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　 　 摘要:　 针对植物病原丝状真菌与植物互作中 ｂＺＩＰ 转录因子的成员、分类及功能缺乏系统梳理的情况ꎬ基于

植物中该转录因子的结构特点展开相关研究梳理与分析ꎬ同时提出其未来研究的难点、重点和热点ꎮ 系统综述了

植物病原丝状真菌中 ｂＺＩＰ 转录因子的结构特征、基因表达调控机制、分类及功能差异ꎬ阐述了其参与的胁迫应答

和致病相关信号转导途径ꎮ 本综述可为探究该转录因子在病原菌生长发育、抗逆性提升等领域的分子机制提供参

考ꎬ也可为以病原菌转录因子作用靶标开展植物病害防治研究提供方向指引ꎮ
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　 　 转录因子(ＴＦ)ꎬ也被称作反式作用因子ꎬ是一

类能够对基因表达过程发挥调控作用的蛋白质[１]ꎮ
在真核生物中ꎬ转录因子通过特异性地与结构基因

上游启动子序列中的顺式作用元件相结合ꎬ进而在

基因转录的激活或者抑制过程中扮演关键角色ꎬ现
已发现超过 ９０ 种不同类型的转录因子ꎮ 含有 ｂＺＩＰ
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结构域(碱性亮氨酸拉链转录因子ꎬ因结构含碱性

ＤＮＡ 结合域和亮氨酸拉链二聚化结构域得名)的蛋

白质被定义为 ｂＺＩＰ 转录因子ꎬ在真核生物中它们不

仅是分布范围较广的转录因子类型之一ꎬ同时也是

保守性最强的类别ꎬ在动物、植物以及微生物中均展

现出广泛的调控活性ꎬ参与到生长发育、氨基酸合

成、营养利用以及各种胁迫响应等众多生物学过程

中ꎮ 在 ２００ 多种真菌的全基因组中ꎬ除了碱性区域 /
亮氨酸拉链基序之外ꎬ还注释出 ８０ 多种典型的转录

因子类型ꎬ其中就包含真菌中常见的诸如 Ｚｎ(Ⅱ) ２

Ｃｙｓ６锌簇转录因子、Ｃ２Ｈ２ 锌指蛋白转录因子以及

ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子等[２]ꎮ
植物病原丝状真菌(如稻曲病菌、禾谷镰刀菌

等)是农作物病害的主要致病菌ꎬ其侵染导致作物产

量与品质下降ꎮ 根据植物 ｂＺＩＰ 转录因子结构的差

异ꎬ其可被划分为 １０ 个亚族:Ａ 亚族、Ｂ 亚族、Ｃ 亚族、
Ｄ 亚族、Ｅ 亚族、Ｆ 亚族、Ｇ 亚族、Ｈ 亚族、Ｉ 亚族、Ｓ 亚

族ꎮ 这些不同家族的 ｂＺＩＰ 转录因子成员参与种子储

藏基因的表达、植物的生长发育、光信号转导、病害防

御、生物和非生物胁迫应答以及脱落酸(ＡＢＡ)的敏感

性调控等各种信号的反应[３]ꎮ 对于植物病原丝状真

菌中 ｂＺＩＰ 转录因子的研究主要集中在基因功能、基
因家族分析以及转录因子结构和调控机制等方面ꎮ
同时ꎬ转录因子作为基因表达的核心调控者ꎬ在病菌

致病过程中起关键的作用ꎮ ｂＺＩＰ 家族因结构的保守

性和功能多样性ꎬ成为解析病菌调控机制的重要靶

标ꎬ有关它的研究对揭示致病机理、开发新型防治策

略具有重要的价值ꎮ 然而ꎬ随着植物与病原真菌互作

研究的不断深入ꎬ在植物抵抗病原真菌以及病原真菌

侵染植物这 ２ 个方面ꎬ双方转录因子是否存在共性关

系ꎬ其结构特征如何ꎬ这些转录因子在各自的致病机

制中又发挥着何种作用ꎬ值得进一步研究ꎮ
为了回答上述问题ꎬ本研究基于植物中 ｂＺＩＰ 家

族结构特点ꎬ深入探究植物病原丝状真菌 ｂＺＩＰ 基因

家族成员的结构特征、具体功能ꎬ并选择重要植物病

原丝状真菌中的 ｂＺＩＰ 及其在调控次生代谢和响应

胁迫等方面的研究成果展开综述ꎬ解析植物病原丝

状真菌 ｂＺＩＰ 的分类情况ꎬ从而探究研究的相关难

点、重点、热点ꎬ为深入探究 ｂＺＩＰ 转录因子在生长发

育、抗逆性提升、次生代谢调控等领域的分子机制提

供参考ꎬ也为针对病原菌转录因子作用靶标的研究

提供方向指引ꎮ

１　 ｂＺＩＰ 转录因子的结构特点

１.１　 ｂＺＩＰ 转录因子 ｂＺＩＰ 基序的结构与功能解析

ｂＺＩＰ 转录因子通常具有 １ 段包括６０~８０ 个氨基

酸残基的高度保守区ꎬ称为 ｂＺＩＰ 基序ꎬ由碱性区域和

亮氨酸拉链区域组成ꎮ 其中ꎬ碱性区域一般包含 １６~
２０ 个氨基酸残基ꎬ具有保守的 Ｎ￣ｘ７￣Ｒ / Ｋ 模式(其中ꎬ
Ｎ 代表天冬酰胺ꎬＲ 代表精氨酸ꎬＫ 代表赖氨酸ꎬｘ 代

表任意氨基酸ꎬ７ 代表 ７ 个任意氨基酸)ꎬ负责核信号

转导和序列特异性 ＤＮＡ 结合ꎮ 而亮氨酸拉链区域在

不同蛋白质之间差异较大ꎬ它包括具有寡聚功能的多

种重复亮氨酸和其他疏水性氨基酸ꎬ能促进 ｂＺＩＰ 转

录因子形成异源或同源二聚体[４]ꎮ 在许多植物病原

真菌中都发现了 ｂＺＩＰ 转录因子ꎬ并具有非常广泛的

功能多样性ꎮ 碱性结构域与 ＤＮＡ 特异性结合ꎬ其序

列高度保守ꎬ决定了 ｂＺＩＰ 因子识别 ＤＮＡ 的特异性ꎮ
通过区域内带正电荷的氨基酸残基与 ＤＮＡ 大沟中带

负电荷的磷酸基团形成静电引力ꎬ实现对基因转录的

精准调控ꎬ同时参与核信号的转导ꎮ 亮氨酸拉链区存

在约 ３５ 个氨基酸残基ꎬ不同蛋白质间差异较大ꎬ每隔

７ 个氨基酸规律性出现 １ 个亮氨酸残基ꎬ在蛋白质二

级结构中形成 α￣螺旋ꎬ螺旋一侧的亮氨酸残基通过

疏水作用相互结合[５]ꎬ如同“拉链”ꎬ促进 ｂＺＩＰ 转录

因子单体形成同源二聚体或异源二聚体ꎬ增强其与

ＤＮＡ 的结合能力和结合特异性ꎮ 当 ｂＺＩＰ 转录因子

与 ＤＮＡ 相结合时ꎬ主要是通过碱性区域中带正电荷

的氨基酸残基与 ＤＮＡ 内带负电荷的磷酸基团以静电

引力的方式相互作用ꎬ从而实现对基因转录的精准调

控ꎮ 除了碱性区域和亮氨酸拉链区域这 ２ 个保守结

构域外ꎬ在同一个亚族内的 ｂＺＩＰ 转录因子往往还具

备其他共同特征ꎮ
１.２　 ｂＺＩＰ 转录因子 ｂＺＩＰ 基序的特殊结构域

部分亚族含脯氨酸、谷氨酰胺丰富区(如拟南

芥接近 Ｃ 末端含有 ２ 个谷氨酰胺丰富区域)ꎬ参与

转录激活结构域相互作用从而调控下游基因的表

达ꎮ 除上述核心的碱性区域和亮氨酸拉链区域外ꎬ
同一亚族内的 ｂＺＩＰ 转录因子还存在其他共同特征ꎬ
这些结构域赋予亚族成员独特的功能特性ꎮ 植物

ｂＺＩＰ 转录因子不同亚族的特殊结构域使其参与多

样化的生物学过程ꎬ如种子储藏基因表达、光信号转

导、胁迫应答、ＡＢＡ 敏感性调控等ꎮ 植物病原真菌

中还存在潜在特征ꎬ尽管相关研究尚不深入ꎬ但推测
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真菌不同亚族的 ｂＺＩＰ 转录因子也可能通过特有的

额外结构域ꎬ实现对生长发育、次生代谢、致病过程

等的特异性调控ꎮ 图 １Ａ 为 ｂＺＩＰ 与 ＤＮＡ 结合的三

维结构及结构域序列模式ꎬ呈现出 ｂＺＩＰ 转录因子与

ＤＮＡ 双链结合的状态ꎻ图 １Ｂ 为 ｂＺＩＰ 二聚体的结构

及相互作用模式ꎬ展示了 ｂＺＩＰ 二聚体的 α￣螺旋结

构分为疏水区域和亲水区域ꎮ 亮氨酸拉链区的亮氨

酸等疏水氨基酸相互靠近ꎬ通过疏水作用力使 ２ 个

亚基稳定结合形成二聚体ꎬ是维持二聚体结构的核

心力量[６]ꎮ 二聚体中带电荷氨基酸残基间ꎬ通过静

电吸引或排斥调整亚基间相互作用ꎬ辅助稳定二聚

体结构ꎬ也参与与 ＤＮＡ 结合时的电荷匹配ꎮ
　 　 根据植物中 ｂＺＩＰ 转录因子的结构差异ꎬ目前将

ｂＺＩＰ 转录因子分为 Ａ 亚族、Ｂ 亚族、Ｃ 亚族、Ｄ 亚

族、Ｅ 亚族、Ｆ 亚族、Ｇ 亚族、Ｈ 亚族、Ｉ 亚族和 Ｓ 亚族

共 １０ 个亚族(表 １)ꎮ

Ｎ 代表天冬酰胺ꎬＲ 代表精氨酸ꎬＫ 代表赖氨酸ꎬＬ 代表亮氨酸ꎬｘ
代表任意氨基酸ꎬ其后数字代表任意氨基酸的数量ꎮ Ａ:ｂＺＩＰ 转

录因子结构域与 ＤＮＡ 结合的三维结构ꎻＢ:域基本组成ꎮ

图 １　 ｂＺＩＰ 转录因子结构特征[７](有修改)

Ｆｉｇ. １ 　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｂＺＩＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃ￣

ｔｏｒｓ[７](ｍｏｄｉｆｉｅｄ)

表 １　 植物中 ｂＺＩＰ 转录因子典型成员及其主要功能

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｙｐｉｃａｌ ｍｅｍｂｅｒｓ ａｎｄ ｍａｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｂＺＩＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

名称　 典型成员　 　 　 　 主要功能　 　 　 　 　 　 　 　

Ａ 亚族 Ａｆａｐ１、ＡｆｌＲｓｍＡ、ＡＢＦ２ / ＡＲＥＢ１、ＭｏＡＰ１ 脱落酸(ＡＢＡ)信号转导、干旱 / 盐胁迫响应、种子发育调控

Ｃ 亚族 Ｏｐａｑｕｅ２、ＣＰＦＲ２ 种子储存蛋白质表达调控、逆境胁迫响应

Ｄ 亚族 ＡｔｂＺＩＰ５７ 病害防御(ＰＲ 基因调控)、器官形态建成

Ｅ 亚族 ｂＺＩＰ６１ 为韧皮部特异性转录因子ꎬ可能参与植物维管组织的发育或物质运输相关基因的调控

Ｆ 亚族 ＡｔｂＺＩＰ１９、ＡｔｂＺＩＰ２４、ＡｔｂＺＩＰ２３ 可能参与植物生长发育、胁迫响应或信号转导等过程ꎬ但具体机制尚未有明确研究结论

Ｇ 亚族 ＧＢＦ、ＣＰＲＦ４ａ 光信号转导(紫外 / 蓝光响应)、种子成熟调控

Ｈ 亚族 ＨＹ５、ＨＹＨ 光形态发生、硝酸盐还原酶基因表达调控

Ｉ 亚族 ＲＳＧ、ＲＦ２ａ 维管组织发育调控、赤霉素合成

Ｓ 亚族 ＳｔｂＺＩＰｓ、ＡＴＢ２、ＡＴＢＺＩＰ１１ 碳水化合物代谢、多逆境(低温 / 盐 / 病菌)胁迫响应

Ｂ 亚族的报道很少ꎬ故未列出ꎮ

　 　 Ａ 亚族主要参与 ＡＢＡ 信号转导和多种胁迫应

答ꎬ如低温、干旱、高盐等胁迫应答ꎬ其中拟南芥 ＡＢＦ１
主要参与低温、ＡＢＡ 胁迫应答ꎬ而 ＡＢＦ２ / ＡＲＥＢ１ 参与

ＡＢＡ、干旱等胁迫应答ꎻ关于 Ｂ 亚族的报道很少ꎻＣ 亚

族可通过特异性结合种子储存蛋白基因启动子区域

的顺式作用元件ꎬ进而直接调控种子中储存蛋白质的

产量等ꎬ部分可能参与逆境胁迫ꎬ主要表现在玉米

Ｏｐａｑｕｅ２调控种子储存蛋白质产量ꎻ大豆 ＧｍｂＺＩＰ４２
可能在逆境胁迫中起作用[８]ꎻＤ 亚族参与防御病害和

生理生长进程ꎬ主要表现在拟南芥 ＡｔｂＺＩＰ５７ 参与 ＰＲ
基因启动子相关信号转导ꎻＡｔｂＺＩＰ４６ 控制植物器官数

目[９]ꎻ关于 Ｅ 亚族功能研究的报道较少ꎬ仅明确了该

亚族部分成员属于韧皮部特异转录因子ꎬ例如番茄和

水稻中的 ｂＺＩＰ６１ 编码韧皮部特异转录因子ꎻ关于 Ｆ
亚族的报道很少ꎻＧ 亚族主要参与紫外和蓝光信号转

导等光反应ꎬ部分可能参与种子成熟ꎬ其中拟南芥的

ＧＢＦ 蛋白是典型代表ꎬ它通过特异性结合光反应相关

基因启动子区域的“Ｇ 盒”ꎻ菜豆ＲＯＭ１ 和ＲＯＭ２ 可能

调控储存蛋白质相关的基因表达[１]ꎻＨ 亚族既参与光

形态发生、光信号转导ꎬ也是植物感应氮同化相关酶

正常发挥作用的必需因素ꎻ拟南芥的 ＨＹ５ 和 ＨＹＨ 是

该亚族的典型成员ꎬ它们不仅直接参与光信号转导过

程ꎬ而且是植物感知并激活硝酸盐还原酶功能的必要

条件ꎻⅠ亚族可能调控维管发育ꎬ主要表现在烟草的

ＲＳＧ 基因通过调控赤霉素的生物合成间接影响维管

组织发育ꎬ而水稻的 ＲＦ２ａ 基因则直接影响维管组织
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的发育ꎻＳ 亚族可能涉及碳水化合物供需平衡ꎬ参与

胁迫应答等ꎬ主要表现在拟南芥 ＡＴＢ２ 可能平衡碳水

化合物供需[９]ꎻ辣椒 ＣＡｂＺＩＰ１ 参与病害防御和逆境

胁迫应答[１]ꎮ

２　 ｂＺＩＰ 对基因表达的调控机制

２.１　 作用元件的识别与结合

ｂＺＩＰ 转录因子对基因表达的调控是一个极其复

杂且精细的过程ꎬ涉及多个关键环节ꎮ 首先ꎬｂＺＩＰ 转

录因子需要在特定的细胞环境和信号刺激下ꎬ形成具

有活性的二聚体结构ꎮ 如前文所述ꎬ亮氨酸拉链区域

促使 ｂＺＩＰ 转录因子单体之间通过疏水相互作用形成

同源二聚体或者异源二聚体ꎬ不同类型的二聚体在与

ＤＮＡ 结合的特异性以及对基因表达的调控活性方面

存在显著差异ꎮ 在某些植物病原真菌中ꎬ特定的 ｂＺ￣
ＩＰ 转录因子单体形成的异源二聚体能够对病原菌生

长发育的相关基因的表达进行正调控[１０]ꎬ而当形成

同源二聚体时ꎬ则可能对这些基因的表达起到负调控

作用ꎮ 形成活性二聚体之后ꎬｂＺＩＰ 转录因子会凭借

碱性区域与靶基因启动子区域中的特定顺式作用元

件精准结合ꎮ 这些顺式作用元件通常具有特定的

ＤＮＡ 序列模式ꎬ比如在许多参与胁迫响应的基因启

动子区域ꎬ常常存在 ＡＣＧＴ 核心序列ꎬｂＺＩＰ 转录因子

能够特异性地识别并结合该序列ꎬ从而启动或者抑制

基因的转录过程ꎮ 在植物病原真菌应对氧化胁迫时ꎬ
部分 ｂＺＩＰ 转录因子会结合到抗氧化酶基因启动子区

域的相应顺式作用元件上ꎬ促进这些基因的表达ꎬ进
而增强病原菌对氧化胁迫的耐受能力ꎮ ｂＺＩＰ 转录因

子的调控活性还会受到多种翻译后修饰方式的影响ꎮ
常见的翻译后修饰包括磷酸化、乙酰化、甲基化等ꎮ
以磷酸化修饰为例ꎬ当病原菌受到外界环境信号刺激

时ꎬ细胞内的蛋白激酶会被激活ꎬ进而使 ｂＺＩＰ 转录因

子特定氨基酸残基发生磷酸化[１１]ꎮ 这种磷酸化修饰

可能会改变 ｂＺＩＰ 转录因子的空间构象ꎬ增强或者减

弱其与 ＤＮＡ 的结合能力ꎬ以及与其他转录调控因子

的相互作用能力ꎬ最终对基因表达产生相应的影响ꎮ
在玉米小斑病菌中ꎬ关键转录因子 ＣｈＣｐｃ１ 能够响应

氨基酸饥饿信号ꎬ对病菌的产孢及致病过程发挥重要

调控作用ꎮ 研究发现ꎬ丝裂原活化蛋白激酶(ＭＡＰＫ)
通路核心激酶 ＣｈＣｈｋ１ 可直接磷酸化 ＣｈＣｐｃ１ꎬ该修饰

对维持病菌的氨基酸稳态至关重要ꎬ并且显著影响了

ＣｈＣｐｃ１ 对下游靶基因启动子的结合能力以及转录激

活活性[６]ꎮ ｂＺＩＰ 转录因子可识别含 ＡＣＧＴ 核心序列

的顺式作用元件ꎬ常见类型包括 Ｇ 盒(ＣＡＣＧＴＧ)、Ｃ
盒(ＧＡＣＧＴＣ)、Ａ 盒(ＴＡＣＧＴＡ)ꎮ 含 ＡＣＧＴ 核心序列

的顺式作用元件存在于受光或 ＡＢＡ 诱导的基因启动

子区(如 Ｅｍ、Ｏｓｅｍ、Ｒａｂ１６ 基因、查尔酮合成酶基因

ｃｈｓｌ５)、ＡＢＲＥ(ＡＢＡ 应答元件)ꎬ保守序列为 ＰＹＣＧＴ￣
ＧＴ / Ｃ(如 ＣＡＯＧＴＧ)ꎬ是 ＡＢＡ 依赖型基因(如 ｒｄ２８、
ｒｄ２９)启动子的关键元件[１２]ꎮ
２.２　 ＡＢＡ 信号通路中的调控机制

ＡＢＡ 依赖型基因(如 ｒｄ２８、ｒｄ２９)表达严重依赖

ＡＢＡꎬ仅在 ＡＢＡ 存在时被激活ꎻ而 ＡＢＡ 非依赖型基

因(如小麦 Ｅｍ、玉米 ｒａｂ１７)除 ＡＢＡ 外ꎬ还受高盐、
干旱、低温等胁迫诱导ꎬ表明 ｂＺＩＰ 可能参与多重胁

迫响应ꎮ 在信号转导起始阶段ꎬ当植物感知到 ＡＢＡ
或外界胁迫信号(如干旱、高盐、低温等逆境胁迫)
时ꎬ启动后续调控流程(图 ２)ꎮ ＡＢＡ 或外界胁迫信

号诱导 ＡＢＦ / ＡＲＥＢ 蛋白(属于 ｂＺＩＰ 转录因子家族ꎬ
为 ＡＢＡ 响应元件结合因子)表达ꎬ这类蛋白质是信

号转导的关键节点ꎬ负责承接上游胁迫信号ꎮ 酪蛋

白激酶Ⅱ(ＣＫⅡꎬ一种丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶)对
ＡＲＥＢ１ / ２ 进行磷酸化修饰[１３]ꎮ 磷酸化是蛋白质功

能激活常见的方式ꎬ可改变蛋白质空间结构与活性ꎬ
使 ＡＲＥＢ１ / ２ 从无活性或低活性转为高活性状态ꎮ
经磷酸化后ꎬｂＺＩＰ 蛋白被激活ꎬ获得结合 ＤＮＡ 元件

的能力ꎮ 激活的 ｂＺＩＰ 蛋白结合 ＡＢＲＥ 元件、ＡＢＡ
响应元件ꎬ是基因启动子区一段特定 ＤＮＡ 序列ꎬ精
准识别并结合该元件是启动下游抗逆基因表达的前

提ꎮ 通过结合 ＡＢＲＥ 元件ꎬ启动下游抗逆相关基因

(如编码渗透调节物质合成酶基因、抗氧化酶基因

等ꎬ能帮助植物合成脯氨酸、可溶性糖等渗透调节

剂ꎬ或增强抗氧化酶活性ꎬ提升植物抗逆能力[１２] )表
达ꎬ最终使植物产生抗逆生理响应ꎬ适应逆境环境ꎮ

３　 植物病原丝状真菌 ｂＺＩＰ 及其分类
情况

３.１　 ｂＺＩＰ 转录因子的功能差异

基于系统发育分析分类结果ꎬ不同植物病原丝

状真菌中已鉴定出多个 ｂＺＩＰ 转录因子成员ꎬ并通过

系统发育分析进行分类ꎮ 如玉米大斑病菌( Ｓｅｔｏ￣
ｓｐｈａｅｒｉａ ｔｕｒｃｉｃａ)的 ＳｔｂＺＩＰ 家族成员ꎬ系统进化分析

结果显示它可分为 １０ 个类群ꎬ不同类群可能在调控

玉米大斑病菌的菌丝生长、产孢等过程中发挥不同
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ＡＢＡ:脱落酸ꎻ ＡＢＦ / ＡＲＥＢ:ＡＢＡ 响应元件结合因子ꎻ ＣＫⅡ:酪蛋白激酶ⅡꎻｂＺＩＰ:碱性区域亮氨酸拉链ꎻ ＡＢＲＥ:ＡＢＡ 应答元件ꎮ
图 ２　 植物中依赖 ＡＢＡ 信号通路的 ｂＺＩＰ 转录因子介导抗逆响应的调控流程

Ｆｉｇ.２　 Ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｂＺＩＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ＡＢＡ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ

功能ꎮ 从功能聚类分类角度看ꎬ在功能上植物病原

丝状真菌 ｂＺＩＰ 转录因子存在差异(表 ２)ꎬ可初步按

功能聚类ꎮ 比如在生长发育方面ꎬ禾谷镰刀菌(Ｆｕ￣
ｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ)的 ＦｇＡｄａ１ 基因编码的 ｂＺＩＰ 转

录因子ꎬ对病原菌的菌丝生长、分生孢子形成等生长

发育过程具有重要调控作用ꎻ在胁迫响应方面ꎬ稻瘟

病病菌的 ＭｏＡＰ１ 转录因子能够调控病菌对氧化应

激的反应ꎻ在次生代谢调控方面ꎬ黄曲霉(Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ
ｆｌａｖｕｓ)中多个 ｂＺＩＰ 基因参与了黄曲霉毒素的生物

合成过程[１４]ꎮ

　 　 ＦｇＡｄａ１ 通过调控菌丝生长与分生孢子形成直

接影响禾谷镰刀菌的致病性ꎬ敲除该基因后病原菌

在小麦体内的定殖能力显著下降[１５]ꎻ稻瘟病病菌的

ＭｏＡＰ１ 作为氧化应激响应的核心调控因子ꎬ通过激

活抗氧化酶基因(如 ＣＡＴ１、ＳＯＤ１)的表达增强病菌

对寄主活性氧(ＲＯＳ)的耐受能力ꎮ 此外ꎬ玉米小斑

病病菌的 ＣｈＣｐｃ１ 通过协调氨基酸合成与自噬过程

调控对氮素的利用ꎬ其缺失会导致病菌产孢量减少

及致病力降低ꎮ

表 ２　 植物病原丝状真菌中 ｂＺＩＰ 转录因子的功能

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｂＺＩＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｆｉｌａｍｅｎｔｏｕｓ ｆｕｎｇｉ

真菌名称 ｂＺＩＰ 成员　 　 主要功能　 　 　 　 参考文献

禾谷镰刀菌(Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ) ＦｇＡｄａ１ 调控菌丝生长、分生孢子形成ꎬ影响致病性及在寄主体内的定殖和扩展 [９]、[１２]

玉米大斑病病菌(Ｅｘｓｅｒｏｈｉｌｕｍ ｔｕｒｃｉ￣
ｃｕｍ)

ＳｔｂＺＩＰ 家族成员(分
１０个类群)

可能在调控菌丝生长、产孢等过程中发挥不同功能 [１６]、[１７]

稻瘟病病菌(Ｐｙｒｉｃｕｌａｒｉａ ｏｒｙｚａｅ) ＭｏＡＰ１ 调控对氧化应激的反应ꎬ增强对氧化胁迫的耐受能力ꎬ帮助抵御寄主活
性氧(ＲＯＳ)损伤以维持侵染

[１８]、[１９]

水稻恶苗病病菌(Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｆｕｊｉｋｕｒｏｉ
Ｎｉｒｅｎｂｅｒｇ)

多个 ｂＺＩＰ 基因 参与对氧胁迫、渗透胁迫、细胞壁选择压力等多种胁迫的响应ꎬ表达模式
存在差异

[１１]、[１５]

黄曲霉(Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ｆｌａｖｕｓ) １５个 ｂＺＩＰ 基因 参与菌丝生长、分生孢子形成、黄曲霉毒素合成、氧化应激响应、细胞壁
胁迫响应、渗透压胁迫响应、酸碱胁迫响应及对种子的致病性ꎬ部分直接
调控黄曲霉毒素合成相关基因簇关键基因的表达

[２０]

果生炭疽菌(Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ ｆｒｕｃｔｉｃｏｌａ) ＣｆＨａｃ１ 调控差异表达基因的表达(转录组中发现 １２７ 个差异表达基因ꎬ其中 ２３
个与蛋白质组数据匹配)

[２１]

３.２　 ｂＺＩＰ 的系统分类情况

在植物病原真菌中ꎬ虽然目前尚未像植物那样

对 ｂＺＩＰ 转录因子进行系统、明确的亚族划分ꎬ但已

有研究结果表明不同的 ｂＺＩＰ 转录因子在功能上存

在明显差异ꎬ并且在进化关系上也呈现出一定的聚

类特征ꎮ 本研究利用 ＮＣＢＩ(美国国家生物技术信息

中心)生物信息数据库中已经报道的植物病原丝状

真菌中的 ｂＺＩＰ 转录因子序列开展遗传关系分析ꎬ结
果(图 ３)显示ꎬ不同来源的 ｂＺＩＰ 转录因子之间存在

着一定的聚类关系ꎮ 在生长发育方面ꎬ许多 ｂＺＩＰ 转

录因子发挥着关键作用ꎮ 禾谷镰刀菌的 ＦｇＡｄａ１ 基

因编码的 ｂＺＩＰ 转录因子ꎬ对病原菌的菌丝生长、分
生孢子形成等生长发育过程具有重要调控作用ꎮ 敲

除 ＦｇＡｄａ１ 基因后ꎬ禾谷镰刀菌的菌丝生长速度显

著减缓ꎬ分生孢子的形态和数量都出现异常ꎬ这直接

导致了病原菌致病性的大幅下降[１６]ꎮ 在小麦赤霉

病的发生过程中ꎬＦｇＡｄａ１ 可能通过调控一系列与生

长发育相关基因的表达ꎬ影响病原菌在寄主体内的

定殖和扩展能力ꎮ 同样ꎬ玉米大斑病病菌的 ＳｔｂＺＩＰ
家族成员也对病菌的生长发育具有重要影响ꎮ 系统

进化分析结果显示ꎬＳｔｂＺＩＰ 可分为 １０ 个类群ꎬ不同

类群的 ＳｔｂＺＩＰ 可能在调控玉米大斑病病菌的菌丝
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生长、产孢等过程中发挥着不同的功能[２０]ꎮ 在胁迫

响应方面ꎬｂＺＩＰ 转录因子参与植物病原真菌对多种

胁迫的应答ꎮ 稻瘟病病菌的 ＭｏＡＰ１ 能够调控病菌

对氧化应激的反应ꎮ 在受到氧化胁迫时ꎬＭｏＡＰ１ 基

因的表达量显著上调ꎬＭｏＡＰ１ 蛋白被激活后ꎬ通过

结合到下游抗氧化酶基因的启动子区域ꎬ促进这些

基因的表达ꎬ从而增强稻瘟病病菌对氧化胁迫的耐

受能力ꎮ 在实际侵染过程中ꎬ当稻瘟病病菌接触到

水稻细胞产生的 ＲＯＳ 时ꎬＭｏＡＰ１ 介导的氧化应激响

应机制能够帮助病原菌抵御活性氧 ( ＲＯＳ) 的损

伤[２２]ꎬ确保病菌能够继续侵染水稻ꎮ 在水稻恶苗病

病菌的研究中ꎬ通过基因敲除和功能分析发现ꎬ多个

ｂＺＩＰ 基因参与了对氧胁迫、渗透胁迫、细胞壁选择

压力等多种胁迫的响应过程[１８]ꎮ 这些 ｂＺＩＰ 基因在

不同胁迫条件下的表达模式存在差异ꎬ表明它们在

水稻恶苗病病菌应对复杂环境胁迫时发挥着各自独

特的作用ꎮ 在次生代谢调控方面ꎬｂＺＩＰ 转录因子也

起着关键作用ꎮ 在黄曲霉中ꎬ多个 ｂＺＩＰ 基因参与了

黄曲霉毒素的生物合成过程ꎮ 通过高通量基因敲除

技术ꎬ研究人员发现 １５ 个 ｂＺＩＰ 基因在黄曲霉的菌

丝生长、分生孢子形成、黄曲霉毒素合成、氧化应激

响应、细胞壁胁迫响应、渗透压胁迫响应、酸碱胁迫

响应以及对种子的致病性等方面发挥着多样化的作

用[２３]ꎮ 其中部分 ｂＺＩＰ 基因直接调控黄曲霉毒素合

成相关基因簇中关键基因的表达ꎬ影响了黄曲霉毒

素产量ꎮ 在花生等农作物受到黄曲霉污染时ꎬ这些

ｂＺＩＰ 转录因子调控的次生代谢途径可能会导致黄

曲霉毒素的大量产生ꎬ严重威胁了食品安全ꎮ

图中各序列编号(如 ＫＡＪ４３３２８６１.１ 等)为美国国家生物技术信息中心(ＮＣＢＩ)数据库中的蛋白质登录号ꎮ
图 ３　 植物病原丝状真菌中 ｂＺＩＰ 转录因子遗传关系分析

Ｆｉｇ.３　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂＺＩＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｆｉｌａｍｅｎｔｏｕｓ ｆｕｎｇｉ

　 　 植物病原丝状真菌的遗传多样性与生物学特性 差异ꎬ给 ｂＺＩＰ 转录因子的功能研究带来了显著的技
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术壁垒ꎬ主要体现在基因编辑效率与多组学数据整

合 ２ 个方面ꎮ 基因编辑技术的适用性受病原菌遗传

背景限制显著ꎮ 多数植物病原丝状真菌ꎬ如疫霉菌、
锈菌存在转化效率低、筛选标记匮乏等问题:大豆疫

霉因细胞壁富含纤维素与几丁质复合物ꎬ导致

ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 核糖核蛋白复合体难以进入细胞ꎬ其
ｂＺＩＰ 基因的敲除效率不足 １０％[１７]ꎻ禾谷镰刀菌虽

可实现基因编辑ꎬ但由于其具有多细胞菌丝与异核

体特性ꎬ突变体的纯合化筛选需经过 ３ ~ ４ 代ꎬ严重

影响研究效率ꎮ 此外ꎬ部分真菌ꎬ如炭疽菌的基因组

存在高重复序列ꎬ导致 ｓｇＲＮＡ 脱靶率升高ꎬ进一步

增加了功能验证的难度ꎬ多组学数据的整合分析面

临“数据洪流与关联缺失”的困境ꎮ 转录组、蛋白质

组与代谢组技术已被广泛应用于 ｂＺＩＰ 调控网络的

解析ꎬ例如在果生炭疽菌中ꎬ通过转录组测序发现

ＣｆＨａｃ１ 调控的 １２７ 个差异表达基因中ꎬ仅 ２３ 个能与

蛋白质组数据匹配ꎬ而这些基因与代谢组中差异积

累的次生代谢物的关联仍需手动验证[２４]ꎮ 这种“组
学孤岛”现象的根源在于两方面ꎬ一方面是真菌次

生代谢途径的复杂性(如基因簇的共调控)导致代

谢物与转录本的对应关系模糊ꎻ另一方面是现有生

物信息学工具对真菌特异性的调控模式ꎬ如 ｂＺＩＰ 二

聚体的靶基因偏好性的适配性不足ꎬ难以自动挖掘

核心调控节点ꎮ 橡胶树炭疽病病菌中的 ２３ 个 ＣｓｂＺ￣
ＩＰｓ 参与对传统化学杀菌剂及新型天然杀菌剂的胁

迫应答ꎻ在植物内生真菌拟盘多毛孢菌中ꎬＰｆＺｉｐａ 参

与调控病菌对氧化试剂的抗性[２５]ꎮ

４　 植物病原丝状真菌 ｂＺＩＰ 信号转导
途径

４.１　 胁迫应答相关信号通路

在植物病原丝状真菌中ꎬｂＺＩＰ 转录因子参与多

条重要的信号转导途径ꎬ在病原菌感知外界环境变

化并作出相应响应的过程中扮演着关键角色ꎮ 其

中ꎬ在应对氧化胁迫时ꎬ当病原菌受到 ＲＯＳ 等氧化

物质刺激时ꎬ细胞内会启动一系列的信号传递级联

反应ꎮ 例如ꎬ在构巢曲霉中ꎬ当细胞内 ＲＯＳ 水平升

高时ꎬ位于细胞膜上的特定受体蛋白能够感知这一

变化ꎬ并将信号传递给下游的蛋白激酶级联系

统[２６]ꎮ 被激活的蛋白激酶会进一步磷酸化 ｂＺＩＰ 转

录因子ꎬ如 ＡｔｆＡ 等ꎮ 磷酸化后的 ＡｔｆＡ 会发生构象

变化ꎬ从细胞质转移至细胞核内ꎬ在细胞核中与特定

基因启动子区域的顺式作用元件相结合[２１]ꎬ启动抗

氧化酶基因等相关基因的转录表达ꎬ从而增强细胞

对氧化胁迫的防御能力ꎬ降低 ＲＯＳ 对细胞造成的损

伤ꎮ 与靶基因顺式作用元件结合后ꎬ活性二聚体通

过碱性区域识别并结合胁迫响应基因启动子中的特

定顺式作用元件ꎬ启动或抑制基因转录ꎮ 这些顺式

作用元件通常具有特定的 ＤＮＡ 序列模式ꎬ比如在许

多参与胁迫响应的基因启动子区域ꎬ常常存在

ＡＣＧＴ 核心序列ꎬｂＺＩＰ 转录因子能够特异性地识别

并结合该序列ꎬ从而启动或者抑制基因的转录过

程[２７]ꎮ 在植物病原真菌应对氧化胁迫时ꎬ部分 ｂＺ￣
ＩＰ 转录因子会结合到抗氧化酶基因启动子区域的

相应顺式作用元件上ꎬ促进这些基因的表达ꎬ进而增

强病原菌对氧化胁迫的耐受能力ꎮ 此外ꎬ胁迫信号

可触发翻译后修饰ꎬ进一步调控 ｂＺＩＰ 转录因子的活

性ꎮ 常见的翻译后修饰包括磷酸化、乙酰化、甲基化

等ꎮ 以磷酸化修饰为例ꎬ在病原菌受到外界环境信

号刺激时ꎬ细胞内的蛋白激酶会被激活ꎬ进而使 ｂＺ￣
ＩＰ 转录因子特定氨基酸残基发生磷酸化ꎮ 这种磷

酸化修饰可能会改变 ｂＺＩＰ 转录因子的空间构象ꎬ增
强或者减弱其与 ＤＮＡ 的结合能力ꎬ以及与其他转录

调控因子的相互作用能力ꎬ最终对基因表达产生相

应的影响ꎮ 例如玉米小斑病病菌(Ｃｏｃｈｌｉｏｂｏｌｕｓ ｈｅｔ￣
ｅｒｏｓｔｒｏｐｈｕｓ) 的 ＣｈＣｐｃ１ 在氨基酸饥饿胁迫下ꎬ被

ＭＡＰＫ 通路的 ＣｈＣｈｋ１ 激酶磷酸化[２８]ꎬ该修饰对维

持病菌氨基酸稳态至关重要ꎬ同时影响其对下游靶

基因的结合与激活能力ꎬ从而响应营养胁迫ꎮ
　 　 以氧化胁迫与次生代谢的关联为例ꎬ稻瘟病病

菌在接触水稻细胞产生 ＲＯＳ 时ꎬＭｏＡＰ１ 介导的抗氧

化通路被激活ꎬ同时病菌的次生代谢产物合成量显

著增加ꎬ推测二者可能通过 ｂＺＩＰ 因子实现联动ꎬ但
ＭｏＡＰ１ 是否直接结合稻瘟菌素合成基因的启动子ꎬ
或通过与次生代谢调控因子互作实现协同调控ꎬ目
前尚无试验证据支持[１７]ꎮ 在氮素代谢与胁迫响应

的交叉中ꎬ黄栌枯萎病病菌的 ｂＺＩＰ１ 与氮代谢阻遏

因子 ＶｄＮｕｔ１ 存在互作ꎬ但是二者如何通过这种互

作协调氮源利用与微菌核形成ꎬ仍缺乏代谢流与转

录调控的关联数据ꎮ
４.２　 致病相关信号通路

在二聚体类型的功能差异方面ꎬ特定 ｂＺＩＰ 转录

因子单体形成的异源二聚体可正调控病原菌生长发

育相关基因的表达ꎬ而同源二聚体可能对这些基因
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起负调控作用ꎬ通过二聚体类型的动态变化调控病

菌的菌丝生长、分生孢子形成等与致病性相关的发

育过程ꎮ 在靶基因的特异性调控方面ꎬ在侵染过程

中ꎬｂＺＩＰ 转录因子通过结合致病相关基因的顺式作

用元件ꎬ调控其表达ꎬ增强病原菌的侵染能力ꎮ 例如

某些植物病原真菌中ꎬｂＺＩＰ 转录因子通过激活细胞

壁降解酶基因的表达ꎬ帮助病菌突破寄主植物的防

御屏障ꎬ促进了侵染ꎮ 在翻译后修饰的作用方面ꎬ致
病相关信号可诱导 ｂＺＩＰ 转录因子的翻译后修饰ꎬ改
变其构象或结合能力ꎬ进而调控致病相关基因的表

达ꎮ 在玉米小斑病病菌中ꎬ关键转录因子 ＣｈＣｐｃ１
能够响应氨基酸饥饿信号ꎬ对病菌的产孢及致病过

程发挥重要调控作用ꎮ 研究发现ꎬＭＡＰＫ 通路核心

激酶 ＣｈＣｈｋ１ 可直接磷酸化 ＣｈＣｐｃ１[２９]ꎬ该修饰对维

持病菌的氨基酸稳态至关重要ꎬ并且显著影响了

ＣｈＣｐｃ１ 对下游靶基因启动子的结合能力以及转录

激活能力ꎮ 玉米小斑病病菌的 ＣｈＣｐｃ１ 被磷酸化

后ꎬ不仅参与营养胁迫应答ꎬ还对病菌的产孢及致病

过程发挥重要调控作用ꎬ直接影响病原菌的侵染效

率[２８]ꎮ

５　 展 望

５.１　 植物病原丝状真菌 ｂＺＩＰ 结构解析是未来学术

研究的难点

　 　 ｂＺＩＰ 转录因子作为调控植物病原丝状真菌生

长发育、胁迫响应及致病过程的核心分子ꎬ尽管近年

来取得了阶段性进展ꎬ但该领域的研究仍面临诸多

亟待突破的瓶颈ꎬ结构解析相关研究结果的缺乏严

重制约了对 ｂＺＩＰ 家族整体调控网络的系统理解ꎮ
其一ꎬ在次生代谢网络中的定位不明确ꎮ 例如ꎬ黄曲

霉中 １５ 个 ｂＺＩＰ 基因被证实参与黄曲霉毒素合成ꎬ
但仅少数的直接靶基因(ａｆｌＤ、ａｆｌＱ)被鉴定[２７]ꎬ其余

成员如何通过调控毒素合成基因簇影响代谢流仍不

清晰ꎮ 其二ꎬ与寄主互作的关键节点尚未得到解析ꎮ
大丽轮枝菌的 ｂＺＩＰ１ 被发现与病原菌在棉花体内的

扩展相关ꎬ但它如何响应寄主的植保素信号、是否通

过调控效应蛋白质(如 Ｖｄ 效应子)实现侵染及其分

子机制仍缺乏深入研究ꎮ 其三ꎬ分子层面的协同调

控模式不明ꎮ 多数 ｂＺＩＰ 转录因子需通过与其他调

控因子(如 Ｚｎ２Ｃｙｓ６ 转录因子、ＭＡＰＫ)互作发挥功

能ꎬ但这种互作的结构基础、动态变化及对靶基因的

联合调控逻辑ꎬ在绝大多数病原菌中尚未被揭示ꎮ

这种现状ꎬ导致 ｂＺＩＰ 家族的整体调控网络难以构

建ꎬ也限制了对其在病原菌生态适应与致病策略中

核心作用的系统认知ꎮ
５.２　 植物病原丝状真菌 ｂＺＩＰ 调控机制是未来学术

研究的重点

　 　 ｂＺＩＰ 转录因子作为信号整合分子ꎬ广泛参与氧

化胁迫、氮源代谢、次生代谢等多条生理通路ꎬ但通

路间的交叉对话机制仍是当前研究的局限[２３]ꎮ 已

知病原菌在侵染寄主的过程中需同时应对多重环境

压力(如寄主 ＲＯＳ 攻击、营养匮乏)并协调次生代谢

以增强致病性ꎬ而 ｂＺＩＰ 因子被推测是平衡这些生理

过程的关键节点ꎬ但其具体协调机制尚未明确ꎮ 此

外ꎬ不同信号通路的“开关”机制也需要进一步解

析ꎬ如翻译后修饰的特异性ꎮ 同一 ｂＺＩＰ 因子在氧化

胁迫下被磷酸化激活ꎬ而在氮源匮乏时可能发生乙

酰化修饰[３０]ꎬ这 ２ 种修饰如何分别调控其与抗氧化

基因或氮代谢基因的结合能力ꎬ目前仅在少数模式

真菌中开展了初探ꎬ在多数病原菌中的研究仍属空

白ꎮ 这种通路交叉机制的模糊性ꎬ使得无法阐明

ｂＺＩＰ 因子如何帮助病原菌“智能”平衡抗逆性与致

病性ꎬ也制约了对其作为防控靶标的精准设计ꎮ 通

过碱性区域结合 ＤＮＡꎬ在亮氨酸拉链区域形成二聚

体(同源或异源)ꎬ而二聚体类型的转换会影响其功

能ꎮ 而且磷酸化、乙酰化等翻译后修饰也会动态调

控其作用ꎬ比如玉米小斑病病菌的 ＣｈＣｐｃ１ 被磷酸

化后ꎬ结合下游靶基因的能力会增强ꎮ 同时ꎬ借助转

录组、代谢组等多组学分析ꎬ能了解它在病原菌生长

发育、胁迫响应和次生代谢中的调控网络ꎬ像水稻恶

苗病病菌的 ｂＺＩＰ 基因会调控抗氧化酶、细胞壁合成

酶等相关基因[３１]ꎮ 其次ꎬ在病原菌和寄主互作方

面ꎬｂＺＩＰ 也扮演着重要角色ꎮ 当寄主植物发起防

御ꎬ比如产生 ＲＯＳ 和植保素时ꎬ病原菌的 ｂＺＩＰ 会调

控抗氧化和解毒机制来应对ꎬ像稻瘟病病菌的

ＭｏＡＰ１ 会激活相关基因清除 ＲＯＳ[２１]ꎮ 而且ꎬｂＺＩＰ
还能调控病原菌致病因子的分泌ꎬ比如黄曲霉的

ＡｆｌＲｓｍＡ 会诱导黄曲霉毒素合成ꎬ增强侵染能力ꎮ
基于这些研究结果ꎬ可以制定病原菌的防控策略ꎮ
ｂＺＩＰ 的保守结构域可以作为杀菌剂的靶点ꎬ比如针

对黄曲霉的 ＡｆｌＲｓｍＡ 设计小分子化合物ꎬ能降低黄

曲霉毒素产生量ꎮ 基因编辑和 ＲＮＡ 干扰技术也有

用武之地ꎬ敲除或干扰病原菌的 ｂＺＩＰ 基因ꎬ能减弱

其致病性ꎬ还能通过改造作物增强抗病性ꎮ
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５.３　 植物病原丝状真菌 ｂＺＩＰ 功能探索是未来学术

研究的热点

　 　 未来学术领域应聚焦植物病原丝状真菌 ｂＺＩＰ
的功能研究ꎬ主要源于其在病菌生长、致病性、抗逆

性等方面的关键作用ꎮ 许多植物病原丝状真菌的

ｂＺＩＰ 转录因子参与调控营养生长、繁殖等基本生命

过程ꎮ 在橡胶树炭疽病病菌中ꎬ３ 个关键 ｂＺＩＰ 转录

因子 成 员 参 与 病 菌 营 养 生 长ꎻ 稻 曲 病 病 菌 的

ＵｖＡＴＦ２１ 基因ꎬ靶向缺失后ꎬ虽然营养生长增加ꎬ但
分生孢子形成减少[３２]ꎬ说明其对病菌生长和繁殖的

平衡调控至关重要ꎮ 禾谷镰刀菌的 ＦｇＢｚｉｐ１６ 对营

养生长、无性发育或有性发育不可或缺[３３]ꎬ其定位

于细胞核ꎬ参与调控与脂肪酸代谢相关的基因ꎬ影响

子囊孢子释放和侵染过程ꎮ 这些研究结果表明ꎬｂＺ￣
ＩＰ 转录因子是病菌生长发育的核心调控元件ꎬ深入

探索其功能有助于全面了解病菌的生命活动规律ꎮ
ｂＺＩＰ 转录因子在病菌侵染寄主植物的过程中发挥

关键作用ꎬ决定病菌的致病能力ꎮ 稻曲病病菌的

ＵｖｂＺＩＰ６ 基因缺失突变体后虽能侵染水稻植株ꎬ但
无法形成稻曲球ꎬ显著降低了病菌的致病性ꎻ在水稻

恶苗病病菌中ꎬ通过基因敲除研究发现多个 ｂＺＩＰ 基

因参与病菌对寄主的侵染过程[１９]ꎮ 明确这些转录

因子在致病过程中的具体功能ꎬ能够揭示病菌的致

病机制ꎬ为制定精准的防控策略提供关键理论依据ꎮ
在面临外界环境压力(如杀菌剂胁迫、氧化应激等)
时 ｂＺＩＰ 转录因子会参与病菌的抗逆过程ꎬ帮助病菌

适应不良环境ꎮ 研究 ｂＺＩＰ 转录因子的抗逆功能ꎬ有
助于理解病菌在复杂环境中的生存策略ꎬ为开发更

有效的防治方法提供方向ꎮ 为了给新型防治策略提

供靶点ꎬ转录因子可作为药剂靶标开发新型杀菌剂ꎬ
以解决现有化学农药存在的菌株耐药性增强、化学

残留及环境污染等问题ꎮ 植物病原丝状真菌 ｂＺＩＰ
转录因子在病菌生长、致病和抗逆过程中的关键作

用ꎬ使其成为极具潜力的药物靶点ꎮ 通过对其功能

的深入研究ꎬ可以筛选出关键的 ｂＺＩＰ 转录因子ꎬ针
对其结构和调控机制设计特异性抑制剂ꎬ进而精准

阻断病菌的致病和抗逆过程ꎬ开发出高效、低毒、环
保的新型杀菌剂ꎮ
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