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ABF 转录因子在植物响应非生物胁迫中的作用

陈乃钰，张国香，张力爽，安逸民，杜家欢，王　丹，郭长虹
（哈尔滨师范大学生命科学与技术学院 / 黑龙江省分子细胞遗传与遗传育种重点实验室，哈尔滨 150025）

摘要：非生物胁迫严重影响植物的生长发育及农作物的产量。植物激素脱落酸（ABA，abscisic acid）是植物响应非生

物胁迫的重要信号分子，其介导的 ABA 信号途径在植物应答非生物胁迫过程中发挥关键作用，其中 ABF（ABA-responsive 
element binding factors）转录因子在 ABA 信号途径中扮演着重要的角色。ABF 转录因子是一类特异识别 ABA 响应元件

（ABRE，ABA-responsive element）的碱性亮氨酸拉链蛋白，属于 bZIP 家族中的 A 亚族。它含有 5 个高度保守的结构域，C1、
C2、C3、C4 以及可以结合 DNA 序列的 bZIP 区域，这些保守结构域能够被蔗糖非酵解型蛋白激酶 2（SnRK2，sucrose non-
fermenting-1 related protein kinase 2）和钙依赖蛋白激酶（CDPK，calcium-dependent protein kinase）等多种蛋白激酶磷酸化，

进而激活 ABF 蛋白的转录活性，使其参与 ABA 和逆境胁迫的调控表达。近年来，有较多研究发现不同物种中的 ABF 类

转录因子在植物响应非生物胁迫的过程中具有重要作用。本文综述了 ABF 转录因子的结构特征及识别的顺式作用元件如

G-ABRE、C-ABRE、“偶联元件 3”（CE3，coupling element 3）等、调控修饰途径及其在盐、干旱、低温等非生物胁迫应答中的作

用，并对未来 ABF 转录因子的研究方向进行展望，为通过调控 ABF 转录因子从而培育优良抗逆作物品种提供研究思路。
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The Role of ABF Transcription Factors in Response to  
Abiotic Stress in Plant
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WANG Dan，GUO Chang-hong

（College of Life Science and Technology，Harbin Normal University/Key Laboratory of Molecular Cytogenetics and  

Genetic Breeding of Heilongjiang Province，Harbin 150025）

Abstract：Abiotic stress seriously affects plant growth and destabilizes crop yield. The plant hormone 
abscisic acid（ABA） is an important signaling molecule for plants to respond to abiotic stress. The ABA signal 
pathway mediated by it plays a key role in the process of plant response to abiotic stress. Among them，ABF

（ABA-responsive element binding factors） transcription factors play an important role in the ABA signal pathway. 
ABF transcription factor is a type of basic leucine zipper protein that specifically recognizes ABA-responsive 
element（ABRE），and they belong to the A subfamily of the bZIP family. ABF protein contains 5 highly conserved 
domains，C1，C2，C3，C4 and bZIP regions that can bind to DNA sequences. Besides，these conserved domains 
of ABF protein can be phosphorylated by many protein kinases，such as SnRK2（sucrose non-fermenting-1 related 
protein kinase 2） and CDPK（calcium dependent protein kinase），followed with the activation of the transcription 
activity of ABF protein. After finishing all the above steps，finally，they can participate in the regulation of ABA 
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and stress expression. In recent years，many studies have found that ABF transcription factors in different species 
play an important role in response to abiotic stress in plants. This article reviews the structural characteristics of 
ABF transcription factors，the identified cis-acting elements such as G -ABRE，C -ABRE and CE3（coupling 
element 3），the regulatory modification pathway and their roles in response to abiotic stress such as salt，
drought and cold. It also looks forward to the future research direction of ABF transcription factors，and provides 
research ideas for the cultivation of excellent stress-resistant crop varieties by regulating ABF transcription  
factors.
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脱落酸（ABA，abscisic acid）在植物响应非生

物胁迫过程中起着关键作用［1］。在盐、干旱、低温

等非生物胁迫下，植物体内的 ABA 被显著诱导合

成，并启动一系列信号途径激活植物抗逆机制［2］。

其中 ABF（ABA-responsive element binding factors）

转 录 因 子 在 ABA 信 号 途 径 中 扮 演 着 重 要 的 角 
色［3-5］。ABA 响应基因的启动子区域通常含有 ABA
响 应 元 件（ABRE，ABA-responsive element）［6］， 
而 ABF 转录因子是特异识别 ABRE 的一类碱性

亮 氨 酸 拉 链（bZIP，basic leucine zipper）蛋 白，属

于 bZIP 家族中的 A 亚族，主要参与 ABA 和逆境胁

迫的调控表达，也被称为 ABRE 结合蛋白（AREB，

ABA responsive element binding protein） 或 ABRE
结 合 因 子（ABFs，ABRE binding factors）［7-9］。 本

文对 ABF 转录因子的结构特征及识别的顺式作用

元件、调控修饰途径及其在应答非生物胁迫中的作

用进行综述，为今后更加深入地研究和利用 ABF
转录因子提高植物对非生物胁迫的抗性提供理论 
依据。

1　ABF 转录因子结构特征及识别的
顺式作用元件

1.1　ABF 转录因子结构特征

模式植物拟南芥 ABF 类转录因子的主要成员

为 ABF1、AREB1/ABF2、AREB2/ABF4 和 ABF3，

这些家族成员主要在营养组织中表达［10-11］。其中 
ABF1 受低温胁迫显著诱导，AREB1/ABF2、AREB2/ 
ABF4 和 ABF3 受 ABA、脱 水 和 高 盐 等 渗 透 胁 迫

诱 导［10］。 通 过 用 拟 南 芥 ABF1-4 氨 基 酸 序 列 在 
Phytozome 数 据 库（http：//www.phytozome.net/）的 
基因组注释信息中发现常见的作物如水稻（Oryza 
sativa L.）、小麦（Triticum aestivum L.）、大豆（Glycine  
max （L.） Merr.） 中 分 别 有 9、10、14 个 ABF 基

因。Li 等［12］对 29 种 陆 地 植 物 中 的 95 种 ABF 蛋

白的蛋白质长度、分子量进行分析，发现 ABF 的

长 度 和 分 子 量 范 围 分 别 为 254~485 aa、27.81~ 
52.95 KD。ABF 类转录因子还在马铃薯（Solanum 
tuberosum L.）、苦 荞 麦（Fagopyrum tataricum（L.）  
Gaertn.）、油菜（Brassica napus L.）、棉花（Gossypium 
hirsutum L.）［13-16］等其他的植物中被鉴定和研究。

典型的 AREB/ABFs 家族成员在结构上具有 5
个高度保守的基序，分别为氨基酸序列 N 端的 C1、

C2、C3 和 C 端 1 个可以结合 DNA 序列的 bZIP 区域

以及 C 末端的 C4 结构域［17］。这些保守结构域均富

含 R-X-X-S/T 序列，此序列能够被钙依赖蛋白激酶

（CDPK，calcium-dependent protein kinase）和 蔗 糖 非

酵解型蛋白激酶 2（SnRK2，sucrose non-fermenting-1 
related protein kinase 2）磷酸化，来激活 ABF 蛋白的

转录活性［18-19］。ABF 转录因子通过被磷酸化激活，

进而结合下游基因启动子区 ABRE 元件以实现调控

下游胁迫响应代谢途径的功能［20-21］。

1.2　ABF 识别的顺式作用元件

从 ABA 调控基因的启动子区域分析中已经

鉴定出许多响应 ABA 的顺式作用元件［9］。ABF
转录因子通常识别 ABRE（PyACGTGG/TC）顺式

作用序列，其核心序列是 ACGT，也称为 G-ABRE
（G-box）。 含 有 ACGT 的 这 类 ABRE 元 件 以 小 麦

Em 基 因 的 Em1a 元 件（GGACACGTGGC）为 代

表。 水 稻 Rab16（Ras analog in brain（Rab）/Small 
GTP-binding protein）基因有 2 个与 G-ABRE 相对

应的进化保守基序，即基序 I（GTACGTGGC）和基

序 II（CGG/CCGCGCT）［22］。

还有一类不包含 ACGT 序列的 ABRE，如大麦

HVA1（Hordeum vulgare group III LEA protein 1）基因

启动子区的“偶联元件 3”（CE3，coupling element 3）

（ACGCGTGTCCTC）和 水 稻 Rab16B 的“基 序 III”
（GCCGCGTGGC）等，被称为 C-ABRE。这些元件的

序列与前一种 G-ABRE 的序列相似，由于核心识别

序列在 ABF 蛋白识别和结合顺式作用元件的过程

中至关重要，因此 ACGT 元件序列中的 A 被 G 取代
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的单碱基差异会导致 ABF 不能与 CGCGTG 元件结 
合［9］，但 C-ABRE 与 ABF 识别的 G-ABRE 在功能上

具有协同作用，在 HVA22、HVA1 和 Rab16B 基因中发

现 ABRE 和偶联元件（CE）相距不到 20 bp，共同形

成 ABA 响应复合物（ABRC）［23］。

一般来说，单一的 ABRE 元件不足以启动对

ABA 的 响 应，ABA 响 应 基 因 启 动 子 区 存 在 多 个

ABRE 元件，可以更有效地启动其表达，协同启动

ABA 依赖性转录调控过程。 

2　ABF 转录因子的调控修饰途径

2.1　正调控途径

磷酸化是诱导 ABF 转录因子激活的最常见

的修饰形式。蔗糖非酵解蛋白激酶（SnRKs）是

植 物 胁 迫 响 应 过 程 中 的 一 类 蛋 白 激 酶，它 作 为

ABF 转录因子的直接上游激酶，通过磷酸化 ABF
转录因子激活其转录活性，是目前研究最为深入

的 ABF 磷酸化激活途径。SnRK 基因家族分为 3
个 亚 家 族：SnRK1、SnRK2 和 SnRK3/CIPK，其

中 SnRK2 在 ABA 信号中起主要的调控作用［24］。

在 没 有 ABA 的 情 况 下，2C 类 蛋 白 磷 酸 酶 PP2C 
（clade-A protein phosphatase type 2Cs）使 SnRK2 维

持去磷酸化状态，从而抑制了它启动的下游 ABF 响

应过程。在 ABA 存在的情况下，与 ABA 结合的

PYR/PYL/RCARs（pyrabactin resistance/pyrabactin 
risistance-like/regulatory components of ABA 
receptors）蛋白和 PP2C 相互作用并抑制其活性，

SnRK2 保持磷酸化活性状态，以激活胁迫下游响应 
途径［25］。

Yoshida 等［26］发现拟南芥 3 个 ABF 蛋白 AREB1/ 
ABF2、AREB2/ABF4 和 ABF3 分别受激酶 SnRK2.2、 
SnRK2.6 和 SnRK2.3 的磷酸化而激活。SnRK2 与多 
种蛋白相互关联，共同参与调控 ABA 信号途径。

ABA 激活的油菜素内酯不敏感 2（BIN2，brassinos- 
teroid insensitive 2）可以磷酸化并激活 SnRK2.2 和

SnRK2.3 以 增 强 ABA 信 号 传 导［27-28］。Li 等［29］研

究发现，在 ABA 处理后，SnRK2 激酶使泛素结合

蛋白（FREE1，FYVE domain protein required for 
endosomal sorting 1）磷 酸 化，活 化 的 FREE1 进 入

细胞核与 ABF4 相互作用并抑制其转录活性。此

外，韧皮部蛋白（PP2-B11，phloem protein 2-B11）或

高 表 达 渗 透 响 应 基 因（HOS15，high expression of 
osmotically responsive genes 15）可 以 参 与 SnRK2
的降解过程［30-31］ （图 1）。

图 1　ABF 转录因子的调控修饰途径
Fig.1　The regulatory modification pathways of  

ABF transcription factor

除了 SnRK 途径外，近年来的研究发现了其他

的磷酸化途径激活 ABF 转录因子活性，如 CDPK
途 径 等（图 1）。Zhu 等［32］在 拟 南 芥 中 通 过 免 疫

印迹实验发现，AtCDPK4 和 AtCDPK11 可以磷酸

化 AtABF1 和 AtABF4，并通过调控气孔运动来提

高对高盐和干旱胁迫的耐受性。Zhao 等［33］发现

AtCDPK12 在体外与 2C 型蛋白磷酸酶 ABI2 相互

作用，并且使 AtABF1 和 AtABF4 被磷酸化。这些

结果表明，拟南芥 AtABF1 和 AtABF4 转录因子可

以被多种 CDPK 蛋白激酶磷酸化。Zhang 等［34］研

究发现 AtCDPK6 可以磷酸化 AtABF3，作为 ABF
激活因子正调控植物对干旱的抗性。AtCDPK32 参

与对 ABA 和非生物胁迫的响应并磷酸化 AtABF4，

进 一 步 研 究 发 现，AtABF4 蛋 白 的 Ser 110 残 基 是

AtCDPK32 的 磷 酸 化 靶 点［35］。 马 铃 薯 StABF1 蛋

白含有 5 个丝氨酸残基和 2 个苏氨酸残基，这些残

基可被 StCDPK2 激酶靶向磷酸化，在 Ca2 + 依赖途

径的调控下响应 ABA 和盐胁迫被活化转录激活活

性［36］。对 StCDPK3 激酶研究发现，随着激酶量的

增加，ABF 磷酸化程度逐渐增强［37］。随着对 ABF
磷酸化激活途径研究的逐渐深入，多种 ABF 的活化

途径被发现，这表明 ABF 的活性受到多种途径的精

密调控。

2.2　负调控及反馈调节途径

拟 南 芥 基 因 组 中 编 码 的 约 76 个 PP2C 被 划

分 为 10 个 组（A~J）［38］。ABI1（ABA-insensitive 1） 
和 ABI2 是 在 植 物 中 最 先 研 究 的 2 个 PP2C 基

因。在拟南芥中的研究表明，带有显性突变 abi1-1 
（abi1G180D）、abi2-1（abi2G168D）或表达突变 HAB1G246D 
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蛋白的植株对 ABA 高度不敏感，导致了在 ABA
处理条件下表现出种子休眠被抑制，气孔调节异

常等 ABA 不敏感的表型［39-40］，这证明了 PP2Cs 负

调控植物中 ABA 介导的信号传导过程。活化的

ABF 转录因子通过调控 ABA 信号通路的负调控因

子 PP2C 基因，从而在 ABA 信号的负反馈调节中

发 挥 作 用。Wang 等［41］通 过 qRT-PCR 分 析 发 现，

ABA 诱导的所有 9 个 A 组 PP2C 基因的表达在 2
个 ABF 三重突变体 abf1 abf3 abf4 和 abf2 abf3 abf4
中均显著降低，而在 abf1 abf2 abf3 abf4 四突变体苗

中进一步降低，这表明 ABF 转录因子参与了 ABA
诱导的 A 组 PP2C 基因表达的调控。进一步通过

酵母单杂交实验发现，ABF 转录因子可以直接与

ABI1、ABI2 基因的启动子结合，并介导它们的快速

诱导表达，进而负调控 ABA 信号途径。由受诱导

的 PP2C 和活化的 ABF 在胁迫条件下形成一个负

反馈调节体系，紧密调控 ABA 信号响应途径在胞

内的动态平衡（图 1）。

3　ABF 转录因子在应答非生物胁迫
中的作用

3.1　盐胁迫

土壤盐渍化是限制植物生长的主要非生物环境

胁迫因素之一，土壤中高浓度盐分会对植物细胞造

成渗透胁迫和离子毒害（主要是 Na+）以及氧化胁

迫等次级胁迫。盐胁迫不仅会引起多种生理变化，

如植物失水、黄化和萎蔫，还会引起植物体内的生化

变化，一些大分子物质如蛋白质和脂类被破坏和水

解，导致代谢紊乱，甚至引起植物死亡［42］。ABF 转

录因子介导的 ABA 依赖的植物抗盐途径主要通过

调节气孔导度，提升活性氧代谢效率和激活离子转

运体途径来实现。

刘帅等［43］研究发现，在盐胁迫中，拟南芥 abf3
和 abf4 突变体对盐胁迫更加敏感，同时突变体叶片

的叶绿素含量降低，黄化率增加，这暗示着 AtABF3
和 AtABF4 基因在盐胁迫响应中发挥一定的作用。

通过研究拟南芥 AtABF4 基因在马铃薯中的过表达

发现，在盐胁迫条件下，转基因马铃薯的相对含水量

得到提升，并导致气孔导度和蒸腾速率低于野生型，

转 AtABF4 基因马铃薯表现出更强的抗盐性。同

时，在盐胁迫下，转基因马铃薯的块茎产量与贮藏

能力均得到提升［44］，这说明 AtABF4 基因在盐胁迫

中有一定作用。在拟南芥中甘薯（Ipomoea batatas
（L.） Lam.）IbABF4 基因的过表达表现出抗盐的表

型，并且进一步的生理实验表明转 IbABF4 基因拟

南芥具有较高的光合效率、较低的丙二醛以及过氧

化氢含量［45］。这些 ABF 基因的发现为抗盐作物育

种提供了优秀的遗传基因资源。

玉 米 ABF 类 转 录 因 子 ZmbZIP4、ZmbZIP72 基

因都会受到盐胁迫诱导表达。ZmbZIP4 的过表达株

系在萌发期和幼苗期遭受高盐胁迫后均表现出更高

的存活率，而突变体则对盐胁迫更敏感。ZmbZIP4
蛋 白 可 以 正 调 控 NHX3（Na+/H+ antiporter）基 因 的

表达，增强转基因植株在盐胁迫下的离子区域化作 
用［46］。对 ZmbZIP72 基因在拟南芥中的过表达发

现，在盐胁迫后的覆水期表现出更强的恢复能力［47］。

苦荞麦中 ABF 同源基因 FtbZIP5 基因受到盐

胁迫的诱导，在拟南芥中的过表达降低了转基因植

物在盐胁迫条件下所受到的氧化损伤，并使 AtRD26
（responsive to dehydration 26） 和 AtCOR15（cold 
regulated 15）等 ABA 依赖的胁迫响应基因的表达

水平显著增加［14］。油菜 BnaABF2 基因在拟南芥

中的过表达也影响了胁迫响应基因表达的变化，如

RAB18（responsive to ABA 18）和 KIN2 等。这个结

果使转基因植株气孔孔径降低并抑制了盐胁迫条件

下的失水过程，从而提升了植株的抗盐能力［15］。

3.2　干旱胁迫

干旱是植物面对的另一主要非生物胁迫，是导

致作物减产的主要因素之一。轻度的干旱降低作

物产量，严重的干旱则会使植物永久萎焉而导致绝 
产［48］。ABF 类转录因子强烈响应干旱胁迫的影响，

并在植物抗干旱的过程中扮演重要角色。

拟 南 芥 AtABF2、AtABF3 和 AtABF4 均 受 到 干

旱的强烈诱导，被认为是植物参与干旱胁迫耐受性

的 ABA 信号转导的主要转录因子。拟南芥 AREB/
ABF 三重突变体 areb1 areb2 abf3 表现出干旱耐受

性降低和对外源 ABA 的敏感性降低。进一步的 
转 录 组 分 析 表 明，AtABF2、AtABF3 和 AtABF4 的

突变导致许多渗透胁迫诱导基因的表达水平降 
低［21］。Yoshida 等［26］发现，ABF1 在干旱胁迫下也

具有重要作用。与 areb1 areb2 abf3 突变体相比，

areb1 areb2 abf3 abf1 四倍体突变植物表现出更强

的干旱敏感性和更低的 ABA 敏感性。同时，在四

重突变体中许多响应脱水胁迫的基因（包括 LEA
蛋白基因和转录因子）的表达水平降低。

目前，多种作物中干旱响应的 ABF 基因的功

能已经得到了研究。小麦 TaABF3 基因受到干旱

胁迫被显著诱导表达，过表达 TaABF3 的转基因拟
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南芥在干旱胁迫下，脯氨酸和可溶性糖含量均显著

高于野生型植物，同时干旱胁迫响应基因（LEA14、

RD29A、DREB2A 等）在转基因植物中上调表达，这

表明 TaABF3 在拟南芥中的过表达可以增强转基因

植物的抗旱性［12］。在棉花中过表达拟南芥 AtABF3
和棉花 GhABF2D 2 个 ABF 转录因子均能够通过气

孔调节显著提高转基因植株的抗旱能力［16］。然而，

胡 萝 卜（Daucus carota var. sativa Hoffm.）DcABF3
基因在拟南芥中过表达则会导致转基因植物的气

孔密度增加，导致严重失水现象。进一步表达分析

发现，DcABF3 的过表达造成气孔发育相关转录因

子 SPCH、FAMA、MUTE 和 SCRMs 等的高表达。此

外，在外源 ABA 处理下，过表达 DcABF3 的拟南芥

幼苗的根长和发芽率均增加，降低了转基因拟南芥

ABA 敏感性，这也意味着 DcABF3 在 ABA 信号通

路中具有重要作用［49］。

随着 ABF 转录因子在植物响应干旱胁迫途径

中的研究不断深入，ABF 响应干旱胁迫的下游基

因网络得到了更深入的阐述。拟南芥 AtAREB3/
AtDPBF3 可以结合气孔调节基因 AtADF5 的启动

子区以激活其转录，通过调节叶片气孔导度增强

植 物 的 抗 旱 性［50］。Feng 等［51］对 木 薯（Manihot 
esculenta Crantz）MeABFs 研 究 发 现，MeABFs 蛋

白可以结合 MeBADH1 启动子激活其表达，进而促

进甜菜碱（GB）的生物合成和积累，通过保持渗透

平衡增强木薯对脱水胁迫的耐受性。Lin 等［52］发

现 AtABF1、AtABF2 和 AtABF4 均可以增强拟南芥

海藻糖 6- 磷酸酶基因 TPPI（Trehalose-6-phosphate 
phosphatase）的表达并提高植物的抗旱性。玫瑰

（Rosa rugosa Thunb.）RhABF2 可以直接结合铁蛋

白基因 RhFer1 的启动子区，并且 RhABF2 基因的沉

默降低了干旱胁迫下的脱水耐受性并破坏了玫瑰

花瓣中的铁稳态［53］，可见，RhABF2 在玫瑰抗旱途

径和维持铁稳态途径中发挥着重要作用。ABF 除

了激活胁迫下游基因的表达，还可以与其他蛋白互

作调控植物的耐旱性。Wang 等［54］发现 DELLA 蛋

白可以与 ABF2 转录因子相互作用提高植物抗旱

性。而 Xu 等［55］研究发现，锌指蛋白 BBX19 可以

和 ABF3 互作负调控菊花的耐旱性。

3.3　低温胁迫

低温冷害或冻害都会对植物造成严重危害，低

温可引起细胞膜冻结，并通过渗透、氧化和其他胁

迫直接或间接地抑制植物的生长，造成不可逆转的

损害，严重影响作物产量和质量［56］。近年来的研究

逐渐揭示了 ABF 转录因子在植物响应低温过程中

的功能。例如，杨玲等［57］从烟草品种红花大金元中

克隆到 2 个 ABF 基因，NtABF1 和 NtABF2，发现这

2 个基因均能迅速响应低温胁迫，4 ℃处理 1 h 时，

NtABF1 和 NtABF2 相对表达量均达到最大值；棉花

GhbZIP15 基因在低温处理下的表达呈下降趋势，这

表明在低温胁迫下 GhbZIP15 基因可能起到负调控

作用［58］；马铃薯 StABF1 基因正调控马铃薯对低温

的抗性，在 4 ℃低温处理下受到诱导表达，并且随

着处理时间的增长，其表达量逐渐增加［36］；胡萝卜

DcABF1 基因受到低温胁迫的强烈诱导表达，并在

24 h 时表达量最高［59］。

不同的 ABF 转录因子在响应低温的过程中具

有独特的组织特异性和时空特异性。孟宇红等［60］

对木薯 ABF 类转录因子 MebZIP7 和 MebZIP9 的

研究表明，MebZIP7 在 4 ℃胁迫 0.5 h 后在植物的

叶片和根中的表达水平达峰值，随后在根和叶中的

转录活性都逐渐降低；而 MebZIP9 在叶片中的表

达受低温抑制，在受胁迫 1 h 后的相对表达量最低，

然而在根中的表达受到了诱导，并在 0.5 h 时达到

峰值。Wang 等［61］通过 ChIP 实验发现，在拟南芥

中过表达小麦抗寒基因 TaAREB3，可以增强拟南芥

的耐寒性，并激活其他低温响应基因，如 RD29A、

RD29B、COR15A 和 COR47 等基因的表达。

植物在低温胁迫下进入休眠状态是植物抗低

温的重要机制，脱落酸（ABA）在触发低温休眠的

生物过程中具有重要作用。沙梨（Pyrus pyrifolia
（Burm. f.） Nakai）PpyABF3 与调控休眠的关键转 

录因子 PpyDAM3（Dormancy-associated MADS-
box 3）基因的表达在低温胁迫下呈正相关。进一

步研究发现，PpyABF3 蛋白可以直接与 PpyDAM3
启动子中的第 2 个 ABRE 结合以激活其表达，从

而影响植物低温响应的休眠过程。另外，同样响

应 ABA 的另一个 ABF 蛋白 PpyABF2 能够通过与

PpyABF3 蛋白互作，负调控 PpyABF3 对 PpyDAM3
的激活作用［62］。这些结果说明，ABF 类转录因子

可以通过对 DAM 基因的调控，精密维持植物在低

温下的休眠状态。这些抗低温的 ABF 类基因的发

现，可以为今后培育优良的抗寒作物奠定基础。

4　展望

非生物胁迫对植物生长和产量都有着严重影 
响［63］。近年来的研究表明，ABF 作为一类重要的

调控因子，在植物抵御非生物胁迫过程中发挥着重
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要作用。研究发现，ABF 转录因子往往不是单一的

增强植物对某一种非生物胁迫的耐受性，而是协同

调控多个非生物胁迫网络。如苦荞麦 FtbZIP83 基

因在拟南芥中的过表达提高了耐旱和耐盐性［64］。

高 山 离 子 芥（Chorispora bungeana Fisch. & C.A. 
Mey.）的 CbABF1 转录因子不仅可以增强转基因

烟草对干旱胁迫的耐受性，同时也提高了植物的抗 
寒性［65］。

虽然植物 ABF 转录因子能够提高植物对于各

种非生物胁迫的耐受性，却常常对转基因植株的

生长发育造成不良影响。如过表达花生（Arachis 
hypogaea L.）AhAREB1 的拟南芥抗旱能力增强，但

植株矮小，叶片卷曲［66］。过表达拟南芥 AtABF3 的

转基因紫花苜蓿对盐和氧化胁迫的耐受性增强，

但转基因紫花苜蓿的叶片变小［67］。所以需要进一

步挖掘和开发在提升植物抗非生物胁迫能力的同

时，又不影响植物生长发育的 ABF 基因和方法，以

应用于生产实践。如过表达葡萄（Vitis vinifera L.）
VvABF2 基因的拟南芥可增强对渗透胁迫的耐受

性，但不会对植物的生长发育造成不良影响［68］。另

外，对 ABF 转录因子抗非生物胁迫能力的鉴定大多

是在苗期进行的，转基因植株苗期抗逆不代表其他

生育时期也抗逆，尤其是对产量影响较大的生殖生

长期，所以需要同时进行苗期和抽穗期前后的抗逆

性鉴定，以便于明确 ABF 基因潜在的应用价值，获

得在逆境条件下既不影响生长发育又能保证产量的

转基因抗逆植株。

由于非生物胁迫诱导的 ABA 途径调控着复杂

的基因响应网络，其中大量的下游基因受到 ABF 转

录因子的调控，如 RD29A、RD29B、RD20 等。但仍

有许多靶基因还未确定，因此 ABF 参与非生物胁迫

调控的机制仍需完善。另外，有研究表明，ABF2 转

录因子可与赤霉素信号转导中的关键负调控因子

DELLA 相互作用来应对环境胁迫［54］，这表明植物

ABF 转录因子可能参与脱落酸与赤霉素信号之间

的交叉调控过程，这个途径仍然需要进一步的研究

以阐明其机制。因此，在未来的研究中，需要深入解

析 ABF 转录因子参与介导的非生物胁迫调控机制，

为培育优良抗逆作物品种奠定基础。
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