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摘要: 作为一类起源于转座酶的转录因子, FHY3 (FAR-RED ELONGATED HYPOCOTYL 3)及其同源蛋

白FAR1 (FAR-RED IMPAIRED RESPONSE 1)被普遍认为是光信号转导途径的重要组成成分之一。此类

蛋白在结构上包括一个分布在N端的C2H2型锌指DNA结合域、一个分布在C端的SWIM锌指激活结构域

以及核心转座酶结构域。FHY3/FAR1转录因子家族广泛参与植物体一系列生长发育过程, 介导植物逆境

响应, 在调控生长发育维持植物内稳态中发挥重要作用。本文主要总结了近年来FHY3/FAR1转录因子家

族在调控网络中的研究进展, 并对该家族参与的逆境应答展开讨论, 以期为相关领域的研究提供参考。
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Abstract: FHY3 (FAR-RED ELONGATED HYPOCOTYL 3) and its homologous protein FAR1 (FAR-RED IM-
PAIRED RESPONSE 1) are widely regarded as two important transcription factors of classical light signal 
transduction pathway. Three domains consist of a typical FHY3/FAR1 protein family, which is N-terminal 
C2H2 zinc-finger domain, C-terminal SWIM zinc-finger domain and a core transposase domain respective-
ly. FHY3/FAR1 transcription factor family is involved in several developmental processes and responses to 
environmental stress, which means it plays an important role in the maintenance of plant homeostasis. In 
this review, we summarized research progress of FHY3/FAR1 family in recent years, and discussed more 
possibilities in plant stress responses. We hope this article would lay theoretical foundation for further ex-
ploring molecular mechanisms of FHY3/FAR1 family responding to environmental stress. 
Key words: FHY3/FAR1; growth and development; stress; transcription factors

植物通过光受体接收外界光信号, 不同类型

的光受体转导不同波长的光信号, 在拟南芥中, 这
些光受体主要被分为光敏色素(phytochrome)、隐

花色素(cryptochrome)和向光素(phototropin)三大
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类(景艳军和林荣呈2017)。FHY3 (FAR-RED ELO- 
NGATED HYPOCOTYL 3)/FAR1 (FAR-RED IM-
PAIRED RESPONSE 1)源于古老的MURA类转座

子酶, 通过长时间的进化具有了转录调节能力, 广
泛存在于拟南芥(Arabidopsis thaliana)、树棉(Gos-
sypium arboreum)、番茄(Solanum lycopersicum)等
被子植物中。FHY3/FAR1最初被报道为光敏色素

phyA信号通路中传递远红光信号的信号蛋白(Wang
和Deng 2002; Whitelam等1993)。后续研究发现, 
FHY3/FAR1对不同波长的光信号均有明显的响应, 
是光信号转导途径中重要的调节因子。FHY3/FAR1
转录因子家族包含三个主要的结构域: N端的C2H2
型锌指结构域具有DNA结合活性, 能够以同源或异

源二聚体形式结合在下游基因启动子的FBS (FHY3 
binding sites)顺式作用元件(CACGCGC)上; 中部的

核心转座酶结构域和C端具有转录激活活性的

SWIM模体, 主要对下游基因的转录活性进行调控

(Wang和Wang 2015)。
FHY3/FAR1转录因子广泛参与植物的生长发

育过程, 仅在拟南芥中就有超过1 000个基因的启

动子区含有FBS基序, 如编码光敏色素B的PHYB 
(PHYTOCHROME B)、植物昼夜节律相关的CCA1 
(CIRCADIAN CLOCK-ASSOCIATED 1)和诱导植株

早花的ELF4 (EARLY FLOWERING 4)等基因(Lin等
2007; Allen等2006)。已有的研究表明FHY3/FAR1
家族成员往往成对且冗余地在植物代谢通路中发挥

作用。除调控植物的生长发育过程外, FHY3/FAR1
转录因子还参与植物的逆境胁迫响应, 如番茄FHY3/ 
FAR1家族的大部分成员显著应答盐胁迫(陈渝等

2021), 大桉 (Eucalyptus grandis) FHY3/FAR1家族

的部分成员显著应答高温胁迫(Dai等2022)。本文

综述了FHY3/FAR1在植物生长发育和植物逆境胁迫

响应中的生物学功能, 为更好地了解和研究FHY3/
FAR1转录因子维持植物体稳态提供参考。

1  FHY3/FAR1调节植物的生长发育过程

目前的研究发现, FHY3/FAR1参与种子萌发、

下胚轴伸长、叶绿体发育、叶绿素生物合成、分

生组织的形成与维持、开花、衰老等多个植物生

长发育的过程(图1)。

1.1  FHY3/FAR1参与种子萌发及下胚轴伸长

光调控植物完成生长发育的过程即为光形态

建成, 种子萌发可被视为植物光形态建成的第一

阶段。FHY3调控的种子萌发过程依赖于phyB信

号转导通路。REV1 (REVEILLE1)和REV2是两个

MYB亚家族转录因子成员, 通过抑制赤霉素(GA)
合成关键基因GA3ox2的转录表达活性调控phyB介
导的种子萌发过程(Liu等2021a; Jiang等2016)。研

究发现, 在phyB介导的红光转导信号途径中, FHY3
直接结合到REV2和REV7启动子区的FBS基序上抑

制两个基因的表达, 同时直接激活一个编码bHLH家

族转录因子的基因SPT (SPATULA)的表达, FHY3
对REV2、REV7、SPT的直接调控进一步促进了

GA3ox2的表达, 植物体内GA含量提高, 从而加速

了种子萌发进程(Liu等2021a)。
在自然环境下, 双子叶植物的种子萌发后主

要通过下胚轴伸长实现从异养生长到自养生长的

转变(佘玉婷和丁勇2022; 宋雨函和张锐2021)。下

胚轴伸长属于暗形态建成的一部分, 受黑暗和光

照不足等条件诱导。下胚轴伸长帮助幼苗出土, 子
叶冲破土壤后吸收阳光, 幼苗开始进行光形态建

成(宋雨函和张锐2021)。因此, 下胚轴伸长对植株

进行光形态建成至关重要。phyA的正常入核转运

影响下胚轴伸长发育, 拟南芥fhy3突变体及phyA突
变体在远红光下的下胚轴伸长程度比野生型更长。

后续研究发现, FHY3/FAR1通过直接激活促phyA
核积累因子FHY1 (FAR-RED ELONGATED HYPO-
COTYL 1)及FHL (FHY1 Like)的转录表达活性参与

phyA的入核转运过程, 进而参与调控下胚轴伸长

(Genoud等2008; Lin等2007)。FHY3还能与COP1 
(CONSTITUTIVELY PHOTOMORPHOGENIC 1)、
HY5 (ELONGATED HYPOCOTYL5)共同介导紫外

光调控的下胚轴伸长。COP1和HY5是两个在光形

态建成中十分重要的转录因子, 因其广泛参与不

同种类的光信号转导途径而被大量研究, 前者往

往被认为是促光形态建成因子的核心抑制因子(李
秀坤和许冬清2019)。低通量、长波长的UV-B促

进光形态建成, 抑制下胚轴伸长。然而与野生型相

比, 拟南芥fhy3突变体在低UV-B辐照时下胚轴伸

长较野生型更明显, 这在一定程度上证明了FHY3
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在低UV-B信号转导途径中扮演促光形态建成因

子的角色(Huang等2012)。FHY3和HY5通过激活

COP1的表达抑制UV-B介导的下胚轴伸长, FHY3
直接激活COP1的转录, HY5则与COP1形成一个正

反馈调节通路互相激活表达活性(Huang等2012)。
此外, 拟南芥FHY3/FAR1家族成员FRS6和FRS8参
与GA诱导的下胚轴伸长(梁冉2020)。拟南芥frs6、
frs8突变体具有短下胚轴表型,  FRS6过表达株系

具有长下胚轴表型, FRS6和FRS8通过形成同源或

异源二聚体调控GA合成关键基因GA20OX4的表

达促进拟南芥下胚轴的伸长(梁冉2020)。FHY3/
FAR1还参与遮荫诱导的下胚轴伸长, PAR1 (PHY-
TOCHROME RAPIDLY REGULATED1)和PAR2是
两个在光信号转导及避荫反应中发挥重要作用的

非典型bHLH转录辅助因子。FHY3通过直接激活

PAR1/2的表达抑制遮荫诱导的下胚轴伸长等避荫

反应(Ma等2019)。
1.2  FHY3/FAR1参与叶绿体发育及叶绿素的生物

合成

叶绿体不仅是高等植物进行光合作用的唯一

场所, 还是各种代谢物生物合成和储存的场所。作

为一种半自主的细胞器, 叶绿体在植物生命活动

中发挥着不可替代的重要作用(Wang和Wang 2015; 
Mullet 1993)。研究发现, FHY3/FAR1正向调控叶

绿体发育。ARC5 (ACCUMULATION AND REPLI-
CATION OF CHLOROPLASTS5)编码一种重要的

叶绿体分裂蛋白, 拟南芥arc5突变体叶肉细胞含有

的叶绿体数量较野生型更少 , 体积更大 (Gao等
2003)。然而与野生型相比, fhy3和far1突变体叶肉

细胞中的叶绿体也与arc5突变体有相似的变化, 说
明FHY3同ARC5一样, 对叶绿体的发育至关重要

(Ouyang等2011)。在拟南芥fhy3突变体株系中, ARC5

图1  FHY3参与植物生长发育及节律的过程

Fig. 1  FHY3 is involved in the process of plant growth, development and rhythm
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的表达水平较对照组明显降低; 而在35S强启动子

的背景下过表达ARC5, 弥补了fhy3突变体的叶绿

体发育缺陷, 表明FHY3在ARC5的上游发挥调控作

用(Ouyang等2011)。进一步的试验分析表明, FHY3/ 
FAR1直接结合到ARC5启动子区FBS基序上提高

该基因的表达水平。虽然FHY3/FAR1家族发挥以

FHY3为主的生物学功能 , 并且目前有关FHY3/
FAR1家族的研究主要集中在FHY3和FAR1, 但该

家族其他成员也在调控网络中发挥重要作用。基

于FHY3对ARC5的调控, 后续的研究表明, FHY3
结合ARC5启动子区FBS基序的活性并不高(Gao等
2013)。在拟南芥叶绿体分裂突变体筛选中, 研究

人员发现cpd25 (CHLOROPLAST DIVISION 25)和
cpd45株系的表型与arc5突变体株系相似, 经鉴定, 
发现CPD45和CPD25分别为FHY3和FRS4 (Gao等
2013)。FRS4/CPD25与FHY3/CPD45形成异源二

聚体协同上调ARC5的表达, 其中, FRS4/CPD25在
启动子结合中起主要作用, FHY3/CPD45则主要负

责激活基因转录(Gao等2013)。尽管FHY3和FRS4
之间通过互作共同调控下游基因的表达, 且FHY3
被认为是重要的phyA信号通路组成成分之一, 但
frs4突变体对远红光不敏感, 在远红光照培养下, 5 
d苗龄frs4突变体的长势仅与同时期的野生型相当, 
与fhy3突变体相反(Gao等2013)。

FHY3/FAR1也被发现参与叶绿素的生物合成。

叶绿素是植物进行光合作用的基础物质, 其前体5-
氨基乙酰丙酸(5-aminolevulinic acid, 5-ALA)的合

成是叶绿素生物合成途径的关键限速步骤, 也是

高等植物叶绿素合成的第一个阶段, HEMA编码的

谷氨酰-tRNA还原酶(glutamyl-tRNA reductase)是
催化5-ALA合成的关键酶(潘斐等2022; 李佳佳等

2019; 刘震等2011; Ilag等1994)。在连续红光或连

续远红光的光照条件下, 拟南芥fhy3、fhy1突变体

HEMA1的表达水平均显著降低, 说明FHY3能显著

影响HEMA1的表达(McCormac和Terry 2002)。此

外, FHY3还参与高等植物叶绿素生物合成的第二

阶段。在该阶段中, 两分子5-ALA首先经胆色素原

合酶PBGS和ALAD的催化形成一分子单卟啉胆色

素原PBG, 该酶由HEMB编码(李佳佳等2019; 刘震

等2011)。研究表明, 植物接收到光信号后, FHY3

和FAR1通过直接结合拟南芥HEMB1启动子区FBS
位点上调该基因的表达。另外, 光敏素色互作因子

PIF1 (PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR 
4)可以结合到FHY3的N端结构域抑制其在光下对

HEMB1的调控作用, 从而抑制叶绿素的生物合成

过程(Tang等2012)。
1.3  FHY3/FAR1调节植物分生组织的形成与维持

分生组织是植物所有器官和组织形成的基础。

据报道, FHY3同时在茎分生组织发育和花分生组

织发育中发挥作用。FHY3促进植物分枝(Xie等
2020a; Stirnberg等2012)。研究人员对具有高度分

枝表型的max2-1 (more axillary branching2-1)突
变体进行遗传筛选时发现, fhy3突变体相比于野生

型具有更少的分枝数,  fhy3 max2-1双突变体的分

枝数相比于max2-1显著下降(Stirnberg等2012)。后

续研究发现, FHY3和FAR1能直接激活SL信号通

路中的关键抑制因子SMXL6/7/8 (SUPPRESSORS 
OF MAX2-LIKE6/7/8)的表达, 进而整合光信号和

SL激素信号促进拟南芥分枝(Xie等2020a)。WUS 
(WUSCHEL)和CLV3 (CLAVATA3)在茎分生组织的

形成与维持过程中发挥关键作用, 二者参与调控

茎端分生组织的大小, SEPALLATA2 (SEP2)则是一

个参与调控花分生组织形成和维持的关键基因(位
明明等2020 ; 谭文勃等2008)。在fhy3突变体中WUS
的表达量显著降低, FHY3能在转录水平上直接抑

制CLV3的表达, 并直接激活SEPALLATA2 (SEP2)的
转录(Li等2016)。这些研究报道在一定程度上说明

FHY3能够促进植物分生组织的形成并维持其正

常分化。

1.4  FHY3/FAR1调节植物的生物钟和开花

FHY3/FAR1参与调节植物的生物钟。生物钟

是植物进化出的一种复杂的、多层级调控系统, 它
与环境周期相适宜, 帮助植物感知昼夜节律等外

界环境信号变化(张家硕等2022)。植物的开花时间、

下胚轴伸长、叶片衰老及非生物胁迫应答都受到

生物钟的调控(张家硕等2022)。FHY3调控光信号

介导的生物节律, 在连续红光照射下表现出下胚

轴伸长被抑制, 拟南芥fhy3突变体对下胚轴伸长的

抑制能力小于野生型, 这在一定程度上说明,  fhy3
突变体调控生物节律的能力发生紊乱 (Allen等
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2006)。fhy3突变体中的生物节律紊乱具有多效性, 
在连续红光条件下,  fhy3突变体中的CAB2 (Chlo-
rophyll a/b Binding Protein 2)转录活性相比野生型

明显受到抑制。有意思的是, 该试验现象在连续蓝

光照射下却不存在, 提示FHY3介导的生物钟调控

特异性依赖于红光信号转导途径(Allen等2006)。拟

南芥CCA1 (CIRCADIAN CLOCK-ASSOCIATED 1)、
LHY (Late Elongated Hypocotyl)、TOC1 (Timing of 
Cab Expression 1)、ELF4 (Early Flowering4)是生

物钟的关键组成成分。研究发现, FHY3/FAR1还
能与CCA1共同调控下游基因ELF4的表达。ELF4
能够帮助植物感知光周期, 在有光照的白昼阶段, 
FHY3和FAR1、HY5直接结合到ELF4的启动子区激

活该基因的表达, 而当进入黑夜时, CCA1和LHY通

过直接与FHY3/FAR1/HY5互作, 抑制三者对ELF4的
转录激活作用, ELF4的表达活性降低(Li等2011)。
FHY3/FAR1还能直接调控CCA1的表达。在光诱导

条件下, FHY3和FAR1直接结合到CCA1的启动子

区激活该基因的转录(Liu等2020)。然而, 在黑暗

条件下, PIF5和TOC1通过与FHY3互作抑制其对

CCA1的转录激活作用, 进而影响FHY3参与的生物

钟调控(Liu等2020)。
FHY3/FAR1调控植物的开花。开花是植物体

完成由营养生长过渡到生殖生长的关键转变过程, 
对其完成整个生命过程至关重要(马锐淼等2021)。
在光照及遮荫条件下, FHY3和FAR1都能够直接结

合开花正调控因子SPL3 (SQUAMOSA-PROMOT-
ER BINDING PROTEIN-LIKE 3)、SPL4和SPL5的
DNA结合域, 抑制这些转录因子对下游开花关键

基因的激活表达(Xie等2020b)。有趣的是, 在光信

号存在时, FHY3/FAR1对SPL3/4/5的抑制作用足以

阻止下游开花基因AP1 (APETALA1)及MIR172C的
表达 , 而在遮荫条件下 , SPL3/4/5的表达量上调 , 
FHY3/FAR1表达量下调, FHY3/FAR1对SPL3/4/5的
抑制作用不足以抵消SPL3/4/5激活AP1等促开花

基因的表达 , 最终导致植物早花 (Xie等2020b)。
FHY3/FAR1家族成员FRS7及其同源蛋白FRS12在
延缓开花时间中发挥重要作用。拟南芥是一种长

日照植物, 短日照条件抑制其开花, 然而拟南芥

frs7、frs12突变体在短日照条件下出现早花表型

(Ritter等2017)。FRS7和FRS12冗余地调控植物生

长及开花时间, 二者在短日照条件下更易累积, 并
形成蛋白复合体抑制开花正调控因子PIF4、GI 
(GIGANTEA)的表达, 进而延缓开花时间(Ritter等
2017)。
1.5  FHY3/FAR1介导叶片衰老

叶片衰老通常与细胞死亡及整株植物的死亡

息息相关, 在这一过程中, 与衰老相关的基因表达

模式发生改变。叶绿体降解是叶片细胞结构发生

的最早、最显著的变化, 碳同化作用逐渐被叶绿素、

蛋白质、膜脂、RNA等生物大分子的分解代谢反

应所取代(Lim等2007)。与大多数生命活动一样, 
叶片衰老同时受到内外界因素的共同调控。内部

因素包括年龄、植物激素等植物体内信号, 外部因

素包括诸如生物胁迫、非生物胁迫等植物体外环

境信号。植物体内外两种信号始终处于动态的交

流状态, 植物通过自身感受器接收外界信号, 将外

界信号转化为内源信号传递下去, 从而对环境信

号做出反应。

FHY3/FAR1调控光和年龄诱导的叶片衰老。

拟南芥属于长日照植物, 其fhy3突变体却在长日

照下具有早衰表型, 而FHY3-pro:FHY3-YFP fhy3和
FHY3pro:FHY3-GR fhy3互补突变体系能弥补其相

应的表型缺陷, 证明FHY3能够抑制年龄诱导的叶

片衰老(Tian等2020)。同时, 研究还发现FHY3能抑

制低比例红光:远红光(R:FR)诱导的叶片衰老, 并
且证明FHY3/FAR1通过抑制水杨酸(SA)合成正调

控因子WRKY28的表达降低叶片SA含量, 进一步

延缓光和年龄诱导的叶片衰老(Tian等2020)。除了

FHY3-WRKY28调控模块参与年龄诱导的叶片衰

老, FHY3还能与PIF5、EIN3互作形成三元蛋白复

合体, 下调促乙烯合成关键基因ORE1的表达, 从而

负调控年龄诱导的叶片衰老(Xie等2021)。叶片由

绿变黄是开始衰老的标志之一, 其内因是由于叶

肉细胞中的叶绿素降解所致, 已有研究证明FHY3/
FAR1参与叶绿素降解途径调控的叶片衰老。NYE1/ 
SGR1 (NON-YELLOWING1/STAY‐GREEN1)是叶

片衰老过程中的叶绿素降解关键酶, FHY3可以与

PIF4竞争性结合NYE1/SGR1启动子区的G-box元件

抑制该基因的表达(Wang等2023; Ren等2007)。
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1.6  FHY3/FAR1介导生长代谢调控

已有的研究证明 , FHY3/FAR1还参与淀粉、

肌醇、硫代葡萄糖苷的生物合成及磷元素的吸收

利用。植物利用光合作用合成碳水化合物, 将光能

转化为有机能储存在体内, 并利用这些能量完成

各种生命活动。植物在叶片中合成的碳水化合物

往往以蔗糖的形成被运输至其他部位, 与此同时, 
植物还能将糖分转化为淀粉颗粒临时储存在叶绿

体中, 当黑夜来临时, 这些淀粉颗粒被降解掉, 为
植物夜间持续进行呼吸作用及合成蔗糖运往其他

器官组织, 维持正常生理活动提供保障(Geiger和
Servaites 1994)。植物体内的淀粉合成需要多种

酶类共同发挥作用, 其中, ISA1 (ISOAMYLASE1)和
ISA2 (ISOAMYLASE2)编码的异淀粉酶, 主要在淀

粉合成途径中发挥作用(周会等2006)。研究发现,
拟南芥FHY3和FAR1能够直接结合到ISA2的启动

子区, 激活该基因的表达,  表达产物ISA2继续与

ISA1形成异源多聚体, 催化淀粉合成(Ma等2017)。
肌醇是一种小分子物质, 在植物、动物体内普遍存

在, 其衍生物广泛参与囊泡运输、激素信号转导以

及各种胁迫响应(Chen等2007; Gillaspy 2013)。在植

物中, MIPS (myo-inositol 1-phosphate synthase)是
催化肌醇合成第一步的关键限速酶。有报道证明

FHY3和FAR1能够直接结合到编码肌醇-1-磷酸合

酶MIPS1的启动子区, 激活该基因的表达, 促进肌

醇的合成(Ma等2016)。此外,  FHY3/FAR1转录因

子家族成员FRS7和FRS12能够抑制硫代葡萄糖苷

的生物合成, 二者通过与JA信号通路关键因子JAZ
互作蛋白NINJA形成三元复合体共抑制硫代葡萄

糖苷生物合成途径关键基因的表达(Fernández- 
Calvo等2020)。在营养吸收方面, HY5能够和EIN3、
FHY3形成三元复合体, 抑制FHY3和EIN3对磷饥

饿关键应激因子PHR1 (PHOSPHATE STARVATION 
RESPONSE1)的激活表达, 而PHR1直接激活磷饥

饿诱导基因PSI (phosphate starvation-induced)的表

达, 继而调控磷饥饿反应(phosphate starvation re-
sponse, PSR)以及磷元素的吸收(Liu等2017)。

2  FHY3/FAR1调节植物的逆境响应过程

虽然有关FHY3/FAR1的研究仍主要集中在植

物生长发育相关事件, 但近年来, 随着FHY3/FAR1
家族在该方面的功能被不断揭示以及生物信息学

的深入发展, 已开始有研究表明拟南芥、番茄、茶

树(Camellia sinensis)等多个物种的FHY3/FAR1能
通过激素、活性氧(ROS)等多个信号通路应答盐

胁迫、高温胁迫等逆境胁迫。

2.1  FHY3/FAR1参与调节多种植物逆境胁迫响应

FHY3/FAR1转录因子家族响应多种逆境胁迫。

研究表明, 拟南芥FHY3/FAR1参与盐胁迫和渗透

胁迫,  fhy3和fhy3 far1突变体在盐及干旱处理下的

种子萌发率明显大于野生型(Tang等2013)。研究

人员通过对豆科苜蓿属植物花苜蓿(Medicago ru-
thenica)进行全基因组测序及RNA-seq分析 , 发
现花苜蓿FHY3/FAR1家族参与干旱胁迫(Wang等
2021)。全基因组鉴定与表达分析揭示多数番茄

FHY3/FAR1家族成员的转录表达受NaCl、PEG-
6000胁迫诱导调控, 类似的现象也在茶树FHY3/ 
FAR1家族中被报道(陈渝等2021; Liu等2021b)。此

外, 大桉FHY3/FAR1家族部分成员显著应答高温

胁迫, 水稻(Oryza sativa) FHY3/FAR1家族成员tsd1 
(thermo-sensitive spikelet defects 1)突变体表现出受

温度诱导的小穗发育迟缓现象(Cai等2023; Dai等
2022)。上述试验结果证明了FHY3/FAR1转录因子

家族参与调控多个逆境响应通路, 并可能在植物

逆境胁迫中发挥较为复杂的作用, 但由于不同家

族成员对同种胁迫响应存在差异, 且相关的调控

机制研究尚处于初步阶段, FHY3/FAR1转录因子

家族响应干旱、高温、盐胁迫的具体机制仍待进

一步研究。

2.2  FHY3/FAR1参与多个植物激素信号通路

几乎所有的植物激素都参与调控逆境胁迫响

应。脱落酸(ABA)是调节植物逆境胁迫的主要激

素之一, 干旱以及盐胁迫等逆境会导致植物体积

累ABA (Finkelstein和Rock 2002; Lopez-Molina和
Chua 2000)。研究表明, FHY3/FAR1是ABA信号通

路的正调控因子(Ku等2018; Tang等2013)。ABI5 
(ABA-insensitive5)编码一个碱性亮氨酸ZIP转录因

子, 参与ABA调控的幼苗生长, 其表达量在施加外

源ABA后显著上调(Tang等2013; Finkelstein和Lynch 
2000; Lopez-Molina和Chua 2000)。FHY3和FAR1
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亦显著应答ABA信号, 在拟南芥中, 施加外源ABA
处理9 h后, 二者在转录水平的表达量显著上调; 进
一步研究发现, fhy3突变体能够抵抗ABA对种子萌

发的抑制作用, FHY3和FAR1可通过直接激活ABI5
的表达提高植物的抗旱性(Tang等2013)。

独角金内酯(SL)作为一种类胡萝卜素衍生化

合物, 在植物生长发育和逆境胁迫中发挥重要作

用, 能提高植物对干旱的抵抗能力(Ma等2022; Li
等2020; Pandey等2016)。FHY3和FAR1能直接激

活SL信号通路中的关键抑制因子SM-XL6/7/8的表

达, 进而整合光信号和SL激素信号促进拟南芥分

枝, 而SMXL6和SMXL7能降低拟南芥的抗旱能力, 
这些研究结果在一定程度上说明FHY3/FAR1参
与调控植物干旱胁迫逆境响应(Li等2020; Xie等
2020a; Pandey等2016)。

除了ABA和SL, FHY3/FAR1家族还参与GA、

水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)等激素信号通路。GA与

ABA作为一对拮抗激素在激素互作网络中发挥作

用, 逆境胁迫会导致植物体GA含量下降, 抑制植物

正常生长发育(Colebrook等2014; 杨东雷等2013)。
已有研究证明, FHY3/FAR1家族能调控GA的生物

合成 , 拟南芥FRS6过表达株系中GA合成基因

GA20ox2、GA20ox3、GA20ox4、GA20ox5的表达

量较野生型显著上调, 在frs6突变体中表达下调, 
家族成员FRS6和FRS8通过结合GA20ox4启动子激

活该基因的表达(梁冉2020)。
SA和JA分别作为小分子酚类激素和氧化脂肪

酸类激素在植物逆境胁迫中发挥重要作用(谷晓勇

等2020; Hu等2017)。FHY3能够直接结合SA生物

合成相关基因WRKY28的启动子区抑制该基因的

表达, 从而减少拟南芥体内SA含量(Tian等2020)。
JA信号通路抑制因子JAZ1能与FHY3发生互作, 抑
制FHY3对介导phyA核积累因子FHY1/FHL的转录

激活活性 (Tian等2020; Liu和Wang 2020; Hu等
2017; Rösler等2007; Hiltbrunner等2005, 2006)。在

fhy3 far1突变体植株中, SA响应基因PR1和PR2以
及SA生物合成基因ICS1/SID2的转录水平显著升

高; 而在fhy3 far1突变体中过表达SA降解途径酶

S3H (SALICYLIC ACID 3-HYDROXYLASE)可以缓

解突变体在光诱导的细胞凋亡, 这说明FHY3/FAR1

在植物体内参与了光信号下SA的合成(Ma等2016)。
此外, Wang等(2016)发现FHY3能够激活HEMB1的
表达, 进而影响SA信号对抗病相关基因(Pathogen-
esis-Related genes, PR genes)的调控, 以此提高植物

的免疫力。

2.3  FHY3/FAR1参与调控植物ROS内稳态

在对马铃薯(Solanum tuberosum)、番茄、大桉、

茶树FHY3/FAR1基因家族分析中, 发现部分成员

响应高温、低温、盐、干旱等逆境胁迫(Chen等
2023; Dai等2022; 陈渝等2021; Liu等2021b)。而逆

境胁迫往往和氧化胁迫交织在一起, 当植物受到

逆境胁迫时 , 体内各种细胞器产生过量的ROS, 
ROS的积累最终会导致细胞损伤(Nadarajah 2020)。
同时, ROS还作为信号转导分子参与调节各种通

路途径来帮助植物适应逆境胁迫 (Choudhury等
2017)。在甲基紫精(MV)诱导植物细胞产生ROS的
处理下, 拟南芥fhy3突变体相比野生型对ROS更敏

感, 其细胞损伤程度更高(Stirnberg等2012)。进一

步研究发现由于fhy3 far1突变体中锌铜超氧化物

歧化酶基因SOD1以及一系列氧化胁迫应答基因

ZAT12、WRKY33的表达量降低, 导致该突变体叶

片中ROS积累量有所提高, 这在一定程度上说明

FHY3/FAR1能够降低生物体内ROS的含量水平 , 
该家族可能在植物调控ROS稳态中发挥重要作用

(Ma等2016)。前文提到FHY3/FAR1参与了光信号

下SA的合成, 而SA是参与ROS积累的重要信号分

子, 可能 fhy3 far1突变体在暗光转换过程中的细胞

死亡是由SA积累引起的。Ma等(2016)的研究表明, 
FHY3/FAR1直接激活MIPS1和MIPS2的表达 , 且
FHY3在这一过程中发挥主要作用。肌醇可以抵抗

植物的氧化胁迫, 而MIPS1/2直接调控了肌醇合成

途径。在fhy3 far1突变体中, MIPS1/2的表达及肌

醇的合成都显著受到抑制, 这使得其抗氧化能力

显著降低。

3  展望

FHY3/FAR1转录因子家族广泛参与植物生长

发育过程, 其调控作用几乎贯穿植物完整的生命

历程。拟南芥FHY3/FAR1家族共有14个家族成员, 
目前已有的机制研究主要围绕FHY3及其同源蛋
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白FAR1 (Lin和Wang 2004)。Tang等(2013)的研究

结果显示, 与野生型相比, 拟南芥fhy3突变体抗旱

性更差; Ma等(2016)发现在MV处理下, 拟南芥fhy3
突变体受到氧化损伤程度更深。此外 , 拟南芥

FHY3通过促进叶绿素和肌醇的合成抵抗ROS引起

的氧化损伤,  这在一定程度上说明FHY3可能是一

个抗逆正调控因子(Ma等2016; Wang等2016)。多

种农作物中的FHY3/FAR1家族成员逐渐被鉴定并

报道, 研究发现, 马铃薯、番茄等作物中的部分

FHY3/FAR1家族成员在转录水平显著响应盐胁迫、

干旱胁迫、低/高温胁迫等非生物胁迫, 提示FHY3/
FAR1家族可能在介导农作物对逆境胁迫的适应性

中发挥重要作用, 然而其具体调控机制尚未可知。

但关于该家族的研究仍有一些问题值得继续深入

探究。在后续研究中, 我们可以从以下角度探究

FHY3/FAR1的生物学功能: FHY3/FAR1家族是否

存在其他途径调控ROS的代谢? 是否参与一些经

典抗逆信号通路? 其又是如何参与到干旱、高温、

盐胁迫等非生物胁迫应答网络中去的? 是否应答

病原菌等生物胁迫? 已在拟南芥中验证的通路在

农作物中是否保守? 这些问题仍待进一步研究。
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