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·专论与综述·
转录因子及其在植物干旱胁迫响应中的作用 *
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摘要：转录因子是能够结合某基因上游特异核苷酸序列上的蛋白质，活化后从胞质转位至胞核，通过识别和结合基因启动子区的

顺式作用元件，启动和调控基因表达。真核生物在转录水平上的基因表达调控，影响和控制着细胞和生物个体的许多生物学过

程。本文综述了转录因子的结构、分类以及其在植物干旱胁迫中发挥的作用。
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干旱胁迫会对高等植物的生长发育造成严重危害，导致作

物产量降低，品质下降。在植物应对干旱的信号转导系统中，转

录因子发挥了重要的作用，成为改良植物抗逆性的重要改造位

点。自 1987 年玉米转录因子的首次克隆鉴定以来，从各种高等

植物中分离出的与胁迫反应和生长发育相关的转录因子已达

数百种。转录因子的作用于与其特殊的蛋白结构是分不开的。

1 转录因子的结构

1.1 DNA 结合区

DNA 结合区 (DNA-binding domain) 是指转录因子识别

DNA 顺式作用元件并与之结合的一段氨基酸序列，相同类型

转录因子 DNA 结合区的氨基酸序列较为保守。植物转录因子

中比较典型的 DNA 结合区有 bZIP 结构域、锌指结构域、
MADS 结构域、MYC 结构域、MYB 结构域、Homeo 结构域以

及 AP2/EREBP 结构域等[1]。
1.2 转录调控区

同类转录因子的主要区别在于它们的转录调控区(tran-
scription regulation domain)各不相同，转录调控区包括转录激

活区(transcription activation domain)和转录抑制区(transcription
repression domain)两种，它们决定着转录因子功能的差异[2]。从

动物和酿酒酵母的转录因子中鉴定了大量不同类型的转录激

活区，它们一般包含 DNA 结合区以外的 30~100 个氨基酸残

基，且有时一个转录因子可含 1 个以上的转录激活区。转录抑

制区也是转录调控的重要位点，虽然有许多实验结果显示转录

因子中有转录抑制区的存在，但其结构和作用机理有待进一步

探讨。转录因子抑制区的作用方式可能有：(I) 与启动子的相关

位点结合后，能够阻止其他转录因子与该启动子结合；(II) 通过

对其他转录因子的抑制作用进而阻止转录；(III) 通过某种方式

改变 DNA 的高级结构使靶基因的转录不能进行。
1.3 核定位信号区

核定位信号区(nuclear localization signal，NLS)是转录因子

中富含精氨酸和赖氨酸残基的核定位区域，转录因子进入细胞

核的过程受该区段控制[3]。此外，不同转录因子中 NLS 的数目

有所不同，一个转录因子可含 1 至数个 NLS 功能区，它们不规

则的分布在转录因子中，部分转录因子的 NLS 还存在于其他

功能区域内。
1.4 寡聚化位点

寡聚化位点(oligomerization site)是不同转录因子借以发生

相互作用的功能域。它们的氨基酸序列很保守，大多与 DNA 结

合区相连并形成一定的空间构象，如 bZIP 类的转录因子的寡
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聚化区包括 1 个拉链结构，而 b/HLH 型转录因子含有螺旋 - 环

- 螺旋结构，MADS 转录因子的寡聚化区则形成两个 α 螺旋和

两个 β 折叠。

2 转录因子的分类与生物学功能

转录因子与基因的转录起始密切相关，转录因子的分类主

要是依据 DNA 结合域不同分为近 60 个家族，如 bZIP 家族、
AP2/EREBP 家族、WRKY 家族、NAC 家族和 MYB 家族等 [4]。
另外还可以通过其结构域中氨基酸残基的数量和位置划分为

几个亚类，比较常见的是根据半胱氨酸(C)和组氨酸(H)残基的

数目和位置，将含锌指结构域的转录因子分为 C2H2，C2HC，

C2C2，C2HCC2C2，C2C2C2C2 等亚类 [5]。目前研究表明，bZIP
家族、AP2/EREBP 家族、WRKY 家族、NAC 家族和 MYB 家族

等[6]转录因子家族与干旱逆境中基因的表达调控密切相关。
2.1 AP2/EREBP 类转录因子家族

AP2/EREBP(APETALA2/ethylene-responsive element bind-
ing proteins)是一个起源古老植物所特有的转录因子超家族，它

含有 1 个或 2 个由约 60-70 个氨基酸残基组成的非常保守的

DNA 结合域，即 AP2/ERF 结构域。根据 AP2/ERF 结构域的数

目，AP2/EREBP 转录因子可以分为 2 个亚家族：AP2 亚家族

(具有 2 个 AP2/ERF 结构域) 和 EREBP 亚家族 (具有 1 个

AP2/ERF 结构域)。AP2 亚族转录因子有调控花、胚珠和种子发

育的功能，而 EREBP 亚族转录因子(包括 DREB 类和 ERF 类)
的主要功能是调节植物对激素(乙烯和 ABA 等)、病原和胁迫

(低温、干旱及高盐)等的应答反应[7]。
关于 AP2/EREBP 转录因子家族与逆境相关有很多报道，

如 VanderFits[8]等在 2001 年发现 ERF 转录因子家族的 OCRA3
基因过量表达可以提高植物对多盐害的抵御能力；DREB 转录

因子作为研究的最为充分和详细的 AP2/EREBP 基因，在提高

植物耐寒性方面发挥了重要的作用，将 DREB 转录因子转入拟

南芥，烟草，玉米，苜蓿等植物中均获得了良好的效果[9]。研究表

明，DREB 转录因子可以激活一系列下游功能基因的表达，比

如 LEA 蛋白，RD 蛋白等。
2.2 bZIP 转录因子家族

目前研究表明，bZIP（basic leucine zipper）转录因子家族在

动植物及微生物中普遍存在，是一类成员较多的转录因子家

族[10]。其在植物对干旱逆境中起重要的作用，已经证明小麦、番
茄、拟南芥和水稻中的一些 bZIP 家族与干旱密切相关，如

AREB/ABF 是可以与 ABRE 结合的 bZIP 类转录因子，可激活

干旱胁迫下的 ABA 依赖基因的表达。bZIP 转录因子家族的识

别核心序列是含 ACGT 的顺式作用元件如 CACGTG (G 盒)、
GACGTC(C 盒)、TACGTA(A 盒)等，且这些作用元件存在于许

多受光或 ABA 诱导的基因的启动子区，特别是 G 盒因子作用

更为明显，大多受 ABA，生长素，茉莉酸，水杨酸诱导的基因的

启动子区中都存在 G 盒。
2.3 MYB 转录因子家族

MYB（v-myb avian myeloblastosis viral oncogene homolog）
转录因子家族是植物最大的转录因子家族之一，调控着许多重

要基因的表达，其最早是在拟南芥和玉米中发现，目前对这个

家族的了解是该家族都有一个约 5l 或 52 个氨基酸的 MYB 结

构域，这个结构域具有高度保守的氨基酸残基和间隔序列，N

端高度保守是 MYB 转录因子家族的共同特征 [11]。根据 MYB
结构域数目的不同，植物中的 MYB 转录因子可简单的分为三

个亚类（R1-MYB、R2R3-MYB 和 R1R2R3-MYB）。只含有一个

MYB 结构域的 MYB 蛋白亚类，例如拟南芥中的 LHY、CCA1
和 CPC1 蛋白，玉米中的 IP1 蛋白，这类蛋白可能是一类重要

的端粒结合蛋白，它在维持染色体结构的完整性和调节基因转

录方面起重要作用；含有三个 MYB 结构域的亚类成员与动

物、真菌中的 R1R2R3-MYB 蛋白高度同源，例如拟南芥中的

MYB3R1 和 MYB3R4 等蛋白，这类蛋白主要参与细胞周期的

调控和调节细胞的分化，也有报道表明它也参与植物的抗逆反

应；但绝大多数是含有两个 MYB 结构域的 MYB 蛋白。目前已

在拟南芥、水稻和玉米中发现存在大量的 MYB 转录因子，它

们广泛参与植物次生代谢的调控，对激素和环境因子的应答，

并对细胞分化、器官的形成、植物叶片的形态建成及抗病具有

重要的调节作用。
2.4 NAC 转录因子家族

植物特有的 NAC 转录因子数量众多，广泛分布于陆生植

物中，构成了最大的转录因子家族之一[12]。NAC 家族的命名源

于矮牵牛 NAM (No Apical Meristem)和拟南芥 ATAFl、ATAF2
以及 CUC2(cup-shaped cotyedon)基因[13]。NAC 转录因子在多个

生长发育和胁迫应答过程中发挥着重要作用，已成为当前植物

基因功能及表达网络调控研究中的热点[14]。
2.5 WRKY 类转录因子家族

WRKY 家族是植物特有的一类转录因子家族，因含有由

WRKYGQK 7 个氨基酸组成的保守序列而得名，在拟南芥中共

发现了 74 个成员 [15]。WRKY 蛋白能与 TTGAC 序列 （又称

W-box）专一结合调节基因转录，其表达主要受病原菌、损伤和

信号分子水杨酸的诱导。许多研究发现，WRKY 蛋白在干旱逆

境中起作用，如干旱胁迫的水稻茎、旗叶、穗中，一部分 WRKY
蛋白受干旱胁迫诱导上调表达[16]。

3 转录因子与植物抗旱的研究现状

研究表明，同一个转录因子可以调控一系列的基因表达，

这是因为这些基因的启动区域通常含有相同的顺式作用元件，

植物耐旱相关基因也是这样，很多与干旱逆境相关的基因表达

受到少数几个转录因子调控，这些转录因子基因的过表达可以

提高植物对干旱逆境的适应能力。耐旱是一个复杂的性状，比

较适合的遗传改造策略为：转入一个转录因子来激活一系列的

下游基因的表达，或同时将几个基因构建到同一载体。因此应

用转录因子提高植物的耐旱性研究已经成为当今的研究热点。
干旱逆境胁迫会导致植物细胞脱水，造成细胞生理功能紊乱，

严重时可造成细胞质壁分离，导致细胞死亡。通过转基因技术

转入与耐旱相关的转录因子基因可以提高植物的耐旱性 (表1)，
如导入拟南芥植株的 DREBlA 和 DREB2A 基因过表达，植株

耐旱性得到大幅提高[26]；将玉米中 DREB l/CBF 转录因子转入

拟南芥中，可以显著提高转基因植株的耐旱性[27]；Aharoni 等[28]

研究 AP2/EREBP 家族的 SHNl/WlNl 转录因子在拟南芥中表

达情况，同样发现转入 SHNl/WlNl 转录因子的植株耐逆境能

力要优于野生植株。目前耐干旱研究中应用较多的转录因子多

为 bZIP 转录因子家族、MYB 转录因子家族和 ERF 转录因子

家族以及 WRKY 转录因子家族。
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4 展望

近年来，高等植物转录因子的研究进展迅速，特别是对转

录因子结构与功能研究取得了快速的进展[29]。随着分子生物学

研究的深入，针对转录因子的研究重点已经从功能研究转到转

录因子具体的作用机制上来，比如与其相互作用的顺式作用元

件的发现以及其在信号转导通路中的具体位置研究。在基础研

究上的进展有助于在转基因的应用方面提供更多的背景资料。
对转录因子的结构与功能的分析鉴定，是阐明在各种条件下基

因调控机理的重要内容之一，揭示转录因子之间及它们与

DNA 之间相互作用的机制，就可通过基因工程技术人为地改

变转录因子基因的表达，从而控制一系列靶基因的表达，达到

高效改良植物性状和品质的目的。DREB 基因功能的深入阐明

就诞生了一大批耐旱性能大幅度提高的转基因植物。因此，针

对转录因子仍然需要大量细致的研究，才能让科技工作者在深

入了解的基础上，应用基因工程技术获得符合人们期望的转基

因植物品种。
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