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摘要  自噬(autophagy)是真核生物长期进化形成的一种高度保守的细胞内物质降解和周转途径, 通过形成双层膜结构的

自噬体将包裹其中的待降解大分子物质, 如受损伤的蛋白质、蛋白质复合物和细胞器, 运送至液泡或溶酶体进行降解并产

生可循环利用的降解产物。细胞自噬在植物生长发育和环境应答等过程中发挥重要作用。在拟南芥(Arabidopsis thaliana)

和水稻(Oryza sativa)等模式植物中已鉴定到40多个自噬基因, 并发现其中多个基因在植物叶片衰老、种子成熟等发育阶段

以及营养饥饿、干旱和病原菌侵染等逆境胁迫响应过程中显著上调表达, 但具体的转录激活或抑制机制有待阐明。该文综

述了自噬基因在植物生长发育和胁迫应答过程中的功能与转录调控网络。 
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自噬 (autophagy)最早由比利时科学家克里斯

汀·德·迪夫(Christian de Duve)于1963年提出, 他通

过电子显微镜观察发现了一种新型囊泡, 且其可以包

裹并运输细胞质内的物质进入溶酶体内降解, 因此将

该过程定义为自噬(Deter et al., 1967)。直到1992年, 

日本科学家大隅良典(Yoshinori Ohsumi)在芽殖酵母

(Saccharomyces cerevisiae)中建立了营养饥饿诱导

细胞自噬的实验体系, 并利用该研究体系成功克隆了

第1个自噬相关基因APG1 (AutoPhaGy1) (Takeshige 

et al., 1992; Tsukada and Ohsumi, 1993), 从此开启

了自噬研究的全新篇章, 其本人也因此荣获2016年

诺贝尔生理学或医学奖。目前已发现3种不同类型的

细胞自噬, 分别为巨自噬(macroautophagy)、微自噬

(microautophagy)和分子伴侣介导的自噬(chaperone- 

mediated autophagy)。巨自噬是最常见的一种自噬

类型, 即通常所说的自噬, 它是先形成杯状的囊泡结

构(phagosome)招募底物分子, 再经过囊泡的延伸和

封闭形成完整的自噬体(autophagosome), 最后自噬

体与液泡或者溶酶体融合, 将物质释放到液泡或者溶

酶体内腔并被酸性水解酶降解。微自噬指通过液泡膜

或者溶酶体膜的内陷将货物内吞进入液泡或者溶酶

体内降解。分子伴侣介导的自噬则是指单个蛋白通过

与溶酶体膜上的受体互作直接进入溶酶体内, 目前在

植物中该机制尚未被报道。在植物中, 巨自噬的研究

最为广泛, 自噬蛋白大体上可分为4个功能复合体, 

包括ATG1/ATG13激酶复合体、PI3K (phosphatidy-

linositol 3-kinase)复合体、ATG9复合体和ATG8/ 

ATG12泛素化系统, 它们共同参与调控植物细胞自

噬的诱导、自噬体的形成、运输及与液泡融合等过程

(Li and Vierstra, 2012; Marshall and Vierstra, 2018)。 

与酵母及动物细胞相比, 植物细胞自噬研究起步

较晚, 有关植物细胞自噬的第一篇研究论文发表于

2002年(Hanaoka et al., 2002)。此后近20年, 已在拟

南芥、水稻、玉米(Zea mays)和烟草(Nicotiana ta-

bacum)等多种植物中鉴定到自噬基因并初步阐明了

其生理功能(Li and Vierstra, 2012; 刘洋等, 2018; 

Marshall and Vierstra, 2018)。目前, 在植物中共鉴

定到40多个自噬基因(autophagy-related gene, ATG 

gene), 它们编码的蛋白与酵母中的自噬蛋白高度同

源且调控机制类似。此外, 植物特异的自噬调控蛋白, 

·专题论坛· 
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如SH3P2 (SH3 DOMAIN-CONTAINING PROTEIN 

2)和FREE1 (FYVE DOMAIN PROTEIN REQUIRED 

FOR ENDOSOMAL SORTING 1) (Zhuang et al., 

2013; Gao et al., 2017)也被鉴定。 

对自噬缺失突变体的表型分析表明, 细胞自噬参

与调控植物生长发育和逆境胁迫响应等多个生物学

过程(Avin-Wittenberg, 2019; Signorelli et al., 2019)。

例如, 在拟南芥、玉米、烟草和蓖麻(Ricinus com-

munis)中, 大量自噬基因在生殖和衰老等生长发育阶

段均显著上调表达(表1), 暗示细胞自噬可能在这些 

发育过程中发挥重要作用。此外, 当植物受到逆境胁

迫时, 大量自噬基因也上调表达(表2), 激活细胞自

噬, 最终提高植物的抗逆性。研究发现, 在水稻中过

表达重要自噬基因OsATG8s可显著提高水稻的氮利

用效率、单株产量和种子品质(Yu et al., 2019; Zhen 

et al., 2019; Fan et al., 2020)。这说明通过改造植物

细胞自噬途径、精确控制自噬基因表达及提高细胞自

噬活性对培育高产、抗逆作物新品种具有理论意义和

潜在的应用价值。因此, 深入理解植物自噬调控机理

至关重要。自噬基因的表达具有时空特异性, 是动态 

 
表1  植物生长发育过程中上调表达的自噬基因(ATG genes) 

Table 1  Up-regulated autophagy genes (ATG genes) during plant growth and development 

物种 发育时期及组织 检测方法 自噬基因表达 参考文献 

拟南芥 
(Arabidopsis thaliana) 

自然衰老的叶片(10%黄化的叶片) Microarray 5个AtATG上调 Buchanan-Wollaston et al., 2005

衰老期叶片(7–39天的叶片) 28个AtATG上调 Breeze et al., 2011 

授粉后12–30天的种子 qRT-PCR 31个AtATG上调 Di Berardino et al., 2018 

授粉后的乳突细胞 RNA-Seq 9个AtATG上调 Ye et al., 2020 

玉米 
(Zea mays) 

授粉后2–24天的种子 RNA-Seq 11个ZmATG上调 Li et al., 2015 
 
 
 

授粉后12–24天的胚乳 29个ZmATG上调

授粉后0–20天的叶片 30个ZmATG上调

烟草 
(Nicotiana tabacum) 

授粉后4–20天的种子 qRT-PCR 27个NtATG上调 Zhou et al., 2015 

萌发0.25–4小时的花粉 29个NtATG上调 Zhao et al., 2020 

蓖麻 
(Ricinus communis) 

授粉后20–50天的胚乳 RNA-Seq, 
qRT-PCR 

34个RcATG上调 Han et al., 2020 
 
 
 

授粉后20–30天的种皮 31个RcATG上调

种子萌发后1–10天的胚乳 34个RcATG上调

 

表2  逆境胁迫诱导表达的植物自噬基因 

Table 2  Up-regulated autophagy genes upon stress treatments in plants 

物种 发育时期/组织 胁迫类型/时间 检测方法 自噬基因表达 参考文献 

拟南芥 
(Arabidopsis 
thaliana) 

4周/叶 淹水胁迫/24小时 qRT-PCR 6个AtATG上调 Chen et al., 2015 

2周/幼苗 缺锌胁迫/14天 13个AtATG上调 Eguchi et al., 2017 

5天/幼苗 42°C热激后/24小时 33个AtATG上调 Sedaghatmehr et al., 2019

5天/幼苗 光照到黑暗/24小时 11个AtATG上调 Yang et al., 2020a 

30天/茎叶 黑暗胁迫/3天 RNA-Seq 23个AtATG上调 Yan et al., 2019 

4周/叶 黑暗胁迫/6天 Microarray 14个AtATG上调 van der Graaff et al., 2006

水稻 
(Oryza sativa) 

3周/整株苗 250 mmol·L–1 NaCl/4小时 qRT-PCR 13个OsATG上调 Xia et al., 2011 
 
 
 
 
 
 
 
 

干旱胁迫/4小时 13个OsATG上调 

4°C冷胁迫/4小时 21个OsATG上调 

黑暗胁迫/48小时 19个OsATG上调 

碳饥饿/48小时 17个OsATG上调 

10天/整株苗 氮饥饿/7天 18个OsATG上调 
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表2  (续) 

Table 2  (continued) 

物种 发育时期/组织 胁迫类型/时间 检测方法 自噬基因表达 参考文献 

烟草 
(Nicotiana 
tabacum) 

2周/整株苗 碳饥饿/48小时 qRT-PCR 17个NtATG上调 Zhou et al., 2015 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

氮饥饿/48小时 16个NtATG上调 

黑暗胁迫/48小时 16个NtATG上调 

250 mmol·L–1 NaCl/4小时 14个NtATG上调 

4°C冷胁迫/4小时 14个NtATG上调 

干旱胁迫/4小时 7个NtATG上调 

1 µmol·L–1 NAA/24小时 6个NtATG上调 

5 µmol·L–1 2,4-D/24小时 5个NtATG上调 

25 µmol·L–1 ABA/24小时 4个NtATG上调 

5 µmol·L–1 GA3/24小时 7个NtATG下调 

500 µmol·L–1 SA/24小时 4个NtATG上调 

500 µmol·L–1 JA/24小时 11个NtATG上调 

20 µmol·L–1 Cu2+/24小时 12个NtATG上调 

20 µmol·L–1 Ni2+/24小时 15个NtATG上调 

40 µmol·L–1 Zn2+/24小时 13个NtATG上调 

40 µmol·L–1 Cd2+/24小时 11个NtATG上调 

100 µmol·L–1 Mn2+/24小时 14个NtATG上调 

辣椒 
(Capsicum 
annuum) 

5–6叶期/根 200 mmol·L–1 NaCl/3小时 RNA-Seq 9个CaATG上调 Zhai et al., 2016 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

5–6叶期/茎 15个CaATG上调 

5–6叶期/根 干旱胁迫/3小时 7个CaATG上调 

5–6叶期/茎 7个CaATG上调 

5–6叶期/整株苗 40°C热胁迫/12小时 
(耐热品种) 

26个CaATG上调 

40°C热胁迫/12小时 
(热敏感品种) 

17个CaATG上调 

4°C冷胁迫/3小时 14个CaATG上调 

碳饥饿/2天 10个CaATG上调 

小麦 
(Triticum 
aestivum) 

10天/叶 150 mmol·L–1 NaCl/48小时 RNA-Seq 75个TaATG上调 Yue et al., 2018 
 
 
 

4°C冷胁迫/24小时 23个TaATG上调 

42°C热胁迫/6小时 36个TaATG上调 

干旱胁迫/24小时 23个TaATG上调 

2叶期/根-叶 氮饥饿/4天 qRT-PCR 9个TaATG8上调 Zhang et al., 2020 
 白粉病真菌侵染/36小时(敏感品种) 9个TaATG8上调 

白粉病真菌侵染/36小时(抗性品种) 3个TaATG8上调 

番茄 
(Solanum 
lycopersicum) 

6周/叶 干旱胁迫/6天 qRT-PCR 20个SlATG上调 Wang et al., 2015 

6周/叶 500 nmol·L–1 BL/12小时 8个SlATG上调 Wang et al., 2019 

5周/叶 4°C冷胁迫/24小时 11个SlATG上调 Chi et al., 2020 

香蕉 
(Musa nana) 

5叶期/根 镰刀菌侵染/51小时 qRT-PCR 8个MaATG上调 Wei et al., 2017 

木薯 
(Manihot  
esculenta) 

30天/叶 单黄胞菌侵染/6小时 qRT-PCR 25个MeATG上调 Yan et al., 2017 

葡萄 
(Vitis vinifera) 

2年/叶 400 µmol·L–1 Cu2+/36小时 qRT-PCR 24个VvATG上调 Shangguan et al., 2018

线形草沙蚕 
(Tripogon  
loliiformis) 

2月/根-茎 脱水处理 RNA-Seq 10个TlATG上调 Williams et al., 2015 
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变化过程, 可在染色体、转录、转录后、翻译和翻译

后等不同水平进行调控。本文重点综述自噬基因在植

物生长发育和逆境胁迫应答过程中的作用和转录调

控机制。 

1  自噬基因在植物生长发育中的功能及

转录调控机制 

动物中的研究表明, 自噬与细胞增殖、分化和程序性

死亡等生命活动紧密相关, 参与调控个体生长发育的

多个阶段, 因此关键自噬基因缺失往往会造成胚胎致

死等重大发育缺陷(Di Bartolomeo et al., 2010)。近年

来, 植物中的研究发现, 重要自噬基因突变不会直接

导致植物死亡, 但突变体通常衰老加快及生物量降

低, 而且这些表型在植物遭遇不利的生长环境时变得

更加明显(Li et al., 2014; Wada et al., 2015; Minina 

et al., 2018)。基因表达分析表明, 植物生长发育的关

键时期, 自噬基因的表达会显著上调(表1), 意味着细

胞自噬在这些发育阶段可能发挥重要作用, 但具体的

转录调控机制有待阐明。 

1.1  自噬基因在植物生殖发育过程中的功能与转

录调控机制 

生殖生长是植物生命周期的重要阶段, 直接影响植物

的繁衍(Blumel et al., 2015)。许多自噬基因在柱头

(stigma)、花粉(pollen)、花瓣(petal)和受精卵(fertilized 

eggs)等生殖器官及组织中高表达(Li et al., 2020), 

参与调控花粉成熟、花粉萌发、花粉管伸长以及授粉

后花器官的凋亡及种子成熟过程(Qin et al., 2007; 

Zhang et al., 2011; Kurusu et al., 2014; Goring, 

2017; Dundar et al., 2019)。例如, 拟南芥AtATG1、

AtATG5、AtATG6、AtATG8d、AtATG8h和AtATG18e

在花粉中特异性地高表达 (Li et al., 2020); 烟草

NtATG8a、NtATG8d、NtATG8e、NtATG18f和NtVTI 

12a也在花粉中特异性地高表达(Zhou et al., 2015), 

暗示细胞自噬可能在花粉成熟过程中发挥重要作用。

但是, 拟南芥中重要自噬基因, 如AtATG2、AtATG5、

AtATG6、AtATG7和AtATG10突变后, 相应的突变体

都可以产生形态正常且发育成熟的花粉(Fujiki et al., 

2007; Qin et al., 2007; Harrison-Lowe and Olsen, 

2008; Dundar et al., 2019)。在玉米和烟草中的研究

也证实, 自噬缺失并不会导致严重的雄性不育(Li et 

al., 2014)。然而水稻osatg7突变体表现为严重的雄性

不育。进一步分析发现, osatg7突变体花药绒毡层细

胞的自噬降解受阻, 导致花粉积累的脂类和淀粉等营

养物质较少, 花粉萌发活性降低, 且花药开裂减少

(Kurusu et al., 2014)。虽然多个自噬基因在花粉中高

表达, 但细胞自噬在植物花粉发育过程中的具体生物

学功能和转录激活机制还有待探明。 

花粉散落到柱头上以后, 在适宜的条件下开始萌

发, 花粉管伸长, 最终完成受精过程。多项研究表明, 

自噬在此过程中发挥重要作用(Fujiki et al., 2007; 

Qin et al., 2007; Harrison-Lowe and Olsen, 2008; 

Zhao et al., 2020)。例如, 在烟草中, 大部分NtATGs

基因在花粉萌发后1小时内即可被显著诱导表达(表

1), 自噬体的数量在萌发后3小时达到高峰(Zhao et 

al., 2020)。后续研究证实, 自噬参与调控花粉萌发孔

处细胞质层的程序性死亡过程, 从而影响花粉萌发

(Zhao et al., 2020)。由于自噬活性的降低, RNAi- 

NtATG2和RNAi-NtATG5等自噬基因沉默烟草均表

现出花粉萌发率显著下降, 其花粉萌发孔处的细胞质

层无法被正常清除, 不能为花粉萌发提供足够的营养

(Zhao et al., 2020)。有趣的是, 拟南芥中只有AtATG6

的功能缺失突变体会导致花粉完全不能萌发, 最终造

成植株雄性不育(Fujiki et al., 2007; Qin et al., 2007; 

Harrison-Lowe and Olsen, 2008)。AtATG6是PI3K

复合体的重要成员 , 而该复合体的其它成员 , 如

AtVPS38突变也导致植株花粉育性降低或不育(Liu 

et al., 2018), 说明AtATG6还参与其它非自噬途径依

赖的植物花粉萌发调控过程。但在花粉萌发过程中, 

自噬基因如何被激活表达尚不清楚。 

柱头位于雌蕊的顶部, 植物授粉后柱头逐渐衰

老, 尤其是柱头表面的乳突细胞(papilla cell)迅速程

序性死亡并为花粉萌发和花粉管伸长提供营养

(Goring, 2017)。研究表明, 在乳突细胞的程序性死亡

期间, AtATG1a、AtATG1b、AtATG7、AtATG8a、

AtATG8b、AtATG8e、AtATG8h、AtATG8i和AtATG- 

13a这9个自噬基因显著上调表达, 说明自噬可能参

与乳突细胞的程序性死亡过程(Ye et al., 2020)。但哪

些转录因子参与调控该过程中自噬基因的激活仍不

清楚。 

受精完成后, 即开始胚胎发育, 种子逐渐发育成
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熟, 形成完整的胚和胚乳。研究表明, 在种子成熟过

程中, 大量自噬基因显著上调表达(表1)。转录组测序

数据显示, 在玉米授粉后种子中ZmATG1a、ZmATG- 

6b、ZmATG18和ZmVPS15a的表达持续上调(Li et 

al., 2015)。将授粉后不同时期的胚乳和胚分别进行转

录组测序分析, 结果显示基因上调大部分发生在胚乳

中, 表明在种子成熟过程中自噬基因在胚乳中特异地

被激活(Li et al., 2015)。在拟南芥和蓖麻中的研究也

得到类似结论, 即在种子成熟过程中, 大量自噬基因

特异性地在胚乳中激活表达 (Di Berardino et al., 

2018; Han et al., 2020)。例如, 目前已证实拟南芥中

自噬参与调控种子成熟过程 (Di Berardino et al., 

2018)。研究者对授粉后不同时期种子中的自噬基因

进行实时qRT-PCR (real time-quantitative reverse 

transcription PCR)分析和对Pro-ATG8f::GUS植物授

粉后的种子进行组织染色分析, 均发现自噬基因在种

子成熟后期高表达(Di Berardino et al., 2018)。进一

步对拟南芥胚胎发育过程进行形态学观察 , 发现

atg5-1突变体的胚胎在鱼雷期发育出现异常 (Di 

Berardino et al., 2018)。通过蛋白免疫印迹实验, 发

现atg5-1突变体种子的贮藏蛋白较野生型显著减少

(Di Berardino et al., 2018)。上述研究表明, 自噬在种

子成熟过程中发挥作用且对胚的发育和胚乳物质的

积累是必需的, 但该过程中自噬基因的转录调控机制

尚属未知。 

1.2  自噬基因在植物衰老阶段的功能及转录调控

机制 

植物进入生殖生长阶段后, 营养物质“源库”分配方

式发生改变, 养分逐渐从营养器官向生殖器官转移, 

此时植株最明显的变化为叶片变黄、衰老和脱落。自

噬在该过程中发挥重要作用, 如参与叶绿体的降解、

积极地动员氮素等营养元素的循环利用并向种子转

移 (Guiboileau et al., 2012; Avila-Ospina et al., 

2014)。自噬基因突变导致叶片衰老进程加快, 而过

表达自噬基因则可以延缓叶片衰老(Li et al., 2014; 

Minina et al., 2018; Yang et al., 2020a)。自噬突变体

不能在衰老阶段有效降解并循环利用叶片等组织中

的养分, 导致最终种子产量和品质降低; 而自噬基因

过表达植物的种子产量和质量通常更高(Minina et 

al., 2018; Fan et al., 2020)。 

自噬基因在叶片发育过程中被精细调控, 大部分

自噬基因在叶片发育前期维持较低的表达水平, 在叶

片刚开始衰老时缓慢上调表达, 而当叶片衰老程度达

到50%时迅速上调表达, 并且随衰老程度的加剧不断

升高(van der Graaff et al., 2006), 表明自噬在叶片

发育、特别是衰老过程中发挥重要作用。Breeze等

(2011)通过基因芯片技术(microarray analysis)分析

了叶片发育过程中基因表达的变化 , 发现ATG3及

ATG6等自噬基因在叶片未完全伸展前就开始上调表

达, 说明这些基因可能通过自噬或非自噬途径参与调

控叶片发育。而AtATG7、AtATG8a、AtATG8b和

AtATG8h的表达在叶片开始衰老时才迅速上调且它

们之间存在明显的共调控关系(Breeze et al., 2011)。

ATG7作为一个E1-like激活酶, 是ATG8脂化修饰中

的限速酶, 其突变导致自噬途径被阻断, 而其过表达

则可以明显增强自噬活性(Doelling et al., 2002; Mi-

nina et al., 2018)。因此, 相关研究推测AtATG7基因

表达的激活是控制叶肉细胞内自噬活性的关键限速

步骤(Breeze et al., 2011)。另一项研究同样显示, 

AtATG7、AtATG8a、AtATG8b、AtATG8h和AtATG9

在叶片衰老的中后期才显著上调表达 (Buchanan- 

Wollaston et al., 2005)。基因调控网络分析表明, 

ATG7与调控叶片衰老的多个标记基因如MYB2、

AtNAP 、 SAG12 (SENESCENCE-ASSOCIATED 

GENE 12)和NYE1 (NONYELLOWING 1)共表达

(Ren et al., 2014), 表明ATG7可能是植物叶片衰老

过程中自噬被激活的关键基因。但目前的研究仅揭示

自噬基因在植物叶片衰老过程中的表达规律, 深层次

的调控机制则完全未知。NAC (NAM/ATAF/CUC)家

族转录因子(如ANAC019/029/052/092)广泛参与调

控植物的衰老过程(Woo et al., 2019), 它们的表达与

自噬基因类似, 均随着叶片发育和衰老进程而逐渐被

激活(Breeze et al., 2011)。Lindemose等(2014)通过

蛋白质-DNA结合芯片分析, 发现上述4个NAC转录

因子可以结合13–21个自噬基因启动子区域, 暗示它

们可能在转录水平调控自噬基因的表达, 具体机制还

有待探明。 

此外, 对玉米的研究也证实细胞自噬在叶片衰老

中发挥作用。通过对不同发育时期的玉米叶片进行转

录组分析, Li等(2015)发现ZmATG1a和ZmATG1b在

授粉18天后的叶片中表达量最高 , 而ZmATG7、
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ZmATG8s和部分ZmATG18在授粉30天后的叶片中

达到最高, 暗示自噬参与叶片的衰老。研究还表明, 

30个自噬基因在老叶中的表达量高于幼叶, 而且其

中27个基因在叶尖等衰老区域高表达 (Li et al., 

2015)。突变体表型分析显示, 在自然生长或氮饥饿

条件下自噬基因突变玉米植株叶片变黄和衰老的速

度都比野生型快(Li et al., 2015)。上述结果表明, 自

噬在玉米叶片衰老过程中发挥重要作用, 但该过程中

自噬基因如何被激活表达则不清楚。 

1.3  自噬基因在植物其它发育过程中的功能和转

录调控机制 

种子萌发是指干燥的种子吸水膨胀到胚根长出种皮

的过程。萌发初期种子将贮存的淀粉、脂质和蛋白质

转化为可供胚生长直接利用的营养物质 (Bewley, 

1997)。最近, 对蓖麻的研究表明, 在萌发前期的胚乳

中自噬基因表达持续上调(表1), 且与脂类代谢基因

的表达呈现出显著的正相关, 推测自噬在该过程中可

能参与营养物质的降解(Han et al., 2020)。而在拟南

芥中的研究表明, 正常情况下自噬缺失突变体的种子

萌发和野生型无显著差别, 但在逆境条件下, 大多数

自噬突变体的种子萌发速率较野生型明显减慢, 而自

噬基因过表达的植物种子萌发加快(Liu et al., 2009; 

Luo et al., 2017; Wang et al., 2017)。Luo等(2017)

研究表明, 盐胁迫可以明显激活自噬。有意思的是, 

在150 mmol·L–1 NaCl处理下, 自噬突变体atg5-1和

atg7-2的种子萌发较野生型明显变慢, 但atg9-3突变

体和ATG8a过表达植株的种子萌发速率均较野生型

明显加快, 推测ATG9可能通过自噬以外的途径调控

盐胁迫下的种子萌发过程(Luo et al., 2017)。综上, 自

噬途径与种子萌发存在关联, 特别是在种子遭遇非生

物胁迫时发挥重要作用, 但具体的转录调控机制尚属

未知。 

2  自噬基因在植物逆境胁迫响应过程中

的功能与转录调控机制 

植物扎根在土壤中, 不能自由移动, 经常遭遇各种逆

境胁迫。非生物胁迫如营养饥饿、干旱、高温、低温、

盐碱和淹水, 生物胁迫如病原菌侵染和动物及昆虫取

食 , 严重影响植物正常的生长发育 (Suzuki et al., 

2014; 黄晓和李发强, 2016; 马丹颖等, 2019)。研究

表明, 自噬在植物响应逆境胁迫过程中发挥重要作

用。自噬突变体或自噬基因沉默植株对环境胁迫比较

敏感; 反之, 自噬基因过表达植株对多种逆境胁迫的

抗性增强(Avin-Wittenberg, 2019; Signorelli et al., 

2019)。例如, 拟南芥ATG5和ATG7的过表达植株对

氧化胁迫抗性增强, 而atg5-1和atg7-2突变体则对氧

化胁迫敏感(Zhou et al., 2014; Minina et al., 2018)。

转录组等基因表达分析表明, 自噬基因表达受非生物

胁迫、生物胁迫和植物激素处理的诱导(表2), 从而增

强自噬活性以使植物适应环境。但截至目前, 仅有少

数几个转录因子被证实直接参与调控自噬基因的表

达(图1)。 

2.1  自噬基因在植物非生物胁迫响应过程中的功

能与转录调控机制 

2.1.1  营养胁迫 

2.1.1.1  氮饥饿 

土壤营养匮乏是农业生产面临的一大难题。营养匮乏

(特别是氮素缺乏)导致植物生长发育受限, 造成作物

减产。研究发现, 细胞自噬在植物营养胁迫应答中发

挥重要作用。当遭遇营养饥饿时, 植物通过促进自噬

基因的表达增强细胞自噬活性, 促进营养物质的代谢

和循环, 最终确保自身存活(Masclaux-Daubresse et 

al., 2017)。最近有研究显示, 植物激素油菜素甾醇

(brassinosteroid, BR)信号通路中的核心转录因子

BZR1 (BRASSINAZOLE-RESISTANT 1)参与氮饥

饿诱导的自噬基因表达调控(图1)。在缺氮时, 番茄

(Solanum lycopersicum)植株中BZR1去磷酸化进而

被迅速激活, 激活的BZR1直接与自噬基因SlATG2

和SlATG6启动子上的E-box (CANNTG)结合, 促进

这2个自噬基因的表达, 从而增强细胞自噬活性, 加

快氮素等营养物质的循环利用(Wang et al., 2019)。

缺氮条件下, 降低BZR1的表达导致番茄植株出现萎

蔫、叶片失绿、叶绿素含量降低和泛素化蛋白过量积

累等表型; 而BZR1过表达番茄植株中自噬基因表达

水平较高, 自噬活性增强, 营养物质的循环利用加

快, 对缺氮环境表现出抗性(Wang et al., 2019)。此

外 , 拟南芥光信号途径中的核心转录因子HY5 

(ELONGATED HYPOCOTYL 5)也被证实参与调控

氮饥饿诱导的细胞自噬(图1)。在正常供氮条件下, 
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HY5通过ACGT包含的顺式作用元件结合重要自噬基

因AtATG5和AtATG8e的启动子区域并抑制它们的表

达, 进而抑制细胞自噬, 使细胞自噬活性保持在基本

水平; 而在氮饥饿条件下, HY5蛋白积累受到抑制, 

从而解除对AtATG5和AtATG8e表达的抑制作用, 激

活细胞自噬(Yang et al., 2020a)。因此, HY5功能缺失

突变体hy5-215对氮饥饿的耐受性较野生型植物显著

增强(Yang et al., 2020a)。 

 

2.1.1.2  碳饥饿 

碳饥饿处理显著诱导植物细胞自噬(Huang et al., 

2019)。拟南芥TGA9 (TGACG (TGA) MOTIF- 

BINDING PROTEIN 9)被证实参与调控碳饥饿条件

下细胞自噬的激活(图1)。TGA9是bZIP (basic leucine 

zipper protein)家族转录因子(Maleck et al., 2000; 

Jakoby et al., 2002)。在碳饥饿条件下, TGA9被诱导

表达并与AtATG8b和AtATG8e启动子上特定的

TGACG基序结合, 激活自噬调控基因的表达(Wang 

et al., 2020)。ChIP-PCR实验结果表明, TGA9也可以

结合其它含有TGACG基序的11个自噬基因的启动子

区域(Wang et al., 2020)。过表达TGA9的植株中

AtATG8s和其它自噬基因的表达较野生型显著上调, 

自噬小体的形成增多, 从而增强植物幼苗对碳饥饿的

耐受能力; 而沉默TGA9的植物自噬基因表达下降, 

自噬活性降低, 相比野生型表现出幼苗白化、根长变

短、子叶不能发育或长势羸弱及存活率大大降低的表

型(Wang et al., 2020)。这些结果说明, TGA9是植物

响应碳饥饿而诱导细胞自噬的重要调控因子。此外, 

 

 

图1  不同逆境胁迫下植物细胞自噬的转录调控网络 

当植物遭受逆境胁迫时, 转录因子(TFs)被诱导或抑制表达, 进入细胞核识别特定的顺式作用元件, 结合并调控自噬基因的表达, 

从而调控细胞自噬活性。 
 

Figure 1  Transcriptional regulation of plant autophagy upon various stresses 

When plants encounter adverse environmental conditions, the corresponding transcription factors (TFs) are induced or re-

pressed to activate the gene expression of downstream ATG genes through binding the specific cis-elements in their promoters 

in the nucleus, thereby controlling the activity of cell autophagy. 
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拟南芥NAC家族转录因子ATAF1 (TRANSCRIP-

TION ACTIVATION FACTOR 1)也参与调控自噬基

因表达进而影响植物的碳饥饿响应(图1)。转录组分析

表明, ATAF1过表达植株中AtATG7和AtATG8s等11

个自噬基因均上调表达, 这与黑暗处理诱导碳饥饿条

件下野生型植株中自噬基因的表达模式类似(Wu et 

al., 2009; Garapati et al., 2015)。与此吻合的是, 这

11个自噬基因在ATAF1功能缺失突变体中均显著下

调表达(Wu et al., 2009; Garapati et al., 2015), 表明

ATAF1确实调控自噬基因的转录。但ATAF1蛋白如何

与自噬基因启动子互作及ATAF1如何响应碳饥饿进

而动态调控自噬基因的表达还有待进一步研究。 

 

2.1.1.3  其它营养元素对细胞自噬的影响 

除了氮和碳, 其它营养元素缺乏同样会诱导细胞自

噬。例如, 缺锌和磷都会诱导细胞自噬(Tasaki et al., 

2014; Eguchi et al., 2017; Naumann et al., 2019)。

缺锌时, 拟南芥幼苗中自噬基因的表达被不同程度地

上调, 叶片自噬小体数量增加, 自噬活性增强(Eguchi 

et al., 2017)。表型分析显示, 在缺锌时自噬缺失突变

体鲜重显著低于野生型且叶子发黄、下叶早衰及积累

较多的O2和H2O2, 转移至适宜环境下也不易恢复正

常生长(Eguchi et al., 2017)。由此推测, 自噬参与细

胞内锌的循环利用, 提高了拟南芥对缺锌的适应能

力。在烟草和拟南芥中的研究表明, 磷饥饿处理后, 

自噬基因的表达迅速上调, 自噬活性增强, 营养物质

的循环利用加快, 从而维持植物必需的核酸和蛋白质

合成(Tasaki et al., 2014; Naumann et al., 2019)。但

在这些过程中, 自噬基因被激活表达的机制还不清

楚。值得注意的是, 土壤中金属元素超标也会促进自

噬基因的表达, 进而激活细胞自噬(表2)。例如, 高浓

度铜处理会导致葡萄(Vitis vinifera)自噬基因表达上

调 , 自噬活性增强 , 促进清除体内积累的活性氧

(reactive oxygen species, ROS), 进而维持细胞稳态

(Leng et al., 2015; Shangguan et al., 2018)。但具体

转录调控机制尚未见报道。 

 

2.1.2  干旱胁迫 

干旱是一种严重的环境胁迫, 可导致植物脱水萎蔫, 

甚至死亡(Rodrigues et al., 2019)。对番茄、水稻和

烟草等植物的研究表明, 干旱胁迫可以大幅促进自噬

基因的表达(表2), 从而提高自噬活性。例如, 干旱处

理可显著诱导番茄包括SlATG10在内的11个重要自

噬基因的表达, 促进自噬体形成, 从而有助于番茄抵

抗干旱胁迫(Wang et al., 2015)。进一步研究表明, 干

旱处理可诱导热休克转录因子基因HsfA1a (HEAT- 

SHOCK TRANSCRIPTION FACTOR A1a)表达, 并

促进其形成有调控活性的二聚体 (von Koskull- 

Doring et al., 2007; Yoshida et al., 2011)。激活的

HsfA1a可直接结合自噬基因SlATG10和SlATG18f启

动子区域的热激元件(heat-shock elements, HSE)并

激活自噬基因的表达(图1)。在HsfA1a过表达番茄中, 

干旱诱导的自噬基因表达上调较野生型更显著, 自噬

活性更高, 从而能快速有效地清除因干旱导致的细胞

内变性蛋白等有害物质, 提高植物细胞膜的完整性, 

增强植物的耐旱性(Wang et al., 2015)。反之, 在

HsfA1a敲除植物中, 干旱诱导自噬基因的表达水平

降低, 细胞自噬激活受阻, 细胞内泛素化蛋白聚集, 

导致植物对干旱胁迫更敏感(Wang et al., 2015)。 

此外 , 乙烯信号途径中的正向调控转录因子

ERF5 (ETHYLENE RESPONSE FACTOR 5)参与调

控干旱胁迫下植物细胞自噬的激活(图1)。干旱处理可

显著诱导ERF5的表达, 而ERF5通过DRE (drought 

response elements)基序直接结合番茄自噬基因

SlATG8d和SlATG18h的启动子区域并激活其表达, 

从而提高细胞自噬活性, 增强植物的抗旱能力(Zhu 

et al., 2018)。分别沉默SlATG8d或SlATG18h的植株, 

在乙烯处理后的干旱胁迫下表现出严重损伤, 叶片细

胞死亡更快且光合效率也明显低于野生型植株, 说明

自噬在植物干旱胁迫响应过程中发挥不可或缺的作

用(Zhu et al., 2018)。此外, Williams等(2015)对来自

澳大利亚的耐干旱草 -线形草沙蚕 (Tripogon lolii- 

formis)的研究发现, 脱水处理导致海藻糖大量积累, 

从而触发自噬基因上调表达, 进而赋予植物更强的抗

旱性, 但其转录调控机制未知。 

 

2.1.3  高温胁迫 

高温是一种常见的非生物胁迫, 可导致植物细胞严重

失水萎缩, 造成蛋白质错误折叠和泛素化蛋白质积

累, 从而毒害细胞(Hightower, 1991)。植物在受到热

胁迫后, 自噬基因的转录水平迅速升高, 自噬活性增

强, 一方面帮助细胞清除热激诱导产生的有毒有害物
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质, 另一方面促进叶片气孔关闭, 减少植株水分散失, 

从而提高植物对高温的耐受性(Zhou et al., 2014; 

Yamauchi et al., 2019; Jung et al., 2020)。对番茄的

研究表明, 高温处理会诱导转录因子WRKY33和自

噬基因的表达, 而且在WRKY33基因沉默的番茄植

株中热激处理诱导的自噬基因SlATG5和SlATG7的

表达减弱, 自噬体形成减少, 自噬活性降低, 植株出

现大范围的叶片萎蔫及不溶性蛋白含量增加等对高

温胁迫处理敏感的表型 (Zhou et al., 2014)。但

WRKY33如何激活高温胁迫下自噬基因的表达还需

进一步研究。此外 , 通过分析耐热和不耐热辣椒

(Capsicum annuum)品种在热激胁迫处理后自噬基

因的表达模式, Zhai等(2016)发现耐热品种中有更多

的自噬基因被诱导表达(表2), 且诱导表达的幅度显

著高于不耐热品种, 推测自噬途径在植物热激胁迫耐

受中发挥重要作用。有意思的是, 研究表明自噬途径

负调控植物热胁迫记忆 (Sedaghatmehr et al., 

2019)。植株首次受到热胁迫时, 会诱导产生大量的

热休克蛋白, 此时自噬基因也被大量激活, 自噬活性

增强, 细胞可能通过选择性自噬途径降解热休克蛋白

(Sedaghatmehr et al., 2019)。但自噬缺失突变体由

于不能降解热休克蛋白, 在第2次热胁迫来临时, 可

以更加迅速地响应热胁迫, 从而表现出更好的热胁迫

耐受性(Sedaghatmehr et al., 2019)。虽然在热胁迫

过程中, 自噬基因被激活的机制还不清楚, 但该研究

提出了一个有趣的问题, 即细胞自噬活性维持在什么

范围内对植物生长和逆境胁迫响应最有利。 

 

2.1.4  低温胁迫 

低温也是一种危害较大的非生物胁迫, 可导致细胞内

蛋白质错误折叠率升高以及非功能蛋白聚集增多, 从

而使植物细胞代谢失衡及营养吸收受抑制(Takahashi 

and Murata, 2008; Xia et al., 2018)。细胞自噬对植

物细胞抵御低温胁迫至关重要(Chi et al., 2020)。

BZR1可被冷胁迫激活, 然后与自噬基因和选择性自

噬受体基因SINBR1 (NEXT TO BRCA1 GENE 1)启

动子上的E-box (CANNTG)结合, 激活它们的转录, 

进而增强细胞自噬活性以抵御冷胁迫(图1)。与野生型

相比, 过表达BZR1的番茄植株在低温诱导下自噬基

因表达水平升高且自噬小体数量增多, 自噬活性的提

高不仅有利于不溶性泛素化蛋白聚集物的降解, 还有

利于功能性蛋白(PsbS、VDE和D1)的积累, 从而增强

番茄的耐冷性(Chi et al., 2020)。而沉默BZR1的植株

在低温诱导下自噬基因表达降低, 自噬活性下降, 泛

素化蛋白聚集物的降解受阻, 有害物质过量积累, 不

利于植物生存(Chi et al., 2020)。因此, 低温诱导的自

噬对维持植物细胞内稳态和植物生存至关重要, 进一

步鉴定哪些转录因子参与调控该过程具有重要意义。 

 

2.1.5  黑暗胁迫 

光是光合作用的根本动力, 光合作用贯穿于植物生长

发育的整个过程, 为其提供能量(Jiao et al., 2007)。由

于昼夜周期的变化, 所有植物都会经受光照到黑暗的

转换。研究表明, 在黑暗条件下, 许多自噬基因上调

表达, 淀粉降解速度加快, 暗示自噬在黑暗胁迫中发

挥一定的作用(Wang et al., 2013; Yan et al., 2019)。

HY5蛋白是植物光信号途径的核心转录因子, 在植物

激素反应、营养和信号传递等方面发挥多样化的作用

(Gangappa and Botto, 2016)。最近研究发现, 在拟南

芥中HY5参与黑暗环境下自噬激活的调控(图1)。在光

照条件下, HY5与HDA9 (HISTONE DEACETYLASE 

9)相互作用并招募其到自噬基因AtATG5和AtATG8e

基因位点上, 催化组蛋白H3K9和H3K27去乙酰化, 

从而抑制AtATG5和AtATG8e的表达 (Yang et al., 

2020a)。HY5的稳定性与光强成正比(Osterlund et 

al., 2000), 从光照转移至黑暗后, HY5通过26S蛋白

酶体途径降解, 导致HDA9从自噬基因上解离, 从而

解除对自噬基因表达的抑制, 激活自噬活性, 加快物

质循环 , 提高植物对黑暗的适应性 (Yang et al., 

2020a)。 

 

2.1.6  其它非生物胁迫 

淹水会导致植物细胞缺氧, 从而迅速诱导自噬(Chen 

et al., 2015)。拟南芥遭受水淹后, 诱发活性氧的积累, 

并快速诱导自噬基因的表达, 自噬小体数量增加, 自

噬活性增强, 进而提高植物的耐淹性(Chen et al., 

2015)。而自噬基因缺失突变体遭受淹水胁迫后, 活性

氧因不能及时清除而过量累积, 最终导致细胞甚至植

株死亡(Chen et al., 2015)。用H2O2处理拟南芥后, 细

胞自噬迅速被激活(Pu et al., 2017)。研究发现, H2O2

处理会诱导自噬基因(如AtATG18a)的转录, 迅速诱

导自噬小体形成, 因此沉默ATG18a的拟南芥在氧化
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应激中生长受到严重抑制, 叶片失绿变白(Xiong et 

al., 2007)。而过表达自噬基因(如AtATG5和AtATG7)

则会显著增强植物的抗氧化胁迫能力(Minina et al., 

2018)。但这些过程中自噬的转录调控机制尚不明确。 

2.2  自噬基因在植物生物胁迫响应过程中的功能

与转录调控机制 

在自然环境中, 植物还会遭受生物胁迫的危害。生物

胁迫包括病原体等微生物的入侵以及昆虫和动物的

取食。研究表明, 细胞自噬在植物与微生物互作反应

中发挥重要作用, 但效应是复杂多面的(Leary et al., 

2018; Gallegos, 2018); 而自噬在植物抵御昆虫和动

物取食中的作用及功能未见报道。 

众多研究表明, 细胞自噬在植物抵御病原菌(包

括病毒、细菌及真菌)侵染过程中发挥多方面的重要

作用(Liu et al., 2005; 王燕和刘玉乐, 2010; Lai et 

al., 2011; Haxim et al., 2017; Üstün et al., 2018), 即

自噬既可以作为正向调控子增强植物的抗性, 也可以

发挥负向调控子的作用抑制植物抗病(Leary et al., 

2018; Gallegos, 2018)。最近, Yang等(2020b)系统总

结了植物自噬-病毒之间的防御和反防御机制。植物

自噬蛋白与病毒蛋白互作介导其自噬降解, 如木尔坦

棉花曲叶病毒(cotton leaf curl multan virus, CLCu-

MuV)蛋白βc与ATG8、花椰菜花叶病毒(cauliflower 

mosaic virus, CaMV)蛋白P4与NBR1、芜菁花叶病毒

(turnip mosaic virus, TuMV)蛋白Nib与ATG6、芜菁花

叶病毒蛋白HCpro与NBR1互作(Hafrén et al., 2017, 

2018; Haxim et al., 2017; Li et al., 2018)。反之, 植物

病毒可以劫持植物自噬机制。例如, Polerovirus的

RNA沉默抑制基因P0可以调控植物RNA沉默复合体

(RISC)组分蛋白AGO1的自噬降解, 从而逃逸机体的

免疫机制(Baumberger et al., 2007; Derrien et al., 

2012; Michaeli et al., 2019)。深入了解细胞自噬在植

物与病毒互作中的作用机理有助于更好地防范病毒

的入侵。 

病原菌侵染会诱导植物细胞自噬基因的表达, 自

噬活性增强, 从而增强植物对病原菌的抗性或敏感性

(表2), 但目前只有少数几个WRKY转录因子被证明

参与该过程中自噬基因的转录调控(图1)。WRKY转录

因子家族广泛参与调控植物的生长发育及非生物和

生物胁迫响应(Rushton et al., 2010)。研究表明 , 

WRKY也参与调控病原菌侵染过程中植物细胞自噬

的激活过程(Lai et al., 2011; Yan et al., 2017; Liu et 

al., 2019)。例如 , 萎蔫病黄单胞菌(Xanthomonas 

axonopodis pv. manihotis, Xam)侵染木薯(Manihot 

esculenta)时显著诱导WRKY20基因的表达, 积累的

WRKY20蛋白直接与MeATG8a启动子上的W-box 

(TTGACC/T)结合, 激活其表达, 促进自噬体形成(图

1)。因此, WRKY20上调表达可增强自噬活性, 提高

木薯的防御反应; 而沉默WRKY20植株易感萎蔫病

黄单胞菌, 自噬活性远低于野生型, 造成严重的白叶

枯病, 并影响产量(Yan et al., 2017)。此外, 香蕉

(Musa nana)在受到真菌尖孢镰刀菌(Fusarium oxy- 

sporum f. sp. cubense, Foc)侵害时, WRKY24被证

实参与病原体诱导的植物细胞自噬调控(图1)。香蕉在

感染病菌后, 7个MaATG8s均不同程度地上调, 且外

源水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)和乙烯可以提高细胞的自

噬水平, 从而提高香蕉的抗病能力(Wei et al., 2017)。

进一步研究发现 , WRKY24 可以与 MaATG8f 和

MaATG8g启动子上的W-box结合, 正向调控自噬基

因的转录, 提高自噬活性, 增强自身的防御能力(Liu 

et al., 2019)。过表达WRKY24植株的自噬基因转录

水平较高, 自噬活性增强, 形成更多的自噬小体, 降

低真菌侵染对植物的威胁(Liu et al., 2019)。此外, 拟

南芥WRKY33也参与植物与病原菌互作过程中植物

细胞自噬的调控(Lai et al., 2011)。WRKY33既可调

控AtATG18a的表达, 也可与ATG18a蛋白直接互作, 

调控植物的抗病性(图1)。相比野生型, 在遭受葡萄球

菌侵染后, 拟南芥wrky33突变体中AtATG18a基因被

诱导表达的程度降低, 自噬小体数量减少, 自噬活性

较低, 表现出对病原菌侵染敏感的表型(Lai et al., 

2011)。因此, 自噬对植物抵抗病原体侵害不可或缺, 

如何精准地调控细胞自噬进而提高作物的抗病性成

为一个有趣的研究方向。 

2.3  植物激素对细胞自噬转录调控的影响 

植物激素作为植物生长调节物质, 在植物生长发育和

逆境胁迫响应等方面均发挥重要作用。研究表明, 植

物激素广泛参与调控细胞自噬(Gou et al., 2019; Liao 

and Bassham, 2020)。最近, Rodriguez等(2020)用外

源激素乙烯前体(1-aminocyclopropane-1-carboxylic 

acid, ACC)、脱落酸(abscisic acid, ABA)、油菜素内
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酯(brassinolide, BL)、生长素(1-naphthalene acetic 

acid, NAA) 和 细胞 分裂 素 (6-benzylaminopurine, 

6-BA)处理拟南芥, 均可在30分钟内有效激活细胞自

噬。而在烟草和番茄中的研究表明, 外源激素处理可

以诱导自噬基因表达(表2)。例如, 用外源BL处理12

小时, 可显著提高番茄包括SIATG2和SIATG6在内

的多个自噬基因的表达。与此一致的是, BL处理可显

著增强ATG8的脂化修饰并促进自噬体的形成(Wang 

et al., 2019)。进一步分析表明, BL激活的自噬基因表

达依赖于BR途径的关键转录因子BZR1, BL处理可促

进BZR1结合并激活自噬基因SIATG2和SIATG6的表

达(Wang et al., 2019)。此外, 在干旱条件下, 乙烯处

理也显著诱导SIATG8d和SIATG18h等自噬基因的表

达(Zhu et al., 2018)。进一步分析表明, 转录因子

ERF5在该过程中发挥重要作用 , 其可以直接结合

SIATG8d和SIATG18h启动子区域的DRE元件并促

进后者的表达(Zhu et al., 2018)。乙烯处理还可促进

矮牵牛(Petunia hybrida)衰老花瓣中自噬基因的表

达 , 而使用乙烯抑制剂 (1-methylcyclopropene, 1- 

MCP)处理后, 自噬基因的表达被抑制, 说明在矮牵

牛花瓣衰老过程中乙烯是调控自噬基因表达的重要

因子之一(Shibuya et al., 2013), 但具体哪些转录因

子参与其中还不清楚。Wang等(2020)采用酵母单杂

交筛选, 发现多个AP2/EREBP (ETHYLENE RES-

PONSIVE ELEMENT BINDING PROTEINS)可以结

合AtATG8s基因的启动子区域并促进其表达; 还发

现ARF8 (AUXIN RESPONSE FACTOR 8)等生长素

响应因子也可以结合AtATG8s基因的启动子区域 , 

这暗示生长素处理可能影响自噬基因的表达(Wang 

et al., 2020)。有意思的是, 外源NAA处理通过TOR 

(TARGET OF RAPAMYCIN)依赖的方式抑制营养饥

饿、盐和渗透胁迫等逆境诱导的细胞自噬, 但不影响

氧化胁迫和内质网胁迫诱导的自噬(Pu et al., 2017), 

暗示着生长素调控细胞自噬的选择性和复杂性。系统

分析其它植物激素对自噬基因表达的影响并鉴定其

中发挥功能的转录因子, 将增进我们对植物激素与自

噬途径交叉调控机制的认识。 

3  研究展望 

细胞自噬广泛参与调控植物生长发育和逆境胁迫响

应。最新研究表明, 在拟南芥、水稻和苹果(Malus 

pumila)等植物中, 通过提高自噬基因的表达可显著

增强细胞自噬活性, 从而提高植物的抗逆性和产量

(Wang et al., 2017; Minina et al., 2018; Yu et al., 

2019; Zhen et al., 2019; Fan et al., 2020)。这些研究

为基于细胞自噬的作物遗传改良奠定了理论基础。近

年来, 虽然植物细胞自噬的转录调控机制研究取得了

系列进展, TGA9、HsfA1a、BZR1和ERF5 (图1)等重

要转录因子也被证实在基因表达层面参与调控细胞

自噬, 但依然存在一些亟待解决的问题。(1) 哪些自

噬基因的表达调控是自噬活性控制的关键步骤? 它

们又受到哪些转录因子的调控? (2) 转录因子如何协

同表观遗传修饰 (如DNA甲基化、组蛋白修饰和

mRNA修饰)调控植物自噬基因的表达和最终的自噬

输出? (3) 自噬基因过表达植株表现出良好的抗逆性

和较高的产量, 但自噬过度激活对植物生长及逆境胁

迫应答是否都有益处? (4) 自噬对细胞遭遇不同强度

的逆境胁迫响应的效应是否一致? (5) 逆境胁迫消除

后 , 植物细胞如何降低自噬基因表达至正常水平? 

解决上述问题将有助于增进对自噬基因表达调控的

认识, 更有利于通过改善细胞自噬途径培育高产高抗

的优质作物新品种。 
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Function and Transcriptional Regulation of Autophagy-related 
Genes in Plants 

Xibao Li†, Minyi Lai†, Shan Liang, Xiaojing Wang, Caiji Gao, Chao Yang* 

Guangdong Provincial Key Laboratory of Biotechnology for Plant Development, School of Life Sciences,  

South China Normal University, Guangzhou 510631, China 

Abstract  Macroautophagy (hereafter termed autophagy) is an evolutionarily conserved cellular degradation and recyc- 

ling pathway in eukaryotes. In this pathway, cellular substances, such as dysfunctional proteins and damaged organelles, 

are sequestered by a double-membrane structure, autophagosome, and eventually delivered to the lysosomes or va-

cuoles for degradation and recycling. Autophagy plays essential roles in plant growth and development, as well as in 

response to environmental stresses. Up to now, more than 40 autophagy-related (ATG) genes have been identified in 

model plants such as Arabidopsis thaliana and Oryza sativa. It is well established that a large number of ATG genes are 

up-regulated during specific developmental stages such as leaf senescence and seed maturation, as well as when plants 

encounter adverse environmental conditions, for example, nutrient starvation, drought or pathogens infection and so on. 

However, the transcriptional activation or repression mechanisms of ATG genes during these biological processes are 

largely unknown and need further study. In this review, we summarized the roles and the well-established transcriptional 

regulation network of ATG genes during plant growth, development and stress responses. 
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