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摘要: 干旱、高盐及低温等非生物胁迫是限制植物生长发育的主要环境因子。这些环境胁迫因子通常导致植物

体内生理代谢改变，并参与非生物胁迫调控转录因子的差异表达。植物抵御上述非生物逆境的能力与转录因子

调控逆境相关功能基因的表达密不可分。近年来，发掘植物非生物胁迫相关转录因子的功能及揭示转录因子介

导植物非生物胁迫响应的调控机制，已成为植物营养分子生物学关注的热点之一。因此，了解植物非生物胁迫

下的生理应答及转录因子参与的调控机制，对建立植物适应性改良途径具有重要科学意义。本文从干旱、高盐

和低温三方面阐述了非生物胁迫下植物生理生化的适应性变化，概述了 MYB、bZIP、AP2/EREBP、WRKY 和

NAC 五类与植物抗逆相关的转录因子的结构与功能特征，着重论述了转录因子介导植物抵御非生物胁迫的分子

调控机制。植物遭遇非生物胁迫时，通常表现为生长速率、叶面积和叶片数量下降，蒸腾及光合速率降低。同

时，植物体内活性氧逐渐累积，使细胞膜脂过氧化程度加剧，造成细胞损伤。为适应不利环境，在生理上植物

表现为体内抗氧化酶活性增强，渗透调节物数量增多；在分子水平上，植物对非生物胁迫适应性的增强，通常

与转录因子识别抗逆基因启动子特异性元件及调控逆境防御基因的转录有关。本文对于深入阐明干旱、高盐及

低温胁迫下植物生理生化应答与转录因子的分子调控机制提供了全新的科学启示。
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Abstract: Drought, high-salinity and low-temperature, three major environmental stresses, are important adverse
factors limiting plant growth and development. These environment stressful factors usually trigger the
physiological changes and the differential expressions of the transcription factors, which are involved in the
biological regulations in the plants under abiotic stresses. While the functional gene expression are closely
associated with these transcription factors, and are essential for an enhanced tolerance ability of plants to the
environmental stresses. In recent years, most studies were mainly focused on discovering functional genes and the
regulatory mechanisms of the transcription factors in plants in response to the environmental stresses. Therefore,
uncovering on the physiological responses and the regulatory mechanisms of the transcription factors in plants
under these environmental stresses has an important scientific significance in establishing molecular acclimation
pathways of plants. This paper systemically characterized the physiological-biochemical changes in plants under
environmental stresses including drought, high salinity, and low temperature, and profiled the structural and
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functional characteristics of MYB, bZIP, AP2/EREBP, WRKY and NAC, which commonly were related to plant
stress resistance. Meanwhile, we separately characterized the responsive models and molecular regulatory
mechanism of these transcription factors in response to these three environmental stresses. Under these
environmental stresses, the growth rate, leaf area, leaf number, transpiration rate, and photosynthesis of plants
were usually reduced, and the accumulation of reactive oxygen in plants led to the enhancement of membrane
lipid peroxidation, thus resulting in severe damages of the plant cells. When the plants were exposed to these
adverse environmental stresses, the antioxidant enzymatic activity and the contents of osmolytes in plants were
naturally increased to establish adaptive acclimation mechanisms, which were usually exhibited at the
physiological and molecular levels. The enhancement magnitude of the plant adaptability to the abiotic stresses are
mainly regulated through the pathways of the interactions between the transcription factors and the specific
recognition elements in the promoters of the stress-resistant genes or in the target proteins. This review provides a
complete insight into the physiological-biochemical responses and molecular regulatory mechanisms of the
transcription factors in plants under drought, high salinity, and low temperature stresses.
Key words: drought stress; salt stress; low temperature stress; physiological response; transcription factors

 

干旱、盐、低温等非生物胁迫严重限制了植物

的生长发育。世界主要农作物每年有近 50% 的产量

损失都与非生物胁迫有关[1]。了解植物非生物胁迫下

的生理生化应答特征是评价作物对非生物胁迫抗性

效果的重要指标。为了适应环境变化，植物形成了

一系列防御机制以抵抗各种逆境伤害。其中，植物

抗逆基因的转录调控 (transcription regulation) 对植物

抵御逆境胁迫发挥着重要的调节作用。转录调控主

要通过特定的转录因子与相应的顺式作用元件 (cis-
acting element) 相互作用来实现。转录因子是指能够

与基因启动子区域中顺式作用元件发生特异性相互

作用的 DNA 结合蛋白，通过它们之间或与其它蛋白

之间的互作，激活或抑制转录发挥调控作用。与植

物抗逆相关的转录因子主要包括禽成髓细胞瘤病毒

致癌基因同源物类 (v-myb avian myeloblastosis viral
oncogene homolog, MYB)、碱性域亮氨酸拉链 (basic-
domain leucine-zipper, bZIP)、乙烯应答元件组合蛋白/
因子 (APELATA2/ethylene-responsive element binding
proteins/factors, AP2/EREBP)、WRKY 和 NAC 等五

类。研究植物非生物胁迫相关转录因子的功能及其

在植物非生物胁迫过程中的响应与调控机制，已成

为研究者关注的热点。

1    非生物胁迫下植物的生理应答

1.1    干旱胁迫下植物生理生化的适应性变化

干旱胁迫严重限制植物生长并降低作物的产量

和品质[2]。由于干旱导致细胞周期蛋白依赖性激酶活

性降低、细胞分裂缓慢，因此缺水情况下植株的生

长速率显著降低，特别是苗期阶段[3]。此外，干旱通

常引起植株叶面积、叶伸展速率及数量的下降。干

旱胁迫下，植物叶片通常表现出不同程度的萎蔫甚

至变黄现象[4]，成熟植物能通过关闭叶片气孔及老叶

的加速衰老和脱落，减少叶片蒸腾作用，以降低其

造成的水分损失[5]。叶片气孔关闭的同时还降低了植

物光合作用，使叶片中类胡萝卜素含量、总叶绿素

含量明显下降[6]。另外，干旱胁迫下，植物细胞因失

水萎缩可导致细胞膜的机械损伤。脱水的细胞因体

积减小，使得细胞内溶物变粘稠，增加了蛋白质间

互作的可能性，致使其聚集和变性[7]。植物体内活性

氧 (ROS) 在干旱胁迫时的积累还可引起膜脂质的过

氧化，丙二醛 (MDA) 作为质膜过氧化的最终产物，

亦能造成细胞膜上蛋白质等的失活，破坏生物膜的

结构及功能 [4]。研究表明，干旱胁迫时植物抗氧化

酶，如过氧化氢酶 (CAT)、过氧化物酶 (POD) 和超

氧化物歧化酶 (SOD) 的活性以及渗透调节物质，如

脯氨酸、谷氨酸及可溶性糖等的含量均有所增

加 [4]。溶质的积累在一定程度上降低了细胞的渗透

势，可以提高植物抵御干旱的能力。植物中次生代

谢物的含量也随着干旱胁迫程度发生变化，如小麦

叶片中总黄酮的含量 [8]及杨树中酚类化合物的浓度

等[9]都表现出增加趋势。

1.2    盐胁迫下植物生理生化的适应性变化

盐胁迫是造成几乎所有陆生植物生长和产量下

降的主要胁迫因素之一[10]。其中，Na盐和 Ca盐对植

物伤害较严重，尤其 Na 盐的伤害更为普遍。盐胁迫

不仅影响植物生长发育、光合作用及呼吸作用等重
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要的代谢过程，且对植物体内离子含量、酶活性、

激素水平等均有影响。盐胁迫的初始阶段植物叶面

积扩展速率降低，随着盐浓度的升高，叶面积减

少，叶片相对含水量、水势、蒸腾速率降低，且植

物茎、根的鲜重及干重亦有不同程度的下降[11]。高盐

环境造成叶片气孔因缺水而关闭，使叶绿体类囊体

膜膨胀、基粒消失且出现巨型淀粉粒，叶绿体结构

遭破环。高盐胁迫还可导致植物中与光合作用相关

的酶变性失活，降低叶片光合反应速率、影响同化

产物合成 [12]。通常，盐胁迫初期植物的呼吸作用增

强，以产生抵御胁迫所需的能量，但随着胁迫强度

的升高和时间的延长，植物呼吸强度呈现下降的趋

势 [13]。盐胁迫下的植物因经常处于“生理干旱”状

态，使得体内 ROS 过度积累，干扰植物正常代谢、

破坏体细胞膜完整性并增加质膜透性，导致植物体

中抗氧化酶的活性随外界盐浓度的增加呈先上升后

下降的趋势[12]，无法持续维持较高水平，从而影响植

物细胞的稳态[14]。研究发现，盐胁迫还能引起叶片硝

酸还原酶活性 (NRA) 降低，造成含氮化合物代谢紊

乱，影响植物总体新陈代谢水平[15]。另外，植物吸收

矿质元素时，环境中过多的盐离子能与其相互竞争

造成植物矿质营养胁迫。多种植物的盐胁迫实验表

明，随处理中 Na+ 和 Cl - 含量的增加，Ca2+、K+和

Mg2+ 的含量呈降低趋势，且高浓的 Na+ 能严重阻碍

植物对 K+ 的吸收和运输[16]。同时，高盐能影响植物

激素水平的分布，如脱落酸 (ABA) 能在渗透胁迫下

积累，并参与修饰因盐胁迫上调的基因的表达[17]。

1.3    低温胁迫下植物生理生化的适应性变化

低温对植物的伤害分为冷害 (0～15℃) 和冻害 (<
0℃)。低温胁迫下，植物叶片通常表现为萎缩、褪绿

甚至坏死，且植物生长发育受到严重影响[5]。与干旱

及盐胁迫类似，低温胁迫能减少植物对水分的吸

收，破坏细胞膜完整性，使细胞丧失区室化[18]，并干

扰植物的呼吸作用、光合作用等过程。光合作用对

低温较敏感[19]，其对光合作用的抑制主要体现在两方

面：一是，直接影响叶绿素合成及叶绿体结构，低

温胁迫下，叶绿素 a、b 及类胡萝卜素含量降低，叶

绿体基质、基粒片层松散，双层膜完整性被破坏[20]；

二是，通过减少叶片对 CO2 的吸收、阻碍光合产物

运输、引起水分胁迫等[19]生理过程，降低光合速率。

另外，低温胁迫下植物对氧的利用率降低，多余的

氧在代谢过程中被转化为 ROS。但是，植物可通过

调节酶促防御体系来限制并清除体内过多的 ROS，
进而避免或减轻低温胁迫造成的伤害。此外，植物

体中的可溶性蛋白、可溶性糖和游离脯氨酸等作为

防冻剂和膜稳定剂，能参与细胞渗透调解，从而提

高植物低温耐受性。

2    转录因子结构功能及在非生物胁
迫下的应答调控

2.1    转录因子的结构与功能特征

2.1.1  MYB 类转录因子的结构与功能特征   MYB 家

族转录因子存在于所有真核生物中，由于具有保守

的 MYB 结构域而得名。植物中 MYB 转录因子的共

同特征是 MYB 结构域通常由 1～4 个不完全重复的

R 结构组成。根据 R 结构的数目和位置，可将

MYB 家族分为 4 个亚家族[21]：1)4R-MYB(包含 4 个

重复的 R1/R2)，是最小的 MYB 亚家族。目前对该

亚族成员的功能了解甚少，所发现的 4R-MYB 蛋白

仅能在极少数植物 (拟南芥、葡萄和杨树) 中进行编

码。2)3R-MYB(R1R2R3-MYB)，在植物中其家族成

员较少。拟南芥和水稻中仅 5 个左右基因编码 3R-
MYB 蛋白。3)2R-MYB(R2R3-MYB)，是植物中最大

的一类 MYB 亚家族。水稻中有近 90 个 2R-MYB 亚

家族成员，拟南芥中也有 120 个以上。2R-MYB 蛋

白能参与细胞分化、代谢调节、激素应答以及植物

对逆境胁迫的响应等过程。4)R-MYB(MYB-related)，
是植物中第二大类 MYB 亚家族，它们既能调节植物

生长发育也参与植物对逆境胁迫的响应[21–22]。

2.1.2  bZIP 类转录因子的结构与功能特征   bZIP 是一

类广泛分布于真核生物中以自身结构域命名的转录

因子。bZIP 结构域由碱性氨基酸域和亮氨酸拉链域

构成。植物 bZIP 蛋白含约 60～80 个氨基酸，其

N 端包含由 20 个左右氨基酸残基构成的碱性结构

域，该区域通过固定的 N-x7-R/K-x9 结构直接结合

DNA，除决定 DNA 结合的特异性外，还起到核定位

信号的作用 [ 2 3 ]。另外，其 N 末端还具有酸性激活

区，能以二聚体的形式结合 DNA。bZIP 转录因子的

碱性结构域与亮氨酸拉链域紧密结合，亮氨酸拉链

区域位于 bZIP 结构域 C 端，由 7 个或 9 个氨基酸组

成一个重复单位，每个重复单位的第 7(9) 位含有一

个亮氨酸，此位置的亮氨酸也可被疏水性氨基酸代

替。这种重复单位能形成两亲性 α 螺旋结构，该螺

旋疏水侧的亮氨酸残基通过范德华力相互作用叠加

成卷曲线圈，即亮氨酸拉链 [ 2 4 ]。α 螺旋结构参与

bZIP 蛋白与 DNA 结合前的二聚化，也能影响蛋白

质二聚体的形成。植物 bZIP 类转录因子优先结合到
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具有 ACGT 核心序列的顺式作用元件，如 G-box
(CACGTG)、C-box(GACGTC)、A-box(ACGTA) 等[24]。

2.1.3  AP2/EREBP 类转录因子的结构与功能特征  
AP2/EREBP 类转录因子是植物特有的转录因子超家

族。该家族成员具有约 60 个氨基酸残基组成的保守

AP2/ERF 结构域，该结构域能特异性结合 DRE
(dehydration-responsive element)/C-repeat 顺式元件或

GCC-box 顺式元件。这两个顺式元件的共同核心序

列为 CCGNC，分别存在于受乙烯和脱水胁迫诱导表

达的目标基因启动子序列中[25–26]。AP2/EREBP 超家

族可分为 AP2、ERF(ethylene-responsive factor) 和
DREB(dehydration-responsive element-binding protein)
等亚家族，ERF 和 DREB 又可统称为 EREBP 家族。

AP2 亚族具有 2 个 AP2 结构域，可负责调控花、胚

珠和种子的发育；EREBP 亚族具有 1 个 AP2 结构

域，主要参与植物生物和非生物胁迫应答反应[27]。

2.1.4  WRKY 类转录因子的结构与功能特征   WRKY
转录因子是植物转录因子家族中较大的一类，也是

最具特点的一类。WRKY 家族成员因均含有与 DNA
结合的 WRKY 结构域而得名，该结构域由 60 个左

右高度保守的氨基酸序列组成，在其 N 端具有

WRKYGQK 核心序列，C 端包含一个锌指结构域

C2H2(Cx4-5Cx22-23HxH) 和 C2HC(Cx7Cx23HxC)[28–29]。根据

WRKY 结构域的数量和锌指结构域的类型，WRKY
转录因子可分成 3个亚家族：亚家族Ⅰ具有两个WRKY
结构域和一个 C2H2 型锌指结构；亚家族Ⅱ具有一个

WRKY 结构域和一个 C2H2 型锌指结构；亚家族Ⅲ具

有一个 WRKY 结构域和一个 C2HC 型锌指结构。受

WRKY 蛋白调控的基因启动子区中的 TTGACT/C 保

守片段为 W-box。W-box 是目标基因与 WRKY 转录

因子特异性结合的区域，目标基因与 WRKY 转录因

子中的 WRKY 结构域和锌指结构域实现特异性结

合，致使 WRKY 转录因子在植物响应非生物胁迫的

过程中发挥重要作用[30]。

2.1.5  NAC 类转录因子的结构与功能特征   NAC 转

录因子是植物中特有的一类转录因子。因在矮牵牛

NAM、拟南芥 ATAF1/ATAF2 和 CUC2 基因编码蛋白

的 N 端，均发现一段高度保守的氨基酸序列，故以

这三类基因的首字母将其命名为 NAC 结构域，包含

NAC 结构域的蛋白即 NAC 转录因子。NAC 结构域

一般由 150～160 个氨基酸组成，并分为 5 个亚结构

域[31]。NAC 蛋白单体可通过谷氨酸和精氨酸间的氢

键或盐桥形成二聚体，二聚体所带的正电荷可与

DNA 结合[32]。NAC 转录因子的 C 端为氨基酸序列具

有高度多样性的转录调控区，能激活转录也能抑制

转录。由于转录调控区的结构具有不稳定性，使得

NAC 蛋白能够与其他目标蛋白互作 [ 3 3 ]，从而使

NAC 转录因子在植物应答非生物胁迫过程中起到重

要的调控作用。

2.2    转录因子对非生物胁迫的应答

2.2.1  转录因子对干旱胁迫的应答   许多 MYB 家族

成员均能参与植物对干旱胁迫的应答反应。Liao等[34]

从前人研究的大豆基因中获得了 156 个 MYB 家族基

因，利用酵母单杂交的方法筛选出了 40 个左右与逆

境相关的基因，将这些基因转入拟南芥进行功能验

证，发现转 GmMYB177 提高了拟南芥耐旱性。丁震

乾等[35]在陆地棉中克隆了MYB转录因子基因 GhRAX3，
发现其表达在干旱胁迫 0.5 h 后即表现为显著上调，

且 48 h 内持续高表达水平，而抑制 GhRAX3 的表

达，加快了棉花植株的失水率、细胞质膜过氧化和

细胞受损程度，降低了棉花对干旱胁迫的耐受性。

目前发现的大多 MYB 类转录因子基因均表现为提高

植物抗旱能力，但亦有例外，如 Zhou 等的研究指

出，将 JcMYB001 转入拟南芥后，其过表达反而增加

了拟南芥对干旱的敏感性[36]。水稻和白松树中过表达

的 AtbZIP60 基因可以通过调节相关 Ca2+-依赖性蛋白

激酶基因来提高植物对干旱胁迫的耐受性 [37]。玉米

ZmbZIP72 在拟南芥中的过表达提高了转基因株系抵

御干旱的能力[38]。另外，Tu 等发现葡萄 VlbZIP36 基

因在拟南芥中的过表达能减轻干旱胁迫下的细胞损

伤和水分流失，使其在种子萌发、幼苗和成熟阶段

都显示出较强的耐脱水性[39]。干旱胁迫下 DREB 基因

的过表达使得转基因小麦叶片仍保持绿色而野生型

叶片失绿，恢复浇水 10 天后，转基因株系存活率显

著提高，说明 DREB 转录因子能有效提高小麦耐旱

性[40]。Chen 等报道 GmDREB2 受干旱胁迫诱导，可

激活转基因拟南芥中下游基因的表达，提高转基因

株系对干旱的耐受性[41]。Jiang 等发现番茄 SlDREB1
基因可受干旱的强烈诱导，将其转入拟南芥后，转

基因拟南芥耐旱能力明显提高[26]。Yang 等指出干旱

胁迫可持续诱导柑橘 CitERF 的表达进而增加其抗旱

能力[42]。Wang 等报道了 10 个 WRKY 基因，发现将

TaWRKY44 转入烟草后其脯氨酸含量、可溶性糖含

量、抗氧化酶活性均高于野生型，且 MDA 和 H2O2

含量显著降低，说明 TaWRKY44 的表达增强了转基

因烟草对干旱的耐受性[43]。Niu等指出小麦 TaWRKY2
蛋白和 TaWRKY19 蛋白可通过与基因启动子的直接

结合或间接机制来调节下游基因，进而提高小麦抗
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旱能力，且转 TaWRKY2 和 TaWRKY19 基因的拟南芥

表现出较强的耐旱性[44]。玉米的 ZmNAC55 基因受干

旱胁迫诱导，且 ZmNAC111 基因在玉米中的过表达

能提高转基因植株的水分利用率，使干旱应答基因

的表达上调，从而提高植物耐旱性[45–46]。Zhao 等报

道了 MlNAC9 过表达的转基因拟南芥中抗氧化酶活

性提高、MDA 含量显著降低，且干旱胁迫应答基因

的表达在 MlNAC9 过表达株系中显著增加，说明

MlNAC9 过表达提高了拟南芥对干旱的耐受性[47]。

2.2.2  转录因子对盐胁迫的应答   研究发现，AtMYB-
41、AtMYB20、GmMYB76、GmMYB92、GmMYB177
等 MYB 类转录因子基因均受盐胁迫诱导[21, 34]，且转

入 GmMYB76 和 GmMYB177 的转基因拟南芥在高盐

处理下的存活率显著高于野生型 [34]。Chen 等报道，

盐胁迫下花生中 4 个 R2R3-MYB 基因，AhMYB1、
AhMYB2、AhMYB6 和 AhMYB7 的表达显著上升；

4 个 MYB-related 基因，AhMYB12、AhMYB18、
AhMYB28 和 AhMYB30 的 mRNA 丰度增加[48]。这说

明花生中至少有 8 个 MYB 基因受到盐胁迫的诱导。

Liu 等指出，拟南芥 AtbZIP17 在盐胁迫下转录水平

增加，并通过蛋白水解作用使其 N 端进入核内发挥

转录激活作用，诱导下游逆境响应基因 AtRD29A 和

AtRD20 的表达，从而提高植株抗盐性[49]。Xiang 等

的研究表明，水稻 OsbZIP23 过表达的转基因水稻耐

盐性显著提高，敲除该基因的突变体植株对盐耐受

性明显降低，而将 OsbZIP23 转化到突变体后，其抗

盐性得到恢复，说明 OsbZIP23 在植物响应盐胁迫中

发挥重要作用[50]。大豆 GmDREB2 基因在转基因拟南

芥中的过表达提高了转基因株系对高盐胁迫的抵御

能力，且不影响拟南芥的生长周期 [ 4 1 ]。水稻

OsDREB1F 基因、OsDREB2A 基因均受高盐胁迫诱

导，二者的转基因株系都表现出较强抗盐能力[51–52]，

且水稻 OsDREB1A 在拟南芥中的过表达诱导了拟南

芥 DREB1A 基因的表达，从而提高了植株耐盐性[53]。

Yao 等发现杨树 ERF76 基因在盐胁迫下表达上调，

转 ERF76 基因烟草的种子发芽率、株高、根长、鲜

重以及脯氨酸含量、SOD 活性等生理生化指标均高

于野生型，说明杨树 ERF76 在转基因烟草的抗盐性

中起关键的调控作用[54]。盐胁迫下，小麦 TaWRKY44
的表达水平显著上升，且转 TaWRKY44基因的烟草

提高了对盐胁迫的耐受性 [ 4 3 ]。Qin 等认为小麦

TaWRKY93 为盐诱导转录因子基因，TaWRKY93
过表达的转基因拟南芥主根及侧根长度、脯氨酸含

量、相对含水量、存活率等在盐胁迫环境下明显提

高[55]。Zhou 等指出，与野生型相比，在盐胁迫下陆

地棉 GhWRKY34 在拟南芥中的过表达使其有较高的

发芽率、根长和叶绿素含量，证明转 GhWRKY34 拟

南芥的耐盐性更强[56]；而 Jia等则报道陆地棉 GhWRKY68
基因降低了转基因烟草的抗盐能力 [ 5 7 ]，这说明

WRKY 转录因子在植物应对盐胁迫中既能发挥正调

控功能也能发挥负调控功能。Mohammed等[58]研究发

现，盐胁迫下硬粒小麦的 TtNAC-B60、TtNAC-A7、
TtNAC-B35、TtNAC-B27 和 TtNAC-A51 均受盐胁迫诱

导并表现出上调趋势，小麦中的 TaNAC29 基因也参

与了植物对盐胁迫的响应与信号通路，并能增强植

株抗氧化物酶活性、减少 H 2O 2 积累和膜损伤 [ 5 9 ]。

Zhao 等[47]发现 MlNAC9 过表达的转基因拟南芥能通

过 ABA 依赖途径提高抵御盐胁迫的能力。而 Wei
等[60]对甜瓜 NAC 转录因子家族全基因组的研究则表

明，虽然盐胁迫下的 12h 内 CmNAC14的表达持续增

加，但 CmNAC14 过表达的转基因拟南芥却增加了对

盐胁迫的敏感性。

2.2.3  转录因子对低温胁迫的应答   Gopal 等鉴定了

大白菜中 475 个 MYB 基因，发现与正常条件相比，

低温胁迫下 R2R3-MYB 亚家族成员：BrMYB2、
BrMYB13、BrMYB77、BrMYB81、BrMYB88、
BrMYB121、BrMYB166、BrMYB169 和 BrMYB217 的

表达成倍上调；MYB - r e l a t e d 亚家族成员：

B r M Y B 1 R 2 5 、 B r M Y B 1 R 4 4 、 B r M Y B 1 R 7 0 、

BrMYB1R77、BrMYB1R171 和 BrMYB1R178 也表现

出上调[61]。研究发现，水稻的 OsMYB30 也受低温胁

迫诱导，但 OsMYB30 在水稻中的过表达降低了水稻

的低温耐受性，而 OsMYB30 敲除突变体水稻反而具

有较好的抵御低温胁迫的能力[62]。Hwang 等通过对

芜菁 bZIP 转录因子的研究指出，B r a 0 0 0 2 5 6、

Bra003320、Bra004689、Bra011648、Bra020735 和

Bra023540 在低温胁迫下转录水平显著上调，它们编

码的蛋白质可能参与植株对冷胁迫的响应 [63]。甘蓝

bZIP 转录因子基因 Bol008071、Bol033132 和

Bol042729 受低温胁迫诱导而升高，表明其可能在植

物响应低温胁迫时发挥重要作用[64]。Lee 等分析了马

铃薯中乙烯应答元件组合蛋白，发现冷诱导的

StEREBP1 基因过表达可诱导含有 GCC-box 顺式元

件的基因表达，参与逆境响应[25]，说明 StEREBP1 通

过对 GCC-box 顺式元件的转录调节，在逆境胁迫中

发挥作用。

Niu 等发现黄花苜蓿 MfDREB1 和 MfDREB1s 基

因在低温处理 1 h 后的表达水平均上调且 6 h 时达到
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峰值[65]，推测二者是黄花苜蓿抵御低温的重要影响因

子。小麦 TaWRKY19 能激活 Cor6.6 (cold-regulated
gene) 的表达并能结合其启动子，使转 TaWRKY19 的

拟南芥表现出较好的低温耐受力[44]。水稻 OsWRKY71
可以通过调节下游靶基因增强转基因植株的耐寒

性[66]。Wang 等研究了葡萄基因组中 59 个 VvWRKYs，
发现有 22 个受冷胁迫诱导上调且 VvWRKY55 的涨幅

最大[67]。黄瓜中 CsWRKY46 基因在寒冷胁迫下的表

达上调，且其过表达的转基因拟南芥在低温胁迫下

的幼苗存活率明显提高[68]。番茄 SlNAC1 过表达可以

减少 ROS 积累并使 CBF1 的表达上调，从而提高植

株对低温的适应能力[69]，且 Li 等发现番茄中新型转

录因子基因 SlNAM1 过表达的转基因烟草能减轻细胞

膜在寒冷环境下的氧化损伤[70]。Zhao 等将 MlNAC9
转入拟南芥后，发现转基因株系中低温胁迫应答基

因的表达和 ROS的清除能力增强[47]。

部分转录因子在干旱、高盐和低温胁迫下的应

答调控见表 1。

3    参与植物逆境调控的转录因子分
子应答机制

植物抗逆能力的提高与转录因子调控逆境相关

的功能基因表达密不可分。基因通过不同信号途径

进行特异性表达是不同基因启动子中顺式作用元件

存在差异的结果，这些元件与相应的转录因子结合

从而激活或改变转录效率。已发现的一系列顺式作

用元件包括：GCC-box、G-box、C-box、W-box、
DRE、MRE、ABRE、ERE 等。不同转录因子中保

守的 DNA 结合域能与下游基因的顺式作用元件结合

并相互作用，以实现对基因表达的调控，其转录调

控域可同其他转录因子或 DNA 作用以提高或抑制基

因表达调控的效率和灵活性。

ABA 作为逆境胁迫响应的内源激素，在植物应

对干旱、盐等胁迫中发挥重要作用[71]。植物响应干旱

胁迫的信号转导途径包括 ABA 依赖途径和非 ABA
依赖途径。ABA 依赖途径中，许多 ABA 诱导基因

的启动子区都含有 ABRE(ABA-responsive cis-acting
elements) 顺式作用元件，如小麦 Em、拟南芥 RD29B
的启动子区等 [ 72 ]。bZIP 转录因子中的 ABF(ABA-
responsive element binding factors)/AREB(ABA
responsive element binding protein) 家族，能与

ABA 依赖基因的 ABRE 元件结合并激活这些基因的

表达。另外，MYB 等转录因子中的成员，也能受

ABA 诱导表达。非 ABA 依赖途径中，在基因的启

动子区含有 DRE 等其他核心元件，其作为蛋白识别

位点受到相应因子的诱导。如 AP2/EREBP 类转录因

子中的一个亚家族就能与 DRE 序列相结合，进而诱

导相关基因的表达。植物对盐胁迫的响应机制主要

通过 Ca2+信号转导和 SOS(salt overly sensitive) 信号途

径。当植物遭受盐胁迫时，经 Ca 2 +信号转导使

SOS 信号途径发挥作用，使其结合细胞质内过多的

Ca2+，并通过离子转运功能在限制 Na+进入细胞的同

时，促进胞内过多的 Na+外排[73]。植物对低温胁迫的

抵御主要依靠信号转导途径来实现对低温诱导基因

的表达调控。当植物受低温胁迫时， ICE-CBF-
COR 转录级联反应在感知上游低温信号和调控下游

特异基因的表达中发挥重要作用[74]。根据 CBF 是否

参与转录，此调控机制可分为 CBF 依赖途径和非

CBF 依赖途径。CBF 依赖途径中，低温信号诱导激

酶使 ICE(inducer of CBF expression) 磷酸化，且与

CBF(C-repeat Binding Factor) 启动子顺式作用元件结

合，激活 CBF 基因的表达。有活性的 CBF 作为反式

作用因子进而与 COR(cold responsive) 的顺式作用元

件结合诱导 COR 基因的表达，增强植物对低温的耐

受性[75]。一些低温响应基因，如拟南芥同源结构域转

录因子基因 HOS9[76]、水稻 OsMYB3R-2[77]基因不受

CBF 转录因子调控，而是通过非 CBF 依赖途径来提

高植株的抗低温能力。

总的来说，植物受到外界环境 (干旱、高盐、低

温等) 刺激后，会通过一系列抗逆胁迫信号的传导激

活转录因子，使其与下游靶基因启动子区的相应顺

式作用元件结合，调控靶基因表达，并通过基因产

物的作用对内、外界信号作出调节，进而诱导相关

功能基因的高表达，形成相应的基因产物以应答胁

迫信号。

4    展望

干旱、土壤盐渍化及低温胁迫严重影响农作物

生产，而植物对干旱、高盐和低温的耐受性强弱通

常受许多因子影响。转录因子作为调控基因表达的

关键因素在植物抵抗非生物逆境胁迫方面发挥重要

作用。一个转录因子能够调控多个与同类性状有关

的基因表达，其通过增强某些关键调节因子的作

用，促进抗逆基因资源发挥其功能，从根本上使植

物的抗逆性得到改良。虽然现有研究已报道了许多

与抗逆境相关的不同转录因子家族成员，但仍有大

量转录因子家族成员的相关功能未得到验证，且目

前对转录因子的研究侧重于单一逆境条件的调控，
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表 1   干旱、高盐及低温胁迫下部分转录因子的应答调控

Table 1   Response of some transcription factors in drought, high-salt and low temperature stresses

非生物胁迫

Abiotic stress
基因

Gene
来源

Source organism
转录因子对非生物胁迫的应答

Response of some transcription factors in abiotic stress
文献

References

干旱

Drought
GmMYB177 大豆

Soybean
转入拟南芥后提高了拟南芥的抗旱能力

GmMYB177 genes confer drought stress tolerance in transgenic Arabidopsis
[34]

AtbZIP60 拟南芥

Arabidopsis
通过调节Ca2+-依赖性蛋白激酶基因提高植株抗旱能力

Overexpression of the AtbZIP60 gene in transgenic cells lines improved
drought stress tolerances by regulating expression of Ca2+-dependent protein
kinase genes

[37]

SlDREB1 番茄

Tomato
通过维持渗透平衡和缓解生理损伤提高转基因拟南芥耐旱性

Overexpression of the SlDREB1 gene in the transgenic Arabidopsis plays
regulatory roles in maintaining the balance of osmotic potentials and
alleviating physiological damage in response to drought stress.

[26]

TaWRKY44 小麦

Wheat
提高转基因烟草抗旱相关生理指标水平

Transgenic tobacco overexpression of the TaWRKY44 gene improved the level
of drought stress-related physiological indicators

[43]

ZmNAC111 玉米

Maize
玉米中过表达提高植株水分利用率

Overexpression of the ZmNAC111 gene in maize improved drought stress
tolerances by increasing relative water content

[46]

高盐

High-salinity
GmMYB76、
GmMYB177

大豆

Soybean
转基因拟南芥在高盐胁迫下存活率提高

Transgenic Arabidopsis overexpression the GmMYB76 and GmMYB177
exhibited a higher survival rate under high-salinity stress

[34]

AtbZIP17 拟南芥

Arabidopsis
盐胁迫下转录水平增加，诱导下游逆境响应基因表达

Under the salt stress, the transcript abundance of the AtbZIP17 gene was
increased, and the AtbZIP17 induced the expression of downstream stress-
responsive genes

[49]

OsDREB1A 水稻

Rice
提高转基因拟南芥中 DREB1A 基因的表达

Overexpression of the OsDREB1A in transgenic Arabidopsis induced
overexpression of target stress-inducible genes of Arabidopsis DREB1A
resulting in plants with higher tolerance to high-salt stress

[53]

TaWRKY93 小麦

Wheat
转基因拟南芥盐胁迫下存活率提高

Transgenic Arabidopsis overexpression the TaWRKY93 gene exhibited a
higher survival rate under high-salinity stress

[55]

MlNAC9 芒草

Miscanthus
转基因拟南芥通过ABA依赖途径提高耐盐能力

Overexpression of the MlNAC9 gene in transgenic Arabidopsis improved the
tolerance to high-salinity stress via an ABA-dependent pathway

[47]

低温

Low-temperature
OsMYB30 水稻

Rice
在水稻中过表达降低了其低温耐受性

Overexpression of the OsMYB30 in rice resulted in increased cold sensitivity
[62]

Bol008071、
Bol033132、
Bol042729

甘蓝

Brassica oleracea
低温胁迫下表达水平上升

The expression level of the Bol008071、Bol033132 and Bol042729 was
significantly increased under cold stress

[64]

StEREBP1 马铃薯

Potato
诱导含GCC-box顺式元件的基因表达参与逆境响应

Overexpression of the StEREBP1 in transgenic potato induced expression of
several GCC box-containing stress response genes

[25]

TaWRKY19 小麦

Wheat
激活 Cor6.6 的表达，提高转基因拟南芥耐低温能力

TaWRKY19 can activate the expression of Cor6.6 and overexpression of
TaWRKY19 conferred tolerance to freezing stress in transgenic Arabidopsis

[44]

MlNAC9 芒草

Miscanthus
使转基因拟南芥ROS的清除能力增强

Overexpression of the MlNAC9 gene in transgenic Arabidopsis enhanced
scavenging capability of ROS

[47]
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对其在不同信号途径相互作用的调控机制尚不十分

明确。

另外，目前尚未见干旱、高盐及低温胁迫下转

录因子直接参与调控植物养分方面的报道。对于植

物吸收氮、磷、钾等营养元素的分子机制研究，主

要集中于转运蛋白及其相关基因的调节。如 Duan 等

研究了氮充足和不施氮条件下，冬小麦根系中硝酸

盐转运蛋白   (NRT)  基因 TaNRT2.1、TaNRT2.2、
TaNRT2.3、TaNRT1.1 和 TaNRT1.2 和氨转运蛋白

(AMT) 基因 TaAMT1.1、TaAMT1.2、TaAMT2.1 对土

壤干旱胁迫的响应，发现氮充足情况下冬小麦对干

旱胁迫更敏感，因为氮低效小麦品种中低亲和力的

TaNRT1.1 和 TaNRT1.2 基因表达受干旱胁迫诱导，

而它们在氮高效小麦品种中的表达则受抑制，且干

旱胁迫下，无论氮充足与否，高亲和力的 TaNRT2.1
基因表达均受抑制。另外 TaAMT1.1 和 TaAMT2.1 的

表达也受干旱胁迫抑制[78]。Shen 等[79]指出，高盐胁

迫能显著诱导水稻高亲和力钾转运蛋白基因 OsHAK21
的表达。与野生型相比，OsHAK21 功能遭破坏的水

稻突变体对盐胁迫敏感，其芽和根中的 K+积累较少

且 K +净吸收率显著降低，而 Na +净吸收率增加。

OsHAK21 在 K+摄取缺陷型酵母和拟南芥中的功能表

征进一步证明了 OsHAK21 具有 K+转运蛋白活性。

说明 OsHAK21 在盐胁迫下对维持水稻体内 Na+/K+动

态平衡起重要作用 [ 7 9 ]。对于磷转运蛋白而言，

Song 等提出水稻磷转运蛋白基因 OsPT8 在烟草中的

过表达能提高转基因烟草对磷和硒的吸收，且增强

了转基因烟草对低磷胁迫的耐受性[80]。董旭等对植物

磷转运子 PHT1 家族的表达模式和功能等进行了总

结，发现在拟南芥、水稻、大豆及茄科等植物中，

多数 PHT1 家族成员受低磷信号调控且主要在根部

表达，并行使相应的磷转运功能[81]。

在未来的研究中，应基于全基因组层面的科学

分析，进一步发掘转录因子家族成员的相关功能，

研究转录因子在植物多种信号途径相互作用中的调

控机制，这对深入理解植物对干旱等非生物逆境应

答及转录因子的调控过程具有科学价值，同时对逆

境胁迫作物分子改良提供理论与材料支撑具有现实意义。
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