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NAC 转录因子在植物抗病和抗非生物胁迫反应中 
的作用 
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摘要: NAC 转录因子是植物特有的一类转录因子, 其共同特点是在 N 端含有一段高度保守、由约 150 个氨基酸

组成的 NAC 结构域, 而 C 端为高度变异的转录调控区。研究表明, NAC 转录因子不仅参与植物生长发育的调

控, 而且在植物抗逆反应中具有重要的调控作用。文章着重介绍 NAC 转录因子在植物抗逆反应中的作用及其

调控机制, 并简要讨论 NAC 转录因子生物学功能的研究方向。 
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Functions of NAC transcription factors in biotic and abiotic stress 
responses in plants 
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State Key Laboratory for Rice Biology, Institute of Biotechnology, Zhejiang University, Hangzhou 310029, China 

Abstract:  NAC transcription factors belong to a unique class of transcription factors in plants. The common 
characteristics of the NAC proteins are the presence of a conserved NAC domain, comprising of about 150 amino acids in 
N-terminals and a highly variable transcriptional regulation region in C-terminals. Extensive studies have revealed that 
NAC transcription factors not only play important roles in plant growth and development, but also have functions in 
regulation of responses to biotic and abiotic stresses. In this minireview, we summarized the functions and mechanisms of 
the NAC transcriptional factors in plant abiotic and biotic stress responses. We also discussed future directions towards 
understanding the biological functions of the members of the NAC transcriptional factors in plants. 
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植物在生长发育过程中, 经常会受到干旱、高
盐、低温、病原菌等各种非生物和生物胁迫的影响。

这些胁迫通常会造成植物细胞的损伤, 进而严重影

响植物的生长发育和作物产量。在长期的进化过程

中, 植物形成了一系列生理、生化、代谢及防御机
制, 以适应和抵御各种生物和非生物逆境。在众多
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的适应和抗逆机制中, 基因表达的转录调控在植物
适应环境和抵御逆境胁迫中起重要作用。转录因子

(Transcription factor)是一类调节基因表达水平上的
重要调控基因 , 通过与靶标基因启动子中特定的
DNA序列结合, 激活或抑制靶标基因的转录表达。
在植物基因组中存在大量编码不同类别转录因子的

基因, 如拟南芥基因组中有 1 500 个以上基因编码
转录因子。研究表明, AP2/ERF、bZIP、WRKY、MYB
等类型转录因子参与植物逆境胁迫反应的调控[1]。

NAC转录因子家族, 是近 10年新发现的最大的一类
植物特有的转录因子[2]。研究显示, NAC转录因子在
植物生长发育中具有重要的调控作用 [2], 而且也参
与植物对干旱、高盐、低温等非生物和病原菌侵染

等生物胁迫的抗逆反应。本文重点介绍NAC转录因
子在植物抗逆反应中的作用及其调控机制。 

1  NAC转录因子的特征 

1.1  结构特征 

最早在矮牵牛(Pharbifis nil)NAM、拟南芥(Ara-
bidopsis thaliana)ATAF1/2 和CUC2 基因编码蛋白的
N端中发现一段高度保守的氨基酸序列, 并命名为
NAC结构域 [3], 并将包含NAC结构域的蛋白称为
NAC转录因子。NAC结构域一般由约 150 个氨基酸
组成[4,5], 可分为A、B、C、D、E等 5个亚结构域, 而
最初鉴定的NAM结构域则由A、B、C、D亚结构域
组成, 其中A、C、D 3 个亚结构域在不同的物种中
都是高度保守的, C、D亚结构域中含有核定位信号, 
而B、E亚结构域的保守性不强[4,5]。通过采用X-射线
结晶方法测定了拟南芥ANAC019 的NAC结构域 , 
发现NAC结构域不同于经典的螺旋-转角-螺旋的结
构特征, 是一个对称的同型二聚体, 每个单体由多
个螺旋环绕一个反向平行的β-折叠构成, 两单体通
过精氨酸和谷氨酸间的氢键或盐桥形成二聚体, 在
二聚体表面的一侧富含正电荷, 可能与DNA结合有
关[2,6,7]。NAC转录因子的C端是转录调控区, 可能具
有转录激活或转录抑制活性, 该区域的氨基酸序列
具有高度的多样性。尽管NAC转录因子C端转录调
控区具有高度多样性, 但仍然存在 13个相对比较保
守的基序, 这些基序分布于不同的NAC亚组中, 且
在同一亚组的蛋白含有相同的基序 , 如在C端转录

调控区, 丝氨酸、苏氨酸、脯氨酸、谷氨酸等简单
氨基酸重复出现的频率较高 [2]。因此, 同一亚组的
NAC转录因子在结构上更加接近, 而且也可能行使
相似的生物学功能[5]。 

1.2  家族特征 

NAC转录因子是植物中最大的一类转录因子 , 
生物信息学分析表明：水稻(Oryza sativa)基因组中
有 151 个成员、拟南芥有 117 个[8]、烟草(Nicotiana 
tabacum)和大豆 (Glycine max)中各有 152 个成    
员[9, 10]。Ooka等[5]分析了 28 469条水稻和 28 581条
拟南芥cDNA序列, 分别鉴定出 75 个水稻和 105 个
拟南芥的NAC转录因子, 并根据NAC结构域的氨基
酸序列特征分成 2 个组(组I和组II), 其中组I又分为
14 个亚组, 组Ⅱ分成 4 个亚组。Fang等[11]采用系统

序列分析方法研究了水稻 140 个OsNAC或类似
OsNAC转录因子基因, 并将水稻NAC转录因子家族
分为 5类(I-V), 其中I类包括 54个OsNAC基因, 分为
5 个亚类, 已报道的与发育相关的OsNAC转录因子
归属于I-2、I-3、I-4亚类; II类也包括 54个OsNAC基
因成员, 其进化树要比I类复杂的多, 且多数基因的
功能还没有报道; III类包括 14 个OsNAC基因, 已报
道的与胁迫相关的NAC转录因子归属于第III类, 如
SNAC1、OsNAC6等; IV类包含 14个OsNAC基因, Ｖ
类包含 2 个基因。最近 , Nuruzzaman等 [8]分析了

MSU、NCBI、DRTF和KOME等 4 个公共数据库中
有关OsNAC基因的序列, 鉴定了 151 个水稻OsNAC
基因, 并进行了进化关系分析, 将水稻OsNAC基因
分为A和B两个组 , 其中A组包括 7 个亚组 65 个
OsNAC基因; B组包括 9个亚组 86个OsNAC基因, 与
拟南芥的NAC基因具有较高的同源性。另外, Rush-
ton等[9]分析了烟草、拟南芥、水稻、白杨树、茄科

植物中的 450 个NAC基因的进化关系, 并将NAC基
因家族分成 7 个亚族, 其中 6 个亚族为各科植物所
共有, 而另一个亚族只包括烟草、辣椒、马铃薯、
蕃茄茄科类植物的NAC基因, 为茄科所特有, 故将其
命名为TNACS。随着其他植物基因组测序以及不同
植物中NAC基因序列的深入分析, 可能会揭示NAC
转录因子家族更复杂的进化关系, 有助于认识NAC
转录因子家族在不同植物中的进化关系, 当然, 由
于采用不同的算法和软件, 会使NAC基因在进化关
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系上存在一些差异。另外, NAC转录因子家族的分类
或分组与其生物学功能存在一定的关联, 如在Fang
等[11]的水稻NAC转录因子家族分类中, 已报道的与
发育相关的NAC转录因子归属于I-2、I-3、I-4 亚类, 
而已报道的与胁迫相关的NAC转录因子归属于第III
类。 

2  NAC 转录因子在植物抗非生物逆境胁迫
中的作用 

干旱、高盐是影响植物生长发育的主要逆境因

子。当植物处于干旱、高盐的胁迫下, 植物细胞会
感知外界的胁迫信号, 通过一系列复杂的信号传导
途径如 ABA信号途径, 把信号传递到胁迫应答的转
录因子, 由各类转录因子启动胁迫应答反应基因表
达, 从而激活植物抗逆反应, 降低或消除干旱、高盐
逆境所造成的伤害。研究发现, NAC 转录因子直接
参与或通过调控参与干旱、高盐应答基因的表达, 在
植物抗干旱、高盐等非生物逆境胁迫中起重要作用。 

2.1  NAC基因表达对非生物逆境的响应 

NAC基因家族中的很多成员在植物对非生物逆
境胁迫反应中存在差别表达特征, 这种在非生物逆
境胁迫反应中的差别表达可能反映了NAC基因在植
物抗非生物胁迫中具有一定的生物学功能。研究显

示, 干旱、高盐等逆境胁迫或脱落酸(Abscisic acid, 
ABA)能诱导水稻SNAC1、OsNAC6/SNAC2、OsNAC5、
OsNAC10、ONAC045、拟南芥ATAF1、ANAC019、
ANAC055 和ANAC072/RD26 等NAC转录因子基因的
表达, 而且功能研究也证明这些NAC基因在抗旱、抗
盐反应中具有作用 [12~20]。据此, 我们利用水稻基因
芯片数据库(http://www.ricearray.org)中的表达谱数
据(GSE6901) [21] , 分析了水稻OsNAC家族基因在高
盐、干旱、低温胁迫后的表达水平, 发现 45个盐胁
迫响应OsNAC基因(33 个上调表达, 表达水平比对
照增加 2 倍; 12 个下调表达, 表达水平比对照下降
0.5倍)、50个干旱胁迫响应OsNAC基因(35个上调表
达、15 个下调表达)、44 个低温胁迫响应OsNAC基
因(31 个上调表达、13 个下调表达)(结果待发表)。
Jiang等[22]分析了拟南芥NAC基因家族对盐胁迫的反
应, 从盐胁迫处理后拟南芥植株根部组织中发现 33
个 N A C 基 因 的 表 达 发 生 改 变 ,  其 中 2 6 

个上调表达, 7 个下调表达。在 152 个鉴定的大豆
GmNAC转录因子中, 25个基因在干旱胁迫处理中上
调表达 , 6 个基因下调表达 [10]; Tang等 [23]从小麦

(Triticum aestivum)中分离鉴定了 6 个TaNAC基因
(TaNAC2a、TANAC4a、TaNAC6、TaNAC7、TaNAC13、
TaNTL5), 这些基因不同程度的被一种或多种胁迫
因子(干旱、高盐、低温)所诱导表达。TaNAC2 和
TaNAC2a高度同源, 也能被干旱、高盐、低温、ABA
所诱导[24]。Tran等[25]从大豆中鉴定了 31 个GmNAC
基因, 其中 9 个GmNAC基因可被干旱胁迫所诱导。
这些结果表明, 来自不同植物的NAC转录因子可能
参与非生物境胁迫的响应。 

2.2  NAC 转录因子在干旱和高盐逆境胁迫反应中
的作用 

利用过量表达、T-DNA插入突变(或RNAi)等技
术研究NAC基因在非生物逆境胁迫反应中的功能 , 
发现一些NAC基因正向或负向调控植物对干旱、高
盐胁迫的耐受能力。研究发现, 拟南芥和水稻NAC
转录因子家族中多个成员参与抗旱、抗盐胁迫反应

(图 1)。在水稻中, 至少 5个NAC基因正向调控抗旱、
抗盐胁迫反应, 并受ABA的调控。过量表达SNAC1
基因后, 可以促进转基因水稻叶片气孔关闭, 减少
水分丧失速率, 增强抗旱能力, 结实率提高 22%~ 
34%, 而且过量表达SNAC1 转基因水稻提高耐盐性; 
芯片分析表明大量与气孔运动、渗透调节、细胞膜

稳定性、脱毒作用等胁迫相关基因表达增强[12]。同样, 
过量表达OsNAC6/SNAC2、OsNAC5 和ONAC045 后
能显著提高转基因水稻对干旱、高盐的耐受力, 且
一些与胁迫相关的基因表达上调, 如OsERD1(Early 
responsive to dehydration)、OsLEA3 (Late emberyo-
genesis abundant)基因。研究还发现, OsNAC5 和
OsNAC6蛋白能与OsLEA3的启动子区域结合[13~15,17]。

过量表达OsNAC10 基因 , 可以显著增强水稻对干
旱、高盐的耐受性, 且相对于对照在干旱条件下能
使水稻的产量增加 25%~42%或在正常条件下增加
5%~14%[16]。将ONAC063 基因转到拟南芥中, 可以
增强植株增强抗旱抗盐能力[26]。在拟南芥中, ATAF1
基因功能丧失后, 能提高抗旱能力, COR47、ERD10、
KIN1、RD22等抗旱相关基因表达增强, 表明ATAF1
基因通过调节胁迫反应基因的表达实现对抗旱反应 
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的负调控 [18]; 但是也有研究发现, 在拟南芥中过量
表达ATAF1 基因后可以增强抗旱性[19], 这些相悖的
结果有待进一步验证。过量表达拟南芥ANAC019、
ANAC055 和ANAC072/RD26 3 个基因后, 能显著提
高植株的抗旱能力[20], 多个胁迫诱导基因表达上调, 
而且ANAC019、ANAC055和ANAC072/RD26可以与
干旱诱导反应基因ERD1 启动子中的CATGTG序列
结合, 表明ANAC019、ANAC055和ANAC072/RD26
可以通过与启动子中CATGTG顺式作用元件结合 , 
调控ERD1(Early responsive to dehydration)及其下游
基因的表达, 从而参与抗旱胁迫反应[20]。过量表达

ANAC072/RD26 的转基因植株表现出对ABA高度敏
感, 而且ABA应答基因和非生物胁迫反应基因都出
现上调表达; 而anac072/rd26 基因丧失功能突变体
对ABA不敏感, ABA应答基因的表达受到抑制, 因
此ANAC072/RD26 基因通过调控依赖ABA抗逆信号
途径参与抗旱胁迫反应 [27]。过量表达小麦基因

TaNAC2在拟南芥中, 提高了拟南芥对干旱、高盐、
和冷害的耐受性 [23]。同样 , 在烟草中过量表达
TaNAC2 的同源基因TaNAC2a, 可以增强, 可以增强
对干旱的耐受性[24]。这些结果表明, NAC转录因子在
转基因抗干旱、高盐、低温等非生物逆境育种中具

有潜在的应用价值。 

2.3  NAC转录因子在其他非生物逆境中的作用 

除了在抗旱和抗盐胁迫反应中的作用外, 研究
还发现NAC转录因子在植物其他逆境胁迫反应中同
样起到重要作用。研究发现, 拟南芥lov1 突变体表
现出对冻害的高度敏感性, 在低温处理下的存活率
仅为 24%, 野生型存活率为 54%, 而过量表达LOV1
的转基因植株存活率达到 88%, LOV1 基因能调控
COR15A、KIN1 等抗冻相关基因的表达, 证明LOV1
正向调控拟南芥抗冻能力[28]。拟南芥ANAC102基因可
在低氧胁迫下诱导表达, 过量表达ANAC102 的转基
因植株中一些与低氧胁迫相关的基因的表达增强 , 
而敲减ANAC102 基因表达后, 在低氧胁迫下的种子
萌发率显著下降, 表明ANAC102 转录因子与低氧胁
迫反应有关[29]。由此看来, NAC转录因子家族广泛参
与植物各种逆境胁迫反应的调控。 

3  NAC转录因子在抗病反应中的作用 

植物在其生长发育的环境中 ,  经常会受到细
菌、真菌和病毒等病原物的侵害, 促使植物形成了
一系列复杂的抗病机制。在受到病原菌的侵染时 , 

 

 
 

图 1  已知参与干旱和高盐胁迫反应的 NAC 转录因子 
5个水稻和 3个拟南芥NAC转录因子基因的表达受干旱、高盐、ABA所诱导, 过量表达后可以增强对干旱、高盐的抗性, 且能
调控一些抗逆相关基因OsERD1、OsLEA3、OsP450 和ERD1 的表达, 其中OsNAC5 和OsNAC6 可以和OsLEA3 启动子结合, 
ANAC019、ANAC055和ANAC072能与ERD1的启动子结合。这些NAC转录因子在干旱和高盐胁迫反应中的作用可能涉及ABA
信号通路。所列基因的NCBI登录号为：SNAC1: AEG21060.1; OsNAC6: BAA89800.1; OsNAC5: AB028184; ONAC045: CT829509; 
OsNAC10: AK069257; ANAC019: NM_104167.4; ANAC055: NM_112418.2; ANAC072: NM_118875.2。 
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植物通常通过水杨酸(Salicylic acid, SA)、茉莉酸
(Jasmonic acid, JA)、乙烯(Ethylene, ET)等抗病信号
传导途径来活化一大批防卫反应基因的协同表达 , 
从而激活植物的抗病防卫反应。研究显示, AP2/ERF、
bZIP、WRKY等不同类型的转录因子参与植物抗病
反应中防卫基因的表达调控。近年来的研究表明 , 
NAC转录因子家族基因在植物对不同类型病原菌的
抗病反应中起重要作用(图 2)。 

3.1  NAC基因表达对病菌侵染的响应 

基因表达谱和常规基因表达分析表明, NAC基
因家族中的很多成员在植物对病菌侵染或抗病相关

信号分子处理后表现出差别表达特征, 反映了NAC
基因在植物抗病反应中具有一定的生物学功能。在

水稻中, OsNAC19 的表达受稻瘟菌侵染以及抗病信
号分子MeJA、ABA和乙烯等所诱导[30]; 我们对水稻
基因芯片数据库(http://www.ricearray.org)中OsNAC基
因在稻瘟病(GSE7256)[31]、条纹叶枯病(GSE11025)[32]

等侵染后的表达谱进行分析, 发现在稻瘟菌侵染后
3 d时有 47个OsNAC基因的表达水平发生显著变化, 
其中 28 个OsNAC基因上调表达(表达水平比对照增 

加 2 倍以上)、19 个OsNAC基因下调表达(表达水平
比对照下降 0.5倍); 侵染 4 d时有 76个OsNAC基因
的表达水平发生显著变化(49 个OsNAC基因上调表
达、27 个ONAC基因下调表达); 条纹叶枯病毒侵染
后有 54 个ONAC基因表达水平发生显著变化, 其中
22个OsNAC基因上调表达, 32个OsNAC基因下调表
达(结果待发表)。基于对OsNAC基因表达谱的分析, 
我们分离了 21个OsNAC基因, 研究了这些基因在抗
病相关激素(SA、JA和ACC)处理、稻瘟病菌和白叶
枯病菌等病原物侵染后的基因表达模式, 结果表明
这些基因通过不同的信号途径参与水稻对稻瘟病菌

和白叶枯病菌的响应(结果待发表)。早期的研究发现, 
马铃薯StNAC基因受机械损伤和病菌侵染的诱导 , 
如在晚疫霉菌接种 48 h后StNAC的表达显著增强, 
并伴随HR反应[33]。辣椒CaNAC1在细菌性斑点病菌
或辣椒轻斑驳病毒侵染后快速诱导, 而且非寄主病
菌侵染和抗病信号分子SA和ET处理后也能诱导
CaNAC1 强烈的表达 [ 3 4 ] 。小麦TaNAC4 与水稻
OsNAC4 高度同源, 从接种条锈病菌的小麦叶片中
分离获得 ,  抗病信号分子MeJA、ABA、ET等能 

 

 
 

图 2  参与抗病反应的水稻和拟南芥 NAC 转录因子 
水稻和拟南芥病 NAC转录因子正调控或负调控对不同类型病害的抗病反应, 其作用可能分别需要 JA和 SA信号通路所介导。
其中水稻基因 OsNAC6正向调控水稻对稻瘟病的抗性、OsNAC4使水稻细胞发生过敏反应、RIM1负向调控水稻对矮缩病的抗
性; 拟南芥基因 ANAC019和 ANAC055正向调控拟南芥对灰霉病的抗性, 而ATAF1和ATAF2负向调控拟南芥对枯萎病的抗性。
所列基因的 NCBI登录号为：OsNAC6: BAA89800.1; OsNAC4:AB028183.1; RIM1:AB265821; ANAC019: NM_104167.4; ANAC055: 
NM_112418.2; ATAF1: NM_100054.2; ATAF2:CAA52772.1。 
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诱导TaNAC4表达, 高盐、伤口、低温等非生物胁迫
处理也能诱导TaNAC4 表达[35]。这些病菌侵染或抗

病信号分子处理后诱导表达的NAC基因在植物抗病
反应中的作用有待研究。 

3.2  在活体寄生真菌病害抗性中的作用 

活体寄生病原物只能从活的植物细胞和组织中

获得所需营养物质, 属活体营养型。大多数活体病
原菌(包括半活体病原菌)与其寄主植物的互作符合
“基因对基因”学说, 植物中存在针对活体病原菌
(或其生理小种)的抗病基因, 抗病反应一般由SA途
径所调控。研究发现, NAC转录因子在植物抗活体寄
生病害中有着重要的作用。Jensen等 [36]发现在过量

表达ATAF1 基因, 增强了大麦白粉病的抗性, 而突
变体 ataf1 植株则降低白粉病抗性。大麦基因
HvNAC6 与拟南芥ATAF1 高度同源, 在白粉病菌侵
染早期, HvNAC6的表达集中在表皮细胞内; 在表皮
细胞瞬时过量表达HvNAC后能增强大麦表皮细胞对
白粉病菌的耐穿透力 , 而在表皮细胞内短暂沉默
HvNAC6 后则降低表皮细胞对白粉病菌的耐穿透  
力[37]。水稻OsNAC6与拟南芥ATAF1高度同源, 其基
因表达受机械损伤和稻瘟所诱导 , 过量表达
OsNAC6 可以提高水稻对稻瘟病的抗性[13]。我们利

用病毒诱导基因沉默技术(VIGS)对 6 个JA诱导表达
的OsNAC基因的功能进行了初步研究, 发现当这些
OsNAC基因表达下调后 , 增加对稻瘟病的感病性 , 
表明这些OsNAC基因可能在水稻对稻瘟病的抗性反
应中起正调控作用(结果待发表)。 

病毒只能在活体植物上引起侵染, 并感染植物
细胞正常代谢活动, 引起植物生长和发育受阻, 出
现褪绿、矮化、畸形等症状。研究表明, NAC转录因
子或感染病毒复制等过程或与病毒蛋白因子互作从

而在病毒病抗性中起作用。水稻RIM1控制水稻对矮
缩病毒(Rice dwarf virus, RDV)的感病性, RIM1基因
的丧失功能突变体rim1 植株增强RDV抗性, 不表现
任何病害症状, 且RDV病毒粒子量显著下降, 但不
改变对黄叶病毒和条纹叶枯病毒的抗性[38]; 过量表
达RIM1 的转基因水稻对RDV的感病性增强, 病害
症状提前, 病毒复制增加[39]。因此, RIM1是一个与
RDV复制有关的因子, 而且直接参与JA信号途径[38, 

39]。拟南芥TIP蛋白可以与芜菁皱缩病毒 (Turnip 

crinkle virus, TCV)的外壳蛋白结合, TIP-CP互作介
导拟南芥对TCV产生过敏反应从而提高对TCV的抗
性 [40]。小麦GRAB1 和GRAB2 能与矮化双生病毒
(Wheat dwarf geminivius, WDV)的RepA蛋白结合 , 
GRAB蛋白N端保守区是与WDV的RepA蛋白活化所
必需的, 过量表达GRAB1和GRAB2基因后可以抑制
WDV的DNA复制[41]。番茄SlNAC1能与番茄曲叶病
毒(Tomato leaf curl virus, TLCV)复制增强蛋白结合, 
过量表达SlNAC1后可以增加TLCV DNA的积累[42]。 

3.3  在抗坏死性真菌病害中性中的作用 

坏死性病菌一般在死亡的植物组织上生活并获

取所需要的营养物质, 营死体营养型寄生方式。与
活体病原菌不同, 坏死性病原菌与其寄主植物的互
作不存在“基因对基因”关系, 一般认为植物中不
存在对坏死性病原菌的抗病基因, 而抗病反应通常
由JA、ET等途径所调控。最近研究发现, NAC转录
因子在植物对坏死性真菌病害的抗病反应中起作

用。在拟南芥中, 灰霉病菌侵染或JA处理后能诱导
ATAF1 基因表达, 过量表达ATAF1 的转基因植株降
低灰霉病抗性 [19,43], 而利用嵌合抑制子技术抑制内
源ATAF1 蛋白活性后则增强对灰霉病的抗病性[43], 
表明ATAF1 是灰霉病抗性的一个负调控因子。与
ATAF1 高度同源的ATAF2 基因受JA和SA诱导, 过量
表达ATAF2 的转基因植株中PR1、PDF1.2 等防卫基
因表达水平下降, 且对枯萎病菌的抗性下降, 而丧
失功能突变体中这些防卫基因表达水平增强, 枯萎
病抗性也随之增强[44]。拟南芥ANAC019和ANAC055
参与JA介导的防卫反应, 并可能转录调控JA诱导的
防卫基因VSP1 和LOX2 的表达; 过量表达ANAC019
和ANAC055后可增强JA诱导的VSP1和LOX2的表达, 
而这两个基因的双突变体则降低VSP1 和LOX2 的表
达, 并减弱灰霉病抗性 [45]。上述研究表明, 拟南芥
ATAF1 和ATAF2 是坏死性真菌病害抗性的负调控因
子, 而ANAC019和ANAC055则是灰霉病抗性的正调
控因子。 

3.4  在过敏性反应中的作用 

在植物与非亲和性病菌互作中, 病菌无毒菌株
的侵染常常会引起寄主植物侵染位点细胞的快速死 
亡, 形成局部坏死斑, 成为过敏反应(Hypersensitive 
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response, HR)。NAC转录因子在植物HR中的作用主
要来自水稻OsNAC4 功能的研究。褐条病细菌
(Acidovorax avenae)无毒菌株N1141接种以及鞭毛素
处理能诱导OsNAC4 基因表达, 如在褐条病菌接种
后 6 h时OsNAC4基因表达升高 30倍, 但是接种不能
引起HR的褐条病菌后并不能诱导OsNAC4 基因的表
达[46]。在过量表达OsNAC4的水稻细胞中, 细胞膜完
整性受到损失 , 引起细胞过敏性死亡 ; 而OsNAC4
基因沉默后 , 在接种褐条病菌无毒菌株N1141 后 , 
过敏性死亡的细胞数显著减少[47]。OsNAC4在HR反
应中的作用涉及到其自身的磷酸化修饰以及在细胞

质-细胞核之间的穿梭定位变化。在没有病菌存在时, 
OsNAC4均匀分布在细胞质和细胞核内, 但当有病菌
侵染时OsNAC4 蛋白在细胞质中迅速积累, 随后发生
磷酸化修饰并转移到核内。另外, OsNAC4调控了与细
胞膜完整性相关的HSP90 以及与DNA片段化相关的
IREN等基因的表达[47]。 

4  NAC转录因子活性的调控机制 

NAC转录因子的活性调控主要涉及转录水平上
基因表达调控、蛋白水平的修饰以及与其他蛋白间

的互作等方面。 

4.1  miRNA对 NAC基因表达的调控 

MicroRNA(miRNA)是一类长度约为 22 个核苷
酸的非编码单链RNA分子, 是一种重要的转录水平
调控因子[48]。研究显示, miRNA能调控NAC基因的表
达水平, 进而调控NAC转录因子的生物学功能。在
拟南芥中, miR164调控CUC1、CUC2、NAC1等NAC
基因的mRNA丰度 [49,50]。miR164 导致内源NAC1 
mRNA的降解, 当NAC1 基因中与miRNA164 配对的
序列发生突变后, miRNA不能引起NAC1 mRNA的降
解[51]。在miR164突变体中, miR164表达量显著降低, 
而NAC1 mRNA水平显著增加 , 而在野生型植株中
诱导miR164的表达后, NAC1 mRNA水平下降[51]。过

量表达miR164后, CUC1、CUC2等基因mRNA水平
下降, 而当破坏miR164与CUC1、CUC2间的配对序
列或miR164突变后, CUC1、CUC2等基因mRNA水
平升高[51,52]。 

4.2  NAC转录因子蛋白水平上的调控 

磷酸化是转录因子翻译后修饰的一种重要形式, 
不仅调节转录因子的细胞定位, 而且可以改变转录
因子的活性。在无病原识别信号时 , 水稻OsNAC4
均匀分布在细胞质和细胞核内 , 但当病菌侵染时
OsNAC4 蛋白在细胞质中迅速积累, 并发生磷酸化
修饰 ; 磷酸化修饰的OsNAC4 蛋白进入细胞核内 , 
调控细胞凋亡相关基因的表达, 从而调控HR反应[47]。

泛素介导的蛋白降解途径是翻译后调控NAC转录因
子蛋白水平的另一个机制。在拟南芥中, 含RING结
构域的SINAT5具有泛素蛋白连接酶活性, 过量表达
SINAT5后, 引起NAC1的泛素化修饰, 导致NAC1蛋
白的降解, 使其丧失生物学功能[53]。另外, NAC转录
因子还能与其他蛋白发生互作, 影响NAC转录因子
活性 , 从而调控下游基因的转录表达。拟南芥
ANAC019、ANAC055 以及ANAC072/RD26 等都能
与锌指蛋白ZFHD1 蛋白直接互作, 从而激活下游基
因的表达[54]。 

5  结语与展望 

综上所述, NAC转录因子在植物对不同类型病
害以及对不同类型逆境胁迫的抗性反应中起重要作

用 , 但是作为植物特有的一个庞大转录因子家族 , 
目前对NAC转录因子在植物抗病抗逆反应中的作用
及其机制的认识仍比较肤浅。今后的研究集中在以

下 5个方面：(1)进一步研究明确NAC转录因子家族
成员的生物学功能。通过基因表达谱数据分析, 水
稻OsNAC家族的很多成员在病菌侵染、非生物逆境
胁迫处理后发生表达的变化, 表明这些NAC转录因
子可能参与对不同生物和非生物逆境的反应, 但是
目前只研究明确少数几个NAC转录因子在抗病抗逆
反应中的功能, 大多数NAC转录因子在植物抗病抗
逆反应中的作用需要进一步的研究。构建NAC转录
因子的过量表达、丧失功能突变体(包括基因敲除或
敲减突变体和嵌合抑制子介导的丧失蛋白活性突变

体), 并分析其表型变化, 可望获得在抗病抗逆反应
中起作用的新NAC转录因子。(2)NAC转录因子的功
能多效性。基因表达谱数据分析表明, NAC转录因子
应答不同生物和非生物逆境胁迫, 而且一些研究显
示 , 有些NAC转录因子具有生物学功能的多效性 , 
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如SNAC2、ATAF1、ANAC019和ANAC055等同时在
非生物逆境抗性、抗病性中具有生物学功能
[13,18~20,36,43,45]。这种生物学功能的多效性对于NAC
转录因子的转基因利用极为有利, 即有可能通过改
变一个NAC转录因子基因的表达或其蛋白活性达到
改良多个生物学性状。(3)NAC转录因子的功能冗余
现象。NAC转录因子家族成员之间功能冗余现象相
当普遍 , 如拟南芥 ATAF2/At5g63790、 ANAC019/ 
ANAC055 是功能冗余基因对, 这些基因对其中单个
基因的插入突变或RNAi沉默后不会引起任何生物
学表型的变化, 而只有基因对中 2 个基因同时突变
的双突变体才能表现出可见的表型[48,49]。新近发展

起来的嵌合抑制子(Chimeric repressor)技术在蛋白
水平上抑制内源相应转录因子的活性, 克服了高度
同源基因的功能冗余, 从而为NAC转录因子的生物
学功能鉴定提供了可靠的方法[55]。利用嵌合抑制子

技术构建NAC转录因子的丧失蛋白活性突变体, 结
合过量表达转基因株系, 可以进一步鉴定NAC转录
因子的生物学功能。(4)NAC转录因子的活性调控机
制。作为转录因子, 理论上NAC蛋白通过与靶标基
因启动子中顺式作用元件的结合从而调控靶标基因

的表达, 但是现有研究显示NAC转录因子本身也存
在着复杂的活性调控机制, 如miRNA在转录水平的
调控[49~52]、磷酸化和泛素化修饰及蛋白-蛋白互作等
蛋白水平上的调控机制等[53~55]。深入研究NAC转录
因子的活性调控机制及其调控的下游靶标基因有助

于阐明NAC转录因子在植物抗病抗逆反应中的作用
机制。(5)NAC转录因子所参与的信号传导途径。
NAC转录因子在应答不同生物与非生物胁迫反应时, 
与多种信号分子如ABA、SA和JA/ET所介导的信号
转导途径有关。因此, 今后应关注NAC转录因子所
参与的信号传导途径, 从而有助于理解NAC转录因
子作用网络的复杂性和多样性。(6)NAC转录因子在
转基因育种中的应用。近年来的研究越来越显示出

NAC转录因子在转基因育种中的应用潜力, 如过量
表达SNAC1、SNAC2 的转基因水稻植株增强抗旱抗
盐能力[12~14], 过量表达OsNAC06 的转基因水稻、丧
失RIM1 活性的水稻以及丧失ATAF1 或ATAF2 活性
的拟南芥植株都表现出增强抗病性[13,19,42~44]。因此, 
通过转基因技术改变NAC基因表达水平或NAC蛋白
活性有可能获得抗病抗逆转基因作物新品种或新材

料。 
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