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植物 AP2/ERF转录因子在应对水淹胁迫中的作用研究进展
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摘要：AP2/ERF（APETALA2/乙烯反应因子）转录因子 （TF）影响不同的激素信号转导途径，以调节不同的发育过程

和应激反应，并参与多条水淹应答通路的调控。本文综述了 AP2/ERF 转录因子的结构、调控机制以及在水淹胁

迫过程中参与的分子互作机制，并对今后 AP2/ERF 转录因子在水淹胁迫过程中的相关研究进行展望，以期为进

一步探究该因子的植物逆境调控机制和分子育种提供重要基础。
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Abstract: AP2/ERF （APETALA2/ethylene responsive factor） transcription factors （TFs） affect different hormone signaling pathways to regulate dif-

ferent developmental processes and stress responses, and participate in the regulation of multiple waterlogging response pathways. This article reviews

the  structure,  regulatory  mechanism,  and involvement  of AP2/ERF transcription factors  in  the  process  of  waterlogging stress.  Molecular  interaction

mechanisms and prospects for future research on AP2/ERF transcription factors under waterlogging stress. In order to further explore this factor. The

mechanisms of plant stress regulation and molecular breeding provide important foundations.
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在局地强降雨条件下，陆地植被常被淹或部分淹水，严重影响作物生长，导致农作物减产。在淹水期间，

植物获取大气中的 O2 和 CO2 受阻，无法正常地进行光合作用和呼吸作用，最终导致死亡[1]。为应对淹水胁迫，

一些植物会通过“静止策略”，即在淹水条件下储备能量以逃避不利条件，以及“逃逸策略”来适应过高的水

位，即芽组织快速生长突破水面，并在整个植物组织中形成纵向连接的通气组织，提高植物的存活率。受水淹

胁迫的影响，植物也进化出一些防御机制：一方面，植物通过感应内源激素与能量的改变，从而调控其形态与

生理功能；另一方面，植物在胁迫条件下识别胁迫信号，并通过转录因子来激活相应的基因，从而达到抵御胁
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迫的目的。转录因子可以与 DNA 序列相结合，对其下游基因进行调节[2]。

AP2/ERF（APETALA2/ethylene responsive factor）家族是植物特有的一个转录因子大家族，主要调节植物生长

和发育，以及参与植物非生物胁迫反应[3]。1994 年，Jofuku 等[4] 首次从拟南芥 Arabidopsis thaliana 花分生组织

中发现一类新的植物调节蛋白——含有 AP2 结构域的因子，该因子参与拟南芥花的发育，后来越来越多的

AP2/ERF 蛋白从各种植物中被鉴定出来。在高等植物中，AP2/ERF 超家族因子有数百个成员。基于全基因组测

序分析，拟南芥有 147 个成员 [5-6]，水稻 Oryza sativa 有 163 个成员 [6-7]，杨树 Populus 有 200 个成员 [8]，葡萄

Vitis vinifera 有 132 个成员[9]，黄瓜 Cucumis sativus 有 131 个成员[10]。在植物遭受干旱、高盐、极端温度和水淹

等逆境条件下，AP2/ERF 家族的成员对多种逆境应答具有重要调控作用。因此，AP2/ERF 转录因子的研究备受

关注。本文通过分析 AP2/ERF 超家族转录因子的结构、调节机理以及其在水淹胁迫应答中的最新进展情况，探

究其在水淹胁迫响应中的分子机制，并对未来该领域的研究方向和应用前景作出展望。 

1　AP2/ERF 转录因子的结构

AP2/ERF 转录因子家族均包含约 60 个氨基酸长

的 DNA 结合域——AP2/ERF 结构域，该结构域的所有

序列都含有１个 α-螺旋和３个 β-折叠区域[11]，且可直

接与脱水反应元件（DRE）/C-repeat 元件（CRT）和 GCC
box 等顺式作用元件相互作用。AP2/ERF 转录因子又分

为五大亚家族：ERF（乙烯反应元件结合蛋白 ）、

DREB（脱水反应元件结合蛋白）、AP2 （APETALA2）、
RAV（与 ABI3/VP 相关 ）和 Soloists（少数未分类因子 ）

（表 1）[6,12]。这五大亚家族在结构上存在明显差异，其

中，ERF 和 DREB 亚家族均只含有 1 个 AP2/ERF 结构域，AP2 亚家族含有 2 个重复的 AP2/ERF 结构域；RAV
家族除含有 1 个 AP2/ERF 结构域以外，还有 1 个 B3 结构域；Soloist 家族也含有 1 个 AP2/ERF 结构域，但在

结构上与其他亚家族不同，此外，该家族的核苷酸序列在多数植物中高度保守[13-14]。AP2/ERF 转录因子的结构

主要包括 4 个功能区，即 DNA 结合域、转录调控域、寡聚化位点以及核定位信号。AP2/ERF 结合域高度保

守[15]，AP2 结构域 N 端 YRG 元件由 19～22 个亲水性氨基酸残基组成，通过碱基和亲水基团促进 DNA 结合；

结构域 C 末端的 RAYD 元件由 42～43 个残基组成，通过 α-螺旋介导蛋白质-蛋白质相互作用或通过 α-螺旋的

疏水表面与 DNA 相互作用[16]。 

2　AP2/ERF 转录因子的调控机制

AP2/ERF 类转录因子中保守的顺式调控元件能够在逆境条件下与某些抗逆基因相结合，从而提高转录因子

调控其基因表达的效率和准确性。调控其转录因子基因的表达，包括低温响应元件、热休克响应元件、脱落酸

（ABA）响应元件等。ERF 亚族蛋白与乙烯反应元件 AGCCGCC 互作，参与逆境应答。DREB 转录因子能够与其

他基因启动子特异性结合，调控干旱、低温、盐等逆境应答相关基因的表达[17-20]。AP2/ERF 转录因子不仅可以

结合 DRE/CRT 和 ERE 元件，还可以结合其他顺式元件，如偶联元件 1 （CE1，TGCCACCG）、偶联元件 3 样

（ce-3 样，CGCG）和缺氧响应启动元件（HRPE），CAACA、ATCTA、CATGCA、CGNCCA 和 ATCGAG[21-24]。

多个研究表明，APETALA2/ erebp 型转录因子 AtERF7 与蛋白激酶 PKS3 的相互作用参与了植物 ABA 应答的调

控。AtERF7 可以通过与 GCC 盒子相互作用，抑制基因的表达。AtERF7 与转录共抑制因子 AtSin3 互作，而

AtSin3 与 HDA19 互作。HDA19 和 AtSin3 增强了 AtERF7 的转录抑制活性。因此，AP2/ERF 转录可以通过组蛋

白修饰，如磷酸化、泛素化、甲基化和乙酰化，通过调节染色质的空间状态来调节[25-29]，AP2/ERFs 是

 

表 1　AP2/ERF 转录因子家族的分类和结构特征
Tab. 1　Classification and structural characteristics of AP2/ERF tran-

scription factor family
AP2/ERF转录因子

亚家族 结构域

AP2 AP2/ERF
AP2/ERF

ERF AP2/ERF
DREB AP2/ERF
Soloist AP2/ERF
RAV AP2/ERF

B3
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AP2/ERF 转录因子共同调控的下游靶基因，在相关调控过程中发挥重要作用，未来科学家对同源序列的分析将

有助于确定转录因子的推定靶点并预测其生物学功能。 

3　AP2/ERF 转录因子参与水淹胁迫响应
 

3.1　AP2/ERF 转录因子调节植物水淹胁迫下的激素变化

在植物面临水淹逆境时，AP2/ERF 类转录因子参与了调控植物对水淹胁迫的应答，能够与多种激素组成互

作调控网络，如脱落酸（ABA）、赤霉素（GA）、生长素（IAA）、乙烯（ET）、油菜素内酯（BR）和细胞分裂素（CTK）

等[30-34]。在淹水胁迫下，乙烯在转录、翻译、翻译后水平调控等多个层面上调节一系列的乙烯应答因子（ERFs），
从而参与淹水胁迫的响应[35]。水稻在长时间淹没下，Sub1A 利用 ERF 亚家族中的 AP2/ERF 基因调节乙烯反应，

DREB 亚家族中的 AP2/ERF 基因调节胁迫耐受反应，增强不耐淹水稻品种的淹水耐受性[36]。拟南芥 AP2/ERF
转录因子 RAP2.2 与水稻耐淹基因 SUB1A 属于同一亚家族。植株茎部 RAP2.2 基因的表达受到 ET 的调控，参

与 ET 调控的信号转导途径，过表达 RAP2.2 的细胞系在缺氧胁迫下的存活率增加[37]。AtERF73/HRE1 在水稻中

的作用与 Sub1A 类似，这两个基因使得水稻在浅水和深水中均具有较好的耐淹能力 [38]。Fan 等 [39] 从紫杉属

Taxus 杂种‘中山杉 406’中分离和鉴定了 3 个在涝害胁迫（半淹和全淹）下具有差异表达的 ERF 基因 ThERF15、
ThERF39 和 ThRAP2.3，这 3 个基因均含有碱性氨基酸区域，与‘中山杉 406’下游洪水响应基因表达调控相关，

且 ThRAP2.3 很有可能是一个参与 ERF 下游响应的关键基因，响应洪水胁迫产生的乙烯信号的输出。Yang 等[40]

对拟南芥野生型和 AtERF73/HRE1-RNAi 的 14 d 龄幼苗进行缺氧处理，结果表明 AtERF73 /HRE1 参与调节常氧

和缺氧下的乙烯反应。ZmEREB180 定位于细胞核，具有保守的 N 末端基序，显示出转录激活活性，通过乙烯

的诱导表达，从而促进不定根的形成来增强玉米 Zea mays 的抗涝性[41]。

此外，在被水淹没的情况下，ERF 家族的转录激活因子 SK1 和 SK2 能迅速增加赤霉素的合成并促进水稻

节间伸长生长以超出水面进行光合作用维持能源[42]，这是植物“逃避”水淹胁迫的一种方式。水淹期间 Sub1A-1
受乙烯调控，而 Sub1A-1 反过来又抑制乙烯合成和赤霉素反应，从而使水稻植物保持低代谢状态以在长时间的

淹没条件下生存[38,43]。OsAP2-39 在淹水或淹没条件下，可能会在很大的范围内限制植物中的 GA 信号传导，并

在淹没条件下通过 ABA 信号途径控制气孔开闭[44]。Sub1C 已被认为在 GA 信号下游发挥作用，在淹水过程中，

可能参与了不耐淹水稻的芽伸长[45]。OsEATB 通过下调赤霉素生物合成基因 ent-贝壳杉烯合酶 A 来限制乙烯诱

导的节间伸长过程中赤霉素反应性的增强[46]。Schmitz 等[47] 发现 SUB1A 在植物淹水过程中差异调控 BR 合成相

关基因的表达，通过启动油菜素内酯合成与信号通路，诱导赤霉素代谢途径中的 GA2ox7 （GA2 氧化酶 7）的表

达，负责内源 GA4 的分解代谢和 GA 降解，从而控制水稻植株 GA 水平。据报道，涝渍会诱导 ABA 水平升高，

激活 ERF RAP2.6，从而增强拟南芥的氧化应激耐受性[48]。OsEREBP1 通过调节水稻中的 ABA 水平，提高水稻

对淹没过程中引起的胁迫和去淹没过程中脱水的耐受性[49]。

总之，植物响应水淹胁迫是受多种激素协同调控的复杂过程，其协同作用机理尚不清楚。同时，前人对

于 SA 和 BR 调节植物耐淹机理方面的研究较少，有待进一步揭示。 

3.2　AP2/ERF 转录因子调节植物水淹胁迫下的呼吸作用

植物是专性好氧型生物，由于根部或地上部分水淹造成的氧气供应不足，植物水淹相关的表达基因会迅速

作出调节，从而调控植物的形态和代谢，以应对逆境[50]。Ⅶ组乙烯反应因子 ERFs 参与调控多种基因的表达，

并参与低氧胁迫应答[51]。在拟南芥中，5 个 ERP-VII 基因 HRE1、HRE2、RAP2.2、RAP2.3 和 RAP2.12 是耐淹水

或耐缺氧的关键控制因素[52-54]，这 5 个基因能够通过调控低氧应答相关基因来提高植物的耐低氧能力。比如，

过表达 RAP2.12 会增加拟南芥中 TCA 循环中间体的含量，通过强烈上调缺氧标记基因（包括 PDC1、ADH1 和

SUS1）来提高植物存活率[55]。

AP2/ERF 家族中 2 个桑树 Morus alba L.基因（MaERF - B2-1 和 MaERF - B2-2）都有保守的 N 端序列，并且

启动子中有 ARE 和 GC 顺式元件，当受到洪水胁迫时，这 2 个基因能够参与缺氧反应，响应洪水胁迫[55]。水稻
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淹水胁迫下，Sub1A-1 超表达的同时促进乙醇脱氢酶基因上调表达，抑制 Sub1C（水淹不耐受基因）的转录水平，

表明 Sub1A-1 在淹水胁迫应答调控中起关键作用[38]。OeAP2-13 在油橄榄 Olea europaea 耐涝品种‘TYZ-1 号’中
表达上调，而在不耐涝品种‘佛奥’中表达下调，推测 OeAP2-13 在‘TYZ-1 号’中也通过促进乙醇脱氢酶基因上调

表达，从而增强‘TYZ-1 号’的耐涝性[56]。另外，有研究表明，在水淹缺氧条件下，氧化应激基因表达上调，但

在成年植物中却没有显著变化。推测存在一种成年阶段特异性因子，在洪水条件下该因子通过 ERF-VII 减弱氧

化应激基因表达[57]（ERF-VII 转录活性存在年龄依赖性调控）。Lee 等[58] 发现，在淹水条件下水稻发芽过程中，

CIPK15 的表达是由缺氧和葡萄糖缺乏诱导的，通过激活能量和应激感受因子 SnRK1 引起一系列潜在的下游连

锁反应。这种作用可以增强淀粉分解酶基因的表达和醇脱氢酶的合成，从而促进厌氧呼吸，确保为细胞生长提

供足够的代谢能量。在这段时间里，胚芽鞘可以快速伸长。BN607 型小麦 Triticum aestivum 品种在短期渍水处

理后，乙醛脱氢酶基因 TraesCS1B02G392300 被迅速诱导，糖酵解途径提供了诱导 BN607 种子早期萌发所需的

能量，提高耐涝能力[59]。在 AP2/ERF 转录因子家族中，已知 AtERF71/HRE2 参与缺氧和渗透应激反应[54,60]。敲

除 OsEBP89 基因的转基因植株显著提高了水稻在不同时期的抗旱性，同时也提高了水稻萌发期的厌氧耐受

性[61]。拟南芥中发现了 2 个缺氧诱导的 VII 族 ERF（称为 HRE1 和 HRE2），HRE1 和 HRE2 在拟南芥低氧信号传

导中发挥部分冗余的作用，从而通过增强厌氧基因表达和乙醇发酵来提高植物对胁迫的耐受性[62]。前体 mR-
NA 的选择性剪接使生物体能够增加其编码潜力，并且是植物中的各种应激反应机制之一[62]。HRE1 是拟南芥

AP2/ERF 转录因子，其基因有 2 种可变剪接变体，HRE1α和 HRE1β [63]；HRE1α和 HRE1β （HRE1 的两种选择

性剪接变体）在拟南芥的缺氧反应和根发育中差异反式激活下游基因[64]。FaSnRK1α通过在淹水条件下，上调无

氧呼吸相关酶的活性，包括己糖激酶（HK）、磷酸果糖激酶（PFK）、丙酮酸激酶（PK）、丙酮酸脱羧酶（PDC）、

乙醇脱氢酶（ADH）和乳酸脱氢酶（LDH），来提高草莓的耐涝能力[65]。 

3.3　AP2/ERF 转录因子调节植物水淹胁迫抗氧化系统

水淹胁迫会导致植物产生氧化应激，从而迅速促发植物的抗氧化系统，产生大量活性氧离子（H2O2、O2、

O2·
−和 OH·

−）[66-67] 和丙二醛（MDA）[68]，进而对植物产生毒害作用。为维持氧化系统的稳态，植物会进化出防御

机制，例如，脯氨酸（Pro）和谷胱甘肽（GSH）的产生以及抗氧化酶的活化[69-71]。

已有研究表明，转基因烟草 Nicotiana tabacum 对基因 PjERF13 的过量表达降低了 H2O2 和 MDA 的含量，

从而提高烟草对涝害胁迫的耐受性[72]。在拟南芥中过表达 ZmEREB180 还提高编码抗氧化剂基因的 mRNA 水平，

调节抗氧化酶物质含量，调节 ROS 内环境平衡，缓解氧化应激损伤 [41]。AP2-ERF TF 在拟南芥、水稻和

毛果杨 Populus trichocarpa 低氧胁迫下上调[73-74]，并显示出对编码呼吸酶和 ROS 清除剂的基因的调节作用[75]。

RAP2.6L （At5g13330）是另一个 AP2/ERF 基因，通过 ABI1［脱落酸（ABA）不敏感 1］。

调控的 ABA 信号途径，增加抗氧化酶活性和应激反应基因［如超氧化物歧化酶（SOD）、APX 和 CAT］的

表达来增强抗涝能力[76]。甘蓝型油菜 Brassica napus ERF2.4 在拟南芥中的过表达，可以增强拟南芥对淹没和氧

化应激的耐受性，且转基因拟南芥中 H2O2、O2·
−和丙二醛（MDA）水平较低，可溶性糖含量更高，抗氧化酶的活

性更强，从而使植株免受水淹造成的氧化伤害[77]。拟南芥中缺氧反应通用应激蛋白 1 （HRU1） 能够被水淹胁迫

诱导，并同时受到 VII 乙烯反应因子（ERF-VII） 蛋白 RAP2.12（与 Apetala 2.12 相关）的调节；HRU1 功能的丧失

影响了 H2O2 的产生，使植株对淹没和缺氧变得敏感；进一步研究表明，HRU1 通过与 GTPase  ROP2 和

NADPH 氧化酶 RbohD 相互作用介导拟南芥中 ROS 的产生[78]。FaSnRK1α在淹水条件下调节 ROS 积累和抗氧

化酶活性，ROS 也是调控水淹胁迫应答的第二信使。一些蛋白激酶可以感知 ROS 信号并通过磷酸化或去磷酸

化对应激作出反应。然而，FaSnRK1α 对 ROS 信号的应答机制尚未完全清楚[65]。HvERF2.11 在拟南芥中的过表

达可以通过调控耐涝相关基因、提高抗氧化酶（如 SOD、CAT、POD 和 ADH）活性，在植物耐涝性中发挥正向

调节作用[79]。OsB12D1 可以被淹水胁迫显著诱导，OsB12D1 的过度表达可以通过参与应激反应，特别是缺氧或

厌氧应激，以此增强种子萌发过程中的淹水耐受性[80]。

综上所述，在水淹胁迫下，植物会通过调控 AP2/ERF 相关基因的表达，调控 ROS 及抗氧化酶活性，进而

提高植物的淹水耐受性（图 1）。 
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4　展望

植物响应水淹的机制非常复杂，仅从某一方面去探索植物的水淹响应是不全面的。近几年来，高通量测序

技术、基因编辑技术、分子标记技术以及代谢组学、蛋白组学等多种生物学手段的逐步综合运用，能够更加全

面地揭示植物对逆境的响应及其调控机理。本文总结了水淹胁迫下 AP2/ERF 转录因子的转录表达方面的研究

进展。

未来对 AP2/ ERF 及其综合调控网络的研究应考虑以下几点：

（1）目前，越来越多的植物基因组相关研究被发表，但对 AP2/ERF 的研究仍停留在功能验证阶段。因此，

如何将已确认的 AP2/ERF 相关基因应用于农业生产，提高作物的耐淹性，是一个亟待解决的问题。随着包括基

因编辑在内的分子生物学的发展，对 AP2/ERF 家族因子的研究将更加便捷和深入。

（2）虽然 AP2/ERF 调节因子及其分子作用已被确定，但它们的调节网络仍然支离破碎，未来可通过高通量

筛选、蛋白质芯片等技术，鉴定与 AP2/ERF 转录因子互作的蛋白，揭示其在调控网络中上下游成分以及胁迫条

件下调控途径之间可能的联系。

（3）在洪水胁迫条件下乙烯可以直接或间接地调节植物中赤霉素（GA）和脱落酸（ABA）的表达。然而，

ABA 在气孔关闭中起主要作用，而逃逸和静止策略则由 GA 的表达控制。关于此类机制中的候选组件，包括信

号转导和调控元件，还需要进一步地研究和解析。乙烯信号传导和 ABA 生物合成的调节参与系统反应，可能

是识别转导系统信号的分子线索，将为低氧研究提供新的思路。

（4）除已报道的参与植物生长发育、次生代谢以及响应胁迫等功能外，还应进一步挖掘 AP2/ERF 转录因子

在植物光合作用、营养吸收和转运等植物生理过程中的应用。

（5）其他尚未明确的耐淹性遗传因素有望成为进一步改进分子育种的新工具，通过对耐淹基因进行分子标

记辅助选择和基因组编辑（如调控通气组织、ROL 和叶气膜形成的基因）可能有助于提高育种的效率以及耐水淹

植物的育种。总之，有效利用传统和新技术进行植物育种将有助于微调现代植物品种，提高作物产量和品质，

可以使植物应对今后气候变化带来的挑战。
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