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摘  要: 随着全球气候的不断变化，植物常遭受热胁迫、干旱胁迫、冷胁迫、盐碱胁迫等多种非生物胁迫。植物

热激转录因子 (Heat shock transcription factors，HSFs) 作为植物体内广泛存在的一类转录因子，能够响应多种非

生物胁迫。文中就 HSFs 的结构、信号调控机制以及其在主要植物拟南芥、番茄、水稻和大豆中的研究进行回顾

和总结，以期为进一步阐明 HSFs 在逆境调控网络中的作用提供参考。 
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Abstract:  With the constant change of global climate, plants are often affected by multiple abiotic stresses such as heat 
stress, drought stress, cold stress and saline-alkali stress. Heat shock transcription factors (HSFs) are a class of transcription 
factors widely existing in plants to respond to a variety of abiotic stresses. In this article, we review and summarize the 
structure, signal regulation mechanism of HSFs and some research in plants like Arabidopsis thaliana, tomato, rice and 
soybean, to provide reference for further elucidating the role of HSFs in the stress regulation network. 
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随着全球温室效应的不断加剧，全球平均气温

逐年升高，气候变化引起的非生物胁迫对作物生产

构成了很大的威胁。根据联合国政府间气候变化专

门委员会  (Intergovernmental Panel on Climate 
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Change，IPCC) 提供的数据表明，如果人类不改

变现在的生活方式，不采取明确行动抑制温室气体

排放，那么未来全球平均气温将有 50%的可能会

上升 4 ℃。持续上涨的温度已导致粮食产量急剧下

降，如小麦和玉米每 10 年分别减产 1.9%和 1.2%。

当植物周围环境温度迅速升高 10–15 ℃时，就会对

植物造成威胁，形成热胁迫[1]。研究表明，热胁迫

对大田作物的株高、根长、生物量生产和粮食品质

都会产生显著的负面影响[2-3]。不仅如此，热胁迫

还会影响植物的光合作用、对矿质元素的吸收、花

药的开裂和授粉，甚至严重影响种子的萌发，导致

收获的种子产量低、发芽率低[4]。 

为了生存，植物形成了复杂且高效的调控网络

以抵御和适应外界的胁迫，其中转录因子调控起着

关键的作用。在发生热胁迫后，植物通过调节热激

蛋白使自身可以耐受一定的热水平，也会通过调节

脱落酸 (Abscisic acid，ABA)、赤霉素 (Gibberellin，

GA)、茉莉酸  (Jasmonic acid， JA)、吲哚乙酸 

(Indole-3-acetic acid，IAA) 等植物激素的分泌来

增强抗热性[4]，而这些过程都与热激转录因子密

切相关。 

植物热激转录因子是植物中研究最广泛的转

录因子家族之一。自 1990 年 Scharf 等通过对番茄

的细胞培养物进行热激处理，发现了与热激响应元

件结合的转录因子 HSFs 后，关于 HSFs 的研究开

始在多种植物中开展[5]。目前，已经在一些植物中

鉴定出了许多 HSFs 转录因子家族成员，如小麦中

含有 56 个，番茄中含有 26 个，水稻中含有 26 个，

大豆中含有 52 个，拟南芥中含有 21 个等[6-8]。同

时，HSFs 转录因子作为胁迫响应基因表达信号转

导链的终端组成成分，介导响应热或其他胁迫条件

的基因激活[9]。现已研究发现，HSFs 参与了包括

高温胁迫、盐胁迫、干旱胁迫和氧化胁迫等多种逆

境响应[10-12]。本文就近些年来植物 HSFs 转录因子

的结构特征、信号调控机制以及其在不同物种、不

同非生物胁迫中的抗逆功能进行回顾和总结，以期

为深入了解HSFs转录因子响应非生物胁迫的分子

机制提供一定的参考。 

1  HSFs 转录因子的结构特征 

HSFs 是植物响应逆境信号的重要元件，主要

包含 5 大结构域，即 DNA 结合结构域  (DNA 

binding domain ， DBD) 、 寡 聚 化 结 构 域 

(Oligomerization domain ， OD) 、 核 定 位 信 号 

(Nuclear localization signal，NLS)、核输出信号 

(Nuclear export signal，NES) 和 C 端转录激活结构

域 (C-transcriptional activation domain，CTAD)。 

1.1  DNA 结合结构域 

高度结构化的 DNA 结合结构域位于所有

HSFs 的 N 端附近，包含一个三螺旋束和一个小的

四股反平行的 β 片，形成一个疏水核心。这种最核

心最保守的区域结构是螺旋 -转角 -螺旋  (Helix- 

Turn-Helix，HTH) 基序的变体，具有分解代谢激

活蛋白的特征，也可以精确定位并识别热激启动子 

(HSE) 序列 (5′-AGAAnnTTCT-3′)，激活或抑制抗

逆相关基因的转录 [13-14]。与来自酵母和动物的

HSFs 转录因子相比，植物 HSFs 转录因子缺少   

一个由 11 个氨基酸残基组成的嵌入到 β3 和 β4 之

间的环，从而改变了 β-链之间的紧密联系[14-15]。 

1.2  寡聚化结构域 

OD 与 DBD 相邻，它包含 2 个疏水 7 肽重复

区域 HR-A 和 HR-B。HR-A/B 最先是 Crick 提出的

由 3 链组成的螺旋型螺旋卷曲结构和 α-螺旋结构

区，包含了大量的疏水氨基酸残基。HR-A/B 区有

2 个类型，即Ⅰ型，在植物的 HSFsB1 和其他非植

物的 HSFs 中都有这种特征结构；Ⅱ型，只存在于

植物热激转录因子 A1 和 A2 型中，这些七聚氨基

酸重复序列中间嵌入 21 个氨基酸残基，可产生   

2 个重叠的 HR 基序[16]。同时，HR-A/B 可通过可

变长度的柔性接头 (15–80 氨基酸残基) 与 DNA

结合结构域连接[17]。当植株受到外界高温刺激后，

植株体内的 HSFs 通过由 HR-A/B 构成的卷曲螺旋
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结构形成同源或异源三聚体，以促进与热激蛋白 

(Heat shock protein，HSP) 启动子的 HSE 元件结

合，并诱导 HSP 的表达[18]。而 OD 的缺失显著影

响 HSFs单体间的聚合作用及其与目标基因的结合

能力，因而 OD 是 HSFs 的重要组成部分。根据

OD 的独特性，HSFs 基因家族可分为 A、B 和 C

三族，其中 A 族和 C 族的成员在 HR-A 和 HR-B

间分别插入 21 个和 7 个氨基酸，而 B 族两者间无

插入序列[6,19]。 

1.3  核定位信号和核输出信号 

HSFs 的核定位信号是蛋白输入核内所必需的

结构，它与 HR-A/B 的 C 端相邻，由一簇富集精

氨酸和赖氨酸的碱性氨基酸残基组成[20]。细胞核

输出信号位于 HSFs 的 C 端，富含亮氨酸，可帮助

HSFs 从细胞核输出到细胞质。大多数植物 HSFs

有核定位信号和核输出信号两种结构域，在植物热

激响应过程中调控核输出和核输入的平衡，两者的

协同作用决定了 HSFs 在细胞内的分布[19]。 

1.4  C 端转录激活结构域 

CTAD 是 HSFs 序列上最不保守的区域，含有

短肽 AHA (Aromatics， hydrophobic and acidic 

amino acid residues) 基序，且含有大量的芳香族氨

基酸、疏水性氨基酸和酸性氨基酸残基。不同于其

他结构域，CTAD 是热激转录因子中保守性比较低

的序列，但也参与了 HSFs 的诱导激活和表达，且

AHA 基序介导 A 类 HSFs，使其具有转录激活因

子的功能。一般认为 B 类和 C 类 HSFs 因为缺少

此基序而不具备转录激活因子的功能 (图 1)[16,21]。

但已有研究发现，B 类 HSFs 具有转录抑制活性，

如 GmHSFB2b 可 直接与启 动子结合 来抑制

GmNAC2 的表达[22]。而 TaHsfC2a 是一种转录激活

因子，调节小麦中 TaHSP70d 和 TaGalSyn 基因的

表达[23]。 

2  HSFs 在主要作物上的研究进展 

与动物和微生物相比，植物中 HSFs 的多样性

使得对它们的研究变得复杂。然而，随着研究的

深入，序列和表达谱比较显示了它们在胁迫和发

育中的不同和重叠功能。一般认为，A 类 HSFs

是热胁迫中的主要调节因子，可诱导抗逆基因表

达。而 B 类 HSFs 正常条件下可抑制耐热基因的

转录表达且在植物耐热性防御方面发挥重要的作

用。关于 C 类 HSFs 的研究报道较少，但其也参

与了逆境响应[24]。为了全面地了解植物中的 HSFs

家族成员，下面分别就其中几种植物热激转录因子

的研究概况进行介绍。 

2.1  番茄 

番茄是最早进行热激转录因子研究的植物，研

究发现番茄中至少含有 26 个 HSFs 家族成员，其

中 17 个属于 A 类 HSFs，8 个属于 B 类，1 个属于

C 类[25]。在番茄热激反应过程中，Mishra 发现与

野生型番茄 (WT) 相比，SlHsfA1 过表达的植株 

 

 
 

图 1  HSFs 蛋白的基本结构[17] 
Fig. 1  The basic structures of the HSFs protein[17]. DBD: DNA binding domain; OD: oligomerization domain; NLS: 
nuclear localization signal; NES: nuclear export signal; CTAD: C-transcriptional activation domain; AHA: aromatics, 
hydrophobic and acidic amino acid residues; RD: tetrapeptid motif -LFGV- as core of repressor domain. 
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(OE) 和 SlHsfA1 基因转录后沉默形成的植株 (CS)

在正常生长条件下的主要发育参数相似。然而，在

45 ℃的环境温度下暴露 1 h，CS 植株死亡，而 WT

和 OE 植株在其发育过程中没有受到明显的影响。

因此，尽管番茄 SlHsfs 的 A 类亚家族有 17 个成员，

但 SlHsfA1 在诱导耐热性方面具有独特的主调节

功能[26]。SlHsfA1 在番茄中有 4 个成员 (SlHsfA1a、

SlHsfA1b、SlHsfA1c 和 SlHsfA1e)，其中只有

SlHsfA1a 具有主调节功能，这可能是由于 DNA 结

合结构域的差异造成的。研究发现，SlHsfA1a 的

DNA 结合结构域中包含一个精氨酸残基，其位于

β3-β4 片层中，且在 SlHsfA1 蛋白中高度保守，而

在 SlHsfA1c 中相同位置则是一个亮氨酸，在

SlHsfA1e 中则为半胱氨酸。虽然 SlHsfA1b 在此位

置上也为精氨酸，但是包含 SlHsfA1b-DBD 的

SlHsfA1a 突变体与 SlHsfA1a 具有相似活性，而包

含 SlHsfA1c 或 SlHsfA1e-DBD 的 SlHsfA1a 突变体

活性降低[27]。 

SlHsfA2 在番茄不同的非生物胁迫反应和耐

受性方面起着重要的调控作用[28]。SlHsfA2 位于

SlHsfA1 的下游，可促进 HS (Heat shock) 基因的

表达，同时也是 HSFs 在高温下积累的主要因子之

一[26,29]。SlHsfA1和SlHsfA2协同激活基因时，AHA

和 OD 都是必不可少的，而一个完整的 DBD 只需

要两个 HSFs 中的一个即可。通过 GUS 染色、免

疫共沉淀和 HsfA2 的核保留实验表明，SlHsfA1

和 SlHsfA2 之间的相互作用取决于其 OD 的特殊

性。尽管 OD 的序列和基本域结构非常相似，但

在 A 类 HSFs 的 HR-A/B 区显然存在微妙但起决

定性差异的序列，导致了这对相互作用的 HSFs

的形成[17,30]。除此之外，SlHsfA2 是耐热型番茄

基因型发育中花药热应激系统的重要成员，热胁

迫后，SlHsfA2 被强烈激活，使其在花药中的表达

比在其他器官中更高。通过 qRT-PCR、原位 RNA

杂交、免疫印迹等实验发现，SlHsfA2 和另一重要

成员 Hsp17-CⅡ在花药发育期间被精细调节，并且

在短期和长期热胁迫条件下被进一步诱导，直至

产生成熟的干花粉[31]。进一步研究发现，SlHsfA2

抑制其在减数分裂和小孢子形成阶段受到胁迫的

花粉的活力和发芽率，但对其更高阶段没有影响。

一般来说，花粉减数细胞和小孢子诱导强热激反

应的能力较低，所以其对 HS 的敏感性较强，但

这种敏感性在非胁迫条件下通过发育调控的

SlHsfA2 和几个 SlHsfA1a 介导的 HS 应答基因也

可以得到部分缓解[10]。 

与 SlHsfA1a 一样，SlHsfA3 也定位在细胞核

和细胞质上[27,32]，且 SlHsfA3 不受外源 ABA 的影

响。因为与对照相比，ABA 处理后，SlHsfA3 的

含量并未显著变化[32]。SlHsfA4b 和 SlHsfA5 对调

控 SlHsfA1/A2 形成的网络起作用，SlHsfA4b 替代

SlHsfA2 中的 OD 消除了杂合蛋白与 SlHsfA1 的相

互作用，而带有 SlHsfA4b-OD 的 SlHsfA1 杂合蛋

白又易受 SlHsfA5 抑制[30]。 

番茄 SlHsfB1 是一种转录抑制因子，可以抑制

HS 诱导的基因，但也可以作为 SlHsfA1a 的共激活

因子[33-34]。在正常条件下，番茄 SlHsfB1 蛋白可通

过 26S 蛋白酶体快速降解[35]。在热胁迫下，由于

HS 诱导的其他 HSFs 具有更高的活性，SlHsfB1

的抑制作用就极大增强了热激蛋白的诱导，与野生

型相比，其耐热性增加。此外还发现，SlHsfB1 的

过表达刺激了 SlHsfB1 的共激活功能，因此诱导了

HS 相关蛋白在非应激条件下的积累，改变了各种

生物过程中涉及的蛋白质的丰度，包括一些假定的

管家功能，如同源的 HSPs、翻译延伸因子和蛋白

酶体相关蛋白等。同时，SlHsfB1 的过表达和抑制

都会导致幼苗的耐热性增强，并激活幼叶中的光系

统保护机制。此外，Sotirios 等还发现 SlHsfB1 对

胁迫诱导的 HSFs 的启动子起抑制作用[34]。 

2.2  拟南芥 

不同于番茄，在拟南芥中没有发现 AtHsfA1a

作为主调控因子调控植物应激反应，但其依旧是重

要的转录激活物[36-38]。Qian 等通过研究拟南芥过
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表达 AtHsfA1 植株发现，AtHsfA1a 表达水平升高

与胁迫响应早期诱导的 Hsp18.2 和 Hsp70 表达水

平升高相关。通过对转基因植株进行不同的胁迫

处理，之后进行抗 HsfA1a 抗体的甲醛交联和免疫

沉淀研究发现，未经胁迫处理或山梨糖醇处理的

样品中的免疫沉淀 DNA 仅产生弱条带，而受热

激、低/高 pH 变化和 H2O2 胁迫的样品条带清晰。

这一结果表明，AtHsfA1a 的转录能力受到外源胁

迫诱导[39]。而且，AtHsfA1a 可以直接感知胁迫并

被激活，这一过程依赖于其氧化还原状态[40]。但

是与转基因拟南芥中 AtHsfA1b 的过表达导致

HSFs 的抑制不同，当 AtHsfA1a 在转基因植物中

过表达时，似乎不能充分抑制 HSFs 的活性[39]。

同时，研究发现拟南芥的 4 个 AtHsfA1 亚类基因 

(AtHsfA1a/b/d/e) 控制了 65%以上的热胁迫诱导

基因[41]。单敲除拟南芥中 AtHsfA1a、AtHsfA1b、

AtHsfA1d或 AtHsfA1e的突变体在热激响应和拟南

芥的长期耐热水平上没有明显的缺陷，但不同的

三 重 突 变 体 AtHsfA1a/b/d 、 AtHsfA1b/d/e 、

AtHsfA1a/b/e 和 AtHsfA1a/d/e 以及四重突变体

AtHsfA1a/b/d/e，均显示出对抗逆性的不同特异

性。三重 AtHsfA1a/b/d 和四重 AtHsfA1a/b/d/e 突

变体即使在中等高温下也无法适应，同时还发现，

AtHsfA1b/d/e 三重突变体对盐胁迫敏感，四重

AtHsfA1a/b/d/e 突变体会出现种子发育缺陷[42-43]。 

AtHsfA2 作为 HSFs 信号网络的关键组成部

分，参与了细胞对各种环境的应激反应[44]，且可

以部分取代 AtHsfA1 在生长发育中的作用[45]。Liu

采用 Western blotting检测转基因株系 (A2QK) 中

AtHsfA2、AtHsp101、AtHsp90、AtHsa32 和 sHsp-CI

的水平发现，在正常条件下，A2QK-7、A2QK-10

和 A2-Wt 分别产生了高水平的 AtHsfA2 蛋白，而

A2QK-9 和 A2QK-12 则分别产生了无法检测到的

和低水平的 AtHsfA2 蛋白，且植株中 AtHsfA2 的

蛋白水平与 AtHsfA2 的转录水平一致。在非胁迫

条 件 下 ， 转 基 因 品 系 中 AtHsfA2 的 水平与

AtHsp101、AtHsa32 和 sHsp-CI 的水平相关，但与

Hsp90 不相关，表明在没有 AtHsfA1 的情况下，

AtHsfA2 可以激活某些 Hsp 的表达[45]。研究还发

现，AtHsfA2 转基因株系过表达后，其基础和获

得的耐热性显著增强，而当 AtHsfA2 中插入

T-DNA 形成拟南芥突变体后，其基础和获得性耐

热性降低，同时发现，盐、渗透和缺氧胁迫诱导

下，过表达株系对这些胁迫也表现出较强的耐受

性[46-47]。除此之外，AtHsfA2 在细胞增殖中也起

重要作用[46]。 

而关于其他 A类转录因子在拟南芥中的作用，

研究发现 UV-B、冷、干旱、臭氧、病原体等胁迫

可以诱导 AtHSFA4a 的表达，当 AtHSFA4a 过表达

后，与对照相比生长减少 20%–30%。然而，当处

于盐、缺氧或氧化胁迫时，过表达 AtHSFA4a 的植

株则比对照表现更好 [8,48]。进一步研究发现，

AtHSFA6b 是由盐、渗透和 ABA 诱导，而不是由

HS 诱导[49]。 

拟南芥 AtHsfB1 和 AtHsfB2b 作为热诱导

HSFs 表达的抑制因子，调节拟南芥获得耐热性。

在 hsfb1-hsfb2b 双突变体植株中，大量热诱导基因

在正常条件下 (23 ℃) 的表达增强，而在 42 ℃时，

突变体植株表现出比野生型略高的耐热性，类似于

Pro35S：HSFA2 植株。此外，在延长热胁迫的条件

下，热诱导型 HSFs 基因在 hsfb1-hsfb2b 中的表达

始终高于野生型。这些结果表明，AtHsfB1 和

AtHsfB2b 在非热胁迫条件下和热胁迫衰减阶段抑

制了一般的热冲击响应。另一方面，AtHsfB1 和

AtHsfB2b 似乎是热胁迫条件下诱导热激蛋白基因

表达所必需的基因，同时它也是获得耐热性所必需

的基因[50]。 

2.3  水稻 

水稻作为单子叶植物的模式植物，对其热激转

录因子家族也有一些研究。根据 Rice Annotation

数据库可知，OsHsf 基因家族中有 25 个已确定的

基因，其中 13 个基因属于 A 类，8 个基因属于 B
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类，其余 4 个属于 C 类。而在 RGA 数据库中搜索

时，OsHsf 的一个基因为 LOC_Os06g226100，其

缺少 DNA 结合结构域，但又确实存在寡聚域，认

为它可能是一个变体类型，也视为了 HSFs。因此，

水稻中发现有 26 个编码 OsHsf 家族的基因[51-52]。 

Liu 等在热处理过程中发现 OsHsfA2a 在热激

转录因子中的转录水平最高，且大多数 OsHsfAs

表达对盐、聚乙二醇 (PEG) 和冷处理的反应主要

发生在胁迫响应的后期，如 OsHsfA4b、OsHsfA5 和

5 个 OsHsfA2s 在热、盐和 PEG 胁迫下表达上调[7]。

Wang 等在热和 H2O2 共同处理下发现，A 类 Hsfs

的表达高于 B 类和 C 类 Hsfs，而 OsHsfA2a、

OsHsfA2c、OsHsfA2e、OsHsfA4a、OsHSFB2b 和

OsSHFC1b 的转录上调仅在 HS 处理下检测到，说

明水稻存在一个不依赖于 H2O2 的 HS 反应途径[53]。

而在过表达 OsHsfA2e 的转基因拟南芥中，某些与

胁迫相关的基因高度表达，包括几类热激蛋白，

如 HSP17.7-CⅡ、HSP26.5-P、HSP70 等，且其耐

热表型在子叶、莲座叶、花序、茎和种子中均被

观察到[54]。对过表达 OsHsfA7 的转基因水稻进行

形态观察和胁迫耐受性测定发现，转基因植株表现

出较少、较短的侧根和根毛。而在盐处理下，过表

达 OsHsfA7 的水稻表现出损害症状减轻和存活率

较高的现象，且叶片电导率  (REC) 和丙二醛 

(MDA) 含量均低于野生型植物。同时发现，在干

旱和复水处理后，转基因水稻幼苗恢复正常生长，

但野生型植物无法挽救。这些研究表明，OsHsfA7

基因的过表达可以提高水稻幼苗对盐和干旱胁

迫的耐受性。观察转基因植株中 9 个 OsHSP 基

因的表达 (OsHsp80.2、OsHsp74.8、OsHsp50.2、

OsHsp71.1、OsHsp58.7、OsHsp23.7、OsHsp26.7、

OsHsp24.1、OsHsp17.0) 发现，与 WT 相比，只有

OsHsp24.1 产生较高的表达。所以，OsHsp24.1 可

能是 OsHsfA7 的潜在靶基因，并参与了转基因水

稻对高盐分或干旱胁迫的响应[55]。 

Xiang 等研究表明，水稻 OsHsfB2b 在热胁迫、

盐胁迫、脱落酸和聚乙二醇的诱导下强烈表达，但

是在受到冷胁迫时几乎没有受到影响。在干旱胁迫

下，与野生型相比，过表达 OsHsfB2b 的转基因水

稻 REC 和 MDA 含量增加，脯氨酸 (Pro) 含量下

降，而在 OsHsfB2b-RNAi 转基因水稻中，REC 和

MDA 含量降低，Pro 含量增加[56]。 

OsHsfC1b 主要定位于细胞核中，但在细胞溶

质中也有少量存在。Romy 等发现，盐、甘露醇和

ABA 诱导了 OsHsfC1b 的表达，但 H2O2 却没有。

值得注意的是，在根系上，ABA 诱导比盐诱导高

2 倍，在 ABA 处理 30 min 和 3 h 后，其含量分别

达到了 43 倍和 33 倍。同时发现，OsHsfC1b 缺失

会导致盐和渗透胁迫耐受性降低，对 ABA 的敏感

性增加以及与信号和离子平衡有关的盐响应基因

的表达失调。此外，在盐胁迫下，sHSP 基因在

OsHsfC1b 的敲除系植株中表现出增强的表达。与

非胁迫条件下的对照植株相比，OsHsfC1b 的敲除

系植株生长受到阻碍[57]。  

2.4  大豆 

大豆中含有 52 个 HSFs 家族成员，且在胁迫

条件下，各 HSFs 的转录水平存在较大差异，其中

Al 和 A2 亚类基因的转录水平异常高。此外，每个

基因在不同器官和不同发育阶段的表达水平也存

在差异 [58]。热胁迫诱导后，包括 GmHsf12、

GmHsf28、GmHsf34、GmHsf35 和 GmHsf47 在内

的 5个GmHSFs显著上调。在低温胁迫下，GmHsf12

和 GmHsf28 基因的 RNA 表达微弱增加，GmHsf35

显著上调，GmHsf34 和 GmHsf47 不变。在高盐胁

迫下，GmHsf12 的 RNA 表达上调显著，而其他基

因直到胁迫后 24 h 才发生变化。在干旱胁迫下，

GmHsf12、GmHsf34、GmHsf35 和 GmHsf47 的转

录水平显著上调，而 GmHsf28 的转录水平变化不

大[59]。GmHSFA1 属热激转录因子的 A1 类，为

组成型基因。魏崃等发现，过表达的 GmHSFA1

可促进大豆中 HSP70、HSP22、HSP23 的转录表

达，且 GmHSFA1 过表达后的植物抗干旱，耐热
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性能较好[60]。Li 等发现 GmHsf-34 基因的过表达提

高了拟南芥对干旱和高温胁迫的耐受性[58]。研究

还发现，大多数 GmHsf 定位在细胞核中，如

GmHsf-04、GmHsf-33、GmHsf-34、GmHsf35 和 

GmHsf47。而 GmHsf28 既定位在细胞核，又定位

在细胞质[58-59]。通过观察大豆转基因毛状根体系和

稳定的转基因大豆中过表达 GmHsfB2b 发现，

GmHsfB2b 均可以提高大豆的耐盐性。进一步研究

表明 GmHSFB2b 可以直接激活黄酮类化合物合成

途径，同时解除另一个转录因子 GmNAC2 的抑制

作用，从而促进黄酮类化合物的合成，降低体内

ROS 的积累以提高大豆的耐盐性[22]。这些发现将

有助于对大豆 GmHsf 在植物胁迫响应中的功能进

行特性分析。 

2.5  其他作物 

在玉米中，ZmHsf05 过表达后的拟南芥幼苗增

加了植株的基础和获得耐热性。在热胁迫后，与野

生型幼苗相比，ZmHsf05 过表达株系的存活率和叶

绿素含量升高，且 HSPs 的表达也出现上调，表明

ZmHsf05 在植物的基础和获得耐热性中起重要作

用[61]。MeHsf3 通过调节木薯水杨酸的积累和信号

传导来调节植物的免疫应答[62]。小麦 TaHsfA2bs

可能是参与花药发育的候选基因[63]，而 TaHSFA6

在小麦各个器官中组成性表达，并在热激响应下表

达上调，同时发现，抗凋亡基因  (TaGAAP) 和

Rubisco 活化酶大型同工酶基因  (TaRCA-L) 为

TaHSFA6f 的靶基因。也就是说，TaHsfA6f 的过度

表达上调了 HSP 和其他类型的热应激保护基因的

表达，包括高尔基体抗凋亡蛋白和 Rubisco 活化

酶[64]。Liu 等进一步研究发现，TaHsfA2-1 可以取

代 AtHsfA2 的功能，提高植物的基础耐热性和获得

性耐热性[65]。FaHsfC1b 过表达提高了植株的存活

率、叶绿素含量和光化学效率，同时在热胁迫下，

会发生电解质渗漏，H2O2 和 O2 含量降低的现象。

通过 qRT-PCR 显示，过表达 FaHsfC1b 的转基因

植物中热保护蛋白基因包括 HSPs、AtGalSyn1、

AtRof1 和 AtHSA32 以及 ABA 合成基因 (NCED3)

的表达水平均显著上调。因此，认为 FaHsfC1b 可

用作低温季节植物物种的遗传修饰候选基因，用于

提高植株的耐热性[11]。在魔芋中发现，AaHSFA2a 

和 AaHSFA2c 蛋 白 均 定 位 在 细 胞 核 中 ， 且

AaHsfA2a 和 AaHsfA2c 基因在白魔芋叶中的表达

量明显高于根和球茎，均在热处理 1 h 时达到表达

顶峰[66]。 

3  HSFs 的信号转导途径 

HSFs 作为参与逆境响应的主要调控因子，参

与包括逆境信号的感知、蛋白质激酶在内的多种

信号转导途径。目前研究较多的 HSFs 信号转导

是钙信号转导途径、ROS 信号转导途径和 ABA

信号转导途径。 

3.1  HSFs 的钙信号转导途径 

钙离子信号是植物生长发育和环境响应的核

心调控因子，且钙信号作为热激信号转导途径中

的主要上游组分，可直接或间接地调控 HSFs 的

转录活性。在拟南芥中，热激处理后，AtCaM3、

AtCaM7 和 Hsp18.2 基因的表达增加，且 AtCaM3

表达的上调时间早于 AtCaM7 或 Hsp18.2[67]。Liu

等进一步研究发现，CaM 结合蛋白激酶 AtCBK3

可以通过磷酸化 AtHSFA1 对热激反应起积极的调

节作用。观察 AtCBK3 过表达系和 AtCBK3 空白系

发现，HSFs 与 HSE 的结合活性、Hsp 基因 mRNA

水平和 HSP 合成在 AtCBK3 过表达系中上调，而

在 AtCBK3 空白系中下调[68]。在小麦中，37 ℃热

激处理期间，对植株进行 CaCl2 处理后，小麦 Hsp26

和 Hsp70 基因表达上调，相反，由于乙二醇双(2-

氨基乙基醚)四乙酸 (Ethylenebis(oxyethylenenitrilo) 

tetraacetic acid，EGTA )、氯丙嗪 (Chlorpromazine，

CPZ)、三氟拉嗪 (Trifluoperazine，TFP)或 N-(6-氨

基 己 基 )-5- 氨 -1- 萘 磺 酰 胺 盐 酸 盐  (N-(6- 

aminohexyl)-5-chloro-1-naphthalenesulfonamide，W7)

处理，其含量下降[69]。Cao 等研究发现，CaM3 是
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百合 Ca2+-CaM HS 信号通路的关键成分。当在 HS

条件下，对百合进行 CaCl2 处理后，其电解质的泄

漏显著减少，存活率升高。相反，EGTA 处理加重

了电解质渗漏，降低了存活率[70]。这些研究表明，

Ca2+/CaM 可能参与了 HSF-HSP 途径，并提高了植

株的耐热性。 

3.2  HSFs 的 ROS 信号转导途径 

活性氧 (Reactive oxygen species，ROS) 在多

种应激中起到第二信使的作用，但植物组织中过量

的 ROS 生成可直接引起氧化损伤，最终损害细胞

的正常功能。在植物遭受非生物胁迫期间，ROS

对转录因子的作用通常取决于一个或几个半胱氨

酸残基的氧化[8]，它可以直接影响 HSFs 寡聚化，

也可以通过 MAPK 途径导致 HSFs 的进一步活化 

(图 2)。反之，HSFs 会影响 ROS 基因的表达，也

可通过刺激 HSP 伴侣蛋白的表达来影响 ROS 基因

的表达[71]。Yu 等以野生型番茄植株和 CRISPR/Cas9

介导的 SlMAPK3 突变体为材料，发现 SlMAPK3

突变体中 SlHsp70、SlHsp90、SlHsp100 和 SlHsfA1a、

SlHsfA2、SlHsfA3 的转录水平显著高于野生植株，

且 SlMAPK3突变体的耐热性增强与抑制 ROS生成

和激活抗氧化酶有关，通过降低 ROS 的积累来减

轻热胁迫下的氧化损伤[72]。AtHSFA7b 可以诱导清

除 ROS 的相关基因，使其活性提高并减少 ROS 的

积累，最终提高了拟南芥的耐盐性[73]。 

3.3  HSFs 的 ABA 信号转导途径 

HSFs 在干旱和盐胁迫信号中起作用。干旱和

盐 胁 迫 会 诱 导 A B A 的 积 累 及 其 与 受 体

PYR/PYL/RCAR的结合，导致 PP2Cs失活，SnRK2s

活性增强并且磷酸化目标蛋白[8]。且 SnRK2s 结合

脱落酸应答元件 (ABRE) 后，可诱导 ABA 依赖

型相关效应基因的表达，进而引起植株的生理生

化变化。Sung 等发现 AtHsfA6a 转录水平是由

ABF/AREB 蛋白与 AtHsfA6a 启动子直接结合引起 

 

 
 
图 2  HSFs 信号转导途径的调控网络[8,12,71] 
Fig. 2  Regulatory network of HSFs signal transduction pathways[8,12,71]. 
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的[74]。而 Huang 等进一步研究发现，AtHsfA6b 基

因也受 ABA 信号的调控，且其表达位于 ABA 感

知的下游。在非生物胁迫和 ABA 处理下，AtHsfA6b

的表达比 AtHsfA6a 更早且更强，而 AtHsfA6b 突变

体也会影响 AtHsfA6a 表达[49]。除拟南芥 AtHsfA6

基因外，小麦的 TaHsfA6f 在 ABA 信号通路也存在

一定的作用。TaHsfA6f 转基因植株在种子萌发和幼

苗生长过程中对 ABA 敏感。在正常生长条件下，

转基因植株的 ABA 含量显著高于野生植株[75]。同

时，在水稻中也发现 OsHSFA3 对 ABA 有反应，用

1 µmol/L 的 ABA 处理 10 d 生幼苗发现，与野生型

相比，用 ABA 处理的所有转基因系的根长都显著

缩短[76]。 

4  展望 

随着分子生物学和生物信息学的快速发展，许

多植物的基因组测序已经完成，HSFs 转录因子作

为植物抵抗非生物胁迫调控网络的关键因子之一，

是目前的研究热点。HSFs 转录因子的作用机制主

要是和下游基因的 HSE 元件结合，启动基因表达。

目前 HSFs 调控植物逆境的研究主要集中在 A 类

HSFs 上，而 B 类和 C 类的研究报道相对较少。同

时，研究内容主要以热胁迫为主，对调控其他胁迫

响应机制的了解仍很缺乏。已有研究表明 HSFs 由

多基因家族成员编码，具有功能多样性，在不同植

物组织、不同逆境条件下存在差异表达。同时，多

个 HSFs 基因可协同调控植物的非生物胁迫，其精

准调控逆境响应的网络依旧是研究的难点，迫切需

要了解 HSF 基因在各种胁迫反应中的分子调控机

制。因此，HSFs 调控植物逆境响应仍有很大探索

空间，值得深入系统地研究。 
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