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　　摘　要:DREB(Dehydration responsive element-binding protein)转录因子即脱水应答元件结

合蛋白质能特异结合启动子中含有的 DRE/CRT(Dehydration-responsive element/C-repeat)顺式

元件 ,激活许多逆境诱导基因的表达 ,增强植物对逆境的忍耐力。文章综述了DREB类转录因子

的结构特征、功能、基因表达调控机制及其在植物抗逆基因工程改良中的应用等方面的研究

进展。
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　　转录因子也称为反式作用因子 ,是能够与真核基因

启动子区域中顺式作用元件发生特异性相互作用的

DNA结合蛋白 ,通过它们之间以及与其它相关蛋白之

间的相互作用 ,激活或抑制转录。近年来 ,相继从高等

植物中分离出一系列调控干旱 、高盐 、低温等相关基因

表达的转录因子。植物感受外界干旱 、高盐 、低温等渗

透胁迫信号 ,通过一系列信息传递激发转录因子 ,与顺

式作用元件结合后 ,激活 RNA 聚合酶Ⅱ转录复合物 ,调

控基因的转录表达 ,最后通过基因产物的作用对外界信

号在生理生化等方面作出适合的调节反应。DREB(De-

hydration responsive element-binding protein)转录因子即

脱水应答元件结合蛋白质 ,对调控逆境诱导基因的表达

具有非常重要的作用。它能特异结合启动子中含有的

DRE/CRT 顺式元件(核心基序:G/ACCGAC),激活许

多逆境诱导基因的表达 ,增强植物对逆境的忍耐力。现

对 DREB类转录因子的结构特征 、功能、基因表达调控

机制及其在植物抗逆基因工程改良中的应用等研究进

展作简要综述。

1　DREB类转录因子的结构特征和功能
1.1　结构特征

Liu 等[ 1] 从拟南芥中克隆了 DREB1a/CBF3 、

DREB1b/CBF1和DREB1c/CBF2;DREB2A和DREB2B。

Haake等[ 2] 从拟南芥中分离出CBF4。Sakuma等[ 3] 分离

到 DREB1D/ E/F 和 DREB2C/D/E/F/G/H 。Dubouzet

等
[4]
从 水稻中分离 克隆出 OsDREB1A/B/C/D 和

OsDREB2A。Xue 等
[5]
从大麦中分离到 HvCBF1 和

HvCBF2。

从蛋白质结构分析 ,转录因子一般由 DNA结合区 、

转录调控区 、寡聚化位点以及核定位信号这 4个功能区

域组成。DREB类转录因子属于AP2/EREBP 转录因子

家族 ,包含有一个 AP2-DNA 结合域
[ 6]
。据报道 , CBF/

DREB的AP2结构域中有 7个关键残基参与了 CBF/

DREB 蛋白与 CRT/DRE元件的直接作用 ,它们是 4个

R残基 、2个W残基和 1个 V 残基。Jaglo 等
[ 7]
报道受

冷诱导的DREB1/CBF 类转录因子在紧靠 AP2结构域

的上游区和下游区分别存在保守序列 PKK/RP-

AGRxKFxETRHP和 DSAWR 。这一结构特点通过对

拟南芥 、油菜 、小麦 、黑麦 、西红柿和杨树等植物中

DREB1类转录因子的分析得到了证实。

1.2　功能

DREB转录因子能识别 DRE顺式作用元件 ,当植

物受到外界环境胁迫时 ,DREB转录因子与DRE顺式作

用元件结合 ,犹如一个开关被打开一样 , rd17、rd29A 、

kin1 、erd10 、cor6.6 、cor15a 、cor78a等相应的胁迫耐受基

因得到表达 ,最终使植物的抗逆性获得增强[ 8] 。Seki

等[ 9]研究 ,DREB1A的超表达将激活至少 40个逆境应
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答基因的表达 ,其产物包括一些转录调控因子 、糖转运

蛋白 、碳水化合物代谢相关蛋白 、胚胎发育晚期丰富蛋

白 、冷诱导蛋白 、渗透保护生物合成蛋白等 ,通过这些基

因产物的表达以及协同作用综合提高植物对逆境的抵

抗能力。所以DREB类转录因子在基因的表达调控方

面起着非常重要的作用。

Novillo等[ 10] 研究表明 ,去除 CBF2/DREB1C基因

的拟南芥突变体比野生型植株更加耐受低温、干旱和盐

胁迫 ,说明 CBF2/DREB1C可能发挥着调节基因的

作用。

2　DREB类转录因子的基因表达调控机制
植物在逆境胁迫应答反应中存在着复杂的信号传

递途径 ,并且各种胁迫信号传递途径间通过某些共同的

组分联系在一起 ,构成一个复杂的信号传递网络
[ 11]
。

DREB1a/CBF3、DREB1b/CBF1、DREB1c/CBF2及DREB2主

要参与不依赖ABA的信号传导途径 ,而CBF4主要参与

依赖ABA的信号传导途径。细胞膜感知低温等逆境信

号 ,通过信号传导激活以 CBF/DREB信号途径为主 、兼

与其它途径交谈和交叠所构成的信号网络 ,改变基因的

时空表达 ,继而调控下游相应功能蛋白的表达 ,赋予植

物低温等逆境抗性
[ 12]
。

DREB转录因子的作用机理较为复杂。如在转基

因拟南芥植株中 , OsDREB1A和 DREB1A功能是相同

的 ,DREB转录因子能特异结合 DRE(A/GCCGAC)序

列 ,激活靶基因的表达 ,但 DREB1A能结合DRE的核心

序列即:ACCGAC 和 GCCGAC 序列 ,而 OsDREB1A 只

能特异结合 GCCGAC 序列 , 而不能结合 ACCGAC

序列[ 13] 。

寒冷能引发 CBF 家族转录因子的表达 ,反过来又

激活许多下游基因的表达 ,赋予植物以冷冻耐性。Chin-

nusamy 等[ 14] 鉴定了一种调节寒冷环境下CBF基因转录

的上游转录因子 ICE1(Inducer of CBF expression 1)。在

冷驯化中 ,转录水平的调节通过 ICE1 ,CBF 转录级联和

依赖于CBF 的调节子介导。转录后调节机制在冷胁迫

响应中也起着重要作用[ 15] 。

DREB1主要受低温胁迫的诱导 ,DREB2主要受干

旱与高盐胁迫诱导[ 16] 。与转 DREB1A的拟南芥植株不

同的是 ,转 35S:DREB2A基因的拟南芥植株在非逆境胁

迫条件下 ,虽然 DREB2A基因的表达水平明显升高 ,但

rd29A基因的表达水平只是微弱的升高 ,并且转基因植

株也只是出现微弱的生长延迟现象
[ 11]

。DREB2A 在转

基因拟南芥中的组成型表达导致显著的干旱胁迫耐性

但只有轻微的寒冷耐性。研究显示 ,DREB2A的表达需

要翻译后修饰激活 ,可调节许多水分胁迫诱导基因的

表达
[ 17]

。

3　DREB类转录因子在植物抗逆基因工程改良

中的应用

3.1　DREB1/CBF

3.1.1　DREB1A/CBF3　除了模式植物拟南芥外 ,已经

获得包括烟草 、菊花、草地早熟禾、高羊茅 、马铃薯及百

喜草(Paspalum notatum Flugge)在内 的 许多 转

DREB1A/CBF3 基因植物。在正常生长条件下 ,

DREB1A/CBF3在转基因植物中的表达激活了许多胁

迫耐性基因的表达 ,使植物的耐干旱 、高盐及耐寒性增

强(表 1)。

表1　导入DREB1A/CBF3相关基因获得的抗性植物
来源物种 转入物种 获得的抗性 参考文献

拟南芥 拟南芥 干旱,低温 [ 1]

拟南芥 拟南芥 低温 [ 18]

拟南芥 烟草 干旱,低温 [ 19]

拟南芥 菊花 低温 [ 20]

拟南芥 菊花 干旱,高盐 [ 21]

拟南芥 草地早熟禾 干旱,高盐 [ 22]

拟南芥 高羊茅 干旱 [ 23]

拟南芥 马铃薯 低温 [ 24]

拟南芥 杨树 干旱,高盐,低温 [ 25]

水稻 拟南芥 低温,干旱,高盐 [ 4]

多年生黑麦草 拟南芥 低温 [ 26]

野大麦 百喜草 干旱,高盐 [ 27]

大麦 拟南芥 高盐 [ 28]

荠菜 水稻 干旱 [ 29]

3.1.2　DREB1B/CBF1　利用不同转化方法获得的

DREB1A/CBF1转基因植物中 ,许多胁迫耐性基因得到

表达 ,增强了转基因植物对干旱、高盐及低温的耐性 ,尤

其是获得了耐旱性增强的转基因玉米 ,为玉米抗逆遗传

育种奠定了基础(表2)。

表2　导入DREB1B/CBF1相关基因获得的抗性植物
来源物种 转入物种 获得的抗性 参考文献

拟南芥 拟南芥 低温 [30]

拟南芥 甘蓝型油菜 低温 [31]

拟南芥 番茄 低温 ,氧化 [32]

拟南芥 番茄 干旱 [33]

拟南芥 烟草 低温 [34]

拟南芥 高羊茅 逆境 [35]

拟南芥 多年生黑麦草 干旱 ,高盐 [36]

拟南芥 多年生黑麦草 干旱 [ 37-38]

拟南芥 水稻 逆境 [39]

拟南芥 草莓 低温 [40]

拟南芥 地被石竹 低温 [41]

拟南芥 小麦 干旱 [42]

小盐芥 玉米 干旱 [43]

水稻 烟草 低温,干旱 ,高盐 ,氧化 [44]

3.1.3　DREB1C/CBF2　杨春霞等
[ 45]
获得具有抗旱 、耐

盐性的转 DREB1C 杨树。Chen 等
[ 46]
从蒺藜苜蓿

(Medicago truncatula)中分离出 DREB1C ,通过转化获

得具有低温抗性的蒺藜苜蓿和月季(Rosa chinensis

Jacq.)。
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3.1.4　DREB1D/CBF4　Haake 等[ 2] 报道 , CBF4基因

在拟南芥中的超表达激活了冷胁迫基因 , 诱导了

COR15a、COR78a基因的表达 ,CBF4在拟南芥中的超表

达使转基因植株对冻害和干旱的抗性增强。杨东歌

等[ 47]将转 AtCBF4基因转入玉米 ,获得抗旱能力增强的

转基因玉米。Zhang等[ 48] 研究表明过表达 OsDREB1D

的拟南芥对冷及高盐的耐性增强。

3.1.5　OsDREB1E　Chen 等[ 49] 研究表明 ,OsDREB1E

的表达能轻微提高转基因水稻的水分胁迫耐性。

3.1.6　OsDREB1F 　Wang 等[ 50] 研究表明 ,含有 Os-

DREB1F 基因的转基因水稻和拟南芥对盐 、干旱和低温

的耐性增强 ,同时 ,OsDREB1F 可能也参与依赖 ABA的

途径。

3.1.7　OsDREB1G　Chen等
[ 49]
的研究表明OsDREB1G

的表达可以显著提高转基因水稻对水分亏缺胁迫的

耐性。

3.1.8　BnDREB1-5　刘卫群等
[ 51]
从甘蓝型油菜(Bras-

sica napus)中分离出BnDREB1-5 转录因子 ,通过转化获

得转BnDREB1-5基因烟草对非生物胁迫的耐性增强。

3.2　DREB2

Sakuma等
[ 52]
的研究表明 ,过表达 AtDREB2A的转

基因拟南芥的耐脱水性增强。曾会明等
[ 12]
用 DREB2A

基因转化烟草 ,发现 DREB2A基因明显导致转基因植

株生长迟滞 ,表现为生长矮化。盛慧等[ 53] 转化黑龙江紫

花苜蓿(Medicago sativa)获得成功。Chen等[ 54] 的结果

表明 ,过表达 GmDREB2的转基因拟南芥的干旱和胁迫

耐性增强 ,未引起生长延迟。Chen等[ 49] 的研究表明 ,

OsDREB2B的表达可以显著提高转基因水稻对水分亏

缺胁迫的耐性。Chen等[ 55] 从胡杨(Populus euphratica)

中分离出 PeDREB2基因 ,可用于提高转基因植物的耐

盐性。Agarwal 等[ 56]的研究表明 ,来自于御谷(Pennise-

tum glaucum )的 PgDREB2A 是一个强转录因子 ,可以

在烟草中赋予多种胁迫耐性。Wang 等[ 57] 从玉米(Zea

mays)中分离出 ZmDBP2 ,并获得耐干旱的转 ZmDBP2

基因拟南芥。

4　展望
提高植物的抗逆性是农业 、林草业发展的迫切需

要 ,利用转基因技术构建具有优良抗性的粮食作物和经

济作物正方兴未艾。DREB转录因子的分离和鉴定工作

为采用基因工程技术将获得的外源基因导入植物 ,获得

抗逆基因超表达的转基因植物奠定了坚实的基础 ,因此

该类研究具有重要的理论研究价值和广泛的应用前景。

应当看到 ,在利用DREB类转录因子进行抗逆基因

工程改良的过程中 ,转基因植株的抗旱 、耐盐及耐寒性

等得到不同程度的改良 ,达到了预期目的 ,但在组成型

启动子 CaMV 35S 启动下 ,有些基因 , 如 DREB1A/

CBF3表达时往往导致正常生长条件下植株生长严重受

阻 ,植株矮小[ 1] 。要克服这一不足 ,可以使用诱导型启

动子 RD29A ,同时 ,可以对基因进行改造 ,以便既能提高

植物抗逆性又能消除对植株生长的抑制。该文在对拟

南芥CBF3基因的单核苷酸多态性(SNP)进行研究的基

础上 ,克隆了 CBF3的等位基因 AtCRAP2 ,在正常生长

条件下 ,与野生型相比 ,转 35S:AtCRAP2基因拟南芥植

株表型无明显变化 ,而抗冻性显著增强(另文发表)。目

前 ,正在利用该基因对玉米进行遗传转化。

可以预言 ,随着分子生物学 、植物基因工程等相关

学科以及转录因子研究的迅速发展 ,基于 DREB类转录

因子的植物抗逆基因工程改良的研究将会取得更进一

步的进展。
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Study Advancements of DREBTranscription Factors and its

Application in Plant Stress Tolerance Genetic Engineering

LI Zhi-liang1 ,2 , 3 ,WU Zhong-yi2 , YE Jia1 , YANG Qing3 ,ZHANG Xiu-hai2 ,H UANG Cong-lin2

(1.Department of Bio logy Science, Handan College ,Handan ,Hebei 056005;2.Beijing Research Center of Agro-Biotechnology , Beijing 100097;

3.College of Life Science , Nanjing Ag ricultural University , Nanjing , Jiang su 210095)

Abstract:DREB transcription factor ,which w as a dehydration responsive element (DRE)binding protein can specifically

interact with the dehydration-responsive element/C-repeat(DRE/CRT)cis-acting element contained in the promoter

region of many st ress-inducible genes , and can therefore control the expression of many st ress-inducible genes in plant

and increase strong tolerance to drought , low temperature and high salt.The st ructure character , function , and the

regulative mechanism of genes expression of DREB transcription factors were summarized ,meanwhile , it s application in

plant st ress tolerance genetic engineering improvement was also reviewed.
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刺山柑综合价值及繁殖技术研究概况

杨 　恒 , 赵 惠恩
(北京林业大学 园林学院 ,北京 100083)

　　摘　要:对国内外学者在刺山柑利用及繁殖方面的研究结果进行了分析归纳 ,刺山柑具有生

态保护 、药用 、食用以及园林利用等四大价值 ,但刺山柑的种子萌发率极低 ,嫁接及扦插收效甚

微 ,而利用组织培养对其进行扩大繁殖具有较大的潜力。

关键词:刺山柑;综合价值;繁殖技术
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1　刺山柑简介
刺山柑(Capparis spinosa)属白花菜科(Cappari-

daceae)山柑属(Capparis)植物 ,落叶藤本蔓生小半灌木 ,

别名老鼠爪 、野西瓜 、槌果藤 ,原产于亚洲西部或中部的

干旱地区。

在国外 ,如西班牙 、意大利 、土耳其等国家 ,刺山柑

已经成为一种很流行的食用香料 ,被大量工厂化生产。

刺山柑最早在公元前 2 000年的古希腊和古罗马国家提

到 ,当时仅仅用于中草药方面。刺山柑作为一种烹饪的

食用香料使用大约是在 1 500 a以前。在我国 ,直到 20

世纪70年代才出现对刺山柑的初步研究。目前 ,国内

有关刺山柑的研究大都仅限于描述性的工作 ,主要集中

在地理分布 、细胞学与组织培养 、化学成分与药理活性

以及种子生理等方面 ,而有关遗传 、分子生物学 、生化 、

抗性生理、生理生态等方面鲜有报道。

1.1　地理分布

刺山柑的分布贯穿整个暖温带 ,从地中海地区穿过

印度到达菲律宾群岛和太平洋诸岛。其主要分布在地
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