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摘 要:NAC(NAM/ATAF/CUC)转录因子是一个大型的植物特异性转录因子家族,由高度保守的 N
端和多变的C端组成,参与多种生物学过程并调控植物的各种性状。本文总结了近年来小麦NAC转录因子

的研究进展,系统概述了其在小麦生长发育和环境适应中的生物学功能,主要涉及根系生长、叶片衰老、籽粒

发育以及生物和非生物胁迫响应等方面,以期丰富 NAC转录因子的调控网络,为小麦的产量和品质改良以

及分子育种提供理论依据。
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Abstract:NAC(NAM/ATAF/CUC)transcriptionfactorsarealargefamilyofplant-specifictranscrip-
tionfactors,consistingofhighlyconservedN-terminusandvariableC-terminus.Theyareinvolvedin
avarietyofbiologicalprocessesandcanregulatevariousplanttraits.Inthispaper,theresearchpro-
gressesofNACtranscriptionfactorsinwheatinrecentyearsweresummarized,andtheirbiological
functionsinwheatgrowthandenvironmentaladaptationweresystematicallyreviewed,mainlyinvol-
vingrootgrowth,leafsenescence,graindevelopment,andbioticandabioticstressresponse.There-
sultcanenrichtheregulatorynetworkofNACtranscriptionfactors,andprovidetheoreticalbasisfor
yieldandqualityimprovementandmolecularbreedinginwheat.
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  转录因子是一类调节基因以特定的强度在特

定的时间与空间表达的蛋白质分子,其通过与靶

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。转录因子在基因调控

网络中起着核心作用,植物的生长发育和环境适

应依赖于转录因子介导的转录调控。部分基因的

转录调控网络高度保守,而有些基因的转录网络

则随着时间的推移而进化[1]。转录因子约占总转

录组的7%,在植物中已经报道了超过30万个转

录因子,主要家族包括NAC、WRKY、MYB、bZIP
和bHLH[2]。NAC转录因子是近年来新发现的

一类植物特异性转录因子,广泛分布于陆生植物

的基因组中,被认为是迄今为止发现的植物基因

组中最大的转录因子家族之一。NAC为 NAM



(nonapicalmeristem)、ATAF(arabidopsistran-
scriptionactivationfactor)和 CUC(cup-shaped
cotyledon)的缩写,分 别 来 源 于 矮 牵 牛 和 拟 南

芥[3-4]。

NAC转录因子的结构具有显著特征,通常由

两个部分组成:一个保守的N端DNA结合域和

一个可变的C端转录调控区[5]。其中,N端由约

150个氨基酸组成,可进一步细分为A、B、C、D和

E共5个亚结构域。亚结构域 A在各个物种之

间高度保守,参与蛋白二聚体的形成,而亚结构域

B和E相对不太保守,使 NAC蛋白具有不同的

功能[6-7]。亚结构域C和D带有正电荷且含有核

定位信号,可能与DNA结合和启动子区域顺式

元件的识别有关。此外,亚结构域E可能参与发

育时期调控和组织特异性,并协同亚结构域D与

DNA发生相互作用[8]。NAC蛋白的C端调控部

分具有1个包含丝氨酸、苏氨酸、脯氨酸、谷氨酰

胺或酸性残基重复序列的低复杂性区域,这是植

物转录激活结构域的典型特征。由于其固有无序

化,C端无法形成独立的稳定三维立体结构,但可

以调节 NAC转录因子与相应靶基因相互作用,
与转录的激活或抑制有关,增加了其功能的多样

性[9]。C端序列由于包含简单的重复氨基酸而更

具多样 性,这 使 得 C 端 能 与 各 种 靶 标 相 互 作

用[10]。N端DNA结合域的靶标结合特异性以及

C端内在无序结构域与其他蛋白质的动态相互作

用,使得 NAC转录因子能够通过各种信号通路

广泛参与调控植物生长发育和环境适应的各个阶

段[11-12]。

NAC转录因子通过与各种基因启动子区的

顺式元件相互作用,参与调节植物的许多生物学

和生理功能,包括根、茎、叶、花、果实的生长发育、
形态发生、衰老,生物和非生物胁迫以及植物激素

稳态等生理生化反应过程[13-15]。小麦(Triticum
aestivum L.)是重要的粮食作物之一,由于其庞

大而复杂的六倍体基因组AABBDD,使得功能基

因的研究较为困难。大麦是二倍体物种,作为小

麦的近缘种属,两者的同源染色体之间存在广泛

而保守的共线性,可能控制着许多农艺性状的趋

同进化[16-17]。因此,大麦被认为是研究多倍体小

麦的理想模型,部分功能基因的研究先在大麦中

被报道[18]。近年来,随着小麦全基因组信息的深

入解析,其功能基因组学的研究取得“井喷式”的
发展,其中有关NAC转录因子的研究不断涌现。

在植物转录因子数据库中,小麦 NAC转录因子

已经有4263个,是除大豆外具有植物特异性

NAC蛋白最大个体代表之一。越来越多的研究

表明,NAC转录因子是小麦产量和品质相关性状

的重要调控因子,其一方面对种子相关性状等产

量和品质参数进行直接调控,另一方面也会通过

调节植物激素稳态间接参与产量和品质的调

控[19]。本文系统梳理近年来小麦NAC转录因子

的相关研究,重点总结其在生长发育和环境适应

中的生物学功能,并探讨其在小麦性状改良的前

景,以期丰富NAC转录因子的调控网络,为小麦

的产量和品质改良以及分子育种提供理论依据。

1 小麦NAC转录因子参与调控生长发育

1.1 调控根系生长

根系是植物中的重要器官,负责吸收水分和

养分。在特定环境条件下,如土壤缺水时,具有庞

大且深入土壤的根系往往被视为在干旱环境下保

障旱地作物产量形成的重要特征。与其他作物相

似,小麦健全的根系结构对产量和品质形成具有

重要意义[20]。据报道,多种转录因子对植物的根

系性状有显著影响。TaRNAC1在小麦根中特异

表达并能激活根中的赤霉素信号,过表达该基因

能提高植株的根长和地上部生物量,这可能是由

于过表达植株根系扩大,能比野生型植株吸收更

多的养分所致。同时,转基因株系在PEG处理条

件下表现出更强的抗旱能力[21]。此外,过表达

TaSNAC8-6A能激活各种干旱响应基因和生长

素信号基因,进而促进根系发育,增加侧根数目,
从而提高水分利用效率并增强小麦的抗旱能

力[22]。在小麦中tae-miR164可靶向下调TaN-
AC14基因,与野生型相比,过表达 miR164的转

基因小麦植株的根发育受到抑制,而过表达TaN-
AC14的小麦植株初生根数量增多,主根加长,根
毛数增加[23]。这表明,tae-miR164/TaNAC14显

著影响了小麦幼苗根系的生长发育。目前,包括

小麦在内的谷类作物中调控根系性状的基因和转

录因子的相关研究仍然有限,未来对更多 NAC
转录因子的鉴定与功能解析,将有助于进一步改

良小麦根系结构,提升其对环境胁迫的适应性,增
加产量潜力。

1.2 调控叶片衰老

叶片衰老是叶片发育的最终阶段,其作为一

种复杂的数量性状,主要受遗传和环境因素控
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制[24]。衰老过程中,叶片同化能力逐渐丧失并伴

随着大分子物质的降解与转运,从而引发多方面

的变化,如养分再分配,这对作物产量和品质具有

重要影响。在小麦中,叶片衰老伴随着其中大多

数营养物质以及近80%的氮素从叶片重新运输

到籽粒中。虽然氮素从叶片到籽粒的再动员效率

低时可使衰老延迟,有助于植株获得较高的生产

潜力,而氮素的高效动员会加速叶片衰老,有利于

提高籽粒蛋白质含量,但会引起产量下降[25]。叶

片衰老直接影响了作物的同化物积累和最终产

量,深入研究小麦叶片衰老机制具有重要的理论

价值和应用意义[26]。NAC转录因子在麦类作物

叶片衰老中发挥重要的调控作用。Christiansen
等[27]发现,大麦 HvNAC005是一种强正向衰老

调节因子。在小麦中,调控叶片衰老的 NAC转

录因子有两种类型。其中,TaNAC-S是一种调控

小麦叶片衰老的转录因子,主要在叶片和叶鞘中

表达并在叶片衰老过程中发挥负调控作用[28]。
在小麦中过表达TaNAC-S能抑制衰老基因的表

达,诱导叶绿体合成相关基因JUB-1和VNI2的表

达,最终使衰老延缓,并且提高了籽粒产量和蛋白

质含量。TaNAC-S有3个同源拷贝,分别于 A、

B、D亚基因组上。TaNAC-S-7A1在开花期间优

先表达,主要与籽粒产量和较高的叶绿素含量相

关,而TaNAC-S-7B2与籽粒蛋白质含量相关[29]。

Uauy等[30]在野生二粒小麦中克隆到一个正

向调控叶片衰老的主效基因,该基因编码 NAC
转录因子 NAM-B1,能加速叶片的衰老,促进营

养物质的重新活化,从而调控籽粒锌、铁含量。

NAM-B1在灌浆期调节叶片向穗部养分的分配,
促进旗叶的衰老,而敲除NAM-B1基因引起叶片

衰老延迟,增加旗叶营养物质,使籽粒营养物质减

少。在六倍体普通小麦中,TaNAM-B1是一个无

功能的拷贝或者完全缺失的状态,但其同源等位

基因TaNAM-A1和TaNAM-D1已被证实具有调

控叶片衰老以及籽粒锌、铁和蛋白质含量的功

能[31-32]。利用RNA 干扰技术沉默所有NAM-1
同源基因的表达,发现该基因通过延长叶绿体结

构的维持时间和高抗氧化酶活性显著延缓小麦的

衰老,但会降低籽粒蛋白质和微量营养元素的含

量[33-35]。此外,在大麦中也发现了小麦NAM-B1
的两个同源基因HvNAM-1和HvNAM-2,二者主

要与籽粒蛋白含量相关,但在调控大麦叶片衰老

方面未有研究报道[36-37]。目前的研究重点主要集

中在TaNAM-A1的功能及其在现代小麦品种中

的自然变异上。研究表明,仅TaNAM-A1单拷贝

的功能丧失突变足以导致叶片衰老的显著延

迟[38]。Chapman等[39]报道,TaNAM-A1在延缓

叶片衰老、延长籽粒灌浆时间方面发挥着重要作

用;Harrington等[40]通过对TaNAM-A1突变体

的转录组分析揭示了其控制叶片衰老和营养物质

再动员的可能机制;Zhou等[41]的研究进一步表

明,TaNAM-A1不仅可直接调控参与叶片中生物

大分子物质降解途径以及锌和铁再分配途径下游

靶基因 的 表 达,还 可 调 控 衰 老 相 关 转 录 因 子

TaNAC-S-7A 和 TaNAC016-3A 的 表 达,而

TaNAC016-3A通过蛋白之间的相互作用增强了

TaNAM-A1的转录激活能力,从而推动衰老进

程。因此,TaNAM-A1可作为一个核心成员,在
由多个转录因子组成的衰老调控网络中起到了承

前启后的关键作用。TaSNAC11-4B是另一个正

向调节叶片衰老的 NAC转录因子,其受干旱胁

迫和ABA诱导上调表达[42]。TaNAC69-B 也被

证实在小麦叶片衰老过程中表达升高,并且过表

达TaNAC69-B导致小麦叶片早熟。同时小麦中

的ABA合成基因AAO3及其直系同源基因Ta-
AO3-B因TaNAC69-B 的过表达而上调,从而导

致ABA诱导的叶片衰老[43]。
综上所述,小麦 NAC转录因子在叶片衰老

中发挥着双向调控作用。通过对小麦叶片衰老基

因调控网络的分析,发现至少61个NAC基因在

叶片衰老早期和晚期表达差异显著[26]。其中,仅
有少数小麦NAC 基因的功能被报道,更多NAC
基因调控叶片衰老的功能有待进一步研究。

1.3 调控籽粒发育

籽粒作为小麦重要的营养器官,其发育状况

对小麦的产量和品质至关重要。籽粒的发育主要

涉及到胚乳细胞的发育及其中储藏物质的积累,
而储藏物质主要为淀粉和蛋白质。其中,淀粉约

占籽粒干重的70%,是决定籽粒重量和小麦产量

的主要因素之一。淀粉合成是一个复杂的生物过

程,涉及到蔗糖合酶(SuS)、ADP-葡萄糖焦磷酸

化酶(AGPase)、淀粉磷酸化酶(PHO)、颗粒型淀

粉结合酶(GBSS)、淀粉合成酶(SS)、淀粉分支酶

(SBE)、淀 粉 去 分 支 酶(DBE)等 多 种 酶 的 催

化[44]。在谷物中已经报道了许多调节淀粉合成

的 转 录 因 子,包 括 水 稻bZIP58、NF-YB1、NF-
YC12以及玉米ZmaNAC36[45-48]。在小麦中,转
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录因子NAC019-A1被报道通过与AGPase小亚

基编码基因TaAGPS1-A1 和TaAGPS1-B1 启动

子的顺式元件结合,负向调控籽粒胚乳淀粉的合

成,从而降低淀粉含量[49]。蛋白质作为胚乳中另

一种主要储藏物质,对小麦品质及面粉用途具有

决定性作用。对调控种子储藏蛋白转录因子的全

基因组研究表明,乌拉尔图小麦中TuNAC74与

种子储藏蛋白相关基因启动子上的顺式元件结合

并增加其活性,而在小麦中敲低TaNAC74的表

达使籽粒蛋白质含量下降了24%[50]。TuSPR 是

乌拉尔图小麦中另一个编码NAC转录因子的基因,
该基因的过表达使籽粒蛋白质含量下降15.97%,而
在小麦中敲低其同源基因TaSPR 的表达使得蛋

白质含量从7.07%增加到20.34%[51]。此外,

TaNAM 也被证实通过调控氮素再动员影响籽粒

蛋白积累,TaNAM 敲除突变体表现出明显的衰

老延迟和较低的籽粒蛋白质含量,而TaNAM-6A
的过表达则导致过早衰老并提升籽粒蛋白质含

量。进一步分析发现,TaNAM 直接激活了参与

氮素再动员的基因TaNRT1.1和TaNPF5.5s,从
而促进氮素向籽粒的转运[52]。

部分NAC转录因子还能同时调控籽粒中淀

粉和蛋白质的合成。过表达TaNAC100降低籽

粒中高分子量谷蛋白和储藏蛋白含量,但提高了

两个淀粉合成基因TaGBSS1和TaSUS2的表达,
使得籽粒淀粉含量显著升高,并改善籽粒大小、千
粒重等性状[53]。Gao等[54]发现TaNAC019不仅

能与高分子量谷蛋白调控因子 TaGAMyb相互

作用,共同调控储藏蛋白的表达,还能与TaSuSy1
和TaSSⅡa 的 启 动 子 结 合 调 控 淀 粉 的 合 成。

Wang等[55]研究认为,NAC-A18是小麦籽粒淀粉

贮藏蛋白合成的调控因子,主要在小麦籽粒发育

过程中表达,转录后定位于细胞核,具有转录激活

和抑制结构域,能够降低淀粉合成基因TaGBSSI-
A1和TaGBSSI-A2的表达,增强低分子量谷蛋白

基因TaLMW-D6 和TaLMW-D1 的 表 达。在 水

稻中异源表达小麦NAC-A18后,籽粒淀粉积累

量显著降低,储藏蛋白含量、籽粒大小和粒重显

著增加。
此外,NAC转录因子也可通过调控小麦根系

氮吸收以及转运和代谢,改善籽粒性状,进而提高

籽粒产量。研究发现,TaNAC2-5A能直接结合

启动子,激活TaNRT2.1-6B、TaNRT2.5-3B 和

TaGS2-2A的表达,影响小麦种子活力。过表达

TaNAC2-5A促进了氮素在地上部的积累及向籽

粒中的分配,使小麦籽粒NO3-含量、种子活力和

籽粒产量均有所提高[56-57]。进一步研究表明,

NO3-诱导的转录因子TaNAC2能与LBD类转录因

子TaLBD41互作,通过与下游靶基因TaNRT2.1、
TaNR1.2和TaNADH-GOGAT 的竞争性结合,
从而调控小麦 NO3- 吸收和同化的平衡,提高籽

粒产量和氮肥利用效率[58]。
国内外研究针对重要的小麦NAC转录因子

在生长发育发面的功能主要涉及到一些重要的器

官如根系、叶片、籽粒等(图1),这些器官特异性

的NAC转录因子将在小麦性状改良方面发挥重

要作用,可以作为小麦产量和品质改善的潜在基

因资源。

2 小麦NAC转录因子参与调控环境适应性

由于小麦的生长周期较长,增加了其受环境

胁迫的风险,因此成为气候变化影响下最易受威

胁的主要粮食作物之一[59]。热害与干旱是导致

小麦年际间产量波动的主要因素。研究结果显

示,约40%的小麦年际间产量变化归因于这两种

胁迫,超过92%的小麦种植区每一生长季节至少

经历一次干旱或热害[60]。此外,全球气候变化和

不合理的灌溉导致耕地盐碱化也对小麦生产构成

严峻挑战[61]。高温环境会加剧病原体的增殖和

扩散,其中由柄锈菌和布氏白粉菌引起的锈病和

白粉病是小麦生产中最具破坏性的真菌性病害,
对小麦的稳定生产造成严重威胁[62]。极端气候

带来的环境胁迫对小麦产量形成巨大考验,探究

小麦响应胁迫的机制,培育耐逆的小麦品种,对
于保障全球粮食安全具有重要意义。生物和非

生物胁迫触发植物从转录到代谢水平的各种变

化,从而影响其生长与发育。NAC转录因子家

族被认为在生物和非生物胁迫下的信号传导和

基因表达调控中扮演关键角色,通过与胁迫相

关基因启动子区域的功能顺式元件相互作用,
调节不同胁迫响应途径上的功能基因表达,从
而增强植物对外界不良环境的适应性,以实现

对各种生物和非生物胁迫的耐受。在小麦中,
已有大量研究报道了 NAC转录因子在生物和

非生物胁迫中的重要作用(图2)。这些研究结

果不仅揭示了 NAC转录因子在应答不同逆境

条件下的多样化功能,也为利用分子育种提高

小麦耐逆性提供了潜在基因资源。

·3151·第11期 陈昕钰等:小麦NAC转录因子的生物学功能研究进展



图1 参与调控小麦生长发育的主要NAC转录因子

Fig.1 MajorwheatNACtranscriptionfactorsinvolvedinregulatinggrowthanddevelopment

图2 小麦NAC转录因子参与胁迫响应的调控网络

Fig.2 RegulatorynetworkofwheatNACtranscriptionfactorsinvolvedinstressresponse

2.1 调控非生物胁迫响应

研究表明,小麦中许多 NAC转录因子受干

旱、盐、高/低温等一种或多种逆境胁迫诱导表达。
例如TaNAC29基因表达受高盐、干旱、ABA以及

H2O2 的诱导,TaNAC4和TaNAC8基因表达受

干旱、盐、低温等非生物胁迫因子的诱导[63-65]。同

时,相应 NAC转录因子编码基因的过量表达能

显著增强转基因植物对逆境的耐受性。TaNAC2
与干旱、盐和温度等多种非生物胁迫有关,其在拟

南芥中过表达可增强对干旱、盐胁迫和冻害抗

性[66]。Tang等[67]发现,在干旱条件下,过表达

TaNAC2a的转基因烟草植株比野生型具有较高

的鲜重和干重,表明TaNAC2a提高了烟草对干旱

的耐受性。TaNAC2L 的调控功能依赖温度,该
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基因的表达在高温下显着增加,过表达TaN-
AC2L的拟南芥对高温的耐受性增强[68]。任易

婕[69]报道,干旱和 ABA诱导的TaNAC3能通过

增强ABA通路以促进气孔关闭、降低蒸腾速率,
从而提高抗旱性。过表达TaNAC29的拟南芥转

基因植物 ROS积累减少,CAT和SOD活性升

高,抗氧化能力增强,对干旱和盐胁迫表现出较强

的耐受性[65]。Xu等[70]进一步证实,在盐胁迫下,

TaNAC29过表达的拟南芥株系通过提高SOD、

POD、APX和CAT的活性来减少体内ROS的积

累,减轻细胞膜的损伤程度。TaNAC47在小麦

植株不同组织中差异表达以应对各种非生物胁

迫,其作为转录因子与 ABA响应元件 ABRE结

合,激活多个下游基因 的 表 达。在 拟 南 芥 中,

TaNAC47过表达增加了转基因植株对低温、盐、

PEG等非生物胁迫的耐受性[71]。TaNAC62基

因受多种逆境胁迫的诱导表达,过表达可提高转

基因 拟 南 芥 抗 旱、盐 和 冻 害 的 能 力[72]。TaN-
AC67过表达的转基因拟南芥增强了对干旱、盐和

冷冻胁迫的耐受性,同时改善细胞膜稳定性、Na+

外排、光合潜力及保水能力[73]。TaNAC69被认

为是一个典型的抗旱相关转录因子,其在PEG诱

导的脱水条件下显著增强了小麦的抗旱性[74]。
在NAC转录因子家族中,有一类与胁迫应

答相关联的 NAC被称为SNAC[75]。在小麦中,
一些SNAC转录因子的功能也得到验证。TaS-
NAC4-3D编码一种与干旱胁迫相关的NAC转录

因子,能负调控ABA诱导小麦干旱胁迫响应,增
加叶片组织中 H2O2 和超氧阴离子的积累,导致

植物细 胞 氧 化 损 伤,进 而 促 进 程 序 性 细 胞 死

亡[76]。TaSNAC4-3A在拟南芥中过表达后显著

上调胁迫响应基因,转基因株系的水分流失率显

著低于野生型,并且表现出更高水平的SOD和

CAT活性以及更低的丙二醛水平[77]。同时,过
表达TaSNAC4-3A 会刺激盐胁迫下植株发芽和

根系生长,从而减轻盐胁迫对根伸长的抑制作用。
此外,在小麦和拟南芥中过表达TaSNAC8-6A,
均能通过生长素诱导的反应增加两种转基因植物

品系对干旱的耐受性[22]。

2.2 调控生物胁迫响应

植物在整个生长发育过程中会持续受到病

毒、细菌和真菌等多种病原体的侵染。植物在遭

受病原体侵袭时,通常通过水杨酸、茉莉酸、乙烯

等植物激素信号传导途径来激活免疫反应基因的

协同表达,从而激活并协调植物抗病的免疫反应。

NAC转录因子在植物中的作用并不局限于非生

物胁迫,前人对其在生物胁迫下的功能特征进行

了广泛的研究[78]。据报道,许多 NAC转录因子

作为正向或负向调节因子,在植物免疫中发挥关

键作用。Lü等[79]利用基因组和转录组数据,从
抗性小麦N9134中获得了186个响应条锈病和

白粉病胁迫的TaNAC转录本,为了解NAC转录

因子在小麦抗生物胁迫中的作用提供了重要的信

息来源。小麦锈病是生产上毁灭性病害,包括条

锈病、叶锈病和秆锈病,其中条锈病由条锈菌引

起,而叶锈病由叶锈菌引起。TaNAC35被报道

可能通过水杨酸通路参与小麦对叶锈菌的胁迫响

应,沉默表达TaNAC35抑制了叶锈菌的侵染,表
明TaNAC35在小麦抗叶锈病方面具有负调控作

用[80-81]。Zhang等[82]研究发现,TaNAC069在小

麦抗叶锈病防御反应中起正调控作用,沉默表达

TaNAC069的小麦植株对叶锈菌抗性明显减弱。
在小麦与条锈菌互作过程中,研究人员克隆到2
个受条 锈 菌 诱 导 的 小 麦 NAC 转 录 因 子 基 因

TaNAC4和TaNAC8,TaNAC4 在根中高表达,

TaNAC8在种子中优先表达,这两个基因的表达

均受乙烯、茉莉酸甲酯、茉莉酸等外源激素的诱

导[63-64]。TaNAC2被证明是一个在小麦抗条锈

病中通过介导ABA信号途径发挥作用的负调控

因子,抑制TaNAC2的表达不仅降低了条锈菌菌

丝的侵染,还导致H2O2 的积累,从而提高了小麦

发育早期对条锈病的抗性[83]。同样,TaNAC30
是另一个小麦抗条锈病的负调节因子,其表达受

条锈菌诱导,沉默表达TaNAC30后小麦对条锈

病的抗性增强,同时 H2O2 的积累增加[84]。此

外,Feng等[85]对TaNAC21/22进行了分离,发现

该转录因子作为tae-miR164的靶基因在小麦抗

条锈病中发挥负调控作用。白粉病是另一种小麦

生产中常见的病害,其致病病原体是白粉菌。

TaNAC6的3个同源拷贝TaNAC6-A、TaNAC6-
B和TaNAC6-D 在抗白粉病中的作用被报道,并
且每个同源拷贝对白粉菌感染的反应不同。过量

表达这3个拷贝均能提高小麦对白粉病的抗性,
而沉默表达后的离体叶片接种白粉菌表现出抗性

下降,并且TaNAC6-A过表达植株通过茉莉酸途

径增加其对白粉病的抗性[86]。镰刀菌引起的赤

霉病也是小麦中常见的病害,过表达TaNACL-
D1的小麦株系对赤霉病的抗性增强。该转录因
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子的C端是小麦族特有结构域,可通过与 TaF-
ROG互作激活下游信号通路,提高小麦对赤霉病

的抗性[87]。总的来说,小麦病害等生物胁迫对其

生产构成严重威胁,而小麦中的 NAC转录因子

具有应对这些挑战的巨大潜力。

3 讨论与展望

NAC转录因子家族是植物较为庞大的基因

家族之一,已在大量物种中被研究。前人对NAC
转录因子在物种间的进化进行了分析,发现NAC
转录因子仅存在于陆地植物中,并且数量从裸子

植物向被子植物扩展[9]。六倍体小麦是由乌拉尔

图小麦(Triticumurartu,AA)与拟斯卑尔脱山

羊草(Aegilopsspettoides,SS)天然远缘杂交产

生 的 四 倍 体 二 粒 小 麦 (Triticum turgidum,

AABB)与二倍体节节麦(Aegilopstauschii,DD)
杂交并经过染色体自然加倍形成的[88]。前人围

绕不同类型小麦中NAC转录因子家族进行了研

究。Borrill等[89]利用小麦TGAC参考基因组鉴

定了454个TaNACs基因,而 Guérin等[90]利用

RefSeqv1.0参考基因组挖掘出488个 NAC家

族成员,它们集中分布于4B、4D和5A染色体。

Gong等[91]在四倍体二粒小麦中鉴定到249个

NAC家族成员,大多与普通小麦中的NAC基因

同源,但部分基因因驯化丢失功能。Ma等[9]对

NAC转录因子从二倍体到六倍体小麦的进化过

程进行了研究,在二倍体乌拉尔图小麦、节节麦、
四倍体二粒小麦和六倍体小麦中分别鉴定出

112、137、243和462个 NAC转录因子,NAC转

录因子的数量在多倍体化过程中呈增加趋势,并
且大部分单拷贝和基因簇被保留了下来,表明在

小麦多倍体化过程中串联重复是NAC家族扩张

的重要事件。基因复制是植物多倍体发育过程中

的重要事件,而功能分化使得重复基因通常具有

不同的功能[92]。新功能化支持了基因复制后一

个基因保持原有功能而另一个基因获得新功能的

观点,是植物进化的重要推动力[93]。在小麦进化

过程中,NAC转录因子的新功能化使得其在产

量、品质和抗逆方面具有多种功能,是维持六倍体

小麦作为全球主食的重要基础。总的来说,不同

小麦类型中 NAC家族的研究揭示了其在进化、
抗逆和品质调控中的核心作用,普通小麦的NAC
转录因子因多倍化而功能多样化,而野生小麦保

留了独特的抗逆和营养相关等位基因[91]。未来

研究需进一步挖掘野生资源,结合分子育种和基

因编辑技术,推动小麦抗逆性和营养品质的协同

改良。

NAC转录因子作为植物生长发育的关键调

控因子,在各种胁迫响应中不可或缺的作用表明

其是开发抗逆作物的必要候选基因。小麦的生长

发育和环境适应受多种因素调控,其中转录因子

在调节这些生物学过程中起着关键作用。随着小

麦功能基因组学的发展,NAC转录因子在小麦中

的研究也日益 增 加。本 文 对 现 有 研 究 中 小 麦

NAC转录因子及其相关功能进行了综述,总结了

NAC转录因子在提高小麦籽粒产量、改善根系构

型、延缓衰老以及非生物和生物抗性方面的转录

调控作用。虽然在小麦中已经报道了许多TaN-
AC基因,但只有部分基因的作用和功能得到了验

证。水稻、玉米和大麦中已知的具有重要功能的

NAC同源基因,可以作为未来寻找小麦新 NAC
的指标。目前,大多数关于小麦 NAC转录因子

的进展都是在核心启动子区域找到顺式元件并阐

明其相关功能,但少有研究涉及寻找分布在靶基

因邻近位置(近端或远端)的顺式元件,小麦NAC
转录因子与邻近基因的调控相互作用将为完善和

揭示基因调控网络的潜在机制铺平道路。另外,
由于气候变化以干旱、盐胁迫和热胁迫的形式对

小麦的生产力构成严重威胁,探索小麦 NAC转

录因子在逆境胁迫中的作用,了解 NAC转录因

子与其他基因的共调控,将为联合利用相关基因

实现小麦抗逆育种提供新的策略。
小麦NAC转录因子具有巨大的潜力,未来

可以从以下几个方面深入开展相关的研究。(1)
小麦 NAC转录因子家族成员数量众多,不同成

员可能具有不同的功能,需要进一步研究不同成

员之间的互作关系,探究其在小麦生长发育和环

境适应中的协同调控作用;(2)挖掘小麦NAC转

录因子的上游信号和下游靶基因,并探究其调控

的分子机制,特别是某一个 NAC家族成员在多

个生物学过程中的调控机制;(3)整合不同小麦种

质及近缘物种的基因组、表达谱和表型数据信息,
从泛基因组的角度研究小麦NAC转录因子的功

能演化;(4)利用基因编辑等基因工程技术对潜在

的小麦 NAC靶标基因进行定向改造,同时结合

时空特异性启动子,实现组织特异性调控;(5)结
合全基因组关联分析和分子标记辅助选择,筛选

NAC基因的优异等位变异,将其应用于小麦的品
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质、产量和抗逆性状育种改良,加快推进分子育种

工作;(6)挖掘同时影响多个性状的NAC转录因

子作为分子设计育种的重要靶点,同时利用基因

叠加整合多个 NAC基因的有利效应,突破单一

性状改良的局限性。综上所述,小麦 NAC转录

因子的研究将从单一基因功能解析迈向多性状协

同调控的系统生物学阶段,通过整合多组学、基因

编辑、人工智能等技术,未来有望在基于NAC调

控网络的智能育种平台开发以及兼具高产、抗逆

和优质的小麦新品种培育等方面实现突破,这对

于提升小麦的气候适应能力和保障全球粮食安全

具有重要的现实意义。
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