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非生物逆境信号转导的分子机制

李昊文 , 赵 　军
(中国农业科学 院生 物技术研究所 ,国家农作物基因资源与基因改 良重 大科 学工程 ,北京 100081)

摘 　要 :低温 、干旱 、高盐作为主要 的非 生物 环境逆境 ,严重 影响植物 的生长发育 。研 究植物对逆 境的反 应及

逆境信号转导的分子机制 ,具 有重 要的理论意义和应用价值 。研 究表明在逆 境相关基 因的表达 过程中 ,存在

着 ABA依赖 性和 ABA非依赖性调控体系 。一些参与逆境信 号的顺式作用元件和转录因子已被 分离与鉴 定 。

本文主要从顺式作用元件和转录因子相互作用的角度对非生物逆境信 号网 络作简要综述 。
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Abstract:Low temperature, drought and h igh sal ini ty aremain abiotic stresseswhich have adverse effects on p lant

growth and crop production. It i s important to study the responsesof plant to environmental stressesand themolecu lar

mechanism of abiotic stress signal transduction. Recent research indicates that both ABA2dependent andABA2inde2
pendent regulatory systems are involved in stress2responsive gene exp ression. Fo r several stress inducible genes, cis2
acting elements in p romoter regions and the corresponding transcrip tion factors have been identified in Arabidopsis. In

thi s review, we focuson the interaction between cis2acting elementsand transcription factors in comp lex abiotic stress
signal networks.
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　　低温 、干旱 、高盐等非生物逆境是影响植物生

长和作物产量的主要环境因子。这些非生物逆境

会引起植物体本身一系列生理生化水平和细胞分

子水平上的变化 ,从而影响植物的生长乃至存活 。

如何减少这些非生物逆境对植物的伤害 ,提高植

物的抗逆能力 ,已成为目前农业生物科研工作者

的一项重要课题。

目前许多应答低温和脱水 (干旱 、高盐 )逆境

的基因 ,如 COR15a, KIN1, RD29A, RD22等已被分

离并得到较为深入 的研究
[ 1～4 ]

。COR15a是一种

从拟南芥中分离得到的低温诱导基因 ,其基因表

达产物 定位 于叶绿 体中 。实 验证 明 ,过量 表达

COR15a能明显提高植物叶绿体和植物叶片原生

质体的抗冻能力
[ 5 ]

。KIN1基因也是从拟南 芥中

分离得到的 ,它编码一种大小为 6. 5 kDa的 富含

丙氨酸 、甘氨酸和赖 氨酸的蛋白 。Northern分析

显示 ,在低温条 件下植物体内 KIN1的表达水平

可增加 20倍 。此 外 , KIN1还能 被 脱水 逆 境和

ABA信号所诱导 [ 6 ] 。利用基因芯片技术 ,从拟南

芥 7 000个独立的全长 cDNA中共鉴定出 299个

干旱诱导基因 , 213个高盐诱导基因和 54个低温

诱导基 因 [ 7 ] 。近 年来 ,利 用 Aff imetrix 22K Gene

Chip A TH1芯片 ,鉴定出了更多的逆境诱导基因 。

这些基因的产物按功能可以分为两类 :一类为功

能蛋白 ,直接对植物细胞起保护作用 ,如水通道蛋

白 ,分子伴侣 ,胚胎晚期富集蛋白 (LEA ) ,渗透调
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节物质 (糖类 ,脯氨酸等 )合成酶和一些活性氧清

除酶类等 ;另一类为调节蛋白 ,在非生物逆境诱导

的基因表达和信号转导中发挥作用 ,包括转录因

子 ,蛋 白 激 酶 ,蛋 白 磷 酸 酶 ,植 物 激 素 脱 落 酸

(ABA )合成 酶及一些信 号分子 (钙调素 结合蛋

白 , 14 - 3 - 3蛋白 )等 [8 ,9 ] 。

分子生物学和遗传学分析显示 ,在逆 境应答

基因的表达中 ,存在不同的转录调控机制 。已经

鉴定出逆境诱导基因的启动子区特异性的顺式作

用元件和多种转录因子
[ 1, 2 ]

。对这些顺式作用元

件和转录因子结构与功能的精细分析 ,有助于加

深我们对逆境应答基因表达调控体系的理解 。许

多基因能被低温 、干旱 、高盐等逆境同时诱导 ,说

明非生物逆境信号途径存在网络联系 。不同的顺

式作用元件和转录因子在非生物逆境信号网络中

发生相互作用 ,从而调控逆境应答基因表达 ,引起

植物对逆境的反应 。

一些非生物逆境应答基因被 ABA调控 ,而另

一些不能 。说明在逆境应答基因表达的过程中 ,

存在 着 ABA 依 赖 性 和 ABA 非 依 赖 性 调 控 体

系
[ 3, 10 ]

。对干旱和低温诱导基因的启动子分析显

示 ,至少存在 4条独立的调控 体系 ,其中两条为

ABA 依 赖 性 的 , 另 两 条 为 ABA 非 依 赖 性

的
[ 1, 11, 12 ]

。本文主要分析了非生物逆境条件下基

因表达的转录水平调控 ,并对非生物逆境信号转

导中不同的信号途径作一综述。

1　ABA依赖性信号途径

1. 1　ABRE2bZ IP信号途径

ABA作为一种重要的植物激素 ,在植物对多

种逆境信号的反应中起关键作用 。受 ABA诱导

的基因启动子区通常含有一段保守序列 PyACGT2
GGC,这 段序 列最早 在小 麦 Em基因 [ 13 ]和 水稻

RAB16基因 [ 14, 15 ]中发现 ,被称为 ABA 响应元件

(ABRE,ABA responsive element)。ABRE是 ABA

依赖性基因表达途径中主要的顺式作用元件 ,不

能单独发挥作用。在小麦 HVA1和 HVA22基因启

动子中 , B 响应元件序列中除核心序列外 ,还

存 在 偶 联 元 件 ( , ) 序 列 。

BR 与偶联元件 、 3形成 B 应答复合

体 ,共同 参与 ABA 诱导 基因的 表达 调控 [ 16, 17 ]。

在拟南芥 RD29B的启动子上 ,存在两个 ABRE序

列 ,其中一个作为偶联元件发挥作用
[ 18 ]

。许多已

知的 偶 联 元 件与 ABRE序 列 相 似 ,并 含 有 A /

GCGT模块
[ 19 ]

。多拷贝的 ABRE或 ABRE偶联元

件对 ABA依赖性的基因表达有重要的调控作用 。

通过酵母单杂交的方法 ,分离出一类 bZIP转

录因 子 ,它 们被 称 为 AREB (ABRE2binding pro2
teins) 或 ABF ( ABRE2binding factors) [ 18, 20 ]。

AREB /ABF结合在 ABRE上 ,激活 ABA依赖性基

因的表达 。这类转录因子活 性在 ABA缺失 突变

体 aba2和 ABA不 敏感 突变体 abi1中 降 低 ,在

ABA超敏感突变体 era1中增强
[ 18 ]

。一种依赖于

ABA的蛋白磷酸化作用 ,能调节 AREB /ABF活性

的变化 。磷酸化 /去磷酸化调节在 ABA信号中起

重要的作用 。研究显示 ,一 些 SNF1相关蛋白激

酶 2 ( SnRK22type)具有激活 ABA的蛋白激酶活

性 ,能通过磷 酸化作用激活 AREB /ABF,从而调

节气孔关闭和一些 ABA应答基因 的表达
[ 21, 22 ]

。

过量表达 ABF3或 ABF4 /AREB2会增加 拟南芥

对 ABA的敏感性 ,降低蒸腾速率 ,提高植物 对干

旱的耐受性
[ 23 ]

。ABF2 /AREB1是糖信号通路的

重要组成成部分 ,这类转录因子的过量表达增加

了植物对干旱 、高温及氧化逆境的耐受性
[ 24 ]

。通

过凝胶 阻滞 实 验分 析 发现 , AP2 (APETALA2) /

ERF( ethylene2responsive element2binding factor)类

转录因子 ABI4结 合于 CE1元件上 ,因此拟南芥

abi4突变体表现为对 ABA不敏感 ,另外 ABI4还

与种 子 休 眠 及 种 子 成 熟 特 异 性 蛋 白 的 表 达

有关
[ 25 ]

。

1. 2　其他依赖 A BA的信号途径

一些干旱 诱导基 因如 RD22的 表达 也可被

ABA诱导 ,但其启动子上并不存在 ABRE结构模

块
[26 ]

。在 RD22启动子区存 在 MYB、MYC识别

位点 (MYBR,MYCR) ,它们的序列分别为 C/TA2
ACNA /G和 CANNTG。MYB、MYC蛋白的合成发

生在内源 ABA大量积累之后 ,说明它们是在逆境

反应的晚期阶段 发挥作 用。MYBR,MYCR作为

B 依赖性信号途径中的另一类顺式作用元件 ,

调节干旱 诱导基因的表 达
[ 6 ]

。在拟南 芥中 , 2
MY 和 MYB 结合在 RD 的 MYBR MY R
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元件上 ,共同激活 RD22的表达 。这两类 转录因

子受 ABA诱导 ,并在逆境反应中起重要作用 。过

量表达 A tM YC2和 A tM YB 2基因可以提高 植物对

ABA的敏感性和对脱水逆境的耐受性
[27 ]

。

拟南芥中编码 NAC蛋白的 RD26基因受干

旱 、高盐 、ABA和 JA诱导 。RD26定位于细胞核

中 ,具有转录活性 。芯片分析显示 ,在 RD26基因

过量表达的植 物中 , ABA 和逆 境诱 导基因 被上

调 ;在 RD26表达被抑制的植物中 ,这些基因被下

调
[ 28 ]

。说明 NAC和 NAC识别位点 (NACR)也在

逆境诱导的 ABA依赖性基因的表达中起作用 。

2　ABA非依赖性信号途径

2. 1　DRE /CRT2AP2 /ERF信号途径

RD29A /COR78 /L TI78基因可被干旱、低温和

ABA诱导 ,但这些基因在 ABA缺失突变体 ( aba)

或 ABA非敏感突变体 (abi)中同样能被干旱和低

温诱导 。说明在干旱 、低温条件下 ,这些基因能同

时被 ABA依赖性信号和 ABA非依赖性信号途径

调节 。利 用缺 失和碱 基 突变 的方 法分 析 ,发现

RD29A基因启动子上存在 9 bp的保守序列 TAC2
CGACAT,这段序列被称 为脱水应答元件 (DRE,

dehydration responsive element) ,是 RD29A参与逆

境诱导的 ABA非依赖性信号途径的重要 顺式作

用元件
[ 29 ]

。与 ABRE不同 ,单拷贝 的 DRE足以

诱导 ABA非依赖性的逆境应答基因的表达 ,而不

需其它顺式元件的辅助作用 [29 ] 。在许多干旱和

低温诱导 基因启动 子中也发 现了 DRE元件 [1 ] 。

在低温诱导启动子上还发现了一些类似的顺式作

用元件 ,称为 CRT(C2repeat)和 LTRE ( low tempera2
ture responsive element) ,它们都含有 DRE核心序

列 A /GCCGAC[ 30, 31 ]。

通过酵母单杂交的方法筛选 cDNA文库 ,分

离到结合于 DRE/CRT元件上的转录因子 DREB1

(DRE2binding protein 1 ) /CBF ( C2repeat2binding
factor 1)和 DREB2 (DRE2binding protein 2) ,它们

属于 AP2 /ERF家族
[ 32 ,33 ]

,其 产物可激 活许多逆

境应答基因的表达 。在拟南芥基因组中 ,分离出

5个 RF类蛋白的编码基因 ,DR B家族

包含在 2 6子族中 , 子族中有 6个拟南芥蛋

白 ,包括 DR B 2 ; 子族中有 个拟南芥蛋

白 ,包括 DREB2A和 DREB2B[ 8, 34 ]。在拟南芥中 ,

DREB1B /CBF1, DREB1A /CBF3 和 DREB1C /

CBF2在氨基 酸序列上高度相 似 ,其编 码基因在

拟南芥 4号染色体上顺序排列 [35 ] 。原先的研究

认为 DREB1 /CBF 基 因 只 被 低 温 逆 境 诱 导 ,

DREB2基因 只 被 脱水 逆境 诱 导
[ 33 ]

。随 着 新的

DREB基因的发现 [ 34 ] ,已证实 CBF4 /DREB1D也

可被脱 水逆 境诱导 [ 36 ] , DDF1 /DREB1F也 可和

DDF2 /DREB1E也可被高盐逆境诱导
[ 37 ]
, 说明在

CBF/DREB1与 DREB2通路间存在着信号交叉 。

2. 2　其他 ABA非依赖性信号途径

一些干旱诱导基因不被低温及 ABA诱导 ,说

明在脱水逆境中存在其他的 ABA非依赖性 信号

途径 。这 些基 因 包 括 编 码 不 同 巯 基 蛋 白酶 的

RD19和 RD21基因 ,和编码 Clp蛋白酶调节亚基

ClpD的 ERD1基 因 。ERD1不 仅被脱 水逆 境诱

导 ,还被 自然衰 老和暗 诱导衰 老所 调控
[ 38 ]

。对

ERD1的启动子的分析 显示 ,脱 水和衰老响应顺

式元件分别存在于启动子区两个不同的区域。据

报道 ,在脱水逆境响应的顺式元件中 ,存在 MYC

类似序列 (CA TGTG)和一个 14 bp的 rps1类似序

列 ( CACTAAATTGT)
[ 38 ]

。通过 酵母 单杂 交的方

法得 到 MYC类 似 序 列 结 合 蛋 白 的 编 码 基 因

ANAC019,ANAC055和 ANAC072,它们 属于 NAC

转 录 因 子 家 族。芯 片 分 析 显 示 , 过 量 表 达

ANAC019,ANAC055和 ANAC072能上调一些抗逆

基因表达 ,从而明显提高植物抗旱性
[ 39 ]
,但在转

基因植株中 ERD1表达水平并不被上调 。同样通

过酵母单杂交的方法得到与 14 bp rps1位点 1类

似序列结合的转录因子 ZF2HD ( zinc2f inger home2
odomain)的 cDNA 序列 。同 时过量表 达 NAC和

ZF2HD蛋白 ,能提高 ERD1的表达 ,说明这两类顺

式元件对于 ERD1的表达都是必要的 。NAC作为

转录因子既能与 ZF2HD共同发挥功能 ,也可独立

发挥功能 。

3　逆境信号通路之间的网络联系

许多逆境应答基因可以同时被不同逆境信号

通路调控 ,每条信号通路都不是孤立的 ,它们之间

存在着各种层次的信号交叉 ,从而形成一个复杂

的信号调控网络 (图 )。
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图 1　应 答脱水和低温逆境的基因表达调控网络 [ 9]

Fig. 1　Expressional regulatory networksof cis2acting elements and transcription factors involved in

dehydration2and cold2stress2responsive gene expression.

　　在逆境应答基因启动子上 ,不同类型的顺式

作用元件之间相互作用 ,会使逆境信号应答之间

发生交 叉 。在 RD29A基 因启 动子 区 存在 4个

DRE序列和 1个 ABRE序列 ,由于 单一拷 贝的

DRE足以调 节逆境 应答基 因的 表达 ,因此 其他

DRE可作为 ABRE的偶 合元件 ,共 同组成 ABA

应答复合体 ,调节 ABA响应基因的表达 [ 40 ] ,说明

在逆境响应启动子上 DRE与 ABRE元件 间存在

信号交叉 。

在 RD22启动子上 ,也存 在不 同信号之间的

交叉 。A tMYB2与 A tMYC2调控 ABA诱导 基因

RD22的表达 ,同时 A tMYC2还 参与茉莉酸 (JA )

调控的抗病反 应
[ 41 ]
,并 负调控蓝 光介导 的光生

长 [ ] ,说 明 MY 参 与 B 、 和 光信 号的

交叉 。

RD 6基 因 表 达 受 B 和 诱 导 ,同 时

RD26可以调节 ABA和 JA诱导基因的表达 ,说明

它对干旱与伤害逆境反应中 ABA与 JA信号的交

叉起重要作用 [ 28 ]。

4　小结

许多基因被低温、干旱 、高盐等非生物逆境诱

导 ,其产物参与植物对逆境的耐受性反应 。在逆

境信号网络中 ,各种转录因子和顺式作用元件既

可作为调控基因表达的分子开关 ,又可作为接受

逆境信号的终点 。逆境应答基因表达的时序性也

可被调节 。DRE/CRT和 ABRE是非生物逆境诱

导基因表达中的主要顺式 作用元件 。DRE/CRT

主要在 逆境诱 导的早 期基因 表达 中起作 用 ,而

BR 是在干旱和高盐诱导大 量 B 积累后才

发挥功能 。一些受 B 诱导的转录因子在 B

4 中 国 农 业 科 技 导 报 10卷
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和逆境信号的下游起作用 ,它们参与晚期逆境信

号的转导 。顺式作用元件能将参与非生物逆境反

应的基因信号级联放大 ,从分子水平上调控植物

对逆境的反应和耐受性 。

启动子的顺式元件可以被不同逆境信号所调

控 。例如 DRE/CRT在低温 、干旱 、高盐逆境的信

号交叉中起作用 ,同时 , DRE能与 ABRE形成复

合体 ,参与 ABA依赖性和 ABA非依赖性 通路间

的信号交叉 。非生物逆境也能影响植物的生长和

发育 ,如开花时间和细胞生长等 ,预示着非生物逆

境信号和植物生长间也存在信号交叉 。转录调控

网络中的信号交叉影响基因的表达 ,从而影响非

生物逆境与植物生长的相互作用 。信号转导途径

中的网络联系将成为未来研究的一大热点 。

在研究逆境信号转导的调控因子时 ,运用反

向遗传 学手 段 更 为 有 效 。可 以 利 用 表 达 反义

RNA或 RNAi载体的转基因植物及 T2DNA插入

突变体 ,通过分析基因功能性缺失产生的表型来

研究逆境应答基因 。此外 ,利用基因的过量表达

技术 ,不仅能分析逆境应答基因的功能 ,而且能证

明转化该基因是否能提高植物对逆境的耐受性 。

通过对拟南芥逆境胁迫信号通路的分析 ,可为提

高重要作物对非生物逆境的耐受性提供新的研究

策略 。
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