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转录因子调控植物响应干旱胁迫的功能研究进展
及在油菜抗旱遗传改良中的应用
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摘要：干旱胁迫严重制约油菜的生长发育、产量形成与品质稳定。转录因子通过识别靶基因启动子顺式作用

元件，激活或抑制下游基因表达，广泛参与脱落酸信号转导、气孔运动、活性氧稳态、渗透调节及表皮屏障建成等过

程，是解析油菜抗旱遗传基础与发掘育种靶点的重要切入点。本文以油菜为重点，首先概述干旱胁迫下植物的形

态、生理与分子响应机制，明确ABA依赖与非ABA依赖两条信号通路的交叉调控框架；继而系统梳理QTL定位、全

基因组关联分析、全基因组家族鉴定、多转录组整合及蛋白质组学等技术在抗旱候选转录因子发掘中的应用，并比

较遗传关联、组学关联与功能验证三类证据的效力差异；在此基础上，综述 MYB、WRKY、bZIP、NAC、AP2/ERF、
bHLH及锌指蛋白等家族的功能研究进展，重点分析各家族在ABA信号、气孔调节、角质层与细胞壁形成及代谢稳

态中的功能汇聚与调控分化。现有研究表明，油菜中已有 BnaC9.MYB46、BnaMYB52、BnMYB96、BnWRKY255、
BnaABI5、BnaABF2、BnaNAC038、BnaNAC069、BnaA6.TINY、BnMYC2、BnaTZF1等成员获得内源遗传学证据，但多数

候选基因仍停留在表达关联层面，缺乏直接靶点解析、同源拷贝功能鉴定及田间产量验证。针对油菜异源四倍体

A/C亚基因组同源拷贝冗余与功能分化的复杂性，本文提出应优先开展内源功能验证与多拷贝功能解析，系统构建

跨家族调控网络，加强翻译后修饰机制研究，并在旱池及多年多点田间条件下评估抗旱—产量—品质的协同效应，

为油菜抗旱稳产优质遗传改良提供理论支撑。
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Advances in functional study of transcription factors regulating plant responses to drought stress and its 
application in genetic improvement for drought tolerance in rapeseed

ZHANG Shu-fang， WANG Yan-xi， GAO Jin-qin， YANG Cui-ling， ZHAI Yun-gu*

（State Key Laboratory of Crop Stress Adaptation and Improvement, School of Agriculture, Henan University, Zheng⁃
zhou 450046, China）

Abstract: Drought stress severely restricts the growth, development, yield formation, and quality stability of 
rapeseed. Transcription factors play a crucial role in drought resistance by recognizing cis-acting elements in target 
gene promoters and regulating downstream gene expression—either activating or repressing them. They are widely 
involved in processes such as abscisic acid (ABA) signaling, stomatal movement, reactive oxygen species homeosta⁃
sis, osmotic adjustment, and epidermal barrier formation, making them key entry points for elucidating the genetic 
basis of rapeseed drought tolerance and identifying breeding targets. This review focuses on rapeseed, summarizing 
plant morphological, physiological, and molecular responses to drought stress, and clarifying the cross-regulatory 
framework between ABA-dependent and ABA-independent signaling pathways. It then systematically reviews the 
application of techniques—including QTL mapping, genome-wide association studies (GWAS), whole-genome fam⁃
ily identification, multi-omics integration, and proteomics—in discovering candidate transcription factors for 
drought resistance, comparing the strength of evidence from genetic associations, omics-based associations, and 
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functional validation according to their evidential hierarchy. Based on this foundation, the review summarizes recent 
advances in functional research on transcription factor families such as MYB, WRKY, bZIP, NAC, AP2/ERF, 
bHLH, and zinc finger proteins, with particular emphasis on their convergent functions and regulatory diversifica⁃
tion in ABA signaling, stomatal regulation, cuticle and cell wall formation, and metabolic homeostasis. Current stud⁃
ies have provided endogenous genetic evidence for several rapeseed genes, including BnaC9.MYB46, BnaMYB52, 
BnMYB96, BnWRKY255, BnaABI5, BnaABF2, BnaNAC038, BnaNAC069, BnaA6. TINY, BnMYC2, and 
BnaTZF1. However, most candidate genes remain at the level of expression correlation, lacking direct target identifi⁃
cation, functional characterization of homologous copies, and field yield validation. Given the complexity of subge⁃
nomic redundancy and functional divergence among homologous copies in the allopolyploid rapeseed A/C subge⁃
nomes, this review advocates prioritizing endogenous functional validation and comprehensive analysis of multiple 
paralogs, systematically constructing inter-family regulatory networks, intensifying research on post-translational 
modification mechanisms, and evaluating the synergistic effects of drought resistance, yield, and quality under con⁃
trolled drought conditions and across multiple years and locations. These efforts will provide theoretical support for 
improving drought tolerance, stable yield, and high-quality traits in rapeseed through genetic enhancement.

Key words: Brassica napus L.； drought stress； transcription factor； functional validation； regulatory net⁃
work； genetic improvement

全球气候变化导致干旱频发和强度加剧，严重

威胁农业生产和粮食安全。油菜（Brassica napus 
L.）是我国重要的油料作物，其整个生长发育过程

均可能遭受干旱胁迫，导致产量和品质显著下降[1]。

油菜（Brassica napus L.）的抗旱遗传改良需要同时

改善水分受限条件下的适应能力与籽粒生产能力。

转录因子（transcription factors, TFs）可特异性识

别并结合靶基因启动子区域的顺式作用元件，通过

激活或抑制下游基因的转录表达，在植物应答干旱

等非生物胁迫过程中承担核心调控功能，是作物抗

逆遗传改良极具潜力的研究靶点[2]。但基因受干旱

诱导表达，并不代表其能够赋予植株抗旱能力；苗

期复水存活率提升，亦无法直接证实该基因可保障

干旱环境下的产量稳定性。因此，在评估转录因子

的抗旱功能时，需综合考量已有证据支撑的生物学

功能、性状发挥的发育阶段特异性及其对应的农艺

性状。

油菜为 AACC 异源四倍体，其来自不同祖先亚

基因组的同源基因可存在表达偏向与可变剪接差

异[3]。多拷贝背景使功能冗余、分化和补偿成为内

源验证需要检验的问题。拟南芥等异源系统中的

表型可帮助检验保守功能，但不能替代油菜中具体

基因拷贝的遗传验证。油菜中关于BnaC9. MYB46、
BnNAC038 及 ABI5 等的研究已提供了不同层面的

内源证据，为建立面向油菜的归纳框架奠定了基

础[4-6]。本文以油菜直接研究为主体，研究转录因子

在植物抗旱遗传改良中的应用。

1 植物干旱胁迫的响应机制

1. 1 干旱胁迫下转录因子调控形态与生理生化响应

干旱胁迫下，植物通过调整形态建成和生长发

育过程适应水分亏缺环境。干旱可影响种子萌发

能力[7]、重塑根系构型（如促进主根伸长、调节侧根

形成），改变叶片气孔发育、角质层形成等水分利用

相关性状[8]；同时影响开花时间、有效花形成[9]，改变

结实率与籽粒品质等产量相关性状[10]。上述形态变

化有利于增强根系吸水、降低地上部蒸腾失水，提

升植株干旱适应性。转录因子介导的转录网络参

与精细调控上述干旱适应性过程。

干旱胁迫会引发 ABA 信号、ROS 稳态、渗透调

节、气孔运动等一系列生理生化改变，是转录因子

功能解析的理论基础。干旱诱导ABA积累，触发气

孔关闭以减少蒸腾，但气孔过度关闭会抑制 CO₂吸
收，降低光合效率[11]。干旱造成ROS积累，过量ROS
诱发脂质过氧化损伤[12]；细胞可积累脯氨酸、可溶性

糖等渗透调节物质维持细胞膨压，抵御渗透胁迫[13]。
MDA 积累和相对电导率升高，会破坏细胞膜完整

性[12]。转录因子可通过调控下游离子通道、抗氧化

酶及渗透物质合成相关靶基因，参与调控上述生理

响应，介导植物抗旱性 .
1. 2 分子响应

植物干旱胁迫信号转导主要涉及 ABA 依赖和

非ABA依赖两类途径，转录因子在两类信号通路中

发挥重要调控作用。在ABA依赖途径中，干旱胁迫

诱导ABA迅速积累，ABA与PYR/PYL/RCAR受体结
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合后抑制 PP2C 磷酸酶活性，从而解除其对 SnRK2
蛋白激酶的抑制。活化的 SnRK2 通过磷酸化下游

靶蛋白介导多种胁迫响应：一方面，磷酸化 AREB/
ABF类转录因子（如 ABF2/3/4），促进其结合靶基因

启动子中的 ABRE 顺式作用元件，激活胁迫响应基

因表达；另一方面，调控 SLAC1、KAT1 等离子通道

活性，促进气孔关闭，减少蒸腾失水；同时，通过磷

酸化 RBOH 促进 ROS 产生，参与胁迫信号传递[14]。
非 ABA 依赖途径主要涉及 DREB2 类转录因子，干

旱胁迫诱导DREB2A、DREB2B表达，使其结合靶基

因启动子中的DRE/CRT顺式作用元件，激活下游胁

迫响应基因的转录[15]。
ABA依赖与非ABA依赖途径并非相互独立，而

是存在一定的交叉调控。研究表明，AREB/ABF 类

转录因子在干旱胁迫下除了介导 ABA 依赖途径外

还可参与调控 DREB2A 的表达，部分 SnRK2 激酶成

员可能同时参与两类途径的信号转导，形成复杂的

信号交互调控网络[16]。MYB、WRKY、NAC、bZIP 和

AP2/ERF 等转录因子家族成员可通过参与 ABA 依

赖或非 ABA 依赖信号通路，调节气孔运动、ROS 稳

态及渗透调节物质积累等生理过程，从而影响植物

的抗旱能力。

2 抗旱转录因子的筛选与鉴定方法

在干旱响应候选转录因子的挖掘过程中，不同

研究方法提供的证据具有不同层次，可归纳为三

类：首先是遗传关联证据（QTL/GWAS/eQTL），用于

揭示目标性状与候选基因或遗传位点之间的关联；

其次是组学分析证据（转录组、蛋白质组及全基因

组家族鉴定），可为候选基因的鉴定及其胁迫响应

特征提供线索；最后是基因功能验证证据，主要通

过基因编辑、转基因等体内实验，明确候选转录因

子在干旱响应中的调控作用。QTL 定位、GWAS 及

转录组、蛋白质组等技术主要为候选基因筛选提供

依据，通常难以独立确定其生物学功能，仍需结合

遗传操作及表型分析，构建从候选基因挖掘到功能

验证的完整证据链[17]。
2. 1 基因定位与转录组联合分析

QTL定位与GWAS可揭示抗旱性状相关遗传位

点，结合转录组分析可进一步缩小候选基因筛选范

围，鉴定潜在干旱响应基因。在油菜中，李阳阳等

通过 QTL定位与转录组联合分析，在抗旱相关 QTL
置信区间内筛选出多个干旱响应转录因子，为油菜

抗旱候选基因鉴定提供了重要依据[18]。然而，该研

究主要停留在候选基因筛选阶段，尚缺乏内源基因

功能验证。类似研究也见于小麦和水稻。小麦中，

通过整合GWAS、eQTL、群体转录组及功能验证，鉴

定出调控水分利用效率的关键转录因子 TaMYB7-
A，形成了从遗传关联到功能验证的证据链[19]；水稻

中，利用 Meta-QTL 分析结合转录组数据筛选出多

个干旱响应候选基因，但尚缺乏进一步的功能验

证[20]。总体而言，QTL 定位与 GWAS 能够提供性状

相关的遗传关联证据，相较于单纯的表达组学分析

具有更直接的遗传学依据，但仍需结合功能实验明

确候选基因的实际调控作用。

2. 2 全基因组鉴定与表达分析

基于基因组注释信息，利用生物信息学方法开

展转录因子家族全基因组鉴定，并结合系统发育、

共线性及干旱胁迫下的表达谱分析筛选候选基因，

是目前广泛应用的候选基因挖掘策略。该方法主

要提供基因家族进化关系及胁迫响应表达特征等

间接证据，可用于筛选潜在抗旱相关转录因子，但

无法直接证明其抗旱调控功能，仍需通过后续遗传

学及功能实验进一步验证。

随着油菜基因组测序的完成，该策略已得到广

泛应用。王道杰团队对油菜五大转录因子家族开

展全基因组鉴定及表达分析，筛选出多个与干旱等

非生物胁迫响应相关的候选转录因子[21]。针对

MYB、NAC、WRKY 等家族的系统鉴定及干旱胁迫

表达谱分析，为油菜抗旱相关功能基因的挖掘提供

了重要候选资源。烟草、绞股蓝和白三叶草等物种

也通过类似策略筛选胁迫响应转录因子，并对部分

候选基因开展异源过表达验证，获得了初步功能证

据 [22-24]。总体而言，该策略主要提供基因家族特征

及胁迫响应表达证据，相较于 QTL/GWAS 分析，缺

乏性状与遗传位点之间的直接关联，仍需进一步开

展功能验证。

2. 3 多转录组整合分析

单一RNA-Seq实验结果易受基因型、胁迫处理

条件及取样时间等因素影响，候选基因筛选结果的

稳定性和可重复性存在一定局限。通过整合多个

独立转录组数据集开展荟萃分析，可降低单一实验

结果的偶然性及假阳性风险，提高候选基因筛选的

可靠性。然而，该方法主要提供基因表达层面的关

联证据，尚不能直接证实候选基因的抗旱调控

功能。

研究人员通过整合RNA-Seq荟萃分析、加权基

因共表达网络分析（WGCNA）及基因调控网络分
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析，对油菜干旱胁迫转录组数据开展多层次综合分

析，筛选出 BHLH122-1、HHO6 等候选转录因子及

Rab18、LTP4、LEA30 等干旱响应候选基因[25]。在长

白落叶松和小麦等物种中，多转录组荟萃分析同样

被用于系统筛选干旱响应候选转录因子，但相关研

究尚缺乏内源基因功能验证 [26,27]。总体而言，多转

录组整合分析能够提高候选基因筛选的稳定性与

可靠性，但其证据仍主要集中于表达关联层面，缺

乏直接的遗传学支持，尚需结合功能实验进一步明

确候选基因的抗旱调控作用。

2. 4 蛋白质组学方法

转录因子的功能受到磷酸化、泛素化及 SUMO
化等翻译后修饰调控，仅依靠转录组分析难以准确

反映蛋白质丰度及活性变化。高通量蛋白质组学

可揭示蛋白质丰度及翻译后修饰变化，为转录组分

析提供重要补充，但单独的蛋白质组数据仍主要提

供候选基因筛选线索。在水稻和玉米中，利用

NanoLC-MS/MS定量蛋白质组学分析干旱胁迫下转

录因子的丰度变化，结合磷酸化蛋白质组学可进一

步揭示蛋白质翻译后修饰特征 [28,29]。转录组与蛋白

质组丰度相关性较低，可能反映转录后调控等多层

次调控机制的存在，但尚不足以证明转录后调控在

干旱响应中发挥更为关键的作用，仍需进一步实验

验证[30]。基因组、转录组、蛋白质组及代谢组联合分

析，可从遗传变异、基因表达、蛋白质丰度、翻译后

修饰及代谢物变化等多个层面整合证据，提高抗旱

相关转录因子及其调控通路的筛选可靠性[31]。总体

而言，蛋白质组学及多组学联合分析能够提供多层

次分子证据，有助于解析潜在调控机制。

综合比较上述方法所提供的证据类型及其可

靠性，QTL 定位与 GWAS能够揭示抗旱性状与遗传

位点之间的关联，具有较强的遗传学支持；多组学

联合分析、多转录组整合及单一转录组或蛋白质组

分析主要提供不同层次的分子关联证据；全基因组

家族鉴定则主要依据序列特征、进化关系及表达模

式，为候选转录因子筛选提供初步线索。总体而

言，遗传定位与组学分析虽可从不同层面为抗旱候

选基因挖掘提供依据，但均难以独立确证其生物学

功能，仍需结合基因编辑、转基因及相应表型分析

等功能验证手段，明确候选转录因子在干旱胁迫响

应中的调控作用。

综合遗传学证据、田间抗旱表型及产量效应，

可对油菜抗旱转录因子候选靶点的育种应用潜力

进行分级评估。仅具有转录组表达证据的基因主

要作为初步候选靶点；同时具备 QTL/GWAS遗传关

联证据及苗期内源功能验证的基因具有一定育种

潜力，但其抗旱表型可能受遗传背景及环境条件影

响，仍需田间试验验证；经过内源功能验证，并在控

旱试验及多年多点田间试验中系统评价抗旱性与

产量表现的基因，则具有较高的育种应用价值。

3 抗旱转录因子功能验证的多层次

表型评价体系

通过第 2 部分所述 QTL 定位、GWAS 及多组学

分析等方法筛选获得候选抗旱转录因子后，仍需结

合遗传操作与表型评价明确其在干旱胁迫响应中

的生物学功能。由于转录因子通常以基因家族形

式存在，部分成员间具有功能冗余或分化现象，可

能影响单基因功能验证结果的准确性。尤其在多

倍体植物中，同源基因拷贝较多，单一拷贝敲除后

的功能缺失效应可能受到其他拷贝的补偿，导致抗

旱表型不明显。油菜作为异源四倍体，其A、C亚基

因组中存在大量同源基因，因此在功能验证过程中

需考虑不同拷贝间的潜在功能差异。此外，苗期抗

旱表型难以全面反映成熟期的抗旱表现及产量效

应，单一评价指标也难以准确表征转录因子的综合

抗旱调控作用。因此，有必要结合苗期与成熟期的

形态农艺性状及生理生化指标，建立多层次抗旱表

型评价体系，为候选转录因子的功能鉴定及育种应

用潜力评估提供依据。

3. 1 转录因子功能验证对应的形态与农艺指标

形态与农艺性状是评价转录因子抗旱调控功能

及育种应用潜力的重要指标。在苗期功能验证中，常

采用PEG模拟干旱或盆栽控水处理，通过测定植株存

活率、萎蔫程度、株高及根系形态等指标，初步评价候

选转录因子的抗旱调控效应。然而，苗期模拟干旱结

果难以全面反映成熟期的抗旱表现及产量效应，因此

需结合田间干旱试验进一步验证。成熟期重点测定

单株角果数、每角粒数、千粒重及单株产量等农艺性

状，并比较正常供水与干旱条件下的表现，评价转录

因子对抗旱性及产量形成的影响，重点关注生长与抗

旱适应之间的权衡效应[5]。
小麦 TaMYB7-A1的功能研究同时考察干旱条

件下的籽粒产量与水分利用效率，为转录因子育种

价值评价提供了参考[19]。PEG模拟干旱虽可用于苗

期转基因材料的快速筛选，但其与田间实际干旱条

件存在差异，仍需通过旱池控水或多年多点田间试

验验证抗旱表型的稳定性[32]。例如，高粱研究通过
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对 32份种质进行 14天水分胁迫处理，比较株高、叶

色、叶长、茎围及叶片形成率等形态指标，筛选出抗

旱与干旱敏感种质，为后续基因表达分析提供了

材料[33]。
3. 2 生理生化指标筛选

在转录因子抗旱功能验证中，相对含水量、脯

氨酸含量、丙二醛（MDA）含量、相对电导率及 SOD、

POD、CAT 等抗氧化酶活性是常用的生理生化评价

指标，可从水分状态、渗透调节、膜损伤及活性氧

（ROS）代谢等方面反映转录因子的抗旱调控效应。

其中，叶片相对含水量反映植株水分状态；脯氨酸

含量变化反映渗透调节响应；MDA含量与相对电导

率分别用于评价膜脂过氧化程度及细胞膜完整性；

SOD、POD、CAT 活性则反映抗氧化防御系统的响

应。大豆、小麦等作物的转录因子功能验证研究已

采用上述指标组合，从不同生理层面评价候选基因

的抗旱调控作用 [34-36]。由于单一指标难以全面反映

植株的抗旱能力，因此需结合多项生理生化指标开

展综合评价。

3. 3 综合评价体系筛选

为降低单一指标评价的局限性，隶属函数法、

主成分分析及灰色关联度分析等统计方法可整合

多项表型与生理生化指标，实现转基因株系抗旱能

力的综合量化评价。在油菜抗旱研究中，隶属函数

法和主成分分析等方法已广泛应用于种质资源抗

旱性评价，也可为油菜转录因子转基因材料的抗旱

表型综合鉴定提供方法参考[37]。在水稻和玉米等作

物中，多指标综合评价结合转录组分析，可建立抗

旱表型与候选转录因子表达特征之间的关联，为解

析其潜在调控机制提供依据 [38,39]。
综合而言，农艺性状、生理生化指标及多指标

综合评价相结合，可从不同层面评价候选转录因子

的抗旱调控效应，为油菜抗旱转录因子的功能验

证、抗旱能力量化及育种应用潜力评估提供参考。

4 油菜及其他物种中干旱响应转录

因子的功能研究

转录因子通过调控下游胁迫响应基因的表达，

参与植物干旱胁迫下的激素信号转导、气孔运动、

ROS稳态维持及表皮屏障形成等生理过程。目前，

MYB、WRKY、bZIP、NAC、AP2/ERF、bHLH及锌指蛋

白等转录因子家族的抗旱调控功能受到广泛关注，

部分油菜转录因子已获得内源遗传学功能验证，但

不同家族及其成员的调控机制与功能证据仍存在

差异。本章按照转录因子家族分类，系统梳理油菜

及其他物种中抗旱相关转录因子的功能研究进展，

重点分析油菜关键转录因子的调控机制及功能验

证结果，比较不同家族的调控特点，并探讨其在油

菜抗旱遗传改良中的应用潜力。

4. 1 MYB家族

MYB是植物中规模最大的转录因子家族之一，

其中R2R3-MYB亚家族广泛参与非生物胁迫响应，

在植物抗旱调控中发挥重要作用[40]。目前，油菜中

仅有部分 MYB 基因获得内源功能验证（表 1）。其

中，BnaC9. MYB46通过油菜内源转基因实验被证实

正向调控抗旱性，其可能通过促进角质层沉积减少

水分散失，为该基因的抗旱调控功能提供了直接遗

传学证据[4]。此外，研究表明，BnaMYB52 负向调控

油菜抗旱性，通过影响气孔及非气孔途径的水分散

失调节植株干旱敏感性[41]；BnMYB96则发挥正向调

控作用，可直接调控下游靶基因 BnLTP2，并影响

LEA蛋白相关基因的表达，参与油菜抗旱响应及种

子油脂积累的调控[42]。相比之下，油菜中大量 MYB
家族成员的研究仍主要集中于全基因组鉴定及胁

迫表达分析，其抗旱调控功能尚缺乏直接遗传学

证据。

其他物种中 MYB 转录因子的功能研究可为油

菜同源基因的抗旱调控机制解析提供参考，但其研

究结论仍需在油菜中进一步验证。玉米 Zm⁃
MYB12[43]、芹菜AgMYB5[44]、黄瓜CsMYB-cc11[45]以及

拟南芥[46,47]和番茄中的部分MYB家族成员[48]已被报

道参与干旱胁迫响应，相关功能研究表明，不同

MYB成员在抗旱调控中具有正向或负向调控作用。

然而，异源表达体系获得的功能证据不能直接证明

其油菜同源基因具有相同作用，仍需通过油菜内源

功能实验验证其功能保守性。

在调控机制方面，部分R2R3-MYB转录因子可

通过识别靶基因启动子中的 MYB 结合顺式作用元

件（MBS），调控ABA信号转导、ROS稳态、渗透调节

及气孔运动等生理过程，并可与WRKY、bHLH、ERF
等转录因子形成蛋白互作或协同调控网络[49,50]。相

比之下，1R-MYB 和 3R-MYB 亚家族参与干旱响应

的功能研究相对较少[51]。总体而言，油菜MYB家族

多数成员的研究仍集中于候选基因筛选及表达特

征分析，缺乏下游靶基因鉴定与内源遗传学功能验

证，其具体抗旱调控机制仍有待深入解析。

4. 2 WRKY家族

WRKY是植物中最大的的转录因子家族之一，
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主要通过识别靶基因启动子中的 W-box 顺式作用

元件参与干旱胁迫响应[52]。目前，油菜 WRKY 家族

的研究主要集中于全基因组鉴定及干旱胁迫表达

谱分析（表 2），已筛选出多个干旱响应候选基因，但

多数仍缺乏直接功能验证，相关内源遗传学研究相

对有限[53]。其中，BnWRKY255已通过油菜内源功能

验证，作为负向调控因子参与干旱胁迫响应，因而

其抗旱调控作用有了直接的遗传学证据[54]。此外，

通 过 QTL 定 位 与 转 录 组 联 合 分 析 筛 选 出 Bn⁃
WRKY149 和 BnWRKY217 等候选基因，其研究证据

主要来自遗传定位及胁迫响应表达分析[55]。

目前，WRKY转录因子的部分抗旱功能证据来

自 异 源 表 达 体 系 。 苎 麻 BnWRKY49[56]、小 麦

TaWRKY24-1D[57]及玉米 ZmWRKY30[58]等基因已在

拟南芥等异源体系中开展抗旱功能验证，为解析相

关WRKY成员的调控作用提供了参考，但不能直接

据此推断其油菜同源基因的功能。此外，玫瑰[59]、柑

橘[60]、山苍子[61]、小麦[62]及野苜蓿[63]等物种的研究表

明，不同WRKY成员在干旱胁迫响应中可发挥正向

或负向调控作用，表现出一定的功能分化。

在调控机制方面，WRKY转录因子可通过调节

ABA 信号转导、ROS 稳态、表皮蜡质合成及气孔运

动等过程参与植物干旱响应，并可与 MYB、bZIP、
ERF等转录因子形成协同或互作调控网络[64]。总体

而言，相较于模式植物及部分禾本科作物，油菜

WRKY 家族的抗旱功能研究仍相对有限。尽管已

有个别成员获得内源遗传学验证，但多数候选基因

仍缺乏系统的功能鉴定，其下游靶基因及调控网络

也有待进一步解析。

4. 3 bZIP家族

bZIP 家族是植物逆境响应调控网络中的重要

转录因子家族，其中部分ABF/AREB和ABI5类成员

作为ABA信号通路的重要下游调控因子，可通过识

别ABRE、G-box等顺式作用元件调控胁迫响应基因

表达[65]。在油菜内源功能研究中，BnaABI5[6] 和

BnaABF2[66]均被证实参与干旱胁迫响应，并发挥正

向调控作用。其中，BnaABI5 可参与干旱诱导的

ABA信号响应过程，并与多种互作蛋白形成调控关

系[6]；BnaABF2作为ABF类 bZIP转录因子成员，参与

ABA介导的干旱信号转导，调节下游胁迫响应基因

表达[66]。

在其他物种中，如辣椒的 CaADBZ1[67]、大豆的

表1　MYB家族转录因子调控干旱胁迫的研究

Table 1　Recent advances in the study of MYB family transcription factors regulating drought stress

物种

Species
油菜

Brassica 

napus

油菜

B. napus

油菜

B. napus

拟南芥

Arabi⁃

dopsis

番茄

Tomato

拟南芥

Arabi⁃

dopsis

基因

Gene
BnaC9.

MYB46

BnaMYB52

BnMYB96

MYB46

SlMYB2

MYB41

功能

Function
正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

负向调控干旱胁迫

Negative regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

结果

Result
BnaC9.MYB46过表达提高油菜角质层沉积和抗旱性

BnaC9.MYB46 overexpression enhances cuticle deposition 
and drought tolerance in B. napus

BnaMYB52 通过调控气孔与非气孔水分散失负调控油

菜抗旱性

BnaMYB52 negatively regulates drought tolerance in B. na⁃

pus by modulating stomatal and non-stomatal water loss
BnMYB96 可直接靶向BnLTP2，同时调控LEA蛋白基因

表达，提升油菜抗旱性与油脂积累

BnMYB96 directly targets BnLTP2 while regulating the ex⁃
pression of LEA protein gene， thereby enhancing rapeseed 
drought tolerance and oil accumulation
MYB46过表达提高拟南芥的抗旱性

MYB46 overexpression enhances drought tolerance in Ara⁃

bidopsis

SlMYB2基因的表达增强拟南芥对干旱的耐性

Expression of SlMYB2 enhances drought tolerance in Arabi⁃

dopsis

脱落酸介导的MYB41-Brahma模块的自动调节增强拟

南芥的抗旱性

Abscisic acid–mediated autoregulation of the MYB41-
Brahma module enhances drought tolerance of Arabidopsis

验证物种

Verify the species
油菜

B. napus

油菜

B. napus

油菜

B. napus

拟南芥

Arabidopsis

拟南芥

Arabidopsis

拟南芥

Arabidopsis

验证策略

Validation strategy
内源转基因

Endogenous trans⁃
genesis［4］

内源功能验证

Endogenous func⁃
tion validation［41］

内源功能验证

Endogenous func⁃
tion validation［42］

内源过表达

Endogenous over⁃
expression ［46］

异源过表达

Heterologous over⁃
expression［48］

内源过表达

Endogenous over⁃
expression ［47］
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GmTRAB1[68]等 bZIP 成员被鉴定为干旱正向调控因

子，而桦木 BpbZIP61[69]则表现出负向调控作用。此

外，玉米[70]、杨树[71]、苹果[72]和水稻[73]等物种中的 bZIP
家族成员也已被报道参与干旱胁迫响应（表 3）。其

中，杨树 PtobZIP18 可介导植株生长与抗旱性之间

的权衡调节，为解析转录因子调控抗旱适应与生长

平衡提供了重要参考。

bZIP 蛋白活性可受到磷酸化等翻译后修饰调

节，并通过与其他转录因子形成复合调控网络，共

同参与干旱响应过程[74]。相较于模式植物及其他作

物，油菜 bZIP 家族的抗旱研究仍主要集中于 ABI5
等少数成员[75]，多数家族成员尚缺乏深入的功能验

证和调控网络解析，相关研究多停留于表达响应及

候选基因筛选阶段。

4. 4 NAC家族

NAC 家族广泛参与植物逆境响应及生长发育

调控。NAC蛋白 N端保守的 NAM 结构域参与 DNA
结合，C端转录调控区域具有较高变异性，赋予NAC
家 族 成 员 多 样 化 的 调 控 功 能[76]。 在 油 菜 中 ，

BnaNAC038 作为内源抗旱功能基因被证实为干旱

负调控因子，其敲除材料表现出增强的抗旱性，且

在正常生长条件下未显著影响产量，干旱下光合和

糖积累改善，生物量和籽粒产量优于野生型，显示

出较高的育种应用潜力[5]。此外，BnaNAC069 经油

菜内源功能验证，被证实负向调控油菜干旱胁迫响

应[77]。在其他物种中，水稻 OsNAC29[78]、鹰嘴豆

CaNAC6[79]及玉米 ZmSNAC06[80]等 NAC 成员通过异

源表达体系验证表现出正向抗旱调控作用。同时，

表2　WRKY家族转录因子调控干旱胁迫的研究

Table 2　Research progress on regulation of drought stress by WRKY family transcription factors

物种

Species

油菜

B. napus

油菜

B. napus

玫瑰

Rosa ru⁃

gosa

柑橘

Citrus

山苍子

Litsea cu⁃

beba

小麦

Wheat

野苜蓿

Medicago 

falcata

基因

Gene

BnWRKY255

BnWRKY149、

BnWRKY217

RrWRKY56

CrWRKY57

LcWRKY14/

LcDPB

TaWRKY58

MfWRKY40

功能

Function
负向调控干旱胁迫

Negative regulation of 
drought stress

干旱响应候选基因

Drought-responsive 
candidate genes

负向调控干旱胁迫

Negative regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

负向调控干旱胁迫

Negative regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

结果

Result
BnWRKY255作为负调控因子参与油菜干旱胁

迫响应

BnWRKY255 acts as a negative regulator in the 
drought stress response of Brassica napus

基于全基因组鉴定与胁迫表达分析，鉴定为干

旱应答候选基因

Identified as candidate genes for drought response 
based on whole-genome screening and stress-in⁃
duced expression analysis
RrWRKY56通过抑制RrUSP的表达负向调节玫

瑰的耐盐性和抗旱性

RrWRKY56 negatively regulates salt and drought 
stress tolerance by suppressing RrUSPs expression 
in Rosa rugosa

CrWRKY57和CrABF3协同激活CrCYCD6；1提高

抗旱性

CrWRKY57 and CrABF3 cooperatively activate 
CrCYCD6；1 to enhance drought tolerance
转LcWRKY14-LcDPB基因的毛状根植株显著提

高了山苍子的抗旱性

Transgenic hairy root plants expressing LcWRKY14

⁃LcDPB significantly enhanced the drought toler⁃
ance of L. cubeba

TaWRKY58负调控干旱胁迫反应

TaWRKY58 negatively regulates drought stress re⁃
sponses
MfWRKY40通过提高ROS清除能力提高拟南芥

的抗旱性

MfWRKY40 enhances drought tolerance in Arabi⁃

dopsis by improving ROS scavenging capacity

验证物种

Verify the species

油菜

B. napus

\

月季

Rosa chinensis

柑橘

Citrus

山苍子

L. cubeba

小麦

Wheat

拟南芥

Arabidopsis

验证策略

Validation strategy
内源功能验证

Endogenous function 
validation［54］

异源过表达（ABA敏

感性分析）

Heterologous overex⁃
pression （ABA sensi⁃

tivity analysis）［55］

内源验证

Endogenous valida⁃
tion［59］

内源验证

Endogenous valida⁃
tion［60］

毛状根转化

Hair-like root transfor⁃
mation［61］

内源验证

Endogenous valida⁃
tion［62］

异源过表达

Heterologous overex⁃
pression［63］
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水稻[81, 82]、茶树[83]和红花[84]等物种中也鉴定出多个与

干旱响应相关的NAC转录因子（表 4）。在调控机制

方面，NAC 可通过调节 ROS 稳态、渗透调节及气孔

运动等过程参与干旱响应，并可与 MYB、bZIP、ERF
等转录因子形成调控网络，不同成员间表现出正向

与负向调控功能分化[85]。总体而言，油菜NAC家族

中已完成功能验证的抗旱基因数量仍较有限，大量

成员仍停留于表达响应和候选基因筛选阶段，缺乏

深入的功能解析。

4. 5 AP2/ERF家族

AP2/ERF 超家族以保守的 AP2 DNA 结合结构

域为主要特征，通常分为AP2、ERF、DRE等亚家族。

其中，DREB 类转录因子可通过识别靶基因启动子

中的 DRE/CRT 顺式作用元件，参与以 ABA 非依赖

型途径为代表的干旱胁迫响应调控[86]。在油菜中，

内源功能研究表明，BnaA6. TINY属于DREB类转录

因子，可正向调控油菜干旱胁迫响应[87]；BnaC9. DE⁃
WAX1属于 ERF类转录因子，可通过转录抑制蜡质

合成相关基因 BnCER1-2，负向调控表皮蜡质生物

合成，进而影响油菜抗旱性[88]。尽管已有少数成员

获得内源功能验证，但油菜AP2/ERF超家族的相关

研究仍较有限，转录组分析筛选出的多个干旱响应

候选基因主要具有表达关联证据，其具体功能尚待

验证[75]。
在其他物种中，如小麦的TaRAP2-13[89]、芝麻的

SiERF054[90]及苹果的 MhERF113-like[91]等 AP2/ERF
转录因子已开展异源功能验证。此外，紫花苜蓿[92]、
谷子[93]、苹果[94]和桑树[95]等物种中也鉴定出多个参

与干旱胁迫响应的 AP2/ERF 成员（表 5），不同成员

表现出正向或负向调控作用。总体而言，AP2/ERF
超家族是植物干旱响应调控网络的重要组成部分，

不同亚家族及其成员可通过不同信号途径参与抗

旱调控，其功能具有一定的保守性与特异性[86]。相

较于水稻、小麦及苹果等物种，油菜 AP2/ERF 超家

族的抗旱功能研究仍有待深入，多数成员尚缺乏直

接遗传学验证，其上下游靶基因、蛋白互作关系及

表3　bZIP家族转录因子调控干旱胁迫的研究

Table 3　Research progress on regulation of drought stress by BZIP family transcription factors

物种

Species

油菜

B. na⁃

pus

油菜

B. na⁃

pus

玉米

Maize

杨树

Populus

苹果

Apple

水稻

Rice

基因

Gene

BnaABI5

BnaABF2

ZmbZIP38

PtobZIP18

MhbZIP62

OsbZIP35

功能

Function

正向调控干旱胁迫

Positive regulation 
of drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation 
of drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation 
of drought stress

负向调控干旱胁迫

Negative regulation 
of drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation 
of drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation 
of drought stress

结果

Result
BnaABI5参与油菜干旱胁迫响应，存在多个互作

蛋白

BnaABI5 is involved in the drought stress response of 
Brassica napus and interacts with multiple proteins
BnaABF2为 bZIP家族成员，参与ABA介导的干

旱信号通路

BnaABF2 is a member of the bZIP family and is in⁃
volved in ABA-mediated drought signaling pathway
ZmbZIP38的过表达提高了玉米的抗旱性

Overexpression of ZmbZIP38 enhances maize 
drought stress tolerance
PtobZIP18的自然变异在杨树树干生长和抗旱性

之间提供了权衡

Natural variation in PtobZIP18 confers the trade-
off between stem growth and drought tolerance in 
Populus

MhbZIP62和MhbZIP23的互作增强了植物对干

旱胁迫的抗性

The interaction between MhbZIP62 and MhbZIP23 
further enhanced plant resistance to drought stress
OsbZIP35介导依赖ABA的水稻抗旱性和正向调

控水稻产量

OsbZIP35 mediates ABA-dependent drought toler⁃
ance and positively regulates rice yield

验证物种

Verify the species

油菜

B. napus

拟南芥

Arabidopsis

玉米

Maize

杨树

Populus

烟草、苹果愈伤

组织

Tobacco， apple 
callus tissue

水稻

Rice

验证策略

Validation strategy
内源表达分析及互作鉴定

Analysis of endogenous ex⁃
pression and identification of 

interactions［6］

异源过表达

Heterologous overexpres⁃
sion［66］

内源过表达

Endogenous overexpression［70］

内源群体 + 功能验证

Endogenous cohort + function⁃
al validation［71］

烟草外源验证、苹果愈伤组

织转化

Tobacco exogenous valida⁃
tion， apple callus transforma⁃

tion ［72］

内源过表达

Endogenous overexpression［73］
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调控网络尚未得到充分解析，制约了相关基因抗旱

育种潜力的进一步评估与利用。

4. 6 bHLH家族

bHLH（basic helix-loop-helix）转录因子家族以

保守的碱性螺旋-环-螺旋结构域为特征，主要通过

识别并结合靶基因启动子中的E-box或G-box顺式

作用元件调控基因转录，广泛参与植物生长发育及

逆境胁迫响应[96]。在油菜中，内源功能验证表明，

BnMYC2 通过促进气孔关闭参与干旱胁迫响应，正

向调控植株的干旱耐受性[97]。此外，基于数量性状

位点（QTL）定位与转录组联合分析，bHLH105 被鉴

定为油菜耐旱相关候选基因，但其调控功能尚缺乏

内源遗传学证据[18]。在水稻中，OsbHLH59 通过可

变剪接产生两种转录本，分别经由不同的调控途径

正向参与干旱胁迫响应[98]；相比之下，OsDT5作为干

旱响应的负调控因子，可在干旱胁迫下经磷酸化修

饰后发生降解，从而解除其对耐旱相关过程的抑制

作用[99]。在小麦中，TabHLH27-A1能够协调植株生

长与干旱耐受性之间的平衡[100]。此外，番茄[101]、茄

子[102]、谷子[103]和玉米[104]中的 bHLH 转录因子也被报

道参与干旱胁迫响应，其相关功能及调控机制

见表6。
值得注意的是，bHLH 转录因子在植物干旱胁

迫响应中的作用并不局限于通过识别E-box元件调

控下游基因表达，其调控机制还涉及多种信号途径

的交互作用及转录后调控。首先，作为 bHLH 家族

的重要亚类，光敏色素互作因子（phytochrome-inter⁃
acting factors，PIFs）参与光信号转导，提示部分

bHLH转录因子可能在光信号与干旱胁迫信号的交

叉调控中发挥重要作用，尤其值得关注其在强光与

干旱复合胁迫下的功能。其次，水稻 OsDT5的研究

表明，磷酸化介导的蛋白降解是调节 bHLH 转录因

子功能及植物干旱响应的重要机制，提示除转录水

平变化外，蛋白质稳定性调控同样可能影响植物的

抗旱能力。然而，目前尚缺乏系统性的跨研究比

较，难以判断蛋白质稳定性调控与转录水平调控在

抗旱响应中的相对贡献。此外，随着单细胞转录组

等技术的发展，从细胞类型特异性角度解析 bHLH

表4　NAC家族转录因子调控干旱胁迫的研究

Table 4　Research progress on regulation of drought stress by NAC family transcription factors

物种

Species

油菜

B. napus

油菜

B. napus

水稻

Rice

茶树

Camellia 

sinensis

水稻

Rice

红花

Safflower

基因

Gene

BnaNAC038

BnaNAC069

OsNAC120

CsNAC28

OsNAC25

CtNAC78

功能

Function
负向调控干旱胁迫

Negative regulation of 
drought stress

负向调控干旱胁迫

Negative regulation of 
drought stress

负向调控干旱胁迫

Negative regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

结果

Result
BnaNAC038敲除后油菜抗旱性提升，产量无显著损失

Knocking out BnaNAC038 enhances drought tolerance in rapeseed 
without significant yield loss
BnaNAC069参与油菜干旱胁迫负调控

BnaNAC069 is involved in the negative regulation of drought stress 
in Brassica napus

OsNAC120负向调节水稻的干旱反应

OsNAC120 negatively regulates drought response in rice
CsNAC28在拟南芥中的过表达提高了对ABA处理的敏感性，减

少了活性氧的积累，从而提高了植物的脱水耐性

The results showed that overexpression of CsNAC28 in Arabidopsis 
conferred hypersensitivity to ABA treatment and decreased the ac⁃
cumulation of reactive oxygen species （ROS）
在严重干旱胁迫下，过表达 OsNAC25水稻营养生长期丙二醛水

平降低，氧化损伤减轻，成活率提高

Under severe drought stress， the overexpression of OsNAC25 rice 
exhibited decreased malondialdehyde levels， attenuated oxidative 
damage， and improved survival rate during the vegetative growth stage
红花NAC转录因子CtNAC78的异源表达提高拟南芥的抗旱性

Ectopic expression of safflower NAC transcription factor CtNAC78 
enhances drought tolerance in Arabidopsis thaliana

验证物种

Verify the 
species
油菜

B. napus

油菜

B. napus

水稻

Rice

拟南芥

Arabidopsis

水稻

Rice

拟南芥

Arabidopsis

验证策略

Validation strat⁃
egy

内源基因编辑

Endogenous 
gene editing［5］

内源功能验证

Endogenous 
function valida⁃

tion［77］

内源验证

Endogenous val⁃
idation［81］

异源过表达

Heterologous 
overexpres⁃

sion［83］

内源验证

Endogenous val⁃
idation［82］

异源过表达

Heterologous 
overexpres⁃

sion［84］
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转录因子的表达特征及调控功能，为揭示根尖不同

细胞类型中生长与抗逆反应的协调机制提供了新

的研究思路[105]。未来应结合单细胞转录组、蛋白质

组及翻译后修饰分析等技术，系统解析 bHLH 转录

因子在干旱胁迫下的时空表达动态、蛋白质修饰及

细胞类型特异性调控网络，为作物抗旱性状的遗传

改良提供潜在的分子靶标。

4. 7 锌指蛋白家族

锌指蛋白（zinc finger proteins, ZFPs）是一类含

有保守半胱氨酸和组氨酸残基配位结构域的转录

调控因子，根据其锌指结构域组成和排列方式可分

为C2H2、C4、CCCH等多种类型，在植物非生物胁迫

响应、激素信号转导及发育调控过程中发挥重要作

用[106]。油菜内源功能研究表明，CCCH 型锌指蛋白

BnaTZF1 可通过结合靶标 mRNA 并调控其稳定性，

参与转录后调控过程，从而正向增强植株的干旱耐

受性[107]。此外，ZAT10通过干旱处理下的转录组比

较分析被鉴定为与油菜早期干旱响应相关的候选

基因，但是作用方向仍需功能验证[108]。在其他作物

中，小麦 C2H2 型锌指蛋白 TaZFP21 受干旱诱导表

达，但表现为负向调控抗旱性[109]；大豆CCCH型锌指

蛋白 GmZF351 能够正向调控植株耐旱性[110]；水稻

CCCH 型锌指蛋白 OsC3H10 受干旱、盐胁迫及 ABA
诱导表达，其全株过表达可增强抗旱能力，并促进

LEA 蛋白和病程相关蛋白（PR）基因的表达[111]。此

外，棉花[112]、水稻[113,114]、草莓[115]和大豆[110]等植物中也

发现多种锌指蛋白参与干旱胁迫调控（表7）。

与大量正向调控抗旱性的锌指蛋白相比，负调

控因子的研究相对不足[116]，但其可能在维持植物胁

迫响应强度与生长发育平衡方面发挥重要作用。

例如，TaZFP21虽然在根部具有较高表达水平，却表

现出抑制抗旱性的功能，提示其可能参与根系生

长、资源分配或胁迫响应强度的负调节过程[109]。值

得注意的是，干旱诱导表达与抗旱负调控并不一定

矛盾，其可能反映植物通过诱导负调控因子形成反

馈调节机制，以限制过度激活的防御反应，从而避

免长期胁迫条件下过高的代谢成本及生长损失[109]。
然而，该假设仍需结合靶基因鉴定、蛋白互作分析

及时空表达模式研究进一步验证。

4. 8 跨家族调控机制的共性、差异及其育种启示

植物干旱应答是多类转录因子协同调控的复

杂过程。MYB、NAC、bZIP、WRKY、AP2等家族在结

构与靶基因识别上存在差异，但功能通路均汇聚于

ABA 信号、气孔调节、表皮屏障建成与代谢稳态。

表5　AP2家族转录因子调控干旱胁迫的研究

Table 5　Research progress on regulation of drought stress by AP2 family transcription factors

物种

Species

油菜

B. napus

油菜

B. napus

紫花苜蓿

Medicago 

sativa

谷子

Foxtail 
millet

苹果

Apple

桑树

Mulberry

基因

Gene

BnaA6.TINY

BnaC9.DE⁃

WAX1

MfERF026

ERF109

MhSHINE2-

like

MnERF23

功能

Function
正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

负调控蜡质合成

Negative regulation 
of wax synthesis

负向调控干旱胁迫

Negative regulation 
of drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation of 
drought stress

结果

Result
BnaA6.TINY属于DREB亚家族，正向调控油菜干旱胁迫应答

BnaA6.TINY belongs to DREB subfamily and positively regulates 
drought stress response in B. napus

BnaC9.DEWAX1通过转录抑制蜡质合成基因BnCER1-2负调

控蜡质合成

BnaC9.DEWAX1 negatively regulates wax synthesis by repressing 
the transcription of wax synthesis genes BnCER1-2

ERF026-RNAi转基因植物显著提高了紫花苜蓿的耐旱性

ERF026-RNAi plants significantly enhanced drought tolerance in 
M. sativa

TAF10-ERF109转录模块指导谷子和小麦基于类黄酮类物质

的逆境恢复和增产

TAF10-ERF109 transcriptional module directs flavonoid-based 
stress resilience and yield enhancement in foxtail millet and wheat
MhSHINE2-like能够正向调节苹果植物的耐旱能力

MhSHINE2 positively regulates drought tolerance in apple plants
MnERF23基因的过表达能提升转基因植物的耐旱能力

Overexpression of MnERF23 enhances drought tolerance in trans⁃
genic plants

验证物种

Verify the 
species
油菜

B. napus

拟南芥

Arabidopsis

紫花苜蓿

Medicago 

sativa

谷子

Foxtail 
millet

苹果

Apple

拟南芥

Arabidopsis

验证策略

Validation 
strategy

内源功能验证

Endogenous func⁃
tion validation［87］

异源过表达

Heterologous 
overexpression［88］

RNAi 内源沉默

Endogenous 
RNAi silencing［92］

内源验证

Endogenous vali⁃
dation［93］

内源验证

Endogenous vali⁃
dation［94］

异源过表达

Heterologous 
overexpression ［95］
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油菜不同转录因子既可共享核心信号节点调控水

分利用，也可通过独立通路实现功能互补，因此跨

家族研究需重点解析其调控层级、分子关联及对植

株生长与产量的综合影响。

ABA 信号与水分散失调控是多家族转录因子

的核心交汇通路。油菜 BnaA9. NF-YA7 通过 ABA
反馈调控气孔运动与抗旱性[117]；BnNAC038 通过下

游 BnSnRK2. 6，将 NAC 转录调控与 ABA 信号及水

分利用紧密耦联[5]。BnaMYB52可同步调控 ABA 响

应、气孔发育与蜡质合成进程[41]；BnaC9. MYB46 则

通过调控角质层、蜡质及细胞壁合成，增强植株物

理保水能力[4]。由此表明，油菜抗旱保水由气孔运

动、气孔发育与非气孔屏障共同协同实现，不同转

录因子可通过差异化调控机制产生相似抗旱表型。

激素交叉互作与转录后修饰进一步完善干旱

调控网络。油菜 GA 信号组分 RGA 可与 ABA 通路

核心因子BnaA10. ABF2发生蛋白互作，证实干旱响

应受多激素通路协同调控[118]；miR169n 可靶向沉默

NF-YA8，介导转录因子的转录后水平调控[119]。转

录因子的抗旱功能不仅取决于自身表达水平，还受

蛋白互作、转录后修饰及胞内信号状态共同调控。

其中，RGA 与 miR169n 虽不属于转录因子家族，但

为油菜干旱调控网络的关键组成元件。

不同转录因子存在显著的功能分化与抗旱-生
长权衡差异。BnMYB96可同步调控植株抗旱性、光

合代谢与油脂积累，为衔接油菜抗旱应答与种子品

质形成提供了重要依据[42]；BnaC9. MYB46主要参与

表皮与细胞壁结构建成，而BnNAC038、BnaA9. NF-
YA7 集中介导 ABA 依赖的水分调控通路 [4,5,117]。同

一转录因子家族同时存在正负调控成员，说明保守

结构域无法决定其抗旱功能方向，具体效应由下游

靶基因、表达时空模式及遗传背景共同决定。因

表6　bHLH家族转录因子调控干旱胁迫的研究

Table 6　Researches on regulation of drought stress by transcription factors of BHLH family

物种

Species

油菜

B. napus

油菜

B. napus

番茄

Tomato

茄子

Eggplant

谷子

Foxtail 
millet

玉米

Maize

基因

Gene

BnMYC2

bHLH105

SlbHLH96

SmMYC2

SiLRL1

ZmbHLH81

功能

Function

正向调控干旱胁迫

Positive regulation 
of drought stress

耐旱相关候选基因

Drought tolerance 
candidate gene

正向调控干旱胁迫

Positive regulation 
of drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation 
of drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation 
of drought stress

正向调控干旱胁迫

Positive regulation 
of drought stress

结果

Result
BnMYC2通过调控气孔关闭正向调控油菜干旱

耐受性

BnMYC2 positively regulates drought tolerance in 
Brassica napus by modulating stomatal closure
基于QTL和转录组联合分析筛选得到耐旱候选

基因，暂无内源功能验证

Drought-tolerance candidate genes were identified 
through a combined QTL and transcriptomic analy⁃
sis； however， no endogenous functional validation 
has been conducted to date
SlbHLH96基因在番茄中的过表达提高了番茄的

抗旱性

Overexpression of SlbHLH96 in tomato improves 
drought tolerance
SmMYC2过表达提高转基因茄子的抗旱性

SmMYC2 overexpression enhances drought resil⁃
ience in transgenic eggplant
谷子中bHLH转录因子SiLRL1促进类胡萝卜素

积累提高抗旱性

SiLRL1， a bHLH transcription factor from foxtail 
millet， promotes carotenoid accumulation and im⁃
proves drought tolerance

ZmbHLH81正向调控拟南芥的抗旱性

ZmbHLH81 positively regulates drought resistance 
of Arabidopsis thaliana

验证物种

Verify the 
species

油菜

B. napus

油菜

B. napus

番茄

Tomato

茄子

Eggplant

拟南芥

Arabidopsis

拟南芥、玉

米

Arabidopsis， 
maize

验证策略

Validation strategy

内源RNAi沉默验证

Validation of endogenous RNAi si⁃
lencing［97］

QTL + 转录组筛选

QTL + transcriptome screening［18］

内源过表达

Endogenous overexpression［101］

内源过表达

Endogenous overexpression［102］

异源表达验证

Heterologous expression valida⁃
tion［103］

拟南芥异源过表达、玉米内源基

因编辑

Overexpression of heterologous 
genes in A. thaliana and endoge⁃
nous gene editing in maize［104］
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此，转录因子的育种价值不能仅依据干旱胁迫表型

评判，需结合正常供水与干旱条件下的生长、产量

性状综合评估。

转录因子的跨家族调控关系可分为蛋白互作、

转录级联与功能互补三类。油菜中 RGA-ABF2 存

在明确蛋白互作与转录调控证据[118]，BnaMYB52 参

与下游转录级联调控[41]，而 BnaC9. MYB46介导的表

皮保水通路与BnNAC038调控的水分代谢通路形成

功能互补，但其协同改良效应仍需遗传学验证 [4, 5]。

其他物种报道的CrWRKY57–CrABF3[60]、SlAREB–

SlGPX2调控模块可作为机制参考[120]，但不能直接等

同于油菜内源调控关系。后续需结合蛋白互作验

证、靶基因鉴定及多基因编辑技术，明确不同转录

因子间的遗传关联与协同调控效应。

综上，油菜抗旱转录调控具有通路汇聚、信号

交叉、功能分化的典型特征。ABA 信号、气孔调节

与表皮结构建成是多家族转录因子的核心调控节

点，激素互作与转录后修饰进一步精细调控干旱应

答强度。未来油菜抗旱育种应从单一基因功能解

析转向核心调控节点的筛选与通路组合优化，优先

选择内源遗传证据充分、生长与产量损耗低的优良

靶点。通过系统对比单基因与多基因遗传材料，并

结合田间干旱条件下的产量与油脂品质鉴定，解析

不同调控通路的协同增益效应，可为油菜抗旱、高

产、优质协同改良提供可靠的分子理论支撑。

5 总结与讨论

5. 1 主要结论

本文以油菜抗旱遗传改良为主线，系统综述干

表7　锌指蛋白家族调控干旱胁迫的研究

Table 7　Research progress on regulation of drought stress by zinc finger protein family

物种

Species

油菜

B. napus

油菜

B napus

棉花

Cotton

水稻

Rice

水稻

Rice

草莓

Strawberry

基因

Gene

BnaTZF1

ZAT10

GhPLATZ01/

GhPLATZ15

OsZFP252

OsDi19-3

FvZFP57

功能

Function
正向调控干旱

胁迫

Positive regula⁃
tion of drought 

stress
干旱早期响应

候选基因

Drought early 
response can⁃
didate gene

正向调控干旱

胁迫

Positive regula⁃
tion of drought 

stress
正向调控干旱

胁迫

Positive regula⁃
tion of drought 

stress
正向调控干旱

胁迫

Positive regula⁃
tion of drought 

stress
正向调控干旱

胁迫

Positive regula⁃
tion of drought 

stress

结果

Result
BnaTZF1为CCCH型锌指蛋白，通过靶标

mRNA转录后调控提升油菜抗旱性

BnaTZF1 is a CCCH-type zinc finger protein 
that enhances rapeseed drought tolerance by reg⁃
ulating mRNA post-transcriptionally
比较转录组分析鉴定为干旱早期响应候选基

因

Candidate genes for early drought responses 
identified through comparative transcriptomic 
analysis
棉花PLATZ转录因子GhPLATZ01和Gh⁃
PLATZ15的过表达能够提升番茄的抗旱能力

Overexpression of cotton PLATZ transcription 
factors GhPLATZ01 and GhPLATZ15 improves 
drought resistance of tomato
OsZFP252通过抑制OsGA20ox5表达，提高水

稻的抗旱性

OsZFP252 enhances rice drought tolerance by 
suppressing expression of OsGA20ox5

OsDi19-3对干旱起正向调节作用

OsDi19-3 functions as a positive regulator of 
drought stress

FvZFP57正向调节干旱胁迫

FvZFP57 positively regulates drought stress

验证物种

Verify the species

油菜

B. napus

油菜

B. napus

番茄

Tomato

水稻

Rice

水稻

Rice

拟南芥

Arabidopsis

验证策略

Validation strategy
内源功能验证（靶基因鉴定+机制

解析）

Endogenous function validation 
（target gene identification + mech⁃

anism analysis）［107］

转录组比较分析

Transcriptome comparative analy⁃
sis［108］

异源过表达

Heterologous overexpression［112］

内源过表达

Endogenous overexpression［113］

内源验证

Endogenous validation［114］

异源过表达

Heterologous overexpression ［115］
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旱胁迫下与转录因子调控关联的生理与分子机制、

抗旱转录因子筛选技术及其证据等级。主要结论

是以下三条，首先是油菜通过根系重塑、气孔调控、

渗透物质积累、ROS 清除等多层次响应干旱胁迫；

依靠 ABA 依赖与非 ABA 依赖两条信号通路，并由

MYB、WRKY、NAC、bZIP、AP2/ERF、bHLH、锌指蛋

白等转录因子协同调控。其次是 QTL/GWAS、多组

学技术可批量挖掘干旱响应候选转录因子，但不同

方法获得证据可信度差异巨大：差异表达仅为候选

线索；异源过表达可提供初步功能参考；油菜内源

转基因/基因编辑是评估转录因子育种价值的核心

证据。异源体系结果外推至油菜存在不确定性，受

异源四倍体A/C亚基因组同源拷贝冗余影响。最后

是MYB、WRKY、bZIP、NAC、AP2/ERF、bHLH和锌指

蛋白家族均包含抗旱相关转录因子，家族内正负调

控成员并存；不同家族转录因子可互作，共同构成

干旱响应转录调控网络。目前油菜内源功能验证

的转录因子数量偏少，多数候选基因仅有表达

数据。

5. 2 存在的问题

油菜抗旱研究仍有很多问题亟待解决。首先

是油菜转录因子内源功能验证严重不足。相比拟

南芥、水稻，油菜已完成内源功能验证的干旱转录

因子数量有限；大量基因仅停留在转录组差异表达

层面，只能作为候选，不能直接认定抗旱功能；异源

验证结果难以直接迁移至油菜，A/C 亚基因组同源

拷贝冗余、亚功能分化增加功能解析难度。第二是

转录因子调控网络解析深度不足。现有研究大多

聚焦单一转录因子的表型效应；转录因子之间的互

作、转录因子与靶基因的调控网络、不同信号通路

（ABA/ROS）交叉对话研究较少，缺少多因子协同调

控的系统性解析。第三是翻译后修饰研究薄弱。

磷酸化、泛素化等翻译后修饰决定转录因子蛋白活

性，但油菜干旱响应转录因子的翻译后修饰研究几

乎空白。最后是实验室表型与育种应用脱节。绝

大多数转录因子功能验证仅在人工模拟干旱条件

下的苗期完成，缺少旱池试验数据，以及多年多点

的田间试验数据；对候选转录因子的产量权衡效应

（抗旱提升是否伴随减产）、遗传背景依赖性缺少评

估，难以判断育种利用价值。

5. 3 未来方向

针对上述瓶颈，面向油菜抗旱遗传改良，未来

研究可从以下方向开展：首先是优先开展油菜转录

因子内源功能验证，评估同源拷贝功能分化。依托

GWAS、多组学挖掘获得的候选转录因子，优先利用

CRISPR基因编辑、内源转基因验证基因功能；区分

A/C 亚基因组同源拷贝的功能差异，解析多拷贝冗

余、功能补偿效应；评估异源验证基因在油菜内源

的真实功能，避免直接套用其他物种结论。第二是

系统解析转录因子互作与调控网络。利用 Y1H、

ChIP-seq、蛋白互作等技术，鉴定转录因子的直接靶

基因与互作蛋白；解析不同转录因子家族在 ABA、

ROS通路中的交叉调控关系，构建油菜干旱响应转

录调控网络，挖掘核心网络节点。第三是加强转录

因子翻译后修饰机制研究。结合磷酸化、泛素化蛋

白组，解析干旱胁迫下油菜转录因子翻译后修饰对

蛋白稳定性、转录活性的调控机制，完善转录后调

控层面的干旱响应网络。最后是面向育种目标评

估候选转录因子的应用潜力，兼顾抗旱-产量权衡。

对已验证的内源转录因子，在特殊旱池与多年多点

田间条件下开展表型鉴定，同时考察干旱抗性、正

常水分条件下的产量和生长发育性状；依据内源验

证结果、产量效应、田间抗旱表现，分级评估候选转

录因子的育种价值；利用基因编辑对负调控转录因

子进行定点敲除，在不牺牲产量前提下提升抗旱

性，创制抗旱稳产油菜新种质。

综上，通过多组学候选基因挖掘、内源功能验

证、调控网络解析与田间育种价值评估相结合，能

够系统挖掘油菜抗旱核心转录因子，完善干旱分子

调控网络，为油菜抗旱分子设计育种提供理论

支撑。
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