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摘要: 植物锌指蛋白是一类具有核酸结合作用的关键性调控蛋白。其中, C2H2型锌指蛋白在植物体内分布最

为广泛, 并且可以调控植物体内多种生理生化反应, 例如通过识别靶标DNA, 与RNA相互作用, 进而调控植物

的抗病性和抗逆性等。本文重点综述了近年来植物C2H2型锌指蛋白在调控植物抗逆境胁迫、抗病和生长发

育方面的生物学功能及分子机制。

关键词: C2H2型锌指蛋白; 转录因子; 核酸结合; 逆境胁迫

在生物体内转录因子(transcription factor, TF)
直接或间接识别结合靶标基因启动子区域后, 激
活动态转录复合体的RNA聚合酶活性, 从而完成

基因的表达调控。按照与RNA聚合酶I、II和III的
对应关系, 可将转录因子分为3类: I、II和III型转

录因子。其中锌指蛋白(zinc finger protein)对应的

是III型转录因子, 是生物体内分布最为广泛且对

诸多生理生化反应具有关键调控作用的一类核酸

结合蛋白。

1  锌指蛋白结构与分类

上世纪Miller等(1985)研究水生爪蟾(Xenopus 
laevis)卵原细胞时, 首次报道了TFIIIA型转录因子

锌指蛋白。锌指蛋白是迄今为止在真核生物中种

类最丰富的一类蛋白因子, 广泛存在于动物、植

物和真菌中, 其中一些是植物特有的。锌指蛋白

以Zn2+作为结合中心, 在短距离内与其他几种特定

的氨基酸链螯合, 并折叠形成“手指”构型的多肽结

构蛋白。在经典的锌指结构中, Zn2+作为结合中心

通过疏水作用与重复的组氨酸(His)和(或)半胱氨

酸(Cys)多种排列组合形成稳固的四面体结构。

不同种属的锌指蛋白的锌指结构数量和锌指

间相邻氨基酸链长度有很大的差异, 这些丰富的蛋

白空间构型往往会产生不同的功能。Grishin等
(2003)依据锌指氨基酸残基(His和Cys)螯合Zn2+所

形成的不同的折叠方式, 将锌指蛋白分为多个折叠

型。根据His和Cys残基的位置和数量不同, 可将锌

指蛋白分为C4HC3、C3H、C3HC4、C4、C2H2、
C2HC、C6和并列型等类别(侯思宇等2014)。

C2H2型锌指蛋白作为典型锌指蛋白最初在分

离III型转录因子中被报道, 是植物基因组中分布广

泛的一类蛋白因子, 普遍具有20~30个氨基酸组成

的特征保守序列, 通用模体为(Tyr, Phe)-X-Cys-X2-4- 
Cys-X3-Leu-X2-His-X2-6-His (X为任意数目氨基酸) 
(黄骥等2004)。这些序列中的两组His和Cys能够

围绕Zn2＋配位形成β-β-α构体, 其中Zn2＋被紧密包

裹在α螺旋和肽键平面中, 进而形成稳定的指状结

构(Xie等2019; 黄骥等2004; 胡杨兮等2019)。
植物锌指蛋白所包含的中心锌指构型通常不

超过4个。通过比较植物与其他真核生物所包含

的C2H2型锌指蛋白结构特征, 发现有两个明显的

差异: 一是植物锌指间隔距离更远, 氨基酸数目较

多, 且有丰富的变化。如碧冬茄(Petunia hybrida)
锌指蛋白ZPT2-11的两个中心锌指间隔可达到65
个氨基酸之多(田路明等2005)。而动物锌指蛋白

的锌指间隔氨基酸数量普遍偏低, 大多数仅隔7个
氨基酸; 另一个重要特征是在植物锌指结构中存

在一段小分子量且保守度极高的氨基酸序列QAL-
GGH, 位于锌指与DNA的结合处α螺旋区, 目前仅

被鉴定为植物锌指蛋白所独有(Takatsuji 1998)。
C2H2锌指蛋白不仅包含锌指结构, 通常还拥

有多个功能行使区: 核定位有关信号区域(nuclear 
localization signal, NLS), 被称为B-box; 推测与蛋

白质互作相关的富含亮氨酸(Leucine)功能区, 被称
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为L-box; 位于C端附近与转录活性抑制相关的区

域, 被称为DLN-box (也称EAR-box) (Ciftci-Yilmaz
等2007; Yanover和Bradley 2011; 宋冰等2010)。目

前仅在水稻(Oryza sativa) C2H2锌指蛋白ZFP15和
ZFP182中发现缺少了DLN-box结构(Huang等2005; 
Huang等2007)。

2  植物C2H2型锌指蛋白与核酸的相互作用

2.1  植物C2H2型锌指蛋白对靶标DNA的识别

植物锌指蛋白具有特异性结合靶标DNA的功

能, 其与靶标DNA的相互作用需在以下3种条件同

时具备的情况下发生: (1)锌指蛋白靠近靶标DNA, 
锌指结构与靶标DNA反向匹配; (2)锌指蛋白“指
状”构型的多肽结构蛋白进入靶标DNA分子深沟, 
在同一条链上与DNA分子磷酸骨架的碱基通过氢

键相互作用; (3)锌指蛋白“指状”部分接头部位较

为保守固定(田路明等2005)。
人们研究植物C2H2型锌指蛋白识别靶标

DNA的功能始于矮牵牛花中所鉴定出的C2H2型
锌指蛋白ZPT2-2。ZPT2-2的两个相邻锌指结构间

隔44个氨基酸, 可以特异性识别两个带有AGT (C)
的碱基序列, 但这两个特定的碱基序列彼此不能

互相连接。这种锌指结构与碱基序列的结合方式

对两个特定碱基序列间的距离十分敏感, ZPT2-2
蛋白最适合的结合序列C端为CAGT, N端为AGC 
(T), 结合距离为13 bp时最稳定。目前人们对于植

物C2H2型锌指蛋白在调控核酸水平的机理方面研

究还不够透彻, 而且并非所有锌指蛋白都需要直

接与靶标DNA结合来实现对其转录进行调控, 有
的甚至不需要直接识别目的DNA序列(黄骥等

2004)。因此, 不同植物C2H2型锌指蛋白有不同的

DNA转录调控机制。

2.2  植物C2H2型锌指蛋白与RNA的相互作用

植物C2H2型锌指蛋白除了能与DNA发生相

互作用, 还能够特异性识别并且结合RNA。例如, 
含有4个锌指结构的C2H2锌指蛋白WT1能够特异

性结合DNA与单链RNA, 并且4个锌指结构结合的

RNA均不一致(周畅和李麓芸2004)。拟南芥(Ara-
bidopsis thaliana) C2H2型锌指蛋白SERRATE被证

明与双链RNA结合蛋白HYL1互作, 进而在pri- 

miRNA加工中发挥重要作用, 通过染色质修饰和

调节多种microRNA、反式小干扰RNA的积累来

改变基因表达(Yang等2006)。
RNA的碱基互补并不完全按照配对原则, 这

一特性导致产生具有多态的loop区域, 形成复杂多

样的三维结构和生物学功能。Loop特异折叠区域

通过规律的RNA双螺旋结合, 二者的结构由其核

苷酸序列决定。不同的loop区域构象多变, 其磷酸

骨架也不规则(卢多2013)。所以, 不同于III型转录

因子中发生DNA相互作用时起关键作用的肽链骨

架, 在RNA识别以及结合方面, 起决定性作用的是

磷酸结构骨架的连接方式(田路明等2005)。噬菌

体展示技术表明, TFIIIA型转录因子中4~6号锌指

结构通过与DNA结合类似的模式与RNA相互作

用, 但是在结合方面, 处于主链上的–1、+2位氨基

酸残基起决定性作用(赵楠等2009)。例如 ,  由
C2H2型锌指蛋白RABBIT EARS (RBE)编码的转

录阻遏物直接与MIR164的启动子相互作用并负调

控MIR164的表达, 以调节器官发育关键转录调节

因子COTYLEDON1 (CUC1)和CUC2的表达, 进而

调节萼片和花瓣器官的形成(Huang等2012)。可以

看出, 植物C2H2型锌指蛋白与RNA的相互作用存

在序列特异性, 锌指蛋白利用RNA分子结构多样

性对其进形识别并结合以行使其生物学功能。

3  植物C2H2型锌指蛋白的生物学功能

许多转录因子家族都包含锌指结构, 与逆境

胁迫紧密相关的TFIIIA型转录因子基本都是C2H2
型锌指蛋白(余海霞等2019)。C2H2型锌指蛋白在

很多生物学功能中发挥关键调控作用, 如调控植

物的非生物胁迫抗性(包括干旱、盐、低温与铝

等的胁迫), 生物胁迫抗性和生长发育(王海波等

2017)。近年来报道的C2H2型锌指蛋白的功能如

表1所示。

3.1  C2H2型锌指蛋白调控植物抗干旱胁迫

拟南芥C2H2型锌指蛋白ZAT18由脱水应激

反应所诱导 ,  几种应激反应基因包括COR47、
ERD7、LEA6和RAS1, 以及激素信号转导相关基因

包括JAZ7和PYL5被鉴定为ZAT18的靶基因(Yin等
2017)。ZAT18过表达拟南芥植株对干旱胁迫的耐
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表1  植物C2H2型锌指蛋白在非生物胁迫和生物胁迫中的功能

Table 1  The functions of plant C2H2-type zinc finger proteins in plant resistance to biotic and abiotic stresses

     基因                                            功能          物种      参考文献

OsZFP213	 与OsMAPK互作, 调控盐胁迫耐受性 水稻 Zhang等2018
OsDRZ1	 转录抑制因子, 提高干旱耐受性 水稻 Yuan等2018
OsCTZFP8	 低温胁迫 水稻 Jin等2018
OsMSR15	 干旱胁迫 水稻 Zhang等2016
Bsr-d1	 增强免疫反应和抗病性 水稻 Li等2017
OsZFP151	 低温胁迫, 提高可溶性糖、脯氨酸含量 水稻 黄凯2017
OsZFP	 参与IAA信号通路, 调控侧根发育 水稻 Peng等2017
ART1	 铝离子耐受性 水稻 Arbelaez等2017
ART2	 辅助ART1起作用, 铝离子耐受性 水稻 Che等2018
ZFP36	 参与氧化胁迫耐受性和ABA诱导的抗氧化防御反应 水稻 Hong等2014
ZFP319	 与泛素蛋白结合调控非生物胁迫抗性 水稻 廖家凯2014
AtRZFP	 盐、渗透胁迫, 控制气孔孔径 拟南芥 Zang等2016
JAG	 叶绿素含量, 花器官发育 拟南芥 Wang等2018
RpsYu	 低温胁迫, 正调控植物抗病性 拟南芥 成瑢2017
ZFP3	 盐、渗透胁迫 拟南芥 Zhang等2016
ZFP5	 通过GA信号调控表皮毛细胞发育 拟南芥 张爱冬2016
ZAT6	 提高SA和ROS积累 拟南芥 Shi等2014
ZAT10	 提高渗透胁迫耐受性 拟南芥 Xuan等2016
ZAT18	 抗氧化酶升高, 提高耐干旱性 拟南芥 Yin等2017
RBE	 调控TCP4转录水平, 控制花瓣发育 拟南芥 Li等2016
AtZFP5	 乙烯响应, 调节磷、钾吸收, 调控根毛发育 拟南芥 Huang等2019
MAZ1	 花粉发育、活力 拟南芥 Lyu等2019
AtSIZ1	 盐、渗透胁迫 拟南芥 Han等2019
TaZNF	 盐、茉莉酸甲酯、ABA	 小麦 Ma等2016
TaZFP1	 盐、渗透胁迫, ROS稳态相关 小麦 Sun等2019
TaZFP1B	 提高干旱耐受性 小麦 Cheuk等2020
TaC2H2ZF	 盐碱胁迫 小麦 王丽2019
TaZFP593	 氮胁迫 小麦 陈耀仙2019
PtrZPT2	 低温、干旱、盐、ABA	 烟草 Liu等2017
NbCZF1	 降低烟草黑胫病等疾病抗性 烟草 Zhang等2017
AtGIS	 通过GA信号调控腺毛发育 烟草/拟南芥 Liu等2017
NbGIS	 通过GA信号调控腺毛密度及发育 烟草 Liu等2018
GmSTOP1	 铝离子耐受性 大豆 Wu等2018; 
			   Zhou等2018
GmZAT4	 提高对PEG和NaCl胁迫耐受性 大豆 Sun等2019
GmZFP3	 干旱、ABA	 大豆 Guo等2014
GmZF1	 低温、ABA	 大豆 Yu等2014
GsGIS3	 铝离子耐受性和NaCl胁迫耐受性 野生大豆 Liu等2020
MaC2H2-3	 抑制MaICE1转录, 提高低温胁迫耐受性 香蕉 Han等2019
MaZAT10	 盐、干旱、低温 香蕉 王静毅等2019
MiZFP1	 盐、干旱、低温 芒果 余海霞等2019
MiZFP2	 盐、干旱、低温 芒果 余海霞等2019
FtZFP7	 盐胁迫 苦荞 时小东等2019
FtZFP8	 铝离子耐受性 苦荞 时小东等2019
EgrZFP6	 盐、干旱、低温, 根系生长 巨桉 王晓荣等2017
EgrZFP7	 盐、干旱、低温, 根系生长 巨桉 倪晓详等2018
StZFP2	 提高干旱、虫害的耐受性 马铃薯 Lawrence等2018
SCOF-1	 低温胁迫 马铃薯 Yun-Hee等2016
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SIZ2	 盐、ABA	 番茄 Liu等2017
SIZ3	 增加AsA含量, 提高耐盐性 番茄 Li等2018
JcZAT10	 受低温胁迫诱导上调表达 小桐子 王海波等2017
JcZFP8	 通过GA信号调控表型 小桐子 Shi等2018
GhSTOP1	 铝离子、酸性土壤耐受性, 侧根发育 棉花 Kundu等2018
GhSIZ1	 盐、干旱、低温 棉花 Zhang等2015
BcMF20	 花粉发育、数量 十字花科 Han等2018
BcZAT12	 盐、干旱	 十字花科 Saravanan等2018
BrDAZ3	 参与调控花粉壁和花粉管的发育 白菜 吕天琦2019
BoC2H2	 参与柱头响应花粉刺激过程 甘蓝 罗绍兰等2018
BnLATE	 抑制木质素合成, 促进耐落粒性 油菜 Tao等2017
CaZNF	 提高对青枯病的抗性	 辣椒 Noman等2018
VvZFP	 提高白粉病抗性 葡萄 Yu等2016
IbZFP1	 盐、干旱、ABA	 番薯 Wang等2016
AmZFP1	 低温、干旱	 沙冬青 任美艳等2017
ApZFP	 早花, 盐、干旱、ABA	 小拟南芥 刘慧等2016
SbSTOP1	 铝离子耐受性 高粱 Huang等2018
CsSTOP1	 铝离子耐受性 茶树 Zhao等2018
ZjZFN1	 提高种子萌发率, 提高盐胁迫耐受性 结缕草 Teng等2018
PeSTZ1	 与PeAPX2启动子结合, 提高低温胁迫耐受性 胡杨 He等2019
ZmC2H2-1	 盐、干旱、ABA	 玉米 汪德州等2018
OpZFP	 盐胁迫	 无苞芥 Wang等2015
MmZFP1	 干旱、ABA	 薇甘菊 Zhou等2015

ZxZF	 干旱、渗透胁迫	 霸王 Chu等2016

　　表中首次出现的物种拉丁学名如下: 小麦(Triticum aestivum), 野生大豆(Glycine soja), 香蕉(Musa nana), 芒果(Mangifera indica), 苦
荞(Fagopyrum tataricum), 马铃薯(Solanum tuberosum), 小桐子(Jatropha curcas), 十字花科(Brassicaceae), 白菜(Brassica campestris), 甘蓝

(Brasscia oleracea), 葡萄(Vitis vinifera), 番薯(Ipomoea batatas), 沙冬青(Ammopiptanthus mongolicus), 小拟南芥(Arabidopsis pumila), 胡杨

(Populus euphratica), 无苞芥(Olimarabidopsis pumila), 薇甘菊(Mikania micrantha), 霸王(Zygophyllum xanthoxylum)。

表1  (续)

     基因                                            功能          物种      参考文献

 

受性得到提高, 而ZAT18的突变体植株表现出对干

旱更为敏感。经检测, 与野生型相比, ZAT18过表

达拟南芥植株在干旱处理后叶片含水量损失减

少、抗氧化酶活性升高以及活性氧(reactive oxy-
gen species, ROS)含量降低等。干旱会增加雌雄穗

开花间隔期 ,  从而对农作物的产量产生负面影

响。Song等(2017)使用RNA-seq和生物信息学工

具分析了玉米(Zea mays)开花时间和干旱胁迫之间

的相关性。在干旱胁迫响应基因中, 鉴定出20个
参与开花时间调控的基因, 其中C2H2型锌指蛋白

在干旱胁迫下调节开花时间。此外, 与大多数报

道的作为转录激活因子的水稻C2H2型锌指蛋白不

同, 水稻C2H2型锌指蛋白OsDRZ1是转录抑制因

子(Yuan等2018)。OsDRZ1在水稻中的过量表达提

高了幼苗的耐旱性, 过表达植株积累了更多的游

离脯氨酸和更少的ROS。相反地, OsDRZ1基因沉

默的水稻植株表现出抗氧化活性降低, 对干旱更

为敏感, 这意味着OsDRZ1在调节干旱胁迫中起关

键作用。此外, OsDRZ1在水稻中过表达不会导致

植株生长受到抑制, 反而促进水稻生长。除此之外, 
一些C2H2型锌指蛋白在调控植物抗干旱胁迫方面

拥有相近或相反的功能, 其功能可能依赖于ROS
的产生和代谢(任美艳等2017; Lawrence和Nova 
2018)。
3.2  C2H2型锌指蛋白调控植物抗盐胁迫

Zhang等(2018)通过pull down、酵母双杂交和

双分子荧光互补技术证明水稻激酶OsMAPK3与
水稻C2H2型锌指蛋白OsZFP213存在互作, 这种相
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互作用增强了OsZFP213的转录活性。OsMAPK3
与OsZFP213协同调控水稻盐胁迫耐受性。经检

测, OsZFP213过表达水稻植株抗氧化基因转录水

平和ROS清除酶催化活性升高。SlZF3是一种番茄

(Solanum lycopersicum)新型C2H2型锌指蛋白, 在
NaCl处理下被快速诱导表达(Li等2018)。SlZF3
的过表达显著增加了番茄和拟南芥中的抗坏血酸

(ascorbic acid, AsA)水平。ROS在植物受到非生物

胁迫时积累, AsA通过清除ROS来促进胁迫耐受性, 
SlZF3过表达植株通过增强AsA途径所介导的ROS
清除能力以提高植物的耐盐性。与经济作物相比, 
草种对逆境的抵抗力更强。Teng等(2018)通过

RACE从结缕草(Zoysia japonica)中分离出一种由

盐胁迫诱导的C2H2型锌指蛋白ZjZFN1, ZjZFN1在
拟南芥中过表达提高了种子萌发率, 增强了植株对

盐胁迫的适应性, 提高了绿色子叶的百分比和盐胁

迫下的生长状况; 生理学和转录分析表明, ZjZFN1
影响ROS积累并调节盐胁迫响应基因的转录。此

外, ZjZFN1过表达拟南芥植株的RNA-Seq分析显

示, ZjZFN1可以用作在胁迫应答途径的转录激活

因子, 调控苯丙氨酸代谢、α-亚麻酸代谢和苯丙烷

类等生物合成途径。越来越多的研究表明C2H2型
锌指蛋白在围绕脱落酸(abscisic acid, ABA)起调节

作用的植物抗盐胁迫调控网络中起着不同的作用, 
并广泛参与ABA与其他激素信号互作过程, 此结

论有利于今后更全面地研究C2H2型锌指蛋白功能

的多效性(Liu等2017; 刘慧等2016)。
3.3  C2H2型锌指蛋白调控植物抗低温胁迫

从三叶橙(Poncirus trifoliata)中克隆的C2H2
型锌指蛋白PtrZPT2-1定位于细胞核, 其表达受低

温、ABA胁迫的强烈诱导。PtrZPT2-1的过表达烟

草(Nicotiana tabacum)植株提高了其成活率, 在寒

冷胁迫下, 过表达烟草植株体内ABA、寡聚糖和

脯氨酸含量显著增加, 但丙二醛含量、ROS的积累

与离子渗漏有所下降(Liu等2017)。此外, 倪晓详

等(2018)研究桉树(Eucalyptus grandis) C2H2型锌

指蛋白EgrZFP7时发现, EgrZFP7与乙烯响应因子

存在互作, 共同负调控桉树低温胁迫抗性。同样

地, 将EgrZFP7在拟南芥中过量表达发现, 对比野

生型植株, EgrZFP7过表达拟南芥植株的侧根更长

且数目更多, 低温处理后EgrZFP7过表达植株存活

率远低于野生型, 并且低温恢复能力明显减弱, 说
明EgrZFP7增加了植物对低温胁迫的敏感性。水

稻C2H2型锌指蛋白OsCTZFP8表达受到低温胁迫

的诱导, 亚细胞定位和酵母单杂交分析显示OsCT-
ZFP8是核蛋白并具有反式激活活性。OsCTZFP8
过表达水稻植株表现出耐低温表型, 其花粉生育力

和结实率显著高于非转基因对照植株(Jin等2018)。
C2H2型锌指蛋白可以通过与胁迫响应因子互作来

调控植物对低温胁迫的反应, 也可以直接被低温

胁迫诱导, 此外, 还能影响植物的侧根长、花粉生

育力和结实率, 在基因工程和生物育种方面有广

阔的应用前景。

3.4  C2H2型锌指蛋白调控植物耐铝毒害的功能

铝毒害问题成为了全球农业可持续发展和食

品安全的重要制约因素。伴随着铝溶解形成Al3+, 
Al3+浓度达到一定程度时产生毒害并影响植株对

水分和营养的吸收, 导致作物的产量和质量严重

下降。据报道, 水稻C2H2型锌指转录因子ART1 
(aluminium resistance transcription factor 1)特异性

地调节与水稻中铝耐受性相关的基因的表达(Tsut-
sui等2011)。酵母单杂试验表明, ART1具有转录激

活潜能, 并且表达水平不受铝处理影响。微阵列

分析揭示了ART1调节的31个下游转录物, 包括

STAR1 (sensitive to al rhizotoxicity1)、STAR2以及

植物中的几个铝耐受基因的同源物。这些基因中

有一部分在不同细胞水平上参与了铝的内外解毒

作用(Arbelaez等2017)。ART2是ART1的一个同源

蛋白, ART1和ART2都能调节水稻的铝耐受性, 但
是ART2起辅助作用。ART2的表达水平受ART1的
调节以及铝处理的影响, RNA-sequencing分析显示

ART2并没有参与ART1调控基因的激活 ,  表明

ART1和ART2通过不同通路调节水稻的铝耐受性

(Che等2018)。近年来, 许多植物中C2H2型锌指蛋

白STOP (sensitive to proton rhizotoxicity)类转录因

子被相继报道, 如大豆(Glycine max) GmSTOP1、
高粱(Sorghum bicolor) SbSTOP1、茶树(Camellia 
sinensis) CsSTOP1、饭豆(Vigna unguiculata) VuS-
TOP1、棉花(Gossypium hirsutum) GhSTOPI等
(Zhou等2018; Huang等2018; Fan等2015; Wu等
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2018; Zhao等2018)。例如, Kundu等(2019)研究发

现在棉花中下调GhSTOPI的植株表现出对铝毒害

的敏感性增加, RNAi株系体内铝毒害耐受性调控

基因GhALMT1、GhMATE和GhALS3转录水平均下

降。C2H2型锌指蛋白可以特异性调节植物体内铝

耐受性相关基因的表达, 但STOP类转录因子的研

究仅仅是在不同作物中横向展开, 并未进一步深

入研究其信号通路与基因调控网络。

3.5  C2H2型锌指蛋白调控植物抗病性

Li等(2017)利用全基因组关联分析(genome- 
wide association study, GWAS)对具有广谱抗性的

水稻品种地谷进行抗病性相关分析, 发现转录因

子MYBS1与编码C2H2型锌指蛋白转录因子基因

Bsr-d1 (broad-spectrum resistance Digu 1)的起始区

域具有很强结合性, 从而抑制Bsr-d1响应病原物信

号, 致使被Bsr-d1控制表达的过氧化氢(H2O2)降解

酶基因表达量受到抑制, H2O2无法及时降解导致

植株H2O2积累, 水稻稻瘟病抗性得到增强。SsCut 
(Sccutotinia sclerotiorum cutinase)是一类诱导子, 
可以诱导植物免疫。在对烟草C2H2型锌指蛋白

NbcZF1的研究中发现, NbcZF1可以通过ROS-NO
途径介导多种SsCut触发的反应(Qun等2014; Zhang
等2016)。NbcZF1基因沉默的植株表现出SsCut无
法正常激发植物免疫, 气孔关闭受阻, 保卫细胞中

ROS和NO产生减少, 对烟草黑胫病等疾病抗性降

低。相似地, 辣椒(Capsicum annuum) C2H2型
CaZNF基因沉默植株表现出对青枯病的不耐受性, 
植株体内免疫相关的标记基因(包括CaHIR、CaN-
PR、CaPR和CaABR)的转录水平下降, 而在辣椒中

将CaZNF瞬时表达, 叶片出现了典型的过敏性坏

死反应表型, 因此, 辣椒C2H2型锌指蛋白CaZNF可
以提高辣椒对青枯病的抗性(Noman等2018)。拟

南芥C2H2型锌指蛋白AtZAT6通过直接结合防御

相关基因(EDS1、PAD4、PR1、PR2和PR5)的启

动子区域中的TACAAT基序, 正向调节应激相关基

因的表达水平, 提高植株体内SA和ROS积累, 正调

控拟南芥对丁香假单胞杆菌(Pseudomonas syrin-
gae pv. tomato DC3000)的抗性(Shi等2014)。

不难发现, C2H2型锌指蛋白在不同物种的抗

病过程中发挥不可或缺的多重功能, 主要表现为

激活防卫反应相关基因表达、促进ROS产生与积

累。但是, C2H2型锌指蛋白在抗病方面的研究相

对较少, 其在抗病反应中的下游靶标和功能尚待

进一步挖掘。

3.6  C2H2型锌指蛋白调控植物生长发育

抗落粒性是油料作物育种中重要的农业性状

之一, 油菜籽在收获前和收获期间从角果脱落会

导致含油种子产量损失严重(胡文诗等2019)。
C2H2型锌指蛋白BnLATE是角果壁中木质素合成

的负调控因子, 通过抑制单木质素和木质素的聚

合, 促进甘蓝型油菜(Brassica napus)角果耐落粒性

(Tao等2017)。另一方面, Liu等(2018)揭示了C2H2
锌指转录因子GIS在EGL3-GL1-TTG1转录激活复

合物的上游起作用以调节毛状体起始。烟草C2H2
锌指转录蛋白NbGIS响应赤霉素(gibberellic acid, 
GA)信号来控制本氏烟中腺毛的发育, 通过影响

GA合成积累和标记基因的表达, 从而调控烟草生

长发育。王伟等(2018)研究发现C2H2型锌指蛋白

JAG在拟南芥中除了调控细胞分化以及花形态发

育外, 还能调控植物体内叶绿素a和叶绿素b的平

衡。当拟南芥处于弱光条件, JAG转录因子上调叶

绿素a转变为叶绿素b的主要调控基因CAO的转录

水平, 进而改变植株体内的叶绿素a、b含量的比

例, 加强拟南芥对弱光的利用。因此, C2H2型锌指

蛋白既能直接调节植株发育, 也能通过控制植物

代谢物合成、调控相关基因的转录水平间接调控

植物生长发育, 但是具体调控机制尚待研究。

4  展望

C2H2型锌指蛋白在植物生长发育、抗病以

及逆境胁迫中都发挥了重要的作用。目前对C2H2
型锌指蛋白的报道绝大多数集中于基本逆境胁迫

中, 如干旱、低温、盐处理等, 而其在严重影响作

物质量、产量的金属离子污染(如镉、铝等)以及

病虫害抗性中的作用却报道甚少。一些C2H2型锌

指蛋白可以参与和整合多种抗逆信号途径, 但是

其具体调控方式还不清楚(Huang等2020)。
此外, C2H2型锌指蛋白在调控植物抗病、抗

逆方面的分子机理仍有待进一步研究, 例如: C2H2
型锌指蛋白氨基酸序列的C末端大多数都存在一
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个EAR (ethylene-responsive element binding fac-
tor-associated amphiphilic repression)基序, EAR基
序通常作为转录抑制因子负调控各类与生物胁

迫、非生物胁迫有关的响应基因(Singh等2019)。
在抗病、抗逆反应中, EAR基序可能抑制了植物防

御反应的另一个抑制因子, 从而引起植物防御反

应(Yu等2016)。推进EAR基序的研究将有利于解

析C2H2型锌指蛋白在生物胁迫与非生物胁迫下转

录因子间的相互作用机制与下游信号传导过程。

除此之外, C2H2型锌指蛋白生物学功能调控网络

中还存在哪些成员以及调控机制? 功能行使时是

否以激素互作为背景? 这些问题都需要未来进行

重点研究。

综上所述, C2H2型锌指蛋白的功能与作用分

子机制尚未完全明确, 具有进一步深入研究的价

值和科学意义, 对C2H2型锌指蛋白的研究将有助

于人们进一步深入解析植物抗逆境胁迫以及植物

免疫分子机理以及为作物抗病、抗逆分子育种提

供重要基因资源。
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Advances of plant C2H2 zinc finger proteins in response to stresses
ZHONG Chanjuan, PENG Weiye, WANG Bing, LIU Shiming, DAI Liangying, LI Wei*

College of Plant Protection, Hunan Agricultural University, Changsha 410128, China

Abstract: Plant zinc finger proteins are a class of key regulatory proteins that have nucleic acid binding effects. 
Among them, C2H2-type zinc finger protein is the most widely distributed in plants and regulates many physio-
logical and biochemical reactions, such as the identification of target DNA and interaction with RNA, which in 
turn regulates plant disease and stress resistance. In this paper, we reviewed the biological functions and molec-
ular mechanisms of C2H2-type zinc finger protein in the regulation of plant resistance to stress, disease and 
growth development.
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