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植物特异性HD-Zip转录因子在生长发育与

逆境响应中的功能研究进展
张　薇，赵礼轲，张丙林，刘卫娟*，邹华文*

(长江大学农学院，荆州 434025)

摘　要：HD-Zip 是植物所特有的转录因子，其结构包含一个保守的同源结构域 (HD)，以及一个负责蛋白

质二聚化的保守亮氨酸拉链基序 (LZ)，所以被命名为同源结构域亮氨酸拉链 (HD-Zip)。根据它们的序列同

源性、DNA 结合特异性和生理功能，HD-Zip 蛋白家族可分为 4 个亚家族：HD-Zip I、HD-Zip II、HD-Zip 
III和HD-Zip IV。研究表明HD-Zip家族基因广泛参与植物生长发育及对各种生物 (病害、虫害 )和非生物 (干
旱、高盐、高温等 ) 逆境胁迫的响应过程。本文综述了 HD-Zip 转录因子的结构、分类及生物学功能，并对

今后的研究重点进行展望。
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Research advances in the roles of plant-specific HD-Zip transcription 
factors in growth, development, and stress response

ZHANG Wei, ZHAO Li-Ke, ZHANG Bin-Lin, LIU Wei-Juan*, ZOU Hua-Wen*
(College of Agriculture, Yangtze University, Jingzhou 434025, China)

Abstract: HD-Zip is a transcription factor unique to plants, which contains a conserved homologous domain (HD) 
and a conserved leucine zipper motif (LZ) responsible for protein dimerization. Therefore, it is named homologous 
domain leucine zipper (HD-Zip). According to their sequence homology, DNA binding specificity and physiological 
functions, the HD-Zip protein family can be divided into four subfamilies, HD-Zip I, HD-Zip II, HD-Zip III and 
HD-Zip IV. Studies have shown that HD-Zip family genes are widely involved in plant growth and development, as 
well as responses to various biotic (diseases, pests) and abiotic (drought, high salt, high temperature, etc.) stresses. 
This article reviews the structure, classification and biological functions of HD-Zip transcription factors, and then 
raises some prospects for future research.
Key words: HD-Zip; transcription factor; growth and development; stress

转录因子 (transcription factor, TF) 是一类能与

特定 DNA 序列结合，并调控下游基因表达的反

式作用因子。它具有两个基本功能：即与被调控目

标基因上游启动子区保守基序结合的功能，以及通

过与其他蛋白质的互作共同完成转录调控的功

能
[1]。转录因子一般有 4 个功能区，即 DNA 结合区、

转录调控区、寡聚化位点和核定位信号。转录因子

的这些功能区决定其功能、特性、核定位和调控作

用
[2]。在植物中已经发现 60 多种转录因子家族，

包括 AP2/EREBP 家族、NAC 家族、WRKY 家族、

MYB 家族、HSF 家族、ZFP 家族和 bHLH 家族等 [3-4]。

HD-Zip 是植物所特有的转录因子家族，且相对于
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其他家族，研究较少。本文对 HD-Zip 家族的结构、

分类及功能进行全面综述，以期为今后的研究提供

参考和依据。

1　HD-Zip转录因子家族的结构特征

HD-Zip 转录因子主要由两个独特的结构域组

成，即同源异型结构域 (homeodomain, HD) 和亮氨

酸拉链 (leucine zipper, LZ)。同源域是一段长约 60
个氨基酸残基的保守序列，包含 3 个特征性的 α 螺

旋，其中第二个和第三个螺旋形成螺旋 - 转角 - 螺
旋 DNA 结合基序，使其能够以特定的方式与 DNA
结合，调控目标基因的表达

[5]。大多数 HD 蛋白识

别的核心序列为 TAAT[6]。亮氨酸拉链是一个由多

次重复的亮氨酸残基构成的结构域，通常位于同源

域的 C 端，它的主要功能是促进蛋白质二聚体的形

成
[7]。HD-Zip 蛋白通常以二聚体的形式结合 DNA，

这意味着两个 HD-Zip 蛋白通过亮氨酸拉链相互作

用后，再与 DNA 结合，从而增强转录调控的特异

性和效率
[8]。

2　HD-Zip转录因子家族的分类

根据序列保守性和功能特性，HD-Zip 可进一

步分为 4 个亚家族 (HD-Zip I、HD-Zip II、HD-Zip III
和 HD-Zip IV)[9]。因为结构不同 ( 图 1)，每个亚家

族在植物中的表达模式及功能调控存在不同程度的

差异。HD-Zip I 亚家族是同源异型盒中最丰富的家

族之一，其结构中包含一个高度保守的 HD 结构域

和一个相对不太保守的 LZ 结构域，在 HD 结构域

内有 5 个保守氨基酸 (L16-W48-F49-N51-R53)[10]。

研究表明 HD-Zip I 亚家族成员在植物发育和对环境

条件的响应中起着关键作用 [11]。HD-Zip I 亚家族的

4 个成员 AtHB1、AtHB7、AtHB12 和 AtHB40 在拟

南芥花中表达，而 AtHB1、AtHB3、AtHB5、AtHB6、
AtHB7、AtHB12、AtHB16、AtHB20、AtHB21、AtHB23
和 AtHB40 这 11 个成员在幼苗根中表达 [12]。HD-
Zip II 除了有 HD 和 LZ 结构域外，C 端还有一个由

5 个保守氨基酸 (Cys-Pro-Ser-Cys-Glu) 组成的 CPSCE
结构域，位于 Zip 基序的下游，参与细胞氧化还原

状态感知 [13]。在拟南芥中，HD-Zip II 亚家族包含

9 个成员 (AtHB2/HAT4、AtHB4、HAT1、HAT2、HAT3、
HAT9、HAT14、HAT17 和 HAT22)。HD-Zip III 亚家

族结构相对复杂，包括 HD、LZ 和保守的 START 
相关结构域 (SAD) ；另外，其 N 端还有一个与类固

醇配体结合的 START 结构域 [14]，C 端含有一个由

6 个保守氨基酸 (Met-Glu-Lys-His-Leu-Ala) 组成的

MEKHLA 结构域。在拟南芥中发现了 5 个 HD-Zip 
III 基因：REV、PHB/ATHB9、PHV/AHB14、ATHB8
和 ATHB15/CAN，所有这些成员都在维管组织中表

达 [15]。HD-Zip IV 亚家族含有 4 个与 HD-Zip III 相
同的保守结构域，包括 HD、LZ、START 和 SAD，

各个结构域的功能与作用方式和 HD-Zip III 亚家族

大体一致。START 结构域与脂质结合相关，参与调

节脂质合成和运输。这一结构域在植物的细胞分化

和外层细胞的维持中发挥关键作用
[16]。

3　HD-Zip转录因子在植物生长发育中的功能

植物生长发育所经历的全过程从受精卵形成开

始，经过营养生长和生殖生长阶段，最后走向衰老

和死亡。研究表明 HD-Zip I 亚家族成员在植物逆境

响应和生长发育过程中起到重要的调控作用
[17]。它

们在不同的发育阶段和不同的器官如叶、根、茎、

花和果实中表达，并且与不同的外部刺激如光、植

图1  HD-Zip转录因子家族的分类结构
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物激素和胁迫条件相关，参与调控植物生长发育、

光形态建成、花发育、果实发育以及对逆境的应答

等生物学过程 [18]。作为 HD-Zip I 亚家族成员，Oshox12
和 OsGT1 参与对水稻分蘖和穗部发育的调控；另

一个成员 LeHB-1 参与对番茄花器官发生、心皮发

育和果实成熟的调节
[19]。在拟南芥中，HD-Zip I 亚

家族成员 PHB、PHV 和 REV 在胚胎发生和叶片极

性的决定过程中表现出重要的功能。这三个基因参

与建立顶端双侧对称性和芽顶端分生组织
[20]。HD-

Zip II 亚家族通过与其他蛋白互作，参与调控植物

的多种生长发育过程，如维管发育、器官形成和分生

组织的维持等。水稻 HD-Zip II 亚家族成员 OsHOX1
通过增强原形成层细胞中生长素的极性运输能力，

减少对生长素抑制子的敏感性，从而促进原形成层

的形成
[21]。HD-Zip III 亚家族成员广泛参与调节植

物顶端分生组织分化、胚胎发育、维管形成和生长

素极性运输等多种生物学过程 [7]。在杨树中，PtrHB8
在维管形成层和发育中的木质部组织中高表达 [22]。

在番茄中，HD-Zip IV 亚家族成员 Wo、HD7 和 HD7L
能够协调促进花药边缘互锁毛状体的形成，以联合

相邻的花药，产生封闭的花药锥和花粉，最终形成

锁状体
[23]。HD-Zip IV 亚家族成员 ( 如 ATML1) 通

过调控叶表皮发育相关基因的表达 ( 包括编码酶类、

信号分子、脂代谢组分及细胞周期调控因子的基

因 )，进而驱动表皮细胞分化，使植物能够适应外

界机械刺激
[24]。另外，HD-Zip IV 亚家族影响根的

分化和发育，进而影响植物的整体生长 [25]。拟南芥

AtHB12 是 HD-Zip IV 亚家族成员，从幼苗早期开始

就通过细胞扩增促进叶和根的生长，在叶片发育过

程中起重要作用，也是细胞生长的正调节因子 [26]。

在对植物生长发育的调控过程中，HD-Zip 经

常通过信号通路交叉 (Cross-talk) 与植物激素协同作

用。如，拟南芥 HAT3/ATHB4 转录调控模块通过协

调生长素极性运输与细胞分裂素信号响应，实现对

花柱双侧对称向辐射对称转变的时空精确调控
[27] ；

拟南芥 HD-Zip II 成员 (HAT3、ATHB4 和 AHTB2) 通
过将生长素信号与 FEZ/SOMBRERO 通路相偶联，

精确维持根冠干细胞增殖与分化的动态平衡
[28]。

4　HD-Zip转录因子在植物逆境胁迫中的功能

为了适应各种生物及非生物胁迫，植物在漫

长的进化过程中形成了多种响应机制。其中最重要

的是一些关键基因的诱导表达，其产物可以在一定

程度上减轻各种胁迫对植物的影响。作为植物特有

的转录因子家族，HD-Zip 也可以通过其信号转

导，迅速调节相关功能基因的表达，进而启动一系

列生理生化反应，最终降低或者消除逆境对植物

的伤害 [29]。

4.1　HD-Zip转录因子在植物非生物胁迫中的功能

4.1.1　HD-Zip转录因子在高温胁迫中的功能

高温正越来越成为影响植物生长发育，限制作

物产量和质量的重要环境因子 [30]，HD-Zip 转录因

子在植物对高温胁迫的响应中也发挥重要作用。在

柳树中，HD-Zip I 亚家族成员 SsHox36 和 SsHox51
在受高温诱导后大量表达，表明 SsHox36 和 SsHox51
在热处理的响应中可能发挥重要作用

[31] ；LlHOX6
在百合中与 LlHB16 相互作用以限制 LlHOX6 的反

式激活，从而影响百合的热应激反应 [32]。黄瓜中

HD-Zip I 亚家族的两个成员 (CsHDZ02 和 CsHDZ33)
的表达受高温强烈诱导 [33]。在多年生黑麦草中 HD-
Zip I 亚家族成员 LpHOX21 的表达量在耐热品种中

显著升高，暗示该基因可能在植物热胁迫响应中发

挥重要作用
[34]。上述证据表明，HD-Zip 家族在植

物抗高温胁迫中具有重要的调控作用 ( 图 2A)。
4.1.2　HD-Zip转录因子在低温胁迫中的功能

低温胁迫是限制高纬度地区植物生长和发育的

最重要环境胁迫之一，会直接影响细胞膜的流动性，

破坏光合作用过程和其他代谢活动 [35]。一些研究表

明，HD-Zip 家族在调节抗冷应激性方面发挥了重

要作用 [36]。例如，某些 HD-Zip I 亚家族成员被发

现能够调节与抗寒相关的基因，增强植物的低温耐

受性 [37]。向日葵 HD-Zip I 亚家族基因 HaHB1 在拟

南芥中的过表达可诱导编码葡聚糖酶和几丁质酶的

基因表达上调，通过维持冷胁迫下细胞膜的稳定性，

进而增强转基因拟南芥的低温抗性
[38]。在铁皮石斛

中，14 个 HD-Zip 家族基因在低温胁迫下显著差异

表达，其中 DOHDZ5、DOHDZ9 和 DOHDZ12 在遭

受寒冷胁迫时表达变化最显著
[39]。拟南芥中 AtHB13

的过表达通过维持细胞膜稳定性提高低温胁迫耐受

性 [40]。以上研究表明 HD-Zip 家族在植物抗低温胁

迫中具有重要的调控作用 ( 图 2B)。
4.1.3　HD-Zip转录因子在干旱胁迫中的功能

干旱是植物生长发育过程中最常见的逆境之

一，植物可以通过形态、生理、细胞及分子等不同

层次上的改变来提高植物的耐旱性。研究表明，

HD-Zip I 亚家族在植物对干旱的反应中扮演重要角

色，它们能够调节下游与干旱相关的基因表达，从

而增强植物的耐旱能力 [41]。例如，通过调控脱落
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酸 (ABA) 信号通路，HD-Zip I 亚家族可以促进气孔

关闭，减少水分流失，从而帮助植物在干旱条件下

生存 [41]。大多数与植物胁迫响应相关的 HD-Zip 蛋

白属于 HD-Zip I 亚家族，该家族成员的表达主要受

干旱、盐分、寒冷和渗透压的影响，增加这些基

因的表达可以改变转基因植物对极端环境胁迫的耐

受性
[42]。例如，OsTF1L 是 HD-Zip IV 亚家族成员

之一，其过表达能显著提高水稻的耐旱性，促进有

效光合作用，降低失水速率，并提高产量 [43]。在拟

南芥中，HD-Zip I 亚家族成员 AtHB13 可以通过调

节 JUB1 的表达提高耐旱性，过表达 JUB1 的植株

体内 H2O2 显著降低，这可能是其耐旱性提高的重

要生理机制之一 [44]。在小麦中过表达 TaHDZipI-5
可以提高植株对霜冻和干旱的耐受性 [45]。玉米中

HD-Zip I 亚家族成员 Zmhdz9，在干旱胁迫下可以

通过调节 ABA 和木质素的积累来增强玉米的抗旱

性 [46]。上述证据表明 HD-Zip 家族在响应干旱胁迫，

调控植物耐旱性方面起到重要作用 ( 图 2C)。
4.1.4　HD-Zip转录因子在高盐胁迫中的功能

土壤盐分是植物生产的主要环境制约因素。

HD-Zip 家族参与植物对盐碱环境的适应，它们通

过调节离子通道和转运蛋白的表达，帮助维持植物

细胞的离子平衡和水分状态，从而提高耐盐能力 [27]。

辣椒中 HD-Zip I 亚家族成员 CaHDZ07、CaHDZ17、
CaHDZ26 和 CaHDZ30 的表达量在盐胁迫下显著上

调 [47]。棉花中 HD-Zip I 亚家族基因 GhHB4-like 在

植物耐盐胁迫中有重要作用，GhHB4 基因激活了

GhNAC007 的表达，GhHB4-like-GhNAC007 通过调

控 GhMYB96 和 ABA 信号转导相关基因来调控植

物对盐胁迫的响应，从而提高棉花的耐盐性 [48]。在

番茄中沉默 SIHB2 基因能够诱导多种逆境相关基

因 ( 如 AREB、DREB、TAS14、Cat1、Cat2、P5CS 和

APX1 等 ) 的表达，降低基因沉默株系中丙二醛

(MDA) 和 ROS 的积累，从而显著提高其耐盐性 [49]。

在苜蓿中，MtHB1 基因在根系中特异性表达，通

过调节根系与土壤接触的表面积来提高植物对盐胁

迫的耐受性
[50]。这些结果表明 HD-Zip 家族在植物

抗盐胁迫中具有重要的调控作用 ( 图 2D)( 表 1)。
4.2　HD-Zip转录因子在植物生物胁迫中的功能

植物在生长发育过程中，往往会遭受到各种病

箭头表示激活过程，条形头表示抑制过程。来自玉米、拟南芥和其他物种的HD-Zip基因或蛋白质分别以紫色、绿色和青色显

示。(A)：HD-Zip在高温胁迫中的功能；(B) HD-Zip在低温胁迫中的功能；(C) HD-Zip在干旱胁迫中的功能；(D) HD-Zip在高

盐胁迫中的功能；(E) HD-Zip在生物胁迫中的功能。HT，高温；LT，低温；ROS，活性氧；LR，侧根；ET，乙烯；JA，茉

莉酸；TPI，胰蛋白酶抑制剂。

图2  HD-Zip转录因子的功能
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虫害的侵袭。在上述过程中，HD-Zip 家族成员可

以通过调控多种信号通路，影响植物的免疫反应和

防御机制。研究表明，ATHB13 可以提高拟南芥对

病原体和昆虫的抗性，包括番茄白粉病、霜霉病和

绿桃蚜虫
[51]。植物在受到昆虫取食时，某些 HD-

Zip I 亚家族成员可以通过调节植物次生代谢物的合

成，增强植物对昆虫的抵抗力 [52]。马铃薯 HD-Zip 
III亚家族成员 StHOX7、StHOX16、StHOX26和 StHOX38 
在受到致病疫霉菌侵染后，其表达量急剧上升，暗

示它们在此过程中可能有重要功能
[53]。植物角质层

作为重要的保护屏障，不仅能够帮助植物应对多种

非生物胁迫，还是抵御各种病原体入侵的第一道防

线
[54]。研究发现，HD-Zip IV 亚家族基因 AaHD8

的激活能够显著促进青蒿中角质层发育相关基因的

表达，进而对角质层的形成过程产生重要影响。进

一步的研究表明，AaHD8 通过与角质层形成关键

调控因子 AaMIXTA1 的相互作用，调控 AaHD1 的

转录活性，进而调控角质层的发育
[55]。在拟南芥中，

HD-Zip IV 亚家族成员 AtCFL1 通过其 C 端特征性

锌指结构域与转录因子 HDG1 及 CFLAP1/2 形成蛋

白互作网络，调控表皮角质层的发育进程；进一步

研究表明，HDG1 与 CFLAP1/2 以协同方式发挥作

用，但这种协同作用依赖于 AtCFL1 的存在，三者

共同维持角质层发育相关基因的表达平衡 [56]。植物

毛状体作为表皮特化结构，在植物应对生物胁迫 ( 如

病原菌侵染和植食性动物取食 ) 的防御系统中发挥

重要作用
[57]。现已在多种植物中克隆到控制毛状体

发育的 HD-Zip 家族基因，如青蒿和甜瓜中的 HD-
Zip IV 亚家族成员 AaHD8 和 CmGL[55, 58]。在芥菜中，

利用 CRISPR/Cas9 基因编辑技术靶向敲除 HD-Zip 
III 类转录因子 BjPHVa，发现突变体植株的毛状体

密度显著增加。进一步研究表明，R2R3-MYB 类转

录因子 BjGL1a 作为毛状体发育的核心调控元件，

与 BjPHVa 共同构成一个精细的调控模块，协同调

控芥菜毛状体的形态建成
[59]。在番茄中，通过遗传

互补实验等多种研究手段，发现 HD-Zip IV 亚家族

转录因子 Woolly (Wo) 通过剂量依赖的调控模式精

确控制毛状体类型分化：当 Wo 蛋白积累达到阈值

浓度时，可显著诱导长指状毛状体的形成；相反，

Wo 表达量降低会导致短盾状毛状体比例显著上升，

提示 Wo 在毛状体形态建成中发挥核心调控作用 [60]

( 图 2E)( 表 2)。

5　展望

HD-Zip 转录因子基因家族有着古老的起源，

且经历了漫长的进化过程。尽管 HD 和 Zip 结构域

在其他真核生物中可能会单独存在，但是只在植物

界中发现一个蛋白分子中同时存在这两个结构域，

且相互极度靠近的并置现象，这很有可能是漫长进

化过程中外显子捕获事件的结果
[61]。一般认为，该

表1  HD-Zip家族基因在非生物胁迫中的作用

胁迫	 植物物种	 基因	 功能	 参考文献

高温	 柳树	 SsHox36	 响应高温胁迫	 [31]
		  SsHox51	 响应高温胁迫	
	 百合	 LlHOX6	 响应高温胁迫	 [32]
	 黄瓜	 CsHDZ02	 热胁迫下显示出诱导表达模式	 [33]
	 黑麦草	 LpHOX21	 响应高温胁迫	 [34]
低温	 向日葵	 HaHB1	 调节细胞膜相关蛋白的表达提高对低温胁迫的抵抗力	 [38]
	 铁皮石斛	 DOHDZ5	 响应低温胁迫	 [39]
		  DOHDZ9	 响应低温胁迫	
		  DOHDZ12	 响应低温胁迫	
	 拟南芥	 AtHB13	 AtHB13转基因植物的抗氧化活性更高	 [40]
干旱	 水稻 OsTF1L	 促进木质素生物合成和气孔关闭	 [43]
 拟南芥 AtHB13	 降低过氧化氢(H2O2)水平，增强对热胁迫的耐受性	 [44]
 小麦	 TaHDZipI-5	 提高转基因小麦品系的耐旱性	 [45]
	 玉米	 Zmhdz9	 通过调节ABA和木质素的积累直接增强玉米抗旱性	 [46]
高盐	 辣椒	 CaHDZ07	 响应高盐胁迫	 [47]
	 棉花	 GhHB4-like	 响应高盐胁迫	 [48]
	 番茄	 HB2	 响应高盐胁迫	 [49]
	 苜蓿	 MtHB1	 调节根系与土壤接触的表面积	 [50]
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事件发生在植物和动物分化之后。在植物中，越

来越多的 HD-Zip 转录因子成员被鉴定。在三大粮

食作物 ( 玉米、小麦和水稻 ) 中共鉴定出 134 个

HD-Zip 转录因子成员 ( 图 3)。其中，玉米有 38 个

HD-Zip 蛋白，系统发育分析显示其分为四个进化

亚组：I 组 (19 个 )、II 组 (16 个 )、III 组 (2 个 ) 和
IV 组 (1 个 )。进化树分枝结构发现，玉米、水稻和

小麦的 HD-Zip 成员在四大亚组中均呈现严格共聚

类现象，表明 HD-Zip 基因在单子叶植物中具有高

度保守的平行进化模式。进一步分析发现，各亚组

内成员均包含三种作物的代表性序列，支持 HD-
Zip 基因家族在禾本科分化前已通过祖先基因复制

事件形成核心谱系，并在后续物种特异性扩张中维

持了功能结构的保守性。值得注意的是，玉米 IV
组仅含单一成员 (ZmHDZ5)，其系统发育孤立性提

示该基因可能在玉米中经历了独特的功能分化。这

些进化特征表明，HD-Zip 转录因子在禾本科作物

中通过基因保留、家族成员扩张、亚功能分化等机

制，调控了其环境适应性，为其在不同生态条件下

的生存与繁衍提供了分子基础。

在 HD-Zip 调控靶基因表达过程中，同源异形

结构域 (HD) 负责与 DNA 结合，其中识别螺旋区域

能够插入到 DNA 的大沟中，通过氢键与特定的碱

基序列相互作用，实现对靶基因的特异性识别。亮

氨酸拉链结构域 (Zip) 则主要参与蛋白质二聚体的

形成，两个 HD-Zip 蛋白通过 Zip 结构域的相互作

用形成稳定的二聚体，从而增强与 DNA 的结合能

力。不同亚家族的 HD-Zip 的结构差异导致其对

DNA 序列的识别和结合能力不同，如 HD-Zip I/II 
DNA 结合域具有典型 60 个氨基酸的 HD，其第 47
位氨基酸多为 Asn ；HD-Zip III/IV 的 HD 含有特异

性修饰，其第 47 位氨基酸多为 Lys。HD-Zip I 优先

结合伪回文序列 CAATNATTG ；HD-Zip II 高亲和

性结合 GTAAT(G/C) 核心元件；HD-Zip III 严格识

别 TAAATG(C/T)A 调控元件；HD-Zip IV 优先结合

GCC-box 极其衍生序列。目前，尽管 X 射线晶体

衍射技术已成功解析了多个 HD-Zip 蛋白与 DNA
复合物的高分辨率结构，并精确揭示了其 H3 螺旋

的碱基特异性识别机制及二聚化界面特征
[62]，但目

前仍存在以下关键科学问题亟待解决：(1) HD-Zip
蛋白在活细胞环境中的实时互作动力学参数 ( 如结

合 / 解离速率常数 ) 尚未定量测定；(2) HD-Zip 在

响应生物 / 非生物胁迫过程中，与下游信号蛋白 ( 如
激酶、磷酸酶等 ) 相互作用所诱导的动态构象变化

及其调控机制仍不清楚；(3) 表观遗传修饰 ( 如组蛋

白变体置换 ) 对 HD-Zip-DNA 复合物稳定性的影响

缺乏直接证据。这些问题的阐明将需要整合超分辨

率活细胞成像 ( 如 FRET-FLIM)、单分子追踪 (SMT)
及原位结构生物学 (cryo-ET) 等多种技术手段。

在植物中 HD-Zip 转录因子家族成员往往与其

他转录因子相互作用，共同调控下游基因的表达。

研究发现 HD-Zip 转录因子通过与 AP2/ERF、MYB
等其他转录因子家族形成复杂的协同调控网络，以

及与多种植物激素 ( 如 ABA、乙烯、油菜素内酯、

生长素等 ) 信号通路交叉作用，共同参与植物发育

调控、逆境响应及代谢途径等。例如在干旱胁迫下，

HD-Zip I 类成员 ( 如拟南芥 AtHB7) 与 AP2/ERF 家

族成员 ( 如 DREB2A) 共同结合到胁迫响应基因

RD29A 的启动子区域，通过 HD-Zip 的 DNA 结合

能力和 AP2/ERF 的 DRE/CRT 元件识别能力，形成

互作网络，协同增强靶基因表达
[63]。本实验室通过

对不同玉米种质资源进行 BSR-Seq 分析，发现一个

HD-Zip 类转录因子基因 (ZmHOX10) 的表达受干旱

强烈诱导 [64] ；过量表达 ZmHOX10 的玉米株系耐旱

性显著提高；酵母双杂交、BiFC 及 Co-IP 等分析发

现 ZmHOX10 可以与一个 AP2/ERF 类的转录因子

互作。对于其互作后功能的改变及分子机制，研究

正在进一步进行中。 

表2  HD-Zip家族基因在生物胁迫中的作用

植物	 基因/蛋白质	 病原体	 功能	 参考文献

拟南芥	 ATHB13	 白粉病、霜霉病和绿桃蚜虫	 AtHB13的过表达刺激了多种防御相关基因的表达	 [51]
马铃薯	 StHOX7	 致病疫霉菌	 在致病疫霉菌诱导下表达	 [53]
青蒿	 AaHD8	 食草动物	 促进角质层、毛状体形成和发育	 [55]
拟南芥	 AtCFL1	 食草动物	 促进角质层形成和发育	 [56]
甜瓜	 CmGL	 食草动物	 促进毛状体形成和发育	 [58]
芥菜	 BjPHVa	 食草动物	 促进毛状体形成和发育	 [59]
番茄	 Woolly (Wo)	 食草动物	 促进毛状体形成和发育	 [60]
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尽管在模式植物中对 HD-Zip 转录因子家族已

开展了广泛研究，但其分子调控网络仍存在诸多关

键科学问题亟待解决。目前研究的主要局限包括：(1)
上游调控机制不明，多数 HD-Zip 成员的转录激活

因子 / 抑制因子尚未鉴定；(2) 下游调控网络不清，

靶基因识别特异性及染色质重塑机制缺乏系统解

析；(3) 蛋白质互作组学空白，协同调控复合物的

组成及动态组装过程仍未知。新兴的实验技术将为

突破这些瓶颈提供强大工具，如 CRISPR-Cas9 介导

的基因编辑可实现家族成员的系统性功能缺失研

究，单细胞转录组测序 (scRNA-seq) 可解析 HD-Zip

的细胞类型特异性调控网络，染色质构象捕获

(Hi-C) 联合 CUT&Tag 技术能绘制三维基因组调控

图谱，蛋白质组学 ( 如 AP-MS) 可鉴定调控复合物

的动态组分等等。这些技术的整合将在阐明 HD-
Zip 介导的表观遗传调控级联、解析胁迫信号转导

的分子开关机制、建立从转录因子到表型的因果调

控模型等方面得到广泛应用，并最终为作物遗传改

良提供精准的分子设计靶点。
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