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植物逆境抗性相关转录因子的研究进展①
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摘要     植物各种诱导性基因的表达主要受特定转录因子在转录水平的调控。转录因子也称反式作用因

子，通过与靶基因启动子中的顺式作用元件结合发挥调节作用。根据与DNA结合的区域不同，转录因

子分为若干个家族。本文综述了与植物逆境抗性相关的4个转录因子家族：bZIP类、WRKY类、AP2/

EREBP类和MYB类在逆境信号转导中的作用以及它们在植物抗逆基因工程改良中的应用现状。
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Abstract    Expression of different stress-induced genes in plant is mainly regulated by specific
transcription factors at the transcriptional level. Transcription factor, also called trans-acting factor,
interacts with cis-acting promoter elements. Transcription factors were grouped into different families
according to the type of DNA-binding domain that they encode. In this review four families of
transcription factors that were related to stress-tolerance (bZIP, WRKY, AP2/EREBP and MYB),  and
their applications in plant stress-tolerant genetic engineering were discussed.
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植物体内存在大量的转录因子，仅含 27 000个基因的拟南芥(Arabidopsis  thaliana)就有

5.6%的基因是编码转录因子的(Riechmann and Ratcliffe，2000)。典型的转录因子含有DNA结

合区(DNA-binding domain)、转录调控区(activation domain)、寡聚化位点(oligomerization site)

以及核定位信号区(nuclear localization signal)等功能区域。这些功能区域决定转录因子的功能

和特性 (Liu et al.，1999)。在对植物逆境信号转导的研究中发现，转录因子是一个很关键的

因素，在胁迫刺激下它们不断合成，并将信号传递和放大，调控下游基因的表达，从而引

专 题 介 绍
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起植物生理生化的改变。这些转录因子根据与DNA结合区域的特点可以分为若干个家族，其

中和植物逆境抗性相关的主要有 4类：bZIP类、WRKY类、AP2/EREBP类和MYB类。本

文就有关它们在逆境抗性中的作用的研究进展进行介绍。

1    转录因子作用的分子机理
1.1    转录因子的调控机理
转录因子根据表达的特点可以分为两种，一种是组成型转录因子，如大麦(Hordeum

vulgare)HvCBF2(C-repeat/DRE binding factor 2)(Xue，2003)，无论在逆境还是正常状况下基因

都表达；一种是诱导型转录因子，只有在逆境下基因才会表达，绝大部分的转录因子都是这

种自身的反馈调节。

组成型转录因子的基因表达不受外界影响，但在无逆境时蛋白成惰性状态或活性很低，逆

境状态下其空间结构发生改变或将其磷酸化，激发其和下游靶基因启动子核心序列的结合活

性，下游基因才能表达。诱导型转录因子是逆境诱导其表达，然后进一步启动其下游功能基

因的表达。但是，细胞如何感知外界逆境信号，如何进一步将逆境信号传导给转录因子，转

录因子如何调控其下游靶基因，目前仍然缺乏足够的信息和证据来描述一个相对完整和清晰的

植物转录因子应答胁迫的信号系统。

转录因子基因表达后其活性也受许多因素的影响。首先，翻译后修饰对调节转录因子的

活性起非常重要的作用。 比如AREB1(abscisic acid-responsive element binding factor 1)和AREB2

蛋白上都有磷酸化的位点，它们必须磷酸化后才有活性。翻译后的蛋白磷酸化修饰不仅调节

转录因子进入细胞核的过程， 也可以改变转录因子的活性或与DNA 结合的能力，如拟南芥细

胞核提取物能增强拟南芥GBF1(G-box binding factor 1)转录因子的DNA结合能力，纯化的酪氨

酸蛋白激酶催化的磷酸化反应也具有同样的效果。其次，转录因子与其他蛋白之间的相互作

用也可能影响转录因子的活性(陈丽，1999)。
1.2    转录因子作用形式的复杂性
虽然每种转录因子有各自主要的功能，但是同一个胁迫事件可以有多种转录因子的参与，

同一个转录因子也可以参与多个胁迫事件。很少状况下是一种逆境在单独起作用，低温或者

高温下就不可避免地有水分胁迫，所以任何一个胁迫反应可能涉及许多转录因子的表达，如

干旱就可能诱导DREB类、ABRE类和MYB类转录因子的同时表达，使多种下游抗性基因同

时起作用。有的一种基因启动子序列存在好几个顺式作用元件，如 RD29A，同时存在DREB

和ABRE元件， RD29B有一个ABRE元件和一个MYB元件，任何一个转录因子顺式作用元件

的缺失都会引起基因表达的降低(Yamaguchi and Shinozaki，1994)。大麦中受ABA和干旱诱导

的基因HVA22， 它含有至少 3个顺式作用元件， 其中 2个定位在启动子区，1个定位于第一

个内含子中，高浓度ABA能够诱导其表达，敲除(knockout)其中一个元件便使ABA和干旱诱

导应答极显著降低。因此，胁迫诱导的基因表达是受多重顺式作用元件顺序调控的。另外，

ABA依赖的基因表达调控途径和ABA不依赖的基因表达调控途径之间也并非是完全独立的，

COS(constitutive expression of osmotically responsive genes)、LOS( low expression of osmotically

responsive genes)和HOS( high expression of osmotically responsive genes)基因突变分析表明，

这两种途径可能相互作用，激活胁迫诱导基因的表达(Xiong et al., 2002)。
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2    与逆境抗性相关的转录因子
2.1    bZIP (basic-region leucine-zipper)蛋白

bZIP蛋白广泛存在于真核生物中，都含有一个可结合DNA并形成二聚体的结构域。该结

构域由两个保守区域组成：一个是由一个富含碱性氨基酸残基的约 25个氨基酸序列组成，它

紧靠亮氨酸拉链结构域的N末端，能与专一的DNA序列相互作用；另一个区域是由亮氨酸拉

链序列组成，亮氨酸拉链形成一个两亲性的 α螺旋，该结构为 bZIP蛋白与DNA结合之前形

成二聚体所需(路子显等，2001)。这类转录因子都以双分子形式与DNA靶位点相结合形成同

二聚体(homodimer)或异二聚体(heterodimer)。不同的二聚体，能进一步产生多样化的转录调节

机制(陈丽，1999)。拟南芥GBF系列和 TGA(偏爱和一个 T残基的 TGACGA结构结合)系列，

玉米(Zea mays L.) TGA/OBF(octopine synthase-element binding factor)系列和GBF系列，小麦

(Triticum aestivum L.) EmBP-1(Em Binding Protein)系列和HBP-1(histone promoter–binding protein )

系列，大豆 SGBF系列，白菜(Brassica campestris L.)、水稻(Oryza sativa L.)等的GBF系列，

烟草(Nicotiana tabacum L.)和蚕豆(Vicia faba L.)等的TGA系列都属于这种结构类型的转录因子。

除此之外，某些植物的 bZIP蛋白还分享其他的保守结构域，如谷氨酰胺、脯氨酸以及酸性

氨基酸丰富的结构域，这些特性可能与它们各自的功能专一性有关(路子显等，2001)。

bZIP蛋白识别启动子上核心为ACGT的顺式作用元件 (ACE)。它的功能受二聚体化作用和

翻译后修饰调节，通过亮氨酸重复区域，形成同或异二聚体。干旱、高盐或外源脱落酸能

诱导内源脱落酸的合成，bZIP类型的转录因子也随之被激活，并结合在ABRE(ABA respon-

sive element)上。ABRE存在于许多ABA诱导基因的启动子序列中，含有结合 bZIP蛋白的结

合序列，它们的相互作用使下游许多抗性基因得以表达。用酵母One-Hybrid的方法已经从拟

南芥中分离出逆境诱导的 4种 bZIP蛋白，分别称做ABF1(ABRE binding factor1)、ABF2/

AREB1、ABF3和 ABF4/AREB2(Choi et al.，2000)。干旱、盐胁迫和ABA处理能够使这 4

种转录因子大量表达，然后这些转录因子又可以诱导ABA的过敏感以及其他表现型，使植物

体内的糖积累，内源 ABA合成，耐盐和耐旱等诸多抗性相关基因的表达增强。另外，从其

他作物中也克隆得到了bZIP基因的类似物(homolog)如: 大麦hvABI5(Casaretto and Ho，2003)，

拟南芥 ABI3和 ABI5(Brocard et al.， 2002) ，烟草 Bzi-1(Kuhlmann et al.，2003)，蚕豆 SCOF-

1和 SGBF-1(Kim et al.，2001)。
2.2    WRKY类转录因子

WRKY类转录因子是一种植物特有的而且最近研究得较多的新型锌指型(zinc-finger type)转

录调控因子，仅拟南芥就含有 100多种WRKY成员，每种都含有一个或两个WRKY结构域。

WRKY结构域是一个含60个氨基酸的序列，N端包含了极为保守的氨基酸序列WRKYGQK和

一个锌指结构域。几乎所有的WRKY蛋白对W盒[TGAC(C/T)]都有结合特性，W盒存在于许

多与植物防御反应相关的基因启动子中，介导了病原物来源的激发子诱导的转录反应。病毒、

细菌和真菌激发子的侵染以及信号物质如水杨酸的处理，也能够诱发WRKY转录因子的mRNA

和蛋白质的合成，而且也能增强它与 DNA的结合活性(Dong et al.，2003)。W盒和WRKY

转录因子联合调控其下游基因产物从而起到保护和防卫的作用。人们相继从不同植物中克隆得

到在逆境下起作用的WRKY转录因子有: 拟南芥 AtWRKYs(Chen and Chen，2002)、烟草
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NtWRKYs(Chen and Chen，2000)以及马铃薯 StWRKY(Dellagi et al.，2000)。
2.3    AP2/EREBP(APETALA2/Ethylene-Responsive Elemnt Binding Protein)转录因子
含AP2/EREBP的转录因子广泛存在于拟南芥、玉米、番茄(Lycopersicum esculentum)、

烟草和水稻等许多植物中，而且参与植物多种基因的表达。这个家族的成员都含有由 60个左

右氨基酸残基组成的非常保守的DNA结合区(即AP2/EREBP结构域)， 这类蛋白根据结构又可

以分为 5类：AP2类、DREB类、ERF类、 RAV类以及其他类型。很多研究已经证明，DREB

类和 ERF类转录因子在逆境抗性中起重要作用。
2.3.1    DREB类转录因子
2.3.1.1    拟南芥的 DREB类转录因子    拟南芥DREB基因是一个小型的多基因家族。从干旱

诱导基因 RD29A的启动子中确定出DRE(dehydration responsive element)顺式作用元件：

TACCGACAT(Yamaguchi and Shinozaki，1994); 在低温诱导基因中确定出一种CRT (C-repeat)

元件，这个元件在干旱中也可以诱导出。DRE和CRT元件都包含了核心序列 CCGAC，它们

普遍存在于干旱、高盐或低温胁迫应答基因的启动子中，统称DRE/CRT元件，对在这些胁

迫条件下的基因诱导表达起调控作用。Stockinger等(1997)和Jaglo-Ottosen等(1998)相继分离出

了和DRE/CRT元件结合并联合调控下游基因表达的转录因子基因，分别命名为CBF1(CRT bind-

ing factor 1)、CBF2和 CBF3，它们都受低温的诱导，而且超表达提高了植物的抗冷性。Liu

等(1998)利用rd29A基因启动子的DRE元件和酵母单杂交方法，从低温处理的拟南芥cDNA文

库中克隆了 3个与 DRE元件结合的转录因子，定名为DREB1A/CBF3、DREB1B/CBF1和

DREB1C/CBF2；同时从干旱处理的拟南芥cDNA文库中克隆了2个与DRE元件结合的转录因

子，定名为 DREB2A和 DREB2B。DREB1A和 DREB2A受低温、干旱和高盐的诱导，分别

调控与低温、干旱和高盐胁迫耐性相关的 rd17(responsive to dehydration 17)、kin1(cold-

induced)、cor6.6(cold-regulated 6.6)、erd10(early responsive to dehydration 10)和 rd29a等多

个基因的表达。

CBF4是DREB1家族中的第 4个成员，同样，CBF4在拟南芥中的超表达能引起 COR和

RD的活化。和其他成员不同的是，它被干旱和ABA所诱导，但不被低温所诱导(Haake et al.，

2002)。Sakuma等(2002)又相继分离出 DREB家族的几个新成员：DREB1D、DREB1E、

DREB1F、DREB2C、DREB2D、DREB2E、DREB2F、DREB2G和 DREB2H，它们在逆

境抗性中的作用都不是十分明显。

2.3.1.2    其他作物的DREB类转录因子    DRE元件的核心序列CCGAC在低温诱导的甘蓝型油

菜(Brassica napus)的BN115启动子中也存在，被鉴定命名为低温应答元件LTRE(low tempera-

ture responsive element)。从油菜(Brassica campestris L.)中分离出 CBF/DREB转录因子的类似

物(homolog)，分别称做 BNCBF5、BNCBF7、BNCBF16和 BNCBF17，它们在低温下积累，

诱导的基因有 BN28、BN115、BN28和 BN115的功能与拟南芥 cor6.6/KIN和 cor28的功能相

似(Gao et al.， 2002)。从水稻中分离出了DREB的相似物，命名为OsDREB1As、OsDREB1B、

OsDREB1C、OsDREB1D和 OsDREB2A。OsDREB1As和OsDREB1B受低温诱导，OsDREB2A

受干旱和高盐诱导。OsDREB1A在转基因拟南芥中超表达，可以引起拟南芥DREB1A下游靶

基因的表达，导致植物对于干旱、低温和高盐的耐性增强，说明 OsDREB1A和 DREB1A功

能相似。但 OsDREB1A更倾向结合GCCGAC序列，而DREB1A的结合序列更倾向于ACCGAC，
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这可能是单子叶植物和双子叶植物之间的区别(Dubouzet et al.，2003)。从大麦中克隆出了编

码同拟南芥 CBF/DREB1家族相似的基因分别命名为Hvcbf1、Hvcbf2和Hvcbf3，与拟南芥的

DREB1家族一样，它们受低温的诱导，而且其超表达可提高植物的抗冷性(Xue，2002)。

从小麦干旱诱导的 cDNA中克隆出来TaDREB1，它表达的蛋白包含一个AP2/EREBP结构

域，与拟南芥的DREB在DNA结合的区域无论是一级结构(氨基酸序列)还是二级结构都有很高

的相似性，基因启动子序列有DRE元件 TACCGACAT，不同的是 TaDREB1可以被高盐、低

温和干旱所诱导(Shen et al.，2003a)。Qin等(2003)利用酵母单杂交的方法从玉米的cDNA文库

中分离得到一个编码与DRE元件结合的基因，命名为maDREB1，它和拟南芥的DREB的功能

相似。 在玉米中发现了两个DRE 的结合蛋白，命名为DBF1和DBF2 ，这两个转录因子属于

AP2/EREBP转录因子家族，和这个家族其他的转录因子不同的是，它们存在于干旱应答的

ABA依赖途径，而且更倾向于和 ACCGAC序列结合(Dimosthenis and Montserrat，2002)。从

长春花(Catharanthus roseus (L.) G. Don)中克隆出两个AP2/EREBP 的成员：ORCA1(octadecanoid-

responsive-catharanthus-APETALA2-domain protein) 和ORCA2，它们主要受茉莉酸等激发子的

诱导(Menke et al.，1999) 。Shen等(2003b)从山菠菜(Atriplex hortensis)盐胁迫响应基因中克隆

出EREBP/AP2类DNA结合蛋白基因AhDREB1，在烟草中的超表达显著提高了转基因烟草的

耐盐能力。

2.3.2    ERF(Ethylene-Responsive-Element-Binding Factor)类转录因子    ERF转录因子是AP2/

EREBP的一个子家族，对植物来说是特有的。该类转录因子在拟南芥中有 124个成员，每个

成员均含有一个由 58~59个氨基酸残基构成的保守区域，可以和GCC盒结合。GCC盒存在于

许多 PR(pathogenesis-related)基因启动子区域。植物受到病原菌的侵染会产生防卫反应，几丁

质酶、葡聚糖酶和渗调蛋白等病程相关(PR)蛋白质的积累是抗病反应的标志，乙烯处理植物同

样能诱导这些基因的表达。Hao等(1998)对这些基因的启动子进行分析确定了含有11个碱基对

的乙烯应答元件TAGAAGCCGCC，AGCCGCC是GCC盒的核心序列。乙烯和病害诱导ERF类

转录因子的基因表达，它们和GCC盒的相互作用提高了植物的耐盐以及抗病能力。烟草 Tsi1

(tobacco stress-induced gene 1)( Nishiuchi et al.，2002)和 EREBP1-4 (Leubner et al.，1998)、

番茄Pti4(PTO-INTERACTING 4)家族(Gu et al.， 2002)和拟南芥AtEBP(ethylene-responsive ele-

ment binding protein)(Pan et al.，2001)等都属于 ERF类转录因子。

2.3.3    CBF类转录因子的序列相似性    Gao等(2002)和Xue(2002)对大麦、小麦、水稻、玉

米、油菜、烟草和高粱(Sorghum vulgare Pers.)等的CBF相似物和拟南芥CBF作了氨基酸序列

同源性的分析，发现它们除了均含保守的AP2结构域以外，还含有其他保守的氨基酸序列。

Jaglo等(2001)也发现水稻、小麦、油菜和马铃薯(Solanum tuberosum L.)等的 CBF相似物和拟

南芥CBF氨基酸序列具有较高的同源性，而且在低温下作用途径也极为相似。因此，CBF介

导的低温传导途径在植物体内极为保守。
2.4    MYB类转录因子

MYB类家族是指含有MYB结构域的一类转录因子。MYB结构域是一段约51~52个氨基酸

的肽段，其中含有 3个色氨酸残基，这 3个残基被 18~19个氨基酸残基隔开，组成一个疏水

核，包含一系列保守的氨基酸残基和间隔序列，使MYB结构域折叠成螺旋 -转角 -螺旋结构。

MYB是植物中最大的转录因子家族，拟南芥中大约有180个成员，玉米中大约有200个成员。
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MYB广泛参与植物的各种反应，如次生代谢、细胞形态发生、植物生长的信号传导、生物

和非生物胁迫应答以及ABA的敏感性等，但参与逆境反应的只占很少一部分(陈俊和王宗阳，

2002)。通过对拟南芥干旱、高盐和ABA诱导基因的启动子区域进行分析，鉴定出了MYB结

合位点的核心序列为TAACTG；这些转录因子存在于高盐、低温和干旱应答的ABA依赖途径

中，和下游靶基因启动子的 TAACTG核心序列结合后，诱导抗胁迫基因的表达(Abe et al.，

1997)。拟南芥 AtMYBs(Urao et al.，1993)和烟草 NtMYBs(Sugimoto et al.，2000)都属于这类

转录因子。

3    转录因子在逆境抗性基因工程中的应用
逆境条件下逆境相关的转录因子能够调节功能基因的表达，它们在转基因植物中的超表达

会激活许多抗逆功能基因同时表达，提高植物的抗逆性。人们利用转录因子在改良植物的抗

逆性方面已经做了很多的尝试。Jaglo等(2001)把CBF1导入拟南芥，该基因的过量表达激活许

多耐逆功能基因同时表达。Liu等(1998)在CaMV 35S启动子下游接上DREB1A(CBF3)转化拟南

芥，获得了转基因的植株，在胁迫条件下DREB1A的组成型过量表达使植物的抗逆性得到综

合的改良，但同时也使植株的生长发育受到严重抑制。进一步研究发现，如果利用一个

RD29A逆境诱导性启动子，替换原有的CaMV35S启动子，对植株在无胁迫时的表现型影响很

小(Kasuga et al.，1999)。Gilmour等(2000)报道 CBF3能诱导抗寒基因的表达，增加可溶性物

质如蔗糖、棉子糖、果糖、葡萄糖以及脯氨酸的含量，从而提高抗寒性；同时发现其在转

基因拟南芥植株中的超表达，不仅使植株耐低温的能力提高，而且抗旱和抗盐性也提高。

Hsieh等(2002)利用CaMV 35S启动子把拟南芥CBF1 转入番茄中，发现转基因番茄体内有

类似拟南芥的信号转导过程，同时发现自由基减少，脯氨酸含量升高，气孔运动得到调节，

植株的抗旱性和耐低温性都明显增强。Kang等(2002)发现35S-ABF3转基因植株在干旱胁迫下气

孔迅速关闭，蒸腾减少，顺利渡过逆境，而在相同逆境条件下野生型植物只有 16%能够成活。

Shen等(2003b)将从山菠菜中克隆出的 AHDREB1导入烟草，转基因植株的抗盐性明显提高。

一个转录因子既然可以调控多个与同类性状有关的基因的表达，那么在提高作物对环境胁

迫抗性的分子育种中，与导入或改良个别功能基因来提高某种抗性的方法相比，导入或改良

一个转录因子是提高作物抗逆性更为有效的方法和途径。操纵一个转录因子就可通过它促使多

个功能基因发挥作用，从而达到使植株性状获得综合改良的效果。但是，转录因子的应用也

存在一系列问题，其中比较严重的是植株矮化问题，虽然一部分作物可以通过使用逆境诱导

性启动子来加以解决(Kasuga et al.，1999)，但有些却不能见效。例如，Hsieh(2002)即使用

大麦的ABRC1和拟南芥COR15A逆境启动子来代替 35S启动子，转基因番茄生长停滞现象仍

然不变，最后只有喷施赤霉素后才能恢复正常生长。

通过近年的研究，特别是拟南芥和水稻全基因组测序的完成，我们对转录因子有了一定

的认识，但是了解的还很肤浅，尤其对由多基因控制的非生物逆境抗性相关转录因子的功能

及其作用机理，知之甚少。

利用目前飞速发展和不断完善的分子生物学技术，如微阵列、蛋白互作分析、功能的获

得/缺失突变体分析以及单核苷酸多态性(SNP)技术等，有望对植物转录因子在非生物逆境抗性

中的作用机理进行深入的研究，为利用转录因子进行植物抗逆基因工程改良提供理论依据。
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