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摘要: 在长期进化过程中, 植物体内形成精密的调控机制来抵御环境胁迫, 转录因子在转录水平调控胁迫相关

基因的表达进而参与调控植物的抗逆反应。NAC (NAM、ATAF1/2、CUC2)是植物特有的最大的转录因子家

族之一, 具有独特的结构特征, 由保守的N端结构域和多变的C端转录激活域组成。很多物种的NAC转录因子

已经被发现并进行了功能鉴定。一般而言, 同源进化关系上属于同一家族的NAC转录因子具有相似的生物学

功能。近年来, 对NAC转录因子生物学功能的研究不断深入, 表明NAC转录因子可以通过植物激素信号通路

广泛调控植物的生长发育, 如器官边界的建成、次生壁和根的生长、衰老过程等植物生命历程, 并响应多种非

生物和生物胁迫。本文综述了植物NAC转录因子参与生长发育、响应胁迫等生物学过程的研究进展, 为深入

探讨其调控机理及更好地将NAC基因应用于农业生产提供参考。
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植物在复杂环境中能够调节体内新陈代谢和

生长发育进程, 这些生命进程经常受到转录因子

的调控。已经证明bZIP、NAC、MYB、WRKY等

转录因子家族在植物生长发育和逆境响应中发挥

重要作用(Golldack等2011)。NAC转录因子是植物

特有的最大转录因子家族之一, NAC是由NAM (no 
apical meristem)、ATAF1/2 (Arabidopsis transcrip-
tion activation factor)、CUC2 (cup-shaped cotyledon)
的首字母缩写而成(Souer等1996)。随着植物完整基

因组和表达序列标签(expressed sequence tag, EST)
的不断增多, 已在拟南芥(Arabidopsis thaliana) (Souer
等1996)、水稻(Oryza sativa) (Nuruzzaman等2010)、
小麦(Triticum aestivum) (Borrill等2017)、大豆

(Glycine max) (Le等2011)、棉花(Gossypium spp.) 
(Sun等2018)和苜蓿(Medicago truncatula) (Ling等
2017)等许多物种中发现了大量的NAC基因。研究

表明NAC转录因子广泛参与植物生长发育和响应

逆境胁迫。本文从NAC转录因子的结构及参与的

生长发育过程和抗逆反应几个方面进行综述。

1  NAC转录因子的结构特征

NAC转录因子具有独特的结构特征, 由保守的

N端蛋白结构域(protein binding domain, PBD)和多

变的C端转录激活域(transcription regulatory region, 
TRR)组成。N端结构域由A、B、C、D、E五个亚

域组成, 这些结构与核定位及下游靶基因DNA序

列的识别和结合密切相关。C端具有转录激活或

转录抑制作用(Olsen等2005)。Ooka等(2003)在C
端多变区发现了13个不同的相对保守区域, 这些

区域分属于不同的亚族, C端序列的多变与NAC蛋白

功能的多样化有紧密联系。尽管C端序列多变, 但富

含酸性氨基酸、脯氨酸、丝氨酸、苏氨酸等简单

重复区域是转录激活所必需的(Olsen等2005)。大

部分NAC转录因子定位于细胞核, 有些NAC转录

因子C端含有跨膜元件, 锚定在细胞质膜或内质网

上, 称为NAC膜结合的转录因子(NAC membrane- 
bound transcription factors, NAC MTFs) (Seo等2008)。

NAC转录因子的启动子上含有多个响应激素

信号通路和逆境胁迫的元件, 如OsNAC19启动子

中发现了脱落酸(abscisic acid, ABA)响应元件(ABA  
response element, ABRE)、茉莉酸甲酯(methyl jas-
monate, MeJA)响应元件(MeJA response element, 
JARE)、水杨酸(salicylic acid, SA)响应元件(SA 
response, TCA)、逆境胁迫顺式作用元件(defence- 
and stress-response, TC富集重复序列)、高温响应

元件(heat stress response element, HSE)、低温响应

元件(low temperature response, LTR) (Satheesh等
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2014), 表明NAC转录因子参与调控植物的逆境胁

迫反应。

2  NAC转录因子的生物学功能

NAC基因广泛参与植物的生长发育和逆境胁

迫响应。研究发现属于同一亚家族的NAC基因具

有相似功能(Jin等2017), 如NAM亚家族成员拟南

芥的CUC1和CUC2以及矮牵牛(Petunia spp.)的NAM, 
均参与器官边界建成和分生组织的形成(Souer等
1996; Aida等1999); ATAF1、ATAF2、BnNACs、
HvNAC6和StNAC同属ATAF亚家族, 在生物和非

生物胁迫反应中发挥功能(Jensen等2008; Hegedus
等2003)。本文利用已经报道的具有生物学功能的

部分代表性NAC转录因子的氨基酸序列制作了进

化树图谱(图1)。所选基因的主要功能如表1~3所
示, 表明同源关系较近的NAC转录因子具有相似

的生物学功能。

2.1  参与植物的生长发育

NAC转录因子调控植物生长发育的整个生命

进程(表1), 如植物次生壁和木质部的形成、根的

生长、植物的衰老。

2.1.1  参与植物次生壁和木质部形成

植物次生壁和木质部的形成是植物重要的生

命现象, 是植物木材能源形成的基础。NAC转录

因子之间相互作用调控植物次生壁的形成。

拟南芥VND6/7 (vascular-related NAC domain 
protein6/7)在初级根微管的形成和原生及后生木质

部微管的发育过程中起作用(Yamaguchi等2010)。
拟南芥SND1 (secondary wall-associated NAC do-
main protein1)和它的同源基因NST1 (NAC second-
ary wall thickening-promoting factor1)能够正向调

控纤维次生壁的形成(Zhong等2010), 在拟南芥中

发现MYB46是SND1的靶基因 , SND1能够激活

MYB46基因的表达, 诱发次生壁相关基因的高度上

调表达, 促进纤维素、木聚糖、木质素和细胞中次

生壁的沉积(Zhong等2007; Zhong等2011)。黄瓜

(Cucumis sativus)基因组中已发现12个NAC转录因

子在野生型的刺及毛状体中的表达量显著高于其

他组织部位; 赤霉素(gibberellin, GA)、生长素(auxin, 
IAA)、MeJA、乙烯利四种植物激素处理促进了

黄瓜表面刺及毛状体的形成且密度显著增加, 12个
NAC转录因子的表达也呈现上升趋势, 这暗示黄

瓜的NAC通过不同的植物激素途径参与黄瓜毛状

体和刺的形成及密度的发育(Liu等2018)。
2.1.2  参与植物根的生长

生长素信号调控植物根的生长, 拟南芥NAC1
基因作为miR164的靶基因, 其表达受到miR164的
负调控, NAC1可以转导生长素信号, 促进侧根的

形成(Guo等2005)。渗透胁迫下, 过表达Stu-mi164
基因的马铃薯(Solanum tuberosum)通过生长素信

号通路负调控其靶基因NAC, 导致其渗透势降低, 
侧根数减少, 根长不变(Zhang等2018); 玉米(Zea 
mays) ZmNAC1也受到miR164的负调控, 在拟南芥

中过表达ZmNAC1引起侧根数增多(Li等2012)。
2.1.3  参与植物衰老

植物衰老受到内源激素乙烯(ethylene, ET)的
调控, NAC转录因子通过乙烯信号途径参与植物

果实成熟和器官衰老过程, BFN1 (bifunctional nu-
clease1)是植物衰老相关基因, ORE1 (ANAC092)
能够激活下游基因BFN1的表达, 促进植物的衰老

(Matallana-Ramirez等2013)。ORE1、miR164和
EIN2形成的三叉调控通路(trifurcate feed-forward 
pathway)在植物衰老和细胞死亡中具有重要作用

(图2) (Kim等2009)。ORE1的上调表达依赖于叶片

衰老过程诱发EIN2 (ethylene insensitive 2)的表达, 
在早期衰老过程中miR164负调控ORE1的表达, 但
在衰老后期由于EIN2负调控miR164的表达, 从而

导致ORE1上调表达, 进而促进NAC1的表达, 引起

蛋白质的泛素化导致细胞程序性死亡或者衰老

(Kim等2009)。
拟南芥中ATAF1的活性受到ABA和H2O2的调

控, ATAF1正调控叶绿素发育和维持的基因GLK1 
(golden2-like1)和衰老相关基因ORE1 (NAC092)的
表达, 作为叶片衰老的正调控因子发挥作用(Gara-
pati等2015)。衰老过程伴随营养元素的重新分配

和再活化, 减缓叶片的衰老对提高植物的光合作

用十分有利, Zhao等(2015)发现TaNAC-S可负调控

叶片衰老, 增加小麦的氮浓度, 不仅提高了小麦产量, 
还增加了谷类蛋白的含量。野生型小麦NAM-B1和
OsNAC5都可加速衰老, 促进叶中营养到生长粮食
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图1  NAC转录因子的系统进化树

Fig.1  Phylogenetic tree of plant NAC transcription factors
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表1  NAC转录因子参与植物生长发育

Table 1  NAC transcription factors involved in plant growth development

         植物生长和发育阶段          基因   物种        参考文献

器官边界建成和顶端分生组织 CUC1/2、NAM	 拟南芥 Aida 1999
细胞分裂和次生壁及木质部形成 GhXND1	 棉花 Li等2014
种子萌发、种子大小 NTL6/8	 拟南芥 Kim等2008
 ONAC020/23/26	 水稻 Mathew等2016
根生长 TaNAC1	 小麦 Wang等2015
 GmNAC20	 大豆 Hao等2011
 ZmNAC1	 玉米 Li等2012
花器官形成 NTL8、LOV1	 拟南芥 Yoo等2007
果实成熟 ATAF1	 拟南芥 Garapati等2015
 MaNAC1/2	 香蕉 Shan等2012
植物衰老和细胞死亡 NLT4	 拟南芥 Delessert等2005
 PvNAC1/2	 柳枝稷 Yang等2015a
 VvNAC1	 葡萄 Le Hénanff等2013
胚胎发育 PaNAC03	 云杉 Dalman等2017

表2  NAC转录因子响应非生物胁迫

Table 2  NAC transcription factors responsive to abiotic stress

  转化的物种                      目的基因     响应的胁迫和激素       提高的抗性                参考文献

拟南芥 ANAC019/055/072 (拟南芥)	 盐、旱、ABA	 旱 Tran等2004
 TaNAC67 (小麦)	 旱、冷、ABA	 旱、冻 Mao等2014
 MlNAC5 (芒草)	 旱、盐、冷、ABA等 干旱和冷 Yang等2015b
 ONAC063 (水稻)	 高盐、氧化、渗透 高温、盐、渗透 Yokotani等2009
 CiNAC3/4 (中央锦鸡儿)	 盐、温度、渗透、ABA	 盐 Han等2015
 ThNAC13 (柽柳)	 盐、渗透 盐、渗透 Wang等2017
 SNAC3 (水稻)	 旱、盐、高温、ABA	 高温、旱、氧化 Fang等2015
 OsNAC10、ONAC022 (水稻)	 盐、旱、ABA	 盐、旱、低温 Jeong等2010; Hong等2016
烟草 TaNAC2a (小麦)	 旱、盐、冷、ABA	 旱 Tang等2012
 SlNAC35 (番茄)	 旱、盐 盐、旱 Wang等2016
小麦 TaNAC69 (小麦)	 旱、盐、冷 盐、旱 Xue等2011
 SNAC1 (水稻)	 旱、盐、冷、ABA	 旱、盐 Saad等2013
番茄 SlNAC1 (番茄)	 冷、盐、激素等 冷 Ma等2013
香蕉 MaNAC042 (香蕉)	 旱、盐 盐、旱 Tak等2016
棉花 SNAC1 (水稻)	 旱、盐、冷、ABA	 盐、旱 Liu等2014
菊花 DgNAC1 (菊花)	 旱 旱 Zhao等2018

的再活化, 进而提高粮食的蛋白及微量元素锌和

铁的含量(Liang等2014)。
2.2  在植物非生物胁迫反应中的调控作用

NAC转录因子在植物应对环境胁迫刺激的复

杂信号网络中具有重要作用, 成为潜在提高植物

逆境胁迫的候选基因。转录组分析已得到大量参

与非生物胁迫的NAC转录因子(表2)。NAC转录因

子抵抗非生物胁迫, 主要是通过激活胁迫相关基

因的表达, 引起代谢产物的积累, 从而提高植物对

非生物胁迫的抗性(Nakashima等2012)。
2.2.1  调控干旱和盐胁迫 

干旱和盐胁迫是影响植物生长发育的主要不

利因素, NAC转录因子通过激活响应干旱胁迫的

下游基因, 来提高干旱耐受性。ERD1 (early respon- 
sive to dehydration stress1)和AREB1 (abscisic acid- 
responsive element binding protein1)在植物的非生
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表3  NAC转录因子响应生物胁迫

Table 3  NAC transcription factors responsive to biotic stress

  物种        基因                  靶基因                   功能          研究方法     参考文献

拟南芥 ATAF1	 PR-1、PR-5、PDF1.2	 负调控灰霉菌/丁香假单胞菌 过表达/基因敲除 Wang等2009
 ATAF2	 PR1、PR2、PR4、PR5、	 负调控尖胞镰刀菌, 抑制病 过表达/基因敲除 Delessert等2005
		  PDF1.1、PDF1.2	 程蛋白的表达

 ANAC019/055	 VSP1、LOX2	 负调控灰霉菌 过表达/双突变 Bu等2008
小麦 TaNAC	 PR1、PR2、PDF1.2	 负调控条锈病、丁香假单胞菌 VIGS/过表达 Wang等2015
大麦 HvNAC6	 HvPR-1b、HvPrx8、HvOxOa	 正调控白粉病 过表达/基因沉默 Jensen等2007
水稻 OsNAC111	 PR2、PR8	 抵抗稻瘟病 过表达 Yokotani等2014
 ONAC122/131	 OsLOX、OsPR1a、OsWRKY45	 抵抗稻瘟病 基因沉默 Sun等2013
 OsNAC4	 OsHSP90、IREN	 引起病原体的超敏反应 过表达 Taga等2009
番茄 SlNAC1	 WRKY、TGA、MYB、NAC	 增加番茄卷叶病毒(TLCV)  瞬时 Selth等2005
   DNA的积累

 SlNAC35	 PR1a、NPR1、PR2、PR5	 提高细菌性病原体抗性 过表达 Wang等2016
棉花 GhATAF1	 GhJAZ1、GhPDF1.2、	 负调控真菌/灰霉病原体 过表达 He等2016
		  GhPR1/3、GhWRKY70

图2  NAC转录因子共同参与植物的生长发育和逆境胁迫响应

Fig.2  NAC transcription factors involved in plant growth development and stress response
ABA: 脱落酸; AREB: abscisic acid-responsive element binding protein; EIN2: ethylen insensitive2; ERD: early responsive to dehydration 

stress; JA: 茉莉酸; NTL: NTM-like; PR: 病程相关蛋白; SA: 水杨酸。

物胁迫防御中非常重要。拟南芥ANAC019/055/072
能与ERD1启动子结合激活ERD1基因表达, 从而增

加拟南芥的抗旱性(Tran等2004)。拟南芥NAC016
能够与NAP (NAC-like, activated by AP3/PI)启动子

上的NAC016BM (binding motif)结合促进其表达, 
NAC016、NAP可以分别与AREB1启动子上的

NAC016BM1和NAPBM1结合抑制AREB1的表达, 

降低对干旱的耐受性, 故推测NAC016、NAP、
AREB1形成交叉调控通路响应干旱胁迫(Sakuraba
等2015)。

植物根的生长能够很好地适应干旱和盐胁迫

环境, 番茄(S. lycopersicum) SlNAC35通过ABA依

赖的途径调控生长素信号通路中的ARF1、ARF2、
ARF8 (auxin response factors)的表达促进根的生长
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和发育, 从而提高抗旱耐盐性(Wang等2016); 水稻

过表达ONAC022显著导致气孔关闭, 失水降低, 但
光合作用没有显著减少, 从而提高了水稻营养期

的耐盐性和生殖期水稻的结籽率和抗旱性(Hong
等2016), OsNAC5通过增大水稻根中木质部和通气

组织细胞的大小增加根的直径, 提高水稻的耐旱

性(Jeong等2013); 大麦(Hordeum vulgare)中过表达

HvNAC1后, 干旱胁迫下能增加气孔阻力, 维持较

高的光合作用, 提高抗旱性, 此外, 还能通过增加

大麦的分蘖数、谷粒数、粒重等提高大麦的产量

(Al Abdallat等2014)。
2.2.2  响应其他非生物胁迫

NAC转录因子还响应极端温度、氧化胁迫等

非生物胁迫, JUB1/ANAC042 (jungbrunnen1)响应

热胁迫, 与热休克因子(heat shock factor, HSFA2)和
热休克蛋白(heat shock protein32, HSA32)的功能类

似, 能够提高植物的耐热性(Shahnejat-Bushehri等
2012)。CBF (C-repeat binding factor)是冷信号中

ICE1 (inducer of C-repeat binding factor expres-
sion1)的下游组件, 香蕉(Musa acuminata)中MaNAC1
是MaICE1的靶基因, MaNAC1可与MaCBF结合, 
MaNAC1可通过ICE1-CBF信号通路提高香蕉的抗

冷性(Shan等2014)。苹果(Malus pumila)中, Md-
NAC029通过与MdCBF1和MdCBF4启动子结合直

接抑制其表达, 以CBF依赖性方式负调控植物耐寒

性(An等2018)。氧化胁迫能够引发MRR (mito-
chondrial retrograde regulation), ANAC013通过与

线粒体功能障碍基序(mitochondrial dysfunction 
motif, MDM)顺式调节元件的直接相互作用介导

MRR诱导的线粒体功能障碍刺激(mitochondrial 
dysfunction stimulon, MDS)基因表达, 增加拟南芥

的氧化应激耐受性(De Clercq等2013)。
2.3  在植物生物胁迫反应中的调控作用

SA、茉莉酸(jasmonic acid, JA)/ET和脱落酸

(abscisic acid, ABA)信号途径是植物响应病原体入

侵的植物激素信号通路, NAC转录因子可以通过不

同的方式参与这些途径, 调控植物受到的生物胁迫

过程(表3)。MYC2 (myelocytomatosis2)和ERF1 
(ethylene response factor1)是JA/ET信号通路的成

分, AtWRKY70受到SA诱导并且正调控该信号通路

中的基因, 但JA信号抑制AtWRKY70的表达且负调

控该信号通路中的基因(Wang等2015)。病程相关

蛋白(pathogenesis related protein, PR)的积累对植物

抵御病原体的入侵非常重要。有些NAC转录因子激

活PR基因的表达, 从而在入侵位点诱发超敏反应

和细胞死亡(Jensen等2008; Yokotani等2014)。相

反, 有些NAC基因通过抑制PR基因的表达负调控

病原抗性(Wang等2015)。
过表达小麦TaNAC1的拟南芥在病原体感染

时MYC2和ERF1的表达改变, 而AtWRKY70受到抑

制, 进一步导致SA诱导的PR基因的表达降低, 表明

TaNAC1通过JA/ET信号通路增加了拟南芥对丁香

假单胞菌(Pseudomonas syringae)的敏感性(Wang
等2015)。MaNAC5与MaWRKY1和MaWRKY2一
起调控病程相关基因的表达, 在SA和MeJA诱导的

抗病信号通路中响应病原体入侵(Shan等2016)。
ANAC019/055是AtMYC2的下游基因, AtMYC2能
激活JA诱导响应损伤的基因VSP1 (vegetative storage 
protein1)和LOX2 (lipoxygenase2)的表达, 负调控PR
的表达, ANAC019/055的表达依赖于AtMYC2, 过
表达ANAC019/055增加了拟南芥对灰霉菌(Botrytis 
cinerea)的敏感性(Bu等2008)。
2.4  同时参与调控植物生长发育和逆境胁迫应答

逆境影响植物的生长发育。反过来, 植物也

可以通过调节生长发育与逆境胁迫相关的一系列

信号级联通路来抵抗逆境胁迫, 植物激素在这个

交叉网络的调控中具有重要作用, NAC转录因子

就参与到整个调控网络之中(图2) (Garapati等2015; 
Zhou等2017)。

ABA、SA和JA等植物激素调控植物的抗逆反

应和植物根的生长发育。ATAF1通过植物激素信号

通路参与植物衰老和逆境胁迫应答(图2), ATAF1的
表达受ABA的诱导, 同时ATAF1结合到ABA合成基

因NCED3启动子的特定序列元件上, 调节ABA合成, 
响应植物的逆境胁迫(Jesen等2013); 此外, ATAF1通
过抑制ABA合成的关键基因AAO3的表达负调控

ABA的合成间接提高JA/ET信号通路中防御基因

PDF1.2a、PDF1.2b、PDF1.1的表达, 增强对白粉病

的抗性(Jesen等2008; Lu等2007; Wu等2010)。植物衰

老中, H2O2诱导ATAF1的表达, ATAF1通过抑制GLK1 



张慧珍等: 植物NAC转录因子的生物学功能 921

(golden2-like1)降低叶绿素含量, 激活ORE1基因表

达, 加速植物的衰老过程(Garapati等2015)。与之相

反, NAC042/JUB1作为中心调控子, 参与细胞体内

H2O2的平衡, 通过H2O2负调控植物衰老, 能够降低

细胞内的H2O2的含量, 通过DREB2A提高转基因植

株热耐受性, 延缓植株衰老(Wu等2012)。
综上所述, NAC转录因子通过植物激素信号

形成交叉通路参与植物的生长发育和逆境胁迫响

应, 在植物的多个方面起到重要的调控作用。

3  展望

NAC转录因子具有重要的生物学功能, 尤其

是具有抗性、促生长、增产量的功能基因对作物

的育种具有巨大的应用前景。目前已经发现很多

物种的NAC转录因子, 但是还有很多家族成员需

要挖掘和功能鉴定, 并且NAC转录因子在植物生

长发育过程和抗逆的信号网络调控机制并不完善, 
未来还有大量的工作要做。可以从以下几个方面

展开研究: (1)利用已有的NAC基因数据, 通过进化

树分析预测不同物种NAC可能的生物学功能, 并
对其进行功能鉴定; (2) NAC转录因子的调控网络

复杂, 涉及很多因子间的相互作用, 研究它们之间

的信号作用对阐明NAC转录因子在植物生命进程

中的调控机理很重要; (3)对极端抗逆植物NAC转录

因子的功能挖掘更有助于揭示植物的抗性机理。
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Biological functions of plant NAC transcription factors
ZHANG Hui-Zhen, BAI Xue-Qin, ZENG You-Ling*

Xinjiang Key Laboratory of Biological Resources and Genetic Engineering, College of Life Science and Technology, 
Xinjiang University, Urumqi, 830046, China

Abstract: In the long-term evolution process, plants have formed complicated regulatory mechanism to resist 
environmental stress. Transcription factors regulate the expression of stress-related genes at the transcriptional 
level and participate in the regulation of plant stress resistance. NAC (NAM, ATAF1/2 and CUC2) is one of the 
plant-specific and largest families of transcription factors with unique structural characteristics. NAC consists 
of conservative N-terminal DNA-binding domain and variable C-terminal transcriptional activation domain. 
NAC transcription factors have been found and identified in many species. In general, NAC transcription fac-
tors belonging to the same family in homologous evolutionary relationships have similar biological function. In 
recent years, the research on the biological functions of NAC transcription factors has been deepening. It has 
been shown that NAC transcription factors can regulate plant growth and development through plant hormone 
signaling pathways, such as the formation of organ boundaries, secondary wall and root growth, plant senes-
cence, and so on, as well as their response to a variety of abiotic and biotic stresses. In this paper, the biological 
functions of plant NAC transcription factors involved in growth and development, and response to biotic and 
abiotic stresses were summarized, which would lay the foundation for further study of its regulation mechanism 
and provide broad application prospects for agricultural production.
Key words: NAC; biological function; regulation; review
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