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转录因子调控玉米抗逆性的研究进展
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摘 要：逆境胁迫如干旱、盐碱、低温及病原体侵染等会对玉米植株的生长造成严重影响，导致产量显著下

降。深入研究和解析玉米的抗逆机制，对于提高玉米产量的稳定性和可持续性至关重要。逆境胁迫相关转录因子

在植物抗逆响应中发挥关键作用，通过调控胁迫响应基因的表达，可以增强植物对环境胁迫的耐受性。在众多转录

因子中，WRKY、NAC、MYB、bZIP和DREB转录因子在调控植物抗逆反应中尤为重要。本文系统综述WRKY、NAC、
MYB、bZIP和DREB转录因子在玉米抗逆发育中的调控作用，详细探讨这些转录因子在调节抗氧化反应、激素信号

传导及相关基因表达中的具体功能和机制，为玉米抗逆育种提供理论依据和实践指导。通过深入解析这些转录因

子的功能，进一步揭示它们在玉米抗逆中的重要作用，为未来的玉米抗逆改良提供新的策略和方法。
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Abstract: Adversity stresses such as drought, salinity, low temperatures and pathogen infections can caused se⁃
rious influence on the growth of maize, to lower yield significantly. In-depth research and analysis of maize stress
tolerance mechanisms are essential for improving the stability and sustainability of maize yield. Stress-related tran⁃
scription factors play a key role in plant stress resistance response. It enhances plant tolerance to environmental
stress by regulating expression of stress- responsive genes. Among the many transcription factors, WRKY, NAC,
MYB, bZIP, and DREB transcription factors are particularly important in regulating plant stress responses. This pa⁃
per reviews the regulatory roles of WRKY, NAC, MYB, bZIP and DREB transcription factors in maize stress toler⁃
ance development, and discusses in detail their specific functions and mechanisms of action in regulating antioxi⁃
dant responses, hormone signaling, and related gene expression,aiming to provide theoretical basis and practical
guidance for maize stress resistance breeding. Through an in-depth analysis of the functions of these transcription
factors, the important factors in maize stress resistance can be further understood, and new strategies and methods
can be provided for the future improvement of maize stress resistance.
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玉米(Zea mays L.)作为我国主要的粮食作物之

一，拥有最大的种植面积和产量，其产量和品质直接

影响粮食安全。随着气候和环境的变化，玉米在生

长过程中常面临多种非生物和生物胁迫，如干旱、盐
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碱、低温及病原体侵染等，这些逆境胁迫不仅显著降

低了玉米的产量，还影响了其生长发育和品质 [1]。

因此，研究和解析玉米的抗逆机制具有重要的理论

意义和应用价值。近年来，随着分子生物学和基因

工程技术的快速发展，越来越多的研究集中于解析

植物在逆境条件下的适应机制。其中，转录因子作

为调控基因表达的关键因子，在植物抗逆反应中发

挥着重要作用。转录因子通过与特定的DNA序列

结合，调控下游基因的转录，从而调节植物的生理和

生化反应，增强其对逆境的耐受性[2]。
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在逆境胁迫环境下，植物会通过一系列信号转

导途径传递外界刺激信号，从而引发细胞内抗逆相

关的生理生化反应。位于质膜上的感受器或受体蛋

白识别到外界胁迫信号，如渗透势、温度、pH值等变

化后，会向下游传递刺激信号，从而启动钙离子流

动、活性氧(ROS)积累和激素的合成[3]。这些初始信

号通过一系列级联反应放大，并传递至细胞核内的

转录因子。转录因子在接收到信号后，通过与特定

的DNA元件结合，诱导或抑制一系列抗逆基因的表

达，从而激活植物的防御反应。在这一过程中，

WRKY、NAC、MYB、bZIP和DREB转录因子起到了

至关重要的作用。WRKY转录因子通过其保守的

WRKY结构域与特定的W-box DNA元件结合，调控

抗相关逆境防御基因的表达，提高植物的抗病性和

抗逆性[4]。NAC转录因子往往以其N端的NAC结构

域为特征，参与调控叶片衰老、干旱和盐胁迫响应以

及细胞程序性死亡，增强植物的耐受能力 [5]。MYB
转录因子以其MYB结构域著称，在调控次生代谢、

细胞分裂和分化，尤其在应对干旱和盐胁迫时，通过

调节抗氧化酶和防御基因的表达，提高植物的耐受

性[6]。bZIP转录因子通过其基本区域和亮氨酸拉链

结构域，调控如脱落酸(ABA)信号传导等途径，在干

旱、盐胁迫和光胁迫中发挥重要作用[7]。DREB转录

因子属于AP2/ERF家族，通过结合DRE/CRT元件调

控基因表达，在低温或干旱胁迫下，直接激活胁迫响

应基因，提高植物的耐受能力[8]。

本 文 系 统 总 结 WRKY、NAC、MYB、bZIP 和

DREB转录因子在玉米抗逆发育中的调控作用，详

细探讨这些转录因子在调节抗氧化反应、激素信号

传导及相关基因表达中的具体功能和机制。通过深

入解析这些转录因子的功能，进一步揭示这些转录

因子在玉米抗逆中的重要作用，为玉米抗逆改良提

供新的策略和方法。

1 玉米中WRKY转录因子的特征与
抗逆功能

WRKY是植物特有的转录因子家族，是一类在

植物中广泛存在且功能多样的转录调控蛋白。第一

个WRKY cDNA是从甘薯(Ipomoea batatas; SPF1)[9]、
野燕麦 (Avena fatua; ABF1,2) [10]、欧芹 (Petroselinum
crispum; PcWRKY1,2,3) [11]和拟南芥 (Arabidopsis thali⁃
ana; ZAP1)中克隆的[12]，WRKY主要参与植物的生长

发育、应激反应以及代谢调控。

1.1 WRKY转录因子的分类

WRKY转录因子的显著特征在于其蛋白序列

包含一个DNA结合结构域，该结构域约 60个氨基

酸长，在该结构域的N端具有高度保守的氨基酸序

列WRKYGQK七肽基序，并通过锌指结构与DNA结

合。WRKY 转录因子能够识别并结合到特定的

W-box 序列 [TTGAC(C/T)]，从而调控靶基因的表

达。根据WRKY结构域的数量和锌指结构的类型，

WRKY转录因子被分为 3类，Ⅰ类含有两个WRKY
结构域，锌指结构为 C2H2；Ⅱ类仅含有一个WRKY
结构域，锌指结构为C2H2；Ⅲ类含有一个WRKY结

构域，锌指结构为C2HC[13]。

WRKY转录因子在玉米抗逆性研究中起着重

要作用，在玉米中大概存在120个成员。根据WRKY
结构域的拷贝数和锌指结构之间的差别可以将

WRKY转录因子基因家族划分为 6个亚族(图 1)，同
一亚族的蛋白结构同源性较高，推测有相似功能。

ZmWRKY40[14]和ZmWRKY104[15]同为D亚族的转录因

子基因，均受到ABA的诱导后能快速响应干旱，从

而增强植株耐旱性。系统发育进化树关系表明，

124个WRKY蛋白被划分为6个亚族，其中B亚族与

D 亚族相较于其他亚族蛋白序列最少 (均占比

12.9%)；A亚族含WRKY转录因子基因最多 (占比

23.39%)，F亚族次之(占比 21.77%)。基因结构分析

发现，玉米的 124个WRKY蛋白序列均存在完整的

保守序列WRKYGQK，玉米WRKY转录因子家族蛋

白同一亚组的成员高度保守。

1.2 WRKY转录因子在玉米抗逆中的作用

WRKY转录因子的表达是快速、短暂且具有特

异性的，WRKY蛋白涉及植物的防御攻击、代谢衰

老、生物合成和激素信号调节等多方面，因此

WRKY转录因子在植物的抗逆性、生长发育和信号

传导网络中起着关键作用[16]。

1.2.1 WRKY转录因子在耐旱中的作用

ZmWRKY79的过表达显著提高了拟南芥在干

旱胁迫下的存活率，过表达植株存在更多的侧根、更

低的气孔开度，同时通过增强ROS清除能力，减少

了H2O2和丙二醛(MDA)的积累，提高了抗氧化酶活

性。此外，ZmWRKY79过表达株系在干旱胁迫下

ABA含量增加，且ABA生物合成相关基因的表达显

著上调 [17]。ZmWRKY40和ZmWRKY106的过表达在

转基因拟南芥中提高了对干旱和高温的耐受性，通

过ABA信号途径调节胁迫相关基因，并通过提高超

氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)和过氧化氢

酶(CAT)的活性，减少ROS含量 [18]。ZmWRKY104在

ABA诱导的抗氧化防御和干旱耐受性中有重要作

用，在玉米中过表达后抗旱能力增强，因干旱引起的
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氧化损伤减轻。此外，WRKY转录因子还通过与其

他转录因子和激素信号途径交互作用，调节植物的

应激反应。目前，WRKY转录因子的研究已从模式

植物扩展到水稻(Oryza sativa L.)[19-20]、小麦(Triticum
aestivum L.)[21-22]和玉米[23]等粮食作物中，揭示其在作

物抗逆性和产量提升中的潜在应用价值。

1.2.2 WRKY转录因子在耐盐中的作用

研究表明，在盐胁迫条件下，ZmWRKY17基因

在拟南芥中的表达增强了植株体内ABA含量积累，

降低了胁迫相关基因的表达，表明ZmWRKY17在植

物响应盐胁迫中起到负调控作用[24]。将玉米中的盐

胁迫响应基因ZmWRKY114在水稻中过表达后导致

植株的耐盐性和ABA敏感性降低，在盐胁迫条件下

转基因水稻能积累较高水平的ABA，表明ZmWRKY114

作为负调控因子可以通过ABA介导的途径，调控盐

胁迫和ABA相关基因的表达[25]。ZmWRKY86通过直

接与两个盐胁迫相关基因的启动子相互作用，调控

胁迫相关基因的表达，从而参与盐胁迫调控。Zm⁃

WRKY20与ZmWRKY115转录因子在细胞核内相互

作用，通过直接结合启动子区域抑制ZmbZIP111的

表达，增加玉米幼苗对盐胁迫的敏感性[26]。

1.2.3 WRKY转录因子在抗病及耐淹中的作用

作为WRKY超家族的成员，WRKY33的特点是

具有典型的WRKY结构域保守七肽WRKYGQK和

锌指基序。WRKY33通过直接调控吲哚硫代葡萄糖

苷(IGS)的生物合成，特别是 4-甲氧基吲哚-3-甲基

硫代葡萄糖苷(4MI3G)的产生，增强植物的病原菌抵

抗力[27]。WRKY57转录因子通过影响茉莉酸ZIM结

构域基因的表达，降低拟南芥对灰葡萄孢菌的抗

性。此外瞬时转录活性分析证实，WRKY57 和

WRKY33 竞争性调控 JAZ1 和 JAZ5，由于 SIGMA
FACTOR BINDING PROTEIN1(SIB1)和 SIB2蛋白与

WRKY57相互作用，导致SIB1和SIB2进一步增强了

WRKY57对WRKY33的竞争性，表明转录激活因子和

转录抑制因子协同调节拟南芥对灰葡萄球菌的抗

性[28]。ZmWRKY65的过表达提高了转基因拟南芥对

病原体攻击和非生物胁迫的耐受性，激活了多个胁

迫相关基因，包括RD29A、ERD10和 STZ，以及与抗

注：A图为WRKY转录因子基因家族的进化树；B图为玉米中NAC转录因子基因家族的进化树；C图为玉米中MYB转录因子基因家族的进化

树；D图为玉米中bZIP转录因子基因家族的进化树；E图为玉米中DREB/CBF转录因子基因家族的进化树

Note: A, Phylogenetic tree of WRKY transcription factor gene family in maize; B, Phylogenetic tree of NAC transcription factor gene family in maize; C,
Phylogenetic tree of MYB transcription factor gene family in maize; D, Phylogenetic tree of bZIP transcription factor gene family in maize; E, Phylo⁃
genetic tree of DREB/CBF transcription factor gene family in maize

图1 玉米中5种转录因子基因家族进化树

Fig.1 Phylogenetic tree of five transcription factor gene families in maize



病相关的PR1、PR2和PR5，这些基因在拟南芥的抗

生物和非生物胁迫中起重要作用[29]。ZmWRKY70通

过结合ZmERF148启动子区域的W-box基序，增强

了ZmERF148的表达，从而在耐淹胁迫中起重要作

用[30]。

综上所述，WRKY转录因子在玉米的耐盐、耐

旱及其他逆境胁迫响应中发挥了多种关键作用，通

过调节与ABA信号途径和ROS清除相关的基因表

达，增强了植物的抗逆性。

2 玉米中NAC转录因子的特征与抗
逆功能

NAC转录因子是植物特有的一类转录因子家

族，命名取自于矮牵牛(Petunia hybrida)的无顶端分

生组织(No apical meristem, NAM)基因、拟南芥转录

激活因子 (Arabidopsis transcription activation factor,
ATAF)，以及CUC(cup-shaped cotyledon)基因的首字

母。NAC转录因子主要起调控作用，广泛参与植物

的生长发育、应激响应以及衰老过程。

2.1 NAC转录因子的分类

NAC转录因子的特征是拥有一个高度保守的N
端NAC结构域，通常由约 150个氨基酸组成，负责

DNA结合和蛋白质相互作用，C端结构域较为多样，

主要承担转录激活或抑制功能[31]。NAC转录因子通

过识别特定的顺式作用元件(如CATGTG和CACG)
来调控靶基因的表达。

构建玉米中的NAC转录因子基因家族系统进

化树，可将133个NAC家族成员分为6个亚族，主要

区别在于多样的N端NAC结构域和C端结构域，每

个亚族所包含的NAC蛋白数量不同，其中C亚族与

D 亚族分支中有 26 个 NAC 转录因子基因 (占比

19.55%)；E亚族含蛋白序列最少，仅占比 13.53%。

同一亚族结构功能相似，ZmNAC55、ZmNAC20[32]、

ZmSNAC13[33]、ZmNAC111[34]、ZmNAC89[35]这几个基因

同属E亚族分类，其过表达均能提高转基因植株的

抗旱能力；ZmNAC128和ZmNAC130[36]同属D亚族，

这两个NAC转录因子基因通过识别一个共同的结

合基序ACGCAA来调节相同下游基因，证明它们在

结构和功能上的相似性。

2.2 NAC转录因子在玉米抗逆中的作用

已知在一些植物物种，特别是陆生植物中，具有

广泛分布的NAC转录因子家族。NAC转录因子主

要参与生物与非生物胁迫、激素信号转导途径和细

胞凋亡的应答，在玉米应对环境胁迫和调节生长发

育中发挥着重要作用，对分子生物学和农业研究具

有重要的科学意义和应用潜力[37]。

2.2.1 NAC转录因子在耐旱耐盐中的作用

在拟南芥中发现，NAC1通过响应生长素信号促

进侧根发育，NAC019和NAC055在盐胁迫和干旱条

件下调控相关基因表达，增强植物的抗逆性[38]。Zm⁃

NAC55和ZmNAC20的过表达都提高了玉米的抗旱

能力，ZmNAC20通过促进气孔关闭来减少水分流失

从而增强玉米的抗旱性。ZmSNAC13过表达促进了

ABA和丝裂原活化蛋白激酶(MAPK)级联信号通路

中关键基因的表达，增强了拟南芥对干旱和盐胁迫

的耐受性。ZmNAC111的表达受到插入其启动子的

微型倒位重复转座元件 (MITE)的抑制，增加 Zm⁃

NAC111的表达可以提高玉米幼苗的抗旱性和水分

利用效率。ZmNAC2基因在拟南芥中的过表达显著

促进渗透胁迫下的种子萌发和下胚轴绿化，提高气

孔关闭和水分保持能力 [39]。此外，ZmNAC89在盐

碱、干旱和ABA处理下都会强烈上调，其过表达提

高了转基因拟南芥和玉米的耐盐性。NAC家族中

也存在负调控因子，ZmNAC071基因在玉米中的过

表达增强了植株对ABA和渗透胁迫的敏感性，降低

了ROS的清除能力和脯氨酸含量积累，导致ROS水
平增加和水分流失[40]。

2.2.2 NAC转录因子在抗病抗衰老等方面的调控

作用

ZmNAC074的过表达会通过调节多种应激代谢

物的积累显著增强转基因拟南芥对高温胁迫的耐受

性[41]。ZmNAC41和ZmNAC100在响应不同病原体感

染时发挥着重要作用，其中ZmNAC41在茉莉酸诱导

下产生特异性积累，ZmNAC100受到水杨酸类似物

的诱导[42]。ZmNAC84和ZmNAC49则通过调控抗氧

化酶基因的表达提高玉米的抗氧化胁迫耐受性[43]。

在调控玉米发育和衰老方面，ZmNAC126通过调控

叶绿素分解基因，参与天然和乙烯诱导的叶片衰

老 [44]。ZmNAC132通过与叶绿素分解基因ZmNYE1

的启动子区域结合，加速叶绿素降解，参与叶片衰

老[45]；拟南芥中的NAC092(ORE1)在叶片衰老过程中

会通过促进衰老相关基因的表达来调节植物衰

老[46]。此外，ZmNAC128和ZmNAC130协作调控营养

物质的吸收，促进胚乳的填充和淀粉合成；Zm⁃

NAC78通过调控铁转运蛋白的mRNA丰度在胚乳转

移层中发挥作用[47]。

这些NAC转录因子通过多种机制，调控ABA信

号通路、应激相关基因表达、ROS清除系统和衰老与

胚乳发育相关基因表达等，显著增强了玉米对多种

环境胁迫的耐受性，并在玉米的生长发育和抗病性
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中起到重要调控作用。这些发现不仅拓展了对

NAC转录因子功能的理解，也为农业应用提供了重

要基础。

3 玉米中MYB转录因子的特征与抗
逆功能

MYB家族是真核生物中第二大转录因子家族，

广泛存在于动物、植物、真菌中，参与许多生物过程，

包括调节初级和次级代谢、生物或非生物逆境抗性、

细胞定型和植物器官发育，其中ZmMYBC1是第一

个被发现的植物MYB转录因子基因，它参与调控玉

米花青素的生物合成[48]。

3.1 MYB转录因子的分类

MYB转录因子是一类在植物中广泛存在的关

键调控蛋白，其显著特征是拥有1个保守的MYB结

构域。这个结构域通常由1到3个重复的结构单元

(R单元)组成，每个单元约有 52个氨基酸，形成螺

旋-转角-螺旋(HTH)结构，负责与DNA结合。根据

MYB结构域的数量和组合方式，MYB转录因子被分

为 3 个主要类别，3R-MYB(包含 3 个 MYB 重复单

元)，主要参与细胞周期调控；R2R3-MYB(包含两个

MYB重复单元)，广泛参与植物的生长、发育和应激

反应；1R-MYB(仅包含 1个MYB重复单元)，参与多

种生物过程的调控。MYB转录因子的C端区域相

对不保守，具有多样性，通常负责转录激活或抑制功

能，并与其他蛋白质相互作用，从而调控广泛的生理

过程。MYB转录因子通过其保守的MYB结构域识

别并结合特定的 DNA 靶向序列，如 C/TAACG/TG
(MBS)和ACCTACC[49]。MYB转录因子在植物应对多

种环境胁迫中发挥了关键作用。

玉米MYB转录因子家族有 171个成员，在调节

植物对环境胁迫的耐受性方面发挥着重要作用。根

据MYB结构域拷贝数和结构的不同大概可以分为6
个亚类，其中A亚族和D亚族中MYB转录因子基因

较少(A亚族占比7.6%，D亚族占比7.02%)；F亚族是

6个亚族中最大的亚族，占比 24.56%；E亚族次之，

占比 23.98%。ZmMYB3R、ZmMYB-CC10 与 ZmC⁃

CA1被划分为 A亚族的转录因子基因，均保留了

MYB结构域，在提高植株抗旱能力方面效果显著。

3.2 MYB转录因子在玉米抗逆中的作用

MYB转录因子具有多种生物学功能，不仅参与

植物生长发育的调控，而且还参与植物对干旱、高

盐、低温、病原菌侵染等逆境胁迫的抗逆反应。目

前，已经克隆到众多MYB转录因子基因，并对其进

行功能验证，这对提高植株对生物胁迫和非生物胁

迫的耐受性有重要作用。

3.2.1 MYB转录因子在耐旱耐盐中的作用

拟南芥中的 AtMYB60在干旱条件下通过调节

气孔开闭减少水分蒸发，从而增强抗旱能力 [49-50]。

过表达 AtMYB96的转基因植株会通过激活蜡生物

合成基因的表达和积累蜡负荷而表现出抗旱性，其

介导的蜡质生物合成基因转录调控是生产抗旱转基

因作物的一种有效途径 [51]。ZmMYB3R的过表达株

系显著增加CAT、POD和 SOD的活性，对ABA更加

敏感，从而调节气孔开度，其通过ABA依赖性途径

增强植物对干旱和盐胁迫的耐受性 [52]。ZmMYB39

直接促进了ZmP5CS1、ZmPOX1、ZmSOD2、ZmRD22、

ZmNAC49和ZmDREB2A等应激相关基因的表达，并

通过与 ZmFNR1、ZmHSP20和 ZmDOF6的互作，提

高了玉米的抗旱能力[53]。在木质素合成促进抗旱途

径上，ZmMYB69作为转录激活因子，直接靶向Zm⁃

MYB31和 ZmMYB42的启动子，激活这两个基因的

表达，抑制木质素的生物合成[54]。与之相反，ZmRL6

通过靶向植物激素信号转导、糖代谢、木质素合成和

氧化还原信号通路提升玉米幼苗的干旱胁迫耐受

性[55]。MYB-CC转录因子属于MYB转录因子，包含

一个保守的MYB DNA结合域和一个螺旋结构域。

研究发现，ZmMYB-CC10通过直接激活ZmAPX4的

表达，减少H2O2含量，增强植物的抗旱能力[56]。在转

基因拟南芥中，ZmCCA1的可变剪接体ZmCCA1.1比

ZmCCA1.3在提高抗旱性方面更为有效，而 ZmC⁃

CA1.2在抗旱性方面的效果较小[57]。

3.2.2 MYB转录因子在耐冷抗病等方面的调控作用

转录因子AtMYB30可以响应病原菌感染，通过

激活与防御相关的基因，增强植物的病原菌抵抗力，

是拟南芥与细菌相互作用过程中超敏反应和抗性反

应的正向调节因子，可以促进与病原菌抗性相关的

细胞死亡，显著提高植物的抗病性[58]。ZmMYB31通

过正调控 ZmCBF1的表达，减少低温下离子外渗、

ROS含量和低温光抑制，提高植物的低温抗性 [59]。

ZmMYB-IF35转基因植物表现出较高的抗氧化酶活

性、较低的ROS含量和离子泄漏水平，对冷胁迫和

氧化胁迫有更强的耐受性[60]。在生长发育层面上，

ZmMYB14直接与 6个淀粉合成的基因启动子区域

结合激活其表达，并作为ZmBT1的关键调控因子，

参与淀粉的生物合成[61]。生物钟基因中的ZmCCA1

同样作为MYB转录因子，在玉米维持节律稳定和抗

旱方面起重要作用。总体而言，这些MYB转录因子

通过多种机制，包括调控抗氧化酶活性、ROS清除、

ABA信号通路和淀粉合成等，显著增强了玉米对多



种环境胁迫的耐受性，在植物生长发育和增强抗性

方面起到重要调控作用。

4 玉米中 bZIP转录因子的特征与抗
逆功能

bZIP转录因子的靶向序列广泛存在于植物调

控与光合作用、应激反应和代谢调控相关的基因的

启动子区域。bZIP蛋白通过识别这些靶向序列，调

控基因的转录，从而影响植物的多种生理过程和应

激反应。

4.1 bZIP转录因子的分类

bZIP 转录因子的主要结构特征是其保守的

bZIP结构域，该结构域由两部分组成，N端的碱性区

和C端的亮氨酸拉链区。碱性区负责与DNA结合，

通常包含富含碱性氨基酸的片段，能识别特定的

DNA靶向序列，如ACGT盒(CACGTG)和G-box(CAC⁃
GTT)。亮氨酸拉链区则由多组重复的亮氨酸残基

组成，每隔 7个氨基酸出现 1次，通过形成α螺旋结

构，使得bZIP转录因子能够以二聚体形式与DNA结

合，从而精确调控下游基因的表达。在玉米中，bZIP
转录因子在调控植物对环境胁迫的耐受性方面发挥

着重要作用。

构建129个玉米bZIP转录因子基因家族系统发

育进化树，聚类结果显示，bZIP转录因子基因家族

可划分为5个亚族，这5个亚族中B亚族聚集的bZIP
转录因子基因最多(占比28.68%)，C亚族中包含的蛋

白序列最少(占比 12.4%)。同一亚族的基因在进化

过程中往往保持了较高的保守性，这种保守性不仅

体现在序列的相似性上，还体现在结构和功能上。

D亚族中的 ZmbZIP4[63]基因与 ZmbZIP60基因均能

在干旱、高盐和脱落酸处理下被诱导，而B亚族的

ZmbZIP76[64]和 ZmbZIP111均与植物对盐胁迫响应

有关。因此同一亚族的 bZIP转录因子可能参与相

同的生化途径、信号传导过程或细胞功能，从而在生

物体内发挥相似的作用。

4.2 bZIP转录因子在玉米抗逆中的作用

bZIP转录因子在植物生长发育过程中至关重

要。大量研究表明，bZIP受各种环境因素诱导，且

在不同组织和胁迫下的表达量均有所不同，基因表

达水平和表达模式在一定程度上也反映出该基因功

能。在逆境应答中，bZIP转录因子能够响应多种生

物和非生物胁迫，如干旱、寒冷、盐胁迫和病原菌感

染等。

4.2.1 bZIP转录因子在耐旱耐盐中的作用

bZIP转录因子还通过调控与脱落酸相关的信

号通路，调节植物的抗旱和抗盐反应，提高植物的逆

境耐受能力。ZmbZIP4在干旱、高盐、高温、低温和

脱落酸处理下被诱导，可正向调控多个应激响应基

因，如 ZmLEA2、ZmRD20、ZmRD21、ZmRab18、ZmN⁃

HX3、ZmGEA6和ZmERD，以及一些与脱落酸合成相

关的基因。ZmbZIP76通过结合含有ACGT的元件，

上调一系列非生物胁迫响应基因的表达，增强转基

因植物对盐和渗透胁迫的耐受性，提高ROS清除能

力、ABA水平、脯氨酸含量和K+/Na+比率，降低水分

流失率，减少膜损伤。

ZmbZIP72的过表达提升了转基因拟南芥在干

旱和部分盐胁迫下的耐受性，降低叶片水分流失、离

子泄漏和脯氨酸含量，提高植株存活率。此外，过表

达ZmbZIP72的转基因植株种子对ABA和渗透胁迫

表现出超敏感性，ABA诱导基因如RD29B、RAB18和

HIS1-3的表达明显增强 [65]。盐胁迫下 ZmWRKY20

通过与ZmWRKY115相互作用，作为转录共抑制因

子，调控响应盐胁迫的下游目标基因ZmbZIP111的

表达，从而增加了玉米的耐盐能力[66]。ZmbZIP60的

表达在脱水、高盐、脱落酸和衣霉素处理下被强烈诱

导，通过在拟南芥bZIP60突变体中恢复BiP3转录的

诱导，表明ZmbZIP60可能在内质网应激信号传导

中发挥作用，其在野生型拟南芥中过表达在二硫苏

糖醇胁迫下显示出增强的抽薹趋势[67]。

4.2.2 bZIP转录因子在耐冷等方面的调控作用

研究表明，在冷胁迫下，bZIP68的稳定性和转

录活性受其保守的Ser250残基磷酸化控制，通过抑

制DREB1基因的表达，在低温耐受性中起到负调控

的抑制作用 [68]。拟南芥中的 bZIP60在植物面对内

质网应激时，通过调控基因表达，帮助植物恢复蛋白

质稳态，增强抗逆性。此外，bZIP1和bZIP53被发现

参与植物对碳和氮代谢的调控，在能量缺乏的条件

下通过调控相关基因，维持植物正常的生长和发

育 [69]。玉米 ABP9作为一个ABRE结合的 bZIP转录

激活因子，通过正向调控ABA信号增强植物对多种

胁迫的耐受性，而NCP1抑制ABP9在激活ABA途径

中的功能[70]。总体而言，玉米中的 bZIP转录因子通

过多种机制，包括调控ABA信号通路、应激响应基

因表达和ROS清除系统，增强玉米对多种环境胁迫

的耐受性。

5 玉米中DREB/CBF转录因子的特征
与抗逆功能

DREB转录因子是一类重要的转录因子，又被

称作 CBF(C- repeat binding factor)转录因子，属于
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AP2/ERF 转录因子超家族的 1 个亚家族，能够与

DRE/CRT(dehydration responsive element/C-repeat)顺
式作用元件特异结合，从而上调许多基因的表达，参

与植物逆境胁迫应答过程，提高对非生物胁迫的耐

受性。

5.1 DREB/CBF转录因子的分类

DREB/CBF转录因子作为AP2/ERF转录因子家

族中重要的一部分，其蛋白通常包含 1个AP2结构

域和DSAWR基序，并且在AP2区域还存在保守的

缬氨酸和谷氨酸，具有一些独特的特征。DREB/
CBF转录因子专门识别并与冷或干旱胁迫响应相关

的基因启动子区域的DRE/CRT序列(A/GCCGAC)结
合，以此调控这些基因的表达。玉米中的AP2/ERF
转录因子存在 180个成员，其中具有DREB/CBF特

征的有20个，可划分为5个亚族。A、E亚族中均包含

4 个成员 (A：GRMZM2G434203、GRMZM2G000520、
GRMZM2G368838、GRMZM2G477287；E：GRMZM2-
G073047、 GRMZM2G047918、 GRMZM2G133168、
AC187157.4)，B、C 亚 族 均 包 含 3 个 成 员 (B：
GRMZM2G139740、GRMZM2G087040、AC198403.3；
C：GRMZM2G048621、GRMZM2G041839、GRMZM2-
G028969)，D亚族中包含6个家族成员(GRMZM5G8-
89719、GRMZM5G806839、GRMZM5G842961、GRM-
ZM5G816314、GRMZM2G072926、GRMZM2G172936)。
5.2 DREB/CBF转录因子在玉米抗逆中的作用

植物DREB/CBF类转录因子与存在于各种非生

物胁迫相关基因启动子区域的顺式元件相互作用，

从而上调许多基因的表达，响应非生物胁迫，提高植

株对逆境条件的耐受性。同时，DREB/CBF转录因

子对植物激素信号也非常敏感，在植物激素信号转

导通路中具有重要作用。

5.2.1 DREB/CBF转录因子在耐冷中的作用

转录因子在拟南芥的耐冷研究中发挥核心作

用，它们通过调控冷响应基因(CORs)的表达，帮助植

物适应寒冷环境。在拟南芥中CBF基因主要包括

CBF1(DREB1B)、CBF2(DREB1C)和 CBF3(DREB1A)，
这些基因在低温胁迫下迅速被诱导表达，随后CBF
转录因子调控一系列下游冷响应基因(如COR15A和

RD29A)的表达，促进植物对低温的适应[71]。在玉米

中，ICE1- CBF- COR 耐寒调控途径同样保守，

ZmICE1还通过调控ZmDREB1基因的表达，进一步

增强了冷响应基因的激活效应。ZmICE1启动子中

的自然变异改变了ZmMYB39的结合亲和力，导致

不同玉米自交系中ZmICE1表达水平和冷耐性存在

差异。ZmICE1通过直接抑制谷氨酸和天冬氨酸

(Glu/Asn)合成基因的表达，阻止低温诱导的谷氨酸

相关线粒体活性氧(mtROS)爆发，对冷胁迫的负面调

控减弱，从而提高玉米的耐寒性[72]。

5.2.2 DREB/CBF 转录因子在耐旱耐盐和生长发

育等方面的调控作用

在耐旱耐盐方面，将高粱基因DREB2转入到幼

玉米胚，生产出抗旱和耐盐的转基因玉米植株，转基

因植株的K+/Na+比值和脯氨酸含量比野生型显著提

高，显著增强了玉米对非生物胁迫的耐受性 [73]。

DREB/CBF转录因子在玉米生长发育和逆境应答中

同样有重要影响。ZmDREB4.1在植物生长发育过

程中起负调控作用，其过表达抑制了玉米愈伤组织

的生长，使转基因烟草表现出矮秆表型，叶片中细胞

分裂素和生长素(IAA)含量明显降低，植株对干旱胁

迫的耐受性减弱[74]。玉米线粒体基因 orf355的表达

会激活线粒体逆境相关信号传导，诱导ZmDREB1.7

的表达，促进雄性不育。ZmDREB1.7在大液泡期的

小孢子中高度表达，又反过来激活 orf355，表明核调

节因子和线粒体CMS基因之间的正反馈转录调节

决定玉米的雄性不育[75]。

6 生物和非生物胁迫下玉米抗逆反应
的信号转导

玉米在生长发育过程中往往受到病原菌感染、

干旱、盐碱、低温等多种生物与非生物胁迫的影响，

为了应对这些挑战，玉米中同样存在保守的逆境信

号转导机制，以调控其抗逆反应 [76-77]。在胁迫信号

识别阶段，细胞膜上的多种感受器与受体起到了至

关重要的作用。位于细胞膜上的G蛋白偶联受体

(GPCRs)在起始感知外界胁迫信号因子方面至关重

要，在接收到相关胁迫因子后，会依次激活钙离子通

道或MAPK途径向下游传递信号，最终激活抗逆相

关转录因子来行使功能。同样，细胞膜上的类受体

激酶(RLK)会感知病原微生物的特征组分来触发病

原菌分子模式(PAMPs)反应，RLKs通过启动自磷酸

化和与下游蛋白质依次作用，从而启动一系列细胞

内由逆相关转录因子执行的抗病反应。细胞膜上定

位的RBOHD作为一种氧化还原酶，能够在胁迫条

件下生成ROS，之后ROS在细胞信号转导中起第二

信使的作用，帮助传递胁迫信号[78]。在上述膜蛋白

发起胁迫信号后，一系列磷酸化事件在细胞内传递，

这一过程主要通过MAPK级联反应来实现[79]。在这

一过程中，MAPK激酶(MAPKKK)首先被激活，随后

MAPK激酶(MAPKK)被磷酸化并激活，最终MAPK
被激活。MAPK级联反应是细胞响应多种胁迫的重



要途径，通过磷酸化一系列下游效应分子，调控细胞

的生理和生化反应。逆境相关激素在调节植物的胁

迫响应中同样起到了关键作用，主要的激素包括

ABA、JA、ETH和 SA。ABA主要与干旱等非生物胁

迫相关，调控气孔关闭和基因表达[80]。JA主要与对

抗食草动物和坏死性病原菌的防御反应相关 [81]。

ETH在应对多种胁迫(包括生物胁迫)中起作用，同

时调控玉米植株的衰老和细胞凋亡 [82]。SA主要与

对抗生物胁迫(如病原菌)的防御反应相关，激活系

统获得性抗性(SAR)[83]。上述信号最终都会传递到

细胞核内，此时逆境相关转录因子包括 WRKY、

MYB、NAC、bHLH、bZIP和DREB都会通过与特定的

DNA序列结合，调控下游抗逆基因或生长发育相关

基因的表达或抑制，从而帮助玉米在逆境条件下存

活(图2)。

图2 逆境下玉米抗逆反应的信号转导

Fig.2 Signal transduction of maize stress resistance under stress

7 展 望

转录因子是逆境响应中的重要分子调节器，

WRKY、NAC、MYB、bZIP和DREB转录因子在玉米

抗逆性的研究中发挥关键作用。这些转录因子通过

调控抗氧化反应、激素信号传导和相关基因表达，显

著增强玉米对干旱、盐碱、低温及病原体侵染等逆境

胁迫的耐受能力。深入解析这些转录因子的功能，

不仅为理解玉米的抗逆机制提供了理论依据，也为

玉米抗逆育种提供了实践指导。未来的研究可以进

一步探讨转录因子在不同逆境条件下的具体作用机

制，开发更高效的基因编辑和育种技术，以提高玉米

的产量和质量，保障粮食安全。同时，通过跨学科的

合作和技术创新，利用前沿技术如系统生物学和大

数据分析，可以更全面地揭示抗逆性调控网络的复

杂性，从而进行更精准的育种策略设计，为应对全球

气候变化和环境挑战提供有力支持，支撑农业可持

续、健康稳定发展。
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