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玉米 11 个 ZmbZIP 基因的鉴定及表达特征分析 
贾利强 1，刘洋 2，赵秋芳 3，陈曙 3  

(1.贵州师范学院生物科学学院，贵州 贵阳 550018；2.嘉兴职业技术学院现代农业学院，浙江 嘉兴 314036； 

3.中国热带农业科学院南亚热带作物研究所，广东 湛江 524091) 

摘 要：以玉米自交系郑 58 为试验材料，利用生物信息学方法和 qPCR 技术，设置 200 mmol/L NaCl、20%PEG6000、

4 ℃低温和硝态氮或铵态氮缺乏等胁迫试验，对 11 个 ZmbZIP 基因进行生物信息学分析，探测这些基因应答低温、

干旱、盐害、缺氮等胁迫时的响应表达模式。系统进化树分析结果表明，11 个 ZmbZIP 基因可以细分为 2 个亚组；

qPCR 分析结果表明，不同亚组的 ZmbZIP 基因在玉米不同组织中呈现不同的表达特征，同一亚组的基因呈现类

似的表达模式，反映了 ZmbZIP 基因在玉米生长发育进程中生物学功能的保守性和分化性。人为模拟盐、干旱、

低温和氮缺乏等胁迫的结果表明，ZmbZIP 基因受到各种逆境因子的广泛调控，亚组 I 中的 ZmbZIP1、ZmbZIP6

和 ZmbZIP13 的表达量同时受 NaCl 溶液胁迫诱导而上调(相对表达量上调 2 倍)，受 PEG6000 胁迫抑制下调；亚

组 II 中的 ZmbZIP38、ZmbZIP77、ZmbZIP112 和 ZmbZIP124 同时受盐、PEG6000 和低温胁迫诱导上调，硝态氮缺

乏胁迫抑制 ZmbZIP1、ZmbZIP6 和 ZmbZIP134 基因表达，而铵态氮缺乏胁迫下，这 3 个基因表达明显上调，推测

这些基因广泛参与应答逆境胁迫响应途径。 

关 键 词：玉米；碱性亮氨酸拉链；基因家族；逆境胁迫；基因鉴定；基因表达；进化树  

中图分类号：S513；Q786    文献标志码：A    文章编号：1007−1032(2022)04−0407−09 
 

The identification of 11 ZmbZIPs of maize and  
their expression pattern analysis 

JIA Liqiang 1，LIU Yang2，ZHAO Qiufang3，CHEN Shu3 

(1.School of Life Sciences, Guizhou Education University, Guiyang, Guizhou 550018, China; 2.College of Modern 
Agriculture, Jiaxing Vocational and Technical College，Jiaxing, Zhejiang 314036, China; 3. South Subtropical Crop 
Research Institute, Chinese Academy of Tropical Agricultural Sciences, Zhanjiang, Guangdong 524091, China) 
 

Abstract: Using maize inbreed line Zheng58 for experimental material, bioinformatic and expression pattern analysis of 

11 ZmbZIP genes were performed at the experimental conditions of 200 mmol/L NaCl, 20% PEG6000, 4 ℃ and nitrate 

or ammonium deficiency stresses. The phylogenetic tree analysis showed that 11 ZmbZIPs could be subdivided into 2 

subgroups. RT-PCR results revealed that different expression patten of ZmbZIP were detected in different tissues, 

indicating different biological roles in plant growth and development. Under simulated salt, drought, low temperature and 

nitrogen stress, ZmbZIP were widely regulated, ZmbZIP1, ZmbZIP6 and ZmbZIP13 of subgroup I were obviously 

upregulated by salt by two fold, and inhibited by PEG6000, while ZmbZIP38, ZmbZIP77, ZmbZIP112 and ZmbZIP124 of 

subgroup II were upregulated by salt, PEG6000 and low temperature stresses. And, ZmbZIP1, ZmbZIP6 and ZmbZIP134 

were obviously downregulated by nitrate deficient stress, while upregulated by ammonium deficient stress, indicating 
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different biological function roles of these genes in responsive to various stresses.  

Keywords: maize; basic leucine zipper; gene family; adverse stress; gene identification; gene expression; phylogenetic tree  

 

功能保守的转录因子家族在维持植物正常的

生长发育以及抵御外界生物或非生物逆境胁迫进

程中发挥着广泛而又重要的作用。当植物在生长过

程中遇到低温、干旱、盐害或者缺氮等胁迫时，转

录因子就会受到激发，结合靶基因的顺式作用原

件，进而调控逆境途径相关基因的表达，使植物发

生生理生化、形态等方面的变化，以抵御逆境胁迫

等不利环境[1]。植物 bZIP 家族是分布较广泛、数量

较多的转录因子家族之一。bZIP 家族起源于真核生

物历史进程的早期阶段，并在植物生长发育[2–4]、

细胞生长与分化、逆境响应以及代谢平衡[5–10]等方

面发挥着重要作用。 

bZIP 转录因子家族都含有典型的高度保守的

bZIP 结构域，一般由 60～80 aa 组成。N 端含有高度

保守的 N–X7–R/K–X9 蛋白基序，起着蛋白核定位和

结合特定核苷酸序列的作用；C 端为 1 个或多个由 7

个氨基酸组成的亮氨酸拉链蛋白基序构成的 α 螺旋

二级结构。 bZIP 转录因子通过亮氨酸区域构成同源

或异源二聚体结构，调控 bZIP 转录因子与特异核酸

序列的结合。近些年来，随着植物基因组技术的发

展，拟南芥[3]、水稻[11]、葡萄[12]、玉米[13]、油菜[14]、

大豆[15]、辣椒[10]、橄榄[16]，红花[17]、荠麦[18]和马铃

薯[19]等植物的 bZIP 家族成员相继被报道。 

培育高产、稳产、综合抗性好的玉米新品种对

保障粮食安全至关重要。玉米在生长过程中经常遭

受各种逆境胁迫，严重影响玉米产量[20]；因此，挖

掘玉米抗逆因子，阐明玉米抗逆的分子生理生化机

制对选育玉米新品种具有重要意义。本研究中，模

拟盐、干旱、低温和不同氮形态缺乏胁迫，研究玉

米自交系郑 58 中 11 个 bZIP 基因的响应表达模式，

以期为阐明这些基因的生物学功能提供依据。 

1 材料与方法 

1.1 材料 

玉米核心自交系郑 58 保存于中国热带农业科

学院玉米研究中心。待郑 58 自交系生长至授粉扬

花期，采集根、茎、叶、雄花、授粉 2 周的幼穗和

苞叶等组织器官，液氮速冻，–80 ℃保存，备用。 

1.2 方法 

1.2.1 玉米 bZIP 亚家族的生物信息学分析 

11 个玉米 ZmbZIP 和 78 个拟南芥 AtbZIP 蛋白

序列、基因序列和 CDS 序列来源于 Phytozome v9.1
数 据 库 (http://www.phytozome.net/) 和 MaizeGDB 
(Maize Genetics and Genomics Database) 数 据 库

(http://www.maizedb.org/)。运用在线工具 ExPASy 
(http://expasy.org/tools/protparam.html)对 ZmbZIP 蛋

白的相对分子质量、理论等电点等理化性质进行预

测。运用在线软件 MAFFT 进行多重序列联配比对

分析，去除不保守蛋白序列；运用 MEGA 10，采用

邻接法(NJ)构建拟南芥–玉米 bZIP 蛋白系统发育

树，并使用 Pairwise Deletion 处理缺失数据，选择

P–distance 模型，校验参数 Bootstrap 重复次数设置

为 1000 次。根据 ZmbZIP 基因在玉米染色体上的位

置，运用 Mapinspect 绘制其在染色体上的分布

(http://www.plantbreeding.wur.nl/uk/software–mapins
pect.html) 。 运 用 在 线 工 具 ExPASy(http://expasy. 
org/tools/protparam.html)预测 ZmbZIP 蛋白的相对

分 子 质 量 大 小 和 理 论 等 电 点 ； 采 用 在 线 工 具

GSDS(http://gsds.cbi.pku.edu.cn/index.php)绘制玉米

bZIP 基因结构图。 

1.2.2 逆境胁迫试验 

玉米自交系郑 58 种子经 5%次氯酸钠溶液消

毒，28 ℃黑暗催芽后置于网纱上，于 Holland 营养

液中 28 ℃光照 16 h、25 ℃黑暗 8 h，生长至 3 叶期

时进行逆境胁迫处理。干旱或盐胁迫处理，选取生

长一致的玉米幼苗转移至 20% PEG 6000 或 200 
mmol/L 的 NaCl 溶液；缺氮胁迫处理，选取生长一

致的玉米幼苗转移至硝态氮或氨态氮缺乏的营养

液中；低温处理，选取生长基本一致的玉米幼苗转

移至 4 ℃条件下。分别在处理的 0、1、6、24 h 时

取叶片样品，进行液氮速冻，保存于–80 ℃冰箱，

备用。 
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1.2.3 RNA 提取及荧光定量 PCR 分析 

取约 0.1 g 根系或叶片样品组织，液氮快速研

磨粉粹，采用华越洋植物 RNA 快速提取试剂盒提

取 样 品 总 RNA ， 进 行 RNA 浓 度 与 纯 度 检 测

(NanoDrop2000，ThermoScientific，Massachusetts, 
USA)，用 DNase I (TaKaRa，Tokyo，Japan)除去残

留的核酸，反转录 cDNA(Prime–ScriptTM RT reagent 
Kit with gDNA Eraser，TaKaRa)，稀释至 100 μg/μL，

作为扩增模板。利用 Oligo 7，根据 ZmbZIP 基因的

保守区域设计特异性引物，以 Actin 为内参基因，

引物序列见表 1。实时定量荧光 PCR 反应在 Roche 
Light Cycler 480 System(Roche, Basel, Switzerland)
上进行，试剂盒 Thermo Fisher Scientific，反应体

系 10 μL，包括 2×SYBR Green Master MIX 5 μL、

上下游引物(10 μmol/L)各 1 μL、cDNA 1 μL 和

ddH2O 2 μL。采用 2–△△Ct 算法进行数据计算。每个

处理 3 次生物学重复。 

表 1 11 个 ZmbZIP 基因的实时荧光定量引物 
Table 1 qRT-PCR primers for the expression analysis experiments of ZmbZIP 

基因名称 基因号 上游引物(5'–3') 下游引物(5'–3') 

mbZIP1 GRMZM2G428184 GCAACGCCTATACCGTTCTACCAG CGGTGGATAATGGCAGGTCTGAG 

ZmbZIP6 GRMZM2G353553 GCAGCTCCGTTGCCAGAACCAG GCAGGTAGTCGAGGTGTGCCATC 

ZmbZIP13 GRMZM2G175280 GCTACGACACTCTCAGCACAGTTG GCCATCGGTTACCTCCCCAGTC 

ZmbZIP32 GRMZM2G037910 GCGACTGCCTCTTCTCAACCTG CTTGCGCTCCTTAGACTTCGCTGC 

ZmbZIP38 GRMZM2G039828 GGGTTTCGTCTCTTGCCTCGCTG GCACGGCACCCTAAACCACCGAG 

ZmbZIP77 GRMZM2G137046 ACGCCGACAAGGAGCACAAG GAGAGCCTCTCTTCCATCTCCGAG 

ZmbZIP106 GRMZM2G043600 GCGAGGCACTTCGAACTCTGAAC CCTCGCCAGCCATTTGTTTCAGG 

ZmbZIP112 GRMZM2G171912 AGAAGGCGTACCTGACGGAG TGCGCCGTCGTGTTCTTCAG 

ZmbZIP124 GRMZM2G140355 GGAAAGGAAGAAGGCGTACCTGAG GCCTCTTCTGTTGTTGACAGTGGTG 

ZmbZIP134 GRMZM2G473274 AGAACAACAACCGCAGACTCTCAAC CCGCCTCCCACCTTCAACGAC 

ZmbZIP141 GRMZM2G425920 ATGGCGACGTTGGTGTGCCAC GAGCGAGCCGTGATGGTGGTG 
 

1.3 数据分析 

采用 Excel 2003 进行数据统计分析和绘图。 

2 结果与分析 

2.1 11 个玉米 ZmbZIP 基因的生物信息学分析 

从表 2 可以看出，11 个 ZmbZIP 蛋白的长度为

138～479 aa，蛋白质相对分子质量为 15 190～51 650。

11 个 ZmbZIP 基因散布于 8 条染色体上，其中 Chr1
有 3 个基因，Chr2 和 Chr9 各有 2 个基因，Chr3、

Chr5、Chr7、Chr8 和 Chr10 上各有 1 个基因(图 1–A)。
11 个 ZmbZIP 基因的内含子大多为 3~4 个， 
ZmbZIP6 和 ZmbZIP112 基因各含有 1 个， 
ZmbZIP106 含有 10 个内含子，ZmbZIP141 基因含 2
个内含子(图 1–B)。11 个 ZmbZIP 蛋白的 N 端含有 

表 2 玉米 ZmbZIP 蛋白的理化性质 
Table 2 The physical and chemical properties of ZmbZIP in maize 

基因号 基因名称 大小/aa 相对分子质量 等电点 染色体 可变剪切

GRMZM2G428184 ZmbZIP1 426 45 300  6.44 Chr1:5816871–5819671 2 

GRMZM2G353553 ZmbZIP6 397 42 320  8.02 Chr 1:83544940–83547374 1 

GRMZM2G175280 ZmbZIP13 465 49 710  7.53 Chr 1:199502427–199506388 2 

GRMZM2G037910 ZmbZIP32 479 51 650  9.39 Chr 2:200049082–200051424 1 

GRMZM2G039828 ZmbZIP38 243 25 680 10.78 Chr 3:10933798–10935205 2 

GRMZM2G137046 ZmbZIP77 170 18 720 10.62 Chr 5:115451296–115456402 2 

GRMZM2G043600 ZmbZIP106 456 49 080  9.55 Chr 7:145445635–145448907 1 

GRMZM2G171912 ZmbZIP112 187 19 860 10.88 Chr 8:18247920–18249030 1 

GRMZM2G140355 ZmbZIP124 138 15 190 10.94 Chr 9:87461762–87465060 1 

GRMZM2G473274 ZmbZIP134 337 36 450  5.59 Chr 9:156679754–156681460 1 
GRMZM2G425920 ZmbZIP141 264 29 070  7.99 Chr 10:123303091–123307977 1 
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A ZmbZIPs 的染色体定位；B ZmbZIPs 的基因结构；C 保守的 ZmbZIPs 结构域；D ZmbZIPs 的进化树。 

图 1 ZmbZIP 基因的生物信息学分析结果 
Fig. 1 The bioinformatic analysis result of ZmbZIP genes   
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保守的 bZIP 结构域，包含碱性蛋白序列和亮氨酸

拉链序列(图 1–C)。进化树分析结果显示，11 个

ZmbZIP 基因分成 2 个家族(图 1–D)。亚家族 I 中含

有 6 个 ZmbZIP 基因，II 中含有 5 个 ZmbZIP 基因，

表明这 2 个亚家族的进化路径不同。 

2.2 玉米 ZmbZIP 基因的组织表达分析 

为探测 ZmbZIP 基因在玉米不同组织器官中的

表达水平，在玉米自交系郑 58 扬花授粉期，采集

玉米根、茎、叶、雄花和授粉 15 d 的幼穗等组织，

利用 qRT–PCR 技术，检测这些基因的组织表达模

式。由图 2 可知，这些基因的组织特异性表达模式

不同，同一亚组的 ZmbZIP 基因大多呈现类似的表

达模式，ZmbZIP1、ZmbZIP6、ZmbZIP13、ZmbZIP32、

ZmbZIP106 和 ZmbZIP134 聚合成 1 个亚组。ZmbZIP1、

ZmbZIP6 和 ZmbZIP134在所检测的组织中都有明显

的表达，其中在根系和幼穗中的表达量较高；ZmbZIP32
和 ZmbZIP106 在根系和茎中的表达量较高，其表达量

达其他组织器官的 2 倍以上。可见，亲缘关系较近

的基因具有相似的表达模式。ZmbZIP13 主要集中在幼

穗中表达，表达量是在其他组织器官的 5 倍左右，预示

该基因在幼穗发育中起重要作用。亚组 II 包含

ZmbZIP38、ZmbZIP77、ZmbZIP112、ZmbZIP124 和

ZmbZIP141 等 5 个基因，其中 ZmbZIP38 和 ZmbZIP77
在根系中的表达量较高，体现了同源基因表达模式的保

守性；ZmbZIP112 和 ZmbZIP141 主要在根系和幼穗中

表达，ZmbZIP124 在根系、叶和雄花中表达量较高，

说明这 3 个基因在进化历程中表达模式发生了分

化，预示着其生物学功能的分化。这些数据表明

ZmbZIP 基因在玉米组织器官生长发育进程中功能

的多样性。 

  
不同小写字母表示同一基因在不同组织中的表达量差异有统计学意义(P<0.05)。 

图 2 玉米不同器官中 ZmbZIP 基因的相对表达量 
Fig. 2 Relative expression level of ZmbZIPs in different tissues in maize  

2.3 ZmbZIP 基因应答逆境胁迫的表达分析 

为进一步了解 ZmbZIP 基因应答非生物胁迫

(盐、干旱和低温)响应表达模式，模拟 200 mmol/L
的 NaCl 溶液、20%PEG6000 和 4 ℃低温胁迫，运

用 qRT–PCR 探测了玉米三叶期幼苗叶片中 ZmbZIP
基因应答表达模式。由图 3 可知，同亚组的基因呈

现 相 似 的 表 达 模 式 。 亚 组 I 中 的 ZmbZIP1 、

ZmbZIP6 和 ZmbZIP13 表达量同时受 NaCl 溶液胁迫

诱 导 而 上 调 ( 相 对 表 达 量 上 调 2 倍 以 上 ) ； 受

PEG6000 胁迫抑制下调，胁迫处理 24 h 时，

ZmbZIP13 和 ZmbZIP32 的表达量比处理前分别下降

了 70%左右，表明这 4 个基因在应答盐和干旱胁迫

响 应 途 径 中 扮 演 着 不 同 的 重 要 角 色 。 低 温 对

ZmbZIP1、ZmbZIP6 和 ZmbZIP13 的表达影响不
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同，ZmbZIP6 早期受低温胁迫的诱导，在胁迫处理

1 h 时，其表达量比处理前增加 2 倍，说明该基因

是低温胁迫的早期响应基因；ZmbZIP13 在胁迫 24 
h 时受到明显的抑制；ZmbZIP1 的表达受低温胁迫

的影响不明显。说明这 3 个同源基因在应答低温逆

境胁迫时表达模式出现了分化，预示着生物学功

能的分化。亚组 I 中的另 2 个基因，ZmbZIP32 和

ZmbZIP106 受 PEG6000 胁迫抑制下调，胁迫处理

24 h 时，其表达量比处理前分别下降了 70%左右；

而盐和低温胁迫对这 2 个基因的表达水平影响不

同，盐胁迫诱导 ZmbZIP32 基因的表达，抑制

ZmbZIP106 的表达，反映了这 2 个同源基因表达模

式 和 功 能 的 分 化 。 亚 组 II 中 的 ZmbZIP38 、

ZmbZIP112 和 ZmbZIP141 血 缘 关 系 较 近 ，

ZmbZIP77 和 ZmbZIP124 血 缘 关 系 较 近 ， 除

ZmbZIP141 外，其他 4 个基因的表达模式具有相似

性。3 种逆境胁迫 6 h 时，ZmbZIP38、ZmbZIP77、

ZmbZIP112和 ZmbZIP124的表达量上升至最高值，

其中 ZmbZIP77 的表达量上升超过 5 倍，之后出现

回落，体现了表达模式的保守性，预示着这 4 个同

源基因功能的冗余性；而 ZmbZIP141 的表达模式

和其他 4 个基因差异明显，预示着该基因功能的分

化。这些结果表明，ZmbZIP 基因应答各种不同逆

境胁迫时具有复杂的表达模式，反映了这些基因在

逆境胁迫响应途径中扮演着多样的生物学功能。 

 
不同小写字母表示同一基因在不同时间同一胁迫处理中的表达量差异有统计学意义(P<0.05)。 

图 3 200 mmol/L NaCl、20%PEG6000 和 4 ℃低温胁迫条件下 ZmbZIP 基因的相对表达量 
Fig. 3 Relative expression level of ZmbZIPs under 200 mmol/L NaCl, 20% PEG6000 and 4  stress℃   

2.4 ZmbZIP 基因应答硝态氮和氨态氮胁迫的表

达分析 

由图 4 可知，叶片中 ZmbZIP 基因的表达模式

明显受硝态氮或铵态氮缺乏胁迫的影响。亚组 I 中，

ZmbZIP1、ZmbZIP6 和 ZmbZIP134 应答硝态氮或铵

态氮缺乏胁迫时的表达模式类似，硝态氮缺乏胁迫
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时抑制这 3 个基因的表达，在胁迫处理 24 h 时，3
个基因的表达量下降了 90%；而早期铵态氮缺乏胁

迫诱导这 3 个基因的表达，在胁迫处理 24 h 时，其

表达量出现回落。类似的表达模式预示着同源基因

进化上的保守性。另 1 个同源基因 ZmbZIP13 在应

答硝态氮或铵态氮缺乏胁迫时呈现完全不同的表

达模式，早期硝态氮缺乏胁迫诱导其表达，之后出

现回落，而铵态氮缺乏胁迫则抑制该基因的表达，

说明该基因的表达模式及生物学功能出现了分化。

亚组 II 中，在硝态氮或铵态氮缺乏胁迫条件下，

ZmbZIP77、ZmbZIP112 和 ZmbZIP124 的表达量下

降，表明这 3 个基因在硝态氮缺乏胁迫中可能发挥

类似功能；在硝态氮缺乏胁迫条件下，ZmbZIP38
和 ZmbZIP141 表达量下降，而对铵态氮缺乏胁迫呈

现不同的表达模式，显示这 2 个基因与同组成员在

进化早期出现分化，预示着其在应答氮缺乏胁迫时

存在不同的生物学功能。 

 

 
不同小写字母表示同一基因在不同时间、同一胁迫处理中的表达量差异有统计学意义(P<0.05)。 

图 4 氮缺乏条件下叶片中 ZmbZIPs 的相对表达量 
Fig. 4 Relative expression level of ZmbZIPs of leaves in response to nitrogen stress in maize  

由图 5 可知，玉米根系中 ZmbZIP 受硝态氮或铵

态氮缺乏胁迫的调控。亚组 I 中，在 2 种不同氮形态

缺乏胁迫 24 h 时，ZmbZIP1 和 ZmbZIP6 表达量下降，

而 ZmbZIP13、ZmbZIP32 和 ZmbZIP134 受 2 种氮缺

乏胁迫的影响各异，ZmbZIP13 和 ZmbZIP32 受铵态

氮缺乏胁迫出现明显诱导而上调，其最高值比处理

前分别上升了 8.7 和 27.7 倍。亚组 II 的 ZmbZIP 基

因表达具有明显的保守性，ZmbZIP38、ZmbZIP77、

ZmbZIP112 和 ZmbZIP124 受 2 种氮缺乏胁迫的抑制，

其中 ZmbZIP38 受抑制程度最显著，胁迫处理 24 h

时，其表达量下降 90%以上；ZmbZIP141 呈现不同

的表达模式，硝态氮缺乏胁迫抑制其表达，而铵态

氮缺乏胁迫显著诱导其表达，胁迫处理 24 h，其表

达量上升了 24 倍，显示该基因在参与硝态氮或铵态

氮缺乏胁迫响应途径时具有不同的生物学功能。根

系 ZmbZIP 基因应答氮缺乏胁迫时表现出类似的表

达模式，显示了同源基因的表达和功能的保守性，

也预示着这些基因在发挥生物学功能时可能存在冗

余性，但少数基因的表达模式出现分化，预示这些

基因可能具有新的生物学功能。 
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不同小写字母表示同一基因在不同时间同一胁迫处理中的表达量差异有统计学意义(P<0.05)。 

图 5 氮缺乏胁迫条件下玉米根系中的 ZmbZIPs 的相对表达量 
Fig.5 Relative expression level of ZmbZIPs of roots in response to nitrogen stress in maize  

3 结论与讨论 

植物在长期的进化进程中拥有一系列抵御逆

境胁迫的防御机制，包括激活转录因子、调控抗逆

途径基因的表达、增强植物的抗逆性等。近些年来，

发现有越来越多的转录因子如 bZIP、WRKY、

MYB、bHLH 和 NAC 等[21]参与调控植物应答逆境

胁迫响应，通过改变这些基因的表达量，能显著提高

植物的抗逆性[22]。众多作物包括玉米[13]、水稻[11,23]、

番薯[21]、辣椒[10]等的 bZIP 基因表达受各类逆境胁

迫的调控。OsbZIP46 和 OsbZIP62 是逆境胁迫响

应基因，改变这 2 个基因能显著改变植物的抗逆

性[9,24]。小麦 TabZIP60 和玉米 ZmbZIP72 也具有类

似的功能[25–26]。本研究中，玉米大部分 ZmbZIP 基

因受各类逆境胁迫的调控，这和前人[1]的研究结果

基本一致。 
近些年来，玉米中众多受逆境胁迫诱导基因被

鉴定出来，其中包括转录因子[27]。根系和雌穗中

ZmbZIP4 受逆境胁迫的诱导，超表达 ZmbZIP4 可以

促使玉米根系伸长，提高抗逆性。HY5、bZIP 转录

因子也具有类似的功能[27]。本研究中，ZmbZIP 在

根系中的表达模式和应答不同逆境胁迫时的表达

模式比较复杂，ZmbZIP77 和 ZmbZIP124 在根系中

的表达量较高，同时受高盐、干旱和低温等胁迫的

明显诱导，推测这些逆境胁迫诱导根系中 ZmbZIP77
和 ZmbZIP124 基因的表达，提高抗逆性，而在硝态

氮和铵态氮缺乏胁迫时，根系中这 2 个基因都受到

明显抑制，反映了 ZmbZIP77 和 ZmbZIP124 基因在

调控不同逆境胁迫时的分子调控机制的差异。 
氮素是影响作物产量的重要因素之一，可影响

植物生长发育和水分利用效率[28]。研究[29–30]表明，

转录因子可直接调控氮吸收相关基因的表达，也可

以通过各种信号途径调控根系发育及氮素代谢平

衡。本研究中，探讨了硝态氮或铵态氮缺乏胁迫对

玉米根系和叶片中 bZIP 基因表达水平的影响。铵

态氮缺乏胁迫下，叶片中的 ZmbZIP13 和 ZmbZIP32
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表达水平呈下降趋势；在铵态氮缺乏胁迫 1 h 时，

根系中的 ZmbZIP13 和 ZmbZIP32 出现明显上调，

硝态氮缺乏胁迫 24 h 时，ZmbZIP134 受明显诱导上

调，可能这 3 个基因在玉米抵御铵态氮或硝态氮缺

乏胁迫中起着重要作用。JAGADHESAN 等[31]研究

报道，低氮条件下，水稻叶片中转录因子 NPL1 表

达量很低，而根系中在胁迫早期其表达量显著上

调，超表达该基因显著提高了水稻的氮吸收效率和

产量。ZmbZIP13、ZmbZIP32 和 ZmbZIP134 同属于

亚家族 I，但在应答铵态氮缺乏或硝态氮缺乏胁迫

时表现出不同的表达模式，也反应了该家族基因的

表达模式和蛋白功能的分化。在今后的研究中，可

以将该家族基因作为调控氮素代谢平衡的重要候

选基因。 
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