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摘  要：ASR 蛋白（the abscisic acid，stress，ripening protein）是生物体中广泛存在的一类与渗透调

节有关的家族蛋白，植物受到逆境胁迫（如干旱、低温、盐胁迫、ABA 等）后，ASR 蛋白大量表达，可

以减轻逆境引起的伤害。ASR 蛋白在细胞中可以稳定细胞膜结构，作为分子伴侣，具有结合离子和防止

氧化等作用，被认为是在胁迫过程中对植物起保护作用的物质之一。针对这些重要特性，综述了 ASR 蛋

白分类、结构和编码基因及其表达调控方式及 ASR 基因表达、ASR 蛋白积累与植物抗逆性的关系等方面

的研究进展。 
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Abstract： ASR（the abscisic acid，stress，ripening protein）proteins are a suite of important family 

proteins found in organisms，which are generally involved in osmoregulation. They will be induced in 

plants under stress conditions，such as drought，low temperature，salt stress and ABA. The overexpression 

of ASR proteins can reduce plant injure by stress. ASR proteins can stabilize the cell membrane structure，

and as molecular chaperones，can combine ions and prevent oxidation. In current paper，the classification 

and structure of ASR proteins，encoding genes，the expression and regulation of ASR proteins，and the 

relationship among ASR gene expression，ASR protein accumulation and plant stress tolerance has been 

summarized. 
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干旱、高盐和冻害是影响植物生长发育和产量的重要渗透胁迫因子，渗透胁迫在植物的生理和

细胞水平上的影响是非常复杂的（Ingram & Bartels，1996）。在长期的进化过程中，植物已形成了

特定的抵御渗透胁迫的复杂调控体系（Bohnert et al.，1995）。植物体内有很多基因参与到胁迫过程 
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中（Xiong & Zhu，2002），其中一些基因通过脱落酸信号响应渗透胁迫，进而合成一系列的功能蛋

白，以保护植物体细胞在胁迫条件下免受伤害（Shinozaki & Yamaguchi-Shinozaki，2007；王静英 等，

2008）。在这些植物细胞保护蛋白中，ASR 蛋白（the abscisic acid，stress，ripening protein）作为植

物应对各种压力，包括作为渗透胁迫过程中的一个潜在的关键调节因子已引起人们广泛关注（Cakir 

et al.，2003；Carrari et al.，2004；Frankel et al.，2007；Konrad & Bar-Zvi，2008；Carpentier et al.，

2010）。ASR 蛋白是一类受 ABA、干旱、高盐、低温，有限光照等逆境胁迫诱导和在成熟过程中上

调表达的蛋白质（Rossi et al.，1998；Yang et al.，2005a）。Iusem 等（1993）最早从番茄（Solanum 

lycopersicum）中分离得到第 1 个 ASR 蛋白，随后，番茄中的其他 ASR 成员也被发现（Amitai-Zeigerson 

et al.，1994；Rossi & Iusem，1994），很多 ASR 蛋白的同源序列陆续从多种植物中克隆得到。无论

在单子叶还是双子叶植物，草本还是木本植物中，ASR 均广泛存在，但仅存在于植物中，然而在模

式植物拟南芥及其同源的盐芥 Thellungiella halophilla（Wong et al.，2006）和十字花科植物芥蓝

Thlaspi caerulescens （Plessl et al.，2005）中却没有发现该基因的同源序列（Silhavy et al.，1995；

Padmanabhan et al.，1997；Wang et al.，1998；Maskin et al.，2001；Cakir et al.，2003；Carrari et al.，

2004；Jin，2004；Dóczi et al.，2005；Yang et al.，2005b），推测十字花科家族可能缺乏 ASR 同源基

因。目前，ASR 蛋白在几十种植物中多以小基因家族形式存在（Rossi et al.，1996）。例如，水稻（Oryza 

sativa）中有 6 个成员（Philippe et al.，2010），番茄（Solanum lycopersicum）中有 5 个成员（Rossi et 

al.，1996；Gilad et al.，1997；Frankel et al.，2006），松树（Pinus taeda）中有 4 个成员（Chang et al.，

1996），而玉米（Zea mays）中则有多达 9 个成员，为目前报道最高的成员数量（Virlouvet et al.，2011）。 

1  ASR 蛋白的特点及其亚细胞定位 

1.1  ASR 蛋白的分类和特点 

ASR 蛋白属于小分子碱性蛋白，富含组氨酸、谷氨酸、丙氨酸和赖氨酸等，缺少半胱氨酸和色

氨酸，具有很强的亲水性。这些蛋白的分子量不同（70 ~ 230 个氨基酸）、等电点不同（从碱性到酸

性）（Iusem et al.，1993；Amitai-Zeigerson et al.，1995；Cakir et al.，2003；董凤英 等，2009）。Iusem

等（1993）最早发现的番茄 ASR1 蛋白由于没有任何 N 端亲水重复序列，被 Maskin 等（2007）认

为是 1 种 LEA 蛋白（late embryogenesis abundant），即在种子发育过程中逐渐形成的，通常在胚胎

发育晚期的特定阶段大量表达的蛋白。LLA23（百合的 ASR 蛋白）的 C 末端具有富含钾的赖氨酸，

核定位信号（nuclear localization signal，NLS）显示该蛋白不属于 LEA 蛋白（Wang et al.，2005）。

后来，陆续发现的植物 ASR 蛋白与干旱、盐碱、冷和热胁迫是相互联系的，并且属于两个压力调节

蛋白群体。第一群体包括维系植物生存的蛋白，如植物体所需的渗透和离子平衡，清除活性氧，直

接参与保护的高亲水性蛋白；第二群体包括信号检测蛋白和信号蛋白，如转录因子，结合蛋白，蛋

白激酶和磷酸酶。在渗透胁迫调节方面，ASR 蛋白是双重功能的压力调节蛋白（Yang et al.，2005a）。

另一方面，ASR 蛋白很可能是最近提出 LEA 蛋白家族的第 7 组成员（Battaglia et al.，2008），该组

所属成员具有共同的理化特性——具有大量与高亲水指数相关的甘氨酸（Garay-Arroyo et al.，2000）。

此外，LEA 蛋白是 DNA 结合蛋白（Wise & Tunnacliffe，2004；Battaglia et al.，2008），而 ASR 蛋

白的DNA结合能力是依赖Zn2+与一段特异性DNA序列结合后，达到无序到有序的过渡（Kalifa et al.，

2004a；Goldgur et al.，2007；Maskin et al.，2007）。两种蛋白在作为转录因子时是具有相同特点的

（Cakir et al.，2003；Shkolnik & Bar-zvi，2008）。尽管 ASR 蛋白和 LEA 蛋白有一些相似，但 ASR

蛋白还是缺乏 LEA 蛋白的显著特征（Wise & Tunnacliffe，2004）。因此，也有一些文章没有把 ASR
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蛋白归为 LEA 蛋白家族（Hundertmark & Hincha，2008；Hanault & Jaspard，2010）。 

1.2  ASR 蛋白的结构 

不同物种来源的 ASR 蛋白结构高度保守，甚至其 3′端的非编码区也是保守的（Frankel et al.，

2006）。ASR 蛋白具有两个高度保守区：第一个区域是短的 N 端区，N 端的一段由包含连续 6 ~ 7

个组氨酸残基重复大约 3 次组成的多肽，能结合两个 Zn2+；连续重复的组氨酸残基可能是结合位点。

第二个区域是较长的 C 端区，由大约 70 个氨基酸残基组成，包含一个核定位的信号肽。但是，也

有研究表明在 ASR 多基因家族的垂直同源物和水平同源物中也并不都具有核定位信号肽（Cakir et 

al.，2003）。第二区域高度保守（Zheng et al.，2004），含有 ASR 蛋白共同序列特征 ABA／WDS（Water 

defiet stress）序列标签（PF02496）（Canel et al.，1995；Padmanabhan et al.，1997），在大约第 61 ~ 115

区段是 Zn2+依赖的 DNA 结合活性中心（Kalifa et al.，2004a）。对不同物种来源的 ASR 蛋白进行分

子系统进化分析，单一物种的家庭成员比其它物种的 ASR 成员相互关系更密切，显示具有种属特异

性特点（Carrari et al.，2004；Philippe et al.，2010）。 

1.3  ASR 蛋白的亚细胞定位 

ASR 蛋白的亚细胞定位是在细胞质（Kalifa et al.，2004a；Urtasun et al.，2010）还是在细胞核

（Cakir et al.，2003；Wang et al.，2003）尚未明确。Padmanabhan 等（1997）进行的亚细胞定位试

验和免疫荧光检测结果显示，几乎所有的 ASR 蛋白均定位于细胞核内，这一结果与 ASR 蛋白 C 端

具有一个核定位信号相一致。也有一些报道认为 ASR 蛋白定位在细胞质中，或一开始定位于细胞质

中，受胁迫诱导后转入细胞核（Cakir et al.，2003）。例如，体外研究表明，番茄 ASRl 在非生物胁

迫条件下以单体形式定位于胞浆中并保护胞浆蛋白（Kalifa et al.，2004a；Konrad & Bar-Zvi，2008）；

在受到 ABA、渗透胁迫、成熟诱导和 Zn2+存在的情况下，则以大量的二聚体形式定位于细胞核中

（Kalifa et al.，2004a；Goldgur et al.，2007），而且最近经原子力显微镜和凝胶电泳分析证实，体外

ASR1 结合 DNA 后容易形成不能被 SDS 完全分解的二聚体（Ricardi et al.，2012）。由于不同植物中

的 ASR 蛋白有两种不同的亚细胞定位，进一步表明了该蛋白可能具有其明显的双重作用（Wang et 

al.，1998；Saumonneau et al.，2012）。 

2  ASR 蛋白编码基因的表达调控 

2.1  基因表达和调控 

在不同的物种中，ASR 基因在不同的器官中表达，如柚，杏的果实（Canel et al.，1995；Mbeguie-A- 

Mbeguie et al.，1997），番茄，水稻，松，玉米的根和叶（Amitai-Zeigerson et al.，1994；Chang et al.，

1996；Riccardi et al.，1998；Vaidyanathan et al.，1999），马铃薯块茎（Silhavy et al.，1995）和百合

的花粉（Wang et al.，1998）。此外，一个 ASR 家族的不同成员可以在不同的器官中表达，在不同的

条件下具有不同的表达模式（Canel et al.，1995；Maskin et al.，2001）。家族成员之间的序列同源性，

以及它们类似的大小，阻碍了对单个成员表达的研究。然而它们的表达模式可能在转录和蛋白质之

间的差异很大，如马铃薯冷调节基因（Schneider et al.，1997）。大多 ASR 蛋白在逆境条件下和果实

成熟诱导下显示上调表达（Frankle et al.，2006），然而干旱诱导的马铃薯 DS2 代表了一个非常少见

的水胁迫诱导的基因类型。DS2 基因是 ASR 基因家族成员。在马铃薯叶片中表现出高度的脱水特异

性，不被冷、热、盐、缺氧或氧胁迫诱导，也与 ABA 无关，对蔗糖和植物激素都不响应（Silhavy et 

al.，1995；Dóczi et al.，2005）。ASR 在各种器官中的普遍存在以及不同的亚细胞定位、不同的表达
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模式暗示该蛋白具有多样功能。但目前关于 ASR 蛋白的生理功能和作用分子机制尚不清楚。现有的

几种推测认为 ASR 蛋白受诱导表达且能提高植物对逆境耐受能力的原因可能是：该蛋白具有

DNA-Binding 活性，起着类似真核生物非组蛋白染色体蛋白的作用（Gilad et al.，1997），在逆境胁

迫时保护核 DNA 的稳定性（Kalifa et al.，2004a）；根据真核生物中这类蛋白的功能推测 ASR 蛋白

可能参与改变 DNA 拓扑结构，维持染色质的高级结构（Zlatanova，1990）。也有试验证明，具有

Zn2+依赖的 DNA-Binding 活性的 ASR 蛋白，在结合 Zn2+后构象发生改变，蛋白稳定性也发生改变，

推测 ASR 蛋白通过感应逆境胁迫引起的细胞内 Zn2+浓度变化，改变蛋白构象，来应答逆境胁迫（Rom 

et al.，2006），但具体关系及作用机理还有待进一步研究。 

另一些意见支持具有一定内源表达的 ASR 蛋白在非胁迫环境中参与植物生长发育过程，如衰

老、果实发育、花粉成熟等（Iusem et al.，1993；Wang et al.，1996；Chen et al.，2011），在这些过

程中它们受乙烯和 ABA 的共同调控，并作为转录因子或转录复合物中的一部分参与共同信号转导

途径，在细胞质内接受信号，穿过核孔定位到细胞核上与 DNA 结合，通过改变 DNA 拓扑结构或染

色质的高级结构调控基因的转录，改变基因的表达模式，从而改变植物的生物学特性（赵宏亮，2006）。

而 Maskin 等（2001）最先发现在胁迫环境中 ASR 蛋白可能作为共同信号转导途径中的一个下游成

分参与植物细胞对各种环境信号的响应，从而使植物产生适应性。 

还有研究发现，在葡萄果实的早期发育阶段和后期成熟过程中 VvMSA（葡萄 ASR 蛋白基因）

上调表达，其表达受蔗糖诱导，ABA 能增强糖的诱导，说明来自葡萄的 ASR 蛋白可能与糖代谢信

号途径有关，可能作为糖代谢复合体中的一部分参加调节单糖转运蛋白的表达（Cakir et al.，2003）。

在植物中，ASR 蛋白可能参与 ABA 信号途径，也有部分 ASR 蛋白家族成员独立于 ABA 信号途径

而响应逆境胁迫（Maskin et al.，2001）。因此，ASR 蛋白可能同时参与植物的独立于 ABA 信号途

径，依赖 ABA 信号的转导途径，以及植物糖代谢途径，是这几种途径的交叉位点（Cakir et al.，2003）。 

2.2  ASR 蛋白编码基因的启动子研究 

目前，启动子和报告基因的融合表达试验表明，马铃薯 ci21A 的启动子赋予给 GUS 报告基因后，

在转基因马铃薯的块茎中得到表达（Schneider et al.，1997）；此外，Rossi 等（1998）证明番茄 ASR2

的启动子受 ABA 调控表达。用马铃薯 StDS2（属于 ASR 基因家族）基因的启动子的两个区域，赋

予给 GUS 报告基因，GUS 基因受渗透胁迫（冷、热、氧化、盐）和外源 ABA 诱导，其表达并没有

显著改变，然而用干旱和 20% PEG 处理后，GUS 活性被强烈诱导，证明了响应缺水反应启动子区

域的重要性（Dóczi et al.，2002）。最近对葡萄 ASR 基因 VvMSA 的两个最不相同启动子区域进行了

功能分析，揭示了它们的报告基因的表达受 ABA 和葡萄糖代谢的调控，采用双荧光素酶系统进行

瞬时表达分析发现顺式作用元件参与这些反应；另外发现，被赋予 VvMSA 启动子的 GUS 基因在茎

和叶柄里优先表达，并且在稳定转化的烟草和在葡萄上运用原位杂交技术都进一步发现在其韧皮部

细胞中得到优先表达，说明植物中的 ABA 和葡萄糖信号通过响应环境因素参与葡萄 ASRs 基因表达

的转录调控（Saumonneau et al.，2012）。 

3  ASR 蛋白与植物的抗逆性 

大量研究表明在各种非生物胁迫过程中，ASR 蛋白的积累对植物在胁迫条件下起到潜在保护作

用。如 Vaidyanathan 等（1999）在水稻中发现 ASR 基因在茎中受外源 ABA、盐胁迫，甘露醇诱导

上调表达；还有很多转基因试验证明，过表达 ASR 蛋白能提高植物对干旱、高盐、低温的耐受能力。 
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3.1  抗旱性 

高等植物在复杂多变的环境中生长，阵发性和短暂性干旱经常发生，影响其正常的生长与发育

（张林生和赵文明，2003）。Yang 等（2005a）将从百合花粉中克隆的 ASR1 基因以 35S::ASR1 结构

转化到拟南芥中过量表达，发现其表达受 ABA、盐和干旱的诱导。转基因的拟南芥种子能在具有抑

制浓度的甘露醇和氯化钠等不利条件下萌发，转基因拟南芥的水分散失减少，抗干旱和抗盐能力增

强。Frankel 等（2006）研究发现，在缺水条件下 ASR1 和 ASR4 基因在番茄叶片中大量表达，在栽

培种中的表达比野生种中少。体外研究发现番茄的 ASR1 蛋白也以伴侣身份防止可溶性胞浆蛋白在

干燥条件下展开（Konrad & Bar-Zvi，2008）。Giombini 等（2009）获得两个野生番茄种群（Solanum 

chilense，Solanum arcanum）的 Asr2 基因序列，通过分析种内序列变异模式，得出这可能是由于物

种适应不同区域降雨量产生的结果，进一步说明 Asr 基因与植物体感应水分量的多少密切相关。荔

枝的 LcASR 蛋白中亲水氨基酸含量比较高。含有 ABA-WDS 保守结构域。ABA／WDS 结构域最早

发现在水胁迫诱导蛋白（Padmanabhan et al.，1997）中，推测 LcASR 蛋白可能在水胁迫方面也有一

定的作用（董凤英 等，2009）。Philippe 等（2010）发现水稻的 4 个 ASR 成员中 OsASR3 与耐旱性

密切相关。Cortés 等（2012）研究发现菜豆的 ASR1 基因也与植物的耐旱性有着重要的关系。Zhu

等（2012）在玉米中发现的抗干旱诱导蛋白 DIP，属于 ASR 蛋白家族。Wang 等（2013）将从百合

花粉中分离到的 1 个 ASR 基因 LLA23 转化到拟南芥中，发现该基因编码的蛋白在水分缺乏条件下

起到调节因子和保护分子的双重作用，并且通过全基因组芯片揭示了 LLA23 和干旱诱导基因之间是

有关系的。但是也有相反研究，研究中发现过度表达大蕉 MpASR，只有 2 个转基因拟南芥株系耐旱

性增加。于是提出了在其转基因拟南芥增加耐旱性和 MpASR 表达水平之间没有相关性（Liu et al.，

2010）。通过对以上研究的分析，说明 ASR 蛋白可以提高植物的抗旱性。 

3.2  抗盐性 

大量转基因试验表明，ASR 蛋白对植物抵抗盐胁迫具有重要作用。Kalifa 等（2004b）在烟草中

过量表达番茄的 ASR1 蛋白，增加了其耐盐能力，在盐胁迫下转基因烟草比野生型长势更好，且叶

片组织中，Na＋
和脯氨酸含量都比野生型低，Jha 等（2012）的研究同样发现，来自海蓬子的 SbASR1

能够提高转基因烟草的抗盐性。Shen 等（2005）用 RT-PCR 分析显示银杏 GbAsr 在甘露醇和氯化钠

诱导下上调。Goldgur 等（2007）用番茄的 ASR1 基因创制的转基因植株，抗盐性增强。Zhu 等（2012）

用原核表达玉米 ZmDIP 蛋白（玉米 ASR 蛋白），结果发现该蛋白可以调节耐盐性。Yang 等（2007）

用蛋白质组学的方法在水稻根部鉴定了一些对铝产生应答的基因，其中 ASR5 在根部大量表达；最

新的研究发现‘日本晴’水稻所有 ASR 基因家族成员在铝胁迫下显示不同程度的表达，这表明‘日

本晴’水稻 ASR 基因对铝胁迫调节表现出差异性，但是 ASR5 对水稻根部的铝没有反应，这与‘日

本晴’对铝高度敏感不符合（Freitas et al.，2006）；另外，基因表达分析发现，ASR 的 RNAi 沉默

型植株增加了铝的敏感性（Arenhart et al.，2013）。 

3.3  抗寒性及其它抗性 

在受到冷胁迫时，番茄的 ASR1 蛋白在胞质中表现出分子伴侣活性，在解冻周期中能稳定一定

数量的蛋白质，以避免它们因反复冻结而引起的变性（Konrad & Bar-Zvi，2008）。转基因研究发现

水稻 OsAsr1 基因的异源表达可增强转基因水稻的耐冷性（Kim et al.，2009）。新的研究发现，植物

的 ASR 蛋白在各种渗透胁迫和抗病中也有作用，如在拟南芥中过量表达大蕉 MpASR 基因，转基因

植株表现出耐渗透力的增强（Dai et al.，2011），Liu 等（2010）发现在大蕉损伤的分生组织中，MpASR3

上调表达，且外源 ABA 诱导也可使 MpASR3 上调。Henry 等（2011）同样发现了在香蕉的 4 个 Asr
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基因成员中，Asr1 和 Asr3 受渗透胁迫和机械损伤的诱导表达，而 Asr3 和 Asr4 受 ABA 诱导表达。

最近报道，LLA23（百合的 ASR 蛋白）作为渗透保护剂，有助于增强转基因拟南芥的酶保护和耐冷

能力（Hsu et al.，2011）。Yang 等（2012）用酵母双杂交的方法筛选到 NtTIP1 的多肽（烟草 bZIP

型转录因子 TBZF 相互作用蛋白），与马铃薯 CI21A（ASR/CI21 家族中的成员）高度相似，证实在

冷胁迫条件下起作用。另外，转基因烟草在受病原菌 Fusarium oxysporum f. sp.侵染时，MpASR 也参

与抗病反应（Liu et al.，2010）；还有，在烟草和番茄中，发现 ASR2 基因参与 Cf 介导的过敏性抗性

反应（Xu et al.，2012）。Zhu 等（2012）在玉米叶片中瞬时表达 ZmDIP 后接种玉米叶斑病原菌，发

现该叶片可以抵抗病原菌侵染；于是推断 ZmDIP 介导的活性氧和 ABA 信号通路与玉米叶片抵抗病

原体侵染密切相关。 

4  展望 

ASR 蛋白是一类具备多功能的逆境蛋白，与植物的抗逆性密切相关，可以使高等植物在极端条

件下维持正常生命代谢活动，但是对 ASR 蛋白的确切功能和作用机制的了解尚不完善，还需要大量

的研究工作。特别是对其如何参与植物抗逆性的分子机制并不十分清楚，并且存在很多争议。未来

需要利用分子生物学手段，分析植物 ASR 蛋白编码基因对逆境胁迫的响应，进一步明确 ASR 蛋白

参与植物抗逆的分子机制；从抗逆性强的植物中筛选出 ASR 蛋白基因，通过基因表达模式分析，异

源表达，突变体检测等方法探究其功能；利用基因工程技术，将特定筛选出的 ASR 蛋白基因转入栽

培作物中，培育出新的转基因品种，这对提高植物的抗逆性和提高逆境下的作物产量均有重要意义。 
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