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摘   要：非生物胁迫是植物生长发育过程中必须要应对的不利环境因素。在进化过程中，植物获

得了多种响应或抵抗逆境的能力，其中转录因子在调控非生物胁迫耐受性方面起到了重要作用。碱

性亮氨酸拉链转录因子(basic leucine zipper transcription factors, bZIP)是转录因子中较大的基因家

族之一。不同的翻译后修饰(post-translational modifications, PTMs)可以控制 bZIP 转录因子的稳定

性和活性，响应各种细胞内或细胞外胁迫。本文介绍了 bZIP 转录因子的结构特征与分类，重点综

述了 bZIP 转录因子磷酸化、泛素化和小泛素相关修饰物(small ubiquitin-like modifier, SUMO)化等

翻译后修饰在植物响应非生物胁迫中的作用，并对未来的研究方向进行了展望，为通过调控 bZIP
转录因子的翻译后修饰培育优良抗逆作物品种提供研究参考。 
关键词：非生物胁迫；碱性亮氨酸拉链转录因子(bZIP)；磷酸化；泛素化；小泛素相关修饰物(SUMO) 
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Role of post-translational modification of basic leucine zipper 
transcription factors in response to abiotic stresses in plants 

LI Ying#, ZHAO Weidi#, YANG Jinghua, LI Jiaqi, HAN Songyang, REN Yuekun,  
GUO Changhong* 

College of Life Science and Technology, Harbin Normal University, Harbin 150000, Heilongjiang, China 
 
Abstract: Abiotic stresses substantially affect the growth and development of plants. Plants 
have evolved multiple strategies to cope with the environmental stresses, among which 
transcription factors play an important role in regulating the tolerance to abiotic stresses. Basic 
leucine zipper transcription factors (bZIP) are one of the largest gene families. The stability and 
activity of bZIP transcription factors could be regulated by different post-translational 
modifications (PTMs) in response to various intracellular or extracellular stresses. This paper 
introduces the structural feature and classification of bZIP transcription factors, followed by 
summarizing the PTMs of bZIP transcription factors, such as phosphorylation, ubiquitination 
and small ubiquitin-like modifier (SUMO) modification, in response to abiotic stresses. In 
addition, future perspectives were prospected, which may facilitate cultivating excellent 
stress-resistant crop varieties by regulating the PTMs of bZIP transcription factors. 
Keywords: abiotic stresses; basic leucine zipper transcription factors (bZIP) transcription 
factors; phosphorylation; ubiquitination; small ubiquitin-like modifier (SUMO) 

 
 

植物在生长发育过程中经常遭受到干旱、

低温、盐碱等非生物胁迫[1]，非生物胁迫可导

致农作物严重减产[2]。为了应对不利环境带来

的危害，植物进化出了相关的调节途径，其中

利用转录因子(transcription factors, TF)来抵抗

非生物胁迫是重要的抗逆机制之一。 
植物碱性亮氨酸拉链转录因子(basic leucine 

zipper transcription factors, bZIP)作为最大的转

录因子家族之一，其含有一个与 DNA 结合和核

定位有关的碱性区域和一个亮氨酸拉链二聚体

结构区域[3]。碱性区域约由 20 个氨基酸残基组

成，通过固定的核定位信号结构 N-(X) 7-R/K
基序与特异性 DNA 序列相结合[4]。亮氨酸拉链

区除了含有重复的亮氨酸外，还含有大量疏水

氨基酸，比如异亮氨酸、缬氨酸和甲硫氨酸。

由于其独特的氨基酸组成，亮氨酸拉链区具有

寡聚功能，bZIP 转录因子通过该区域形成同源

或异源二聚体[5]。 
在脱落酸(abscisic acid, ABA)信号通路中，

植物 bZIP 转录因子受到多种翻译后修饰的调

控，包括磷酸化、泛素化和小泛素相关修饰物

(small ubiquitin-like modifier, SUMO)化等。这些

修饰影响其 DNA 结合、转录特性和稳定性。本

文总结了植物 bZIP 转录因子的结构和分类，重

点对植物 bZIP 转录因子的磷酸化、泛素化和

SUMO 化修饰在植物响应非生物胁迫方面的功

能机制研究成果加以综述，以期为利用 bZIP 转

录因子的翻译后修饰提高植物非生物胁迫抗性

的育种提供理论依据。 

1  植物 bZIP 转录因子的分类 
目前，在大多数植物中均已鉴定出 bZIP 基
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因家族的成员，如拟南芥(Arabidopsis thaliala L.)
中含有 75 个，毛果杨(Populus trichocarpa)含有

214 个，番茄(Solanum lycopersicum L.)含有 69 个，

玉米(Zea mays L.)含有 125 个，胡杨(Populus 
euphratica Oliv.)中含有 101 个，橙树(Citrus 
sinensis)中含有 104 个 bZIP 基因[6]。 

Jakoby 等按照 bZIP 转录因子碱性区的特

性对拟南芥的 75 个 bZIP 转录因子进行分类，

主要分为 A−I 和 S 共 10 个亚家族[7]。后来

Dröge-Laser 等[8]更新了拟南芥 bZIP 转录因子

家族的分类，包含 78 个成员，添加了基因

bZIP76−bZIP79，排除了一个假基因 bZIP73，

将这些家族成员重新分为 13 个亚家族，比原来

多了 J、K、M 亚家族。根据拟南芥 bZIP 转录

因子的分类标准，马铃薯(Solanum tuberosum L.)
的 64 个 bZIP 基因可以分为 11 个亚族，分为

I−Ⅺ亚族 [9]。在油桐(Vernicia fordii)中，50 个

bZIP 基因家族成员被分成 12 个亚族[10]。薏苡

(Coix lacryma-jobi L.)的 83 个 bZIP 基因家族成

员被划分为 A−I 以及 K 和 S 等 11 个亚族[11]。

在水稻中，含有 89 个 bZIP 基因家族成员，后

因 3 个成员缺乏 bZIP 蛋白不变的 N-(X) 7-R/K
基序，而将其排除。水稻中的 86 个 bZIP 基因

家族成员被分为 A−J 等 10 个亚族[12]。 
拟南芥 bZIP 基因家族 A 亚族由 13 个成员组

成，是第二大亚族。该族成员可以特异识别 ABA
响应基因启动子区域的响应元件(ABA-responsive 
element, ABRE)，控制其应激应答靶基因的表

达 [13]，也被称为 ABRE 结合蛋白(ABRE binding 
protein, AREB)。A 亚族主要包括 ABF1−4、
AREB3、ABI5 和 GBF4 等，它们以部分冗余的

方式作用于 ABA 信号传递的核心，该族成员与

ABA 或非生物胁迫信号应答相关。在 ABA 信

号通路中，蔗糖非发酵-1-相关蛋白激酶 2 (sucrose 
non-fermentation-1-related protein kinase 2, SnRK2s)

通过磷酸化 ABFs，增强其转录调控[14]，从而调

节干旱、盐和冷等非生物胁迫响应。 
C 亚族成员包括 bZIP9、bZIP10、bZIP25

和 bZIP63，会优先与 S1 族成员形成异二聚体，

在植物饥饿信号功能上相互关联，被称为

C/S1-bZIP 网络[15]。其中，bZIP63 控制饥饿反

应中的基因表达，是首个被鉴定的 SnRK1 在体

外的转录因子靶点。 
H 亚族仅由 2 个成员组成，HY5 和 HY5 同

源物 HYH，HY5 在植物中作为一种进化上保守

的主调控因子，它协调光、环境和发育信号[16]。

HY5 主要与含有 ACGT 的顺式元件(如 G-box
和 T/G-box)结合，并控制许多靶基因的表达以

响应光信号。该族成员不仅与光信号有关，还

响应寒冷、盐等非生物胁迫[17]。 
S 亚族是最大的亚家族，包括 bZIP1、bZIP2、

bZIP11、bZIP44 和 bZIP53 等 17 个成员，该族

成员序列较短，与同亚族或者 bZIP 其他亚族成

员形成同源或者异源二聚体[18]，调控下游靶基

因的转录。在糖类信号转导[19]、植物生长、激

素控制以及响应非生物胁迫[20]方面发挥作用。 

2  bZIP 转录因子的磷酸化修饰 
蛋白质的翻译后修饰可以调节蛋白定位、

影响蛋白之间的互作、参与蛋白质的降解等，

在抗逆信号传导和调控中起到重要作用[21]。在

这些蛋白翻译后修饰中，蛋白磷酸化是最重要

的翻译后修饰之一[22]。 
蛋白质的磷酸化修饰主要通过蛋白激酶的

作用，在特定丝氨酸(Ser)、苏氨酸(Thr)和酪氨

酸(Tyr)的羟基上添加或去除一个或多个磷酸基

团，进而有效地改变底物蛋白的结构和活性[23]。

SnRK2s 是植物胁迫响应过程中的一类蛋白激

酶，它作为 bZIP 转录因子的上游激酶，通过磷

酸化转录因子激活其转录活性，来诱导 ABA 信
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号通路。在拟南芥 A 亚族 bZIP 转录因子中，

当 AREB1/2 保守区域的 R-X-X-S/T 位点的

Ser/Thr 残基被 SnRK2 蛋白激酶磷酸化时，

AREB1/2 的转录活性被激活，AREB1/2 的磷酸化

是诱导下游基因的必要条件，因此，A 亚族 bZIP
转录因子的磷酸化在 ABA 信号通路中起着不可

或缺的作用[24]。ABA 依赖的 AREB/ABF-SnRK2
通路已被证明在植物的渗透胁迫响应中发挥了

关键作用，Li 等[25]在苦荞麦[Fagopyrum tataricum 
(L.) Gaertn.]中发现一种 bZIP 转录因子 FtbZIP5，
与拟南芥 bZIP 转录因子 A 亚族 4 个 ABFs 成员

有较近的亲缘性，在拟南芥中过表达苦荞麦

FtbZIP5 基因降低了干旱和盐胁迫下引发的氧

化损伤，增强了转基因拟南芥对于干旱和盐胁

迫的抗性；与野生型相比，转基因拟南芥中

ABA 依赖的胁迫响应基因(RD29A、RD29B、

RAB18、RD26、RD20 和 COR15)表达水平显著升

高，在酵母双杂试验中筛选出磷酸化 FtbZIP5 的

互作蛋白 FtSnRK2.6。这些结果表明，FtSnRK2.6
通过对 FtbZIP5 的磷酸化正调控 ABA 依赖的信

号通路，提高转基因拟南芥对盐和干旱的耐受

性。该团队[26]还在苦荞麦中发现了与拟南芥 A
亚族较近亲缘性的 FtbZIP83 基因，在拟南芥中

过表达 FtbZIP83 能增加转基因植物的耐旱和耐

盐性。转基因植物体内的脯氨酸含量和抗氧化酶

活性高于对照，活性氧的积累和丙二醛含量低于

对照。此外还筛选了可能使 FtbZIP83 磷酸化的

相互作用蛋白 FtSnRK2.8/2.3。除了 SnRK 激酶

外，钙依赖蛋白激酶(calcium-dependent protein 
kinases, CDPKs)也可以磷酸化并且激活 A 亚族

bZIP 转录因子 [27]。在拟南芥中，AtABF3 的

Thr128、Ser134 和 Thr451 是 CDPK 在体外的磷酸

化位点，可以被 CDPKs 磷酸化，其功能缺失突

变降低了植株对盐胁迫的耐受性[28]。拟南芥中

AtCPK4 和 AtCPK11 均可以磷酸化 ABA 响应转

录因子 AtABF1 和 AtABF4。拟南芥功能缺失突

变体 cpk4-1、cpk11-1 和 cpk11-2 的离体叶片在

脱水条件下失水量更多，而过表达 AtCPK4 和

AtCPK11 的拟南芥植株比野生型离体叶片的失

水量更少，并且显著提高了 ABA 应答基因

ABF3 的表达水平，通过 CDPK 激酶介导的 ABA
信号通路提高了转基因拟南芥对盐和干旱胁迫

的耐受性[29]。马铃薯 StABF1 被 StCDPK2 激酶

靶向磷酸化，在 Ca2+依赖途径的调控下响应

ABA 和盐胁迫 [30]。Zhang 等 [31]发现拟南芥

AtCPK6 激酶磷酸化 AtABF3 和 AtABI5，介导

ABA 信号转导，从而增强植株对干旱的抗性。 
水稻中 OsbZIP23 和拟南芥 ABF/ABI5 亚类

相似性很高，在水稻中的分类属于第三亚家族

成员。OsbZIP23 与 SnRK2 蛋白激酶同源物

SAPK2 蛋白激酶相互作用并被磷酸化激活，

OsbZIP23 通过直接结合 ABA 合成的关键酶编

码基因 OsNCED4 的启动子，在调控抗旱性中

发挥了重要作用[32]。与 OsbZIP23 有较高序列相

似性的 OsbZIP46 可被 SAPK6 蛋白激酶磷酸化

激活，在水稻抗逆过程中发挥重要作用；但与

OsbZIP23 不同的是，过表达完整 OsbZIP46 的

植株显示出对 ABA 敏感性增加，但耐旱性略有

下降；相比之下，过表达缺失结构域 D 的

OsbZIP46 (OsbZIP46CA1)可以激活下游植物胚

胎 发 育 晚 期 丰 富 蛋 白 (late embryogenesis 
abundant proteins, LEA)，LEA 蛋白保护植物免

受环境胁迫的损害，从而增强植株耐旱性[33-35]。

最新的研究建立了一条 SAPK10-bZIP20-NHX1
协同作用相关的新信号通路，在水稻中过表达

OsbZIP20 可以提高其含水量和抗氧化酶含量，

减轻氧化损伤，从而提高转基因水稻的抗盐和

抗旱性；OsbZIP20 可以被 OsSAPK10 磷酸化激

活，磷酸化的 OsbZIP20 增强了对 NHX1 基因启

动子 ABRE 元件的 DNA 结合亲和力，并诱导
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NHX1 基因转录。NHX 作为一种 Na+/H+转运体，

可以将细胞质中多余的 Na+转运至液泡，其在维

持离子稳态中起着重要作用[36]。而且 OsSAPK10
还可以磷酸化并激活 OsbZIP86，增强下游靶基

因 OsNCED3 的表达，从而介导干旱胁迫下 ABA
的生物合成[37]。 

其他的激酶也能靶向磷酸化并激活 bZIP
转录因子。在冷胁迫下，玉米 ZmbZIP68 转录

因子负调控植物耐寒性。经过冷处理后，过表

达 ZmbZIP68 植株的离子泄漏量远高于野生型，

进一步研究发现，MPK8 可以磷酸化 ZmbZIP68
的 Ser250 位点。转录组分析结果显示，ZmbZIP68
抑制了冷诱导的脱水应答(dehydration response, 
DREB1)转录因子的表达，进而抑制了 DREB1
与下游冷响应(COR)基因启动子的结合[38]。 

3  bZIP 转录因子的泛素化修饰 
泛素化是一种真核生物特异性的翻译后修

饰，主要与蛋白质稳定性有关。蛋白质泛素化是

指通过泛素激活酶(E1)、泛素结合酶(E2)和泛素

连接酶(E3)催化的连续反应，促进了泛素与目标

蛋白的共价连接，多泛素化的靶蛋白被 26S 蛋白

酶体识别和降解[39]。在真核生物中，大多数转录

因子都是通过泛素-26S 蛋白酶体途径降解的[40]。 
在拟南芥的 A 亚族 bZIP 转录因子中，

AtABI5 是 ABA 信号通路的关键调控因子，而

AtABI5 经常受到泛素化的调控[40]。E3 泛素连

接酶 KEG (KEEP ON GOING)是 ABA 信号的负

调控因子，与 AtABI5 的泛素化和降解相关，

KEG 在体外直接与 AtABI5 相互作用并泛素化

其 344 位的赖氨酸残基[41]。另外 2 个 bZIP 转录

因子 AtABF1 和 AtABF3 也受到 KEG 的调控，

KEG 均可以与 AtABF1 和 AtABF3 相互作用并

泛素化[42]。其他 bZIP 转录因子，如 AtABF2 和

AtABF4，可能也具有类似的降解机制[40]。在水

稻中，MODD 作为一种与 OsbZIP46 相互作用

的中介物，与拟南芥 AtABI5 结合蛋白 AtAFP
同源，招募 E3 泛素连接酶 OsPUB70，促进

OsbZIP46 蛋白降解，从而负调控 ABA 信号通

路，增强转基因植株抗旱性[43]。 
CaDILZ1 属于辣椒 bZIP 蛋白家族的 D 亚

族，过表达辣椒 CaDILZ1 的拟南芥植株气孔关

闭、ABA 含量和干旱响应基因 (CaNCED3、
CaRAB18 和 CaOSR1)的表达量显著增加。后续研

究发现，辣椒 CaDSR1 蛋白能泛素化 CaDILZ1
转录因子，并通过 26S 蛋白酶体途径促进 CaDILZ1
的降解，从而增强植株对干旱胁迫的敏感性[44]。

辣椒 CaASRF1 包含一个 RING 结构域，是一种

E3 泛素连接酶。研究发现，CaASRF1 可以泛素

化辣椒 D 亚族 bZIP 转录因子 CaAIBZ1；在干

旱胁迫和复水后，CaAIBZ1 沉默的突变植株的表

型优于对照植株，并且存活率和叶片鲜重均明显

高于对照植株；结果表明 CaASRF1 通过调节转

录因子 CaAIBZ1 的稳定性，正向调控 ABA 信号

通路和干旱胁迫耐受性[45]。CaASRF1 还可以泛

素化辣椒 A 亚族 bZIP 转录因子 CaATBZ1，在

干旱条件下，CaATBZ1 沉默的辣椒植株气孔开

度显著小于野生型植株，存活率和干旱响应基因

(CaOSM1、CaOSR1 和 CaNCED3)的表达量显著

高于野生型植株；因此，CaATBZ1 通过 ABA 介

导的信号通路负调控干旱胁迫响应[46]。在辣椒中，

除了 CaASRF1 可以泛素化并降解 bZIP 转录因子

外，CaATIR1 也具有 E3 泛素连接酶活性，可以利

用 26S 蛋白酶体系统促进 CaATBZ1 的降解[47]。 

4  bZIP 转录因子的 SUMO 化

修饰 
SUMO 化与泛素化不同的是，SUMO 化不

直接介导蛋白质的降解，而是通过调控目标蛋

白的构象，影响该蛋白的活性及与其他蛋白的相
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互作用[48]。未成熟的前体SUMO蛋白(Pre-SUMO)
经过特异酶的作用，C 端残基暴露，成为成熟

的 SUMO 蛋白。在 E1 激活酶的作用下，转移

到 E2 偶联酶上，并与 E2 偶联酶结合。最后在

E3 连接酶的作用下转移到靶蛋白上，完成

SUMO 化修饰[48]。修饰后的 SUMO 蛋白有两个

去向，一是在 SUMO 蛋白酶的作用下，与靶蛋

白之间肽链断开成为游离的 SUMO 蛋白，即所

谓的去 SUMO 化；二是在 E4 连接酶的作用下，

继续富集 SUMO 蛋白，形成 SUMO 链，最终

被泛素化降解[49]。 
在拟南芥中，AtSIZ1 是主要的 E3 SUMO

连接酶，AtSIZ1 诱导 SUMO 偶联到 AtABI5 转

录因子的 391 位的赖氨酸残基上，AtABI5 的

SUMO 化修饰抑制种子萌发，导致幼苗主根生

长停滞，而且 ABA 响应基因在 siz1 突变体幼苗

中的表达量均高于野生型，表明 SIZ1 基因是

ABA 信号通路的负调控因子 [50]。在水稻中，

OsOTS1 是一种 SUMO 蛋白酶，SUMO 蛋白酶

可以快速逆转 SUMO 偶联，使该修饰系统处于

动态平衡，SUMO 蛋白在干旱和 ABA 胁迫下会

被降解。与野生型相比，水稻中过表达 OsOTS1
的植株表现出更早和更严重的枯萎表型，然而，

OsOTS-RNAi 植株并没有表现出如此严重的表

型，相比之下，OsOTS-RNAi 植株的耐旱性明

显提高。并且 OsOTS-RNAi 株系的 ABA 含量比

野生型至少高出 3 倍，OsOTS1 基因的缺失促进

了植物激素 ABA 的积累，SUMO 蛋白酶降解的

水稻植株对干旱胁迫更具有耐受性。研究发现，

OsbZIP23 不但能被 SnRKs 磷酸化并激活其转

录调控活性，而且 OsbZIP23 上还存在 SUMO 化

位点；与对照和过表达株系相比，OsOTS-RNAi
株系中 OsbZIP23 蛋白的积累程度增加，进而促

进了 OsOTS-RNAi 株系的耐旱性，因此 SUMO
化的 OsbZIP23 增强了水稻对干旱的耐受性[51]。 

5  总结与展望 
蛋白质翻译后修饰在植物体内普遍发生，有

时一种蛋白质存在多种翻译后修饰形式，这就丰

富了植物蛋白质的功能。bZIP 转录因子的翻译

后修饰在植物响应非生物胁迫方面具有重要的

作用。bZIP 转录因子被蛋白激酶磷酸化后，可

激活 ABA 信号通路，增强植物对非生物胁迫的

抗性。E1 激活酶、E2 结合酶和 E3 连接酶可以调

控 bZIP 转录因子的泛素化修饰，而多泛素化的

bZIP 转录因子则被 26S 蛋白酶体降解，改变 ABA
信号通路，从而响应非生物胁迫。而多 SUMO
化的 bZIP 转录因子一方面可以继续被 E4 连接

酶催化，形成 SUMO 链，最终被 26S 蛋白酶体

降解。另一方面，SUMO 化的 bZIP 转录因子可

以被 SUMO 蛋白酶去 SUMO 化(图 1)。 
相比于 bZIP 转录因子的庞大家族，目前只

有 A 亚族 bZIP 转录因子的磷酸化修饰研究较

为深入，而对 bZIP 转录因子其他亚族的磷酸化

修饰研究还较少。A 亚族 bZIP 转录因子被磷酸

化的潜在基序为 R-X-X-S/T，磷酸化修饰后可

以调控 ABA 信号通路[24]。而 A 亚族外的 bZIP
转录因子是否含有区别于 R-X-X-S/T 的基序，

还有待进一步研究。 
其次，一个 bZIP 转录因子可以有多种翻译

后修饰，例如 ABI5 的泛素化位点 (K344)和
SUMO 化位点(K391)是不同的[40]，其中的选择

修饰机制尚不清楚。与 SUMO 化修饰一样，泛

素化修饰也是可逆的，bZIP 转录因子既可以被

泛素化降解，也可以被去泛素化，但迄今为止

还没有 bZIP 转录因子参与 ABA 信号传导的去

泛素化酶的报道[40]。 
最后，SUMO E3 连接酶不仅可以特异性识

别底物，还可以赋予 SUMO 化修饰系统更加精

准的调节。那么在去 SUMO 化中，SUMO 蛋白 
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图 1  植物 bZIP 转录因子的翻译后修饰与非生物胁迫应答   A：bZIP 转录因子的 SUMO 化修饰. B：

bZIP 转录因子的磷酸化修饰. C：bZIP 转录因子的泛素化修饰 
Figure 1  Post-translational modification of bZIP transcription factors in response to abiotic stresses in plant. 
SUMOylation modification (A), phosphorylation modification (B), and ubiquitination modification (C) of 
bZIP transcription factors. 

 
酶是如何发挥作用的？这些问题尚无定论。通过

翻译后修饰来研究胁迫相关 bZIP 蛋白的精细调

控，有助于了解植物如何快速适应胁迫条件。因

此，在未来的研究中，需要深入解析 bZIP 转录

因子翻译后修饰参与调控非生物胁迫耐受性的

机制，为培育优良抗逆作物品种提供理论参考。 
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