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水稻 ＮＡＣ 转录因子家族的研究进展
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摘　 要: ＮＡＣ 转录因子家族是一类重要的转录调控因子ꎬ 在植物中普遍存在ꎮ 在水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)生命历

程中ꎬ ＮＡＣ 家族参与其细胞生长、 组织发育、 器官衰老等过程ꎬ 且在应对外界环境刺激的响应过程中起重要作

用ꎮ 本研究介绍了水稻 ＮＡＣ 转录因子家族的结构特点ꎬ 并综述了水稻 ＮＡＣ 转录因子家族参与调控植物生长发

育的过程ꎬ 以及在低温、 高盐、 病原菌等逆境胁迫中的作用与功能ꎬ 并对水稻 ＮＡＣ 家族今后的研究方向进行了
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　 　 植物在长期的生命演化过程中ꎬ 时常遇到环境

的刺激和胁迫ꎬ 导致了植物细胞损坏、 生长缓慢、
产量滞后等严重问题ꎮ 植物为了适应和抵御不利环

境的胁迫ꎬ 自身可形成一套防御措施ꎮ 如植物中含

有许多转录因子家族ꎬ 其主要功能是识别并结合目

标基因启动子中的核苷酸序列ꎬ 激活或阻遏目标基
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因的表达ꎬ 调控植物生长过程以及逆境胁迫防御反

应ꎮ 转录因子根据 ＤＮＡ 保守结构域的不同ꎬ 可分

为 ６ 大类ꎬ 如 ＮＡＣ (ＮＡＭ、 ＡＴＡＦ１ / ２、 ＣＵＣ２)、
ｂＺＩＰ、 ＡＰ２ / ＥＲＥＢＰ、 ＤＲＥＢ 等ꎮ 其中ꎬ ＮＡＣ 家族

是近几年研究较多的一类ꎬ 已从水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉ￣
ｖａ Ｌ.)、 高粱(Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ Ｌ. Ｍｏｅｎｃｈ)、 月

季(Ｒｏｓａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｊａｃｑ.)、 甘蔗(Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｏｆ￣
ｆｉｃｉｎａｒｕｍ Ｌ.)、 拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.)
Ｈｅｙｎｈ.)、 桉树(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｓｍｉｔｈｉｉ Ｒ. Ｂａｋｅｒ)、 沙

冬 青 ( Ａｍｍｏｐｉｐｔａｔｈｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ ( Ｍａｘｉｍ. ｅｘ
Ｋｏｍ.) Ｃｈｅｎｇ ｆ.)和苹果(Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ Ｂｏｒｋｈ.)
等植物中发现该家族的成员[１ꎬ ２]ꎬ 且发现一些成员

参与调控了植物整个生命活动过程ꎬ 尤其是在应对

不利环境所作出的抗逆反应[３]ꎮ 水稻作为主要的

粮食作物ꎬ 在自然生长过程中ꎬ 常遭受外界环境因

素的胁迫ꎬ 极大地影响水稻的生长和产量ꎮ 同时ꎬ
伴随着人口增多、 环境不断恶化ꎬ 加强水稻抗逆性

的研究ꎬ 充分挖掘和利用抗逆新品种ꎬ 对促进水稻

整体产业的发展具有一定的现实意义ꎮ 本文对水稻

ＮＡＣ 转录因子家族的结构特点、 作用与功能等方

面的研究进行了综述ꎬ 并对未来的研究方向进行了

展望ꎬ 以期为植物 ＮＡＣ 家族在遭受非生物(干旱、
高盐等)或生物(病原菌、 害虫等)胁迫的研究方面

提供参考ꎮ

１　 ＮＡＣ转录因子家族的结构特点

ＮＡＣ 转 录 因 子 家 族 是 根 据 ＮＡＭ、 ＡＴＡＦ、
ＣＵＣ 基因的首字母命名ꎬ 在这 ３ 个基因 Ｎ 端均能

编码相同的保守序列ꎮ ＮＡＣ 家族的蛋白序列通常

由约 ４００ 个氨基酸组成ꎬ 具有典型和非典型两种

结构[４]ꎮ 通常典型的结构域由 Ｎ 端和 Ｃ 端组成ꎬ
并各自发挥其功能(图 １: Ａ(ａ))ꎮ 其中ꎬ ＮＡＣ 蛋

白的 Ｎ 端保守性强ꎬ 为 １５０ ~ １６０ 个氨基酸组成

的 ＮＡＣ 短肽ꎬ 包含 ５ 个亚结构域(Ａ~Ｅ)ꎮ 在不同

的植物中ꎬ Ｎ 端的 Ａ、 Ｃ、 Ｄ 结构域具有很高的保

守性ꎬ 涉及二聚体和 ＤＮＡ 结合等过程ꎬ 相对而

言ꎬ Ｎ 端的 Ｂ、 Ｅ 结构域保守性稍弱ꎬ 涉及蛋白不

同的功能ꎮ 而该蛋白的 Ｃ 端保守性弱ꎬ 具有高变

异的转录调控( ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙꎬ ＴＲ) 区ꎬ
该区域存在高度变异ꎬ 在不同条件下具有不同的转

录特性ꎬ 从而激活或抑制不同的转录过程ꎻ 尽管 Ｃ
端转录区保守性弱ꎬ 但仍然存在一些简单氨基酸重

复保守基序ꎬ 如: Ｓｅｒ、 Ｐｒｏ、 Ｇｌｕ、 Ｔｈｒ 等ꎬ 这些

基序分布于不同的亚组中ꎬ 在同一亚组中的 ＮＡＣ
转录因子结构上更接近ꎬ 而在不同亚组的 ＮＡＣ 转

录因子存在一定差异[５]ꎮ 非典型的 ＮＡＣ 转录因子

是由单个、 两个串联或顺序颠倒的结构域组成(图
１: Ａ(ｂ ~ ｆ))ꎬ 如: 只含有单个的 ＮＡＣ 结构域ꎬ
两个串联重复的 ＮＡＣ 结构域或 ＮＡＣ 结构域在 Ｃ
端ꎬ 而 ＴＲ 结构域在 Ｎ 端等[６]ꎮ

目前ꎬ 关于植物 ＮＡＣ 蛋白质的三级结构的研

究ꎬ 已采用 Ｘ￣ｒａｙ 衍射法获得拟南芥 ＡＮＡＣ０１９ 和

水稻 ＯｓＮＡＣ１ 保守结构域的三维空间构象[７]ꎮ
ＡＮＡＣ０１９ 蛋白结构空间构象与传统的经典(螺旋￣
转角￣螺旋)结构完全不同ꎬ 他是由多个 α￣螺旋围

绕着一个弯曲的 β 折叠形成新的折叠结构(图 １:
Ｂ)ꎬ 可通过 Ａｒｇ 和 Ｇｌｕ 间的氢键或盐桥形成保守

的功能蛋白二聚体ꎮ 另外ꎬ 许多 ＮＡＣ 蛋白具有与

ＡＮＡＣ０１９ 类似的二聚体结合位点ꎬ 且多数 ＮＡＣ
蛋白以同源二聚体的形式与 ＤＮＡ 相结合ꎬ 从而发

挥其调控作用(图 １: Ｃ)ꎮ 水稻 ＮＡＣ１ 蛋白的三维

结构与 ＡＮＡＣ０１９ 蛋白具有较高的相似性ꎬ 不同之

处在于 β１ ~ β２ 和 β６ ~ β７ 之间所形成的环状结构

有所不同[４ꎬ ８]ꎮ

２　 ＮＡＣ家族的表达调控

ＮＡＣ 家族的表达调控受到自身细胞生长发育

和内外各种环境的影响和调节ꎬ 主要体现在转录水

平和蛋白质翻译水平ꎬ 如 ｍｉＲＮＡ 剪接、 蛋白质修

饰以及蛋白间的互作等ꎮ
２􀆰 １　 转录水平的调控

ｍｉＲＮＡ 是一类非编码 ＲＮＡꎬ 其作用是调控靶

基因的表达[９]ꎮ 目前ꎬ 已发现有 １０ 多个 ｍｉＲＮＡ
基因 家 族ꎬ 其 中 ｍｉＲ１６４ 的 研 究 比 较 成 熟ꎮ
ｍｉＲ１６４ 可以调控 ３ 个拟南芥 ＮＡＣ 转录因子的表

达[１０]ꎬ 分别为 ＣＵＣ１、 ＣＵＣ２ 和 ＮＡＣ１ꎮ 一般情

况下ꎬ ｍｉＲ１６４ 能够与 ＮＡＣ１ 进行配对ꎬ 从而实现

对 ＮＡＣ１ 的降解ꎬ 但是当 ＮＡＣ１ 序列发生改变后ꎬ
ｍｉＲ１６４ 则无法降解 ＮＡＣ１ꎮ 对 ｍｉＲ１６４ 缺失突变

体的研究发现ꎬ ｍｉＲ１６４ 的表达量下降ꎬ 而 ＮＡＣ１
表达量上升ꎬ 可以促进植物侧根数量的增多ꎻ 而在

野生型植株中ꎬ 过表达 ｍｉＲ１６４ 后ꎬ ＮＡＣ１ 表达量

明显 降 低ꎬ 则 降 低 了 侧 根 的 数 量[１１]ꎮ 此 外ꎬ
ｍｉＲ１６４ 也调控拟南芥 ＮＡＣ４ 转录因子的表达ꎬ 在
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Ａ: ＮＡＣ 蛋白的结构特征ꎻ Ｂ: ＡＮＡＣ０１９ 蛋白的三维单体结构ꎻ Ｃ: ＡＮＡＣ０１９ 同源二聚体结构ꎮ
Ａ: Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｔｙｐｅ ｏｆ ＮＡＣ ｐｒｏｔｅｉｎꎻ Ｂ: Ｔｈｒｅｅ￣ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｍｏｎｏｍｅｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＡＮＡＣ０１９ ｐｒｏｔｅｉｎꎻ Ｃ: Ｈｏｍｏｌｏ￣
ｇｏｕｓ ｄｉｍｅｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＡＮＡＣ０１９.

图 １　 ＮＡＣ转录家族的结构示意图(改自 Ｐｕｒａｎｉｋ 等[４] 、 Ｊｅｎｓｅｎ 等[７]和 Ｅｒｎｓｔ 等[８] )
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ＮＡＣ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｍｉｌｙ

(ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ｐｕｒａｎｉｋ ｅｔ ａｌ.[４] ꎬ Ｊｅｎｓｅｎ ｅｔ ａｌ.[７] ꎬ ａｎｄ Ｅｒｎｓｔ ｅｔ ａｌ.[８] )

病原菌诱导下ꎬ ｍｉＲ１６４ 能加速细胞死亡[１２]ꎮ 另

外ꎬ 在水稻中有 ５ 个 ＮＡＣ 转录因子ꎬ 均受到

ｍｉＲ１６４ 的调控[１３]ꎬ 其中有 ４ 个可以负调控水稻的

耐旱性[１４]ꎮ Ｘｕ 等[１５]的研究分析了水稻 ｍｉｃｒｏＲＮＡ
的全基因组ꎬ 发现水稻 ＮＡＣ 转录因子表达受 ｍｉ￣
ｃｒｏＲＮＡ 调控ꎬ 并且 ｍｉｃｒｏＲＮＡ 还参与了水稻的生

长、 叶片衰老等生长发育过程ꎮ
２􀆰 ２　 翻译水平的调控

ＮＡＣ 蛋白调控受到不同程度的修饰或调节ꎬ
如泛素化、 磷酸化修饰以及蛋白互作等ꎮ 其中ꎬ 泛

素化是蛋白质翻译后修饰的一类重要调控方式ꎬ 其

介导的途径对维持细胞内蛋白的水平与功能起到重

要作用ꎮ 拟南芥 ＳＪＮＡＴ５ 属于泛素化修饰的一种ꎬ

具有 Ｅ３ 连接酶活性ꎬ 能加速分解细胞内的 ＮＡＣ１
蛋白ꎬ 降低生长素信号[１６] ꎮ 另外ꎬ 对于一些跨膜

结构的 ＮＡＣ 蛋白ꎬ 只有经磷酸化修饰后ꎬ 转移

进入细胞核中才能发挥作用ꎮ 在 ＡＴＡＦ１ 蛋白自身

降解的过程中ꎬ 需要 ＳｎＲＫ１ 激酶对其进行磷酸化

修饰后ꎬ 才能促进 ＡＴＡＦ１ 蛋白的快速降解[１７]ꎮ 水

稻 ＯｓＮＡＣ４ 蛋白受病原菌诱导ꎬ 经磷酸化修饰后ꎬ
转移 ＯｓＮＡＣ４ 蛋白到细胞核内ꎬ 可引起超敏反

应[１８]ꎮ

３　 水稻 ＮＡＣ家族的分类和定位

在模式植物拟南芥和水稻中ꎬ ＮＡＣ 转录因子

家族的研究较多ꎬ 其分类方式比较复杂ꎮ 其中ꎬ 最

０８２ 植 物 科 学 学 报 第 ３８ 卷　
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早在水稻中进行 ＮＡＣ 转录因子家族的分类(图 ２)ꎬ
将其分为 ３ 个亚类: ＯｓＮＡＣ３、 ＡＴＡＦ 和 ＮＡＭꎬ 后

续的研究发现 ３ 个亚类均为Ⅰ类[１９]ꎮ Ｏｏｋａ[２０] 的

研究对水稻和拟南芥的 ｃＤＮＡ 文库进行了同源性

分析ꎬ 根据 ＮＡＣ 结构域的特征将他们分为Ⅰ和Ⅱ
两大组ꎬ 又进一步对这两组分别细分为 １４ 个和 ４
个亚组ꎮ 另外ꎬ Ｆａｎｇ 等[２１]利用系统发育树分析的

方法ꎬ 对水稻 １４０ 个 ＯｓＮＡＣ 或类似 ＯｓＮＡＣ 进行

比较分析ꎬ 根据 ＮＡＣ 家族编码氨基酸序列的不

同ꎬ 将其分为Ⅰ ~ Ⅴ类ꎬ 他们对应的 ＯｓＮＡＣ 基

因数目分别为 ５４、 ５４、 １４、 １４ 和 ２ 个ꎮ 进一步分

析发现ꎬ 多数 ＯｓＮＡＣ 基因(如Ⅰ ~ Ⅴ类)涉及了

植物组织发育、 激素途径、 胁迫应答等过程ꎬ 另一

部分 ＯｓＮＡＣ 基因(Ⅳ类)的功能则尚未见报道ꎮ
Ｎｕｒｕｚｚａｍａｎ 等[２２]的研究对水稻 ＮＡＣ 家族进

行了全基因组测序分析ꎬ 根据氨基酸保守结构域的

不同ꎬ 将水稻 ＯｓＮＡＣ 转录因子家族分为 Ａ 和 Ｂ
两大族ꎬ 共有 １５１ 个 ＯｓＮＡＣ[２２]ꎮ 其中ꎬ Ａ 族细分

为 ７ 个亚族ꎬ 共 ６５ 个 ＮＡＣ 基因ꎬ 包括: ８ 个

ＯＮＡＣ１、 １６ 个 ＯＮＡＣ２、 １７ 个 ＯＮＡＣ３、 １４ 个

ＯＮＡＣ４、 ３ 个 ＯＮＡＣ５、 ２ 个 ＯＮＡＣ６ 和 ５ 个

ＯＮＡＣ７ꎮ Ｂ 族细分为 ９ 个亚族ꎬ 共 ８６ 个 ＮＡＣ 基

因ꎬ 包括: ６ 个 ＮＡＣ１、 １７ 个 ＮＡＭ / ＣＵＣ３、 １４ 个

ＳＮＡＣ、 ５ 个 ＮＡＣ２２、 １３ 个 ＡＮＡＣ３４、 ２ 个 ＮＥＯ、
１４ 个 ＳＮＤ、 １ 个 ＯＭＮＡＣ 和 １４ 个 ＴＩＰ 基因ꎮ 对水

稻 １５１ 个 ＮＡＣ 家族进行基因定位ꎬ 发现 １３５ 个

ＮＡＣ 基因在水稻第 １２ 条染色体上的长、 短臂和着

丝粒附近等位置分布ꎬ 其中ꎬ １５ 个在 １ 号染色体

上ꎻ １３ 个分别在 ２、 ７、 １１ 号染色体上ꎻ １７ 个在 ３
号染色体上ꎻ １１ 个分别在 ８、 １０、 １２ 号染色体上ꎻ
少于 １０ 个分别在 ４、 ５、 ６、 ９ 号染色体上[２３]ꎮ

４　 水稻 ＮＡＣ家族的功能研究

ＮＡＣ 转录因子家族种类众多ꎬ 涉及了植物的

生长发育、 环境胁迫响应、 代谢途径以及激素信号

传导途径等过程(图 ３)ꎬ 是一种对植物体内生命活

动起到调控作用的重要转录因子ꎮ 当植物处于机械

伤害、 生物胁迫或非生物胁迫条件下时ꎬ ＮＡＣ 转

录因子充分发挥其生物学功能ꎬ 调控这些不利条件

所对应的胁迫有关基因的表达ꎬ 从而增强植物适应

和应对各种不利环境胁迫的能力[２５]ꎮ
４􀆰 １　 水稻 ＮＡＣ 家族在植物生长过程中的功能

多数 ＮＡＣ 转录因子家族参与了植物的细胞分

裂、 次生壁加厚、 衰老等过程ꎬ 同时也通过介导一

些激素代谢途径来调节其生长过程ꎮ 在水稻次生生

长过程中赤霉素(ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃ ａｃｉｄꎬ ＧＡ)起到一定

作用ꎮ 研究发现一个 ＧＡ 信号级联ꎬ 调控了水稻次

生壁纤维素的合成ꎮ 在水稻次生长过程中ꎬ 发现两

个关键的调节剂ꎬ 分别是 ＮＡＣ２９ / ３１ 和 ＭＹＢ６１ꎬ
其作用是调控纤维素合成酶基因(ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｓｙｎ￣
ｔｈａｓｅꎬ ＣＥＳＡ)的表达ꎮ 另外ꎬ ＧＡ 信号传导的关

键阻遏物是 ＳＬＥＮＤＥＲ ＲＩＣＥ１(ＳＬＲ１)ꎬ 他与 ＮＡＣ
可直接相互作用ꎬ 形 成 ＳＬＲ１￣ＮＡＣ２９ / ３１ 阻 断

ＮＡＣ￣ＭＹＢ￣ＣＥＳＡ 信号ꎮ 因此ꎬ ＧＡ 信号的产生能

破解 ＳＬＲ１ 和 ＮＡＣ 之间的相互作用ꎬ 从而促使纤

维素的合成ꎮ 说明 ＮＡＣ 转录因子可通过选择性剪

接方法ꎬ 调节木材形成期间纤维细胞壁增厚等过

程[２６]ꎮ 另外ꎬ ＯｓＮＡＣ２ 是一个负调控的 ＮＡＣ 转

录因子ꎬ 通过调控 ＧＡ 的合成ꎬ 从而影响植株的株

高和开花时间[２７]ꎮ 新的研究发现ꎬ ＯｓＮＡＣ２ 可直

接激活叶绿素降解基因 ＯｓＳＧＲ 和 ＯｓＮＹＣ３ꎬ 降低

叶绿素水平ꎬ 增加脱落酸(ＡＢＡ)含量ꎬ 加速叶片的
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图 ２　 水稻 ＮＡＣ转录因子的分类 (参考孙利军[２４] )
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｉｃｅ ＮＡＣ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ( ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｄ ｆｒｏｍ Ｓｕｎ[２４] )
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图 ３　 ＮＡＣ基因与逆境胁迫的互作(改自 Ｗａｎｇ 等[２５] )
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＮＡＣ ａｎｄ ａｄｖｅｒｓｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ (ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.[２５] )

衰老[２８ꎬ ２９]ꎮ 类似地ꎬ ＯｓＮＡＰ 转录因子受茉莉酸

(ＪＡ)诱导表达ꎬ 参与调控植株的衰老过程ꎬ 过表

达 ＯｓＮＡＰ 的转基因植株在籽粒灌浆期加速叶片衰

老ꎬ 增加与 ＪＡ 合成相关基因的含量ꎬ 且在苗期对

茉莉酸甲酯(ＭｅＪＡ)具有较强的耐受性ꎻ 而在 Ｏｓ￣
ＮＡＰ 突变体植株中ꎬ 叶片衰老缓慢ꎬ ＪＡ 含量降

低ꎬ 其降解基因 ＡＯＳ２、 ＡＯＣ１ 和 ＯＰＲ７ 表达水平

下降[３０]ꎮ ＯｓＹ３７(ＯＮＡＣ０１１ꎬ Ｏｓ０６ｇ０６７５６００)基

因也参与调控水稻叶片的衰老过程[３１]ꎮ ＯｓＳＮＤ２
是 ＡｔＳＮＤ２ 的同源基因ꎬ 位于细胞核内ꎬ 与 Ｏｓ￣
ＭＹＢ６１ 启动子区直接结合ꎬ 激活转录活性ꎬ 过表

达 ＯｓＳＮＤ２ 转基因植株表现为叶片卷曲ꎬ 纤维素

含量升高ꎬ 与植物次生生长相关基因上调表达ꎮ 利

用 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９(ｃｌｕｓｔｅｒｅｄ ｒｅｇｕｌａｒｌｙ ｉｎｔｅｒｓｐａｃｅｄ
ｓｈｏｒｔ ｐａｌｉｎｄｒｏｍｉｃ ｒｅｐｅａｔｓ / ｃａｓ９)方法敲除该基因

后ꎬ 叶片卷曲减弱ꎬ 植物次生生长相关基因出现下

调表达ꎮ ＯｓＳＮＤ２ 调控水稻中纤维素的合成ꎬ 可

为植物的生物产量提高提供一种策略[３２]ꎮ
４􀆰 ２　 水稻 ＮＡＣ 家族在非生物胁迫应答中的功能

当水稻受到外界非生物因素刺激时ꎬ 机体能感

知这些信号ꎬ 形成一套信号转导途径ꎬ 传递给转录

因子识别下游基因的目标序列ꎬ 激活靶基因的表

达ꎬ 消除或减少逆境胁迫所造成的危害ꎮ 通过采用

多种现代生物学技术ꎬ 如 ＲＮＡｉ 干扰技术、 转基因

技术和 Ｔ￣ＤＮＡ 插入突变技术等ꎬ 已证实水稻一些

ＮＡＣ 基因在非生物胁迫应答中具有一些功能ꎮ
(１)单一抗逆性: 耐盐 /耐旱ꎮ 目前ꎬ 发现提

高水稻单一抗逆性的 ＮＡＣ 基因相对较少ꎬ 主要与

耐盐或耐旱相关ꎮ 在盐胁迫下ꎬ 水稻 ＯＮＡＣ０６３ 基

因转化拟南芥ꎬ 可提高过表达植株的耐盐性ꎮ 基因

表达谱分析结果表明ꎬ 过表达 ＯＮＡＣ０６３ 基因后ꎬ
与盐胁迫相关基因上调表达ꎬ 如淀粉酶基因

ＡＭＹ１ꎬ 推测耐盐性的增强与盐胁迫上调表达基因

相关[３３]ꎮ 水稻 ＯｓＮＡＣ１０６ 基因是一个负调控的

ＮＡＣ 转录因子ꎬ 与正常植株相比ꎬ ｏｓｎａｃ１０６ 缺失

突变体受盐害胁迫时ꎬ 盐害胁迫关键基因的表达量

增加ꎬ 增强了突变植株的耐盐性[３４]ꎮ 水稻 Ｏｓ￣
ＮＡＣ４１ 受盐胁迫的诱导表达ꎬ 表达部位主要在叶

片的细胞核中ꎮ 使用 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 的方法获得水

稻 ｏｓｎａｃ０４１ 突变体ꎬ 与野生型相比ꎬ 具有较高的

株高和较强盐胁迫敏感性ꎮ 基因功能注释结果发

现ꎬ 丝裂原活化蛋白激酶、 过氧化物酶体、 光合作

用、 植物激素、 真核型 ＡＢＣ 转运蛋白等差异表达

基因ꎬ 均与胁迫信号传导途径相关[３５]ꎮ 除了单一
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耐盐性的基因外ꎬ 还有一些基因表现为单一耐旱

性ꎮ 水稻 ＳＮＡＣ３ 基因处于干旱条件时ꎬ 过表达该

基因可提高植株的抗旱能力ꎮ 进一步研究发现ꎬ 在

ＳＮＡＣ３ 转基因植株中ꎬ 上调表达活性氧(ＲＯＳ)清
除有关基因ꎬ 如 ＯｓＲｂｏｈＦ(ＮＡＤＰＨ ｏｘｉｄａｓｅｓ Ｆ)、
ＯｓＡＰＸ８ ( ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ８ )、 ＯｓＣＡＴＡ
(ｃａｔａｌａｓｅ Ａ) 等ꎬ 可降低植株内 Ｈ２Ｏ２ 和丙二醛

(ＭＤＡ)的含量ꎮ 说明 ＳＮＡＣ３ 可以靶向 ＲＯＳ 相关

酶基因ꎬ 调节 ＲＯＳ 稳态ꎬ 提高水稻的胁迫耐受

性[３６]ꎮ 另外ꎬ 水稻 ＯｓＮＡＣ５２ 基因也表现出抗旱

性ꎬ 对其转化拟南芥ꎬ 发现过表达 ＯｓＮＡＣ５２ 植株

中ꎬ 叶片的蒸腾作用下降ꎬ 抗旱能力升高[３７]ꎮ
(２)双重抗逆性: 耐旱＋耐盐ꎮ 多数水稻 ＮＡＣ

基因受非生物胁迫诱导ꎬ 其中一部分 ＮＡＣ 基因可

同时 增 强 植 物 的 抗 旱 和 耐 盐 性ꎮ 研 究 发 现ꎬ
ＳＮＡＣ１ 基因受高盐、 干旱等不利因素胁迫时ꎬ 其

表达量升高[３８]ꎬ 将其构建在含有组成型启动子

ＣａＭＶ ３５Ｓ 的载体上ꎬ 并转化 水 稻 ‘ 日 本 晴 ’
(‘Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ’)ꎬ 结果发现过表达植株抗旱能力

升高ꎮ 基因表达谱分析结果显示ꎬ 上调表达的基因

至少有 ８０ 个ꎬ 所编码的蛋白与活性氧平衡、 气孔

关闭、 渗透调节等有关ꎮ ＳＮＡＣ１ 在棉花 (Ｇｏｓ￣
ｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌ.)、 小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)
等作物中也表现出类似的现象ꎬ 调节逆境相关基因

的表达量ꎬ 提高植株抗逆性[３９]ꎮ 研究发现ꎬ Ｏｓ￣
ＮＡＣ９ 与 ＳＮＡＣ１ 为同一个基因ꎬ 具有相似的生物

学功能[４０]ꎮ 新的研究结果显示ꎬ ＳＮＡＣ１ 的下游基

因 ＯｓＳＲＯ１ 和 ＯｓＰＰ１８ 也参与水稻逆境胁迫过

程[４１ꎬ ４２]ꎮ 水稻 ＯＮＡＣ４５ 基因受到干旱、 高盐胁迫

时ꎬ 过表达该基因的植株存活率高于野生型ꎬ 进一

步研究发现ꎬ 两个胁迫相关基因(ＯｓＬＥＡ３￣１ａ 和

ＯｓＰＭ１)均上调表达ꎬ 增强了转基因水稻的抗逆

性[４３]ꎮ 另外ꎬ 对 ＯｓＮＡＣ１０ 基因转化水稻ꎬ 发现

过表达植株的根部表皮、 皮层和中柱细胞明显增

大ꎬ 吸水能力加强ꎬ 增强植株耐旱、 耐盐性ꎮ 同时

发现在干旱胁迫时ꎬ 转基因水稻的产量高于对照

组ꎮ 说明根系的增粗ꎬ 能提高植物的抗逆性和产

量ꎬ 对抗逆品种的选育、 改良和育种等具有重要意

义[４４]ꎮ 过表达水稻 ＯｓＮＡＣ０２２ 基因后ꎬ 发现转基

因植株中可溶性糖和脯氨酸(Ｐｒｏ)的含量升高ꎬ 失

水速率、 蒸腾速率下降ꎬ 抗旱、 耐盐性增强[４５]ꎮ
(３)综合抗逆性: 耐旱＋耐盐＋耐冷ꎮ 目前已从

旱稻‘ ＩＲＡ１０９Ｚ’中获得一个水稻 ＳＮＡＣ２ 基因ꎬ 该

基因抗多种非生物胁迫ꎬ 过表达 ＳＮＡＣ２ 能提高水

稻对干旱、 冷害、 高盐的抗性ꎬ 与胁迫相关的基因

均上调表达ꎮ 水稻 ＳＮＡＣ２ 调控表达的基因不同于

其他 ＮＡＣ 基因ꎬ 表明 ＳＮＡＣ２ 基因可能激活不同

逆境胁迫基因的转录表达ꎬ 从而实现水稻对多种逆

境胁迫的抵抗能力[４６]ꎮ 水稻 ＯｓＮＡＣ６ 基因也受多

种非生物因素的胁迫ꎬ 过表达 ＯｓＮＡＣ６ 后ꎬ 基因

表达谱分析结果显示ꎬ 与多种胁迫相关基因的表达

显著上调ꎬ 增强了植株的耐高盐、 抗干旱、 耐寒冷

性[４７]ꎮ 值得注意的是ꎬ 在幼苗生长期 ＯｓＮＡＣ６ 能

通过对染色体修饰来控制根系的生长ꎬ 表明 Ｏｓ￣
ＮＡＣ６ 可能通过根系结构的改变来介导其抗旱

性[４８]ꎮ 新的研究表明ꎬ 水稻 ＯｓＮＡＣ６ 根特异启动

子 ＲＣｃ３∷ＯｓＮＡＣ６ 过表达ꎬ 能够改变根的数量和

结构以及烟草胺的合成ꎬ 增强植物的抗旱性[４９]ꎮ
同样地ꎬ 过表达水稻 ＯｓＮＡＣ５ 基因也提高植株抗

旱、 耐盐、 耐冷能力ꎬ 且表型不受影响ꎮ 电泳迁移

结果显示ꎬ ＯｓＮＡＣ５ 和 ＯｓＮＡＣ６ 均能与 ＯｓＬＥＡ３
启动子结合ꎬ 上调表达胁迫相关基因ꎬ 增强植株抗

胁迫能力[５０]ꎮ 水稻 ＯｓＮＡＰ 基因在逆境胁迫应答

中起到一定作用ꎬ 当受到干旱、 盐害、 低温、 激素

等胁迫时ꎬ 过表达 ＯｓＮＡＰ 基因ꎬ 可增强逆境相关

基因的含量ꎬ 提高水稻对不同逆境的抗性[５１]ꎮ
除上述 ＮＡＣ 转录因子调控水稻对干旱、 高

盐、 ＡＢＡ、 高温的耐受能力外ꎬ ｍｉｃｒｏＲＮＡ 和一些

类似 ＮＡＣ 转录因子也调节非生物胁迫的应答过

程ꎮ ｍｉｃｒｏＲＮＡ 在生物体内不编码蛋白质ꎬ 主要作

用是激活或抑制靶基因的表达ꎬ 涉及植物组织发

育、 代谢途径、 信号通路和逆境应答等复杂的生理

过程ꎮ ｍｉＲ１６４ 属于一种在植物中普遍存在的保守

ｍｉｃｒｏＲＮＡꎬ ｍｉＲ１６４ 通过负调控水稻靶基因 ＮＡＣ
转录因子ꎬ 上调表达干旱相关基因的含量ꎬ 强化水

稻对干旱的耐受能力[５２]ꎮ 另外ꎬ 通过对类 ＮＡＣ 转

录因子 ＢＥＴ１(Ｂｏｒｏｎ ｅｘｃｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｔ １)基因ꎬ 采

用 ＲＮＡ 干扰技术沉默该基因的表达ꎬ 发现在沉默

植株中耐硼毒的能力增强ꎬ 而在过表达 ＢＥＴ１ 基因

植株中耐硼毒能力下降ꎬ 说明 ＢＥＴ１ 基因可以负调

控水稻对硼毒胁迫响应的过程[５３]ꎮ
然而ꎬ 在不同的非生物逆境条件下ꎬ 一些

ＮＡＣ 转录因子表现出相反的调节作用ꎬ 如在干旱

条件下ꎬ 过表达 ＯＮＡＣ０９５ 基因的抑制突变体ꎬ 上
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调表达耐旱相关基因ꎬ 植株叶片失水速率降低ꎬ 抗

旱能力上升ꎻ 而当该基因的抑制突变体处于冷害条

件下ꎬ 能促进活性氧、 丙二醛的含量升高ꎬ 下调表

达耐冷相关基因ꎬ 其耐冷性下降[５４]ꎮ 此外ꎬ 一些

ＮＡＣ 基因过量表达后ꎬ 会对植物产生不利的影响ꎬ
导致植株变矮、 生长周期变长、 抽穗期延迟、 结实

率偏低等ꎬ 针对这些不利因素可以使用一些诱导型

启动子来进行改善ꎮ
４􀆰 ３　 水稻 ＮＡＣ 家族在抗病中的功能

ＮＡＣ 转录因子除了响应非生物胁迫外ꎬ 还涉

及生物胁迫应答过程ꎬ 如真菌、 细菌和病毒等ꎮ 当

病原菌入侵植物时ꎬ 机体主要依赖于激素介导的抗

病信号途径ꎬ 激活或阻遏相关基因的表达ꎬ 引起植

物的抗病反应ꎮ 目前ꎬ 在水稻中ꎬ 已发现大部分

ＮＡＣ 基因受多种激素的诱导表达ꎬ 并且也证实了

一些 ＮＡＣ 基因参与水稻的抗病防卫反应ꎬ 如 Ｏｓ￣
ＮＡＣ４、 ＯｓＮＡＣ６、 ＯｓＮＡＣ１９、 ＯｓＮＡＣ１２２、 Ｏｓ￣
ＮＡＣ１３１、 Ｒ１Ｍ１ 等ꎮ

如前所述ꎬ 水稻 ＯｓＮＡＣ６ 基因不仅受非生物

因素的诱导表达ꎬ 而且还受到真菌病害的胁迫表

达ꎮ 当稻瘟病菌侵染水稻时ꎬ 过表达 ＯｓＮＡＣ６ 基

因ꎬ 能够减少稻瘟病的病变范围ꎬ 提高水稻抗稻瘟

病菌的能力[５５]ꎮ ＯｓＮＡＣ１９ 基因在水稻叶片中受

稻瘟病菌和 ＭｅＪＡ、 乙醇和 ＡＢＡ 的诱导ꎬ 其在稻

瘟病菌侵染相关转录激活途径和 ＭｅＪＡ 介导的信号

通路 中 起 一 定 作 用[５６]ꎮ 水 稻 ＯＮＡＣ１２２ 和

ＯＮＡＣ１３１ 基因是两个同源基因ꎬ 且受到稻瘟病

菌、 甲酯、 ＪＡ、 水杨酸等诱导表达ꎮ 利用基因沉

默( ｖｉｒｕｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｇｅｎｅ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇꎬ ＶＩＧＳ) 技术分

别对 ＯＮＡＣ１２２ 和 ＯＮＡＣ１３１ 基因在水稻 ＩＲ６４ 中

进行基因沉默表达ꎬ 与正常植株相比ꎬ 在沉默植株

中两个基因感水稻稻瘟病的能力增强ꎬ 且与防御相

关基因 ＯｓＬＯＸ、 ＯｓＷＲＫＹ４５、 ＯｓＰＲ１ａ 等均表达

下调ꎬ 表明 ＯＮＡＣ１２２ 和 ＯＮＡＣ１３１ 调控上述防御

基因对水稻稻瘟病的抗性[５７]ꎮ 过表达 ＯｓＮＡＣ１１１
的水稻能增加对稻瘟病的抗性ꎬ 与对照组相比ꎬ 上

调与抗病相关基因的表达ꎬ 如几丁质酶和 β￣１ꎬ３￣葡
聚糖酶基因[５８]ꎮ Ｗａｎｇ 等[５９] 研究了水稻 Ｏｓａ￣
ｍｉＲ１６４ａ 及靶基因 ＯｓＮＡＣ６０ 对稻瘟病抗性的关

系ꎬ 将过表达 Ｏｓａ￣ｍｉＲ１６４ａ 和转座子插入突变体

ＯｓＮＡＣ６０ 基因分别转化水稻ꎬ 两者的转基因植株

均对稻瘟病的抗性降低ꎬ 而过表达 ＯｓＮＡＣ６０ 转基

因植物对稻瘟病的抗性增强ꎮ 说明 Ｏｓａ￣ｍｉＲ１６４ａ
对靶基因 ＯｓＮＡＣ６０ 的调节作用ꎬ Ｏｓａ￣ｍｉＲ１６４ａ
负调控水稻对稻瘟病的防御反应ꎮ

当活的植物受到病毒入侵时ꎬ 会扰乱体内的代

谢途径ꎬ 出现一些矮化、 白化、 畸形等不利症状ꎮ
水稻 ＮＡＣ 转录因子 ＲＩＭ１ 在受矮缩病毒 ( ｒｉｃｅ
ｄｗａｒｆ ｖｉｒｕｓꎬ ＲＤＶ)侵染时ꎬ 在过表达 ＲＩＭ１ 转基

因植株中ꎬ ＲＤＶ 病斑提前发生ꎬ 病毒复制的数目

增多ꎬ 植株表现出不抗 ＲＤＶꎻ 而在缺失突变体

ｒｉｍ１ 转基因植株中ꎬ 无病害症状ꎬ 病毒数量明显

减少ꎬ 植株抗 ＲＤＶ[６０]ꎮ 说明 ＲＩＭ１ 参与 ＲＤＶ 复制

的过程ꎬ 并且负调控 ＪＡ 信号转导过程ꎮ

５　 展望

ＮＡＣ 转录因子家族广泛参与植物对外界环境

胁迫应答的过程ꎬ 并在其中扮演重要角色ꎮ 近来

年ꎬ 通过不断开展水稻的功能基因组研究ꎬ 已逐渐

发掘和鉴定大部分 ＮＡＣ 逆境相关基因ꎬ 成功转化

水稻或其他植物ꎬ 并在遭遇外界逆境胁迫响应中发

挥一定功能ꎮ 如 ＳＮＡＣ１ / ＯｓＮＡＣ９、 ＳＮＡＣ３、 Ｏｓ￣
ＮＡＣ５、 ＯｓＮＡＣ１０ 和 ＯｓＮＡＰ 等转基因水稻ꎬ 均能

在营养或生殖生长期提高水稻的耐旱能力ꎬ 并提高

水稻的产量ꎮ 但是在水稻整个生长发育周期过程

中ꎬ 从整体上能完全提高水稻抗逆性的 ＮＡＣ 基因

相对较少ꎬ 首先可能是目的基因自身的功能存在欠

缺ꎬ 多数 ＮＡＣ 基因在苗期表现抗逆性ꎬ 而在生殖

生长期抗逆性下降或消失ꎻ 其次抗逆性与多基因的

数量性状有密切关系ꎬ 易受外界因素的影响ꎬ 与质

量性状相比ꎬ 其研究相对复杂ꎮ 因此ꎬ 可以采取多

个抗逆基因的基因聚合来提高水稻或其他植物的整

体抗逆性ꎮ 一是通过转基因技术ꎬ 探索将多个抗逆

基因分多次转入ꎻ 二是通过常规杂交育种ꎬ 将含有

不同抗逆基因的材料杂交ꎬ 最终实现多基因的聚

合ꎮ 另外需要同时在营养生长期和生殖生长期进行

抗逆性鉴定ꎬ 便于明确目的基因潜在的利用价值ꎬ
获得不影响生长却能提高产量的抗逆品种ꎮ

在水稻抵御病害的过程中ꎬ ＮＡＣ 转录因子发

挥着关键的作用ꎮ 已通过构建缺失突变体、 过表达

载体、 基因沉默等方法ꎬ 增强水稻的抗病能力ꎮ 已

有大量研究证实ꎬ ＮＡＣ 转录因子参与植物的抗逆

反应ꎬ 并与其他蛋白相互作用ꎬ 如依赖于钙的蛋白

激酶、 ＷＲＫＹ、 ＭＹＢ 及 ＡＴＤＯＦ５􀆰８ 等ꎮ 目 前 对
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ＮＡＣ 转录因子的调控机制及下游靶基因的作用尚

不明确ꎬ 因此今后需要加强和深入这方面的研究ꎬ
以便更加明确 ＮＡＣ 转录因子在抗逆反应中的机制

和角色ꎮ 另外ꎬ 过表达 ＮＡＣ 转录因子提高植物抗

逆性ꎬ 也会伴随着一些负面的影响ꎬ 如转基因水稻

植株矮化、 生长滞后、 发育不良和产量降低等ꎮ 在

今后的研究和实际应用中ꎬ 可使用组织特异性启动

子(如根特异性启动子)和受胁迫诱导启动子来实

现一个或多个 ＮＡＣ 基因在水稻中的应用ꎮ 在增强

水稻抗逆性的同时ꎬ 应加强分析转基因水稻产生不

利性状的原因及调控机制ꎬ 利于减轻或消除 ＮＡＣ
转化基因所产生的负面效应ꎬ 这对于作物抗逆遗传

改良以及在育种中的应用ꎬ 具有重要的意义和前

景ꎮ
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