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摘要: HD-Zip 转录因子属于 Homeobox 蛋白家族, 是植物特异转录因子, 由高度保守的 HD(Homeodomain)结构

域和 Leu zipper(Zip)元件组成, 前者与 DNA 特异结合, 后者介导蛋白二聚体的形成。HD-Zip 转录因子家族包

括 4个亚家族(HD-Zip Ⅰ- ), Ⅳ 其成员通过与其他蛋白互作、参与激素介导的信号途径, 从而调控植物生长发育、

光形态建成、花发育、果实发育和植物对逆境应答等生物学过程。文章对近几年关于植物 HD-Zip 转录因子参

与上述生物学功能方面的研究进行了综述, 以期对新功能基因的挖掘和应用研究以及 HD-Zip 调控机制的阐明

奠定基础。 
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Abstract:  The HD-Zip transcription factors, which are unique to plant kingdom, belong to Homeobox proteins. They 
are composed of highly conserved HD (Homeodomain) and Leu zipper (Zip) element. The former binds specifically to 
DNA and the later mediates the formation of dimerization. Based on the structure features, HD-Zip transcription factors can 
be classified into four subfamilies HD-Zip Ⅰ-Ⅳ, which are involved in different biological processes of plants including 
growth and development, photomorphogenesis, flowering, fruit ripening, and adaptation response to environmental stresses. 
HD-Zip transcription factors act as the integrators of development and environmental cues and endogenous hormone signal 
pathway to regulate targeted gene expression and plants adaptation response. In this review, the most advanced researches 
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on biological functions of HD-Zip were summarized based on the researches of Arabidopsis HD-Zip transcription factors 
and the results from other species. The aim of this article is to provide the basis for studying the functions of new genes 
encoding HD-Zip proteins from other species and illustrating the molecular mechanism of HD-Zip on growth and develop-
ment of plant under normal and unfavorable conditions. 

Keywords: HD-Zip transcription factors; biological functions; gene expression; protein-protein interaction; hor-
mone signal pathway 

植物在适应环境生长过程中产生一系列从细胞

到生理水平的应答反应, 这些反应通常被转录因子
所调控[1,2]。转录因子主要集中于NAC、AP2/EREBP、
MYB、WRKY和HD-Zip/b-ZIP等的发现与研究, 其
中HD-Zip转录因子属于编码含有 60 个保守氨基酸
同源异型结构域(Homeodomain, HD)的同源异型盒
(Homeobox)蛋白, 60 个氨基酸折叠为三螺旋结构, 
与DNA特异性结合。该类蛋白普遍存在于植物、动
物以及人、果蝇中, 包括 6个家族 HD-Zip、KNOX、
PHD、BELL、WOX 和ZF-HD[3], 其中HD-Zip (Ho-
meodomain-leucine zipper)是植物特异转录因子, 由
DNA-同源结构域和附加的Leu zipper(Zip)元件组成
[1]。前者与DNA特异结合, 后者介导蛋白二聚体的形
成。该转录因子参与调控正常生长条件和环境胁迫

后植物的生长发育[3,4]。编码HD-Zip蛋白的基因已经
分别从拟南芥(Arabidopsis thaliana)[2]、水稻(Oryza 
sative L.)[1]、烟草 (Nicotiana tabacum L.)[5]、苜蓿

(Medicago truncatula L.)[6]、向日葵(Helianthus an-
nuus L.)[7, 8]、番茄(Lycopersicon esculentum M.)[3]、小

立 碗 藓 (Physomitrella patens H.)[2,9] 以 及 小 麦

(Triticeae asetivum L.)[10]中被克隆。不同物种全基因

组测序分析发现, 拟南芥基因组包含 47个HD-Zip转
录因子[11~14], 水稻 33个[15], 玉米(Zea Mays L.)55个
[16], 杨树( )63个Populus trichocarpa T&G [17]。基于序列

保守性、结构特点、功能和其他特征, HD- Zip转录
因子分为 4个亚家族(HD-Zip Ⅰ-Ⅳ)[3]。不同的亚家

族成员具有不同的生物学功能, 有的

。

参与多种激素

途径(包括JA、SA、ABA、乙烯、生长素、GA等)
的交叉互作, 有的与激素途径关键基因及下游基因
互作来发挥作用 本文主要对HD-Zip转录因子的生
物学功能进行了系统的综述, 以期对新物种功能基
因的挖掘和应用以及HD-Zip调控机制的阐明奠定基
础。

1  调控植物生长发育 

1.1  参与植物生长发育的调控 

研究表明 , HD-ZipⅢ和HD-Zip Ⅳ成员参与调
控植物生长发育。HD-ZipⅢ亚家族成员主要调控顶
端分生组织、维管束、近轴区域横向器官的发育[3]。

HD-Zip Ⅳ类基因在植物表皮细胞特异表达 , 主要
调控表皮细胞分化、根的生长、花青素积累和毛状

体的形成[11]。

拟南芥HD-Zip亚家族Ⅲ包括 5 个成员 , REV/ 
IFL1、PHB/ATHB9、PHV/ATHB14 以及ATHB8 和
ATHB15。基因突变和过表达实验表明拟南芥
HD-ZipⅢ各成员在植物生长发育过程中发挥的作用
既重叠又不同[13, 18~20], 这与不同成员各自的表达模
式和特定的结构域有关[13]。REV参与调控茎顶端分
生组织(Shoot apical meristem, SAM)和花分生组织
(Floral meristem, FM)的胚和胚后发育、维管组织形
成、生长素极性运输、植物形态发育; 而PHB和PHV
遗传距离最近, 因此功能相似, PHB、PHV和CNA也
参与调控茎顶端分生组织和花分生组织胚后发育、

侧向器官发育和顶端器官发育。进化分析表明 , 
PHB、 PHV和 REV形成一个分支 , 与转录因子
KANAD1拮抗来调控叶片极性生长、横向器官发育
以及维管束发育; CNA和ATHB8 形成另一个分支, 
在某些组织的细胞中, ATHB8 和CNA与REV功能拮
抗, 而在另一些细胞中功能重叠。rev can/rev athb8
的表型和rev的表型相似, 而rev cna athb8产生了更
多的侧向茎分生组织(Lateral shoot meristem, LSM)
和花序。这些结果表明, CNA/ATHB8与REV直接或
间接拮抗来调控侧向茎分生组织和花分生组织的发

育。过量表达AtHB8 导致木质部提前形成和细胞木
质化出现, 而对照植物中这些细胞并不发生木质化
[21]。CNA在叶片和根的原形成层细胞[21]、茎分生组
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织、花分生组织以及子房中均有表达[22]。过量表达

AtHB15的拟南芥出现矮化、叶片不卷曲、木质化组
织减少等表型 [23]。cna也表现出相似的表型。反义
AtHB8 转基因植物表现出严重矮化、木质化组织延
伸的表型[23]。AtHB15在花分生组织、侧向茎分生组
织和髓细胞中均有表达。AtHB8、AtHB15 和PHV在
次生维管组织发育过程中起作用 , 它们在白杨
(Populus tomentosa C.)的维管形成层和未成熟的次
生木质部均有表达[23]。 

杨树(P. trichocarpa)PCN属于HD-ZipⅢ亚家族
成员, 是拟南芥CNA同源蛋白, 参与调控木质部次
生生长中细胞分化过程。PCN在次生维管组织、韧
皮部纤维、形成层带、木质部中表达, 但不在初生
维管组织中表达。过表达PCN的杨树, 茎部表现出强
烈的表型改变, 表现在次生木质部分化延缓、韧皮
部纤维分化严重减少, PCN的过表达也调控了激素
途径相关基因表达, 如生长素响应基因、GA合成基
因、GA代谢途径基因均上调表达, 细胞分裂素氧化
酶基因以及细胞分裂素响应因子基因下调表达。研

究表明, 生长素、细胞分裂素、乙烯和GA参与调控
次生维管组织生长发育 [24], 因此, PCN可能是通过
激素途径来调控木质部发育 ; 杨树 PtaHB1 和
PtaHB7 也参与初生木质部形成的调控 , 过表达
PtaHB1 的转基因杨树延缓了初生木质部纤维的形
成, 而过表达PtaHB7的转基因杨树未表现出这些症
状, 这暗示杨树HD-ZipⅢ亚家族不同成员有不同的
功能[25]。水稻OSHB1-5与拟南芥HD-ZipⅢ类转录因
子氨基酸序列高度同源, 功能相似, 也参与调控茎
尖分生组织发育、木质部维管束形成、叶原基极性

和叶片边缘的形态建成[26]。鱼尾菊(Zinnia Peruviana 
L.)ZeHB10、ZeHB11 和ZeHB12 也属于HD-ZipⅢ亚
家族基因, 在原形成层和未成熟的木质部细胞中表
达。ZeHB10参与调控木质素前体细胞中管状分子的
形成; ZeHB11 则参与侧生分生组织形成, 该基因过
表达促使植物侧部花序增多; 而ZeHB12 参与调控
木质部形成, 过表达ZeHB12 导致木薄壁细胞中木质
素单体合成相关基因上调表达[27]。 

对拟南芥的研究表明, 两个独立的信号途径调
控顶端分生组织发育, 一个维持茎细胞分化, 另一
个调控纵向器官向横向器官的发育, 涉及在这些发
育过程中的信号网络相互交叉, 并被多个分子机制 

所调控。在这个过程中, ZIP蛋白ZPR3 和ZPR4 与
HD-ZipⅢ亚家族成员结合, 形成没有功能的异源二
聚体 , 从而负调控HD-ZipⅢ亚家族成员活性 , 而
HD-ZipⅢ亚家族成员又正调控ZPR3和ZPR4蛋白活性, 
从而形成一个反馈环调控顶端分生组织发育[28]。推测

这种互作可能与HD-ZipⅢ蛋白结构上的类固醇敏感
的脂质调节蛋白(StAR-related lipid transfer, START)
结构域 [29]和MEKHLA结构域 [30]有关 , 前者可能与
某些疏水分子(如油菜素内酯或其他信号)结合从而
调控同源/异源二聚体的形成 , 而后者介导了蛋白-
蛋白互作[31], 推测可能是外源环境因子和内在因素
影响了HD-ZipⅢ蛋白的构象, 导致ZPR3 能够识别
HD-ZipⅢ, 形成没有功能的异源二聚体, 最终阻止
了HD-ZipⅢ与DNA结合[32, 33], 最近的研究证实了这
个推测 , 基于酵母和拟南芥实验 , 作者提出了
MEKLA结构域调控 REV二聚体形成的模式：
MEKHLA结构域通过独立于序列的离体屏蔽机制
(Steric masking mechanism) 抑 制 HD-Zip Ⅲ 
REVOLUTA形成二聚体, 而未知的分子机制识别了
MEKHLA结构域序列 , 从而释放了这种抑制作用 , 
这种分子开关阻止了REV与其他HD-ZipⅢ蛋白形成
同源/异源二聚体, 同时阻止了REV与ZPR蛋白互作
[33]。 

HD-Zip亚家族Ⅳ包括 16 个成员 , 其中GL2/ 
ATHB10、ATML1和PDF2参与调控表皮细胞基因表
达, 而ANL2 参与调控叶子表皮层花色素苷积累和
根部细胞分化[3]。hdg11出现大量表皮毛, 这一表型
在hdg11 hdg12 中增强, 而hdg12 没有毛状体表型, 
表明在毛状体形成中HDG11起主要作用, 而HDG12
起辅助作用, HDG11是HDG12的上位基因。另一个
基因GL2 也在表皮细胞优先表达, gl2 根毛增多, 无
表皮毛, gl2 hdg11 和gl2 hdg12 都表现出这一表型
[14]。研究表明, 玉米全基因组包括 17个HD-ZipⅣ类
基因, 在表皮细胞优先表达, 其中有的基因调控毛
状体形成, 有的基因参与表皮合成, OCL4抑制了表
皮毛的形成[34]。这 17个基因中, 13个ZmHDZIV基因
在 3′非翻译区携带 19 和 21 个核苷酸保守基元。这
一特点暗示玉米HD-ZipⅣ类基因也许被小RNAs调
控[35]。 

1.2  参与花发育的调控 

HD-ZipⅢ类蛋白也参与调控萼片发育。La Rota
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等[36]利用数学和计算机的方法预测了分子调控网络, 
并阐明拟南芥萼片发育模式。该模式包括 3 个新的
生物学途径：HD-ZipⅢ亚家族基因、细胞分裂素和
ARGONAUTE家族成员。数据表明, 丧失AS1 功能
的突变体维持了miR165/1661活性, miR165/1661抑
制REV活性, rev中AGO7 和TAS3siRNA表达下调。
TAS3siRNA的下降导致ETT和ARF4上调表达。萼片
发育中, REV激活IPT5的活性, 而AS1基因功能的丧
失导致IPT5基因下调表达。简单来说, HD-ZipⅢ亚家
族成员REV蛋白通过以下方式调控萼片发育：
(1)REV蛋白通过IPT5、CK和GTE6激活AS1的活性; 
(2)REV通过AGO7 激活TAS3siRNA的活性; (3)REV
通过AGO10抑制AGO1的活性。 

HD-ZipⅡ类蛋白参与调控花期。HAHB10 是向
日葵HD-ZipⅡ类转录因子。研究表明, HAHB10诱导
植物开花。过表达HAHB10 的拟南芥表现出早花表
型, 开花相关基因FT、FUL、SEP3上调表达。生殖
生长向成花转变阶段, HAHB10 通过调控这些开花
特异基因的表达, 促使早花形成[37]。 

玉米OCL1 属于HD-ZipⅣ亚家族成员, 研究表
明, START结构域N端 85个氨基酸决定了OCL1的活
性, 过表达OCL1 的转基因玉米表现出多种表型缺
陷, 同时开花时间推迟[38]。玉米OCL4在花药细胞分
化中起作用 ; 沙冬青 (Ammopiptanthus mongolicus 
(Maxim.) Cheng f.)AMHDG1 也属于HD-ZipⅣ类蛋
白 , 异源过表达该基因的拟南芥表现出叶片不卷
曲、花药不开裂的现象, 正调控花药开裂的两个基
因 AtNST1 和 AtNST2 下调表达 , 这些结果表明
AMHDG1在花药开裂中起负调控作用[39]。 

1.3  参与果实发育的调控 

HD-ZipⅠ类蛋白参与调控果实成熟。番茄
(L.esculentum)LeHB-1基因与拟南芥AtHB1基因同源, 
属于HD-Zip亚家族Ⅰ基因。体外实验表明, LeHB-1
可以识别LeACO1启动子区 9~10 bp的DNA序列, 与
该基因启动子区域结合, 调控LeACO1的表达。VIGS
沉默LeHB-1基因, LeACO1基因表达显著减少, 抑制
了果实的成熟。相反, 病毒载体侵染发育的花器官, 
过量表达外源LeHB-1 基因, 花器官形态发生改变, 
包括一个萼片螺纹中形成多个花朵、萼片和花瓣融

合、萼片转化为类心皮的结构, 最后发育为成熟的

类果实的结构[22]。 

2  参与光形态建成 

HD-ZipⅠ和Ⅱ类蛋白参与光形态建成以及避荫
反应。自然界中, 光刺激秧苗去黄化, 促发了光自养
生物的改变[40]。在种子萌芽后期, 远红光富裕的光
源可以刺激光敏素信号系统, 诱导避荫响应[41]。蓝

光受体Cryptochromes和Phototropins感知蓝光, 调控
茎伸长、花形成、生物钟和光形态建成[42~44]。黑暗

条件下, AtHB3和AtHB23表达量上升, 光下生长 3h
的种子中AtHB20 表达量瞬时增加。研究表明 , 
ATHB20 整合了外源光信号和内源ABA信号, 刺激
拟南芥种子发芽[45]。AtHB1 过表达的烟草, 黑暗下
培养, 转基因秧苗出现去黄化现象, 不能形成栅栏
细胞[46]。蓝光下, ATHB16负调控子叶延伸。蓝光下
培养过表达或反义表达AtHB16的转基因植株, 该基
因的转录水平和子叶长度呈负相关关系[47]。但是蓝

光或CRYPTOCHROME1(CRY1) 和CRY2 并不影响
AtHB16 的 表 达 , AtHB16 的 表 达 也 不 影 响

CRYPTOCHROME1(CRY1) 和CRY2 的表达; 白光下, 
AtHB16在叶片中高表达, 并且负调控叶片细胞扩增, 
反义表达AtHB16增加了叶片面积[37]。蓝光和黑暗也

诱导了AtHB52的强烈表达[11]。拟南芥HD-Zip II亚家
族中 5 个成员参与光形态建成[12]。黑暗生长的黄化

秧苗中, AtHB2/HAT4强烈表达, 而红光(R)和远红光
(FR)强烈抑制了这两个基因的表达 [48]。过量表达

AtHB2/HAT4 的转基因植株表现出较长的胚轴和较
小的子叶 , 而反义表达AtHB2/HAT4 的转基因植株
胚轴较短[49]。白光下AtHB2/HAT4表达量升高, 而低
的R : FR也诱导了AtHB2/HAT4表达。这导致了植物
的避荫响应, 表现为茎伸长、叶片减小。生长在白
光下的AtHB2/HAT4 转基因植株表现出叶片大小减
少、细胞分化抑制[50]等现象。异源过表达HAT1 和
HAT2 的转基因植株表现出和转AtHB2/HAT4 基因类
似的表型[12]。远红光富裕的光源也强烈诱导了HAT1
的表达和HAT2的表达, 但是HAT2表达延后[12]。向日

葵HaHB10 与AtHB2/HAT4 序列高度同源, 黑暗强烈
诱导HaHB10 上调表达, 并且主要在成熟的光合成
器官中表达[49]。远红光也诱导AtHB4和HAT3的表达
[12]。白光下, 过量表达AtHB4 的转基因植株表现出
和转AtHB2/HAT4 基因相似的表型 , 但抑制远红光
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诱导的胚轴伸长[51]。 

3  调控植物对环境胁迫的响应 

研究表明, HD-Zip家族转录因子亚家族I和II基
因表达受干旱、高盐、ABA和冷害等环境的诱导, 这
两类基因参与激素信号途径, 通过与激素途径基因
和下游基因互作来调控植物细胞扩增、分裂和分化, 
从而提高植物耐逆性[15]。 

3.1  差异表达模式研究 

对HD-Zip转录因子亚家族Ⅰ和Ⅱ的研究主要集
中在拟南芥、水稻和向日葵[4]。对拟南芥HD-Zip亚
家族Ⅰ的研究表明, 100 mmol/L NaCl处理显著诱导
了拟南芥HD-Zip亚家族Ⅰ基因AtHB7 和AtHB12 的
表达, 其表达量上调 12 和 25 倍。水稻OsHOX6、
OsHOX22 和 OsHOX24 是拟南芥AtHB7 和AtHB12
的同源基因, 干旱诱导了这些基因的上调表达, 但
这 3 个基因在水稻中有不同的表达模式, 且与拟南
芥中的同源基因表达模式不同。水分充足时 , 
OsHOX6 在所有组织中高表达; 而OsHOX22 主要在
花序和叶片中表达; OsHOX24 在花序中高表达, 其
他组织中微弱表达。在极端干旱的条件下, OsHOX22
和 OsHOX24 在耐旱和不耐旱品种的叶片中高表达, 
而OsHOX6 仅仅在不耐旱品种的叶片中轻微表达[15]。

进化关系分析表明 , 水稻Oshox22 与拟南芥AtHB7
和AtHB12 同属于HD-Zip亚家族Ⅰ的亚群体γ-分枝[4], 
受干旱[15]、盐、ABA和PEG诱导表达[52]。150 mmol/L 
NaCl处理oshox22-1和野生型 9 d后发现, oshox22-1
有 80%的叶子表现为绿色, 而野生型只有 36%。对
胡杨的研究表明, 在短期的盐胁迫下, 根部和叶片
对盐胁迫的响应分别表现为 3 个阶段：失水、盐积
累以及渗透恢复阶段。对盐胁迫后不同阶段的根和

叶子进行转录组测序分析表明, 盐应答基因或转录
因子的高表达集中于叶子受盐胁迫后渗透恢复的动

态平衡阶段[53], 其中包括与拟南芥AtHB7 同源的转
录因子, 该转录因子对维持盐胁迫引起的细胞渗透
压起重要作用。向日葵HaHB4也属于干旱/ABA诱导
基因, 与拟南芥AtHB7 和AtHB12 序列高度相似, 受
高盐、缺水和ABA诱导表达[8], 其启动子区域含有一
个ABA响应元件和一个NaCl响应元件 [54]。过表达

HaHB4 基因的拟南芥表现出较强的耐干旱、耐高盐

和耐草食动物攻击[7, 54, 55]以及延缓衰老的表型[55], 但
是过表达AtHB7和AtHB12的拟南芥无论是在水分充
足还是缺水条件下均未表现出延缓衰老的表型。 

盐胁迫也诱导了AtHB6、-21、-40和-35的表达, 
其表达量上升了 2 倍[11]。AtHB6 也受干旱和ABA诱
导表达[56]。过表达AtHB6的拟南芥气孔关闭减少, 同
时ABA对种子萌芽的抑制作用也下降[57]。这些特征

与ABA不敏感的突变体abi1 和abi2 的表型相一致
[58]。这些数据说明干旱胁迫时, AtHB6在ABA信号途
径中起负调控作用。ABA处理后也抑制了AtHB5 的
表达[59]。干旱和ABA处理诱导AtHB7和AtHB12的表
达[60]。 

Cabello等[61]发现 50 mmol/L NaCl处理拟南芥 3d, 
向日葵HaHB1 和拟南芥AtHB13 的表达量增加, 而
且在高盐胁迫下, 与野生型相比, 过量表达HaHB1
和AtHB13 的拟南芥, 细胞膜表现出较好的稳定性, 
胁迫诱导的叶片衰老也被延缓。通常情况, 转基因
植株尽管表现出较高的耐逆能力, 但也伴随着产量
的下降[62]。Cabello等[63]发现, 在 300 mmol/L NaCl
处理野生型和转基因拟南芥下, 前者产量下降 50%, 
而过表达HaHB1 和AtHB1 的拟南芥仅下降 20%, 同
时在正常生长条件下 , 二者均未表现出产量下降 , 
这表明HaHB1是一个提高植物耐逆性状的有用基因
资源。HAHB10 属于HD-ZipⅡ亚家族成员, 它不仅
能通过诱导开花相关基因的表达来调控植物从营养

生长到生殖生长的转变, 而且能调控激素介导下植
物对生物胁迫的响应[37]。盐胁迫诱导苜蓿MtHB1基
因的表达 , 该基因突变体的根较野生苜蓿的根变
短。推测MTHB1可能是通过调节根的延伸和抑制侧
根生长来减少根部接触盐碱土壤的面积从而提高植

物耐盐能力的[6]。 

3.2  参与激素调控网络 

当植物面临环境胁迫如干旱、高盐、低温、高

温、光照变化、真菌以及细菌侵染等时, HD-Zip转录
因子通过整合外源环境信号和内源激素途径来调控

下游基因表达, 从而提高植物对环境胁迫的适应性
响应。ABA作为重要的植物激素, 不仅参与植物生
长发育的多个方面, 如种子休眠、种子萌芽、生殖
生长等, 也参与调控植物对各种生物、非生物胁迫
的响应, 尤其是干旱、低温以及盐胁迫[64]。研究表
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明, HD-Zip亚家族I成员通过依赖于ABA途径或非依
赖ABA途径调控植物对干旱、渗透和盐胁迫的响应
[15, 65, 66], ABA和水分胁迫诱导烟草NaHD20 在叶片
和根部的表达 [5]。通过VIGS(Virus-induced gene 
silencing)技术沉默NaHD20 基因的烟草, 经水分胁
迫后, ABA含量减少, ABA合成基因NaNCED1和渗
透蛋白NaOSM1 表达量也相应下降[5]。RNAi技术稳
定沉默NaHD20 基因后, 花冠ABA含量调控后期BA
释放, 归结为NaHD20 基因通过介导ABA含量的变
化和代谢基因的表达来影响BA的释放 [5]。Zhang等
[15]研究发现 , 过量表达Oshox22 的转基因水稻对
ABA敏感性增加 , 且增加了ABA含量 , 而突变体
oshox22-1 较之野生型水稻 , 内源ABA含量下降了
60%, 表明HD-Zip I通过依赖于ABA的途径来调控
植物对干旱胁迫的应答。 

HD-Zip I亚家族基因HaHB-4 过表达的拟南芥
表现出明显的延缓衰老的症状 , 同时对乙烯不敏
感。HaHB-4 基因过表达抑制了乙烯合成基因ACO
和乙烯下游基因ERF2、ERF5的表达[55]。番茄LeHB-1
通过调控LeACO基因的表达从而影响乙烯对果实成
熟过程的调控[22]。过表达ATHB7 和ATHB12 的拟南
芥生长表现出干旱条件下典型的表型, 表现在茎干
生长被抑制, GA20氧化酶 1表达量下降, 该酶在赤
霉素(Gibberellins, GA)刺激的细胞延伸中起作用[67]。

GA诱导HAHB10 上调表达, 过表达HAHB10 的拟南
芥, 植株叶子形状、颜色、植株生长率、开花时间
和生命周期都受到了影响, 当施加外源GA时, 转基
因植株的各种表型得到了恢复。这些结果都表明

HAHB10参与GA介导的信号转导途径[49]。与野生型

相比 , 过表达HAHB10 的拟南芥中 , SA途径基因
ICS1和EDS5以及JA途径基因AOC1表达量下降, 生
物胁迫应答基因PR1、PR2和PDF1.2表达量下降; 正
常生长条件下, 转基因拟南芥的SA和JA含量和野生
型一致, 伤或接种P.syringae增加了转基因植株的SA
含量, 降低了JA含量, 这表明, HAHB10是通过SA和
JA交叉途径来调控植物对生物胁迫的响应[37]。向日

葵HaHB1 和拟南芥AtHB13 通过诱导病程相关蛋白
基因(PRs)和葡聚糖酶基因(GLU)表达提高植物对冷
害的适应能力[61]。转基因的拟南芥 35S:HaHB1中检
测到PR2、PR3、PR4 和GLU上调表达, 而转基因拟
南 35S:AtHB13 

中检测到PR3 和GLU基因的上调表达 ; 用向日葵
HaHB1 基因自身启动子驱动获得的转基因植物 , 
PR4和GLU被冷、干旱、ACC、SA和ABA诱导表达; 
PR3 被干旱和冷处理抑制表达; PR2 被ABA诱导表
达[61], 这表明HaHB1 通过激素途径调控功能基因表
达, 从而调节植物适应性生长。MtHB1 整合ABA和
生长素信号途径, 调控苜蓿根系对逆境的适应性响
应[6]。在各种环境胁迫下, 植物通过改变根系结构和
形成侧根适应逆境生长。生长素是侧根形成的关键

激素, 通过调节细胞不对称分裂、原基边界形成和
根的形成调控中柱鞘细胞[32]。ABA通过ABI3调控拟
南芥侧根分化和形成[66, 68]。Ariel等[6]通过电泳迁移

率(Electrophoretic mobility shift assay, EMSA)、启动
子突变(Promoter mutagenesis)、染色体免疫共沉淀
(Chromatin immunoprecipitation, ChIP)等实验证实逆
境胁迫(例如NaCl和ABA)诱导了HB1 表达, HB1 识
别LOB-类转录因子LBD启动子区域CAATA ATTG 
cis元件来抑制LBD基因表达 , 最终抑制侧根形成 , 
减少根部与不利环境的接触面积, 提高植物对不利
环境的适应能力, 表明HD-Zip转录因子是通过生长
素和ABA交叉互作来提高植物抵抗非生物胁迫的。 

3.3  与其他蛋白互作研究 

HD-Zip转录因子特定的结构域奠定了与其他蛋
白互作的基础。Valdés等 [ 6 9 ] 的研究表明拟南芥

ATHB7 和ATHB12 通过调控蛋白磷酸酶 2C(PP2C)
和抑制ABA受体PYL5、PYL8 的活性从而介导ABA
信号途径。AtHB6 是ABA信号途径负调控因子 , 
AtHB6 过表达的植株对ABA敏感性下降, 同时也减
弱了RAR18、RD22和RD29B的表达。PYR/RCAR与
PP2C和SnRK2s一起调控ABA信号途径。ATHB6 又
与PP2C磷酸化酶ABI互作, 表明ATBH6 位于ABA信
号上游[57]。MATH-BTB蛋白是ABA信号途径中底物
结合转换子 , 可以与E3 泛素连接酶直接结合形成
CUL3BPM复合物。研究表明, MATH-BTB与ATHB6
互作, 目标是降解ATHB6 蛋白。CUL3BPM复合物的

减少导致了ATHB6 蛋白的积累, 同时减弱了植株生
长势和授粉, 影响了植株对ABA的响应和气孔行为
[70]。AtHB6 与cis元件结合激活它自己或其他基因的
转录 [ 5 6 ] 。施用外源A B A时 ,  过表达 A t H B 6 
对该基因自己的表达并没有明显的影响, 这个结果
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说明AtHB6 本身并不足以触发转录活性, 而是依赖
于其他转录机制, 例如通过激活其他基因, 尤其是
其他HD-Zip转录因子 , 同时抑制了下游基因(例如
RAR18、RD22和RD29B)的表达[70]。 

4  结 语 

从模式植物拟南芥和水稻对 HD-Zip 转录因子
结构和功能的研究来看, HD-Zip 亚家族不同成员具
有较高的系统发育相似性, 但是表现出不同的时空
表达模式; 尽管感知同样的环境胁迫因子, 但是不
同成员在同样的环境胁迫下的调控方式并不相同 , 
对植物生长发育的调控也存在功能冗余的现象。因

此, 从非模式物种中分离 HD-Zip家族成员, 通过序
列和保守结构域比对可以推断该物种 HD-Zip 家族
不同成员的生物学功能。同时, 可以发现物种特异
的基因资源。 

HD-Zip 转录因子通过整合外源环境信号和内
源激素信号来参与信号交叉互作介导下游基因表达, 
从而调控植物生长发育和对逆境的适应性生长, 然
而 , HD-Zip 调控网络机制仍需要进一步补充和完
善。当植物面临不利环境条件时, HD-Zip 转录因子
如何参与各信号途径？如何调控下游基因？不同物

种中同源基因的识别、比较分析、功能的深入研究

可以帮助我们了解HD-Zip转录因子的信息, 进一步
阐明植物 HD-Zip 转录因子家族成员对植物正常生
长发育和逆境条件下适应性生长的分子调控机理 , 
这些问题都有待进一步解决。相信随着生物信息学

和分子生物学的发展, HD-Zip 转录因子研究将会更
透彻。 
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•综合信息• 
 

《遗传》学术影响力提升 
 

2013年 9月 27日, 中国科学技术信息研究所在北京国际会议中心举行“2013中国科技论文统计结果发布会”, 在
中国科技核心期刊(中国科技论文统计源期刊)中, 2012年度《遗传》的核心总被引频次为 1825, 比上年提高了 4.8%；核
心影响因子为 0.847, 同比提高了 7.76%。在 1994 种中国科技核心期刊中, 《遗传》的核心影响因子排名 221, 核心总
被引频次排名 325, 综合评价总分(78.7)总排名第 83位, 首次进入全国科技核心期刊前 100名。 

往年的 60余种生物学类核心期刊这次细分为生物学基础学科类(23种), 生态学类(7种), 植物学类(11种), 昆虫学、
动物学类(11种)和微生物学、病毒学类(10种)等。《遗传》列在生物学基础学科类。 

在“2012年生物学基础学科类期刊主要指标”中, 《遗传》的核心总被引频次 1825次, 学科排名第 1；核心影响
因子 0.847, 学科排名第 3；综合评价总分 78.7, 学科排名第 2；学科扩散指标 17.39, 排名第 3；学科影响指标 0.70, 排
名第 4。目前, 《遗传》各项统计指标均名列前茅, 为今后的发展奠定了良好的基础。 
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