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NAC转录因子在果实成熟中的调控作用
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摘 要：NAC转录因子是植物中最大的特异性转录因子家族之一，其依赖由高度保守的N端结构域和高度变异的C

端转录调控结构域组成独特的NAC结构域发挥功能，在果实成熟的调控中发挥着重要的作用。在介绍NAC转录因

子的结构特征及不同物种NAC基因的成员与分类的基础上，总结了近年来NAC转录因子在果实成熟过程中的积极

作用，包括促进果实软化影响果实质地，促进叶绿素降解及类胡萝卜素、类黄酮和花色苷的合成决定果实着色、调控糖

分积累影响果实糖酸比例以及促进多种芳香化合物合成积累形成果实特有风味、果实脱涩等方面，并阐述了NAC转

录因子与内源激素特别是乙烯和ABA交互在调控果实成熟中的重要作用。总结了NAC转录因子调控果实成熟的潜

在机制以及影响NAC表达的因素与分子通路，旨在为在果实成熟性状遗传改良与调控技术研发提供重要参考。
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Abstract: Fruit ripening is a key stage in the growth and development of fruit trees. During ripening,

fruit becomes soft and the levels of sugars, aroma, and pigments increase. The ripening of a fleshy fruit

is not only closely related to the formation of fruit quality, but also to the storability after harvest. The

fruit ripening is a genetically programmed and highly coordinated process involved in huge changes in

a numbers of gene expressions. Besides the critical role of phytohormones, transcription factors have

been known to be involved in fruit ripening. Among the numerous transcription factor families in

plants, NAC (NAM, ATAF1/2, and CUC2) transcription factor is one of the largest specific transcrip-

tion factor families, which consists of a highly conserved N-terminal domain and a highly variable C-

terminal transcriptional regulatory domain. Wide varieties of the NAC genes are important for plants re-

sponse to biotic and abiotic stresses, such as response to light and temperature, salt and drought stress,

pathogenic bacteria stress. The NACs have been shown to be involved in the regulation of a numerous

ripening related processes in diverse species including tomato, apple, strawberry, banana, peach, litchi,

citrus and so on. Increasing evidences have confirmed the key function of NACs in the regulation of

fruit ripening including fruit softening, chlorophyll degradation, carotenoid metabolism, biosynthesis of

flavonoids and anthocyanins, sugar accumulation, biosynthesis of aroma compounds etc. In the present

paper, we reviewed the protein structure, number of the members and the phylogenetic tree of NACs of

the different fruit crops, and the function of NAC transcription factors in fruit ripening. Some members

of NAC family have been identified and characterized in model plants like Arabidopsis, petunia and to-
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果实成熟是果实生长发育历程中重要的阶段，

是一种高度协调的、基因程序化的、不可逆的现象，

涉及一系列生理生化和感官变化，形成成熟果实特

有的风味、质地和色泽等可食用的品质属性[1]。在

果实成熟过程中，通常伴随着果实的软化、有机酸减

少、淀粉降解、可溶性糖分积累、单宁物质消失、芳香

化合物合成、叶绿素降解与类胡萝卜素或花色苷积

累等一系列的生理生化变化。

果实成熟是风味和营养品质形成的重要过程，

影响果实的商品价值和采后的贮藏性能。果实成熟

调控机制的揭示可为提高果实品质分子育种技术提

供重要的参考，也是提升果实品质和研发采后保鲜

bacco, as well as fruit crops like apple, citrus, and Pyrus spp. The extensive investigation aided by the

availability of several complete plant genomic sequences has identified 253 NAC genes in apple, 185 in

pear, 181 in banana, 145 in sweet orange, 70 in grape (Vitis vinifera) which makes them be one of the

largest family of TFs in plants. Typically, NAC proteins share a well conserved N-terminal NAC do-

main and a diversified C- terminal transcription regulatory region. However, a few variations in the

structure have also been identified. These structure variations might contribute to the different function

among the members. The NAC TFs are associated with the fruit softening by modulating cell wall re-

modeling proteins including xylosidase, pectate lyase, polygalacturonase, endo-1,4-beta-glucanase, ex-

pansin, arabino galactan-proteins. Recent evidence emphasizes the important role of NAC in regulation

the biosynthesis of anthocyanins mainly by targeting the promotor of MYBs. Two apple NACs, Md-

NAC52 and MdNAC42, and a peach NAC (BL) have been shown to promote the anthocyanin biosyn-

thesis by enhancing the expression of the key MYB members. In litchi, a developmental upregulated

NAC, LcNAC13, enhance the accumulation of anthocyanins by repressing the expression of the

LcR1MYB1. Although the NACs have been shown play critical role in the leaf degreening during senes-

cence, their roles in chlorophyll loss in the fruits and how it works are still largely unclear. But studies

have implicated the NAC genes in the regulation of carotenoid biosynthesis by promoting the expres-

sion of key synthetic enzyme genes like phytoene desaturase, ζ-carotene desaturase, lycopene cyclase-e,

carotene hydroxylase-b. The NACs was found to regulate the biosynthesis of aroma compounds by di-

rectly binding to the promotor sequence of ester biosynthesis key alcohol acyltransferase (AAT) gene.

The overexpression of apple MdNAC5 enhanced the production of esters through promoting the expres-

sion of the MdAAT1. In studies of strawberry and kiwifruit, the NACs were found to regulate the expres-

sion of terpene volatility biosynthesis pathway genes such as eugenol synthase 2, nerolidol synthase 1,

terpene synthase 1. Phytohormones are essential regulating signals during fruit development and ripen-

ing with ethylene and ABA as the critical hormones. The mumerous evidence have suggested that the

NACs be involved in fruit ripening regulation through modulating the ethylene biosynthesis and signal

transduction. In kiwifruit, AdNAC6/7 enhance ethylene production and fruit ripening by binding the

promotor of key ethylene biosynthesis genes, 1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid synthase (ACS)

and ACC oxidase. The NACs have also been reported to be involved in the biosynthesis and/or signaling

of ABA. The expressions of peach NACs were upregulated in response to exogenous ABA. The down-

regulation of strawberry NAC retarded the expression of ABA biosynthesis key gene FaNCED2/3/5 and

FaZEP (zeaxanthin epoxidase). These results indicated that a interaction between NAC transcription

factors and phytohormone mainly ethylene and abscisicaid might co-regulate fruit ripening. Hopefully,

our paper would provide references for genetic improvement and the development of techniques to ma-

nipulate fruit ripening.

Key words: Fruit ripening; NAC transcription factors; Fruit softening; Pigmentation; Sugar accumula-

tion; Aroma compounds
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表 1 不同果树作物 NAC 基因数量

Table 1 Number of NAC genes in different fruit crops

树种

Species

中华猕猴桃 Actinidia chinensis

菠萝 Ananas comosus

番木瓜 Carica papaya

克里曼丁红橘 Citrus clementina

甜橙 Citrus sinensis

龙眼 Dimocarpus longan

草莓 Fragaria vesca

凤梨草莓 Fragaria × ananassa

核桃 Juglans regia

基因数量

Gene number

167[2]

73[2]

82[2]

129[2]

145[2]

114[7]

127[2]

98[2]

121[8]

树种

Species

苹果 M. domestica

香蕉 Musa acuminata

梅 Prunus mume

桃 Prunus persica

白梨 P. bretschneideri

沙梨 P. pyrifolia

石榴 Punica granatum

欧亚种葡萄 Vitis vinifera

枣 Ziziphus jujuba

基因数量

Gene number

253[2]

181[9]

129[2]

115[2]

185[2]

185[10]

73[11]

70[2]

101[2]

技术的基础。因此，果实成熟的调控一直是国内外

研究的热点，研究主要集中在植物激素调控果实成

熟的分子机制和转录因子调控果实成熟的分子机制

两个方面。

在果实成熟过程中，不同家族的转录因子（tran-

scription factors，TFs）在相关基因的表达中起着转录

调控作用，它们通过DNA结合基序与目标基因启动

子的特定结构域结合进而对目标基因的表达进行转

录激活或抑制，从而调控果实成熟进程[2]。根据目标

基因DNA结合区域的不同，靳进朴等[3]将转录因子

分为 58个家族，例如 bZIP（basic region-leucine zip-

per）、MYB（myeloblastosis oncogene）、bHLH（basic

helix- loop- helix）、NAC（NAM，ATAF1/2，CUC）、

MADS（MCM1-agamous-deficiens-SSRF）、AP2/ERF

（apetalous 2/ethylene response factors）、C2H2（cys2/

his2-type zinc finger）、DREB（dehydration responsive

element binding protein）、SPL（SQUAMOSA promot-

er binding protein-like）、WRKY（WRKY transcription

factors）等。近年来随着对NAC转录因子家族研究

的不断深入，发现其在果实发育成熟中有重要的调控

作用，笔者总结了近年来NAC转录因子家族在果实

发育及成熟过程中的作用及潜在机制相关研究，以期

为果实关键品质性状调控与改良提供参考。

1 NAC基因家族特征

NAC是广泛存在于植物中的转录因子家族之

一，为陆生植物特有，家族成员众多。最初发现的是

矮牵牛（Petunia hybrida）NAM（no apical meristem）、

拟南芥（Arabidopsis thaliana）ATAF1/2（arabidopsis

transcription activation factor）和 CUC2（cup shaped

cotyledon）3个基因，因它们都有相似的保守结构，

故以它们的首字母命名为NAC转录因子[4-5]。目前

通过全基因组分析 NAC 转录因子，发现拟南芥有

113 个、矮牵牛有 41 个、本氏烟草（Nicotiana ben-

thamiana）有 227个NAC成员[2，6]。在许多果树中也

鉴定了NAC转录因子（表 1），其中苹果（Malus do-

mestica）转录因子成员最多达253个，其次白梨（Py-

rus bretschneideri）和沙梨（P. pyrifolia）两种梨属果

树均为185个，而草本果树菠萝（Ananas comosus）和

番木瓜（Carica papaya）以及欧亚种葡萄（Vitis vinif-

era）的 NAC 家族成员比较少，分别为 73、82 和 70

个。研究表明这些 NAC 转录因子在植物生长发

育[12-15]、胁迫应答[16]、果实发育[17]、植株衰老[18]和果实

成熟[17，19]等过程中发挥着重要的作用。

与模式植物拟南芥一样，果树NAC转录因子家

族的蛋白序列由约400个氨基酸组成，具有典型（图

1-a~i）和非典型两种NAC结构域 [20]（图 1-a-ii~iv）。

其蛋白结构通过x射线结晶学分析确定不同于经典

的螺旋-转角-螺旋结构，而为对称的均二聚体[21]（图

1-b）。结构特征的多样性使得NAC转录因子家族

具有功能上的多样性，赋予其在植物生长发育各个

过程中重要的作用[23]。

Ooka等 [24]根据结构域中氨基酸序列的相似性

预测，将拟南芥和水稻中预测的NAC蛋白分为Ⅰ和

Ⅱ两组，Ⅰ组中有14个亚组，Ⅱ组中有4个亚组。笔

者在本文中根据氨基酸序列的相似性，构建了荔枝、

苹果、香蕉、草莓、甜橙、宽皮柑橘、猕猴桃、葡萄、桃、

梨、番木瓜、柿、越橘等果树和水稻、番茄、拟南芥、矮

牵牛、烟草、小麦、马铃薯共368个NAC转录因子蛋

白的系统进化树。结果如图 2所示，将果树中NAC
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转录因子蛋白分别聚类到 NAP、NAM、SENU5、

ONAC003、NAC1、ANAC001、ONAC001、ONAC022、

ATAF、NAC2、TERN、AtNAC3、ANAC011、TIP、Os-

NAC3、OsNAC7、OsNAC8、ANAC063等18个亚组，其

中ANAC063、ONAC003、ANAC001、ONAC001等 4

个亚组为Ⅰ组成员，其余的 14 个亚组为Ⅱ组成员

（图 2）。大多数果树 NAC 转录因子蛋白聚类到

ANAC001、NAM、ANAC063、NAP 亚组中，其中与

ANAC001 和 NAP 亚组聚类的果树 NAC 转录因子

数量多。果树与拟南芥及其他大田作物的主要区别

是多年生和产品器官果实发育成熟过程中特有的生

理生化变化，这两个亚组成员可能在果树的特有性

状的形成和调控中发挥重要的功能。ONAC022、

ONAC003、ONAC001、SENU5、OsNAC8、OsNAC7、

NAC1、ATAF、AtNAC3、TERN、TIP、ANAC011、

NAC2亚组只聚类少数果树NAC转录因子蛋白，说

明这些亚组在进化关系上与果树NAC转录因子较

远，而没有果树NAC转录因子蛋白聚类在OsNAC3

亚组。以上聚类分析结果表明，果树中NAC转录因

子在进化上呈现多样性，为其功能的多样化提供一

定的遗传基础。

2 NAC 转录因子在果实成熟中的作

用

近年的研究表明，NAC转录因子家族在果实成

熟中发挥着重要的调控作用，参与果实软化、风味物

质代谢、色素的合成以及成熟激素合成和信号传导

（表2）。

2.1 果实软化

果实软化是成熟的重要特征之一，直接影响采

后物流、货架寿命和商品性。在草莓中，通过研究

112 个 NAC 基因的表达模式，发现 FaNAC006/021/

022/035/042/096在果实软化过程中表达上调，其中

FaNAC035转录水平最高，可能参与草莓果实软化

图 1 NAC 转录因子结构示意图（a）和蛋白二聚体结构（b）（参考 Puranik 等[20]、Ernst 等[21]和赵才美等[22]）

Fig. 1 Structural diagram of NAC transcription factor (a) and dimer structure of NAC protein (b) (modified from Puranik

et al.[20], Ernst et al.[21] and Zhao et al.[22])
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该图构建了荔枝（LcNAC）、苹果（MdNAC）、香蕉（MaNAC）、草莓（FaNAC，FcNAC）、甜橙（CitNAC，RD26）、宽皮柑橘（CrNAC）、

金橘（FcrNAC）、猕猴桃（AdNAC，AaNAC）、葡萄（VvNAC）、桃（PpNAC，BL）、梨（PuNAC）、番木瓜（CpNAC）、柿（DkNAC）、越橘

（VcNAC）等果树和水稻（ONAC，OsNAC3/4/5/6/7/8）、番茄（SlNAC，SlNOR，SENU5）、拟南芥（ANAC，ATAF1/2，CUC1/2/3，NAC1/

2，AtNAM，TIP）、矮牵牛（NAM）、烟草（TERN）、小麦（GRAB1/2）、马铃薯（StNAC）共 368 个 NAC 转录因子蛋白的系统进化树，氨

基酸序列从 NCBI（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/），GDR（https://www.rosaceae.org/），PlantTFDB（http://planttfdb.gao-lab.org/）等在线网

站获取。使用 TBtools 软件“One Step Build a ML Tree”功能以极大似然法构建系统发育树 [25]，分支长度表示遗传距离。

The figure constructs the phylogenetic tree of 368 NAC transcription factor proteins: litchi (LcNAC), apple (MdNAC), banana (MaNAC), straw-

berry (FaNAC, FcNAC), sweet orange (CitNAC, RD26), mandarin citrus (CrNAC), kumquat (FcrNAC), kiwifruit (AdNAC, AaNAC), grape

(VvNAC), peach (PpNAC, BL), pear (PuNAC), papaya (CpNAC), persimmon (DkNAC), cranberry (VcNAC) and other fruit trees and rice (ONAC,

OsNAC3/4/5/6/7/8), tomato (SlNAC, SlNOR, SENU5), arabidopsis (ANAC, ATAF1/2, CUC1/2/3, NAC1/2, AtNAM, TIP), petunia (NAM), tobacco

(TERN), wheat (GRAB 1/2), potato (StNAC). Amino acid sequence was obtained from NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/), GDR (https://www.ro-

saceae.org/), PlantTFDB (http://planttfdb.gao-lab.org/) and other online websites to access. The phylogenetic trees[25] was constructed by maximum

likelihood using the TBtools software“One Step Build a ML Tree”function, with branch lengths representing genetic distance.

图 2 果树 NAC 转录因子的系统进化树分析

Fig. 2 Phylogenetic tree of NAC transcription factors in fruit trees

组Ⅱ

Group Ⅱ

组Ⅰ
Group Ⅰ
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表 2 一些 NAC 转录因子成员在果实成熟中的作用

Table 2 The roles of NAC transcription factor members in the ripening of some fruit species

树种
Fruit species

软枣猕猴桃Actinidia arguta

中华猕猴桃A. chinensis

美味猕猴桃A. deliciosa

宽皮柑橘Citrus reticulata

甜橙C. sinensis

甜橙C. sinensis

番木瓜Carica papaya

番木瓜C. papaya

柿Diospyros kaki

枇杷Eriobotrya japonica

草莓Fragaria×ananassa

草莓F.×ananassa

智利草莓F. chiloensis

金橘Fortunella crassifolia

荔枝Litchi chinensis

香蕉Musa acuminata

香蕉M. acuminata

香蕉M. × paradisiaca

苹果 Malus domestica

苹果 M. domestica

苹果 M. domestica

桃Prunus persica

桃P. persica

桃P. persica

秋子梨Pyrus ussuriensis

沙梨P. pyrifolia

越橘Vaccinium corymbosum

葡萄Vitis vinifera

NAC基因成员
NAC gene member

AaNAC2/3/4

AcNAC2/3/4

AdNAC2/3/6/7/72

CrNAC036

CitNAC62

RD26

CpNAC1/2

CpNAC3

DkNAC1/3/5/6/7/13/16

EjNAC82

FaNAC035/42/92

FaNAC035

FcNAC1

FcrNAC22

LcNAC13

MaNAC1/5/87/140

MaNAC1/2/3/4/6/16/83/87/92/94/95

MpSNAC67

MdNAC1/1a/2/16/18.1/26/32/41/47/5
7/63/78/80/91/119/141

MdNAC18.1

MdNAC9/42/52

BL(BLOOD), PpNAC1/PpNAC2

PpNAC19

PpNAC1/PpNAC4/PpNAC6, PpNAC.A59,
Purpe.4G181700

PuNAC2/PuNAC8/PuNAC21

PpNAC61/70/172/176/23

VcNAC072

VvNAC03/11/13/33/60

主要功能
Main function

单萜合成[26] Monoterpene synthesis

单萜合成、乙烯合成[26-27]

Monoterpene synthesis, ethylene synthesis

乙烯和萜类合成、果实软化[28-30]

Ethylene and terpenoid synthesis, fruit softening

ABA合成[31] Abscisic acid synthesis

降低柠檬酸含量 [32] Reduce citric acid content

葡萄糖、果糖积累 [33] Accumulation of glucose and fructose

类胡萝卜素合成[34-36] Carotenoid synthesis

乙烯信号转导[37] Ethylene signal transduction

果实脱涩[38-40] Fruit de-astringency

类胡萝卜素合成[41] Carotenoid synthesis

果实软化[42] Fruit softening

色素、糖和香气合成[42]

Synthesis of Color, sugar and aroma

细胞壁重塑、ABA信号响应[43]

Cell wall remodeling, ABA signaling response

类胡萝卜素合成[44] Carotenoid synthesis

花色素生物合成[45] Anthocyanin biosynthesis

香气成分合成[46] Synthesis of aroma components

乙烯信号转导[8，46-47] Ethylene signal transduction

叶绿素降解[48] Chlorophyll degradation

乙烯生物合成[49，50-52] Ethylene biosynthesis

果实软化[49] Fruit softening

黄酮和花色素积累[53-55]

Flavonoid and anthocyanin accumulation

花色素、挥发性酯、脂肪酸合成[56-59]

Synthesis of anthocyanins, volatile esters, fatty acid synthesis

类胡萝卜素合成[60] Carotenoid synthesis

乙烯合成、ABA响应[61-64] Ethylene synthesis, ABA response

乙烯合成及信号转导[65]

Ethylene synthesis and signal transduction

果实着色[10] Fruit coloration

花色素积累[66] Anthocyanin accumulation

浆果发育[67] Berry development

过程的调控[42]。在智利草莓（F. chiloensis）果实成熟

过程中也发现FcNAC1可以调节细胞壁果胶代谢，

导致果实软化 [43]。在美味猕猴桃（A. deliciosa）中，

AdNAC6和AdNAC7可以促进猕猴桃果实成熟过程

中的软化[31]。另外，在对苹果的研究中发现，与番茄

成熟调控关键转录因子NON-RIPENING（NOR）的

直系同源基因MdNAC18.1 是果实硬度多态性的

决定因子，可以作为成熟采收时和冷藏 3 个月后

果实硬度的预测基因，通过调节乙烯的产生以一

种保守的方式控制苹果果实的成熟，是决定苹果

果实硬度和收获期的决定因子[49，68]。

2.2 果实着色

在果实成熟过程中往往伴随着叶绿素的降解、

不同类型花色苷的合成和在液泡中的积累以及类胡

萝卜素（如β-胡萝卜素、叶黄素酯、叶黄素、番茄红素

等）的积累[69]，在外观上表现为果实着色。果实的色

泽是决定果实品质的关键因素之一，均匀且鲜艳的

果实着色吸引动物采食，继而为种子的传播提供可

能，而对于生产者来说，着色良好的果实意味着具有

更好的商品价值与市场竞争力。

1460



，等：NAC转录因子在果实成熟中的调控作用第7期

2.2.1 叶绿素降解和类胡萝卜素积累 叶绿素降解

是果实底色消退和良好着色的前提条件。大蕉（Mu-

sa × paradisiaca）中，过表达MpSNAC67会降低叶片

叶绿素含量，促进其脱绿和黄化，说明该基因可能正

向调控叶绿素降解过程[48]。虽然目前叶绿素降解途

径比较清楚，但关于NAC转录因子在果实成熟过程

中对叶绿素降解所起的具体作用研究报道很少。

研究者更多关注于NAC转录因子在果实成熟

过程中表色如花色苷和类胡萝卜素生物合成的作

用。番木瓜中，CpNAC1是果实成熟过程中类胡萝

卜素生物合成的正调控因子[34，36]。CpNAC2和乙烯

不敏感 3a（ethylene-insensitive 3a）CpEIN3a相互作

用，共同参与番木瓜果实采后成熟过程中的类胡萝

卜素合成 [35-36]。金橘果实中的FcrNAC22转录水平

受红光诱导，并随果实颜色变化而表达上调，可以加

速果实脱色和类胡萝卜素积累促进果实着色[44]。类

胡萝卜素的积累是生物合成和降解代谢的综合体

现。黄肉桃果实中类胡萝卜素含量显著高于白肉桃

果实，黄肉桃果实中PpNAC19表达量较高，而类胡

萝卜素降解关键基因类胡萝卜素裂解双加氧酶 4

（carotenoid-cleaving dioxygenase 4）PpCCD4的表达

量却显著低于白肉桃果实，PpNAC19能够转录抑制

PpCCD4启动子活性，从而促进桃果实成熟过程中

果肉类胡萝卜素的积累[60]。在红肉枇杷大红袍中，

EjNAC82表达量也显著高于白肉枇杷白沙，在枇杷

果实类胡萝卜素合成中起着积极调控作用[41]。

2.2.2 类黄酮和花色苷合成 对苹果的研究发现，

NAC转录因子MdNAC52转录水平在果实着色期间

增加，过表达MdNAC52能够促进苹果愈伤组织花

色苷的积累[53]。在红肉苹果中，MdNAC42表达量高

于白肉苹果，与果实成熟时花色苷含量积累呈正相

关，在红肉苹果花色苷生物合成中起着重要的作

用 [54]。另一NAC成员MdNAC9则与红肉苹果的黄

酮醇生物合成密切相关，该基因转录水平与黄酮醇

积累呈正相关，在苹果愈伤组织中过表达MdNAC9

后黄酮醇含量显著增加 [55]。在荔枝果实成熟过程

中，转录组分析发现6个NAC转录因子在果皮成熟

过程中有着很高的转录丰度，可能在荔枝果皮成熟

中扮演着积极的角色 [70]。后续研究中发现 ，

LcNAC13能够负调控果皮花色苷生物合成 [45]。对

红色和白色草莓果实比较转录组分析发现，NAC家

族成员可能参与草莓果实成熟过程中花色苷积累的

调控[71]。进一步的研究发现沉默FaNAC035的草莓

株系花色苷生物合成相关酶基因表达下调，果实着

色延迟，而过表达FaNAC035则会使草莓果实着色

提前[42]。在越橘中克隆出1个NAC基因VcNAC072，

该基因的表达随着果实成熟着色而上调，可能在越

橘果实花色苷的积累中起正向调节作用[66]。在血桃

中研究者鉴定出属于NAC转录因子家族的基因BL

（BLOOD），该基因的表达蛋白在果实发育后期能与

PpNAC1转录因子形成异源二聚体激活PpMYB10.1

的表达，进而促进花色苷生物合成途径结构基因的

表达，最终导致果肉大量积累花色苷而呈血红

色[56，59]。

2.3 糖分积累

可溶性糖积累是果实成熟的重要生化变化，与

果实风味品质密切相关。果实成熟过程中甜度增加

主要是可溶性糖持续输入或多糖淀粉等降解的结

果，少数果实还存在葡糖异生现象，有机酸的持续下

降也是果实甜度体系的一个重要方面，糖酸比是判

断果实成熟度的重要指标[69]。荔枝果肉糖的组分主

要决定于蔗糖水解酶特别是酸性转化酶，而蔗糖转

运载体LcSUT4的表达则是糖分积累量的重要决定

因子[72-74]，但关于糖积累的上游调控因子则尚无相关

报道。近年研究发现NAC转录因子家族在果实成

熟过程中对糖分积累起着积极作用。在草莓成熟过

程中，FaNAC035上调表达，促进蔗糖在草莓果实成

熟早期的积累[42]。在甜橙中鉴定出在晚熟突变体和

正常熟期品种之间存在差异表达 NAC 基因 RD26

（responsive to desiccation 26），在果实成熟过程中该

基因的表达与果糖、葡萄糖的积累具有高度的相关

性[33]。

2.4 芳香化合物的合成

果实成熟过程中香气的增加得益于挥发性芳香

化合物包括醛、酯、醇、酮、酸、萜类、内酯和硫化物等

的合成与积累，通常只有几种挥发性化合物组成特

定水果的整体香气和独特味道[75-77]。挥发性化合物

是决定水果风味的重要因素，浓厚的香气能够使果

树吸引动物采食继而使其种子得到传播，同时赋予

水果更好的商品价值。在桃的研究中发现转录因子

PpNAC1能够调控挥发性酯类化合物的合成[56]。最

新的研究发现，过表达PpNAC1可以促进桃果实挥

发性化合物（E）-2-己烯醛和（Z）-3-己烯醇合成前体

ω-3脂肪酸亚麻酸（18∶3）及其衍生挥发物的产生，
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说明PpNAC1在调节脂肪酸通路产生果实风味相关

挥发性有机物中也起着重要作用 [57]。此外，Pp-

NAC1也可以与PpNAC2相互作用调控酯类化合物

合成 [58]。草莓中，转录因子 FaNAC035在控制芳香

化合物的生物合成中发挥重要作用 [42]。AaNAC2、

AaNAC3、AaNAC4在软枣猕猴桃果实成熟过程中

正调控单萜芳香化合物的形成[26]。同样在美味猕猴

桃中发现AdNAC6和AdNAC7促进猕猴桃成熟过

程中萜类香气化合物的形成[28]。

2.5 参与果实成熟其他过程

在柿果实脱涩过程中，DkNAC1/3/5/6/7/13/16表

达上调，可能在柿果实成熟脱涩过程中起重要作

用 [38- 40]。在柑橘成熟过程中 ，CitNAC62 和 Cit-

WRKY1可以相互作用激活CitAco3的启动子，促进

其表达，从而降低果实的柠檬酸含量[33]。

3 NAC调节果实成熟的机制

3.1 NAC通过调控结构基因或与其他转录因子互

作影响果实成熟

3.1.1 NAC影响果实软化的机制 果实的软化主

要是由细胞壁组成和结构的变化引起的，包括果胶

溶解、解聚以及果胶侧链上中性糖损失、纤维素和半

纤维素解聚、纤维素-半纤维素网络松弛、细胞壁膨

胀等[78-81]。这些变化是细胞壁的降解与重塑的结果，

其中细胞壁降解酶与重塑酶发挥着关键的作用。在

智利草莓果实成熟过程中发现FcNAC1与果胶裂解

酶（pectate lyase，PL）基因 FcPL的启动子结合并

激活其转录，调节果实软化过程中的细胞壁果胶代

谢 [43]。在凤梨草莓中，FaNAC035通过促进 β-木糖

苷酶（β-xylosidase，XYL）基因 FaXYL3、果胶裂解

酶（pectate lyase，PL）基因 FaPL3-4、内切 -1,4-葡

聚糖酶（endo- 1,4- beta- glucanase，GH9B）基因

FaGH9B15、松 弛 蛋 白（expansin，EXP）基 因

FaEXP1-3、果胶甲基酯酶（pectin methylesterase，

PME）基因 FaPME39、阿拉伯半乳糖蛋白（arabi-

no galactan-proteins，AGPs）基因 FaAGPs等细胞

壁降解与重塑相关酶基因的表达，参与草莓果实软

化过程的调控。

3.1.2 NAC影响果实着色的机制 在果实着色方

面，过表达 MdNAC52 通过增强与 MdMYB9、Md-

MYB11的启动子相互作用促进苹果愈伤组织花色

苷的积累，MdNAC52还可以与MdLAR启动子结合

增强其表达从而促进原花青素的合成[53]。在红肉苹

果中，MdNAC42可与MdMYB10相互作用，过表达

MdNAC42能够上调MdCHS、MdCHI、MdF3H、MdD-

FR、MdANS 和 MdUFGT 等结构基因的表达而增加

花色苷的积累[54]。另外，在苹果愈伤组织中过表达

MdNAC9后黄酮醇合成酶基因MdFLS转录水平和

黄酮醇含量显著升高，进一步研究发现MdNAC9通

过激活MdFLS表达正向调控黄酮醇[55]。

BL（BLOOD）在血桃果实发育后期通过与 Pp-

NAC1形成的异源二聚体激活PpMYB10.1的表达，

促进血桃花色苷生物合成途径的结构基因表达[56]。

荔枝LcNAC13能负调控果皮花色苷生物合成相关

基因 LcCHS1/2、LcCHI、LcF3H、LcF3’H、LcDFR 和

关键转录因子基因 LcMYB1 的表达，而荔枝中

R1MYB 成员 LcR1MYB1 可与 LcNAC13 发生物理

相互作用并消除其对上述基因表达的抑制作

用 [45，82- 83]。与此相反，越橘中 VcNAC072 可结合于

MYB转录因子AtPAP1启动子并激活其表达，在拟

南芥中过表达 VcNAC072 可以促进 AtPAP1 及 AtD-

FR、AtANS表达而获得花色苷积累显著增加的种子，

揭示VcNAC072在越橘果实中正调控花色苷的积累

的机制[67]。

番木瓜CpNAC1可结合类胡萝卜素生物合成关

键基因八氢番茄红素去饱和酶2/4（phytoene desatu-

rase 2/4）CpPDS2/4启动子的NAC结合位点基序，是

果实成熟过程中类胡萝卜素生物合成的正调控因

子 [34，36]。除了CpPDS2/4外，进一步研究还发现Cp-

NAC1可以通过激活类胡萝卜素合成相关基因 ζ-胡

萝卜素去饱和酶（ζ-carotene desaturase）CpZDS、番茄

红素环化酶-e（lycopene cyclase-e）CpLCY-e 和胡萝

卜素羟化酶-b（carotene hydroxylase-b）CpCHY-b 的

表达来调控番木瓜类胡萝卜素代谢[35-36]。在金橘果

实中，FcrNAC22能够激活编码类胡萝卜素生物合成

途径中三个关键酶基因的启动子，包括番茄红素 β-

环化酶（lycopene β-cyclase）FcrLCYB1、β-胡萝卜素

羟化酶2（β-carotene Hydroxylase 2）FcrBCH2和9-顺

式-环氧类胡萝卜素双加氧酶 5（9-cis-epoxycarot-

enoid dioxygenases 5）FcrNCED5，在柑橘和番茄愈

伤组织中过表达FcrNAC22能够增强类胡萝卜素生

物合成途径中多数基因的表达以促进色素积累，而

敲除FcrNAC22则减弱组织着色，表明FcrNAC22通

过激活类胡萝卜素代谢途径关键基因的表达促进柑
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橘果实的着色[44]。

3.1.3 NAC影响果实香气物质合成的机制 除了

影响果实软化，草莓FaNAC035被沉默后，丁香酚合

成酶2（eugenol synthase 2）基因FaEGS2和苯丙烷丁

香酚生物合成关键基因 FaEOBII、FaDOF2表达下

调，参与萜烯类挥发性化合物芳樟醇和橙花醇的生

物合成的橙花醇合成酶（nerolidol synthase 1）

FaNES1表达也同时下调。说明FaNAC035在共同

调控草莓果实的软化和芳香化合物的生物合成中发

挥重要的功能。相同的，美味猕猴桃AdNAC6和Ad-

NAC7 可以结合细胞壁降解途径中 β-甘露聚糖酶

（endo-β- mannanase，MAN）基因AdMAN1和高松油

烯形成关键酶萜烯合成酶 1（terpene synthase 1）

AaTPS1的启动子区域并激活其表达，同时促进猕猴

桃果实成熟过程中的软化和芳香物质的形成[28]。在

软枣猕猴桃中，AaNAC2、AaNAC3、AaNAC4可结合

萜烯合成酶 1（terpene synthase 1）AaTPS1启动子而

促进其表达，而在中华猕猴桃中，因为NAC结合位

点 突 变 使 AcNAC2、AcNAC3、AcNAC4 不 能 与

AcTPS1 启动子结合，导致萜类化合物生物合成受

阻，通过引入 12 bp的NAC核心结合区域可以恢复

对AcTPS1启动子的激活作用，进一步揭示NAC转

录因子在猕猴桃成熟过程中调控单萜芳香化合物形

成的机制[26]。

桃PpNAC1通过直接结合挥发性酯类合成的重

要酶乙醇酰基转移酶（alcohol acyltransferases，

AATs）基因PpAAT1的启动子促进其表达而调控酯

类化合物的合成，在番茄SlAAT1突变体植株中过表

达 PpNAC1可以恢复 SlAAT1的表达及成熟果实挥

发性酯类的形成，另外，苹果中PpNAC1的同源基因

MdNAC5的蛋白也能通过结合MdAAT1的启动子激

活其表达，调控挥发性酯类的合成[57]。最新的研究

发现，过表达PpNAC1可以促进桃果实挥发性化合

物（E）-2-己烯醛和（Z）-3-己烯醇合成前体ω-3脂肪

酸亚麻酸（18∶3）及其衍生挥发物的产生，进一步的

实验证明PpNAC1可以结合亚麻酸（18:3）合成基因

PpFAD3-1启动子并激活其表达，说明PpNAC1在调

节脂肪酸通路产生果实风味相关挥发性有机物中也

起着重要作用 [58]。此外，PpNAC1 可以与 PpNAC2

形成二聚体，后者也可以结合PpAAT1启动子激活

转录[59]。

3.1.4 NAC影响果实脱涩和糖积累的机制 柿果

实中，DkNAC7不仅可以反式靶向激活脱涩关键调

控基因乙烯反应因子DkERF9的表达，还可以激活

柿果实丙酮酸脱羧酶 2（pyruvate decarboxylase）基

因 DkPDC2 的表达，从而调控柿果实的脱涩 [39]。

DkNAC13和DkNAC16可以分别结合脱涩相关基因

DkPDC2 的激活因子 DkERF9 和乙醇脱氢酶（alco-

hol dehydrogenase）基因DkADH1的启动子区域并激

活其表达，从而促进柿果实脱涩[40]。

草莓FaNAC035除了正调控果实软化和香气合

成，还通过上调表达抑制糖酵解、发酵等消耗糖的过

程，并调节蔗糖合酶（sucrose synthase 1）FaSUS和蔗

糖磷酸合成酶（sucrose phosphate synthase）FaSPS1

的表达而在草莓果实成熟早期的蔗糖积累中起重要

调控作用[42]。

3.2 NAC通过调控激素生物合成和信号转导影响

果实成熟

植物激素对果实发育和成熟的调节是不可或缺

的，而乙烯和ABA（abscisic acid，ABA）被认为是调

控果实成熟的核心激素，乙烯在呼吸跃变型果实中

起着明显的作用，而呼吸非跃变型果实通常与ABA

有关，但越来越多的研究表明果实成熟涉及多种内

源激素的交互[84]。对荔枝的研究结果显示ABA在

果皮花色苷合成中而乙烯在叶绿素降解中发挥重要

的调控作用[85]。近年来随着对NAC转录因子研究

的不断深入，许多的研究发现NAC通过参与乙烯和

ABA生物合成和信号转导过程，在调控果实成熟中

发挥重要的作用。

3.2.1 通过乙烯通路调控 乙烯是一种重要的果实

成熟植物激素，微量的乙烯可以触发许多细胞代谢

事件，特别是在呼吸跃变型果实中[1]。近年来大量的

研究表明NAC转录因子参与乙烯生物合成和乙烯

信号转导的调控，在果实成熟调控中起着积极的作

用。An等[51]研究发现MdNAC47能够直接与乙烯生

物合成的正调控因子MdERF3启动子区域结合并激

活其表达，说明MdNAC47可以通过乙烯依赖途径参

与果实发育的调控。在金冠（Golden Delicious）苹果

中，MdNAC2可能通过响应乙烯和与恢复乙烯敏感性

基因（reversion to ethylene sensitivity，RTE）MdRTE1b

相互作用，参与乙烯信号介导的果实成熟调控[52]。

在香蕉中，MaNAC1和MaNAC2能与乙烯信号

通路下游元件 MaEIL5（ethylene insensitive 3- like

protein）相互作用并下调其表达。在后续研究中发
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现，MdNAC1和MdNAC2可以直接与乙烯生物合成

的负调控因子MaERF11的启动子区结合，抑制其转

录，从而激活 MaERF11 的下游靶基因 MaACS1 和

MaACO1的表达，促进乙烯的生物合成。乙烯反应

抑制因子 RTE1-HOMOLOG 1（RTH1）是果实成熟

的负调控因子，也作为MaNAC2的下游靶标，并受

其转录抑制，因此，MaNAC1和MaNAC2可能通过

介导乙烯促进的一系列事件而参与调节香蕉果实的

成熟[46，86-87]。

在美味猕猴桃果实软化等成熟变化过程中，Ad-

NAC2和AdNAC3两个基因可以直接结合乙烯生物

合成关键酶 1-氨基环丙烷-1-羧酸合成酶（1-amino-

cyclopropane- 1- carboxylic acid synthase）基 因

AdACS1的启动子区域，激活AdACS1表达，促进内

源乙烯产生。此后的研究也发现，AdNAC6 和 Ad-

NAC7 可以直接结合 AdACS1 和 AdACO1 的启动子

区域并激活它们的表达[28]，从而促进乙烯生物合成

和果实成熟。AdNAC2和AdNAC72的表达被乙烯上

调，它们的表达蛋白可以结合于甲硫氨酸亚砜还原

酶（methionine sulfoxide reductase B）基因 AdMsrB1

启动子上促进该基因的表达，过表达AdNAC72不仅

上调AdMsrB1的表达，还提高游离甲硫氨酸（methi-

onine，Met）和乙烯合成直接前体ACC的含量和乙

烯生成速率，这些结果揭示了NAC转录因子在促进

乙烯合成进而调控猕猴桃果实成熟中的重要作

用 [30]。Nieuwenhuizen 等 [27]在中华猕猴桃中也发现

AcNAC2/3/4 通过控制 AcACS1 的表达水平来调控

果实成熟早期系统Ⅰ乙烯和成熟后期系统Ⅱ乙烯的

生物合成，进而影响果实成熟与品质形成。

在呼吸跃变型果实桃中，NAC转录因子亚家族

NAP转录因子PpNAP1、PpNAP4、PpNAP6在果实软

化过程中表达上调，并伴随着乙烯的快速生成，参与

桃果实成熟的调控[61，63]。与番茄NOR[68]高度相似的

Purpe.4G181700 在早熟桃果实成熟阶段表达量很

高，可能通过一个以依赖乙烯的保守方式控制果实

的成熟时间和过程 [62]。PpNAC.A59能够结合于乙

烯 响 应 因 子 A16（ethylene response factor A16）

PpERF.A16启动子促进其表达，并通过NAC-ERF信

号级联间接介导乙烯的生物合成，诱导PpACS1和

ACC氧化酶（ACC oxidase）PpACO1的表达[63]。

在番木瓜果实中，CpNAC3 可以单独或与 Cp-

MADS4相互作用特异结合于乙烯信号转导的关键

基因CpERF9和CpEIL5的启动子并激活它们表达，

说明CpNAC3可以独立或与CpMADS4协同激活乙

烯信号转导通路而在果实成熟调控过程中发挥作

用 [37]。在秋子梨果实成熟过程中，PuNAC2 和 Pu-

NAC8表达水平在呼吸高峰后显著上调，可能参与

果实成熟过程中乙烯生物合成和信号转导，而Pu-

NAC21表达显著下调，说明它可能是梨果实成熟的

负调节因子[65]。

3.2.2 通过ABA通路调控 ABA是参与果实成熟

调控的重要激素，在果实的软化、淀粉和糖分积累、

色泽发育等过程中起着重要的作用[88]。近年的研究

表明 NAC 转录因子家族在 ABA 调控果实成熟分

子网络扮演重要的角色。在草莓果实成熟过程中，

沉默 FaNAC035 会下调 ABA 生物合成关键基因

FaNCED2/3/5 和玉米黄质环氧化酶（zeaxanthin ep-

oxidase）FaZEP 的表达，使果实 ABA 含量减少，同

时 ABA 信号转导基因表达也有显著的差异，着色

等成熟进程明显延迟，表明 FaNAC035 通过调控

ABA生物合成和信号转导参与草莓果实成熟的调

控 [42]。 Zhu 等 [31] 在宽皮柑橘中获得了一个由

CrNAC036 异常高表达引起的 ABA 缺失突变体，

CrNAC036 可以直接或与 CrMYB68 互作结合于

CrNCED5 启 动 子 区 域 并 抑 制 其 表 达 ，说 明

CrNAC036 在抑制 ABA 积累和调控柑橘成熟过程

中发挥积极作用。

3.2.3 其他激素 除了乙烯和ABA，近年研究证明

其他激素在果实成熟过程中也具有重要作用，NAC

通过参与这些激素的生物合成或信号转导途径，对

果实成熟进行调控。在草莓成熟过程中沉默 Fa-

NAC035后，与生长素和多胺生物合成及信号转导

的相关基因表达有显著差异，说明FaNAC035可能

也通过生长素和多胺信号途径参与果实成熟的调

控[42]。

4 影响NAC基因表达的因素与机制

4.1 响应乙烯、ABA等激素信号

Zhang等[50]在 182个苹果NAC基因中筛选出 13

个在果实生长和成熟阶段具有差异表达和组织特异

性表达的成员，其中MdNAC1a和MdNAC78的表达

在采后储藏过程中受到乙烯的抑制和 1-MCP的诱

导，而 MdNAC2/26/41/57/80/91/119/141 则被乙烯上

调表达，其转录与乙烯的产生速率一致，说明NAC
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转录因子可能通过乙烯依赖性和非依赖性机制参与

苹果发育和成熟过程的调控。乙烯处理能够明显上

调香蕉果皮和果肉中MaNAC1和MaNAC2的表达，

并与乙烯产生量的增加保持一致，MaNAC2启动子

在乙烯处理后被激活，证实其受乙烯诱导[46]。Li等[9]

在香蕉成熟过程中进行乙烯处理，发现有 10 个

MaNACs 基因表达上调，其中 MaNAC016/083/094/

095基因在果肉中被乙烯显著上调，而MaNAC094

被认为是香蕉乙烯信号转导通路的关键调控因

子[47]。外源茉莉酸甲酯（methyl jasmonate，MeJA）可

以协同加强外源乙烯对美味猕猴桃成熟的诱导，同

时诱导AdNAC2和AdNAC3表达[28]。用ABA处理桃

果实后，PpNAC1、PpNAC4、PpNAC6（文献中称为

PpNAP1、PpNAP4、PpNAP6）表达水平升高，果实硬

度显著下降，说明PpNAC1、PpNAC4、PpNAC6能够

响应ABA信号，参与果实成熟的调控[61-62]。外源施

加ABA还可以反馈促进FaNAC035的表达，进而增

加ABA生物合成量[42]。FcNAC1在智利草莓果实成

熟过程中表达增加，其启动子序列中含有ABA和生

长素等多种激素的顺式反应元件，表明FcNAC1可

能响应ABA等激素信号参与果实成熟的调控[43]。

许田等 [89] 也发现草莓果实成熟过程中 Fa-

NAC56表达量急剧增加，其启动子区含有ABA、赤

霉素、生长素、乙烯等激素响应元件，该基因的表达

水平受这些激素诱导，说明多种激素通过调控Fa-

NAC56影响草莓果实的发育和成熟。

4.2 受转录或翻译后水平修饰调控

香蕉中，RING E3 连接酶 XA21 结合蛋白 3

（MaXB3）可以与MaNAC2、MaACS1和MaACO1相

互作用，并通过泛素化途径促进其降解，从而在转录

或翻译后水平上抑制乙烯生物合成和下游反应，在

香蕉果实和番茄中的瞬时和异源过表达MaXB3，可

以抑制乙烯生物合成、推迟果实成熟，证实了

MaXB3 的作用。同时 MaXB3 也是 MaNAC1 和

MaNAC2的下游目标基因，并受到它们的直接转录

抑制。MaXB3 和 MaNAC1、MaNAC2、MaACS1 和

MaACO1在乙烯形成中依赖反馈调节机制的多层

次调控级联[86]。研究发现AdNAC6和AdNAC7转录

后被miR164靶向降解，这一降解途径位于乙烯信号

的下游并受乙烯抑制，亚细胞定位分析表明，Ad-

NAC6和AdNAC7在细胞核和细胞质中都有分布，

AdNAC6 和 AdNAC7 可以形成同源二聚体或异源

二聚体，只在细胞核中定位。然而，miR164的存在

会阻止AdNAC6和AdNAC7进入细胞核，并导致它

们留在细胞质中。这种miR164-NAC转录后水平调

控途径保守存在于苹果、香蕉、草莓、桃、柑橘、葡萄

等果实中并与水果成熟调控有关[28]。此外，功能性

或调节性蛋白的氧化还原修饰已成为翻译后修饰的

一个重要机制，在香蕉中，MaNAC42在氧化胁迫下

直接与氧化应激和成熟相关基因的启动子结合，

MaNAC42中的蛋氨酸氧化会导致其DNA结合能力

和转录活性下降，而蛋氨酸亚砜还原酶B可以靶向

MaNAC42，在氧化胁迫下，MaMsrB2可以部分修复

氧化的MaNAC42并恢复其DNA结合能力，这些研

究结果揭示了一个涉及MaMsrB2介导的成熟相关

转录因子MaNAC42的氧化还原调节机制[90]。在血

桃果实发育早期，BL-PpNAC1异源二聚体的反式激

活活性被上游转录因子 PpSPL1（SQUAMOSA pro-

moter-binding- like 1）所抑制，阻遏下游靶标基因

PpMYB10.1的转录，从而限制了花色苷的合成，而在

发育后期，PpSPL1表达下调，BL-PpNAC1异源二聚

体转录激活活性升高，同时可能涉及 bHLH-WD40

复合体的协同作用，增强PpMYB10.1的转录，从而

促进后期花色苷的形成[59]。除了转录控制外，表观

遗传学分析表明，桃果实成熟期间，PpNAC1 和

PpAAT1表达的增加与表观遗传标记H3K4me3的增

加有关，在未成熟的果实中观察到 PpNAC1 和

PpAAT1 位 点 的 抑 制 性 组 蛋 白 标 记 hyper-

H3K27me3，但在成熟的果实中没有，揭示了表观遗

传因素的变化在调节NAC基因表达和随后的挥发

性酯类合成的保守机制[57]。

4.3 响应环境因子及非生物胁迫

大蕉中MpSNAC67能够响应干旱、高盐和过氧

化物等胁迫，过量表达MpSNAC67的转基因香蕉品

系会加速叶片脱绿和黄化，进一步研究发现 Mp-

SNAC67 可 以 激 活 叶 绿 素 降 解 基 因 PAO- like

（Pheophorbide-a-oxygenase，脱镁叶绿酸 a加氧酶）、

HCAR-like（hydroxymethyl chlorophyll- a- reduc-

tase，羟甲基叶绿素加氧酶）、NYC/NOL-like（Chloro-

phyll-b-reductase，叶绿素 b 还原酶）以及 ORS1-like

的表达，正向调节叶绿素的降解[48]。金橘果实中的

FcrNAC22转录水平在红光照射下被显著诱导，并随

果实颜色变化而表达上调[44]。在苹果着色期间，Md-

NAC52 受光诱导表达上调，并且受编码光调节器

卓茂根 1465



果 树 学 报 第40卷

（light-regulator）的 MdHY5 靶向而对光信号做出反

应，进一步的实验证明MdHY5可以结合MdNAC52

启动子中的 G-box 顺式作用元件，通过激发 Md-

NAC52 的启动子活性参与着色 [52]。通过 RNA-Seq

和实时定量 PCR 分析，PpNAC61/70/172/176/23 可

能参与蓝光诱导下梨果实的着色 [10]。在香蕉果实

中，低温条件可以抑制MaNAC67-like的表达，抑制

其对 β-淀粉酶基因MaBAM6、磷酸葡聚糖磷酸酶基

因MaSEX4、麦芽糖转运体MaMEX1淀粉降解关键

酶基因的转录激活和乙烯信号转导因子 MaEBF1

（EIN3 binding F-box-1）的相互作用，有助于延缓香

蕉果实成熟[91]。在柿果实脱涩过程中，DkNAC1/3/5/

6/7/13/16能够响应CO2处理并表达上调，促进果实

脱涩[38~40]。

5 总结与展望

NAC转录因子是植物中最大的转录因子家族

之一，其结构特征、表达特性及功能已在几十种植物

中得到描述和鉴定。NAC转录因子在植物的生长

发育和响应生物、非生物逆境以及果实发育和成熟

过程中发挥着关键的调控作用。随着现代分子生物

学技术的飞速发展，NAC转录因子在果实发育及成

熟中的具体功能逐渐得到揭示，NAC 与 MYB、乙

烯、ABA相关转录因子协同作用形成调控网络，响

应内源和环境信号，调节果实成熟过程的不同方

面。但对于NAC转录因子发挥功能的更多具体分

子机制，调控网络及不同蛋白的结构与功能的内在

联系，仍有待进一步深入研究，NAC上游的调控因

子和更多的下游靶标基因等仍急需深入挖掘。相关

的研究一方面将有助于NAC转录因子家族在果实

成熟和品质形成中功能和调控机制的深入揭示，另

一方面自高效的成簇规律间隔短回文重复序列

（clustered regularly interspaced short palindromic re-

peats，CRISPR）/CRISPR相关蛋白9（Cas9）基因组编

辑技术出现及高速发展以来，已经在香蕉 [92]、草

莓[93]、猕猴桃[94]、葡萄[95-97]及苹果[95]等果树中实现决定

果实品质关键性状的改良[98]，通过基因编辑精准调

控NAC基因表达水平或NAC蛋白活性从而加强其

对果实成熟和品质形成的调控在未来的研究或会得

到更多的应用。研究将为利用改良果实特定品质性

状的果树分子育种方法，以及在果实成熟调控技术

研发和理论创新方面奠定坚实的基础。
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