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甲硫氨酸亚砜还原酶及其调控果蔬逆境
胁迫的研究进展

付晓东，赵修明，刘　炅，张新华*，李富军，李晓安

（山东理工大学农业工程与食品科学学院，山东淄博 255049）

摘　要：甲硫氨酸亚砜还原酶（methionine sulfoxide reductase，Msr）是一类可以清除自由基、修复已氧化蛋白的抗

氧化酶类，其可以将甲硫氨酸亚砜还原为有活性的甲硫氨酸，在调控果蔬成熟衰老及逆境胁迫抗性中发挥着重要

作用。本文总结了 Msr 的分类，并针对果蔬作物中 Msr 的作用底物、基因家族以及 Msr 在调控果蔬代谢及逆境胁

迫响应中的研究进展进行了综述。本文为进一步深入研究果蔬作物中 Msr 的种类及功能，以及通过基因工程手段

改善果蔬的品质、提高抗逆性提供理论参考。
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Abstract：Methionine sulfoxide reductase (Msr) is a kind of antioxidant enzyme that can scavenge free radicals and repair
oxidized proteins by reducing methionine sulfoxide to active methionine.  Studies have shown that Msr play an important
role in regulating ripening, senescence, and stress resistance of fruit and vegetable. In this paper, the classification of Msr is
summarized.  In  addition,  the  research  progresses  on  the  substrates  of  Msr,  gene  families  encoding  Msr,  and  its  role  in
regulating fruit and vegetable metabolism and stress response are reviewed. This paper would provide theoretical references
for further studying the types and functions of Msr in fruit and vegetable crops, as well as improving the quality and stress
resistance of fruit and vegetables by genetic engineering.
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甲硫氨酸亚砜还原酶（methionine sulfoxide red-
uctase，Msr）是广泛存在于动植物及微生物体内的一

种氧化还原调节酶，在生物代谢过程中参与细胞防御

和抗衰老过程，是细胞内重要的抗氧化酶。它可以通

过两方面保护细胞免受氧化损伤，一方面可以修复因

甲硫氨酸（methionine，Met）氧化而失活的蛋白 [1]。

Met 是构成生物体内多肽和蛋白质的重要氨基酸，

但 Met 易被 H2O2 及羟自由基等活性氧（reactive oxy-
gen species，ROS）氧化成为甲硫氨酸亚砜（methio-
nine sulfoxide，MetSO），导致含 Met 的蛋白质的生

物学活性降低或丧失。而 Msr 可以将生物体内的

MetSO 还原为 Met，使蛋白质重新恢复活性[1−2]。另

一方面 Msr 可以在细胞中发挥抗氧化修复因子的作

用，清除细胞中的 ROS[1]。  
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果蔬在逆境胁迫下以及采后衰老过程中，机体

内 ROS 的平衡体系会破坏，使得大量的 O2
−.、H2O2

等在体内积累，导致氧化损伤，如改变细胞内生物大

分子（蛋白质、DNA 等）的结构和功能，造成蛋白质

失活、DNA 断裂，细胞膜的过氧化等[3−6]，进而导致

果蔬衰老以及病害的发生。据报道，全球果蔬浪费损

失高达 45%，造成巨大的经济损失[7]。但 Msr 可以

通过恢复蛋白活性、维持清除 ROS 的能力等增强果

蔬对胁迫的抗性，减少损害，保持果蔬品质[4,8]。本文

就 Msr 的分类、作用底物、编码基因的研究进展以

及其在果蔬衰老及逆境胁迫响应中的作用及机制进

行了综述，以期为 Msr 在果蔬代谢调控方面的进一

步研究和利用提供参考。 

1　Msr的分类
Met 是含硫氨基酸之一，其中的硫原子极易被氧

化[9]，硫原子的手性被氧化后形成 S 型和 R 型两种

非对映异构体的 MetSO，分为甲硫氨酸-S-亚砜（Met-
S-SO）和甲硫氨酸-R-亚砜（Met-R-SO），二者共存且

等量[9]。对应的有两种特异性 Msr 将 MetSO 还原

为 Met，分别为 MsrA 和 MsrB[10]。MsrA 特异性催

化游离态和蛋白质中 Met-S-SO 还原为 Met；MsrB
特异性催化游离态和蛋白质中 Met-R-SO 还原为

Met，但相比于 MsrA 催化游离态的能力，MsrB 催化

游离态 Met-R-SO 的能力很弱[11−12]。2007 年，研究

人员在大肠杆菌中发现了一种新的、可以特异性高

效催化游离态 Met-R-SO 的酶，命名为 fRMsr[10]。

MsrA[13]、MsrB[14] 最早均在大肠杆菌中被发现，

广泛存在于细菌、酵母、植物和哺乳动物等生物体

中。MsrA 与 MsrB 的蛋白结构不同[15]，但两个亚家

族各自具有相似的结构。通过对 MsrA 的序列研究

发现，MsrA 在催化过程中半胱氨酸（cysteine，Cys）
残基在位置和数目上具有相似性和特异性，大致可以

分为三类：含有 3 个保守的 Cys 残基，分别位于

Cys51、Cys198、Cys206（数字代表大肠杆菌 Msr 序列中

氨基酸残基位置，下同），植物中的 Msr 大体属于

Cys51 类，只有 Cys51 位于“GCFWG”保守序列，其中

“GCFW”广泛存在于 MsrA 中，是鉴定 MsrA 的主要

依据[16]；含有两个保守的 Cys 残基，其中 Cys51 也位

于“GCFWG”保守序列，第二个 Cys 位于“GYCH”或

“GYXCH”中；仅由两个 Cys 残基且同时位于保守结

构域“GCFWC”中[17]。MsrB 分为两类：含有两个额

外的“CxxC”保守基序，由 4 个保守的 Cys 残基构

成，可以结合 Zn2+，若保守 Cys 残基突变，则酶的活

性全部丧失，植物中的 MsrB 大体属于这一类；相较

于 前 者 少 一 个 “ CxxC” 保 守 基 序 ， 不 能 结 合

Zn2+[7,16]。fRMsr 只存在于单细胞生物，多细胞生物

中不存在[10]，也分为两类：含有三个保守 Cys 残基；

含有两个保守的 Cys 残基[17]。

不同 Msr 的催化过程会有差异，也会受到不同

反应的调控[18]，这可能会影响 Msr 在果蔬逆境胁迫

中的调控能力。此外，Msr 分类的细化，说明 Msr 的
类别可能在 Msr 的调控机制中具有重要的地位[16]。 

2　果蔬Msr的作用底物
在动物和微生物中的研究发现，HIV-2 蛋白酶、

钙调素（calmodulin，CaM）、Ca2+/CaM 依赖的蛋白激

酶 II（CaMKII）、载脂蛋白 A-I、转录因子 HypT 等已

经被鉴定为 Msr 的底物[19−20]。在植物中，最早发现

的 Msr 底物是小分子热激蛋白 sHSP21[20]；CaM 作

为细胞调节分子可以间接调控钙调素结合蛋白发挥

作用，研究发现 CaM 不仅是动物和微生物体内

Msr 的底物，同时也是果蔬中 Msr 的底物 [19, 21−22]。

另外，近年来研究发现，在果蔬中 Msr 还可以与抗氧

化酶、转录因子、信号分子、蛋白激酶等多种类型

的蛋白相互作用（表 1）。如，在香蕉中研究发现，

MaMsrB2 可与抗坏血酸过氧化物酶 1（ascorbate
peroxidase 1，APX1）[23] 及转录因子 MaNAC42[24] 相

互作用，均可通过还原 MetSO 为 Met，恢复蛋白的活

性；Sun 等[25] 发现在大豆幼苗中，GsMsrB5a 可以与

Ca2+/CaM 依赖的激酶 GsCBRLK 相互作用，并激活

碳酸盐胁迫下幼苗中的活性氧信号[25]。除蛋白质外，

一些多肽、氨基酸衍生物等也可以作为 Msr 的底

物。比如，白菜中 BpPMsr3 可以通过与谷胱甘肽作

用，恢复谷胱甘肽的活性 [26]。果蔬中 Msr 还可以

与外源生物蛋白相互作用，Gao 等[27] 发现 Papaya
ringspot virus（PRSV）中的核内涵体蛋白 a 蛋白酶

（nuclear inclusion protein a protease，NIa-pro）可以与

宿主番木瓜中的 PaMsrB1 相互作用，阻止 PaMsrB1
进入叶绿体发挥功能。

Msr 与底物的相互作用是其参与调控果蔬逆境

胁迫的重要机制，由上述可知，果蔬中 Msr 的作用底

物类型多样，因此 Msr 在果蔬的各种胁迫反应中可

能发挥重要作用。但目前对于果蔬中 Msr 作用底物

的研究仍非常有限，加大对 Msr 作用底物的研究力

度，有助于进一步揭示 Msr 的作用机制。 

3　果蔬Msr基因家族
Msr 基因家族具有很高的序列同源性，但

MsrA 和 MsrB 两个亚家族的基因基本不存在序列相

似性。目前已知在番茄中存在 5 种 MsrA（分别为

SlMsrA（E4）、SlMsrA2~A4、SlPMsrA5）基因和 3 种

MsrB（SlPMsrB1、SlMsrB2、SlPMsrB5）基因。亚细

胞定位预测了下列蛋白质的位置（表 1），分析显示

SlMsrA 预测定位于叶绿体、细胞质和细胞核

中[28−29]，SlMsrA3 在细胞核中，SlMsrA4 定位于叶绿

体和细胞核，SlPMsrA5 主要在叶绿体中，SlPMsrB1
在细胞膜和细胞核中[30−31]，SlPMsrB5 有两个可变剪

切体，SlPMsrB5.1 和 SlPMsrB5.2，它们表达的蛋白

均定位在细胞核中。在草莓中，目前已发现了 3 种

Msr 基 因 （ FaMsrA、 FaPMsr、 FaPMsr1） ， 其 中 ，

FaMsrA 编码的蛋白质与番茄中的 SlMsrA 编码的蛋

白质具有相似的功能。蛋白质 FaMsrA 和 FaPMsr
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预测定位在细胞质和细胞核中，而 FaPMsr1 定位于

细胞核中。在马铃薯中，已知有 7 种 Msr 编码基因

（StPMsr、StPMsrA1、StPMsrA3、StPMsrA5、StPMsrB、
StPMsrB1、 StPMsrB5） ，其中 StPMsr、 StPMsrA3、

StPMsrB、StPMsrB5 均定位于细胞核中，StPMsrA1

定位于细胞壁、细胞核和叶绿体中，而 StPMsrA5 定

位于叶绿体中；StPMsrB1 有两种可变剪切体为

StPMsrB1.1、StPMsrB1.2，两者表达的蛋白均定位于

细胞核中。

由此可知，在果蔬作物中存在多个 Msr 基因家

族及编码基因。进一步研究发现，不同的 Msr 亚型

的基因在果蔬作物中的表达模式也有较大的差异。

番茄中 SlMsrA 的表达受乙烯诱导，而且仅在成熟果

实中表达，其他器官中不表达[30−31]；而 SlMsrA2 在所

有器官中均有表达，但在红熟期果实中表达量最高；

SlMsrA3 和 SlMsrA4 在叶和花中的表达量更高，而

SlMsrA5 在根、叶、茎和红色果实中几乎不表达，但

在花中有相对较高的表达[28]；SlMsrB1 在叶、花和红

熟期的番茄果实中均有较高的表达[31]。草莓中也有

一种 FaPMsr 只在红色成熟果实中表达[32]；在茄子果

实发育过程中，SmMsrA 的表达水平在开花日最

高[33]。另外，Oh 等[34] 研究表明，通常胞质型 Msr 在

根中被特异性表达，而质体型 Msr 则主要在发生光

合作用的光合器官中被表达，如 CaMsrB2 在辣椒的

 

表 1    果蔬 Msr 的种类及作用底物/研究机制

Table 1    Types and substrates/research mechanisms of Msr in fruits and vegetables

果蔬种类 作用底物/调控机制 Msr类别 亚细胞定位 参考文献

香蕉

与MaCaM1互作介导果实抗氧化反应和类胡
萝卜素生物合成相关基因的转录

MaPMsrA1、MaPMsrB1、MaMsrB5 细胞核

[23−24,35]MaPMsrA3、MaPMsrA4 叶绿体、细胞核

MaMsrA7* −
与MaAPX1、MaNAC42互作通过与氧化应
激及成熟相关基因的启动子结合，参与果实

成熟调控

MaPMsrA5 线粒体
[22]

MaMsrB2* −

猕猴桃 通过还原Met为乙烯的合成提供原料 AdMsrB1 细胞核 [42]

桃 与PpCaM互作介导的抗冷相关基因的表达

PpMsr* 细胞质、细胞核

[21,52,62]
PpMsrA1、PpMsrB1 细胞核

PpMsrA5 叶绿体、线粒体

PpMsrB5 叶绿体、细胞核

荔枝
与LcCaM1互作抑制衰老相关转录因子

LcNAC13和LcWRKY1的活性

LcMsrA1* 细胞质、细胞核

[19]LcMsrA2 叶绿体、细胞核

LcMsrB1*、LcMsrB2 细胞核

龙眼
恢复谷胱甘肽、抗坏血酸等抗氧化酶活性，

清除ROS DlMsrA5*、DlMsrB2* − [8]

番木瓜 恢复cpSRP43活性，促进光合作用，清除ROS

PaPMsr、PaPMsrA 叶绿体、细胞核

[27]PaPMsrA1、PaMsrB1*、PaPMsrA5 叶绿体、细胞质、线粒体

PaPMsrB5 细胞核

番茄 与NOR互作启动成熟相关基因的转录

SlMsrA* 叶绿体、细胞质、细胞核

[39,42]

SlMsrA3、SlPMsrB1、SlPMsrB5 细胞核

SlMsrA4 叶绿体、细胞核

SlPMsrA5 叶绿体

SlPMsrB2* −
白菜 恢复谷胱甘肽等抗氧化酶活性，清除ROS BpPMsr3* − [26]
芥菜 上调抗氧化酶的表达，清除ROS BjPMsr-like protein* − [53]

胡萝卜 上调抗氧化酶的表达，清除ROS

DcPMsrA3、DcPMsrB、DcPMsrB1、
DcPMsrB5* 细胞核

[54]DcPMsrA5 叶绿体

DcPMsrB9L* −

辣椒
响应SA、MeJA、乙烯的调控，CaMsrB2表达

下调，引发HR

CaPMsr 叶绿体、细胞质、细胞核

[34]
CaPMsrA1、CaPMsrA4、CaPMsrB 细胞核

CaPMsrA5、CaPMsrB1、CaPMsrB5 叶绿体、细胞核

CaPMsrB2* 细胞核、高尔基体

草莓

与SlMsrA功能类似，调控果实成熟，上调抗
氧化酶的表达，清除ROS

FaMsrA* 细胞质、细胞核
[45]

FaPMsr1 细胞核

可被外源生长素抑制激活表达 FaPMsr* 细胞质、细胞核 [32]

平菇 上调抗氧化酶的表达，清除ROS
PoMsr、PoPMsr、PoPMsrB2 细胞核

[38]
PoMsrA* −

注：“*”表示有相应参考文献支持作用底物/调控机制的Msr。
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叶、花和茎中的转录水平远远高于根。上述研究表

明，Msr 基因在果蔬作物生长发育的不同阶段特异性

表达，可能与它们功能的发挥密切相关，随着果蔬的

生长发育发挥相应功能，以促进果蔬作物的正常

生长[35]。 

4　Msr在果蔬代谢及逆境胁迫中的调控作用 

4.1　Msr 在果蔬成熟衰老中的调控作用

根据衰老的自由基理论，有氧呼吸导致 ROS 的

产生，ROS 引起蛋白质、脂类、DNA 等大分子的氧

化损伤，从而促进衰老过程，抗氧化应激和降低氧化

损伤（即消除 ROS 和修复氧化蛋白）是维持蛋白质功

能和调节衰老的关键[36]。在一些细胞、组织和生物

体中，过表达 Msr 可能会延长寿命或增加抗氧化应

激能力，而缺失或突变的 Msr 则会缩短寿命或降低

抗氧化应激能力[37]。例如在平菇中，与野生型相比，

过表达 PoMsrA 的菌株对 H2O2 耐受能力显著增强，

菌丝生长速度明显提高，菇体的衰老速度明显下降[38]。

Msr 参与调控果蔬成熟衰老的机制比较复杂，可

以通过与成熟相关的转录因子相互调控，参与各种成

熟相关的反应。例如，在番茄中研究表明 SlMsrA 的

表达受乙烯的强烈诱导[29]；并且对转录因子 NOR 氧

化损伤有明显的修复作用，可以逆转因 NOR 亚砜化

导致的番茄成熟相关基因转录活性的降低[39]。另外，

SlMsrA 和 SlMsrB2 的转录活性也受 NOR 的调控[40]，

Skelly[41] 研究表明，NOR 可以与 SlMsrA 和 SlMsrB2
启动子中的 TATA 盒结合并激活它们的表达，促进

果实的成熟[39]。而在猕猴桃采后贮藏过程中，乙烯会

通过诱导转录因子 AdNAC2 和 AdNAC72 靶向激

活 AdMsrB1 的表达，而且 AdMsrB1 的超表达也可以

增加乙烯合成的直接前体 ACC 的含量，或者发挥酶

活性将 MetSO 还原为 Met 补充乙烯合成过程中的

前体，维持乙烯的高效合成[42]。

Msr 还可以通过酶促系统、蛋白质的氧化还原

修饰、激素等多种方式间接调控果蔬成熟[24]。APX
是一种重要的抗氧化酶，可以与抗氧化酶系统相偶联

调节 ROS 的水平，参与植物多种发育生理过程和应

激反应。在香蕉中的研究发现，MaMsrB2 可还原

MaAPX1 中被氧化的 Met 残基，恢复 MaAPX1 的活

性，调节果实的成熟衰老过程[23]。另外，Jiang 等[22]

通过转录组分析发现，在香蕉成熟衰老过程中

MaMsrA7 与 MaCaM1 的表达均快速上调，而且

MaMsrA7 可修复 MaCaM1 的亚砜化修饰，从而促

进了 MaCaM1 介导的果实抗氧化反应和类胡萝卜素

生物合成相关基因的转录。在荔枝中，被氧化的

LcCaM1 可以与衰老相关转录因子 LcNAC13 和

LcWRKY1 相互作用增强这两个转录因子结合 DNA
的活性，而 LcMsrA1 和 LcMsrB1 还原 LcCaM1 中

被氧化的 Met 残基，从而抑制衰老进程[19]。

Msr 也受外源物质的调控，参与外源物质介导果

蔬抗衰老的过程。例如，褪黑素及 α-硫辛酸处理延

缓荔枝果实的衰老或果皮的褐变也与 LcMsrs 表达

的上调密切相关[43−44]；L-盐酸半胱氨酸可以通过维持

龙眼果实中 DlMsr、DlMsrA5 和 DlMsrB2 的表达水

平减缓果实衰老进程[9]。另外，植物磺肽素延缓草莓

果实的衰老和腐烂也与诱导 Msr 和过氧化物酶基因

的表达、维持抗氧化相关酶的活性密切相关[45]。茄

子中 SmMsrA 可以调控多胺的含量进而影响茄子单

性结实[46−47]。这表明，Msr 在果蔬的生长、成熟、衰

老的各个阶段均发挥重要作用。 

4.2　Msr 在果蔬非生物胁迫响应中的调控作用

果蔬在生长发育过程中会遇到多种非生物胁迫

（极端温度、干旱、盐碱、洪涝、辐照、化学物质等）因

素的影响[48]。研究发现，逆境胁迫会诱导果蔬体内多

种 Msr 基因的表达，有助于清除大量产生的 ROS，在
调控果蔬非生物胁迫抗性中发挥重要作用[7]（图 1）。
异源表达拟南芥基因 AtMsrB7、AtMsrB8、AtMsrB9
的番茄叶片，抵抗甲基精紫（methyl viologen，MV）氧

化胁迫的能力明显增强，表明 Msr 在植株响应 MV
胁迫中发挥重要作用[49]。响应于 H2O2 处理，番茄

SlMsrA 表达量显著升高，维持了番茄幼苗的抗氧化

能力[50]。

  
极端温度、
干旱、盐碱
等非生物

胁迫

Msr
抗氧化酶
(MetSO)

抗氧化酶
(Met)

ROS

ROS

清
除

修
复

氧
化

(失活)

图 1    Msr 基本功能机制原理图
Fig.1    Schematic diagram of the basic

functional mechanism of Msr
 

干旱和盐碱严重限制果蔬的存活能力。利用

甘露醇和氯化钠模拟干旱和高盐胁迫处理番茄幼

苗[50] 和平菇[38]，检测到 SlMsrA 和 PoMsrA 表达量均

显著增加；SlMsrB2 可以通过修复核酮糖-1,5-二磷

酸羧化酶小亚基 3B 和过氧化氢酶 2 来提高叶绿素

含量和清除 ROS 以增强抗旱能力[51]，表明 Msr 在
果蔬响应干旱和盐胁迫中也发挥了重要作用。

极端温度是影响果蔬作物生长发育和果实品质

的重要环境因素之一，Msr 在植物低温胁迫响应中也

发挥重要作用。桃果实遭遇低温胁迫时，激酶[21]、赤

霉素[52] 均可以提高 PpMsrs 的表达量，抵抗低温胁

迫造成的氧化损伤[21,52]；在平菇中，32 ℃ 高温处理会

显著增强 PoMsrA 的表达，增强菇体的抗热性和抗氧

化能力[38]。

随着现代工业的发展，金属离子对果蔬伤害的

机率日益增加。根据蛋白质组学分析发现，铜和镉胁
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迫会导致芥菜细胞质中 BjMsrA2 的表达明显增加[53]；

胡萝卜中镉胁迫会上调 Msr 的表达以应对镉胁迫导

致的氧化损伤[54]；异源表达大白菜 BpPMsr3 的拟南

芥幼苗在镉胁迫下的存活率也显著上升[26]。在其他

类型植物中存在 Msr 与铜离子螯合的方式来增强铜

胁迫的抗性[55]，推测果蔬中可能也存在类似的机制。 

4.3　Msr 在果蔬生物胁迫响应中的调控作用

果蔬作物生长发育过程中也经常遭受细菌、真

菌、病毒或害虫的侵害，Msr 在调控果蔬作物响应这

些生物胁迫中也发挥了重要作用。由 Xanthomonas
axonopodis pv Vesicatoria（Xav）导致的细菌斑点病

是甜椒的重要病害之一，利用病毒诱导基因沉默（vi-
rus-induced gene silencing，VIGS）技术沉默 CaMsrB2
会降低病程相关蛋白（pathogenesis-related proteins，
PR）基因 CaPR4 和 CaPR10 的表达，增加甜椒对

Xav 的敏感性[34]；而在番茄中超表达 CaMsrB2 会促

进防御相关基因 SlP1、SlPR-1b 和 SlP23 等的表达，增

强植株的抗病性[34]。Dai 等[28] 发现 SlMsrA2-5 的表

达可被水杨酸（salicylic acid，SA）处理明显诱导，推

测 SlMsrAs 可能参与了番茄的病害防御过程。

Msr 作为一种重要的 ROS 调节酶，可调节防御

蛋白中 Met 的氧化还原状态和细胞的氧化状态，是

果蔬防御体系的重要因子[34]。因此，Msr 也成为病毒

或细菌等病原体防御机制攻击的靶点。NIa-Pro 是

PRSV 中的一种多功能病毒非结构蛋白，在 PRSV 侵

染番木瓜后 NIa-Pro 可以与 PaMsrB1 直接互作，干

扰 PaMsrB1 进入叶绿体发挥清除 ROS 和修复叶绿

体受损蛋白的功能[27,56]。 

4.4　Msr 参与信号分子介导果蔬代谢

Msr 在多种信号分子 [ROS、活性氮（reactive
nitrogen species，RNS）、激酶、植物激素 ] 介导的果

蔬生长发育和防御过程中也发挥了重要作用[57]。

ROS 在植物体内具有双重作用，高浓度的

ROS 会导致细胞氧化损伤，丧失正常的生理功能；而

低浓度的 ROS 可作为信号分子调控抗性基因和防

卫基因的表达，在果蔬的生长发育及逆境响应中发挥

积极作用[34]。例如，在桃果实中，ROS 增加线粒体蛋

白质羰基化进程[58]，同时也诱导相关 Msr 的表达，延

缓果实衰老、增加抗氧化能力。在辣椒中研究表明，

CaMsrB2 可调控辣椒防御反应期间 ROS 的产生，而

该 ROS 在由不相容病原体引起的超敏反应（hyper-
sensitivity，HR）中发挥重要作用。另外，胁迫产生的

ROS 也可诱导多种果蔬作物体内 Msr 基因的表达，

还原抗氧化蛋白中被氧化的 Met，进而恢复清除

ROS 的能力[35]。

RNS 是另一种与 ROS 紧密相关的氧化剂分子，

如一氧化氮（nitric oxide，NO）与超氧化物反应产生

的过氧亚硝酸盐，高浓度下也会氧化破坏生物大分

子，但在基础水平上，可作为改变细胞氧化还原稳态

的信号，通过提高 Msr 的表达、抗氧化酶的活性以及

抗氧化物质的含量，抑止脂质过氧化作用，清除部分

ROS[4,59]，在果蔬的发育及逆环境胁迫的反应中发挥

重要的调控作用[35]。

激酶也可以调控 Msr 的表达，桃果实中糖原合

成酶激酶 3（GSK-3）可以上调包括 Msr 在内的抗氧

化酶基因的表达，增强果实抗冷性[21]。肌醇 1,4,5-三
磷酸（IP3） [60]、γ-氨基丁酸[61] 等可以调控 Ca2+介导的

信号通路或者增强 Msr-Trx 系统提高 Msr 等抗氧化

酶基因的表达，增强抗氧化能力。

植物激素对 Msr 的调控具有双面性，一部分植

物激素可以显著提高 Msr 的表达。如番茄幼苗响应

于外源脱落酸和 SA 处理，SlMsrA 表达量显著升高，

表明 SlMsrA 可能参与了 SA 介导番茄幼苗抗病过

程[28,54]。另外，有研究表明激素也会通过抑制 Msr 的

表达，调控果蔬作物的生长。如正常情况下，草莓的

FaPMsr 只在红熟期果实的花托中表达，在其它组织

中均检测不到；但当未熟的绿果在花托上被摘除时，

果实中 FaPMsr 的表达可被显著激活，而外源应用生

长素（如萘乙酸）可抑制此激活过程[32]。在辣椒中，响

应于 SA、茉莉酸甲酯（methyl jasmonate，MeJA）和

乙烯处理，CaMsrB2 的表达明显下调，加速 ROS 的

积累，从而在病害位置引起 HR，表明 CaMsrB2 积极

响应防御信号[34]。

综上所述，果蔬在成熟衰老及遭受各种生物和

非生物胁迫过程中会产生大量 ROS，一方面会导致

果蔬发生氧化损伤；另一方面，ROS 也可诱导 Msr 等
果蔬体内防御机制的启动。Msr 可以通过还原被氧

化的 Met 修复各种蛋白质，其中包括抗氧化酶、转录

因子、钙调蛋白等，维持蛋白质在各自的代谢网络中

发挥相应的功能；另外，Msr 也可以参与 NO、GA、

SA 以及乙烯等多种信号分子介导的果蔬代谢过程，

是信号分子调控果蔬代谢的重要机制之一（表 1）。 

5　结语与展望
尽管近年来对于果蔬中 Msr 蛋白的结构、生理

功能、作用底物以及基因表达模式等已开展了大量

的研究工作，但相较于动物、微生物及模式植物中

Msr 的研究还有较大的差距。如，许多果蔬作物中

Msr 的编码基因还没得到鉴定、多数果蔬中 Msr 蛋
白的具体作用机制仍未研究透彻、果蔬中 Msr 底物

的研究仍然不足，对于庞大的信号网络的交互知之甚

少。另外，关于 Msr 具体如何协调酶促系统和非酶

促系统清除 ROS 也有待更深入的研究。鉴于 Msr
家族在果蔬各种代谢途径中的重要作用，其在实际应

用中的价值也有待开发，如 Msr 活性的增加可以增

强果蔬抵抗低温、盐碱、干旱等逆境胁迫，是否可以

通过转基因技术应用到其他经济作物中，或通过育种

筛选具有优良 Msr 基因的果蔬等。随着分子生物学

技术的发展，对果蔬 Msr 的研究带来很大的帮助，今

后可借助 VIGS 技术、CRISPR/Cas9 基因编辑技术

及组学技术等更广泛的鉴定果蔬作物中未知的 Msr，
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揭示其编码基因的序列，深入挖掘其生理功能及作用

机制，为果蔬作物品质的改良、逆境抗性的调控奠定

理论基础。
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