响应及衰老的研究进展 1873

图1  胁迫诱导植物自噬形成的示意图

Fig. 1  Schematic diagram of autophagy induced by stress in plants

参考Marshall等(2018)文献并做修改。

液泡形态结构相似, 利用TEM观察到的数据需依

靠专业人士来进行解释(Eskelinen等2008)。
1.2.3  ATG8的追踪与检测

ATG8是自噬形成过程中的核心组成部分, 并
且在自噬的整个生命周期中具有定位于自噬体的

独特特征, 因此ATG8成为追踪自噬从吞噬细胞扩

张的早期阶段到最终液泡内降解的理想标记物

(Mitou等2009)。利用共聚焦显微镜观测ATG8与
绿色荧光蛋白(green fluorescent protein, GFP)融合

体GFP-ATG8通常被用于检测细胞的自噬(Marion
等2017)。在正常情况下, 通常观测到大量弥漫性荧

光定位于细胞质中; 当自噬激活时, 能够观测到大

量点状荧光结构, 点状结构的数量与自噬活性呈

正相关(Slobodkin等2013)。另外GFP-ATG1、GFP-
ATG13和GFP-ATG11也可以与ATG8共定位, 可以

被用作ATG8标记蛋白的替代品(Li等2012)。
ATG8与PE结合形成酯化的ATG8-PE, 是自噬

膜延伸中的关键过程。变性凝胶蛋白电泳(SDS-
PAGE)结果显示, ATG8蛋白分子量从18 kDa (游离

形式)转化为16 kDa (脂化形式的ATG8-PE) (Nair等

2012)。因此, 使用抗ATG8抗体进行免疫印迹分析游

离ATG8和ATG8-PE也成为检测自噬的方法之一。

2  自噬在果蔬作物胁迫响应及衰老中的调

控作用

2.1  自噬与果蔬的非生物胁迫响应

2.1.1  渗透胁迫

渗透胁迫包括干旱胁迫和高盐胁迫, 是严重

影响植株生长发育的环境胁迫(Chaves等2009)。
与干旱导致的渗透胁迫不同, 高盐胁迫既能够导

致渗透胁迫也能够导致离子胁迫(Zhu等2001)。这

两种胁迫均能够导致植物细胞内活性氧(reactive 
oxygen species, ROS)的积累, 造成氧化损伤(Han等
2011)。自噬在清除氧化损伤蛋白和调节ROS水平

中发挥关键调控作用, 表明自噬可能参与果蔬的

渗透胁迫反应(Wang等2017a; Han等2011)。
研究表明干旱处理能够诱导番茄(Solanum ly-

copersicum) SlATGs表达, 促进自噬体的形成。进

一步研究发现SlATG10及SlATG18f沉默会抑制番

茄植株中自噬体的形成, 降低植株耐旱性(Wang
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等2015)。另外, Zhu等(2018)研究发现SlATG8d和
SlATG18h沉默也能够导致番茄植株产生严重的干

旱症状。在苹果 (Malus pumila)中超表达MdAT-
G18a能够显著激活植株自噬活性, 从而降解蛋白

质聚集, 提高抗氧化能力, 缓解氧化损伤, 增强植

株耐旱性(Sun等2018b)。Li等(2019a)研究发现在

香蕉(Musa nana)中存在10个MaATG8s响应干旱胁

迫, 在拟南芥(Arabidopsis thaliana)中异源超表达

MaATG8f, 可以激活抗氧化相关酶活性, 抑制ROS
积累, 同时调控脱落酸的合成代谢, 缓解干旱胁迫

损伤。

全球有超8亿hm2土地遭受盐胁迫 (Yang等
2018), 严重影响果蔬产量。诱导果蔬自身耐盐性

是拓展果蔬种植范围及提高果蔬产量的重要措施。

Huo等(2020a)研究发现盐胁迫会诱导苹果根茎叶

中MdATG10的表达, 尤其是在根部。而且MdAT- 
G10过表达会减轻高盐胁迫导致的苹果植株氧化

损伤、降低Na+的积累, 缓解了高盐胁迫对根系生

长及活性的损害。Huo等(2020b)还发现MdATG8i
超表达也可以抑制ROS的产生, 并促进精氨酸及多

胺的积累, 缓解盐胁迫对光合能力的损伤, 提高苹

果植株耐盐性。Zhang等(2020)指出外源亚精胺

(spermidine, Spd)处理可以通过激活ATGs的表达和

自噬体的形成, 参与调控黄瓜(Cucumis sativus)的
耐盐性; 而沉默ATG4和ATG7会降低Spd诱导的黄

瓜耐盐性。上述结果表明, 自噬在多种果蔬作物的

耐盐性中发挥关键调控作用。

2.1.2  热胁迫

随着全球温度的不断升高, 在世界范围内, 热
胁迫成为限制果蔬生产的主要非生物胁迫因素之

一(Wilson等2014)。热应激会导致内质网内蛋白

质的错误折叠及变性, 激活自噬发生(Avin等2019; 
Li等2020)。在番茄株系中, 热胁迫显著提高了SlATGs
的表达水平。与对照组株系相比, SlATG5及SlATG7
沉默株系的自噬活性及热休克蛋白(heat shock pro-
tein, HSPs)基因的表达水平降低了, 不可溶性蛋白

的积累被促进, 光合作用能力被降低, 耐热性被抑

制(Zhou等2014)。同时, Xu等(2016)发现褪黑素诱

导的自噬活性升高与番茄植株耐热性密切相关

(Xu等2016); 在辣椒(Capsicum annuum)中, 高温胁

迫诱导CaATGs的表达, 且耐高温株系中的CaATGs
表达水平及自噬体数量均高于温敏型株系, 表明

自噬与植株耐热性有关; 在苹果中, MdATG18超表

达增强了植株抗氧化及光合作用能力, 减轻了叶

绿体损伤, 在苹果的热胁迫响应过程中发挥关键

调控作用(Huo等2020c)。
2.1.3  营养饥饿

自噬循环过程有助于在营养缺乏条件下重新

调动营养物质, 为植物的生存提供氨基酸、脂肪酸

和糖等物质(Signorelli等2019)。例如, Sun等(2020)
研究发现在氮饥饿条件下, MdATG18a超表达增强

苹果植株自噬活性, 加速淀粉降解, 促进可溶性糖

的积累, 增强株系氮缺乏耐受性; Huo等(2020d)报
道, 与野生型相比, 过表达MdATG9诱导了苹果愈

伤组织中MdATGs的转录水平, 同时含有较高含量

的糖及游离的氨基酸 , 增强了其氮缺乏耐受性; 
Wang等(2018)研究表明, 外源油菜素内酯(brassino- 
steroid, BR)处理能够显著诱导番茄植株中SlATGs
表达及自噬体积累, 提高自噬活性, 降低了氮饥饿

条件下不可溶性蛋白的积累, 增强株系氮缺乏耐

受性, 表明BR诱导的自噬在番茄植株响应氮饥饿

调控中发挥重要作用。Wang等(2016)发现, 营养饥

饿能够显著诱导MdATG8i的转录, 且异源超表达

MdATG8i的拟南芥株系与野生型相比, 在缺氮及碳

条件下能呈现较好的生长状态; 拟南芥中异源超

表达MdATG7也存在类似的现象(Wang等2017b)。
2.1.4  氧化应激

干旱、高盐、高温及营养缺乏等非生物胁迫

均会导致果蔬作物ROS积累, 而过量的ROS会使植

物细胞处于氧化应激状态, 对细胞内的脂质、蛋白

质、核酸等物质造成损伤(Li等2020)。但是自噬

能够降解氧化蛋白, 而且随着自噬活性的提高, 抗
氧化酶及抗氧化物质被激活, 从而抑制ROS的过度

积累, 缓解氧化损伤(Xiong等2007)。植物过氧化

物酶体是ROS主要的产生来源, 在拟南芥ATGs突
变体的保卫细胞中过氧化物酶体的数量和聚焦性

增加, 但这些过氧化物酶体表现出过氧化氢酶活

性降低, H2O2含量升高, 表明细胞自噬在ROS稳态

中起着重要的作用(Yamauchi等2019; Su等2020)。
Üstün等(2017)指出ROS水平升高能够破坏ATG3与
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甘油醛-3磷酸脱氢酶的结合, 从而激活自噬调控

ROS的水平。ROS也能够作为信号分子诱导番茄

幼苗根尖细胞自噬, 消除细胞内ROS过度积累以维

持细胞生存(Zhou等2018)。在成熟的辣椒果实中, 
自噬标记物会伴随着氧化受损的过氧化物酶体等

细胞器活性的变化而变化, 表明自噬在细胞器循

环、代谢变化以及氧化受损中发挥着重要作用

(Lopez-Vidal等2020)。
2.2  自噬在果蔬响应生物胁迫中的作用

在生长发育及贮运过程中, 果蔬作物非常容

易遭受病原菌的侵染, 严重影响果蔬作物的生长

及产品的质量。但在长期的进化过程中, 果蔬自身

已经发展了各种抵御病原菌入侵的机制。其中大

量研究表明, 自噬在果蔬作物应对生物胁迫中发

挥关键调控作用。例如, 通过自噬抑制剂3-甲基腺

素(3-methyladenine, 3-MA)处理五叶期香蕉根并

接种尖孢镰刀菌(Fusarium oxysporum), 结果显示

3-MA处理导致香蕉叶片中自噬小体的数量显著减

少, 同时香蕉植株的病症更加严重, 表明自噬在调

控香蕉植株F. oxysporum抗性中发挥关键作用(Wei
等2017)。苹果双壳菌(Diplocarpon mali)侵染苹果

叶片显著诱导MdATG18a的表达水平, 而且MdAT-
G18a超表达能够提高苹果叶片中水杨酸(salicylic 
acid, SA)含量, 降低H2O2含量, 抑制苹果褐斑病(brown 
spot)的发生(Sun等2018a)。CaCl2处理能够显著诱

导梨(Pyrus bretschneideri)叶片中的自噬活性, 促进

SA的积累及抗氧化活性, 提高植株对葡萄座腔菌

(Botryosphaeria dothidea)的抗性, 而PbrATG5沉默

降低了植株对葡萄座腔菌的抗性(Sun等2020); 另
外, Sun等(2021)还指出PbrATG8c沉默也显著降低

了梨植株对葡萄座腔菌的抗性, 导致梨叶片病症

加剧。

2.3  自噬在调控果蔬作物成熟衰老中的作用

大量研究表明自噬不仅参与果蔬作物应对外

界环境的胁迫, 在果蔬作物植株及叶片的生长及

衰老中也发挥关键调控作用(Hanamata等2014)。
例如, 在苹果叶片衰老过程中MdATG18a的表达显

著上调(Wang等2014), 而且在拟南芥中异源表达

苹果的ATG8i基因时, 在衰老叶片中ATG8i的表达

增强尤为明显, 并且促进了叶片的衰老过程(Wang

等2016)。王玉(2017)指出SlMAPK12和SlATG6相
互作用, 调控自噬活性, 影响花粉发育过程中绒粘

层细胞ROS的动态平衡, 调控绒粘层的降解, 进而

影响花粉和果实的生长。另外, 近年来研究表明, 
自噬在果蔬的成熟衰老过程也发挥了重要的调控

过程。Deng等 (2019)利用羟氯喹 (hydroxychloro-
quine)抑制红枣(Ziziphus jujuba)的自噬作用, 可以

通过调控果实的呼吸作用以及提高抗氧化能力延

缓果实的衰老, 表明自噬介导红枣采后衰老过程; 
成熟的辣椒及葡萄(Vitis vinifera)果实中ATGs转录

水平明显高于未成熟的果实(Lopez-Vidal等2020; 
Ghan等2017)。在竹笋采后衰老过程中有24个ATGs
表达上调, 其中ATG8/9/18上调尤为明显, 研究结果

指出可以通过ATGs的表达进行调控竹笋的货架期

(Li等2019b)。

3  自噬信号通路的调控因子

自噬的发生过程受到多种因素的调控, 解析

自噬信号通路的调控因子, 充分理解控制自噬过

程的复杂调控因子网络将有助于通过控制果蔬的

自噬活性来改善果蔬的生长发育及胁迫响应(Yang
等2019)。
3.1  蛋白因子——TOR

TOR是真核生物中进化保守的多功能蛋白因

子 , 在自噬诱导过程中发挥重要负向调控作用

(Gou等2019)。在植物中大量研究表明, 抑制TOR
表达会诱导大量ATGs的表达, 激活自噬, 然而过表

达TOR会显著抑制外界环境胁迫诱导的自噬活性

升高(Avin等2019)。但是, 当前对于TOR在调控果

蔬植株自噬活性, 以及参与果蔬生长发育、衰老及

响应外界环境胁迫中的作用研究比较少。王玉

(2017)在番茄中筛选到与拟南芥高度同源的TOR, 
并利用CRISPR/Cas9技术构建突变体tor, 结果发

现, 相比野生型植株, TOR突变提高番茄植株自噬

活性, 提高坐果率及坐果数量, 增加番茄果实的产

量, 表明TOR通过负向调控自噬, 参与果蔬的生长

发育。

3.2  信号分子

    植物激素在植物生长发育、次生代谢及响应外

界环境胁迫中发挥重要调控作用(Checker等2018)。
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研究表明, 植物激素可以通过诱导自噬活性, 调控

果蔬抗性。如, 乙烯通过调控转录因子乙烯响应因

子5 (ethylene response factor 5, ERF5), 调控番茄植

株的自噬活性(Zhu等2018); BR通过激活转录因子

BZR1 (brassinazole-resistant 1), 调控番茄SlATGs的
转录水平及自噬活性, 提高其氮饥饿抗性(Wang等
2018)。

钙离子(Ca2+)作为第二信使, 在植物响应生物及

非生物胁迫中发挥重要作用(Aldon等2018)。Sun等
(2020)研究发现, 外源CaCl2处理能够显著提高梨

自噬活性, 增强梨植株病原菌抗性, 同时外源CaCl2

处理极大缓解了PbrATG5沉默导致的梨植株自噬

活性及抗病性的下降, 表明Ca2+在调控自噬介导的

植株抗性中发挥正向调控作用。

H2O2也可以作为信号分子调控植物的生长发

育和逆境响应(田延臣2018)。Zhang等(2020)研究

指出, 外源Spd处理能够促进黄瓜叶片及根中ATGs
的表达及自噬体的积累, 同时诱导了呼吸爆发氧

化酶(respiratory burst oxidase)同源基因的表达和

H2O2的积累; 然而, H2O2清除剂或NADPH氧化酶

抑制剂处理减少了Spd诱导的H2O2积累, 同时Spd
诱导的植株自噬活性及盐胁迫耐性也显著降低, 
表明H2O2参与了Spd诱导的自噬活性调控过程。

3.3  转录因子

在果蔬植株响应生物及非生物胁迫过程中, 
ATGs转录水平均呈上升趋势, 表明自噬在响应外

界环境胁迫时受转录调控(Avin等2019)。转录因

子对调控ATGs的表达, 激活自噬活性, 提高植株抗

逆性至关重要。

最近在番茄中的研究表明, 转录因子HsfA1a
可以靶向调控SlATG10和SlATG18f的表达(Wang等
2015)。在干旱条件下, SlATG10和SlATG18f的表达

及自噬活性随HsfA1a的过表达而上调, 进而增强

番茄植株抗旱性; 并且随HsfA1a的沉默而下调, 表
明HsfA1a在调控番茄植株耐旱性中发挥正向调控

作用(Wang等2015)。干旱胁迫能够显著诱导ERF5
的表达, 同时SlERF5超表达能够显著提高番茄植

株的抗旱性(Pan等2012); Zhu等(2018)进一步研究

发现, 转录因子SlERF5能够与SlATG8d和SlATG18h
靶向结合, 激活其转录水平, 提高自噬活性, 进而

调控植株抗旱性。在番茄植株响应氮饥饿时, BR信
号通路核心转录因子BZR1能够靶向结合SlATG2
和SlATG6, 正向调控其转录水平, 提高自噬活性

(Wang等2018)。在香蕉植株响应病原菌侵染时, 转
录因子 MaWRKY24 能够靶向结合 MaATG8f 和
MaATG8g启动子, 调控其表达水平, 诱导转录活性

(Lai等2011)。

4  展望

综上所述, 自噬作为一种细胞高度保守的自

我降解机制, 参与多种果蔬作物的胁迫响应过程, 
在促进植物生长发育、提高植物抗性以及维持细

胞正常稳态等方面发挥着重要作用。然而, 自噬在

果蔬作物中的调控机制还缺乏深入研究。在今后

的研究中应进一步利用病毒诱导基因沉默、CRIS-
PR/Cas9基因编辑等技术, 深入挖掘自噬信号途径

中的关键基因及调控因子, 并结合现代分子生物

学技术在更广泛的果蔬作物中构建自噬调控网络

体系, 为改良果蔬作物的品质、提高果蔬作物的抗

性提供重要参考。
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