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摘要: 植物 AP2/ERF 是一个庞大的转录因子基因家族, 含有由 60~70 个氨基酸组成的 AP2/ERF 结构域而得名, 

存在于所有的植物中。AP2/ERF 转录因子参与多种生物学过程, 包括植物生长、花发育、果实发育、种子发育、

损伤、病菌防御、高盐、干旱等环境胁迫响应等。AP2/ERF 类转录因子参与水杨酸、茉莉酸、乙烯、脱落酸等

多种信号转导途径, 而且是逆境信号交叉途径中的连接因子。文章对国内外近年来有关植物 AP2/ERF 类转录因

子的分类、生物学功能、基因调控等方面的研究进行了综述。 
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Progresses on plant AP2/ERF transcription factors 
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Abstract:  Plant AP2/ERF transcription factor with AP2/ERF domain containing 60−70 amino acids is a huge gene 

family present in all plant. AP2/ERF transcriptional factors are involved in various biological functions such as plant 
development, flower development, fruit and seed maturation, wounding, pathogen defense, high salty, drought, and so on. 
AP2/ERF transcription factor are involved in salicylic acid, jasmonic acid, ethylene, abscisic acid signal transduction 
pathways and among them. The transcription factors are cross-talk factor in stress signal pathway. This paper summarizes 
the most advanced researches on types, biological functions, and gene regulations of plant AP2/ERF transcription factors. 

Keywords: AP2/ERF transcription factor; biological functions; progress 

1994 年 , Jofuku等 [1] 从 模 式 植 物 拟 南 芥

(Arabidopsis thaliana)中分离了第一个AP2 基因, 该
基因与花发育有关, 含有两个AP2/ERF(APETALA2/ 
ethylene-responsive factor)结构域。1995 年, Ohme- 

Takagi和Shinshi[2]从烟草(Nicotiana tabacum L.)中分
离了乙烯响应元件结合蛋白(ERF1、2、3、4), 含有
保守的ERF结构域。1999年, Kagaya等[3]从拟南芥中

分离了RAV1和RAV2基因的全长cDNA序列, 这两个
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蛋白含有 1个AP2/ERF结构域和 1个B3结构域。随
后, 科研工作者对许多物种中AP2/ERF基因家族进
行了深入研究。AP2/ERF是一个超大的基因家族, 含
有由 60~70 个氨基酸组成的AP2/ERF结构域而得名, 
存在于所有的植物中。不同的植物含有的AP2/ERF
类转录因子基因家族成员数量不同[4]。这个家族中

的成员参与多种生物学过程, 包括植物生长、花发
育、果实发育、种子发育、损伤、病菌防御、高盐、

干旱等环境胁迫响应等。另外, AP2/ERF类转录因子
参与水杨酸、茉莉酸、乙烯、脱落酸等多种信号转

导途径, 而且某些家族成员是逆境信号交叉途径中
的连接因子。本文针对AP2/ERF类转录因子, 对其结
构、分类、以及各种生物学功能等方面的研究进行

了系统综述, 以期为科研工作者对其基因新功能的
挖掘以及基因功能的应用奠定基础。 

1  植物 AP2/ERF类转录因子的分布及其数量 

目前 , 人类已经完成了拟南芥、大豆(Giycine 
max L.)、玉米(Zea mays L.)、杨树(Populus tricho-
carpa)、高粱(Sorghum bicolor L.)、水稻 (Oryza sativa 
L.)、葡萄(Vitis vinifera L.)、苹果(Malus domestica.)
等许多物种的全基因组测序 [4] , 并对基因组中的序
列进行了预测和分析。AP2/ERF作为一种重要的转
录因子, 存在于所有的植物中, 在转录因子总数上
占有较大的比重(表 1), 并且不同的物种所含有的
AP2/ERF转录因子基因家族成员不同[4]。植物在进化

过程中, 由于全基因组、片段加倍、以及染色体交
换, AP2/ERF基因家族的成员迅速增加, 一个新基因
的出现, 必将赋予其新的功能[5]。Nakano等[5]分析认

为在双子叶植物和单子叶植物出现之前, ERF家族
功 能 发 生 了 分 化 。 由 此 可 见 ,  研 究 植 物 
 

表 1  植物中转录因子情况[4]

植物种类 基因数量 转录因子 AP2/ERF类转录因子

拟南芥 27228 2437 166 

大豆 46430 5671 381 

杨树 45654 2758 211 

苹果 57386 4021 274 

葡萄 33514 2080 145 

水稻 40577 2798 188 

玉米 32540 5246 330 

高梁 34496 2312 161 

AP2/ERF 转录因子基因家族对于弄清楚物种的起
源、进化和发展具有非常重要的意义。 

2  植物 AP2/ERF类转录因子的分类 

AP2/ERF是一个庞大的基因家族, 根据其序列
相似性和AP2/ERF结构域的数量, 将其分为 3类, 分
别为AP2、ERF、和RAV亚家族[5]。AP2蛋白含有 2
个AP2/ERF结构域, 在调节植物生长发育过程中起
着非常重要的作用 [6~8]。RAV家族蛋白含有 1 个
AP2/ERF结构域和 1 个B3 结构域, 在乙烯响应[9]、油

菜素内酯响应[10]、生物和非生物胁迫响应[11]过程中

发挥重要的作用。ERF家族包含 1个AP2/ERF结构域, 
可以分为 2个大的亚家族, CBF/DREB亚家族和ERF
亚家族[12]。CBF/DREB亚家族成员可以识别干旱和冷
诱导响应元件(DRE/CRT, A/GCCGAC), 在植物抵抗
非生物胁迫过程中起着非常重要的作用[13,14]。ERF亚
家族成员可以识别GCC盒 (AGCCGCC), 在植物抵
抗生物胁迫过程中发挥重要的作用[15]。DREB亚家
族和ERF亚家族的主要区别在AP2/ERF结构域的第
14 位和第 19 位氨基酸残基, DREB第 14 位和第 19
位氨基酸分别是缬氨酸和谷氨酸, 而ERF是丙氨酸
和天冬氨酸[12]。Sakuma等[12]根据AP2/ERF结构域将
拟南芥基因组中的 145 个AP2/ERF类蛋白分为 5 组, 
分别为AP2 亚家族(17 个成员)、RAV亚家族(6 个成
员)、CBF/DREB亚家族(56个成员)、ERF亚家族(65
个成员)、一个特异蛋白AL079349。拟南芥AtERFs
可以分为 4个亚类。AtERF1和AtERF2属于第一类, 
共同拥有基本的氨基酸残基(P/L-K–K/ R-R-R) [16]。

AtERF3 和AtERF4 属于第二类, ERF结构域位于蛋白
的N端, 由 58个氨基酸组成。AtERF5和AtERF6属于
第三类, 该类蛋白的C-端含有丝裂原活化蛋白(MAP)
激酶的磷酸化(Mitogen-activated protein, MAP) 激酶
的磷酸化位点 (PXXSPXSP) [17, 18]。第四类ERF蛋白
含有保守的N-端元件(MCGGAII/L) [19]。 

植物AP2/ERF转录因子基因家族的结构在物种
间具有双重特性。一方面是保守性, Nakano等[5]报道

在拟南芥和水稻中分别含有 147 和 157 个AP2/ERF
基因家族成员 , 其中 , 拟南芥中有 122 基因属于
DREB亚家族和ERF亚家族[12], 水稻中有 139个基因
属于ERF家族 [5]。Zhang等 [20]报道了大豆 148 个
AP2/ERF转录因子基因家族成员, 其中 120个是ERF
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类。虽然大豆基因组大小为 1 115 Mb, 而拟南芥和
水稻基因组大小仅分别为 145 Mb和 420 Mb, 但是, 
AP2/ERF转录因子基因家族的结构和进化在拟南
芥、水稻和大豆中是相对保守的[21]。许多亚家族和

亚类存在于这 3 个物种中 , 表明绝大多数的
AP2/ERF亚家族成员存在于物种分化之前。Zhuang
等对大麦 (Hordeum vulgare) [21]、苹果 [22]、小麦

(Triticum aestivum)[23]、玉米[24]中的AP2类转录因子
进行了分析(表 2), 可以看出AP2/ERF转录因子基因
家族的结构和进化在物种间是相对保守的。另一方

面是特异性, 某一个亚类或者亚家族仅存在于一个
物种中, 说明种间具有差异性。Zhang等[20]研究认为

水稻ERF基因家族含有XI–XIV亚组, 而拟南芥和水
稻不含有该些亚组, 表明这些亚组在物种进化过程
中可能演化或者丢失。 

3  植物 AP2/ERF类转录因子与信号转导通路 

植物在自然生长环境中会面临各种不利的环境

胁迫, 包括生物胁迫(真菌、细菌、病毒侵染以及虫
害等)和非生物胁迫(高盐、干旱、涝害、热、冷、伤
害等)。为了克服这些不利的环境条件, 植物已经形

成了系统的防御机制, 涉及多种信号途径, 这些信
号途径有的是独立的, 有的是相互交叉的。这些信
号交叉途径发生在植物抵抗生物胁迫[25]、非生物胁

迫 [26]或者两者之间 [27]。植物激素脱落酸 (Abscisic 
acid, ABA)、水杨酸 (Salicylic acid, SA)、茉莉酸
(Jasmonate, JA)、乙烯(Ethylene, ET)信号通路以及它
们之间的交叉互作在植物抵抗生物和非生物胁迫过

程中起着非常重要的作用。ABA作为一种植物激素, 
广泛参与非生物胁迫反应中, 包括干旱、低温、渗
透胁迫等。也有研究表明, ABA在植物抵抗病原菌的
过程中也起到非常重要的作用, 对胼胝质沉积起着积
极的作用[28, 29]。这些信号分子通过协同或拮抗作用, 
调控植物的防御反应。 

ERF亚家族成员参与胁迫信号交叉途径中, 并
且是逆境信号交叉途径中的连接因子。Zhang等[20]对

大豆 9 个来自不同ERF亚家族成员的表达特性进行
了分析, SA、ET、JA、ABA均可以诱导这 9个基因
的表达。生物胁迫SMV诱导 6 个大豆ERF家族成员
基因的表达, 干旱、低温和高盐可以诱导其中的 9
个、5 个和 9 个基因的表达。这些结果表明这 9 个
ERF类家族成员参与SA、ET、JA、ABA信号转 

 
表 2  不同物种间AP2/ERF转录因子的分类情况[21~24]

植物 数量 

分类 组 拟南芥 水稻 玉米 杨树 葡萄 小麦 大麦 苹果 

A1 6 10 10 6 7 39 9 1 

A2 8 4 4 18 4 5 3 0 

A3 1 1 1 2 0 0 2 0 

A4 16 15 11 26 13 1 1 9 

A5 16 13 13 14 7 4 1 4 

A6 10 9 10 11 5 8 2 4 

DREB亚家族 
 

共计 57 52 49 77 36 57 18 18 

B1 15 16 24 19 7 7 5 8 

B2 5 16 17 6 3 19 12 5 

B3 18 18 11 35 37 8 1 9 

B4 7 9 8 7 4 4 1 2 

B5 8 6 9 8 4 0 0 2 

B6 12 14 15 16 18 9 3 7 

ERF亚家族 
 

共计 65 79 84 91 73 47 22 33 

AP2亚家族  18 26 31 26 18 9 8 5 

RAV亚家族  6 7 2 5 4 3 4 2 

单(Solosist)  1 0 1 1 1 1 1 0 

总计  147 164 167 200 132 117 53 58 
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导通路中, 并且在生物和非生物胁迫响应中存在交
叉。大豆GmERF057属于B-2亚类, 受盐、干旱、ET、
SA、JA、ABA和烟草花叶病毒(Tobacco mosaic virus, 
SMV)诱导表达 , 该基因在烟草中过量表达可以增
强植物对盐和病原菌的抗性[20]。GmERF089属于B-5
亚类, 受盐、干旱、ET、SA、JA、ABA诱导表达[20]。

生物胁迫 (SMV侵染)、非生物胁迫 (高盐和干旱)
或者植物激素(JA、SA、ET和ABA) 都可以诱导大
豆GmERF3 基因的表达, 可以说明GmERF3 可能是
不同信号途径之间的连接因子, 调节生物和非生物
胁迫反应[30]。Fujita等[27]研究认为生物胁迫和非生物

胁迫诱导大量重叠基因的表达。AP2/ERF类转录因
子可以受生物胁迫、非生物胁迫以及植物激素诱导

表达, 表明这些基因在响应生物胁迫和非生物胁迫
信号通路中交叉互作。 

长春花(Catharanthus rosues L.)异胡豆苷合酶
(Strictosidine synthase, STR)基因的上游启动子区域
含有JA响应元件(Jasmonate- and elicitor-responsive 
element, JERE)[31]。长春花ORCA2和ORCA3基因受
MeJA诱导表达, 并且ORCA蛋白可以与STR启动子
中的JERE元件相互作用[32, 33]。拟南芥ORA59受JA、
ET以及这两种激素协同诱导表达 , 并且过量表达
ORA59诱导大量JA-、ET-防御反应相关基因的表达, 
如植物防御素基因PDF1.2[34]。JA和ET协同诱导拟南
芥ERF1 基因的表达, 并且过量表达ERF1 基因可以
诱导 PDF1.2 基因的表达 , 增强植物对灰霉病
(Botrytis cinerea)的抗性。这些结果表明拟南芥
ORA59 和ERF1 基因的功能存在冗余。ORA59 是JA
和ET信号途径中的调节因子。在ORA59基因沉默的
植物中 , JA、ET以及这两种激素协同作用、以及
Botrytis cinerea都不能诱导PDF1.2 和其它防御基因
的表达, 并且植物对B. cinerea更加敏感。这些实验
结果说明ORA59 基因整合JA-、ET-信号途径, 协调
防御基因的表达, 从而抵抗病原菌的侵害[35]。 

4  植物 AP2/ERF类转录因子的生物学功能 

4.1  参与植物的生长发育过程 

4.1.1  花发育 

科研工作者通过对拟南芥花同源异型突变体及

其相关基因的研究表明, 花器官的形成受多个基因

的控制, 而且它们之间又是彼此关联的, 在此基础
上提出了花发育的ABC模型。其中A功能基因大多
是AP2 类转录因子基因。关于AP2 亚家族成员基因
在花发育方面的功能已经在拟南芥等模式植物中进

行了深入的研究, (1)AP2与AP1、LFY和CAL等基因
相互作用参与花分生组织的建立[36~38]; (2)花器官的
识别如花瓣和萼片[38~42]。但是, AP2在不同物种中功
能存在差异, 拟南芥中, A功能基因APETALA2 (AP2)
抑制C功能基因AGAMOUS(AG)在外轮花器官中的表
达, 对萼片和花瓣的器官特征起决定作用[42]。强ap2
突变体的萼片和花瓣分别被心皮和雄蕊所代替。萼

片缺失, 雄蕊的数目也减少[42]。矮牵牛中的A功能基
因也有 2个, 分别是phAp2A 和phAp2B, 转基因拟南
芥可以使ap2-1 突变体的表型恢复, 表明矮牵牛中的
这两个基因可以分别承担A基因的功能[43]。Keck等[44]

研究认为金鱼草(Antirrhinum majus)的A功能基因也
有两个, 分别为LIP1 和LIP2, 且在萼片、花瓣和胚
珠发育中都起重要作用。与拟南芥AP2 不同, 它们
不是抑制C功能基因在外轮花器官中表达所必需的
[44]。裸子植物云杉(Piceaabies)具有 3 个A功能基因, 
PaAP2L1 (Piceaabies APETALA2 LIKE1)、PaAP2L2 
和 PaAP2L3。在拟南芥 ap1 突变体中过量表达
PaAP2L2, 可以促进花瓣器官特征的决定 , 表明
PaAP2L2 在拟南芥中具有替代A功能基因的作用
[45]。 

4.1.2  果实发育   

AP2 类转录因子参与果实的发育过程。在番茄
(Lycopersicum esculentum Mill.)中, AP2转录因子在
成熟的绿色果实、转色期、红色果实中均有表达, 但
是在转色期表达量最高, 表明AP2 转录因子可能参
与果实发育过程 [46]。Alba等 [47]利用微阵列表达谱 , 
同时结合番茄功能基因组数据库(http://www.ted.bti. 
cornell.edu)分析表明AP2 转录因子的表达与果实成
熟启动有关。Chung等[48]研究表明番茄SlAP2a基因
在果实发育和成熟过程中表达, 而在花和叶中没有
表达, 说明SlAP2a在果实发育过程中发挥重要的作
用, 而在花的发育过程中不起作用。并利用RNAi技
术抑制SlAP2a基因的表达 , 导致乙烯含量增加, 成
熟提前, 通过改变类胡萝卜素合成途径影响类胡萝
卜素的积累。这些结果表明番茄SlAP2a是果实成熟
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过程中的负调节因子。 

4.1.3  种子发育 

Niu等 [49]研究结果表明大豆AP2 类转录因子
GmSGR在根、茎、叶、花、子房中没有表达, 而在
花后 14~22 d有表达, 说明该基因可能参与种子的发
育过程。AP2 转录因子通过对胚、胚乳和种皮发育
的影响控制种子的大小。在种子发育早期, AP2转录
因子通过限制胚乳液泡的生长, 控制胚乳细胞化时
期, 或限制种皮体壁细胞伸长, 抑制胚乳生长。胚乳
生长和体壁细胞伸长决定受精后胚囊的大小。AP2
转录因子控制种子的大小[50, 51]。AP2转录因子在花
器官和分生组织识别、胚珠和种皮发育过程中是必

须的[37,41,52~55]。ap2突变体的种子重量增加, 而且种
子重量的增加与花器官变异的程度具相关性, 表明
AP2的活动直接影响了种子的重量[50, 51]。这种作用

与AP2 转录因子对胚性细胞数目和大小的影响有
关。在种子发育过程中, ap2突变体还引起了己糖相
对蔗糖比例的变化, 暗示AP2 通过影响糖代谢而影
响种子的重量[50, 51] 。 

4.1.4  种子发芽 

环境因子包括光照、水分、温度以及种子的成

熟度影响种子的发芽。另外, 植物激素在种子的发
芽过程中同样起着非常重要的作用, 尤其是ABA和
GA这两种激素。ABA调控种子休眠, GA调控种子发
芽[56,57]。在种子发育过程中, ABA含量增加, 调控休
眠的发生和维持。当种子吸水后 , 大麦种子胚中
ABA的含量迅速降低, 并在前 30 h保持较低的水平, 
而在这时大约 90%的种子已经发芽了[58]。科研工作

者利用拟南芥ABA不敏感突变体研究ABA信号转导
途径中的分子机制, 在一定的ABA浓度条件下, 野
生型未能发芽, 而突变体可以正常发芽[59, 60]。abi3
和abi4 是ABA不敏感突变体, ABI3 基因与玉米的
VP1基因同源, 编码一个B3结构域的转录因子[61]。

ABI4编码AP2转录因子[62]。gin6、sun6、sis5、和isi3 
4 个独立的蔗糖不敏感突变体与abi4 是等位的, 表
明ABI4在ABA和蔗糖信号中发挥作用[63~66]。AtABI4
是种子特异基因, 玉米ZmABI4和AtABI4在AP2结构
域区同源性很高, 玉米ZmABI4可以与CE1类似序列
结合, 调控ABA相关基因的表达, 在拟南芥和玉米

的多个蔗糖响应基因的启动子区域含有类似的作用

元件[49]。AtABI4 在植物根中的表达量最高, 在其他
组织中表达量非常低。玉米ZmABI4 在叶、根、雄
穗中没有表达, 而在授粉后 10~20 d的籽粒中表达。
大豆GmSGR与拟南芥AtABI4 和ZmABI4 的同源性分
别为 36%和 37%[67]。在种子发芽的初级阶段, 转大
豆GmSGR基因拟南芥对高浓度盐的敏感性降低, 但
是在苗期与野生型的没有明显差异[67]。拟南芥abi4
突变体植株在 5 μmol/L的ABA浓度下可以发芽, 过
量表达AtABI4 使植株对ABA超度敏感, 限制根的生
长, 甚至在ABA不存在的条件下, 如果转基因植株
中AtABI4 表达量过高, 同样可以抑制根的生长 [59], 
说明AtABI4是ABA响应中的正调控因子。在高浓度
ABA处理条件下, 转大豆GmSGS拟南芥种子的发芽
率显著高于非转基因植株, 说明GmSGR是ABA响应
中的负调控因子[67]。 

葡萄糖在种子发芽过程中发挥着重要的作用。

外源葡萄糖处理可以延缓种子发芽。中等浓度的葡

萄糖含量可以延缓拟南芥种子的发芽, 而类似浓度
的山梨醇和甘露醇并没有明显的效果, 表明葡萄糖
的作用并非是简单的渗透作用[68, 69]。Prices等[69]研究

认为中浓度和高浓度的葡萄糖通过减缓内源ABA下
降的速率, 从而延缓种子发芽。在高浓度葡萄糖处
理条件下, 转大豆GmSGS拟南芥种子的发芽率显著
高于非转基因植株, GmSGR以负调控方式参与种子
发育过程中的葡萄糖信号转导途径, 但是没有参与
渗透感应过程中[67]。而AtABI4在葡萄糖信号转导途
径中不是必需的, 但是参与渗透感应过程中。所以, 
AP2 类转录因子调控种子发芽过程, 但在物种间存
在差异。 

4.1.5  其他方面的作用 

过量表达AP2 类转录因子可以抑制植物的生
长。Zhao等 [70]从大豆中分离了一个RAV同源基因
GmRAV, 该蛋白包括一个AP2/ERF和一个B3 结构
域。在短日照植物中, ABA处理可以加强该基因的表
达 , 但是用油菜素内酯(Brassinsteroid)处理抑制该
基因的表达。转基因烟草过量表达导致形态和生理

改变, 减缓植物生长(矮化)、减少根的延伸、延迟开
花、减少光合速率、减少叶片中叶绿素的含量[70]。

GmRAV转录因子在大豆光合和生长中是负调控因
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子, 黑暗和ABA处理后, 转基因植株表现出加速衰
老的现象。转基因植物中过量表达含有EAR结构域
的基因影响植物的生长发育。转基因拟南芥中过量

AtERF7 和DEAR1 基因植株生长变矮[71, 72]。转基因

拟南芥中组成型表达Zat7 或Zat10 基因抑制植株生
长[73, 74]。 

4.2  抵抗非生物胁迫 

DREB类转录因子在响应非生物胁迫的过程中
发挥非常重要的作用, 受多种胁迫因子诱导表达。
该类转录因子家族中的有些成员可能不受某种胁迫

因子诱导表达, 但是该转录因子在植物中的过量表
达同样可能提高植物对这种胁迫的抗性。DREB1A/ 
CBF3 (A-1)基因受低温诱导, 但是不受干旱和高盐
诱导[75]。过量表达DREB1A/CBF3基因可以增强植物
对干旱、高盐和低温的抗性[75~77]。DREB2A(A-2)基
因受干旱和高盐诱导, 而不受低温诱导[76]。在转基

因拟南芥中 , 过量表达DREB2A可以显著的提高对
干旱的抗性 , 稍微提高对冷害的抗性 [78]。其他的

DREB类蛋白TINY2 (A-4)、GhDBP1 (A-5)、GmDREB2 
(A-5)和ZmDBF1 (A-6)也是胁迫诱导类蛋白[79~82]。在

逆境胁迫条件下, 羊草 (Leymus chinensis)LcDREB3a
参与ABA和非ABA信号转导途径, 转基因拟南芥过
量表达羊草LcDREB3a提高植物的抗旱和抗盐能力
[83]。在转基因菊花中过量表达拟南芥AtDREB1A可以
提高其抗热能力, 在热胁迫条件下, 与非转基因株
系相比, 转基因株系仍保持较高的光合能力[84]。 

ERF类转录因子在抵抗非生物胁迫的抗性中起
着非常重要的作用。大豆GmERF057 受盐、干旱和
SMV诱导表达, 而不受冷诱导, 该基因在烟草中过
量表达可以增强植物对盐和病原菌的抗性 [20]。

GmERF089受盐、干旱、ET、SA、JA、ABA诱导表
达, 但是不受SMV和冷诱导, 该基因过量表达可以
增强植物对盐和干旱的抗性, 但是不能增强植物对
病原菌的抗性[20]。Zhang等[30]研究表明转基因烟草

中过量表达GmERF3 可以提高植物对高盐和干旱的
抗性, 在干旱条件下, 转基因植株中游离脯氨酸和
可溶性碳水化合物的含量显著高于非转基因株系。

Dong等 [85]从华北驼绒藜 (Ceratoides arborescens 
(Losina-Losinskaja) Czerepanov.)中分离了一个ERF
转录因子 , 该基因编码一个AP2 结构域 , 可以与

GCC作用元件相结合, 在正常生长条件下, 该基因
在叶片中的表达量最高, 在根中的表达量最低。受
ABA、JA、PEG、高盐诱导表达。该基因在烟草中
过量表达可以提高植株对非生物胁迫的抗性 [85]。

Abogadallah等 [86]将拟南芥HARDY基因转入埃及车
轴草(Trifolium alexandrinum Linn.), 干旱胁迫条件
下, 转基因植物重增加 42%和 55%, 在盐害胁迫条
件下, 转基因植物鲜重增加 38%和 95%。在干旱条
件下 , 转基因植物通过减少蒸腾来增加水的利用
率。在盐害条件下, 通过增加光合、减少叶片中Na
离子的量、减少蒸腾来提高水的有效利用率。转拟

南芥HARDY基因埃及车轴草通过减少蒸腾和钠吸收
来提高植物对盐和干旱的抗性[86]。Karaba等[87]研究

认为转HARDY基因水稻通过减少蒸腾和增加光合 , 
促进水的利用率 , 来提高植株的抗旱性。在水稻
[88~90]、番茄、烟草 [30,91]和苜蓿 (Medicago sativa 
Linn.)[92, 93]中过量表达ERF基因可以提高植物对干旱
和/或盐的抗性。然而, 也有反面的例子, 转基因植物
过量表达一些ERF基因使植株对胁迫更加敏感 [71, 94]。

转基因拟南芥过量表达AtERF7 使植株对干旱更加
敏感[71], 转基因拟南芥中过量表达AtERF4降低植物
对NaCl的抗性[94]。 

4.3  抵抗生物胁迫 

植物AP2 类转录因子可以提高植物对病原菌的
抗性。转基因拟南芥和烟草中过量表达ERF基因可
以诱导PR基因的表达, 提高植物对真菌、细菌、和
病毒的抗性[95~100]。胡椒(Capsicum annuum cv. Bu-
kang)CaPF1基因受ET、JA和冷胁迫诱导表达, 该基
因在拟南芥中过量表达不仅可以提高植物对低温的

抗性 , 而且可以提高植物对细菌Pseudomonas sy-
ringae pv. tomato DC3000的抗性[98]。转CaPF1基因
松树 (Pinus virginiana Mill.)提高植物对病原菌
(Bacillus thuringiensis和Staphylococcus epidermidis)
的抗性[101]。转基因烟草中过量表达GmERF3基因可
以诱导PR基因的表达 , 提高植物对Ralstonia so-
lanacearum、Alternaria alternata和TMV等病害的抗
性 [30]。 Sohn等 [11]从 Xanthomonas campestris pv. 
Vesicatoria侵染的胡椒叶片中分离了一个新的RAV
基因CARAV1, 该基因定位于细胞核中, CARAV1蛋
白的N端与GAL4 DNA结合域相互作用诱导相关基
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因的表达。CARAV1 蛋白还可以识别CAACA和
CACCTG作用基元诱导相应下游基因的表达。病原
菌、非生物和环境因子显著的诱导CARAV1 基因的
表达。病原菌侵染、乙烯处理后, 该基因的表达主要
位于叶片的韧皮部细胞中。转基因拟南芥中过量表达

该基因可以诱导PR基因(PR1、PR2 和PR5)的表达, 
增强对P. syringae pv. tomato DC3000的抗性, 同时
增强了植株对高盐和干旱引起的渗透胁迫的抗性。 

5  植物 AP2/ERF类转录因子与基因互作 

同一个家族或者亚家族中含有相同的结构基元, 
其功能可能相似。ERF类转录因子可以正面或负面
调控防御基因的表达。烟草NtERF3、拟南芥AtERF3
和AtERF4 含有保守的EAR结构基元 , 抑制含有
GCC-box基因的表达[17,94,102,103]。EAR结构域的突变
导致其抑制作用被取消[97]。Pan等[104]从番茄中克隆

了第二类ERF转录因子SlERF3, 冷、盐、干旱、细菌
Ralstonia solanacearum、植物激素(SA、JA、ET)可
以诱导该基因的表达。将EAR结构域去掉后形成
SlERF3DRD, SlERF3DRD蛋白具有转录因子的活性, 
并且具有GCC介导的转录活性。番茄中组成型表达
SlERF3基因使植株生长严重受阻, 导致没有获得转基
因株系。而转SlERF3DRD蛋白对植物的生长和发育
没有影响, 并且转基因番茄中过量表达SlERF3DRD蛋
白可以诱导PR1、PR2、和PR5 基因的表达, 并且增
强对Ralstonia solanacearum的抗性。转基因拟南芥
和番茄组成型表达SlERF3DRD基因减少膜脂过氧化
水平, 增强了对盐胁迫的抗性。转SlERF3DRD基因
番茄的花、果、种子的量多于非转基因株系。SlERF3
基因去掉EAR结构域, 转SlERF3DRD植物可以提高
生物和非生物胁迫的抗性。转基因拟南芥中, 过量
表达ERF2 可以诱导PDF1.2 基因的表达, 但是ERF4
过量表达抑制PDF1.2基因的表达[105, 106]。由此可见含

有EAR结构域的ERF类转录因子通常起抑制作用
[103,106], 但是不含有EAR结构域的转录因子通常起
激活活性。烟草NtERF2/4、拟南芥AtERF1/2/5、长
春花ORCA2/3、番茄Pti4 起转录激活作用 [17,31, 32, 

97,107]。ERF1 和ORA59 可以诱导植物防御素基因
PDF1.2的表达[34, 35]。 

大豆GmERF3 包含两个碱性的氨基酸延伸区
(K32KRK和R94KRK) 和一个保守的N-端MCGGAII/ 

L序列。GmERF3 蛋白位于细胞核中, 与GCC盒和
DRE/CRT序列结合。N-端MCGGAII/L 基元的功能
虽然还不清楚, 也不是GmERF3 蛋白核定位信号或
者与GCC盒结合所必须的 [108]。这个N-端基元仅在
ERF类蛋白中存在 , GmERF3、 CaERFLP1[109]、

TaERF1[110]、Tsi1[95]和CaPF1[98]都具有N-端信号序列, 
属于第四类ERF亚家族 , 可以特异的与GCC盒和
DRE/CRT 元 件 结 合 。 拟 南 芥 CBF1 蛋 白 的

AP2/EREBP结构域不仅和DRE/CRT基元 , 而且和
GCC元件相互作用[111]。这种双重的结合活性可能是

由于上游的两个不同的作用元件都含有核心序列

–CCGNC–。ERF和DREB类转录因子的功能之间具
有交叉性。GCC盒主要位于乙烯诱导基因的上游启
动子区域(包括PR基因), 以及干旱、盐、冷相关基因
的上游启动子区域, GmERF3 可以特异的与GCC盒
结合。在正常的非胁迫条件下, 转基因烟草中过量
表达GmERF3基因可以诱导PR1、PR2、PR4, Osmotin, 
和SAR8.2基因的表达。 

已有研究表明, AP2/ERF亚家族成员通过与CC、
CRT/DRE、JERE或VWRE等作用元件相互作用诱导
下游基因的表达[2, 33, 112, 113]。烟草过氧化物酶tpoxN1
基因在维管系统特异表达, 受伤害诱导, 但对植物
激素JA、ET等不敏感[114]。该基因的上游启动子区

域含有维管特异和伤害诱导 cis元件 (Vascular 
system-specific and woundresponsive cis-element, 
VWRE; GAAAAGAAAATTTC)[115]。Sasaki等 [113]从

烟草中分离了两个AP2/ERF类蛋白 , WRAF1 和
WRAF2, 这两个蛋白在AP2 结构域有相似的结构。
WRAF1 和WRAF2 在根、茎、老叶、新叶、花、叶
柄没有表达。伤害诱导后, 这两个基因的表达速度
明显高于tpoxN1 基因。转基因烟草中过量表达这两
个基因可以使tpoxN1基因组成型表达。所以WRAF1
和WRAF2 通过AP2 结构域与VWRE基元结合, 正向
调控tpoxN1 基因的表达。Sasaki等[113]研究认为T0转

基因烟草中过量表达WRAF1 或WRAF2 基因, 表型
正常 , 而在T1代植物中 , 表现出矮化的表型 , 并且
转基因植株不能开花, 表明WRAF1或WRAF2基因的
过量表达对烟草植株的生长和发育是不利的。 

6  结 语 

AP2/ERF是一个庞大的基因家族, 从目前已经
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测序的物种中可以看出, 单一物种含有 100 多个成
员 [4], 并且家族各个成员之间的功能存在冗余 [35], 
给研究工作的展开带来了一定困难。为了更加清楚

的了解该基因家族的全部特征, 需要通过基因工程
技术手段, 获得所有基因更多的转基因株系, 进而
系统研究该基因家族中各个基因的功能。同时, 也
可以通过获得各个基因的突变体来研究基因的功

能。AP2/ERF类转录因子在植物生长、发育、和抵
抗生物和非生物胁迫等逆境过程中起着非常重要的

作用, 可见伴随着物种的进化过程, AP2/ERF转录因
子经过了复杂的功能分化过程。研究AP2/ERF转录
因子的进化过程将有助于研究植物界的进化史。目

前, 关于AP2/ERF转录因子的功能已经在模式植物
中进行了研究, 如拟南芥、水稻、大豆等。但是据
某一物种而言, 其全部基因家族成员的功能还未研
究透彻。AP2/ERF转录因子在各物种中含有的家族
成员数量不等。关于该基因家族成员的功能分析在

木本植物中研究甚少, 这些个别的基因是否赋予其
新的功能, 是否有更加广泛的功能？这就要求更多
物种的基因家族成员进行功能鉴定。另外, AP2/ERF
转录因子是如何介导下游基因的表达, AP2/ERF转
录因子家族成员之间的关系又是怎样的？AP2/ERF
转录因子是如何参与SA-、JA/ET-、ABA-介导的信
号转导以及交叉信号转导通路的？这些都将是我们

研究的热点问题。相信随着分子生物学技术的迅猛

发展, 研究的方法和思路将会更加新颖, AP2/ERF转
录因子将会研究更加透彻。 
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内容

3 章介绍苗端分生组织及其侧生器官的 其调控; 第 5 章介绍被子植物的
性别决定; 第 6章介绍配子发 果实的发育及其调控。 

联系人：科学出版社科学销售中心  周文宇 
电话：010-64017301   E-mail: zhouwenyu@mail.sciencep.com 

提要：植物发育包括完成生命周期的个体发育和体现进化的系统发育, 后者在最近十多年来已形成了一个新的研究
领域“进化发育生物学”(evolutionary developmental biology)。 

本书将侧重被子植物个体发育及其调控机制的内容, 并根据植物的个体发育既是一个连续不断的生命周期, 又可
分成若干相对较独立的阶段的特点而划分章节, 将全书分为 8章：第 1章为绪论, 概要介绍被子植物发育过程及有关植
物发育生物学的重要概念和学术理论; 第 2章介绍被子植物胚胎发生和种子的形成, 包括体细胞胚胎发生相关内容; 第

发育; 第 4 章介绍根(包括侧根、根毛)的发育及
生和配子体的发育; 第 7章介绍花的发育及其调控; 第 8章介绍
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