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　　摘要：碳、氮代谢是植物体内最重要的两大代谢，对作物生物量积累与品质形成具有重要作用。在生产中，多依赖
增加施肥量来提高作物产量，导致环境污染与不可持续发展，因此迫切需要选育高氮素利用效率的作物品种。植物氮

素利用效率的提高，不仅依靠提高植物对氮肥的吸收能力，还需要考虑协调碳、氮代谢之间的关系。作为协调靶基因

整个应答网络表达的主要调节因子，转录因子能影响整个应答网络中所涉及的代谢物变化。ＤＮＡ结合单锌指蛋白
（ＤＮＡｂｉｎｄｉｎｇｗｉｔｈｏｎｅｆｉｎｇｅｒ，Ｄｏｆ）转录因子是植物中特有的转录因子，参与调控植物组织分化、种子萌发、物质代谢等
生理生化过程。重点综述 Ｄｏｆ转录因子在植物碳、氮代谢中的调控作用，在植物碳代谢中，Ｄｏｆ转录因子主要参与光
合作用途径中关键基因和光合代谢产物的调控；在氮代谢中，Ｄｏｆ转录因子主要通过调控氮的吸收、转运和同化途径
的关键基因促进氮同化，并通过协调碳氮代谢的平衡提高植物对氮素的利用效率，改善植物的品质和产量，这给利用

Ｄｏｆ转录因子协调植物碳氮代谢关系、提高氮素利用效率和农艺性状的深入研究奠定了基础。
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　　氮是植物生长发育所必需的大量元素之一，生
产中存在施用量大、利用率不高、产品器官易积累

硝酸盐、环境污染等问题，提高氮素利用率是农业

生产中提高产量亟待解决的重要问题［１］。一般来

说，提高植物氮素利用效率一方面可以通过改善栽

培条件而达成，另一方面可以通过调节植物体内碳

氮代谢基因表达网络的调控因子来实现［２－３］。然

而，一些研究表明，仅从氮吸收、代谢途径的某个基

因着手提高氮素利用效率，对作物增产效果并不显

著。蔡红梅超表达水稻硝酸根转运蛋白基因 ＮＲＴ、
铵离子转运蛋白基因ＡＭＴ、谷氨酰胺合成酶基因ＧＳ
等氮吸收、代谢相关的基因，结果表明，转基因植株

氮代谢途径相关基因水平明显提高，但产量无显著

变化［４］。包爱丽进一步研究发现，超表达水稻 ＧＳ、
ＡＭＴ基因导致核酮糖 －１，５－二磷酸羧化酶／加氧
酶基因 ＲＵＢＩＳＣＯ，磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶基因
ＰＥＰＣ、ＧＳ等碳氮代谢关键基因表达模式发生明显
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变化，植株碳、氮代谢不平衡，从而影响了植物生长

发育和产量的形成［５］。这进一步说明植物氮素利

用效率的提高，不能仅依靠提高植物对氮素的吸收

能力，还需要考虑碳、氮代谢之间的平衡关系［２］。

碳、氮代谢是植物体内最重要的两大代谢，二

者相辅相成，直接影响植物生长发育、作物产量和

品质［６］。近年来，研究指出，协调碳氮代谢平衡可

优化植株对氮素的吸收、同化和代谢，提高氮素利

用效率［７］。许多研究结果表明，从根本上提高作物

氮素利用效率的有效方法之一是找到影响植物碳

氮代谢途径的关键调控因子，在整体上协调碳氮代

谢途径，提高氮素利用效率，从而增加作物产量和

改善作物品质［８－１２］。

转录因子作为协调靶基因整个应答网络表达

的主要调节因子，可以同时调控１个或者多个基因
调控靶基因，从而影响整个应答网络中所涉及的代

谢物变化［１３］。前人研究报道 ＨＹ５、Ｄｏｆ１、ＮＬＰ６、
ＧＲＦ４等转录因子对氮素代谢具有重要调控作
用［２，１１，１４－１５］；其中，ＨＹ５、Ｄｏｆ１还参与碳同化和运
输［１４－１５］。Ｌｉ等报道，ＧＲＦ４和 ＤＥＬＬＡ共同协调水
稻植株碳、氮代谢，在减氮条件下仍可获得高产，这

为农业育种提供了新策略［１１］。目前已有文献报道，

锌指蛋白转录因子 Ｄｏｆ在植物的光调控开花、非生
物胁迫、种子萌发与发育调控、植物激素信号转导

和碳氮代谢等方面起着调控作用［１６－２０］。Ｄｏｆ可显
著影响ＰＥＰＣ、ＡＭＴ、ＧＳ等多个碳、氮代谢基因表达，
从而调节碳氮代谢［２，６，１４－１５，２１－２２］。近年来，越来越

多的学者关注Ｄｏｆ转录因子在植物碳氮代谢和提高
氮素利用效率方面的作用，但还没有清晰的 Ｄｏｆ转
录因子参与植物碳氮代谢的分子调控网络。本文

主要综述参与植物碳氮代谢中的Ｄｏｆ转录因子及功
能，以期给后续研究提供一定的理论基础。

１　Ｄｏｆ转录因子的结构特点

ＤＮＡ结合单锌指蛋白转录因子属于单锌指蛋
白超家族，是植物特有的一类转录因子，自１９９３年
Ｙａｎａｇｉｓａｗａ等从玉米中分离出第 １个 Ｄｏｆ基因
（ＺｍＤｏｆ１）［２３］以来，越来越多的 Ｄｏｆ家族成员在不
同物种中得到鉴定，其结构和功能分析已有大量文

献报道［２４－２６］。典型的植物转录因子包含４个结构
域，分别是ＤＮＡ结合结构域、转录调节结构域、寡聚
位点和核定位信号［２７］。Ｄｏｆ转录因子一般由２００～
４００个氨基酸组成，具有２个功能结构域：Ｎ－末端
的ＤＮＡ结合区和位于 Ｃ－末端的转录调控区，其
中，ＤＮＡ结合区为５２个保守的氨基酸残基构成的
Ｃ２－Ｃ２型单锌指结构域，由４个保守的半胱氨酸
（Ｃｙｓ）残基和 １个 Ｚｎ２＋共价结合，形成 ＣＸ２ＣＸ２１
ＣＸ２Ｃ基序，被命名为Ｄｏｆ结构域（图１）

［２８－２９］。

　　除文献报道的南瓜Ｄｏｆ蛋白 ＡＯＢＰ特异识别序
列为 ＡＧＴＡ序列外，Ｄｏｆ家族成员主要通过含有
ＡＡＡＧ（或ＣＴＴＴ）序列的识别位点与下游基因启动
子序列结合调控靶基因表达［２４，２９－３０］，因此 Ｄｏｆ结合
结构域具有高度保守性。另外，Ｄｏｆ转录因子核心

序列之外的侧翼序列、ＡＡＡＧ序列的数量、蛋白互作
以及转录后的修饰会影响 Ｄｏｆ蛋白与 ＤＮＡ识别序
列结合的亲和力与选择性［２８，３１］。由于Ｄｏｆ的Ｃ－末
端转录调节结构域的氨基酸序列较为多变，不具有

保守性，因此其功能也呈现出多样性［２４，３２］。
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２　Ｄｏｆ转录因子在植物碳代谢中的调控作用

植物生长发育离不开碳代谢。碳代谢作为植

物生命活动中最基础的代谢之一，一方面，碳代谢

通过光合作用把体外的二氧化碳转化为植物能吸

收的碳水化合物；另一方面，碳代谢通过呼吸作用

把碳水化合物异化为二氧化碳等生理生化过程，包

括光合产物木质素、淀粉、蔗糖等的生物合成、降解

和转化，以及呼吸过程中的三羧酸循环（ＴＣＡ）、糖
酵解途径（ＥＭＰ）以及磷酸戊糖途径（ＰＰＰ）等。碳代
谢还能为氮代谢等物质代谢提供能量和碳骨架２－
酮戊二酸（２－ＯＧ）等。
２．１　Ｄｏｆ转录因子调控光合作用

磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶（ＰＥＰＣ）是将磷酸烯
醇式丙酮酸（ＰＥＰ）转化成草酰乙酸（ＯＡＡ）的关键
酶。超表达玉米 ＺｍＤｏｆ１基因可提高玉米原生质中
Ｃ４ｐｅｐｃ启动子的活性，提高 ｃｙｐｐｄｋ１和非光合
ｐｅｐｃＺｍ２Ａ启动子的活性［３３］；在水稻中超表达该基

因，除可激活ＰＥＰＣ基因表达外，还可上调依赖烟酰
胺腺嘌呤二核苷酸磷酸（ＮＡＤＰ）的苹果酸脱氢酶编
码基因（ＮＡＤＰ－ＭＡＤ）和异柠檬酸脱氢酶编码基因
（ＩＣＤＨ）表达，从而促进碳代谢［６］。类似地，水稻

ＯｓＤｏｆ２５是玉米ＺｍＤｏｆ１的同源基因，超表达该基因
也表现出类似的作用［２１］。进一步研究表明，

ＺｍＤｏｆ１通过结合 ＰＥＰＣ等基因启动子区域的
ＡＡＡＧ基序进而发挥作用［６］。然而，不同 Ｄｏｆ成员
具有不同活性，对靶基因发挥不同的调控作用。与

ＺｍＤｏｆ１类似，玉米 ＺｍＤｏｆ２也可参与碳代谢，但具
有不同的功能，ＺｍＤｏｆ２抑制靶基因 Ｃ４ｐｅｐｃ和
ｃｙｐｐｄｋ１启动子活性，而激活 ｐｅｐｃＺｍ２Ａ启动子
活性［３３－３５］。

２．２　Ｄｏｆ转录因子调控木质素生物合成
木质素的合成需要大量的碳骨架，因此，木质

素作为一种重要的碳代谢产物，引起了学者们的关

注。Ｒｕｅｄａ－Ｌóｐｅｚ等在拟南芥中超表达松树
ＰｐＤｏｆ５显著下调了 ＰＥＰＣ基因表达，导致 ＰＥＰＣ调
控的反应底物 ＰＥＰ大量积累［３６］。ＰＥＰ作为木质素
合成前体之一，可为木质素生物合成提供大量碳骨

架；同时，还发现超表达 ＰｐＤｏｆ５拟南芥植株的胞质
果糖－１，６－二磷酸酶（ｃＦＢＰａｓｅ）活性显著上调，可
溶性糖含量显著增加，而增加的蔗糖除提供碳骨

架，还可作为一种信号调控木质素的生物合成［３７］。

Ｒａｍａｃｈａｎｄｒａｎ等的研究表明，拟南芥维管束相关的

转录因子ＶＤｏｆ１和ＶＤｏｆ２参与调控维管细胞分化和
木质素生物合成［３８］。由此可见，Ｄｏｆ转录因子通过
调控碳骨架、糖信号等方式参与木质素生物合成

途径。

２．３　Ｄｏｆ转录因子调控淀粉的生物合成和分解
此外，Ｄｏｆ转录因子还通过调控淀粉生物合成

途径参与碳代谢。玉米 ＺｍＤｏｆ３可与淀粉生物合成
基因Ｄｕ１和 Ｓｕ２启动子结合，促进淀粉生物合成；
也可以通过结合参与糊粉层细胞分化的 Ｎｋｄ１启动
子，正调控玉米胚乳的发育，敲除 ＺｍＤｏｆ３则降低
Ｎｋｄ１表达也证明了这一观点［３９］。类似地，Ｗｕ等报
道玉米 ＺｍＤｏｆ３６可与６种淀粉生物合成基因的启
动子结合，超表达该基因的玉米籽粒淀粉含量增

加，可溶性糖和还原糖含量降低，表明 ＺｍＤｏｆ３６正
调控玉米胚乳淀粉的合成［４０］。然而，在猕猴桃中，

ＡｄＤｏｆ３通过靶向调控 β－淀粉酶编码基因
ＡｄＢＡＭ３Ｌ而参与果实成熟过程中淀粉的降解，超表
达ＡｄＤｏｆ３的植株表现出果实中 ＡｄＢＡＭ３Ｌ表达水平
上升，而果实中淀粉含量下降［４１］。相反，在甘薯中，

超表达Ｄｏｆ转录因子 ＳＲＦ１植株表现出液泡型转化
酶基因Ｉｂβｆｒｕｃｔ２表达水平降低，甘薯贮藏根中淀粉
比例增加，显著降低了葡萄糖和果糖所占比例，从

而调节甘薯贮藏根中的碳水化合物代谢，表明ＳＲＦ１
转录因子在淀粉生物合成过程中有重要的作用［４２］。

此外，研 究 表 明 大 麦 Ｄｏｆ转 录 因 子 ＳＡＤ 与
ＨｖＧＡＭＹＢ协同作用激活 α－淀粉酶编码基因
Ａｍｙ３２ｂ表达，而另一 Ｄｏｆ转录因子 ＢＰＢＦ通过与
ＨｖＷＲＫＹ３８结合可抑制 ＳＡＤ和 ＨｖＧＡＭＹＢ之间的
协同作用，从而阻止Ａｍｙ３２ｂ在糊粉层表达［４３］。

根据文献报道，本文总结了 Ｄｏｆ转录因子在不
同植物调控碳氮代谢的潜在靶标基因及其功能，详

见表１。

３　Ｄｏｆ转录因子在植物氮代谢中的调控作用

植物氮代谢包括氮的吸收、转运和同化，把土

壤中的无机氮（硝酸盐或者铵盐）同化为植物可以

吸收的氨基酸等成分。无机氮的还原可以在根部

或者地上部进行，在胞质时氮的还原需要硝酸还原

酶（ＮＲ）和亚硝酸还原酶（ＮｉＲ），生成铵盐，通过谷
氨酰胺合成酶／谷氨酸合成酶（ＧＳ／ＧＯＧＡＴ）途径，
被同化为氨基酸［５５－５６］。此外，天冬酰胺合成酶

（ＡＳ）、氨甲酰合成酶（ＣＰＳｓａｅ）和谷氨酸脱氢酶
（ＧＤＨ）也参与铵盐的同化过程，将铵盐同化为不同
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表１　不同植物中Ｄｏｆ转录因子调控碳氮代谢的潜在靶标基因及其功能

序号 基因 潜在靶标基因 功能 植物种类

１ ＺｍＤｏｆ１ ＰＥＰＣ１、ｃｙＰＰＤＫ；
ＮＡＤＰ－ＭＡＤ、ＩＣＤＨ

超表达ＺｍＤｏｆ１上调ＰＰＤＫ表达，增加氨基酸和氮含量；在水稻中超表达
该基因，可促进植株碳、氮同化

玉米［３３］

水稻［６］

２ ＺｍＤｏｆ２ ＰＥＰＣ、ｃｙＰＰＤＫ 下调ｃｙｐｐｄｋ１、Ｃ４ｐｅｐｃ表达；激活ｐｅｐｃＺｍ２Ａ表达 玉米［３３］

３ ＰｐＤｏｆ５ ＦＢＰ、ＧＳ、ＡＡＴ、ＰＥＰＣ；
ＧＳ１；３、ＰＡＬ１

通过调控碳骨架、糖信号等方式参与木质素生物合成途径；

超表达ＰｐＤｏｆ５的杨树可以促进ＧＳ１；３和 ＰＡＬ１的表达，茎中含有更多木
质素和碳水化合物

杨树［３６，４４］

４ ＺｍＤｏｆ３ Ｄｕ１、Ｓｕ２、Ｎｋｄ１ 促进玉米淀粉生物合成和胚乳糊粉细胞分化 玉米［３９］

５ ＺｍＤｏｆ３６ ＺｍＡＧＰＳ１ａ、ＺｍＡＧＰＬ１、ＺｍＧＢＳＳＩ、
ＺｍＳＳＩＩａ、ＺｍＩＳＡ１、ＺｍＩＳＡ３

超表达ＺｍＤｏｆ３６后玉米淀粉含量增加，可溶性糖和还原糖的含量降低；
ＺｍＤｏｆ３６正调控玉米胚乳淀粉的合成

玉米［４０］

６ ＡｄＤｏｆ３ ＡｄＢＡＭ３Ｌ 超表达该基因，植株果实中淀粉含量降低，负调控淀粉生物合成 猕猴桃［４１］

７ ＳＲＦ１ Ｉｂβｆｒｕｃｔ２ 超表达转基因植株淀粉含量增加，葡萄糖和果糖含量减少 甘薯［４２］

８ ＨｖＳＡＤ ＨｖＧＡＭＹＢ ＨｖＳＡＤ协同ＨｖＧＡＭＹＢ促进大麦α－淀粉酶基因Ａｍｙ３２ｂ的表达 大麦［４３］

９ ＨｖＢＰＢＦ ＨｖＷＲＫＹ３８ ＢＰＢＦ协同ＨｖＷＲＫＹ３８解除ＳＡＤ与ＨｖＧＡＭＹＢ对大麦Ａｍｙ３２ｂ的促进作用 大麦［４３］

１０ ＡｔＤｏｆ１ ＰＥＰＣ、ＰＫ、ＧＳ 超表达ＡｔＤｏｆ１提高拟南芥、马铃薯低氮下的氮同化能力并改善其生长；
超表达ＡｔＤｏｆ１上调烟草ＧＳ、ＮＲ等基因表达水平，促进氮同化

拟南芥［４５］

烟草［１４］

１１ ＴａＤｏｆ１ ＧＳ、ＧＯＧＡＴ、ＧＤＨ 超表达ＴａＤｏｆ１促进小麦ＧＳ和ＧＯＧＡＴ基因表达，提高氮素利用效率 小麦［４６］

１２ ＣｓＤｏｆ ＣｓＧＳ２ 超表达ＣｓＤｏｆ或者ＣｓＧＳ２的拟南芥中谷氨酰胺含量和 ＧＳ２转录水平增
加；ＣｓＤｏｆ可结合ＣｓＧＳ２启动子，正调控谷氨酰胺代谢

茶树［４７］

１３ ＴａＤｏｆ１ ＣＳ、ＩＣＤＨ、ＰＥＰＣ、ＰＫ 超表达ＴａＤｏｆ１显著提高小麦ＣＳ、ＩＣＤＨ、ＰＥＰＣ和ＰＫ基因表达，其植株叶
绿素含量，可溶性蛋白和可溶性糖含量增加，农艺性状改善

小麦［４８］

１４ ＰｎＤｏｆ３０ 超表达该基因可提高植株ＰＥＰＣ和ＰＫ活性，促进碳代谢；提高 ＮＲ和 ＧＳ
活性影响氮代谢水平

小黑杨［４９］

１５ ＳｌＣＤＦ３ 在拟南芥中，超表达该基因可增加植株蔗糖和氨基酸含量；通过响应硝态

氮信号提高植株对氮素的利用率
番茄［５０］

１６ ＳｌＣＤＦ４ 在番茄中，超表达该基因可调控蔗糖酶活性，增加番茄果实大小和产量 番茄［５１］

１７ ＯｓＤｏｆ１３ 在低氮胁迫处理下，ＯｓＤｏｆ１３呈现出先下降后上升的表达模式 水稻［５２］

１８ ＯｓＤｏｆ２５ ＡＭＴ、ＮＲＴ、ＰＫ、ＰＥＰＣ 超表达该基因可上调ＡｔＡＭＴ１；１和ＡｔＡＭＴ２；１表达，下调ＡｔＮＲＴ２；１表达；
还促进ＰＫ１、ＰＫ２、ＰＥＰＣ１、ＰＥＰＣ２等关键碳代谢基因表达，增加总氨基酸
含量，提高氮利用率

水稻［２１］

１９ ＯｓＤｏｆ１８ ＡＭＴ 水稻ＯｓＤｏｆ１８缺失突变体通过诱导根系中铵转运蛋白基因 ＡＭＴ来控制
植株对铵的吸收、运输及氮的分布而影响氮利用率

水稻［２２］

２０ ＯｓＤｏｆ１１ ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＷＥＥＴ１１、ＯｓＳＷＥＥＴ１４ ＯｓＤｏｆ１１通过蔗糖转运蛋白基因促进氮代谢，并影响水稻叶片和籽粒中
的氨基酸分布

水稻［５３－５４］

氨基酸，氨基酸再进一步合成具有不同功能的蛋白

质，为植物生长发育提供营养［５７］。

３．１　Ｄｏｆ通过调节氮的吸收、转运、同化影响氮
代谢

Ｄｏｆ转录因子可通过调控氮吸收、转运相关基
因参与氮代谢。在拟南芥中超表达水稻ＯｓＤｏｆ２５可
上调铵离子转运蛋白基因 ＡｔＡＭＴ１；１和 ＡｔＡＭＴ２；１
表达，抑制硝酸根转运蛋白基因 ＡｔＮＲＴ２；１的表达，
增加总氨基酸含量，提高氮素利用率［２１］。Ｗｕ等报

道水稻ＯｓＤｏｆ１８基因缺失突变体降低了ＯｓＡＭＴ１；１、
ＯｓＡＭＴ１；３、ＯｓＡＭＴ２；１和 ＯｓＡＭＴ４；１的表达水平，表
明ＯｓＤｏｆ１８通过诱导根系中 ＡＭＴ基因表达，从而影
响植株对铵的吸收、运输及氮的分布［２２］。

Ｄｏｆ转录因子通过调节氮同化关键基因参与氮
代谢。拟南芥 ＡｔＤｏｆ１表达受氮供应水平调控，在烟
草中超表达该基因能够上调谷氨酰胺合成酶编码

基因ＧＳ表达，从而促进氮同化［１４］。类似地，超表达

小麦ＴａＤｏｆ１可以提高转基因植株ＧＳ、ＧＯＧＡＴ、ＧＤＨ
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等氮同化相关酶的活性，进而促进氮代谢［４６］。

Ｗａｎｇ等报道茶树 ＣｓＤｏｆ可以直接与 ＣｓＧＳ２的启动
子区域 ＡＡＡＧ基序结合，超表达 ＣｓＤｏｆ或者 ＣｓＧＳ２
均可增加转基因植株中 ＧＳ２的转录水平，增加植株
体内谷氨酰胺含量，这表明茶树 Ｄｏｆ转录因子可正
调控谷氨酰胺代谢［４７］。

３．２　Ｄｏｆ转录因子通过调节碳氮代谢平衡影响氮
代谢

在低氮条件下，超表达玉米 ＺｍＤｏｆ１可显著提
高拟南芥转基因植株 ＰＥＰＣ１、ＰＥＰＣ２、ＰＫ１、ＰＫ２的
表达水平，增加氮同化并促进植株生长［３３］；在水稻

中，超表达ＺｍＤｏｆ１在低氮下可诱导 ＰＥＰＣ表达，同
时还诱导柠檬酸脱氢酶基因（ＩＣＤＨ）表达，为氮同化
提供碳骨架２－ＯＧ，促进氮同化［６］。在小麦中，超

表达 ＴａＤｏｆ１可以显著提高小麦在氮胁迫处理中
ＰＥＰＣ和ＰＫ基因的表达水平，增强碳代谢；同时显
著提高了ＣＳ和ＩＣＤＨ的表达，为氮代谢提供了中间
产物，促进了小麦的氮同化；而且超表达 ＴａＤｏｆ１的
小麦叶片叶绿素含量、可溶性蛋白含量、可溶性糖

含量显著增加，植株农艺性状得到明显改善［４８］。在

水稻中，ＯｓＤｏｆ１１通过结合蔗糖转运蛋白基因
ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＷＥＥＴ１１和 ＯｓＳＷＥＥＴ１４的启动子来介
导蔗糖转运，进一步研究表明，ＯｓＤｏｆ１１影响铵／硝
酸盐转运蛋白基因转录水平，促进转基因植株的氮

同化，并影响水稻叶片和籽粒中的氨基酸分

布［５３－５４］。此外，Ｒｕｅｄａ－Ｌóｐｅｚ等报道超表达
ＰｐＤｏｆ５可上调杨树苯丙氨酸脱氨基的关键酶编码
基因ＰＡＬ１和ＧＳ１；３的表达水平，转基因杨树表现
出更高的木质素含量和碳水化合物含量，明显促进

了植株生长［４４］。低氮条件下，过表达小黑杨

ＰｎＤｏｆ３０的拟南芥也有类似的作用［４９］。然而，Ｌｉｎ
等将玉米 ＺｍＤｏｆ１转化杨树，低氮条件下却没有这
个效果［５８］。Ｐｅａ等在小麦和高粱中超表达玉米
ＺｍＤｏｆ１却显著降低了生物量［５９］。

有趣的是，ＣＤＦ作为番茄逆境响应的 ＳｌＤｏｆ的
同源基因，主要调节植物开花时间和抗性，最近研

究表明ＣＤＦ也参与植物碳氮代谢［６０］。在拟南芥中

超表达ＳｌＣＤＦ３通过参与硝态氮响应来提高拟南芥
氮素利用率［６０］，增加转基因植株中蔗糖和氨基酸的

含量［５０］；超表达ＳｌＣＤＦ４提高番茄果实大小和产量，
转基因番茄通过调控蔗糖酶活性来控制果实的库

源关系，提高成熟果实中碳、氮化合物的含量，从而

影响果实品质［５１］。

综上，Ｄｏｆ转录因子在碳、氮代谢过程中发挥着
重要作用，两大代谢相辅相成，直接影响植物生长

发育、作物产量和品质。根据文献［２，４５］，将Ｄｏｆ转
录因子参与植物碳氮代谢过程的调控网络图总结

如图２所示。
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４　Ｄｏｆ转录因子的转录调控机制

前人研究表明，Ｄｏｆ转录因子能够识别靶基因
ＡＡＡＧ序列或其反向互补序列 ＣＴＴＴ［２４，２９－３０］。Ｄｏｆ
转录因子对靶基因的转录调控具有双重功能，可作

为转录的激活子或抑制子，同时正向和负向调控靶

基因 启 动 子 的 活 性［３３，３５，６１］。玉 米 ＺｍＤｏｆ１和
ＺｍＤｏｆ２共同的靶基因 Ｃ４ｐｅｐｃ和 ｃｙｐｐｄｋ１，但前者为
转录激活子，而后者为转录抑制子，二者行使完全

相反的功能［３３－３５］。拟南芥 Ｄｏｆ转录因子 ＤＡＧ１、
ＤＡＧ２与不同ＤＥＬＬＡ蛋白编码基因互作，以完全相
反的作用调控种子萌发［１７］。然而，相同的 Ｄｏｆ转录
因子成员对靶基因的不同基因家族成员作用。前

人研究表明，松树ＰｐＤｏｆ５是ＧＳ１ｂ启动子的激活子，
却是ＧＳ１ａ启动子的抑制子［６２］。此外，Ｄｏｆ转录因
子具有双重功能区，它不仅可以与 ＤＮＡ相互作用，
也可以与蛋白质相互作用［６３］。拟南芥 ＡｔＤｏｆ４；７－
ＡｔＺＦＰ２参与调控花器官脱落［６４］。拟南芥 Ｄｏｆ蛋白
ＯＢＰ１与 ＯＢＦ互作增强了 ＯＢＦ与 ＤＮＡ的结合能
力［６５］。玉米胚乳特异性 Ｄｏｆ蛋白 ＰＢＦ（ＢＰＢＦ的同
源物）与玉米ＢＺＩＰ蛋白Ｏ２互作激活了胚乳中玉米
醇溶蛋白基因［６６］。目前为止，虽只报道少数 Ｄｏｆ存
在蛋白与蛋白之间的互作，但由于 Ｄｏｆ结构域高度
保守，Ｄｏｆ可能存在蛋白－蛋白的相互作用［６３］。

５　展望

Ｄｏｆ转录因子在碳、氮代谢过程和植物生长发
育中发挥着重要调控作用，但其效应却因作物及不

同Ｄｏｆ家族成员而异。到目前为止，有关 Ｄｏｆ转录
因子在碳氮代谢方面的研究主要集中在模式植物

和主要农作物中，如拟南芥、水稻、玉米、小麦等，但

在园艺植物中的研究较少，对于偏好氮肥且易积累

硝酸盐的叶用蔬菜则少之甚少。虽然，许多研究结

果表明，Ｄｏｆ转录因子可调控作物碳氮代谢水平，增
强其农艺性状，但其在植物碳氮代谢应答网络中的

调控作用机制还不清楚，与其他蛋白或转录因子的

相互作用机制还有待进一步研究。随着基因组测

序的陆续完成，其他作物的 Ｄｏｆ转录因子也逐渐被
鉴定。在今后的研究中，可加强园艺植物 Ｄｏｆ转录
因子的挖掘并预测其生物学功能，研究 Ｄｏｆ转录因
子调控植物碳氮代谢及对生长发育的影响，利用基

因工程选育高氮素利用效率的优良品种，且有助于

阐明改善植株碳氮代谢水平而影响氮素利用效率

的分子机制。
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