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摘　要：植物膜结合转录因子 (membrane-bound transcription factors, MTFs) 是植物转录因子家族中一类带有

跨膜结构域的转录调控因子。通常它们以休眠的形式定位在细胞膜结构上，在体内或体外信号的作用下，

从膜上释放到细胞核中，行使转录因子功能。现就植物膜结合转录因子的结构特点、在环境胁迫响应中的

作用及释放机制等最新研究进展进行概述，并对植物膜结合转录因子今后的研究方向和在植物耐逆基因工

程中的作用提出展望。

关键词：膜结合转录因子；胁迫响应；NAC ；bZIP ；蛋白水解；选择性剪切

中图分类号：Q786 ；Q943.2             文献标志码：A

Advance in plant membrane-bound transcription 
factors and plant stress response

WANG Nan, XIANG Feng-Ning, LI Shuo*
(Plant Cell Engineering and Germplasm Innovation Key Lab of Ministry of Education, 

School of Life Sciences, Shandong University, Jinan 250100, China)

Abstract: Plant membrane-bound transcription factors are thought to be potential components of developmental or 
environmental signaling due to their unique requirement for proteolytic cleavage to free them from the membrane. 
In this review, we provide an overview of recent findings on MTFs in plants and we focus on the structural 
characteristics, the role in the environmental stress response and the release mechanism of the MTFs. The future 
research direction of the plant membrane-bound transcription factors in plant stress tolerance gene engineering is 
proposed.
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植物暴露在自然环境当中，经常受到各种环境

胁迫的影响，如干旱、极端的温度、养分缺乏和病

虫害等。这些环境胁迫不仅制约了植物的生长发育，

同时，也导致了粮食作物的减产。高等植物自身生

长发育和对环境变化的响应是通过调控目的基因的

表达来实现的 [1]。而转录因子和基因顺式作用元件

的相互作用，可以作为基因表达调控的分子开关。

正是转录因子与抗逆功能基因启动子区域顺式作用

元件的相互作用激活了抗逆相关基因的表达，提高

了植物的综合抗逆性。有一类特殊的转录因子，因

其含有一段跨膜区被称为膜结合转录因子 (membrane- 
bound transcription factors, MTFs)。膜结合转录因子

直接整合在细胞内的膜结构上 ( 如细胞质膜、内质

网膜、核膜等 )，处于休眠状态，当受到外界环境变

化刺激后，膜结合转录因子便从膜上释放，转变为

激活状态，并转运到细胞核内行使功能。

膜结合转录因子 (MTFs) 在酵母、原核生物和
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动植物中均已被发现，并证实其可通过激活目的基

因的表达来行使多种功能。2009 年，Bateman 等 [2]

的研究预测超过 100 个转录因子定位在细胞内的膜

结构上。目前，15 个膜结合转录因子的功能已被报

道，它们分别属于不同的转录因子家族，包括 9 个

NAC (NAM， ATAF1、2，CUC2) 家族成员 [3-14]、4 个

bZIP (basic leucine zipper) 家族成员 [15-23]、1 个 MYB 
(v-myb avian myeloblastosis viral oncogene homolog)
家族成员 [24-25] 和 1 个 PHD (plant homeo domain) 家
族成员 [26]。值得注意的是，大部分的植物膜结合转

录因子在调节植物对环境胁迫响应上发挥着重要的

作用 ( 表 1)。膜的物理和化学性质与外界环境的变

化是密切相关的 [27]，这就使得植物响应外界环境变

化主要是通过细胞内的膜结构来实现的 [27-29]，

MTFs 蛋白加工过程灵敏地感应外界环境的变化，

确保在胁迫条件下植物膜结合转录因子能够迅速地

从膜上释放到核内 [30]。

本文就植物膜结合转录因子的结构特点、在环

境胁迫响应中的作用及释放机制等最新研究进展进

行概述，并对植物膜结合转录因子今后的研究方向

和在植物胁迫响应中的作用作出展望。

1　植物膜结合转录因子的结构特点

2006 年，Kim 等 [10] 首次在拟南芥中发现 NAC
转录因子家族存在 MTFs 类型，命名为 NTM1 (NAC 
WITH TRANSMEMBRANE MOTIF 1)。其 N- 端为

134 个氨基酸组成的 NAC 保守结构域，紧接着为 4

个氨基酸组成的核定位信号 (nuclear localization 
signal, NLS)，而在靠近 C- 端的位置则存在一个跨

膜结构域 (TM)。在正常情况下，NTM1 定位在核

膜上处于休眠状态，当用细胞分裂素处理时，

NTM1 便通过蛋白酶水解作用从膜上释放到核内行

使功能。激活的 NTM1 进入核内调节细胞周期蛋白

依赖性蛋白激酶抑制子的表达，同时也抑制组蛋白

H4 基因的表达，从而降低细胞的分裂能力 [31-32]。

在拟南芥中 NTM1 参与了细胞分裂素的信号回路并

且实现了植物体内细胞分裂的均衡调节。

虽然植物 NAC 家族膜结合转录因子的功能多

种多样，但是其结构和作用机制都有很高的相似性。

在模式植物拟南芥中，大部分 NAC 膜结合转录因

子属于第 II 类 NAC 蛋白，其 N- 端含有保守的

NAC 结构域，C- 端存在一个跨膜域 [33]。NAC 结构

域由多个螺旋环绕一个反向平行的 β- 折叠构成，

不含有经典的螺旋 - 转角 - 螺旋结构 [34]。NAC 膜结

合转录因子 N- 端是一个包含大约 160 个氨基酸残

基的高度保守的 NAC 结构域。NAC 结构域又可分

为 A、B、C、D、E 五个子结构域，NAC 结构域的

功能主要是参与 DNA/ 蛋白质的结合以及同源、异

源二聚体的形成。一般情况下，亚结构域 C、D 序

列中含有一段核定位序列 (nuclear localization signal, 
NLS), 可能与转录因子核定位及靶基因启动子上特

定顺式元件的识别有关 [35]。而其 C- 端为高度多样

的转录调控结构域，有转录激活、转录抑制和蛋白

质结合的功能，转录调控结构域含有一段多 α- 螺

表1　植物膜结合转录因子的功能

基因名 基因ID 膜结合转录因子家族 功能 参考文献

NTM1 At4g01540 NAC 细胞分裂 [15]
NTM2 At4g01550 NAC 高盐胁迫下种子萌发、激素信号转导 [16]
NTL1 At1g32870 NAC UV胁迫响应 [14]
NTL4 At3g10500 NAC 活性氧胁迫响应、叶片衰老 [3]
NTL6 At3g49530 NAC 冷胁迫响应，抗病、激素信号转导 [6]
NTL8 At2g27300 NAC 开花转换、非生物胁迫下种子萌发 [5]
NTL9 At4g35580 NAC 氧化胁迫、叶片衰老 [4]
ANAC013 At1g32870 NAC 线粒体反向调控 [8]
ANAC089 At5g22290 NAC 活性氧胁迫响应、糖信号转导、开花转换 [17-18]
bZIP17 At2g40950 bZIP 盐胁迫响应 [15]
bZIP28 At3g10800 bZIP 热胁迫响应、激素信号转导 [15]
OsbZIP39 Os05g34050 bZIP 内质网应激反应 [19]
bZIP60 At1g42990 bZIP 盐胁迫响应 [21]
PTM At5g35210 PHD 叶绿体反馈调节 [26]
maMYB At5g45420 MYB 激素胁迫调节的根发育 [24]
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旋的跨膜基序 (transmembrane motifs, TMs)[36]。目前

在植物中，已有 9 个 NAC 膜结合转录因子的功能

被发掘和报道 ( 图 1)。

一定程度时，这类膜结合转录因子便通过蛋白水解

作用从内质网膜上释放并转运到细胞核内，这被认

为是激活折叠蛋白质响应环境胁迫 (unfolded protein 
response, UPR) 的一种重要方式 [10-11]( 图 1)。

在植物中，膜结合转录因子的研究主要集中在

NAC 转录因子家族和 bZIP 转录因子家族。近年来，

在其他的转录因子家族中也相继发现存在膜结合的

类型 ( 图 1)。
2011 年，Sun 等 [26] 发现 PHD 转录因子家族中

也存在膜结合的类型。该类转录因子被命名为 PTM 
(PHD-TYPE TRANSCRIPTION FACTOR WITH 
TRANSMEMBRANE DOMAINS)，在叶绿体反馈信

号调节方面发挥着重要作用。叶绿体虽然含有自己

的基因组，但是超过 90% 的叶绿体蛋白是由细胞

核基因组编码的 [37]。叶绿体发育、维持和发挥功能

取决于叶绿体和核基因的协调表达。逆行叶绿体信

号是协调核基因表达的关键。PTM 定位在叶绿体膜

上，叶绿体反向信号转导促使 PTM 发生蛋白溶解

性裂解，PTM 通过蛋白水解作用从叶绿体膜上释放

下来对反馈调节信号作出响应，并且导致大量 N-
端 PTM 在细胞核中积聚。PTM 通过结合在 ABI4 
(ABA INSENSITIVE 4) 基因启动子上游的顺式作用

元件上激活 ABI4 基因的表达 [26]，而该基因与组蛋

白修饰相关，从而最终实现对核基因的表达调控。

这个有趣的例子揭示了细胞内一个器官与另一个器

官通过沟通协调共同维护细胞内环境的稳定 ( 图 2)。
2011 年，Slabaugh 等 [24] 发现 R2R3-MYB 膜结

合转录因子家族中存在 maMYB 类型 (membrane 
-anchored MYB)，在其 N- 端含有两个跨膜域。

maMYB 定位在内质网膜上，与激素调节的根毛发

育有关。R2R3-MYB 膜结合转录因子家族含有 126
个家族成员，是 MYB 转录因子家族中最大的子家

族，这个转录因子家族的特点是，均含有可用于

DNA 结合的螺旋 - 转角 - 螺旋结构域。生物信息学

分析表明，maMYB 是 R2R3-MYB 转录因子家族中

唯一定位在内质网膜上的蛋白 [38-42]( 图 1)。

2　植物膜结合转录因子与环境胁迫响应

值得注意的是，目前已知功能的植物膜结合转

录因子大多在调节植物响应环境胁迫方面发挥着重

要作用 [43-44]。细胞膜的物理化学性质与环境变化密

切相关，一个典型的例子就是膜的流动性依赖于温

度的变化 [2, 27]。首先，膜感知到外界环境的变化，

随后膜结合转录因子迅速响应膜的感知 [30]。

A：NAC (NAM, ATAF1、2 and CUC2)家族膜结合转录因子

结构示意图；B：bZIP (basic leucine zipper)家族膜结合转录

因子结构示意图；C：PHD (plant homeodomain)家族膜结合

转录因子结构示意图；D：MYB(v-myb avian myeloblastosis 
viral oncogene homolog)家族膜结合转录因子结构示意图。 
R2, R3：MYB转录因子R2R3-MYB亚族; TMD：跨膜域。

图1　植物膜结合转录因子的结构

近年来，植物 bZIP 转录因子家族也得到了广

泛的研究。继 2005 年在模式植物拟南芥中首次发

现 bZIP 转录因子家族存在膜结合类型以来，相继

又有 3 个 bZIP 类膜结合转录因子的功能被发掘和

报道。bZIP 转录因子在真核生物中广泛存在，同时，

也是最保守的蛋白类别之一 [37]。bZIP 转录因子都

含有一个可结合 DNA 并形成二聚体的结构域，该

结构域由两个保守的区域组成：一个是由约 20 个

氨基酸残基组成的碱性结构域，它紧靠亮氨酸拉链

结构域的 N- 端，能与特异的 DNA 序列相互作用；

另一个区域是由参与寡聚化作用的亮氨酸拉链序列

组成，与之前提到的碱性区域紧密相连，在此区域

每 7 个氨基酸的第 7 位为亮氨酸，亮氨酸拉链形成

一个两亲的 α- 螺旋 [38]。除保守区域外，bZIP 类型

的转录因子通常在 N- 端还会含有一个转录调控区，

如 AtbZIP60[39]。AtbZIP60 定位在内质网膜上，在

内质网应激反应中其通过蛋白水解切割从内质网膜

上释放下来。bZIP 家族中的膜结合转录因子在折叠

或错误折叠的蛋白质引起的内质网胁迫应答中起着

重要作用。当内质网上非正确折叠的蛋白质积累到
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2.1　植物膜结合转录因子在非生物胁迫响应中的功能

继 NAC 家族第一个膜结合转录因子基因

NTM1 被报道后，NTM2 也随之被发掘出来。NTM2
与 NTM1 高度同源，参与植物生长发育过程中对盐

胁迫的响应，同时在种子萌发过程中也发挥着关键

的作用 [11, 45]。NTM2 的转录水平受高盐诱导，并且

可调节植物对盐信号的敏感度，NTM2 缺失突变体

ntm2-1 在种子萌发期和苗期对高盐均丧失敏感性。

Park 等 [11] 研究表明，NTM2 还能够直接调控生长

素诱导基因 IAA30 (INDOLE-3-ACETIC ACID INDUCIBLE 
30) 的表达来调节生长素信号，从而将盐信号与生

长素信号关联起来。

近年来，通过对拟南芥全基因组的搜索和鉴

定，确定了 11 个 NAC 膜结合转录因子，并命名为

NTLs (NTM1-likes)[48]。NTLs 在其 C- 端含有一个 α-
螺旋跨膜结构域，N- 端为用于 DNA 结合的保守的

NAC 结构域。NTLs 的功能特性进一步说明了其在

拟南芥的各个生理过程中起着重要的作用。有相当

多的植物膜结合转录因子与非生物胁迫响应相关，

如 NTL1/ANAC13 基因 (At1g32870) 与拟南芥中的光

胁迫响应有关。当拟南芥暴露于 UV-B 时，NTL1
转录水平升高，这种调控是非 COP1 依赖的途径。

启动子分段分析找到了 NTL1 启动子上的两个关键

顺式作用元件，一个是 MYB 转录因子家族特异性

识别元件 (-AACCTT-)，另一个是 UVBox (CAAG)，

这两个元件可充分诱导 NTL1 基因的表达 [14]。

NTL4 和 NTL9 已被证明与渗透胁迫调控的叶

片衰老有关。干旱胁迫诱导 NTL4 基因转录，NTL4
蛋白通过直接结合在 ROS 合成关键酶的 AtrbohC 
和 AtrbohE 基因启动子上促进活性氧的产生 [7, 49]。

NTL4 缺失突变体活性氧的积累量降低，增强了植

株耐旱性，在缺水条件下延长了叶片的寿命。反之，

NTL4 的异位表达使得植物在正常生长条件下也会

发生细胞程序性死亡。总之，NTL4 与植物逆境环

境的适应性有关。NTL9 也在叶片衰老的渗透调节

中发挥重要作用 [4, 50]。NTL9蛋白受渗透胁迫的诱导，

通过蛋白水解作用从膜上释放到核内，随后，处于

激活状态的 NTL9 蛋白在核内调节衰老相关基因

SAGs 的表达，从而在胁迫信号响应与植物发育之

间建立了联系。

低温可引起植物抵抗入侵病原体的应激反应 [6, 51]。

在拟南芥中，NTL6 可作为冷传感器调节温度依赖

的抗病反应。NTL6 定位在细胞质膜上，在低温刺

激下 NTL6 通过蛋白水解作用从膜上释放到核内，

在细胞核内 NTL6 蛋白结合在 PR (pathogenesis-
related) 基因启动子上游的顺式作用元件上。NTL6
是膜结合转录因子的激活与膜的物理化学性质相关

联的第一个比较好的实例 [52]。在高盐条件下，植物

种子中的 GA 和 ABA 水平下降，使得种子萌发时

间推迟 [47]。研究发现，拟南芥中膜结合转录因子

NTL8 通过 GA 介导的盐信号途径调节种子萌发 [5]，

而这个信号途径与 ABA 无关 [5, 53]。

膜结合转录因子 ANAC089 在糖信号转导、活

性氧信号的感知和开花的转变过程中均发挥着重要

作用 [12-13]。ANAC089 定位在反式高尔基体和内质

网上，当用还原剂处理时，ANAC089 蛋白便迅速

响应，从膜上释放下来 [12]。2012 年，Klein 等 [55] 发

现了 ANAC089 蛋白的一个重要靶基因——sAPX 
(stromal ascorbate peroxidase)。sAPX 为抗坏血酸氧

化合成酶合成的关键基因，在叶绿体抗氧化防御系

统中发挥着重要作用。由于 ANAC089 是转录抑制

因子，可抑制 sAPX 的转录，从而形成一个逆行性

循环 [12]。ANAC089 在 ROS 防御系统中发挥着重要

作用。当过表达 ANAC089 基因的植物感受到 ROS
刺激后，会造成 ANAC089 蛋白从膜上释放下来，

从而导致植物对果糖不敏感，同时，也会使花的转

变延迟。

2.2　植物膜结合转录因子与内质网应激反应

内质网应激 (endoplasmic reticulum stress, ERS)

PTM：PTM蛋白(PHD家族膜结合转录因子)；N-PTM：去除

跨膜结构域的PTM蛋白。

图2　PTM的作用机制模型
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是指由于某种原因使得细胞内质网生理功能发生紊

乱的一种亚细胞器病理过程，如蛋白质不能正确折

叠等 [56-57]。

近年来的研究表明，bZIP 膜结合转录因子在

休眠状态下存在于内质网膜，而其在激活状态下在

内质网应激反应中发挥着重要的作用 [58-60]。

2005 年，Iwata 等 [61] 首次发现 bZIP 膜结合转

录因子 bZIP60 与内质网胁迫响应相关。研究表明，

bZIP60 蛋白定位在内质网膜上，在内质网应激反应

中通过蛋白水解切割从内质网膜上释放下来。之后，

其 N- 端便被转运到细胞核内进而调控内质网胁迫

响应相关基因的表达 [21, 61]。

在 bZIP 膜结合转录因子家族中，目前研究最

为 透 彻 的 是 bZIP28。2007 年，Liu 等 [62] 发 现，

bZIP28 蛋白与内质网未折叠蛋白响应内质网胁迫相

关。二硫苏糖醇 (DTT) 可激发内质网的应激反应，

也使得 bZIP28 从内质网膜上释放到细胞核内。

Tajima 等 [58] 和 Gao 等 [63] 对 bZIP28 蛋白进行了更

为深入的研究。2008 年，Tajima 等 [58] 发现，bZIP28
膜结合转录因子通过一种内质网膜结合的丝氨酸蛋

白酶 (rhoboids)、S1P ( 位点 -1 蛋白酶 ) 和另一种蛋

白酶 S2P ( 一种金属蛋白酶 ) 的水解从膜上释放下

来。bZIP28 膜结合转录因子 N- 端在细胞核内的积

累会引起内质网胁迫响应相关基因 PDIL (ROTEIN 
DISULFIDE ISOMERASE-LIKE PROTEIN)、 CRT1 
(CALRETICULIN-1)、 CNX1 (CALNEXIN-1) 的上调表

达。此外，bZIP28 与热诱导的 UPR 以及激活 BR
信号在对环境胁迫的响应上起作用 [58]。

在高盐胁迫下，bZIP17 被 S1P 蛋白酶水解

切割释放到核内，与盐胁迫响应基因 ATHB-7 
(ARABIDOPSIS THALIANA HOMEOBOX 7) 启动子

上游的顺式作用元件相结合调节该基因的表达。

bZIP60 也同样响应高盐胁迫，赋予植物耐盐的

特性 [39]。

对目前已知功能的 bZIP 膜结合转录因子的分

析表明，bZIP 膜结合转录因子在内质网胁迫应答

及外界环境胁迫响应的协同调节系统中起关键作

用 [15, 64-66]。

2.3　膜结合转录因子的激活与胁迫响应

在真核生物中，MTFs 主要以两种方式从膜上

释放下来，一种是通过膜内蛋白酶的剪切 (RIP)，另

一种是通过泛素 - 蛋白酶体的方式剪切 (RUP)[67-68]。

最近的研究发现，除了蛋白水解作用外，选择性拼

接 (alternative splicing) 也能够去除 MTFs 的跨膜域，

从而产生核定位的活性转录因子 [19, 69]。这些多层次

的释放方式使得膜结合转录因子复杂的调控机制得

以有序地进行 [70]。

2.3.1　蛋白水解介导的膜释放

在植物中，膜结合转录因子的作用多种多样，

但是它们的调节机制却是非常保守的。第一步均为

蛋白水解加工，这一步也被认为是膜结合转录因子

从膜上释放的关键步骤，也是转录信号级联反应中

的限速步骤。膜结合转录因子是通过受控的膜内蛋

白水解作用 (RIP) 的方式释放 [36, 71]。

RIP 是目前已报道的膜结合转录因子的激活方

式中较为普遍的一种。研究表明，在动植物中 bZIP 
膜结合转录因子的释放主要是通过 S1P 和 S2P 蛋白

酶的水解加工。当然，并不是所有 bZIP 膜结合转录

因子的释放都依赖于 S1P 和 S2P，比如 bZIP60，不同

于其他参与内质网胁迫响应的膜结合转录因子，

bZIP60蛋白的水解释放是独立于 S1P 和 S2P的 [21, 72-74]。  
2.3.2　选择性剪切介导的激活

蛋白水解作用一度被认为是植物膜结合转录因

子激活的唯一方式。但是，最新的研究表明，选择性

剪切对植物膜结合转录因子的释放也起到了一定的作

用 [6-7]。在植物体内，有限的基因通过内含子和外显

子的不同组合产生大量的蛋白质。膜结合转录因子

基因的 mRNA 通过可变剪切的方式最终翻译成含有

跨膜域或不含有跨膜域的两种不同形式的蛋白 [69, 75]。

在拟南芥中，bZIP60 mRNA 的不同剪切方式

使其翻译后的蛋白处于激活或休眠两种状态，当其

内含子去除 23 个核苷酸后，bZIP60 蛋白便处于激

活状态 [59, 76]。而且，Lu 等 [75] 研究表明，ZmbZIP60
也是通过可变剪切的方式应答内质网胁迫响应的，

其处于激活状态时 C- 端的跨膜区被截断，从而使

得 ZmbZIP60 定位在细胞核内，引起下游相关基因

表达的变化，进而对外界环境刺激作出响应。

植物膜结合转录因子的这两种激活方式表明，

膜结合转录因子的激活方式并不是单一的，而是被

限定在多个步骤中，至少是在转录后和翻译后水平，

这也保证了植物可以迅速地对外界环境刺激作出

响应 [59, 76]。

3　展望

自从植物膜结合转录因子首次被发现至今，人

们对膜结合转录因子的研究已经取得了重大进展，

涉及到植物生长发育、激素信号响应等多个方面。

尤其值得关注的是，膜结合转录因子对植物的抗病



生命科学 第28卷804

性、抗寒性、抗旱性和耐盐性等逆境适应均具有十

分重要的调控作用；但目前对其信号转导和调控机

制的研究尚缺乏突破性的研究成果，并且多集中在

模式植物拟南芥中，在作物中的研究较少。随着更

多植物全基因组测序的成功，在全基因组层面上发

掘更多的膜结合转录因子基因，利用基因工程手段

改变其表达水平，有望提高作物的综合品质，获得

高产稳产的转基因耐逆作物新品种，从而应对日益

恶化的环境条件，为农业生产解决一大难题。
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