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摘要: 植物中特有的一类转录因子HD-ZIP蛋白(homeodomain leucine zipper, 同源异型结构域亮氨酸拉链

蛋白)是由高度保守的HD (homeodomain)和LZ (leucine zipper) 2个结构域组成。HD-ZIP家族包括HD-ZIP I、
HD-ZIP II、HD-ZIP III、HD-ZIP IV 4个亚家族, 它们以二聚体的形式在植物生长发育中发挥着重要的作用。

本文对HD-ZIP家族参与禾本科植物营养生长、生殖生长以及对逆境的响应等生物学过程的功能研究进

行总结, 并对今后深入研究的方向进行了讨论, 以期为HD-ZIP家族新基因的挖掘和应用以及转录因子调

控机制的阐明提供依据。
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Abstract: The HD-ZIP proteins which are a kind of plant specific transcription factor, consist of two highly 
conserved domains, HD (homeodomain) and LZ (leucine zipper). The HD-ZIP family include four subfamilies, 
HD-ZIP I, HD-ZIP II, HD-ZIP III, and HD-ZIP IV, which play vital roles in the growth and development of plants 
as the form of dimer. In this review, we summarize the function studies of HD-ZIP family involved in the 
vegetative growth, reproductive growth, and response to stresses in gramineae plants, and discuss the  
direction of further research, which provide basis for the mining and application of new HD-ZIP family 
genes and the elucidation of regulation mechanisms in transcription factor.
Key words: gramineae plants; HD-ZIP; transcription factor; vegetative growth; reproductive growth; stress response

禾本科植物是主要粮食作物的来源, 如水稻

(Oryza sativa)、玉米 (Zea mays)、小麦 (Triticum 
aestivum)、大麦(Hordeum vulgare)和高粱(Sorghum 
bicolor)等。禾谷类作物的产量与植物生长发育密

切相关; 植物生长发育直至开花结实过程中转录因

子发挥着重要的调控作用, 例如吸收外界营养、接

受环境信号、应对逆境条件等等。其中, HD-ZIP
作为植物特有的一类转录因子在植物生长发育和

逆境响应过程中行使重要的功能, 参与胚胎发生、

维管组织形成、非生物胁迫应答和激素应答等过

程(Roodbarkelari和Groot 2017; Sessa等2018; Gong
等2019)。目前, HD-ZIP家族相关研究主要集中在

双子叶模式植物拟南芥中, 在单子叶植物特别是

禾本科植物中研究较少。本文对禾本科植物HD-
ZIP转录因子在植物生长发育和逆境胁迫过程中
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的研究进展进行总结, 为进一步揭示HD-ZIP家族

基因的生物学功能及其复杂的调控机制奠定了基

础, 为读者提供了参考信息。

1  HD-ZIP转录因子的特征和分类

HD-ZIP蛋白(homeodomain leucine zipper)属于

同源异型盒(homeobox)家族, 是一类植物特异的转

录因子, 均包含序列高度保守的同源异型结构域

(homeodomain, HD)和亮氨酸拉链结构域(leucine 
zipper, LZ) 2个重要的元件(图1)。HD结构域由Ho-
meobox基因编码的60或61个保守氨基酸构成(Geh-
ring 1987), 折叠成一个特殊的三螺旋结构, 其中螺

旋I和II是反向平行的, 螺旋III的位置垂直于螺旋I
和II。螺旋III相当于一个识别DNA并进入DNA双

螺旋结构里的大沟, 位于螺旋I另一端的无序N端与

小沟建立特异性接触, 由此以螺旋-环-螺旋(helix- 
loop-helix, HLH)形式紧密结合到目标DNA双螺旋

结构上(Viola和Gonzalez 2016)。LZ结构域中, 每
隔7个氨基酸会重复出现一个亮氨酸残基, 这些亮

氨酸残基侧链会伸出并整齐地排列在多肽链的外

侧, 这一结构特点可使2个HD-ZIP蛋白通过疏水作

用形成二聚体(Landschulz等1988)。HD结构域负

责结合DNA, LZ结构域辅助形成蛋白二聚体, 2个
结构域共同发挥作用, 进而募集相关调控因子, 调
控下游基因的表达。

根据HD和LZ结构域的序列保守性、其他保守

结构域的存在、基因结构和生物学功能, HD-ZIP蛋
白分为4个亚家族: HD-ZIP I、HD-ZIP II、HD-ZIP 

图1  禾本科植物HD-ZIP蛋白结构和同源建模示意图

Fig. 1  Schematic diagram of HD-ZIP protein structures and homology modeling in gramineae plants

A: HD-ZIP蛋白结构示意图, HD: 同源异型结构域; LZ: 亮氨酸拉链结构域; P (phosphorylation): 磷酸化位点; SUMO 
(sumoylation): 类泛素化位点; NTR (amino-terminal region): 蛋白氨基端; AHA (aromatic, large hydrophobic, acidic context): 
芳香疏水酸性基序; L×L×L (Leu×Leu×Leu): 亮氨酸×亮氨酸×亮氨酸; ZIBEL: 锌指BEL1类同源异型结构域; CPSCE (Cys-
Pro-Ser-Cys-Glu): 半胱氨酸-脯氨酸-丝氨酸-半胱氨酸-谷氨酸; MEKHLA (Met-Glu-Lys-His-Leu-Ala): 甲硫氨酸-谷氨酸-赖
氨酸-组氨酸-亮氨酸-丙氨酸; START (steroidogenic acute regulatory protein lipid transfer domain): 类固醇激素合成急性调节

蛋白脂质转运结构域; SAD (START adjacent): START相邻结构域。B: HD-ZIP蛋白同源建模, N (amino terminal): 蛋白序列

氨基端; C (carboxy terminal): 蛋白序列羧基端。
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III和HD-ZIP IV (图1-A) (Ariel等2007; Mukherjee等
2009)。基于Swiss model数据库对禾本科植物HD-
ZIP四个亚家族蛋白三维结构进行预测, 结果显示

4个亚家族存在显著差异, HD-ZIP I和HD-ZIP II蛋
白三维结构较为简单, 而HD-Zip III和HD-Zip IV蛋

白三维结构较为复杂(图1-B)。
HD-ZIP I家族基因编码区存在差异, 有4种内

含子和外显子模式(Henriksson等2005)。研究发现

除了含有保守的HD和LZ结构域外, 该亚家族蛋白

的氨基端 (amino-terminal region, NTR)和羧基端

(carboxy-terminal region, CTR)还存在一些保守基

序并发挥不同的作用(Arce等2011)。CTR含有多个

AHA (aromatic, large hydrophobic, acidic context)基
序, 该基序发挥转录激活作用(Döring等2000; Kotak
等2004); CTR和NTR都含有潜在的磷酸化和类泛

素化位点, 参与相应识别调控反应(图1-A) (Arce等
2011)。多种内含子外显子模式和其他保守结构域

的存在, 可能是导致该亚家族基因生物学功能多

样性的原因。

HD-ZIP II家族蛋白N末端存在保守的L×L×L
结构域(Leu×Leu×Leu)和ZIBEL (zinc finger BEL1-
like homeodomain)结构域(图1-A)。L×L×L结构域

通过与共抑制子相互作用发挥转录抑制作用(Ka-
gale等2010)。ZIBEL结构域存在于BELL (BEL1-
like homeodomain)类同源异型蛋白中, 由10个高度

保守的氨基酸组成, 推测HD-ZIP蛋白和BEL类蛋

白可能通过ZIBEL结构域相互作用或者与相同的

靶蛋白相互作用(Mukherjee等2009)。该亚家族蛋

白的C端还有一个由5个保守的氨基酸(Cys-Pro-Ser- 
Cys-Glu)组成的CPSCE结构域, 推测在氧化还原调

控过程中发挥重要作用(图1-A) (Tron等2002)。
HD-ZIP III和HD-ZIP IV家族蛋白除了具有基

本的HD和LZ结构域, 还含有一个与类固醇配体结

合的START (steroidogenic acute regulatory protein 
lipid transfer domain)结构域(Ponting和Aravind 1999; 
Schrick等2004)以及SAD (START adjacent)结构域

(图1-A) (Ariel等2007)。此外, HD-ZIP III家族蛋

白还含有一个由6个保守氨基酸组成的MEKHLA 
(Met-Glu-Lys-His-Leu-Ala)结构域, 参与化学和物

理刺激介导的信号转导途径, 可能与植物光合作

用相关联(图1-A) (Mukherjee和Bürglin 2006)。

2  调控植物生长发育过程

HD-ZIP蛋白作为一类转录因子在植物生长发

育过程中发挥关键调控作用, 如调控植物分蘖角

度和分蘖数、植物体内激素合成和代谢、叶形态

发育、花穗发育和种子发育, 近年报道的禾本科植

物HD-ZIP转录因子的生物学功能如表1所示。

2.1  参与植物营养生长发育的调控

禾本科植物的分蘖、分蘖角度和分蘖数目在

一定程度上决定了作物产量。优化以上三个方面

的性状以提高作物产量一直是国内外作物育种工

作的重点。近年来大规模转录组数据分析揭示了

分蘖角度形成的核心调控途径, 主要包括两个关

键基因: HSFA2D (HEAT STRESS TRANSCRIPTION 
FACTOR 2D)和LA1 (LAZY1) (Zhang等2018b)。水

稻HD-ZIP II亚家族基因OsHOX1和OsHOX28 (ho-
meobox1和homeobox28)通过抑制HSFA2D-LA1途
径和降低内源生长素(indole-3-acetic acid, IAA)含量

来调节生长素的局部分布, 从而调节分蘖角度的大

小(Hu等2020)。水稻HD-ZIP III亚家族基因OsHB2/
Hox9的RNAi转基因植株与野生型植株相比, 株高

变矮, 分蘖数减少(Ai等2014)。在玉米驯化和作物

改良过程中, 对侧枝生长的抑制是选择的一个重

要性状(Doebley等1997)。玉米HD-ZIP I亚家族基

因ZmGT1 (grassy tillers1)通过促进侧芽休眠和抑

制侧生分枝伸长来调控植株分蘖, 其表达量受避阴

诱导, 且受上游另一个分蘖调控基因TB1 (teosinte 
branched1)的控制(Whipple等2011; Wills等2013)。

植物激素是一类小分子有机化合物, 通过调

控细胞生长、分裂和分化协调植物整个生长发育

过程, 在植物生命活动中发挥着不可或缺的作用。

水稻HD-ZIP I亚家族基因OsHOX4通过参与赤霉素

(gibberellic acid, GA)生物合成和代谢途径抑制植

物体内赤霉素水平来调控植株生长过程, OsHOX4
过表达会导致植株矮化并伴随分蘖数目的增加

(Dai等2008; Zhou等2015)。水稻HD-ZIP II亚家族

OsHOX1通过增加原形成层细胞中生长素的极性

运输能力并减少对生长素抑制子的敏感性, 从而促

进原形成层的形成(Scarpella等2002)。HD-ZIP II
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表1  禾本科植物中参与生长发育的HD-ZIP蛋白

Table 1  HD-ZIP proteins involved in growth and development of gramineae plants

亚家族 基因名称                   生物学功能            物种              参考文献

I	 ZmGT1	 调控分蘖数 玉米 Whipple等2011
	 OsHOX4	 调控株高和分蘖数 水稻 Dai等2008; Zhou等2015
	 Vrs1 (HvHox1)	 抑制玉米植株侧花发育 大麦 Komatsuda等2007; 
				    Sakuma等2017
	 OsHOX12	 抑制水稻花穗伸出 水稻 Gao等2016; Shao等2018
	 OsHOX14	 抑制水稻花穗伸出 水稻 Shao等2018
	 TaGNI1	 抑制小穗轴发育 小麦 Sakuma等2019
II	 OsHOX1	 介导生长素分布 水稻 Scarpella等2002; 
  调节分蘖角度  Hu等2020
	 OsHOX28	 介导生长素分布 水稻 Hu等2020
  调节分蘖角度 
	 OsHOX3	 调控株高和种子大小 水稻 Chen等2019
III	 OsHB2/Hox9	 调控株高和分蘖数 水稻 Ai等2014
	 LF1 (OsHB1/HOX10)	 参与叶片发育和小穗发育 水稻 Zhang等2021, 2017
	 OsHB3/HOX33	 参与叶片发育 水稻 Itoh等2008
	 OsHB5/HOX29	 参与叶片发育 水稻 Itoh等2008
	 OsHB4/HOX32	 参与叶片发育和 水稻 Li等2016; Zhang等2018b;
  细胞壁形成  	 Chen等2021
IV	 OsROC5	 叶片卷曲 水稻 Zou等2011; Fang等2021
	 OsROC8	 叶片卷曲 水稻 Sun等2020; Fang等2021
	 SbOCL3	 促进种子营养物质吸收 高粱 Dwivedi等2014
	 ZmOCL4	 抑制毛状体发育和 玉米 Vernoud等2009
  花药细胞壁分化 
	 ZmOCL1	 参与细胞壁合成和 玉米 Ingram等1999; Khaled等
  早期籽粒发育  2005; Javelle等2010; 
				    Depege-Fargeix等2011
	 OsROC4	 开花增强因子 水稻 Wei等2016

亚家族OsHOX3转录因子通过调节赤霉素生物合

成, 影响水稻整个生命周期中多个组织和器官的

生长发育; 该突变体内源GA水平显著降低, 以野

生型作为对照组, 在2周龄SAM和抽穗期最上层节

间细胞长度短, 植株矮小, 单株分蘖数目和一次枝

梗数目少, 穗子和全部节间长度短, 粒长和粒宽短, 
千粒重下降(Chen等2019)。

叶片是植物进行光合作用、呼吸作用和蒸腾

作用的主要场所, 其大小、形态、厚度和叶夹角等

特征会影响光能利用率, 进而影响水稻产量, 因此

叶型也是植物株型改良的主要目标之一。植物叶

片起始发生于茎顶端分生组织(stem apical meri-
stem, SAM)的侧翼, 沿其基部-顶部轴向、中间-边

缘轴向以及近轴-远轴轴向等3个方向开始不对称

发育和三维空间极性建立, 其中近轴-远轴轴向的

模式建成在叶形态建成中起着至关重要的作用, 
这种形态建成是由特化的近轴和远轴组织特性基

因之间的拮抗来维持的(Moon和Hake 2011)。研究

报道, HD-ZIP III和HD-ZIP IV参与调控叶形态发

育过程。水稻HD-ZIP III亚家族有5个基因, 其中

OsHB1/HOX10、OsHB2/H0X9、OsHB3/HOX33、
OsHB4/HOX32在SAM局部区域、叶原基近轴细胞

区域、叶边缘区域以及木质部维管束区域中表达, 
而OsHB5/HOX29只在韧皮部组织区域中表达(Itoh
等2008)。HD-ZIP III家族转录因子LF1 (lateral flo-
ret1) (OsHB1/HOX10)通过直接调控OsYUCCA6的
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表达影响生长素分布来维持水稻叶片近轴-远轴轴

向的组织发育平衡。进一步研究发现LF1可以直接

激活LITTLE ZIPPER家族基因OsZPR4和HD-ZIP II
家族基因OsHOX1的表达, 并且OsZPR4和OsHOX1
分别与LF1蛋白互作, 形成异源二聚体以抑制LF1的
转录活性(Zhang等2021)。异位表达microRNA166- 
resistance的OsHB1/HOX10、OsHB3/HOX33和OsHB5/ 
HOX29, 植株会形成异位的叶缘、芽和辐射状的叶

片(Itoh等2008)。过表达OsHB4/HOX32会出现多

种植株表型, 包括近轴卷曲的窄叶、叶夹角减小、

株型直立、植株矮小、光合作用效率降低(Li等
2016)。研究发现OsHB4/HOX32是microRNA166的
主要靶标。转录组分析表明, microRNA166-OsHB4/ 
HOX32可能通过调节下游多糖合成相关基因的表达, 
参与调控细胞壁的形成和维管组织的发育(Zhang
等2018a)。进一步研究证实microRNA166-OsHB4/
HOX32通过调控细胞壁的合成来影响水稻茎秆的

机械强度。OsHOX32转录因子直接结合到肉桂醇

脱氢酶(cinnamyl alcohol dehydrogenase, CAD)和纤

维素合酶(cellulose synthase, CESA)基因启动子, 抑
制这两个基因的表达(Chen等2021)。OsACL1 (ab-
axially curled leaf 1)在叶片近轴面泡状细胞的发育

过程中发挥正调控作用, 过表达OsACL-1促进近轴

面泡状细胞数目和大小增加, 引起叶片远轴端卷

曲(Li等2010)。OsROC5和OsROC8是HD-ZIP IV家

族转录因子, 这两个转录因子和转录抑制辅助因

子TPL2形成转录抑制复合物, 直接结合到泡状细

胞发育正调控因子OsACL1启动子上并抑制其表

达, 进而调控叶片的发育(Fang等2021)。OsROC5
和OsROC8基因缺失时叶片近轴面泡状细胞数目

和大小增加, 造成叶片外卷; 而过表达OsROC5和
OsROC8基因时泡状细胞数量和大小均减少, 造
成叶片内卷且株型直立; 在株高、穗型、育性及籽

粒大小方面均与野生型无差异(Zou等2011; Sun等
2020)。因此, 利用OsROC5和OsROC8基因进行作

物改良, 使之适应高密度条件下种植, 具有潜在的

应用前景。

2.2  参与植物生殖生长发育的调控

花穗是影响禾本科作物产量的重要因素, 研究

花穗发育的遗传机制有助于提高籽粒产量。水稻

HD-ZIP III家族OsHB1/HOX10转录因子不仅参与

侧生器官叶的发育, 还直接激活水稻分生组织维持

基因OSH1的表达, 引起花穗分生组织的起始, 参与

小穗的发育(Zhang等2017)。大麦二棱型和六棱型

的穗型主要受一个单基因HD-ZIP I类Vrs1 (HvHox1)
控制, 该基因突变导致穗型由二棱穗型转变为六

棱穗型 (Komatsuda等2007)。研究表明大麦Vrs1 
(HvHox1)基因磷酸化位点的一个单氨基酸替换会

抑制植株侧花发育, 株高变矮, 籽粒增大, 千粒重显

著增加, 产量明显提高(Sakuma等2017)。水稻Os-
HOX12和OsHOX14是Vrs1 (HvHox1)的同源基因 , 
特异在花序组织中高表达。HOX12和HOX14转录

因子通过结合在EUI1 (elongated uppermost inter-
node 1)的启动子上激活其表达, 导致植株矮化并抑

制水稻花穗伸出(Gao等2016; Shao等2018)。过表

达这两个基因均会导致植株半矮化, 穗部最上层

节间伸长发生缺陷, 导致穗部封闭而阻碍正常授

粉, 从而大大降低水稻产量(Shao等2018)。小花育

性是决定穗粒数的重要指标, 而穗粒数对小麦最

终产量具有重要影响。小麦TaGNI1 (grain number 
increase 1)是大麦Vrs1 (HvHox1)基因的同源基因, 
在小穗顶端的小花以及部分花序轴中特异表达, 
具有抑制小穗轴发育和减少穗粒数的功能。在小

麦的进化和选择过程中, GNI1基因的表达量逐渐

下降, 从而造成可育小花数和穗粒数的增加, 这一

结果表明小麦GNI1基因表达量与每个小穗的小花

数或籽粒数呈负相关, 该基因的突变或沉默能显

著增加小花的结实率(Sakuma等2019)。
基因的组织特异性表达使其可能在生物体内

有特异的生物学功能, 其中胚胎或种子特异表达

基因在植物生殖过程中扮演重要角色。谷类种子

灌浆过程中, 营养物质非选择性运输到合点端, 并
被珠心组织选择性吸收, 随后运输到胚乳。高粱

HD-ZIP IV家族基因SbOCL3启动子特异在胚珠合

点端以及种子基部表达, 促进高粱种子发育过程

中营养物质的吸收。由此SbOCL3基因启动子可用

于改造禾本科植物转基因植株的有效工具, 提高

营养物质成分 , 增强籽粒品质(Dwivedi等2014)。
玉米HD-ZIP IV家族基因ZmOCL4在未成熟的营养

器官和生殖器官中特异性表达, 如幼叶原基边缘
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和花药药室内壁, 这暗示ZmOCL4基因的表达可能

为这些器官的发育和成熟奠定基础。ZmOCL4基
因突变会抑制毛状体的发育, 并影响花药细胞壁

的分裂或分化(Vernoud等2009)。玉米HD-ZIP IV
家族基因ZmOCL1 (outer cell layer 1)特异在胚胎原

皮层细胞中表达, 在早期籽粒发育过程中起着至

关重要的作用(Ingram等1999; Khaled等2005)。研

究发现ZmOCL1转录因子调控下游多个脂质运输

和代谢相关基因的表达, 参与植物细胞壁角质层

的生物合成和沉积; 过表达ZmOCL1基因改变了玉

米幼叶中蜡质成分(Javelle等2010)。ZmOCL1转录

因子通过下调表达ZMM4 (Zea mays MADS-box 4)
和上调表达DLF1 (delayed flowering 1)这两个花期

转化因子, 延迟过表达ZmOCL1玉米植株的花期

(Depege-Fargeix等2011)。然而, 水稻HD-ZIP IV家

族ROC4是一个长日照偏好性的开花增强因子, 通
过抑制Ghd7 (grain number, plant height, and head-
ing date7)表达促进水稻提早开花(Wei等2016)。

3  调控植物对逆境的响应

植物在复杂的生长过程中会遇到多种胁迫因

素的影响, 作为固着生物, 植物已演化出准确感知

外部信号并作出迅速反应的能力, 协调外源环境

刺激和自身激素信号促使自身的生长发育, 以达

到最佳的生长状态。

3.1  调控植物对非生物胁迫的响应

干旱、低温、高温和高盐是制约农作物产量

和品质的非生物胁迫因素, 为了应对外界恶劣的

环境, 植物体内会迅速做出反应, 启动细胞、分子

以及生理生化水平等多种调节机制。目前鉴定了两

类参与非生物胁迫调控网络的基因(Gong等2015): 
第一类是功能基因, 它们的表达是由相关应激转

录因子起始或调控的, 这些基因的最终产物直接

参与相关的生化和生理过程(Nakashima等2014); 
第二类是调控基因, 其中包括许多编码转录因子

的基因, 它们对下游级联的一系列基因进行上调

表达或下调表达(Harris等2011)。
转录因子是植物响应逆境胁迫的重要调节因

子, 通过调节下游胁迫相关基因发挥重要作用, 其
中HD-ZIP转录因子参与植物对逆境胁迫的响应。

本文将概述近年报道的禾本科植物中参与逆境响

应的HD-ZIP转录因子(表2)。水稻HD-ZIP I家族

包括14个基因: OsHOX4~6、OsHOX8、OsHOX12~14、
OsHOX16和OsHOX20~25 (Agalou等2008), 其中

OsHOX6、OsHOX22和OsHOX24是拟南芥脱落酸

(abscisic acid, ABA)诱导和干旱胁迫诱导基因AtHB7
和AtHB12的同源基因(Harris等2011)。拟南芥AtHB7
和AtHB12通过调节下游基因PP2CS (protein phos-
phatases type 2C)的表达参与ABA信号传导和ABA
生物合成过程(Valdés等2012), 调控干旱胁迫下的

植物生长(Olsson等2004)。OsHOX22和OsHOX24
影响ABA的生物合成, 通过ABA介导的信号传导

途径参与调控干旱和盐胁迫的响应(Zhang等2012; 
Bhattacharjee等2016)。研究发现在种子萌发过程

中过表达OsHOX24转基因水稻对非生物胁迫有较

高的敏感性, 外源ABA处理导致气孔关闭受损。

转录组测序发现碳水化合物、核酸和脂质代谢等

过程相关基因发生了变化, 这暗示OsHOX24转录

因子参与下游代谢相关基因的调控(Bhattacharjee
等2017)。水稻HD-ZIP IV亚家族OsTF1L的过表达

提高了干旱诱导基因、气孔运动相关基因和木质素

生物合成基因的表达水平, 从而增强了抗旱能力

(Bang等2019)。并且, 该类亚家族OsROC4通过促

进水稻表皮蜡质合成在干旱胁迫反应过程中也发

挥正调控作用(Wang等2018)。
玉米HD-ZIP I家族Zmhdz1通过ABA介导的信

号传导途径负向调控植物对盐胁迫的响应, Zmh-
dz1在水稻中过量表达会增强对外源ABA的敏感

性, 减弱对盐胁迫的耐受性(Wang等2017)。相反玉

米Zmhdz4和Zmhdz10基因在水稻中过量表达会增

强对干旱及盐胁迫的耐受性, 并提高作物的抗逆

性, 具有潜在的应用价值(Wu等2016; Zhao等2014)。
这表明HD-ZIP I家族基因在调控植物对干旱及盐

胁迫响应过程中出现了功能差异, 可能参与了不

同的代谢网络, 但其复杂的调控机制尚不清楚。

小麦HD-ZIP I家族基因TaHDZIPI-2、TaHDZI- 
3、TaHDZI-4和TaHDZI-5受低温胁迫和干旱胁迫

诱导表达(Kovalchuk等2016; Harris等2016)。过表

达小麦TaHDZIPI-2和TaHDZI-5基因显著增强了转

基因小麦的抗旱和抗冻能力, 但严重影响了植株
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表2  禾本科植物中参与逆境响应的HD-ZIP蛋白

Table 2  HD-ZIP proteins involved in stress responses of gramineae plants

胁迫因素   HD-ZIP亚家族        基因名称      基因来源               转基因植物            调控方式     参考文献

干旱 I	 OsHOX22	 水稻 水稻 负调控 Zhang等2012; 
						      Bhattacharjee等2016
 I	 OsHOX24	 水稻 水稻 负调控 Bhattacharjee等2016,
      2017
 I	 Zmhdz4	 玉米 水稻 正调控 Wu等2016
 I	 Zmhdz10	 玉米 水稻 正调控 Zhao等2014
 I	 TaHDZipI-2	 小麦 小麦 负调控 Kovalchuk等2016
 I	 TaHDZI-3	 小麦 小麦 正调控 Yang等2020
 I	 TaHDZI-4	 小麦 小麦、大麦 正调控 Yang等2020
 I	 TaHDZI-5	 小麦 小麦 负调控 Yang等2018
 IV	 OsROC4	 水稻 水稻 正调控 Wang等2018
 IV	 OsTF1L	 水稻 水稻 正调控 Bang等2019
盐渍 I	 OsHOX22	 水稻 水稻 负调控 Zhang等2012; 
						      Bhattacharjee等2016
 I	 OsHOX24	 水稻 水稻 负调控 Bhattacharjee等2016,
						      2017
 I	 Zmhdz1	 玉米 水稻 负调控 Wang等2017
 I	 Zmhdz4	 玉米 水稻 正调控 Wu等2016
 I	 Zmhdz10	 玉米 水稻 正调控 Zhao等2014
低温 I	 TaHDZipI-2	 小麦 小麦 负调控 Kovalchuk等2016
 I	 TaHDZI-3	 小麦 小麦、大麦 正调控 Yang等2020
 I	 TaHDZI-4	 小麦 小麦、大麦 正调控 Yang等2020
 I	 TaHDZI-5	 小麦 小麦 负调控 Yang等2018
病菌 IV	 TaGL9	 小麦 水稻、小麦、大麦 正调控 Kovalchuk等2012
害虫 IV	 TaGL7	 小麦 小麦 正调控 Kovalchuk等2019

的生物量, 包括植株矮小、花期延迟和粮食产量下

降, 暂时无法应用到实际生产中(Kovalchuk等2016; 
Yang等2018)。根据目前研究进展显示, 多个物种

DREB/CBF亚家族转录因子通过调节逆境应答下

游基因介导植物抗逆性相关的生理过程, 从而提

高转基因植物的抗逆性(Ban等2011; Sarkar等2014; 
Agarwal等2017)。小麦TaHDZ-3和TaHDZ-4启动子

驱动小麦CBF5L基因的表达, 提高了转基因小麦幼

苗的抗冻性; 并且小麦TaHDZI-3和TaHDZI-4启动

子驱动大麦DREB3基因的表达, 提高了转基因大

麦的抗冻性和抗旱性。研究表明HDZI启动子与

DREB/CBF基因结合可用于转基因谷类植物, 以改

善对非生物胁迫耐受性, 并减少转基因对谷类植

物生长发育和产量的负面影响(Yang等2020)。

近年来生物信息学发展的多元化为生命科学

研究提供了支持和便利, 推动着生命科学研究的

迅速发展。通过生物信息学分析鉴定了55个非冗

余玉米HD-ZIP基因, 分析了在不同组织和干旱条

件下ZmHD-ZIP1~55基因表达水平和表达模式的

差异性。启动子顺式作用元件分析显示, 该类基因

家族含有大量胁迫应答、激素应答、光应答和发

育相关的功能性响应元件, 为揭示玉米HD-ZIP基
因在植物生长发育和胁迫响应中的生物学作用奠

定基础(Zhao等2011; Mao等2016)。利用生物信息

学分析了小麦HD-ZIP基因家族成员的特征及演化

关系, 鉴定了46个非冗余小麦HD-ZIP基因, 命名为

TaHD-ZIP1~46, 获得了13个盐胁迫响应基因和16
个干旱胁迫响应基因, 可作为未来非生物胁迫功
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能研究的候选基因, 为小麦耐盐耐旱遗传改良提

供了遗传背景信息, 也有助于揭示胁迫响应的分

子机制(Yue等2018)。对大麦HD-ZIP基因家族也进

行了系统的生物学信息分析, 鉴定了32个非冗余

大麦HD-ZIP基因, 命名为HvHD-ZIP1~32, 研究了

该家族基因在不同胁迫下的响应规律, 结果表明

该家族基因在不同组织中对不同非生物胁迫处理

(干旱、冷、盐胁迫)的响应模式具有较大的差异。

大麦17个基因在根中表现出对干旱胁迫的高敏感

性, 而7个基因在叶中则表现出对冷胁迫的高敏感

性, 且HD-ZIP I和HD-ZIP IV亚家族基因对非生物

胁迫处理的响应程度明显高于HD-ZIP II和HD-ZIP 
III亚家族(Li等2019), 其原因有待于深入研究。

3.2  调控植物对生物胁迫的响应

在禾本科植物生长发育的过程中, 真菌和害

虫的侵袭往往会造成作物产量的大量损失。目前

研究显示一些HD-ZIP IV基因受昆虫和真菌侵染

诱导表达, 且该类基因启动子呈现组织特异性表

达, 参与细胞外层的分化和维持、脂质的生物合成

和运输调节, 提高植物对昆虫和真菌感染时的抵

抗力, 在植物抗病抗虫育种工作中具有潜在的应

用价值。

前人利用小麦0~6DAP (day after pollination, 受
粉后天数)的籽粒cDNA文库筛选到一个HD-ZIP IV
基因TaGL9。GUS组织染色显示在转基因水稻、

小麦和大麦中都呈现胚胎和胚乳组织特异性表达, 
因此该基因的启动子既可作为胚胎发生过程中胚

胎维管组织形成的标记基因, 又可能作为调控胚

胎早期活力和保护休眠胚在种子贮藏过程中不受病

原菌侵染的有效工具(Kovalchuk等2012)。TaGL7
是TaGL9同源基因, 该基因受到机械伤害时会迅速

在小麦叶片和籽粒中大量积累。TaGL7作为转录

因子可以激活下游应激途径中的相关基因, 这些

基因参与防御或者传递脂质以修复受损的细胞壁

和角质层组织(Kovalchuk等2019)。

4  问题与展望

HD-ZIP是植物中特有的转录因子, 在植物的

生长发育过程中发挥重要的调控作用。根据目前

研究显示, 同一类亚家族基因在不同物种中功能

相似, 具有保守性和借鉴意义, 但由于基因结构复

杂性以及物种不同会出现功能差异性。在植物生

长发育过程中同一亚家族成员的功能并不完全相

同, 例如OsHB1/HOX10转录因子不仅参与侧生器

官叶的发育还参与小穗的发育。在同一环境胁迫

条件下同一亚家族成员的调控方式并不相同, 例
如小麦TaHDZI-3和TaHDZI-4在低温和盐胁迫中发

挥正调控作用, 而小麦TaHDZI-2和TaHDZI-5在低

温和盐胁迫中发挥负调控作用。因此, 进一步挖掘

HD-ZIP新基因、新功能以及参与的调控网络, 这
些都需要更为广泛和深入的研究。

在对HD-ZIP家族基因结构和功能的研究中, 
除了HD和LZ这两个保守的结构域, 还存在许多功

能待鉴定或未知的结构域, 例如: HD-ZIP I家族基

因结构上的NTR和CTR发挥转录抑制功能; HD-
ZIP III和HD-ZIP IV家族的一个能与类固醇配体结

合的START结构域, 但是它们发挥的具体功能有

待挖掘。另外, 还存在一些与组织表达、光调控、

激素调控和胁迫应答相关的顺式作用元件以及反

式作用因子的特殊结合位点, 但这些结合位点和

功能研究并不是十分清楚, 因此有待于进一步研

究它们在基因转录调控和蛋白功能中调控机理。

HD-ZIP家族基因通过整合内源遗传信息和外

源环境信号介导下游相关基因表达, 启动相应生

理生化活动从而调控植物的生长发育和对逆境的

响应。该家族基因作为转录因子, 发挥调控下游基

因作用, 同时也可能受其他上游基因的调控, 或者

通过互作蛋白共同发挥作用, 因此, 转录因子活性、

下游基因表达和蛋白之间相互作用的多级调控构

成了一个复杂的调控网络。目前对双子叶植物拟

南芥HD-ZIP转录因子研究较多, 禾本科植物HD-
ZIP转录因子调控机制研究较少, 甚至空白, 因此

需要研究者进一步深入研究。HD-ZIP如何参与信

号转导途径, 响应内源上游信号或外源刺激信号, 上
游调控者是什么？如何调控下游功能基因表达？

互作蛋白对于转录因子这一调控蛋白活性的影

响？这一系列的问题, 均需要人们不断解决。

HD-ZIP转录因子参与植物对逆境的响应和适

应过程, 通过对胁迫信号的感知和转导, 进而影响

下游大量胁迫相关基因的表达。研究表明, 在不利
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环境下该类基因由于诱导表达或抑制表达可改良

作物农艺性状。因此该家族基因对各种非生物和

生物胁迫响应的分子机制值得深入研究, 有助于

为筛选抗逆新品种提供理论依据和技术指导, 通
过基因工程提高植物对非生物和生物胁迫的耐受

性, 从而极大地促进现代农业的发展。

作为重要的粮食作物和生产原料, 禾本科植

物具有重要的经济价值, 深入研究禾本科植物基

因在生长发育过程中的功能具有重要意义。综上

所述, 禾本科植物HD-ZIP家族的研究已取得了一

定进展, 为阐明HD-ZIP家族在植物生长发育和对

逆境的适应性生长中发挥的功能奠定了良好基

础, 但不同物种保守结构域、蛋白互作、复杂的

调控机制、信号传导途径等方面问题, 值得继续深

入探讨。
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