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摘 要:NAC转录因子是植物最大的特异性转录因子,具有特殊的 NAC结构域和C端结构域,它们在调

节水稻生长发育过程中发挥着重要的作用。目前在水稻中已鉴定到多种 NAC转录因子,发现它们广泛参与

调控水稻的产量及其品质性状,在水稻的遗传改良中具有重要功能。综述了 NAC转录因子的分类与定位、调

控水稻产量和稻米品质以及参与水稻非生物胁迫应答反应等新进展,以期为优质高产多抗水稻新品种的分子

设计育种提供新的基因资源。
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Abstract:NAC
 

transcription
 

factors
 

are
 

one
 

of
 

the
 

largest
 

plant
 

specific
 

transcription
 

factors,
 

with
 

special
 

NAC
 

domains
 

and
 

C-terminal
 

domains
 

that
 

play
 

the
 

important
 

roles
 

in
 

regulating
 

rice
 

growth
 

and
 

development.
 

At
 

present,
 

multiple
 

NAC
 

transcription
 

factors
 

have
 

been
 

identified
 

in
 

rice
 

and
 

found
 

to
 

be
 

widely
 

involved
 

in
 

regulating
 

rice
 

yield
 

and
 

grain
 

quality
 

traits,
 

playing
 

a
 

critical
 

role
 

in
 

genetic
 

improvement
 

of
 

rice.
 

Therefore,
 

the
 

classification
 

and
 

localization
 

of
 

NAC
 

transcription
 

factors,
 

their
 

regulation
 

of
 

rice
 

yield
 

and
 

quality
 

and
 

their
 

involvement
 

in
 

abiotic
 

stress
 

response
 

in
 

rice
 

were
 

reviewed.
 

New
 

genetic
 

resources
 

were
 

provided
 

for
 

molecular
 

design
 

breeding
 

of
 

high-quality,
 

high-yield
 

and
 

multi
 

resistant
 

rice
 

varieties.
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0 引言

水稻(Oryza
 

sativa
 

L.)是世界上一半以上人

口的主粮,也是最重要的粮食作物之一[1-2]。水稻

的产量及其品质性状是评估水稻优劣的关键依据,
培育优质高产水稻新品种是作物遗传学家和水稻
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育种学家的主要目标。然而,水稻在整个生长发育

阶段可能遇到多种不利的环境,导致其生长发育迟

缓、产量降低、品质下降等问题。这些不利环境包

括非生物胁迫和生物胁迫,水稻为了适应和防御这

些变化,自身会形成一套防御与适应机制。植物中

存在多种转录因子参与非生物胁迫响应,主要包括

NAC、bHLH、bZIP、MYB、MYC、AP2/EREBP
等,这些转录因子能够识别并结合目标基因启动子

中的顺式作用元件,激活或抑制目标基因的表

达[3]。其中,NAC转录因子具有多种生物学功能,
是植物中最大的转录因子家族之一,也是植物特异

性蛋白[4]。NAC转录因子结构特殊,主要由两部

分组成:一部分是N端,也被称为NAC结构域,由
约150个氨基酸组成,负责与DNA和其他蛋白质

结合;另一部分是C端,拥有高度多样性的转录调

控区域,具有转录激活或转录抑制活性[5-6]。NAC
结构域具有A、B、C、D、E等5个亚结构域(图1)。
其中,A、C、D亚结构域高度保守,C、D亚结构域中

含有核定位信号,主要与 DNA 结合,从而决定

NAC转录因子的特性;而B、E亚结构域的保守性

不强,这与NAC转录因子的功能多样性有关[5-6]。

NAC转录因子家族在水稻中有151个成员[7],近
年来针对这些成员在水稻遗传改良过程中的研究

取得了一系列重要新进展。例如,发现NAC转录

因子参与调控水稻的产量及其品质性状,并在响应

非生物胁迫过程中发挥重要作用。在水稻生长发

育过程中,NAC转录因子参与水稻的细胞生长、组
织发育、器官衰老等多种生长发育过程[8],且在应

对外界环境刺激的响应过程中发挥重要功能。

图1 NAC转录因子结构域示意图[6]

Fig.
 

1 Schematic
 

diagram
 

of
 

NAC
 

transcription
 

factor
 

domain[6]

1 水稻NAC转录因子的分类及细胞定位

水稻和拟南芥NAC转录因子家族成员较多,
其分类方式比较复杂。NAC结构域的命名来自矮

牵 牛 花 NAM
 

(No
 

apical
 

meristem)、拟 南 芥

ATAF1
 

(Arabidopsis
 

thaliana
 

activation
 

factor)、ATAF2和CUC2
 

(Cup-shaped
 

cotyledon)
几个基因首字母的缩写组成[6]。其中,最早在水稻

中进 行 NAC 转 录 因 子 家 族 的 分 类,将 其 分 为

OsNAC3、ATAF、NAM等3个亚类,后续的研究

发现这3个亚类均为Ⅰ类[9]。利用系统发育树可

将NAC结构域分为两大组:Ⅰ组和Ⅱ组。Ⅰ组分

为14个亚组(TERN、ONAC022、SENU5、NAP、

AtNAC3、ATAF、OsNAC3、NAC2、ANAC011、

TIP、OsNAC8、OsNAC7、NAC1和 NAM),但有

两个NAC结构域(ONAC024、ANAC077)不属于

任 何 亚 组。Ⅱ 组 分 为 ANAC001、ONAC003、

ONAC001和ANAC063[6]。利用系统发育树分析

的方法,对水稻140个NAC转录因子或类似NAC
转录因子家族成员进行比较分析,根据NAC转录

因子家族成员编码的氨基酸序列,将其分为Ⅰ—Ⅴ
类,它们对应的NAC转录因子数目分别为54、54、

14、14、2个[10]。对水稻 NAC转录因子家族进行

全基因组测序分析,根据其氨基酸保守结构域的不

同,可将水稻NAC转录因子家族成员分为A和B
两个亚家族(图2),共有151个 NAC转录因子成

员[7-8]。其中,A亚家族细分为7个小组,共65个

NAC 转 录 因 子,包 括:8 个 ONAC1、16 个

ONAC2、17 个 ONAC3、14 个 ONAC4、3 个

ONAC5、2个ONAC6和5个ONAC7。B亚家族

细分为9个小组,共86个NAC转录因子,包括:6
个NAC1、17个 NAM/CUC3、14个SNAC、5个

NAC22、13个 ANAC34、2个 NEO、14个SND、1
个OMNAC和14个TIP成员。

图2 水稻NAC转录因子的分类

Fig.
 

2 Classification
 

of
 

NAC
 

transcription
 

factors
 

in
 

rice

NAC转录因子的亚细胞定位由C端区域的

一 个 跨 膜 结 构 域 (C-terminal
 

transmembrane
 

domain,
 

TMD)和 N端区域 NAC结构域共同决

定。目前研究结果发现,大多数水稻NAC转录因

子定位在细胞核,小部分定位在细胞膜、细胞质或

内质网(表 1)。利 用 共 聚 焦 显 微 镜 观 察 水 稻

SNAC1蛋白的亚细胞定位,发现其绿色荧光蛋白

(Green
 

fluorescent
 

protein,
 

GFP)在细胞核中,证
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明水 稻 SNAC1蛋 白 定 位 在 细 胞 核[11-12]。研 究

OsNAC3的亚细胞定位,结果表明 OsNAC3定位

在细胞核[13]。利用酵母系统进行的反转录激活实

验,并通过荧光显微镜进行分析显示 OsNAC6定

位在细胞核[14]。在烟草中利用共聚焦显微镜观察

农杆菌介导的瞬时表达,其结果显示 OsNAC016
定位在细胞核。故OsNAC016转录因子在水稻中

可能是定位于细胞核,是核蛋白因子[15]。扩增

ONAC020、ONAC023和ONAC026基因序列并构

建同黄色荧光蛋白(Yellow
 

fluorescent
 

protein,

YFP)的融合载体,通过荧光显微镜观察洋葱表皮

细 胞,显 示 ONAC020 蛋 白 定 位 于 内 质 网,

ONAC023蛋白定位于细胞质,ONAC026蛋白定

位在细胞核[16]。为了检测ONAC022的亚细胞定

位,在烟草叶片中瞬时表达,并通过共聚焦显微镜

观察发现ONAC022蛋白定位于细胞核[17]。通过

荧光显微观察OsNAC24的亚细胞定位,结果表明

OsNAC24定位在细胞质和细胞核[18]。为了研究

OsNAC041的亚细胞定位,构建了表达载体,发现

OsNAC041定位在细胞核[19]。为确认 OsNAC45
在水稻原生质体中的定位,借助荧光显微观察

OsNAC45在细胞中的位置,结果说明 OsNAC45
是一个定位于细胞核的蛋白[20]。前期,研究了

OsNAC74蛋白在细胞中的定位情况,结果表明

OsNAC74 定 位 在 细 胞 膜[21]。 通 过 标 记

ONAC066蛋白在烟草植株叶片中瞬时表达,在显

微镜下观察到ONAC066仅定位于细胞核,是一种

核定位蛋白[22]。在烟草中观察ONAC096蛋白定

位,结果表明 ONAC096是一种核定位蛋白[23]。
将OsNAC103-GFP融合载体在烟草叶片中进行

瞬时 表 达,结 果 显 示 OsNAC103 定 位 于 细 胞

核[24]。无独有偶,在水稻原生质体中进行荧光观

察OsNAC103的亚细胞定位,显示OsNAC103主

要定位于细胞核内,这与在烟草当中的亚细胞定位

结 果 一 致[25]。在 水 稻 原 生 质 体 中 瞬 时 表 达

ONAC127或ONAC129蛋白,发现 ONAC127蛋

白和ONAC129蛋白分布在原生质体的各个部位,
这表明 ONAC127蛋白和 ONAC129蛋白定位于

细胞核、细胞质和细胞膜[26]。
因此,水稻NAC转录因子大部分定位于细胞

核,也可能定位于细胞质、细胞膜或者内质网,这与

NAC转录因子具有多种不同的生物学功能相吻

合。进一步分析发现,NAC转录因子在水稻和其

他物种中定位相同,例如 OsNAC103在烟草和水

稻中都定位于细胞核。但在现阶段研究中,仍有部

分NAC蛋白定位仅在烟草和洋葱中进行研究观

察,例如NAC6、NAC020、NAC023等蛋白的定位

是 在 洋 葱 中 进 行 研 究 观 察 的;OsNAC016、

NAC020、ONAC066等蛋白的定位是在烟草中进

行研究观察的,这就为还没有进行观察的水稻

NAC蛋白定位提供重要理论依据。
表1 NAC转录因子的定位

Tab.
 

1 Localization
 

of
 

NAC
 

transcription
 

factors

NAC转录因子 物种 蛋白定位 参考文献

SNAC1 水稻 细胞核 [12]

OsNAC3 水稻 细胞核 [13]

NAC6 洋葱 细胞核 [14]

OsNAC016 烟草 细胞核 [15]

NAC020 洋葱 内质网 [16]

NAC022 烟草 细胞核 [17]

NAC023 洋葱 细胞质 [16]

OsNAC24 水稻 细胞核和细胞质 [18]

NAC026 洋葱 细胞核 [16]

OsNAC041 水稻 细胞核 [19]

OsNAC45 水稻 细胞核 [20]

OsNAC74 水稻 细胞膜 [21]

ONAC066 烟草 细胞核 [22]

ONAC096 烟草 细胞核 [23]

OsNAC103 烟草 细胞核 [24]

OsNAC103 水稻 细胞核 [25]

ONAC127 水稻 细胞核、细胞质和细胞膜 [26]

ONAC129 水稻 细胞核、细胞质和细胞膜 [26]

2 NAC转录因子调控水稻产量及其相关

性状

NAC转录因子是植物中最大的转录因子家族

之一,它们参与植物生长发育过程的调控,例如芽

分生组织发育、侧根形成、植物激素信号和叶片衰

老等。在矮牵牛花中,携带无顶端分生组织突变的

矮牵牛花无法发育出芽顶端的分生组织[27]。拟南

芥NAC1在 TIR1(Transport
 

Inhibitor
 

Response
 

1)下游参与转导生长素信号,以促进侧根发育。

NAC1
 

是一种转录激活剂,由一个与
 

DNA
 

结合的
 

N
 

端保守NAC
 

结构域和一个
 

C
 

端激活结构域组

成,NAC1能 够 激 活 两 个 下 游 生 长 素 响 应 基 因
 

DBP 和AIR3的表达,并正向调控植株侧根的数

量[28]。NAC转录因子在叶片衰老过程中进行差

异化调节,并在植物叶片衰老中发挥重要作用[29]。
在水稻中,ONAC106-1d 突变体的叶片在自然衰

老和黑暗衰老条件下均保持绿色[30]。转录组检测
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结果分析显示,在暗诱导衰老过程中,关键的衰老

相关基因SGR、NYC1、OsNAC5、OsNAP、OsEIN3
和OsS3H 在ONAC106-1d存在的条件下差异表

达,且水稻ONAC106负调控水稻叶片衰老,进而

间接影响水稻的产量。
增加水稻产量与提高稻米品质,是水稻遗传改

良及其新品种培育的焦点。其中,产量性状是评价

水稻生产及其经济效益的重要指标之一,包括单株

产量、株高、分蘖、穗数、穗长、千粒重、结实率等方

面[31-34]。转录因子OsNAC103,负调控水稻株高,
并影响其产量。过量表达OsNAC103基因,发现

其转基因阳性幼苗的地上部、叶部和叶鞘的长度均

短于对照。在抽穗期,过量表达OsNAC103株系

的营养生长速度较慢,株高也较低。相对于野生型

的长度,节间的长度减少了,即OsNAC103转录因

子负调控水稻的株高和发育[25]。
过 量 表 达 或 敲 除 OsNAC2、OsNAC25 和

OsNAC26基因,发现过量表达这3个转录因子能

够显著抑制水稻粒重和株高,而敲除OsNAC2、

OsNAC25和OsNAC26基因能够显著提高水稻粒

重 和 株 高,这 表 明 OsNAC2、OsNAC25 与

OsNAC26转录因子负调控水稻株高及其粒重[35]。
对OsNAC2过量表达株系和OsNAC2-RNAi株系

进行分析,发现 OsNAC2过量表达株系表现出对

于外界胁迫的不耐受性,生殖期的胁迫会导致水稻

植株产量降低;而OsNAC2-RNAi株系则表现出

在营养生殖阶段具有更强的胁迫耐受性,这对于干

旱胁迫下水稻产量有显著的提高作用[36]。
有趣的是,过量表达或敲除ONAC054基因不

影响水稻籽粒产量,只是略微降低了水稻种子的育

性。但是在干旱胁迫条件下,突变体ONAC054的

籽粒产量显著降低,而过量表达ONAC054基因能

显著提高水稻籽粒产量。其中,突变体ONAC054
籽粒产量的急剧下降主要是由于每穗小穗数和种

子育性两个性状的下降导致的,而ONAC054过量

表达提高了水稻的产量,并没有造成水稻生长发育

方面的缺陷[37]。 OsNAC129基因功能的丧失导

致水稻籽粒粒重、表观直链淀粉含量和株高显著增

加;过量表达OsNAC129会导致水稻籽粒粒重、表
观直 链 淀 粉 含 量 和 株 高 显 著 降 低[38]。此 外,

OsY37(ONAC011)在水稻生殖期作为抽穗和衰老

的正调控因子,OsY37(ONAC011)可能参与水稻

发育过程并影响其籽粒产量[39]。
进一步分析发现,现阶段NAC转录因子主要

通过对水稻植株的直接和间接调控来影响水稻产

量,例如 OsNAC2、OsNAC25和 OsNAC26转录

因子通过影响水稻产量性状中的粒重和株高来直

接影响水稻产量。而 ONAC106转录因子通过负

调控水稻叶片衰老,进而间接影响水稻产量。除此

之外,部分NAC转录因子的产量受到非生物胁迫

的影响,在非生物胁迫下调控调控植株耐逆性,例
如过量表达ONAC054基因能显著提高水稻籽粒

产量。因此,NAC转录因子主要通过调控水稻的

株高、穗数、粒重及其育性,进而影响水稻产量,为
高产水稻新品种的培育提供了重要信息。

3 NAC转录因子调控稻米品质性状

稻米品质通常包括蒸煮食味品质、外观品质、
营养品质和碾磨加工品质等4个方面[40-42]。胚乳

是水稻种子的主要可食用部分,胚乳主要由淀粉、
蛋白、脂质和矿物质及微量元素等组成[1],而胚乳

成分的组成与比例是稻米品质最重要的决定因素。
淀粉和蛋白质是水稻胚乳的最主要成分,分别占籽

粒重量的80%和10%左右[43]。淀粉是水稻胚乳

中含量最多的营养物质,由两种葡萄糖聚合物(直
链淀粉和支链淀粉)组成[44-46]。蛋白质是稻米胚乳

中仅次于淀粉的第二大贮藏物质,其蛋白质含量、
组分、形态以及分布特征均对稻米品质具有重要影

响[47-48]。
在NAC转录因子家族成员中,发现3个NAC

转录 因 子 编 码 基 因 ONAC020、ONAC023 和

ONAC026在水稻种子发育过程中特异性表达,且
它们的表达水平相对较高。同时,这3个NAC转

录因子上游调控区域的序列变异与其水稻种子大

小和重量之间存在显著性的相关性[16]。除此之

外,还发现OsNAC20和OsNAC26直接调控水稻

种子中储存蛋白的合成相关基因的表达,进而影响

其稻米品质[49]。有趣的是,利用CRISPR/Cas9基

因编辑技术创建OsNAC20与OsNAC26的单突变

体 与 双 突 变 体,单 独 突 变 OsNAC20 或 者

OsNAC26基因并不影响水稻籽粒的表型,而这两

个基因同时突变导致其籽粒呈现粉质不透明的表

型,且籽粒的贮藏蛋白合成减少,蛋白体发育异常,
总蛋白质含量显著降低[49]。OsNAC24基因缺失

影响水稻籽粒淀粉合成酶编码基因的表达[50],导
致OsNAC24突变体籽粒中总淀粉含量和表观直

链淀粉含量显著降低,而OsNAC24过量表达导致

其胚乳的垩白和直链淀粉含量显著增加。
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前期,我们发现OsNAC74通过调控OsAAP6
在水稻中的表达水平,影响其籽粒蛋白质含量[21]。
采用CRISPR/Cas9基因编辑技术得到OsNAC74
突 变 体 植 株,分 析 发 现 OsNAC74 突 变 体 内

OsAAP6基因以及与籽粒蛋白质合成代谢相关的

基因均下调表达,种子内的蛋白质含量显著降

低[21],进而影响多种稻米品质性状。OsNAC129
基因功能的丧失和过量表达,均能调控水稻籽粒大

小和淀粉生物合成相关基因的表达。OsNAC129
基因功能的丧失,将导致其籽粒中表观直链淀粉含

量显 著 增 加,籽 粒 的 粒 长 增 加;而 过 量 表 达

OsNAC129会导致其表观直链淀粉含量显著降

低,籽粒的粒长变短[38]。
综合分析发现,一部分NAC转录因子调控的

基因单独发生突变,便会影响水稻籽粒淀粉或蛋白

的相关基因的表达,例如OsNAC24基因缺失影响

水稻籽粒淀粉合成酶编码基因的表达;OsNAC74
基因影响籽粒蛋白质含量;OsNAC129调控水稻

籽粒大小和淀粉生物合成相关基因的表达。有趣

的是,一部分 NAC转录因子单独突变,并不影响

水稻籽粒的表型,例如OsNAC20或者OsNAC26
基因并不影响水稻籽粒的表型,而这两个基因同时

突变,导致其籽粒的贮藏蛋白合成减少,蛋白体发

育异常,总蛋白质含量显著降低,进而影响稻米品

质。因此,水稻NAC转录因子参与调控水稻籽粒

主要储藏物质合成与积累相关基因的表达,进而影

响其籽粒中主要储藏物质(淀粉和蛋白质)的积累,
最终导致其稻米品质发生明显变化。

4 NAC转录因子参与水稻非生物胁迫的

应答反应

NAC转录因子是一类重要的转录调控因子,
在植物中普遍存在,它们广泛参与调控植物非生物

胁迫响应[51-52](表2)。干旱、高盐、低温等非生物

胁迫是影响植物生长与发育的主要逆境因子[52-54]。
在水稻NAC转录因子家族的151个成员中,目前

已确定有转录因子在非生物胁迫耐受中发挥重要

作用,这 些 非 生 物 胁 迫 相 关 的 转 录 因 子 包 括

SNAC1
 [12]、 OsNAC3[13]、 OsNAC016[15]、

ONAC022[17]、 OsNAC041[19]、 OsNAC45[20]、

OsNAC2[37]、 SNAC2[55]、 ONAC054[36,56]、

OsNAC5[57-59]、 OsNAC9[60]、 OsNAC10[61]、

SNAC3[62]、 ONAC095[63]、 OsNAC6[14,64]、

ONAC066[22,65]。

表2 NAC转录因子响应水稻非生物胁迫

Tab.
 

2 NAC
 

transcription
 

factors
 

in
 

response
 

to
 

abiotic
 

stress
 

in
 

rice

NAC转录因子 非生物胁迫类型 研究方法 响应结果 参考文献

SNAC1 干旱、盐 过量表达 正调控耐盐性、耐旱性 [12]

SNAC2 干旱、盐、冷 过量表达 正调控植株抗逆性 [55]

SNAC3 干旱、热 过量表达、RNAi 调控植株抗逆性 [62]

OsNAC2 干旱、盐 过量表达、RNAi 调控植株抗逆性 [37]

OsNAC3 盐 CRISPR/Cas9、过量表达 正调控耐盐性 [13]

OsNAC5 干旱、盐、冷 过量表达、RNAi 调控植株抗逆性 [57-59]

OsNAC6 干旱、盐 过量表达 调控植株抗逆性 [14,
 

64]

OsNAC9 干旱 过量表达 调控植株抗逆性 [60]

OsNAC10 干旱、盐、冷 过量表达 调控植株耐逆性 [61]

OsNAC016 干旱 CRISPR/Cas9、过量表达 负调控抗旱性 [15]

OsNAC17 干旱 过量表达 调控植株耐逆性 [68]

ONAC022 干旱、盐 过量表达 调控植株抗逆性 [17]

OsNAC041 盐 过量表达 调控植株抗逆性 [19]

OsNAC45 盐 CRISPR/Cas9 正调控耐盐性 [20]

ONAC066 干旱 过量表达、RNAi 正调控耐旱性 [22,
 

65]

ONAC095 干旱、冷 过量表达 正调控耐寒性、负调控耐旱性 [63]

  在严重干旱胁迫条件下,过量表达胁迫响应基

因SNAC1(NAC1)显著提高了转基因水稻(比对照

高22%~34%)的抗旱性。同时,SNAC1转基因

水稻在营养期的抗旱性和耐盐性也显著提高,即过

量表达SNAC1基因可增强水稻的抗旱性和耐盐

性[12]。用不同浓度的氯化钠处理OsNAC3突变

体、OsNAC3过量表达和野生型植株的幼苗,结果

发现,在没有氯化钠的情况下,野生型和OsNAC3
突变体植株的生长没有明显的差异。然而,在75

 

mmol/L氯化钠的条件下,OsNAC3突变体株系表
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现出更多的枯叶性状;相反,OsNAC3过量表达株

系表现出较少的枯叶性状,即 OsNAC3转录因子

正向调控水稻的耐盐性[13]。

OsNAC6基因的表达是由寒冷、干旱和高盐

度等非生物胁迫诱导的,过量表达OsNAC6的转

基因水稻植株表现出生长迟缓和低繁殖率,并对脱

水和高盐胁迫的耐受性显著提高[14]。与野生型相

比,OsNAC016基因功能缺失,突变体叶片失水率

降低,耐旱性增强[15],而OsNAC016 基因过表达

植株的干旱耐受能力显著降低。OsNAC016转录

因子作为连接BR信号通路和ABA信号通路的一

个关键转录因子,正向调控BR-介导的水稻生长发

育,负向调控ABA介导的水稻干旱胁迫响应。
水稻中过量表达ONAC022基因,其植株幼苗

在干旱胁迫过程中表现出延迟生长和较少的叶片

卷叶,并且没有表现出枯萎症状,并可改善水稻的

耐盐性[17]。 OsNAC041在水稻耐盐胁迫反应中

发挥 重 要 作 用,野 生 型 幼 苗 的 嫩 枝 比 突 变 株

OsNAC041 的更长,OsNAC041突变体在营养生

长阶段表现出盐敏感表型[19]。水培实验发现在盐

胁迫条件下,OsNAC45基因敲除突变体对盐胁迫

更加敏感,即OsNAC45转录因子正调控水稻盐胁

迫响应[20]。在花期干旱条件下,OsNAC2基因过

量表达植株对高盐和干旱的抗性降低,而RNAi植

株在营养期和开花阶段均对高盐和干旱胁迫表现

出较高的耐受性[37]。

Northern印迹和SNAC2启动子活性分析表

明,干旱、盐度、寒冷、脱落酸(Abscisic
 

acid,ABA)
处理诱导均影响SNAC2基因的表达。SNAC2基

因在粳稻中花11中过量表达,当所有野生型植株

在严重冷胁迫(4~8
 

℃持续5
 

d)后死亡时,超过

50%的SNAC2转基因植株仍然保持活力;在冷胁

迫下,SNAC2转基因植株的细胞膜稳定性高于野

生型;在高盐浓度条件下,SNAC2转基因水稻的发

芽率和生长率均显著高于野生型。此外,SNAC2
过量表达的植物对ABA的敏感性也显著增加[55]。

水稻ONAC054是一种膜结合的NAC转录因

子,参与了干旱胁迫的响应。ONAC054突变体对

干旱胁迫较为敏感,而ONAC054过量表达转基因

植株对干旱胁迫具有耐受性。ONAC054突变体

在干旱胁迫条件下,与脱落酸(ABA)合成和信号转

导相 关 的 一 些 基 因 下 调 表 达,而 在 超 表 达

ONAC054植株中上调表达,过量表达ONAC054
有助于提高水稻的耐旱性[36,56]。通过对OsNAC5

基因进行 RNA 干扰
 

(RNAi)
 

和过量表达,产生

OsNAC5的转基因水稻植株,并研究了在寒冷、干
旱和盐胁迫下对野生型

 

(WT
 

)、RNAi
 

和过量表达

水稻株系的影响。结果表明,OsNAC5的 RNAi
 

株系对寒冷、干旱和盐胁迫的耐受性低于野生型,
而OsNAC5基因的过量表达增强水稻对这些胁迫

的耐受性[57-59]。
在干旱处理期间,过量表达 OsNAC9转基因

水稻植株的叶片表现出较少的叶片卷叶,OsNAC9
过量表达转基因植株在营养生长阶段的抗旱性更

强[60]。在水稻中,过量表达OsNAC10基因,增加

了植物在营养阶段对干旱、高盐和低温的耐受

性[61]。NAC家族转录因子 OsNAP通过 ABA途

径和微调脱落酸生物合成,并直接靶向水稻衰老相

关基因,从而赋予非生物胁迫响应[66-67]。
在NAC家族当中,转录因子SNAC3也存在

类似应答反应,SNAC3转录水平受干旱、高温、盐
分胁迫和脱落酸(ABA)处理的诱导。SNAC3基

因的过量表达,其水稻对高温、干旱和氧化胁迫的

耐受性明显增强,而RNAi对SNAC3基因的抑制

导致对这些胁迫的敏感性增加[62]。

ONAC095是一个干旱和ABA上调但冷下调

的NAC转录因子编码基因[63],在水稻中过量表达

ONAC095,发现ONAC095转基因植株在干旱和

耐寒胁迫中发挥相反的作用,即ONAC095作为水

稻干旱响应的负调控因子,却是低温响应的正调控

因子。过量表达OsNAC6的转基因水稻植株表现

出根系数量和根系直径显著增加,干旱胁迫对

OsNAC6过量表达转基因水稻品系的产量影响较

小,但增强植株的抗旱性[64]。过量表达ONAC066
可增 强 水 稻 干 旱 和 氧 化 应 激 耐 受 性,而 抑 制

ONAC066基因可减弱水稻干旱和氧化应激耐受

性,即ONAC066是水稻干旱和氧化应激耐受性的

正调控因子[22,65]。
综合分析发现,NAC

 

转录因子调控植株抗逆

性具有多样性。其中,一部分NAC
 

转录因子具有

单一 抗 逆 性(耐 盐 或 耐 旱),例 如 OsNAC3[13]、

OsNAC041[19]、OsNAC45[20]调控植株抗逆性(耐
盐)。OsNAC9[60]、OsNAC016[15]、OsNAC17[68]、

ONAC066[22,65]调控植株抗逆性(耐旱);一部分

NAC
 

转录因子具有双重抗逆性,例如SNAC1[12]、

OsNAC2[37]、OsNAC6[14,64]、ONAC022[17]调 控 植

株耐盐性与耐旱性;SNAC3调控植株耐旱性与耐

高温[62];ONAC095调控植株耐旱性与耐低温[63]。
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还有部分 NAC
 

转录因子具有综合抗逆性,例如

SNAC2[55]、OsNAC5[57-59]、OsNAC10[61]调控植株

耐旱性、耐盐性与响应冷胁迫。当水稻处于非生物

逆境条件时,受到刺激的水稻细胞会感知外界的胁

迫信号,通过多种复杂的转导途径,把信号传递到

胁迫应答的 NAC转录因子,然后 NAC转录因子

识别下游靶基因的目标序列,激活或抑制靶基因的

表达,从而参与水稻对非生物逆境的应答反应。

5 展望

NAC转录因子是植物所特有的一类转录因

子,广泛参与植物的生长发育以及非生物胁迫等过

程。目前,已在多种植物中发现大量的NAC转录

因子,尤其是模式植物拟南芥和水稻中,已分离克

隆并解析了部分NAC转录因子家族成员的生物学

功能。例如,水稻基因组中的 OsNAC24-OsNAP
蛋白复合物激活OsGBSSI和OsSBEI的表达,从而

微调水稻胚乳中淀粉的生物合成[18]。ONAC127
和ONAC129蛋白通过影响糖转运和非生物胁迫

反应来调节籽粒灌浆[26]。过量表达ONAC054基

因可以提高水稻的抗旱耐旱性和籽粒产量[36]。
针对水稻NAC转录因子的亚细胞定位分析结

果发现,大多数NAC转录因子定位于细胞核,也有

少数NAC蛋白定位在细胞质、细胞膜或者内质网。
值得注意的是,定位于细胞核及以外的NAC转录

因子,当水稻受到外界环境刺激或者非生物胁迫

时,这些NAC转录因子可能会转运至细胞核内发

挥调控作用。例如在水稻原生质体中瞬时表达了

OsNAP-GFP融合蛋白,发现该融合蛋白定位于细

胞核,与OsNAP转录因子不同的是,OsNAC24转

录因子单独定位时定位在细胞质和细胞核。然而,
当与OsNAP转录因子共表达时,OsNAC24-GFP
融合蛋白只定位在细胞核。结果表明,OsNAP与

OsNAC24相互作用,促进了 OsNAC24转录因子

在细胞核中的定位[18],这与水稻NAC转录因子具

有多种生物学功能相吻合。
针对水稻 NAC转录因子的研究,发现 NAC

转录因子不仅在非生物胁迫反应方面影响水稻,而
且还调控水稻稻米品质与水稻产量等性状,即水稻

NAC转录因子的生物学功能存在多样性。例如,
对OsNAC5过量表达株系和 RNAi

 

株系进行研

究,发现与野生型相比,盐和甘露醇对
 

RNAi
 

株系

和过量表达株系种子萌发的抑制程度分别更高或

更低。与野生型相比,过量表达株系和
 

RNAi
 

株系

种子的萌发对 ABA 越来越敏感,同时,OsNAC5
过量表达株系增加了水稻植株的根部直径,从而增

强了田间的耐旱性和谷物产量[58]。无独有偶,在
对OsNAC9过量表达株系进行研究中,发现了和

OsNAC5 过 量 表 达 株 系 相 似 的 部 分 结 果,即

OsNAC9过量表达株系也改变了水稻植物的根系

结构,从而增强了田间条件下的抗旱性和谷物产

量[60]。
转录因子NAC20

 

、NAC26与RPBF相互作用

激活水稻胚乳中的白蛋白积累,从而影响稻米品

质[63]。水稻NAC转录因子通过ABA生物合成促

进叶片衰老[69-70]。水稻 OsNAC17
 

转录因子通过

调节木质素积累增强耐旱性[68,71-72]。然而,针对

NAC转录因子影响水稻品质和产量性状的研究仍

有待深入,尤其NAC转录因子是如何精细调控水

稻产量及其品质性状的尚不清楚。
目前水稻NAC转录因子的大部分研究集中在

非生物胁迫方面,而对非生物胁迫研究中更多是偏

向于研究单一非生物胁迫(例如盐胁迫、干旱胁迫、
高温)下NAC转录因子的调控作用,对多种非生物

同时胁迫下NAC转录因子的调控作用的研究相对

较少。今后针对水稻NAC转录因子的研究,可以

通过创制NAC转录因子过量表达植株,或者利用

CRISPR/Cas9
 

基因编辑技术、RNAi技术等获得

对应的转基因水稻,研究NAC转录因子在干旱、高
盐、低温等非生物胁迫条件下水稻的生长发育情

况,并深入解析NAC转录因子调控水稻产量与稻

米品质性状的分子遗传机制,开发对应的分子标

记,为优质高产多抗水稻新品种的分子设计育种提

供新的基因资源。
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