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植物 HD-Zip 转录因子研究进展
秦永芳李登弟李学宝*

(华中师范大学生命科学学院，遗传调控与整合生物学湖北省重点实验室，武汉 430079)

摘要 同源异型-亮氨酸拉链 (HD-Zip) 蛋白是属于同源异型盒蛋白家族中为植物所特有

的一类转录因子，它包含一个高度保守的同源异型结构域(HD)， HD类基未端紧密连接着一个亮氨

酸拉链(LZ)结构域。通过LZ结构域的相王作用， HD-Zip蛋白以二聚体的形式与靶DNA 结合。 HD

Zip 蛋白在植物发育过程中的作用非常广泛，如维管发育、器官形成、分生组织的维持、逆境应答

等。根据该类转录因子结合的特异性 DNA序列，编码该类蛋白质的基因结构，包含的其他基序及

其功能等四个方面的特征可以将 HD-Zip 蛋白分为 I-IV 四个亚类。本文对近年来有关四类 HD-Zip

转录因子生理功能的研究进展进行了综述。

关键词 HD-Zip 转录因子;蛋白质结构;分类;功能

同源异型盒(homeobox， HB)蛋白是←类与发育有

关的重要转录因子。这类转录因子最重要的特征就

是都具有一个由 60 个(或 61 个)氨基酸组成的高度保

守的结构域一一同源异型域(homeodomain， HD) 口]。

编码同源异型盒蛋白的基因最早在果蝇中被发现，因

其突变或异位表达均能引起同源异型突变而得名。

随后在其他无脊椎、脊椎动物及植物和真菌中也发

现了类似的基因[21。在植物中，同源异型盒蛋白除了

HD 结构域外，还包含了其他保守结构域。根据植物

HB蛋白中HD基序的位置和序列差异，及其两侧序列

的同源性和其他保守结构域的不同，植物 HB 家族可

分为以下六类: HD-Zip (homeodomain-leucine-zipper) 、

KNOX(KNOTTED1-1ike homeobox) 、 PHD-Finger

(homeodomain-finger) 、 Bell 、 WOX (Wuschel-related 

homeobox) 和 ZF-HD (zinc finger-homeodomain)。其

中同源异型-亮氨酸拉链蛋白(HD-Zip)是近十几年来

发现的高等植物中特有的←类转录因子[3 .4 1 。

1 HD-Zip 结构特征
HD-Zip 蛋白包含的 HD 结构域可以折叠成典型

的螺旋-环·螺旋-转角.螺旋的结构，其中第 3 个 α

螺旋可以嵌入靶 DNA 的大沟。 HD 结构域的第 3 个

α 螺旋、前两个 α 螺旋之间的环和氨基末端可变臂

在HD-Zip转录因子特异识别结合靶基因的过程中起

重要作用[41 。亮氨酸拉链(leucine亿ipper， LZ)的特征

是每隔 7 个氨基酸出现一个亮氨酸残基(有时也可被

苏氨酸残基替代)，一般重复 5 到 6 次，其中的亮氨酸

残基侧链伸出，整齐地排列在形成α螺旋的多肤链的

一侧，两个这样的α螺旋依赖亮氨酸残基交错相插即

形成→个稳定的拉链状的疏水结构域。 HD-Zip 蛋白

-般通过 LZ 结构域形成同源或异源二聚体与 DNA

结合，从而调控靶基因的表达。因此， HD-Zip 转录

因子中的 HD和 LZ 结构的正确空间排列对于其结合

DNA 序列的特性是非常重要的[3.41 。

2 HD-Zip 的结构和分类
根据HD-Zip结合的特异性DNA序列，编码该类

蛋白质的基因结构，以及包含的其他基序及其生理功

能， HD-Zip 转录因子可以分为四个亚类(1， 11, III 和

IV) [3.4 1 。如图 1 所示。

在拟南芥中，第 I 亚类的 HD-Zip 转录因子有 17

个成员，对 CAAT(AIT)ATTG 的双重对称 DNA序列

具有特异结合特性，该 DNA 序列被命名为 HDEl

(homeodomain element)，亦称为 AHl [31 。编码 HD

Zip 1 蛋白的基因结构非常保守。除ATHB52/54 没

有内含子外，拟南芥 HD-Zip 1 基因在 HD-LZ 结构域

的编码区内→般包含→个内含子，插入在 LZ 结构域

的第四个或第五个亮氨酸的密码子之后，而ATHBl

基因包含两个内含子，另外一个内含子插入在 HD 的

第-个螺旋的编码区内[坷。 HD-Zip 1 蛋白一般由大

约 300 个氨基酸组成，分子量约为 35 kDa, HD 、 LZ

结构域位于蛋白质的中间(图1)。其 HD 结构域序列

高度保守，而不同蛋白质的 LZ 结构域序列差异较大，
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HD-ZIPI 阳2--1 I HDILZI 

HD-ZIP II NH2-1 N-Tenn I I HD ILZ I 11 卡∞H

CPSCE 

回
H N E m 

SAD START I MEKHLE~∞H 

HD-ZIPIV N叫 IHD ILZI START ω 卡∞H

Fig.l Schematic representation of the structural features of each HD-Zip subfamily (3) 

N 末端和 C 末端的序列同源性很低(3) 。

第E亚类HD-Zip转录因子与HD-ZipI具有很高

的同源性，对 CAAT(G/C)A'πG 的双重对称DNA序

列(HDE2 或 AH2)具有特异结合特性(3)。在拟南芥中

有 9 个 HD-Zip 11 基因，与 E王D-Zip 1 基因的结构不同，

它们在HD-LZ 结构域的编码区内一般包含两个内含

子，分别插入在囚的第一个和第二个螺旋的编码区

内[句。除了高度保守的 HD 和 LZ 结构域外， HD-Zip 
11 蛋白在 LZ 的下游(即 C末端)还有一个保守的半

肮氨酸.脯氨酸.丝氨酸-半脱氨酸-谷氨酸(CPSCE)

结构域(图 1)，该结构域与细胞的氧化还原势有关[句。

I、 H 亚类蛋白的 HD 结构域具有很高的序列同源性，

均包含一个高度保守的色氨酸·苯丙氨酸·谷氨酷氨

天冬眠肢·精氨酸·精氨酸仰FQNRR)基醉，两者识

别的靶DNA序列仅相差中央的一个核昔酸。这种与

特定的 DNA元件结合的特异性主要由 HD 结构域的

第三个螺旋决定，但另外两个螺旋对这种结合也会产

生一定的影响。将螺旋 3 中Arg55 替换成 Ala55，则

蛋白质不能与 DNA 结合。 HD-Zip 11 蛋白螺旋 3 中

的 Glu46 和咀宜56 对该类蛋白质特异性识别 DNA元

件中央的 G/C 碱基对是必需的，而在 HD-Zip 1 蛋白

中，这两个氨基酸残基分别被Ala46 和 T甲，56 替代[3，7) 。

在结构上，第皿亚类 HD-Zip 蛋白与 I、 11 亚

类 HD-Zip 有很大差异，识别的 DNA 序列通常为

GTAAT(G/C)ATTACo 除了 HD-LZ 结构域， HD-Zip 
111 蛋白还包含一个类固醇敏感的脂质调节蛋白

(steroidogenic acute regulatory protein-related lipid trans
fer domain, START) 结构域， START后连有一个保守

的 SAD 结构域 (START adjacent domain, SAD); C末
端序列高度保守，含有一个甲硫氨酸-谷氨酸.赖氨

酸-组氨酸-亮氨酸-丙氨酸伽E阻ILA)结构域(3)。另

外，在 HD 的螺旋 2与螺旋 3 之间，螺旋 3 与 LZ之间

都至少插入了 4 个氨基酸。 START 结构域约有 200

个氨基酸，它能够结合疏水小分子，如类固醇、磷

脂、类胡萝卡素等，该结构在动物体内研究的比较

透彻， START 结合胆固醇并将其从线粒体膜外运到

膜内(8)0 ME阻ILA结构域与细菌、绿藻的MEKHLA

蛋白具有很高的同源性，系统分析表明， MEKHLA 基

因可能从蓝细菌或早期的叶绿体转移到核基因组中，

然后连接到第皿亚类HD-Zip基因末端，该结构域可

能与植物接收光信号调控有关(9) 。

第W亚类HD-Zip蛋白与HD-Zip 皿蛋白结构基

本相同，也含有 HD、 LZ 、 START 和 SAD 结构域，

但缺少MEKHLA结构域，此外其LZ结构域中间插入

了一个短环结构。该亚类的蛋白质能够与 DNA序列

CATT ( A/T) AA TG特异结合。由于在拟南芥中发现
该亚类的成员 GLABRA2，所以该类蛋白质也被称为

HD'-GL2 或简称 GL2 [3， 10) 。

3 HD-Zip的表达调控及功能
在植物中， HD-Zip 蛋白存在于各个组织/器官

中，它们在高等植物的生长、发育、形态建成，以

及生物和非生物胁迫等逆境应答中起着重要的调控

作用，而且四个亚类的 HD-Zip 蛋白各自具有不同的

功能。

3.1 HD-Zip 1 
HD-Zip 1 蛋白主要参与植物对非生物和生物环

境因子的逆境应答反应、激素应答、光信号的应答

以及器官的发育等过程的调控。在拟南芥中，编码

HD-Zip 1 蛋白的基因有 17 个成员。 ATHB13 参与庶
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糖信号转导途径的调控。过量表达ATHB13 可以导

致于叶和叶片的发育发生异常，如叶片变窄，叶柄与

叶鞠连接处变得不明显等，尤其是在含有可代谢煎糖

的培养基中生长时这种变化更加明显[111 0 GmHZl 

是大豆第 I 亚类 HD-Zip 蛋白 ， GmHZl 的表达与植株

的大豆花叶病毒(soybean mosaic virus, SMV)的抗性

有关，在易感染植株体中 GmHZl 的表达增强，但在

有抗性的植株体内下调 GmHZl 的高效表达对于

SMV 在植株体内的感染起始、积累和转运是必需

的。在有抗性的植株体内可能存在一种机制能够降

低 GmHZl 的表达从而抑制 SMV感染的起始。因此，

GmHZl 可能是植株在 SMV感染应答中的转录激活

因子[ 121 0 ATHB6、 ATHB7和 ATHB12 的表达受干

旱和外源脱落酸(ABA)的影响，在水分不足或ABA处

理下其表达会上调，同时ATHB7还受盐胁迫和渗透

胁迫诱导，而ATHB6受渗透胁迫诱导。利用激素突

变体进一步研究发现 ATHB6和ATHB7 的表达主要

依赖于ABA途径在转录水平上调节的，同时它们在体

内的活性还受到丝氨酸/苏氨酸磷酸酶(ABI1和ABI2)

的调控[阳41 0 Himmelbach等[151通过对ATHB6 的启动

子表达进行分析，发现ATHB6 启动子的活性随着外

源ABA 浓度的升高而上升。但在 ABI1蛋白缺失的

情况下，表现出对 ABA 不敏感。因此推断: ABA 和

ABI1均可激活ATHB6启动子 ATHB6可能是与特异

的 ABA信号通路匹配的主要开关。过量表达研究证

实， ATHB6是受ABA诱导表达的基因的负调控因

于[ 14 1 0 CpHB7 是从一种复苏植物(Craterostigma 

plantagineum)中分离出的一个 HD-Zip 1 类转录因子，

与植物器官的早期发育有关，也受ABA调控。 CpHB7

作为→个负调控子，调控ABA敏感基因的表达，当其

异位表达时导致植物气孔关闭，种子在萌发过程中对

ABA 的敏感性降低[161。本实验室最近从陆地棉中鉴

定了一个 GhHBl 基因，编码 HD-Zip 1 类蛋白。该基

因在棉花幼根中优势表达，而且，其表达活性也受盐

胁迫和激素 ABA 的调控[171。拟南芥中的ATHB53 在

根的发育过程中参与生长素/细胞分裂素的信号转导

途径，其表达受生长素诱导但是该诱导又被细胞分裂

素抑制[181 0 HAHB4是向日葵中的第 I亚类HD-Zip蛋

白，在植物的发育过程中可能参与调控→些抗旱相关

基因的表达。在拟南芥中过量表达 HAHB4 后，转基

因植株的茎和节间变短，叶片也变圆，花絮紧密;转

基因植株抗旱能力增强。对转基因拟南芥中

HAHB4 与 GUS嵌合基因的表达进行研究，发现在特

·综述.

定的发育阶段，报告基因的表达受到干旱和ABA的诱
导[ 191 。

另外， HAHB4 参与光合作用相关基因的表达调

控，在黑暗条件下， HAHB4 的表达量上升，但当给予

光照后其表达迅即下降，而且在植物体内过量表达

HAHB4 会使一些光合作用相关基因发生下调。如

HAHB4 在拟南芥中过量表达时编码叶绿素 a、叶绿

素 b 的结合蛋白减少，从而表现出植株缺少叶绿素

的表型[201 0 ATHBl 是第→个从拟南芥中分离出的

HD-Zip 1 类基因，它主要参与调节叶片细胞分化。

ATHBl在烟草中过量表达黑暗条件下培养转基因植

株，发现转基因烟草出现去黄化的现象，子叶膨胀，真

叶生长发育，下胚轴生长受到抑制;在正常条件下生

长的转基因植株，叶片的栅栏薄壁组织的发育受到影

响[到10 ATHB16在蓝光信号转导途径中发挥作用并

且调控叶肉细胞的膨胀，在野生型拟南芥的所有器官

中均能检测到内源ATHB16 mRNA，莲座叶中最多，

降低ATHB16 的表达水平，发现转基因植株的叶片变

大，但是形状没有变化，而且，转基因植株开花时间

滞后。增加ATHB16 的表达水平，出现相反的现象。

因此，推测ATHB16可能是拟南芥叶片发育和开花时

间的→个负调控子[221 。

VAHOXl属于番茄中的第I亚类HD-Zip基因，该

基因在番茄的尊片中表达并且低温能够诱导其表达

发生上调[刀]。最近在大麦中分离出一个基因 vrsl ，

该基因与大麦的六棱穗状花序有关，通过图位克隆在

二棱大麦中找到其等位基因Vrsl ， 该基因编码HD-Zip

I 类蛋白，时间和空间特异表达证实，在二棱大麦中

Vrsl参与侧部小穗的发育，其表达仅限于发育未成熟

的侧部小穗原基中， Vrsl功能缺失突变导致二棱大麦

未发育的侧部小穗表现出发育丰满多产的表型 [241 。

3.2 HD-Zip 11 

HD-Zip 11 类基因的表达受光质条件调控，这类

转录因子与植物的器宫发育和避荫反应以及激素应

答有关。拟南芥第 H亚类 HD-Zip 蛋白基因中有 9个

成员 : ATHB2/HAT4, ATHB4 , HATI-HAT3 , HAT9 , 

HAT14, HAT17 和 HAT22 [31。拟南芥ATHB2 的表

达受到远红外光的调控，并且它的功能与避阴反应有

关。 ATHB2 是一个反馈调控基因，它能够识别自己

的启动子区域，在过量表达植株中内源性表达受到抑

制。最近， Ciar悦l1i 等[251用高比例和低比例的红光/

远红光(R/FR) 以及生长素反应实验证实 : HATl 、

HAT3 、 ATHB4 和 ATHB2 的表达受光敏色素的控制，
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秦永芳等:植物 HD-Zip 转录因子研究进展

低比例的 RIFR使 HA12 的表达上调。 HAHBI0是向

日葵第H亚类HD-Zip 中的一员，与A四B2的结构极

其相似，表达模式也很相似，都参与光照反应的调节，

岛生HB10主要是在成熟的光合作用器官中表达，在黄化

幼苗中的表达高刊t照条件下的幼苗坷。 Steindl町等[271

发现ATHB2 的表达水平会影响生长素的信号途径，

抑制维管系统和侧根的形成，同时抑制子叶伸展，但

能够促进下胚轴的伸长;降低ATHB2 的表达水平出

现相反的表型。赤霉素(gibberellin， GA)会使HAHBJO

的表达发生上调。在拟南芥中过量表达HAHBJO 发

现转基因植株叶子的形状、颜色，以及植株生长

率、开花时间和生命周期都受到了影响，用 GA处理

转基因植株之后，又会恢复原状。这些结果说明

HAHB10参与 GA 的转导途径[261 0 HA12 是一个植物

生长素诱导基因，该基因过量表达导致植株呈现出下

胚轴增长，子叶偏上性，叶柄较长和叶片较小，典型

的生长素过量症状;同时，这些转基因植株的侧根长

度明显缩短，并且对生长素的敏感度明显降低。上

述结果表明，在生长素介导的器宫发生的调控中，

HAT2 在茎端和根尖组织中起着相反的作用[281 。

3.3 HD-Zip 111 

HD-Zip 111 类蛋白主要参与顶端分生组织的分

化、维管组织形成、生长素的极性运输、胚胎发

育以及近轴区域侧部器官的发育等调控过程。拟南

芥中此类蛋白质成员较少，仅有 5 个: ATHB8 , 

REVOLUT AIII乱lIAVBl (REV), CORONA/ATHB15 

(CAN), PHA VOLUTA/ATHB9 (PHB), PHABULOSA/ 

A四B14 (PHV) [坷。功能缺失突变体的表型分析说明

HD-Zip 111 类蛋白在植物生长发育的过程中起着重

叠、拮抗但又明显不同的功能[291 。

HD-Zip皿类蛋白是近几年来研究较多的一类转

录因子。 Prigge 等[291发现在拟南芥的花序茎纵切面

这 5 个基因均有表达，只是PHV仅在髓细胞中微弱

表达;同时还发现phb phv cna athb8 四突变体的表型

在叶片长度和茎高度方面都比phbphvcan三突变体

的略小，说明在调控植株高度方面这几个基因功能相

近。 PHB 、 PHV 、 REV和 ATHB15 调控茎顶端分

生组织的分化和侧部器官的极性， PHB和PHV的亲缘

关系最近，二者的功能也非常类似，在胚胎发育后期

茎顶端分生组织和花分生组织的起始、侧部器官的

表达和分生组织大小的调控都需要PHB和PHV的参

与。遗传分析表明， REV、 PHB 和 PHV在胚胎发生

过程中的顶端左右对称和芽顶端分生组织的建立两
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个过程中起着关键性的作用并且这 3 个基因有重叠

的功能。同时 REV 还是侧生分生组织、花分生组

织和不定枝形成的必需调控基因之一。在 rev 突变

体中叶片、干细胞、维管束等的发育以及生长素的

运输都发生了异常[29，301。陀v 显性功能获得突变植株

茎中维管束呈辐射状，木质部包围韧皮部， phb phv 
cna 功能缺失突变植株的维管表型与上述阳v显性功

能获得突变植株的相似，说明阻V 与 PHB、 P阳HV 和

CAN 在调控维管发育过程中具有相反的功能[阳29矶"阳，3且3饥川l口]

ATHB8主要在维管形成区域表达，在维管分生组织中

作为一种促进分化的转录因子发挥作用，过量表达会

导致木质素过多积累[口10 ATHB15 在侧生分生组

织、花分生组织和髓细胞中均有表达，在维管组织

中的表达相对较高。在白杨的维管形成层和未成熟

的次生术质部ATHB8 、 ATHB15 和 PHV均有表达，

表明这 3 个基因在次生维管的发育过程中起调控作

用阳。鱼尾菊中的HD-Zipill亚类基因ZeHB10-ZeHB12

转录产物主要积累在原始形成层和未成熟的木质部

细胞。 ZeHB12 参与木薄壁细胞的特化过程，调控木

质部的形成。 ZeHB12 过量表达会导致木薄壁细胞

中木质素单体合成相关基因的表达上调。 ZeHBll

参与侧生分生组织的形成， ZeHBll 过量表达会使植

株侧部花序增多。 ZeHB10 在木质素前体细胞中表

达，过量表达植株的维管束中管状分子增多，说明

ZeHB10参与调控水质素前体细胞中管状分子的形成[明。

OSHBI-OSHB5 是水稻田-Z怡皿类转录因子，与拟

南芥中的 HD-Zip 皿类转录因子具有很高的同源性，

其功能也极其相似，也是在茎顶端分生组织区域特异

表达，调控叶原基的极性，木质部维管束的形成，叶

片边缘的形态建成等。此外，水稻中的 HD-Zip 111 

类转录因子依赖生长京剧制片眼蝇。 OSHB1-0SHB4

在茎顶端分生组织、叶原基的近轴细胞中、叶片边

缘和维管组织的木质部组织中表达，但是 OSHB5仅

在维管束的韧皮部表达[叫。

最近研究发现， KANADI或HD-Zip llI类基因的

表达减弱会严重影响拟南芥的胚胎发生过程， HD-Zip

皿类基因活性丧失后，拟南芥的两侧对称结构也随之

消失，而 KANADI基因过量表达可以削弱上述表型，

说明在胚胎形成的过程中 KANADI和 HD-Zip llI这

两类基因存在拮抗作用 [351。另外， Pinon 等问研究发

现PIGGYBACK (PGη基因通过HD-Zip llI-KANADI 

的相互作用调控叶片的发育。 PGY编码细胞质中的

核糖体蛋白大亚基; ASYMMETRIC LEA VESl (ASl) 
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调控叶片的背腹性，属于 MYB 转录因子家族的成

员。 ω1pgy双突变体的叶片近轴端出现十分明显的不

规则突起， REV突变使上述表型增强，但是 KANADI

基因突变却能抑制上述表型。

另→项研究发现一种小亮氨酸拉链(little zipper, 

ZPR)类蛋白，这类蛋白质的 LZ 结构与 HD-Zip III 蛋

白中的 LZ 结构相似。在拟南芥中 ZPR 过量表达导

致的植株表型和HD-Zip III类转录因子表达下调的表

型相似。深入研究发现 ZPR3 可以通过 LZ 基序竞

争性地与HD-Zip III类转录因子结合形成没有功能的

异型二聚体来抑制HD-Zip III类转录因子的转录激活

能力，从而反馈调控 HD-Zipill类转录因子的活性[37.38] 。

3.4 HD-Zip IV 

HD-ZipIV类蛋白在植物的生长发育过程中参与

根的发育和上皮细胞的分化，同时调节花色素昔的积

累和毛状体的形成等。另外，生理条件可以改变

HD-Zip IV类蛋白结合DNA的活性，如氧化还原势可

改变这类蛋白质在植物体内的结合活性。

基因表达和启动子活性分析发现，所有的 HD

Zip IV 类基因都在植物器官的外层细胞特异表达。

GLABRA2/ATHBI0、 ATMLl和PDF2是最早研究的

第 IV亚类HD-Zip 蛋白，它们调控外皮层中细胞的特

异基因表达;ATMLl 和PDF2主要在发育着的胚胎的

表皮原和茎顶端分生组织的外层表达。 atmll pdf2 
双突变体萌发后植株的叶片似乎没有表皮[期。 HDG1/

2/517/11/12 的启动子均在叶表皮中优势表达，值得注

意的是HDG2.β19在胚囊的合点表达并且抑制三个反

足细胞的表达，受精后HDG2/5/8在胚乳中表达。 HDG

启动子在胚囊中指导特定类型细胞的基因功能表达

为遗传控制胚囊形成和研究受精过程中不同细胞的

功能提供了有利工具[10]。与野生型植株相比， HDGll

过量表达植株的根系更发达，根的长度增长，侧根增

多，叶片气孔密度减少，植株体内的ABA和脯氨酸含

量增多，过氧化物歧化酶活性也增高，具有较高的抗

氧化能力 [40] 。

ANL2影响叶表皮下层和表皮细胞中花青色素昔

的积累，该基因突变导致花青色素昔减少，根表皮和

皮层之间的细胞增多[4川 HDG11 基因突变植株会出

现叶表皮毛分歧增多的表型，这种现象在 hdg11

hdg12 双突变体中增强，因此说明这两个基因抑制表

皮毛的过长生长。但是 hdg12 单突变体中没有上述

表型，说明 HDG12 在调控表皮毛生长过程中起辅助

作用 ， HDGll 是 HDG12 的上位基因。 GL2 基因调

·综述.

控根毛的特化和表皮毛的生长， gl2 单突变表现根毛

增多，无表皮毛的现象。在 gl2 hdgll 和 gl2 hdg12 

双突变体中均有这种表型，说明 GL2 是 HDGll 和

HDG12 的上位基因[叫。最近，从二倍体棉花中分离

出来两个 HD-ZipIV类基因 GaHOX1 和 GaHOX2， 分

析表明 GaHOX1 在棉花发育早期阶段在纤维细胞中

优势表达，说明该基因可能参与棉纤维发育的调控;

GaHOX2在纤维和胚珠组织中均有表达，包括珠被的

内层和外层。 GaHOX1 在 GL2 启动子的控制下会使

拟南芥 g12-2 突变体的毛状体重新发育。另一方面，

GaHOX1在花椰菜花叶病毒(Cauliflower mosaic virus, 

CaMV) 35S启动子的控制下，在野生型拟南芥中抑制

毛状体的发育，如同 GL2 的异位表达。这表明在调

控植物的毛状体的发育过程中 GaHOX1 和 GL2 具有

相同的功能[42] 。

4 HD-Zip 蛋白的进化
已经从多种植物中分离鉴定了 HD-Zip 蛋自，包

括单子叶和双子叶植物、 C3 和 C4 植物。很多被鉴

定的 HD-Zip 蛋白已经被深入研究，它们的结构和功

能与模式植物中的 HD-Zip 蛋白存在很多相似之处。

HD-Zip类基因的不同亚类的数目因植物种类的

不同而异，但是这些来自有完整基因组序列植物的基

因没有明显差别。这些基因具有相同的内含子/外

显子分布、氨基酸序列和表达模式。 HD-Zip 1 亚类

中每一个基因的异位表达都会产生不同的表型[5] 。

系统发生分析显示，无论单子叶还是双子叶植物， HD

Zip 1 类基因的进化速率都比 HD-Zip 11 类基因的快。

HD-Zip 皿类基因在维管植物出现之前己经发生分歧，

这些基因的功能演化与种子植物适应性的进化密切

相关。 HD-Zip 111 类基因起初在苔薛类植物的单倍

世代的生长区域表达，这类基因的原始功能不包含器

官的极性调控、分枝、分生组织的调控和维管组织

的发育，随着植物的进化和对环境的适应， HD-Zip III 

类基因的功能也随之多样化，在陆生植物中参与植物

生长的关键调控:维管组织和根的发育，侧生分支，顶

端生长和次生生长等多个方面[43]。系统发生分布状

态和生理功能研究证实:随着生命的演化过程，原始

的 HD-Zip III 类基因不断被修饰和多样化，所编码的

HD-Zip 111 类蛋白的功能也随之多样化。拟南芥中

多数的 HD-Zip IV 类基因形成平行进化同源基因对，

通过与其他植物种的比较，这类基因当中有些基因的

拷贝在裸子植物和被子植物分离之前已经出现。
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秦永芳等:植物 HD-Zip 转录因子研究进展

EST数据库中记载的多数HD-Zip IV类基因在苔薛和

维管植物分离之前就已经存在通过对苔薛中这类基

因的遗传分析，对于阐明每个基因的作用和功能有重

要意义，井有助于检测它们在生物的进化过程中是否

保留相似的功能[10] 。

5 展望

近年来，对植物HD-Zip转录因子的研究已经

取得了较大的进展。不仅在模式植物拟南芥中的研

究比较深入，从其他植物中也分离得到了大量的 HD

Zip 基因并对它们的表达和功能作了详细的研究。

HD-Zip转录因子的结构及其生理功能等的研究，为人

们最终揭示植物发育和细胞分化的基因调控机制提

供了线索。但是，还有必要进一步对调控 HD-Zip 类

基因表达的外源因素和内源的上游信号、受其控制

的下游功能基因及其参与的信号转导途径等方面进

行深入研究。这些将有助于全面了解植物 HD-Zip转

录因子功能和活性的调节机制，对揭示植物的发育机

制具有广泛和深远的影响。
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Abstract Homeodomain-leucine zipper (HD-Zip) proteins, which display the singular combination of a 

highly conserved homeodomain and a leucine zipper acting as a dimerization motif, are transcription factors unique 

to plants. They are involved in a large number of processes (such as vascular development, organ formation , 

meristem maintenahce, stress response, etc) in plants. Based on their four distinguishing characteristics (DNA

binding specificities, gene structures, additional conserved motifs and functions) , HD-Zip farnily can be divided into 

four subfarnilies. In this review, recent progress in studying the function of HD-zip proteins was summarized. 
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