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摘   要：茉莉酸(jasmonic acid, JA)是一种普遍存在的植物激素，对植物生长发育具有多种调节作

用。茉莉酸 ZIM 结构域(jasmonate ZIM-domain, JAZ)蛋白是 JA 信号转导途径的关键调节因子，参

与植物的多种生物学过程，如花青素积累、开花时间、次生代谢物合成及其他发育过程，也是许

多调控信号网络的重要组成部分。JAZ 基因家族是植物特有的 TIFY 家族中的一员，目前已在多种

园艺植物中对 JAZ 家族进行了全基因组鉴定。本文对园艺植物中 JAZ 蛋白(JAZs)的研究现状进行

了回顾和总结，为进一步阐明植物 JAZ 基因家族的重要生物学功能及调控网络提供了参考。 
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Abstract: Jasmonic acid (JA) is a common plant hormone with regulatory effects on plant 
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growth and development. The jasmonate ZIM-domain (JAZ) proteins (JAZs), as key regulators 
in the JA signaling pathway, are involved in multiple biological processes such as anthocyanin 
accumulation, flowering time modulation, and secondary metabolite synthesis in plants. JAZs 
are essential components of many regulatory signaling networks. The JAZ genes, members of 
the plant-specific TIFY family, have been identified in the genomes of a variety of horticultural 
plants. Here, we summarized the research progress in the roles of JAZs in horticultural plants, 
aiming to give insights into the further study of the biological functions and regulatory networks 
of JAZ genes in plants. 
Keywords: horticultural plants; JAZ protein; jasmonic acid; growth and development 

 
茉莉酸(jasmonic acid, JA)是一种广泛存在

于植物中的激素，最早于 20 世纪 60 年代在茉

莉(Jasminum sp.)花精油中作为次生代谢物被发

现[1]。在模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)
中，JA 直接参与雄蕊和毛状体的发育、营养生

长、细胞周期调节、衰老以及对各种生物和非

生物胁迫的响应等过程 [2]。 1998 年，COI1 
(coronatine insensitive 1)基因的克隆开启了茉

莉酸调控途径的研究[3]。10 年后，茉莉酸 ZIM
结构域(jasmonate ZIM-domain, JAZ)蛋白才被

发现是茉莉酸信号转导途径中 E3 泛素连接酶

SCFCOI1 的真正靶标 [4-5]。 JAZ 蛋白属于植物

TIFY 蛋白家族，是 JA 信号传导的关键负调节

因子，广泛存在于拟南芥[6]、水稻(Oryza sativa 
L.)[7]、玉米(Zea mays L.)[8]、马铃薯(Solanum 
tuberosum L.)[9]、番茄(Solanum lycopersicum)[10]

等植物中。在茉莉酸信号途径中，JAZ 蛋白被

SCFCOI1 复合体降解 [11]，从而释放下游转录因

子，进而发挥相应的生物学功能。作为植物界

中的独特类群，园艺植物展现出了其独特的生

物学特性和经济价值。研究控制园艺植物生长

和发育的相关基因，能够促进各种优质园艺植

物的培育。本文总结了 JAZ 基因家族的起源与

进化，探讨 JAZ 蛋白在园艺植物中的相互作用

及其信号传导调控相关研究，进而分析 JAZ 在

园艺植物生长发育过程中的功能及调控网络，

以期为进一步挖掘和利用 JAZ 调控植物生长发

育，加速园艺植物优质育种提供参考。 

1  JAZ 蛋白结构 
JAZ 蛋白属于 TIFY 家族的一个亚族，所有

陆生植物谱系都含有 JAZ 蛋白。由于 JAZ 蛋白

缺乏可识别的 DNA 结合域，因此它们必须通过

蛋白质-蛋白质相互作用行使功能[12]。JAZ 蛋白

家族成员表现出高序列变异性，但包含 3 个保

守结构域：N 末端基序、ZIM 结构域和 Jas 基

序(图 1)[13]。其中 N 端区域包含一个弱保守的

NT 结构域，研究表明 [14]该结构域与某些蛋

白质-蛋白质相互作用有关；例如，JAZ1 与去

乙酰化酶 6 (histone deacetylase 6, HDA6)的相

互作用可能由 NT 结构域中的残基介导，但该

结构域的其他功能仍有待发掘。ZIM 结构域由

JAZ 肽序列中心部分的 30 个氨基酸组成，包含

高度保守的 TIFY 基序[15]。TIFY 基序被证实是

多种 JAZ 蛋白发挥抑制活性以及 JAZ 蛋白家族

内同二聚体和异二聚体形成所必需的[16-17]，但

ZIM 结构域中占比较大的 C 端部分的功能尚

未被鉴定。Jas 结构域在 JAZ 蛋白家族中高度

保守，29 个氨基酸残基中就有 12 个相同残基[18]。

该结构域参与了大多数蛋白质-蛋白质相互作

用，如在茉莉酸的活性形式茉莉酸-异亮氨酸

(jasmonoyl-isoleucine, JA-Ile)存在下，JAZ 蛋白 
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图 1  拟南芥 JAZ1 蛋白结构 
Figure 1  JAZ1 protein structure of Arabidopsis thaliana. 

 
的泛素化就与该结构域相关[19-20]。此外，Jas结构

域可能在 JAZ 基因家族蛋白的核定位中发挥了一

定作用[21]。除了上述 3 个主要保守结构域外，拟

南芥中的某些 JAZ 蛋白，如 JAZ1、JAZ5、
JAZ6、JAZ7、JAZ8 和 JAZ10 等亚组，还包

含一些其他结构域，如 EAR (ERF-associated 
amphiphilic repression)基序和 CMID (cryp tic 
MYC2-interacting domain)结构域，但这些结构

域的起源尚不明确[19]。 

2  JAZ 基因家族的全基因组鉴

定与分类 
段龙飞等[22]于 2013 年在藻类、苔藓、蕨类、

裸子植物以及单子叶和双子叶植物等 6 个不同谱

系的15种代表植物基因组中，鉴定出了82个 JAZ
同源基因；在低等藻类植物基因组中未发现

JAZ 同源基因，表明 JAZ 基因家族可能起源于

陆生植物；系统发育分析显示，植物基因组中

的 JAZ 蛋白家族可分为 10 个保守的亚家族，

而谱系特异扩增，尤其是串联重复和区段重复

可能是陆生植物 JAZ 基因家族扩增和进化的主

要机制，导致多个谱系特异的 JAZ 亚家族的形

成；基因结构分析进一步显示，JAZ 基因家族

含有 0–7 个数目不等、长度约在 62–4 222 bp 之

间的内含子，这表明在植物基因组进化过程中

JAZ 基因家族可能经历了内含子的丢失或插入

缺失，从而导致基因外显子-内含子结构的多样

性。2019 年，智利学者 Chini 等[19]对 66 种低等

和高等植物进行研究，鉴定出 1 065 种 JAZ 序

列蛋白，并通过生物信息学方法分析了它们的

进化过程；发现 TIFY 和 Jas 结构域在进化过程

中表现出高度保守性；此外，进一步的研究显

示，Jas 结构域中的 LPIAR(R/K)序列在低等和

高等植物中同样是保守的。 
随着多种园艺植物基因组测序的完成，研

究人员在全基因组水平上鉴定出了不同园艺植

物的 JAZ 基因家族(表 1)。2011 年，Sun 等[47]

首先从番茄中鉴定出 12 个 JAZ 基因，之后其

他园艺植物中的 JAZ 基因也被陆续鉴定出。

J ia 等 [ 2 3 ]利用基因组资源对萝卜 (Raphanus 
sativus L.) JAZ 基因家族的系统发育、染色体

位置、进化史、结构特征等开展了研究，最

终鉴定出 26 个 JAZ 基因、2 个 PPD 基因、5 个

ZML 基因和 3 个 TIFY 基因。Liu 等[48]在甘蓝

(Brassica oleracea var.)中发现了 22 个 JAZ 基

因，并观察到不同植物激素处理后 JAZ 基因的

表达趋势存在差异，在茉莉酸甲酯 (me thy l 
jasmonate, Me-JA)处理后表达均上调，但在水

杨酸(salicylic acid)或乙烯(ethylene)处理后则大

多数下调。Li 等[49]在苹果(Malus pumila Mill.)
中分离了 18 个 JAZ 基因，发现大多数 JAZ 基

因的表达受多种非生物胁迫和激素处理的影

响。在桃子(Prunus persica)中，研究人员鉴定出

了 9 个 JAZ 蛋白成员，且大多数桃子 JAZ 蛋白

与苹果 JAZ 蛋白表现出高度同源性[24]。Tao 等 
在猕猴桃(Actinidia deliciosa)和中华猕猴桃

(Actinidia chinensis Planch.)中分别鉴定出 14 个

和 13 个 JAZ 基因，并将它们聚类分为 6 个亚 
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表 1  JAZs 参与调控园艺植物生长发育 
Table 1  JAZs are involved in the regulation of growth and development in horticultural plants 
Plants species JAZs Function Reference 
Raphanus sativus L. BrrJAZ2/11/12/18/21/24 Formation of turnip tuberous root [23] 
Prunus persica PpJAZ1/4/5 Fruit epicarp pigmentation [24] 
 PpJAZ5/7/10 Fruit development [24] 
 PpJAZ1 Self-pollination [25] 
Fragaria × ananassa Duch. FaJAZ1/8/10 Fruit ripening [26] 
 FaJAZ1/8.1/9/10 Anthocyanin and proanthocyanidin synthesis [27-28] 
Eriobotrya japonica EjJAZ1/3/6/7/8/10/12 Lignin biosynthesis [29] 
Malus pumila Mill. MdJAZ Fruit ripening [30] 
 MdJAZ1/2/18 Accumulation of anthocyanin and proanthocyanidin [31-33] 
 MdJAZ2 Leaf senescence [34] 
Solanum lycopersicum SlJAZ2 Flowering; anthocyanin synthesis; trichome formation;  

axillary bud formation 
[35-36] 

 SlJAZ10/11 Leaf senescence [37] 
Hibiscus syriacus L. HsJAZs Anthocyanin synthesis [38] 
Pyrus communis L. PcJAZ10 Branching formation [39] 
Ficus carica FcJAZs Fruit ripening [40] 
Chrysanthemum morifolium CmJAZ1-like Petal size; flowering [41-42] 
Rosa bourboniana RbJAZ1 Flowering [43] 
Camellia sinensis CsJAZ1-1/CsJAZ2-2 Flavan-3-ol [44] 
 CsJAZ6 Catechin [45] 
Vitis vinifera L. VvJAZ9 Resveratrol biosynthesis [46] 

 
群(JAZ I−JAZ VI)[50]。在葡萄(Vitis vinifera L.)
中共鉴定出 11 个 JAZ 基因，并将其分为 6 个分

支(I−VI)；其中，VvJAZ2 较特殊，它在多个物

种分析中都被归入 JAZ II 分支，但在葡萄中却

未发现其归属于任何 JAZ 分支，这使其成为葡

萄 JAZ 亚家族中差异最大的成员；同时，大多

数葡萄 JAZ 基因与拟南芥 JAZ 基因的亲缘关系

更为密切，这可能与两者都是双子叶植物有 
关[51]。此外，Tian 等[52]在腋花矮牵牛(Petunia 
axillaris)和矮牵牛(Petunia inflata)中分别鉴定

出 12 个和 16 个 JAZ 蛋白，命名为 PaJAZ1-12
和 PiJAZ1-16。在草莓 (Fragaria × ananassa 
Duch.)、枇杷(Eriobotrya japonica)、香蕉(Musa 
nana Lour.)等 [26,29,53-60]多种园艺植物中，也陆

续鉴定出了 JAZ 基因家族。 
本研究从美国国家生物技术信息中心

(National Center for Biotechnology Information, 

NCBI)数据库中获取了与 PpJAZ1、CsJAZ1、
CmJAZ1-like、SlJAZ2 高度同源的园艺植物氨

基酸序列，基于这些序列构建了系统进化树

(图 2)。进化树显示，桃与枇杷处于同一分支，

茶与莲花处于同一分支，番茄与辣椒位于同一

分支，表现出较近的亲缘关系。 

3  JAZ 在茉莉酸途径中的作用 
JAZ 蛋白位于茉莉酸信号转导途径的上游

位置(图 3)，介导茉莉酸途径参与调控植物的不

同生长发育过程，如花的发育[61]、根系生长[62]、

果实成熟[30]等(表 1)。在正常生长条件下，植物

中的 JA 激素水平低，JA 信号转导途径被 JAZ
蛋白阻遏保持抑制状态。JAZ 作为转录因子的

抑制剂发挥作用，当没有 JAZ 抑制时，会激活 JA
信号途径中 MYC[63]、MYB[64]等基因的转录。为

了应对环境刺激，如昆虫摄食或病原体感染引 
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图 2  园艺植物 JAZ 的系统发育分析 
Figure 2  Phylogenetic analysis of JAZ proteins from different horticultural plants. Protein sequences of 
JAZ were used for alignment by ClustalW, and the phylogenetic tree was developed by the method of 
neighbor-joining tested with bootstrap 1 000 using MEGA 7. Ac: Actinidia rufa; Cb: Capsicum baccatum; 
Cm: Chrysanthemum × morifolium; Cp: Carica papaya; Cs: Camellia sinensis; Dl: Diospyros lotus; Ds: 
Datura stramonium; Ej: Eriobotrya japonica; Fc: Ficus carica; Hl: Humulus lupulus; Md: Malus domestica; 
Pp: Prunus persica; Rh: Rosa chinensis; Rv: Rhododendron vialii; Sl: Solanum lycopersicum; Vv: Vitis 
vinifera; Zj: Ziziphus jujuba. 

 
发的应激，植物中的 JA-Ile 水平会增加，促进

JAZ 抑制因子与 F-box 蛋白 COI1 相互作用，形

成 COI1-JAZ 复合体。其中，COI1 蛋白是 E3
泛素连接酶 SCF 的识别成分，最终使 JAZ 通过

26S 蛋白酶体途径被 SCF 复合体泛素化降解，

从而释放出 DNA 结合转录因子，诱导 JA 响应

基因的表达[65]。进一步的研究发现，MYC2 是

JA 反应所必需的转录因子，只有在 JAZ 蛋白 
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图 3  JAZ 蛋白介导的茉莉酸信号转导途径   “—|”表示抑制；JA：茉莉酸；JAZ：茉莉酸 ZIM 结构

域蛋白；JA-Ile：茉莉酸-异亮氨酸；TPL：Groucho/Tup1 型共抑制因子；NINJA：JAZ 新型相互作用因

子；SCFCOI1：SCF 型 E3 泛素连接酶。 
Figure 3  A simplified model of JAZ protein mediated jasmonic acid signal transduction pathway. “—|” 
indicates inhibitory effect; JA: Jasmonic acid; JAZ: Jasmonate ZIM-domain; JA-Ile: Jasmonoyl-isoleucine; 
TPL: TOPLESS; NINJA: Novel interactor of JAZ; SCFCOI1: Skp-Cullin-F-boxCORONATINE INSENSITIVE 1. 

 
被泛素化降解后，MYC2 才能被释放并执行其

相应功能[66]。此外，研究还发现 Groucho/Tup1
型共抑制因子 TPL (TOPLESS)和 JAZ 新型相互

作用因子 NINJA (novel interactor of JAZ)也可作

为 JAZ 协同抑制因子，参与 JA 信号转导过程[67]。 

4  JAZ 参与园艺作物重要农艺

性状的形成 
4.1  色泽 

色泽是园艺作物最重要的品质特征之一，

花青素积累在色泽形成中发挥着重要作用。花

青素的生物合成受高等植物中 MBW 转录复合

物的控制，该复合物由 R2R3-MYB、bHLH (basic 
helix-loop-helix)和 WD40 (WD40 domain-containing 
proteins)转录因子构成。JAZ 蛋白是花青素生物

合成的负调节剂，茉莉酸信号转导引起 JAZ 蛋

白的降解，MBW 复合物得以释放从而促进花

青素的生物合成[68]。SlJAF13 在番茄中具有参

与花青素生物合成和 JA 信号传导的双重功能，

SlJAF13 突变会导致番茄果实中花青素缺乏；为

探究番茄中 JAZs 是否也对 MBW 复合物介导的

花青素合成具有抑制作用，Chen 等[35]研究了在

12 个 SlJAZ 基因中 mRNA 丰度最高的 SlJAZ2，
发现了一个负反馈通路：SlJAF13 与 SlMYC2
相互作用，抑制 SlMYC2 介导的 SlJAZ2 转录激

活，进而抑制 MBW 复合物，引起花青素的积

累；此外，SlJAF13 在转录水平上还可负调控

SlJAZ 阻遏蛋白，表明 SlJAF13 在 JA 信号介导

的番茄花青素生物合成中发挥一定作用；由  
于花青素的生物合成是一个需要能量的过程，
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SlJAF13 和 SlJAZs 之间的相互拮抗作用也可能

是平衡能量、防止花青素生物合成基因在适宜

环境中过度激活的关键稳态机制。在苹果中，

茉莉酸信号转导引发 MdJAZ2-MdbHLH3 蛋白

复合物的降解，释放 MdbHLH3，从而促进 JA
诱导的花青素和原花青素 (proanthocyanidin, 
PA)的生物合成[49]。随后，Chen 等[31]又发现植

物中超敏反应(hypersensitive induced reaction, 
HIR)蛋白 MdHIR2 和 MdHIR4 与 MdJAZ2 相互

作用，共同在 MdJAZ2-MdbHLH3 通路的上游

起作用，负向调节苹果中花青素的积累。此外，

MdSnRK1.1 (sucrose non-fermenting related 
protein kinases 1)与 MdJAZ18 蛋白相互作用，

磷酸化 MdJAZ18，释放 MdbHLH3 以激活花青

素调控基因和结构基因的表达，从而促进花青

素和原花青素的生物合成[33]。TRB1 (telomere 
repeat binding protein 1)作为类 MYB 转录因子，

对多种激素如茉莉酸、脱落酸、吲哚乙酸等均有

响应。苹果的端粒结合蛋白MdTRB1与MdMYB9
存在互作关系，并可在 Me-JA 处理下显著诱导

表达；然而，MdJAZ1 通过干扰 MdTRB1 和

MdMYB9 之间的相互作用，负向调节 Me-JA 诱

导苹果花青素和原花青素的积累；值得注意的

是，MdTRB1 仅与 MdMYB9 和 MdJAZ1 相互

作用，而未与其他花青素和原花青素调节剂以

及 JAZ 蛋白发生作用，表明 JAZ1-TRB1-MYB9
可能是一种特异性通路，与 JAZ2-bHLH3-MYB9
通路平行且独立，这 2 种途径确保了苹果能够及

时应对外部压力并适应不断变化的环境(图 4)[32]。 
MYB10 是草莓花青素积累的关键转录因

子，Schaart 等[27]发现草莓 bHLH3、bHLH33 和

MYB10 分别是拟南芥 JAZ 蛋白靶标 TT8 
(transparent testa 8)、EGL3 (enhancer of glabra 3)
和 PAP1 (production of anthocyanin pigment 1)/ 
MYB75 的直系同源物。与拟南芥类似，草莓

FabHLH3 和 FaMYB10 可以与 FaJAZ8.1、

FaJAZ9 和 FaJAZ10 相互作用，FabHLH33 与

FaJAZ1 相互作用，由于 JAZ 蛋白靶向参与草莓

花青素生物合成的转录因子，并展现出一定的

功能冗余，Garrido-Bigotes 等[28]推测草莓花青

素生物合成可能受到 JA 信号通路的调控；同

时，在草莓中首次鉴定出 YAB1 (YABBY 1)蛋
白，并发现其是 FaJAZ9 的分子靶点，表明草

莓花青素生物合成也受到 JAZ 蛋白与 YAB1 相

互作用的调控。JAZ 和 COI1 的结合使其能够与

MBW 复合物分离，进而被转录激活。在对 20 个

差异表达的木槿(Hibiscus syriacus L.) JAZ 转录

本的研究中发现，与花蕾期相比，半开放期有

15 个 JAZ 转录本表达量降低，而在 2 个差异

COI1 转录本中，有 1 个在半开放期的表达量升

高，表明 JAZ 在半开放期被降解，从而促使更多

花青素的生物合成[38]。已有研究表明[27,33-35,49]，

JAZ 调控园艺植物色泽的方式与模式植物拟南

芥相似，但也存在某些特有的调控通路，如苹

果中的 JAZ1-TRB1-MYB9 调控通路，而其他园

艺植物中是否存在类似通路仍有待研究。此外，

目前关于 JAZs调控色泽的研究主要集中在 JAZ
蛋白与 MYB 转录因子的互作方面，与其他转

录因子或蛋白的调控关系仍需进一步发掘。 

4.2  花瓣大小 
花瓣是被子植物的第 2 个花轮，在物种之

间及物种内表现出大小的多样性。目前，关于

花瓣大小的遗传、发育调控机制仍在持续探索

中。菊花(Chrysanthemum morifolium)作为被子

植物中最大的类群，其花瓣大小的多样性使其

成为研究花瓣大小调控机制的理想模型。Guan
等[69]发现，相较于野生型，CmJAZ1-like 的过表

达通过抑制细胞扩增使菊花花瓣变小；进一步

的研究表明，CmJAZ1-like 可以直接与 CmBPE2 
(big petal 2)相互作用，显著降低 CmBPE2 对其 
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图 4  苹果 MdTRB1 响应 JA 调节花青素和原花青素生物合成模式图[32] 
Figure 4  A model of MdTRB1-modulated biosynthesis of anthocyanin and proanthocyanidin in response to 
JA in apple[32]. 

 
靶基因 CmEXPA7 (α-expansin 7)的激活能力，从

而参与菊花花瓣大小的调控。Sherif 等[25]为探

究 PpJAZ1 在桃花花瓣大小中的作用，在烟草

(Nicotiana tabacum L.)中异位表达 PpJAZ1，结

果显示，与野生型烟草相比，转基因植株开花

时花瓣明显变小，且花色呈现变浅的趋势，表

明 PpJAZ1 可能负调控桃花花瓣的大小。 

4.3  分枝 
植物的分枝特征是园艺植物的重要农艺性

状之一，如分枝较少的梨砧木具有更好的嫁接

效果。枝条的形态受多个因素的影响，包括植

物遗传因素、生长发育状态及激素调节等。目

前，关于 JA 对枝条发育影响的研究仍较为有

限。例如，拟南芥 coi1 突变体表现出延长的分

生组织寿命以及显著的顶端优势[70]。外源施加

Me-JA及 jaz突变体均会出现分枝减少的表型[71]。

Cheng 等[39]研究发现，在分枝较少的梨(Pyrus 
pyrifolia)突变株中，存在 35 个差异表达的基因；

其中，在 JA 信号通路中，PcCOI1 在突变株枝

条发育的 2 个阶段均高表达，而 PcJAZ 基因的
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表达水平则较低，表明茉莉酸信号转导在分枝

形成中发挥了重要作用，且 PcJAZ 基因可能负

调控梨的分枝。在番茄中过表达 SlJAZ2 的转基

因植株表现出较早的腋芽萌发，并且腋芽数量

明显多于野生型；定量分析结果显示，促进番

茄侧分生组织起始的 MYB 转录因子基因 BL 显

著增加，表明 SlJAZ2 可能正向调控番茄腋芽的

发育[36]。然而，关于 JAZs 在园艺植物形态调控

中的具体机制研究仍然相对匮乏，亟须进一步探

索。此外，除茉莉酸外，赤霉素(gibberellins)、
细胞分裂素(cytokinins)等激素同样对植物形态

的形成具有显著影响。因此，JAZs 是否通过参

与不同激素通路之间的串扰影响园艺植物的形

态发育，仍需深入研究。 

4.4  果实成熟 
果实的成熟是园艺植物生长过程中的关键

阶段，涉及多方面的变化，包括外观、质地、

香气、颜色和风味等。果实的质地和硬度是影

响消费者选择的主要品质因素，同时也是延长

采后货架期和贮藏期的重要基础。因此，研究

果实硬度或质地的调控机制已成为蔬果品质研

究的重要组成部分。在苹果果实的成熟和软化

过程中，乙烯的合成与乙烯信号转导是主要调

节途径；乙烯不仅能够直接调控果实的发育，

还与其他激素特别是茉莉酸等激素路径发生串

扰，从而共同影响果实的成熟和品质[30]。在乙

烯信号转导过程中，ERF (ethylene response 
factor)转录因子家族被广泛认为是乙烯信号级

联反应中的关键调节因子；一些研究显示[72]，

ERF4 的 EAR 基序突变能够降低其抑制活性，

从而促进果实成熟和软化；此外，JAZ 蛋白可

以通过 EAR 基序直接与 TPL 相关联，从而影

响果实成熟。在苹果果实发育过程中，MYC2
与 ERF4 相互作用的 JAZ 蛋白结合，抑制乙烯

生物合成基因 ACO1 (aconitase 1)和 ACS1 (ACC 

synthase 1)的表达，导致乙烯产量增加、果实硬

度降低。同时，ERF4 的 EAR 基序突变(C→G)
会降低 ERF4 的抑制活性，并进一步促进果实

成熟[30]。Song 等[40]为探究无花果(Ficus carica)
果实发育过程中 FcJAZ 基因的表达模式，利用

不同生长阶段的雌花和果皮样品进行 RNA 分

离和基因表达分析，发现除 FcJAZ2 和 FcJAZ8
外，大多数 FcJAZ 基因在无花果的第 3−5 阶段

显著下调，而在果皮中则是在第 4−5 阶段上调；

进一步的顺式元件和激素处理表达模式分析表

明，FcJAZ 基因可能通过调控乙烯或赤霉素的

信号途径参与无花果果实的发育；此外，还发

现 FcJAZ 基因与扩张蛋白和聚半乳糖醛酸酶呈

负相关，而与超氧化物歧化酶、抗坏血酸和无

花果蛋白的合成呈正相关，表明其在果实发育

的特定阶段可能发挥关键作用。Garrido-Bigotes
等[26]研究发现，在草莓果实发育和成熟过程中，

FaJAZ1、FaJAZ8.1 和 FaMYC2 的表达均呈下调

趋势，但直至完全成熟阶段未检测到 FaJAZ10。
这进一步表明，JAZ 基因在不同果实的成熟过

程中的作用可能存在差异。可见，JAZs 参与调

控园艺作物果实成熟的相关研究主要集中于水

果类植物，对蔬菜和观赏植物的研究相对较少。

此外，JAZ 基因家族参与果实发育的作用机理

仍不完善，大多研究停留在转录组分析层面，

具体调控机制还有待阐明。 

4.5  开花时间 
开花是一个复杂的生物过程，受内源生长

信号和外部环境因素的共同影响，开花时间的

变化直接影响园艺植物的产量和品质。SlJAZ2
的过表达可以使番茄开花提前，为了研究番茄

SlJAZ2 参与开花时间调控的机制是否与拟南芥

相同，Yu 等[36]检测了 5 个 AP2 基因的表达，发

现 AP2a、AP2b 和 AP2e 在 SlJAZ2 过表达植株

中下调，表明 SlJAZ2 影响了 AP2 的表达，且
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AP2 是 SlJAZ2 的潜在靶点，最终发现 SlJAZ2
可加速番茄营养生长从而缩短其开花过渡期。

JAZ 蛋白的 Jas 结构域是 JAZ 与 COI1 相互作用

的关键，通过对缺失或突变 Jas 结构域的 JAZ
基因进行过表达已被广泛应用于基因功能研

究。例如，拟南芥 35Spro::JAZ1ΔJas (Jas-domain 
deletion)植株表现出早期开花，而 35Spro::JAZ1
植株则未出现该表型[73]。为研究 CmJAZ1-like
在菊花中的生物学功能，Guan 等 [41]获得了

35Spro::CmJAZ1-likeΔJas 过表达株系；不同于

拟南芥，转基因菊花在自然条件下的花芽出现时

间晚于野生型，表明 CmJAZ1-like 可能在菊花的开

花调控中发挥了独特作用；FUL 在介导开花时与

AP1功能冗余，CmFUL是 CmFL2的同源基因，

在 CmJAZ1-likeΔJas 转基因植株中显著下调。

含有 AP2 结构域的转录因子 TOE3 (target of eat 
3)和 TEM1 (tempranillo 1)是 FT (flowering locus 
T)的抑制因子。先前研究表明[42]，JAZ1 能够与

TOE1 相互作用，从而降低 TOE1 对 FT 的转录抑

制，促进早开花。在菊花中过表达 CmJAZ1-like 会

引起 CmTOE3 和 CmTEM1 的表达水平上调，而

CmFTL3 (flowering locus T-like 3)的表达水平降

低，表明 CmJAZ1-like 通过转录水平影响

CmTOE3 和 CmTEM1。此外，CmJAZ1-like 过

表达株系的碳水化合物和脂肪酸途径也发生了

变化，这可能是导致菊花开花延迟的原因之

一。Me-JA 处理会影响玫瑰(Rosa bourboniana)
开花，处理后的花朵在 24 h 内无法完全开放，

且经过处理的玫瑰 RbJAZ1 显著上调，表明

RbJAZ1 可能对玫瑰的开放具有负调控作用[43]。

由此可见，JAZ 蛋白主要通过与 AP2 转录因子

相互作用形成园艺植物开花调控网络，且在不

同作物中 JAZ 蛋白的作用机制存在差异。因

此，JAZ 蛋白参与调控园艺植物开花时间的调

控机制及网络仍需要进一步探索。 

4.6  次生代谢物 
植物作为天然次生代谢物的生产工厂，能

够产生如萜烯、生物碱、酚类等代谢物质[74]，为

化学、医药、化妆品及香料等行业提供原料[75]。

木质素是一种位于植物次生细胞壁中的复合苯

丙烷聚合物，是最丰富的生物聚合物之一[76]，

积聚在植物的支持组织中，也存在于如枇杷[77]、

梨[78]、猕猴桃[79]等肉质果实中。木质素的生物

合成涉及复杂的转录调控网络，主要包括 NACs 
(NAM, ATAF1/2, CUC1/2)和 MYB 转录因子。

此外，JAZ 蛋白也参与调节木质素合成。枇杷

果实在低温条件下易受冷害，表现出木质素含

量和果实硬度增加；Me-JA 预处理能够缓解低

温贮藏过程中枇杷果实木质素含量和硬度的增

加；在此过程中，Zhang 等[29]鉴定出一种编码

新型过氧化物酶的基因 EjPRX12 (peroxidase 
12)，其表达与木质素在采后贮藏过程中的积累

呈正相关；同时，还发现了一种 JA 信号通路抑

制蛋白 EjbHLH14，该抑制因子与多个 EjJAZ
蛋白 (如 EjJAZ1/3/6/7/8/10/12)相互作用，在

Me-JA 预处理后会抑制 EjPRX12 上游激活剂

EjHB1 (HD-ZIP transcription factor)的活性，并

提出一种新的 EjbHLH14-EjHB1-EjPRX12 介导

冷诱导木质化的调控模块。在茶叶加工过程中，

萜类和绿叶挥发性相关基因对茶香的形成有显

著作用。Zheng[80]等研究发现，在乌龙茶(Camellia 
sinensis)的采后处理加工中，CsJAZ8 和 CsJAZ13
在萎凋时被显著抑制；CsJAZ6-7 在第 1 次摇青

时表达水平显著上调；CsJAZ8 和 CsJAZ12-13
在第 2 次摇青时转录水平明显增强；表明 JA 可

能在茶叶加工过程中调控香气的形成。在无 JA 的

情况下，CsJAZ1-1 和 CsJAZ2-2 与 CsMYC1 结合，

抑制 CsDFR-2、CsDFR-1、CsANR-3 及 CsLAR
的表达，从而减弱茶树中黄烷-3-醇的生物合成；

在 JA 存在下，CsJAZ1-1 和 CsJAZ2-2 与 JA-Ile
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结合形成复合物，导致其自身的泛素化和降解，

从而释放 CsMYC2；之后 CsMYC2 与黄烷-3-
醇生物合成途径中的晚期基因的启动子结合，

激活茶叶中的黄烷-3-醇生物合成[44]。儿茶素作

为类黄酮途径的重要产物，有助于茶叶的风味

形成。Zhang 等[45]发现，高温可以激活热激转

录因子 CsHSFA1b (heat shock factors 1b)和
CsHSFA2，它们通过直接结合 CsJAZ6 启动子中

的 HSE 顺式元件，进而上调 CsJAZ6 的表达；

此外，CsJAZ6 通过与儿茶素生物合成调节因

子复合物 CsEGL3 和 CsTTG1 直接互作，抑制

儿茶素的积累，这表明 CsJAZ6 是通过整合高

温信号和茉莉酸通路，从而在儿茶素积累中起

重要的负调节作用。在其他植物中，JA 信号传

导也对次生代谢物的合成起着关键作用。例

如，通过人工 microRNA 技术抑制 VvJAZ9 基

因的表达，可使葡萄白藜芦醇含量从 0.2 mg/g
干重(dry weight, DW)增加到 2 mg/g DW[46]。虽

然已有研究揭示了 JAZs 参与多种次生代谢物

合成，但其具体的调控机制仍需深入探究。进

一步研究 JAZs 在植物次生代谢物质合成中的

作用，将有助于阐明茉莉酸激素途径介导的植

物次生代谢物积累机制，并完善相关基因的调

控网络。 

5  总结与展望 
尽管 JAZ 蛋白在植物中普遍存在，但目前

对其研究仍主要集中于模式植物及大田作物

中，在园艺植物中的研究尚显不足。此外，现

有的 JAZ 蛋白的功能研究大多集中在生物和非

生物胁迫方面，在生长发育方面的研究仍较为

有限，如关于 JAZ 蛋白调控植物的育性，目前

仍聚焦与拟南芥 MYB21、MYB24 等的蛋白互

作研究，在园艺作物中还未进行系统性探讨。

本课题组研究发现，在茄子花药开裂过程中，

JA 合成及信号转导途径中的关键基因 DAD1、
LOX、COI1 及MYB 转录因子MYB108、MYB24
等，均发挥了一定作用[81-82]。作为 JA 信号转导

通路中的核心调控元件，JAZ 蛋白可能也参与

调控茄子花药发育，进而影响其育性。通过转

录组数据分析，本课题组在茄子中筛选到多个

与花药开裂相关的 JAZ 基因，其中 JAZ1 和

JAZ3 在茄子功能雄性不育系中表达显著上

调，目前已成功获得 SmJAZ1 过表达转基因植

株，并观察到其花药发育异常，出现开裂不完

全、花药退化等表型，后续本课题组将对

JAZ1、JAZ3 的功能展开进一步研究，并探讨

其是否与 MYB、NAC[83]、ARF (auxin response 
factor)及 DELLA[84]等相互作用，从而通过不同

激素途径(茉莉酸途径、生长素途径及赤霉素

途径)调控植物育性。 
已有研究表明，JAZ 蛋白在园艺植物的农

艺性状调控中扮演着重要角色，包括色泽、形

态、果实成熟等多个方面(图 5)。此外，JAZ 蛋

白在叶片衰老过程中也起着关键作用。苹果

MdBT2 (BTB-domain protein)通过直接作用提

高 MdJAZ2 的稳定性，从而抑制 JA 介导的叶片

衰老；同时，MdBT2 还与苹果 MdJAZ1、

MdJAZ3、MdJAZ4 等 JAZ 蛋白相互作用[34]。

番茄的转录组数据分析表明，JAZ 基因表达受

到叶片衰老的影响，SlJAZ10 和 SlJAZ11 正向

调控叶片衰老，SlJAZ11 能够促进植物的新陈

代谢[37]。尽管这些发现为 JAZ 蛋白在叶片衰老

中的功能提供了初步证据，但相较于其他方面

的研究，JAZ 调控园艺植物的叶片衰老研究仍

然较少。此外，JAZs 介导的种子萌发、根系发

育、腺毛发育等过程在园艺植物中都有待进一

步探索。因此，持续挖掘 JAZ 蛋白在园艺植物

中新的生物学作用，特别是一些潜在功能，也

是未来研究的重要方向。 
 



 
 

张欣欣 等 | JAZ 在园艺植物生长发育中的调控作用 
 

☏：010-64807509 ：cjb@im.ac.cn 

541

 
 

图 5  JAZs 在园艺植物中的多种功能 
Figure 5  Multiple functions of JAZs in horticultural crops. 

 
随着基因组编辑技术的进步[85]以及基因组

学、代谢组学、转录组学等的不断突破，这为

园艺植物 JAZ 蛋白的研究提供了更多机遇。由

于 JAZ 蛋白功能通常存在冗余性，通过基因敲

除技术能更精准地确定特定 JAZ 蛋白的功能，

使 JAZ 蛋白调控网络更加清晰，从而为加快园

艺植物的性状改良，以及培育高产、抗病、高

营养价值新品种开辟新的途径。 
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