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热激转录因子调控植物逆境响应研究进展 
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（浙江大学园艺系，浙江省园艺植物整合生物学研究与应用重点实验室，杭州 310058） 

摘  要：植物在遭遇逆境时会产生一系列应激反应，热激转录因子（Heat stress transcription factors，

Hsfs）作为重要调控元件参与植物防御过程。相比动物，固着生长的植物其 Hsfs 家族成员在数量、结构

及调控机制上表现出更丰富的多样性。Hsfs 在多种逆境中发挥作用，参与不同转录调节途径，形成复杂

的调控网络。综述介绍了植物 Hsfs 的主要蛋白质结构、在调控植物逆境响应方面发挥的重要作用及其转

录调控机制等研究进展，以期为深入研究 Hsfs 调控逆境响应的生物学功能提供参考。 
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Abstract：Plants produce a series of defense systems under abiotic and biotic stresses，where heat 

stress transcription factors（Hsfs）are involved as important regulators. Because plants are sessile 

organisms，plants Hsfs show high diversity in the gene family members，protein structures，and regulatory 

mechanisms，when compared with the animal Hsfs. Hsfs play important roles in multiple stresses and they 

are involved in different transcriptional regulatory pathways，which eventually result in forming a complex 

regulatory network. This review summarized the main protein structures， stresses responses and 

regulations mechanism of plant Hsfs during stresses. This review summarized the main protein structures，

stresses responses and regulation mechanism of plant Hsfs during stresses，which may provide insight for 

future study on the biological function of Hsfs during stress in plants. 
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植物在生长发育过程中可能会遇到不同的逆境，例如高温、盐胁迫、干旱等非生物胁迫逆境和

病虫害等生物胁迫逆境。为了维持生长、适应环境变化，植物形成了复杂有效的防御机制，其中热

激转录因子（Heat stress transcription factors，Hsfs）是该防御体系中响应逆境信号的重要元件（Scharf 

et al.，2012；Guo et al.，2016）。植物 Hsfs 的首次报道来自热胁迫下的番茄（Scharf et al.，1990）， 
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随后的研究表明，Hsfs 参与了包括高温、低温、盐碱、干旱、光以及病害等多种逆境响应。与动物

相比，固着生长的植物其 Hsfs 家族成员在数量、结构及调控机制上表现出更丰富的多样性。 

1  Hsfs 基因家族成员 

1.1  Hsfs 成员克隆 

Hsfs 由多基因家族编码，基于其蛋白质一级结构的不同，可分为 A、B、C 族（Nover et al.，2001）。

目前对 A 族成员研究较为广泛，且在拟南芥、番茄等模式植物中研究较为深入。Scharf 等（1990）

利用秘鲁番茄（Lycopersicon peruvianum）子叶悬浮细胞，克隆得到 3 个 Hsfs 基因，39 ~ 40 ℃高温

可诱导 LpHsf24 和 LpHsf30 基因的表达。至今已获得 26 个番茄 Hsfs 成员和 21 个拟南芥 Hsfs 成员。

不仅如此，目前已从多种植物中克隆得到数量不等的 Hsfs 基因家族成员，包括甘蓝、胡萝卜、苹果、

白梨等园艺植物以及大豆、小麦、水稻等作物，其中甘蓝和大豆中均克隆得到 52 个，数量最多（表 1）。 

 

表 1  植物热激转录因子 

Table 1  Plants Hsfs 

Hsfs 
植物种类 Species 

A B C 
文献 References 

拟南芥 Arabidopsis 15 5 1 Nover et al.，2001；Czarnecka-Verner et al.，2004；Kotak et al.，2004；Busch 

et al.，2005；Ogawa et al.，2007；Swindell et al.，2007；Ikeda & Ohme-Takagi，

2009；Kumar et al.，2009；Ikeda et al.，2011；Nishizawa-Yokoi et al.，2011；

Liu & Charng，2012，2013；Bechtold et al.，2013；Chauhan et al.，2013；

Jung et al.，2013；Liu et al.，2013；Ohama et al.，2015 

番茄 Tomato 17 8 1 Scharf et al.，1990，1998；Boscheinen et al.，1997；Lyck et al.，1997；Döring 

et al.，2000；Heerklotz et al.，2001；Bharti et al.，2004；Port et al.，2004；

Baniwal et al.，2007；Chan-Schaminet et al.，2009；Hahn et al.，2011；Ghandi 

et al.，2016；Yang et al.，2016 

甘蓝 Cabbage 40 10 2 Ma et al.，2014 

辣椒 Pepper 17 7 1  Guo et al.，2015 

胡萝卜 Carrot 27 7 1 Huang et al.，2015 

葡萄 Grapevine 11 7 1 Hu et al.，2016 

柑橘 Citrus 11 6 1 Lin et al.，2015 

苹果 Apple 16 7 2 Giorno et al.，2012 

中国白梨 Chinese white pear 19 8 2 Qiao et al.，2015 

草莓 Strawberry 11 5 1 Hu et al.，2015 

杨树 Poplar 17 13 1 Zhang et al.，2013a 

大豆 Soybean 28 22 2 Scharf et al.，2012；Li et al.，2014 

高粱 Sorghum 13 7 4 Yang et al.，2014 

玉米 Maize 12 7 3 Yang et al.，2014 

小麦 Wheat 33 11 12 Xue et al.，2014，2015 

大麦 Barley 12 6 4 Reddy et al.，2014 

水稻 Rice 13 8 4 Mittal et al.，2009；Liu et al.，2010；匡洁 等，2013；Xiang et al.，2013 

 

1.2  Hsfs 主要结构 

虽然 Hsfs 由多基因家族成员编码，其蛋白质结构高度保守，A、B、C 族 Hsfs 成员代表性蛋白

质结构如图 1 所示（Nover et al.，2001；Scharf et al.，2012；Guo et al.，2016）。 

DNA 结合域（DNA-binding domain，DBD）位于 N–端，是 Hsfs 所有结构域中最保守的区域，

约由 100 个氨基酸组成，由 3 个 α螺旋束和 4 条反向平行的 β折叠层形成 1 个紧密球形（Wu，1995），
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保证了螺旋–转角–螺旋结构与目标基因靶位点，即热激元件（HSEs）的结合（Littlefield & Nelson，

1999）。 

寡聚域（Oligomerization domain，OD）通过 15 ~ 80 个氨基酸与 DBD 相连接（图 1）。OD 区由

两个疏水 7 肽重复区域 HR-A 和 HR-B 组成。基于 OD 区域的独特性，将 Hsfs 分为 A、B 和 C 族，

其中 A 族和 C 族家族成员 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（Nover et al.，2001）。Hsfs 可通过 OD 区形成三聚体，进而与目标基因结合行使生物学功能

（Chan-Schaminet et al.，2009）。研究表明，OD 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（Boscheinen et al.，1997）。因而 OD 是 Hsfs 的重要组成部分。 

 

 

图 1  植物热激转录因子主要结构域 

DBD：DNA 结合域；OD：寡聚域；NLS：细胞核定位信号；NES：细胞核输出信号；AHA：激活结构；-LFGV-：转录抑制结构。 

Fig. 1  Main structures of plant Hsfs 

DBD：DNA-binding domain；OD：Oligomerization domain；NLS：Nuclear localization signal；NES：Nuclear export signal； 

AHA：Activator motifs；-LFGV-：Repressor motif. 
 

细胞核定位信号（Nuclear localization signal，NLS）是保守的碱性氨基酸组成的结构域，可引

导 Hsfs 进入细胞核（Lyck et al.，1997）；细胞核输出信号（Nuclear export signal，NES）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（Heerklotz et al.，2001；Kotak et al.，

2004）。两者的协同作用决定了 Hsfs 在不同状态下的亚细胞定位。 

激活结构 AHA 基元（Aromatic，hydrophobic and acidic amino acid residues）是一个富含芳香族

氨基酸残基（W、F、Y）、疏水性氨基酸残基（L、I、V、M）和酸性氨基残基酸（E、D）的特殊

区域（Döring et al.，2000；Kotak et al.，2004）。AHA 基元具有转录激活功能，是 Hsfs 结构中最不

保守的区域，因而 Hsfs 成员间存在激活差异。A 族成员因含有 AHA 基元而具有转录激活功能，且

不同 A 族成员含有 0 ~ 4 个 AHA 基元，位点不一（Nover et al.，2001；Giorno et al.，2012）。B 族

和 C 族成员因缺少 AHA 基元而不具有此功能（Kotak et al.，2004）。转录抑制结构：B 族成员在其

C–端特异性地拥有-LFGV-氨基酸序列，具有转录阻遏功能（Czarnecka-Verner et al.，2004；Ikeda & 

Ohme-Takagi，2009），目前对其作用机制尚不清晰。 

2  Hsfs 参与调控逆境响应 

2.1  非生物胁迫 

2.1.1  温度 

植物对高温的适应需要一系列编码基因及蛋白的参与，包括 Hsfs。在拟南芥中，Hsfs 的 A 族成
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员在热激响应中发挥重要作用（Ogawa et al.，2007；Liu & Charng，2012），如 A1 亚族成员 AtHsfA1a

和 AtHsfA1b 可在热响应早期阶段调控相关基因转录表达及热激蛋白（Heat shock proteins，Hsps）

的合成，减轻高温对细胞造成的损害（Busch et al.，2005）。在 42 ~ 43 ℃高温处理的番茄植株中，

SlHsfA2、SlHsfB1 和其所调控的 Hsps 等热响应相关基因表达显著增强；番茄黄曲叶病毒（Tomato 

yellow leaf curl virus）蛋白通过与 SlHsfA2 结合而减少激活状态 SlHsfA2 的数量，减弱了番茄对 42 ~ 

43 ℃高温的响应，表明 SlHsfA2 作为重要转录因子参与了热胁迫响应（Ghandi et al.，2016）。研究

发现，TaHsfA6f 在小麦叶片中的表达受热处理显著诱导，对提高耐热性有积极作用（Xue et al.，2015）。

Hu 等（2015）以草莓为材料，发现叶片经 42 ℃处理 2 d，FvHsfA1d、FvHsfA2a、FvHsfA3a 和 FvHsfB1a

等表达量均增加，其中 FvHsfA2a 和 FvHsfA3a 增加达百倍，而 FvHsfA4a、FvHsfA4b 等则呈现减弱

趋势，表明 Hsfs 成员以不同模式参与植物高温胁迫的修复。不仅如此，在热处理的甘蓝（Ma et al.，

2014）、胡萝卜（Huang et al.，2015）、苹果叶片（Giorno et al.，2012）、柑橘果实（Lin et al.，2015）

等组织中 Hsfs 成员的表达量均受到不同程度的影响。 

研究表明，Hsfs A 族成员在热响应机制中发挥正调控作用。AtHsfA2 过量表达的拟南芥植株基

础性耐热性和获得性耐热性均显著提高；相反，AtHsfA2 缺失突变体的基础性及获得性耐热性均下

降（Ogawa et al.，2007）。将番茄的 SlHsfA3（Li et al.，2013）和小麦的 TaHsfA2d（Chauhan et al.，

2013）分别在拟南芥中过量表达，植株基础性或获得性耐热性均显著提高。近年来，多项研究报道

Hsfs B 族成员在常温环境中作为转录抑制子负调控热诱导基因，如 HsfA2、Hsps 等。利用 hsfb1 hsfb2b

双突变体拟南芥材料，发现 23 ℃常温环境中热诱导基因表达量增加，在 42 ℃环境中植物基础性耐

热性有一些提高，持续高温胁迫下 AtHsfs 表达量较野生型对照高，推测 HsfB1 和 HsfB2b 对于植物

热激条件中 Hsps 的诱导和植物获得性耐热性是必需的（Ikeda et al.，2011）。Peng 等（2013）将葡

萄的 VpHsf1（HsfB2）在番茄中过量表达，在 44 ℃热处理发现番茄植株的基础性耐热性降低，而获

得性耐热性有所提高。 

Hsfs 在植物抵御低温胁迫中也发挥着重要作用。拟南芥的 AtHsfA6a、AtHsfA6b、AtHsfA9 和

AtHsfC1 等可被低温诱导显著表达，其中 AtHsfC1 表达量增加近 40 倍（Miller & Mittler，2006）。水

稻的 OsHsfA3、OsHsfA4d、OsHsfA7 和 OsHsfA9 等 A 族成员（Liu et al.，2010）和 OsHsfC1、OsHsfC2b

等 C 族成员在 5 ℃低温处理下表达显著增强，而 B 族成员表达减弱（Mittal et al.，2009）。在园艺

植物中，4 ℃低温处理胡萝卜，A 族成员 DcHsf09、DcHsf10 和 C 族成员 DcHsf16 表达量增加，而 B

族成员 DcHSf01 和 DcHsf02 表达量减少（Huang et al.，2015）。4 ℃低温处理的‘Lubaisanhao’甘蓝

中，BraHsf039（C 族成员）和 BraHsf043（A 族成员）表达增强，而 BraHsf001（B 族成员）表达减

弱（Ma et al.，2014）。利用转基因技术对小麦 B 族成员 TaHsf3 的功能进行研究，发现 4 ℃下 TaHsf3

过量表达转基因拟南芥存活率提高，其相对电导率低于非转基因植株，表明 TaHsf3 可能是参与小麦

低温响应调控的关键成员，过量表达 TaHsf3 可提高植株的抗冷性（Zhang et al.，2013b）。可见在低

温逆境中，Hsfs A 族和 C 族成员可能发挥正调控作用，B 族成员对低温响应调控作用较为复杂，不

同植物中可能存在不同调控模式。 

此外，热激处理可通过诱导 Hsfs 调控植物对低温的抵抗。Zeng 等（2016）以采后枇杷果实为

材料研究热激处理和程序性降温（Low temperature conditioning，LTC）处理对果实冷害木质化的影

响，发现 40 ℃处理果实 4 h 可诱导 EjHsf1 的表达及 Hsps 的合成，从而提高果实低温贮藏期间对冷

害的抗性，而程序性降温处理（LTC）可通过抑制 EjHsf3 的表达而抑制木质素合成相关酶编码基因

的转录，减轻 0 ℃贮藏过程中果实冷害木质化的发生。可见，热激处理可通过 Hsfs 调控采后果实对
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低温的响应，减少冷藏期间冷害的发生，维持果实品质。 

2.1.2  盐胁迫 

在盐胁迫的拟南芥中，部分 Hsfs 基因表达增强，其中 AtHsfA6a 表达为对照的 146 倍（Miller & 

Mittler，2006）。用 0.15 mol · L-1 NaCl 处理水稻可诱导 OsHsfA2s、OsHsfA4s、OsHsfA7、OsHsfA9 等

A 族成员基因表达，且多数成员在胁迫后期（3 ~ 24 h）表达量显著增加（Liu et al.，2010）。在 0.3 

mol · L-1 NaCl 处理的草莓叶片中 FvHsfA2a 在胁迫前期表达量增加，而 FvHsfA3a、FvHsfA5a、

FvHsfA9a 等表达量在胁迫中、后期有不同程度的增加（Hu et al.，2015）。可见，Hsfs 成员在植物响

应盐胁迫的机制中存在不同表达模式。此外，不同 Hsfs 成员响应盐胁迫的模式也因品种不同而呈现

多样性。经 0.2 mol · L-1 NaCl 处理 12 h 的胡萝卜，其 DcHsf10（HsfA4）和 DcHsf01（HsfB2）在

‘Junchuanhong’中表达增强，而在‘Kurodagosun’中表达减弱（Huang et al.，2015）。 

不同 Hsfs 亚族成员在盐胁迫应答中可作为正调控因子或负调控因子存在。在拟南芥中过量表达

番茄的 SlHsfA3，其在发芽阶段对盐的敏感性显著提高，发芽率显著低于非转基因植株（Li et al.，

2013）。利用转基因技术将小麦的 TaHsfA2d 在拟南芥过量表达，并与拟南芥 AtHsfA2 缺失突变体共

同施以 0.3 mol · L-1 NaCl 的盐胁迫，发现 TaHsfA2d 过量表达的转基因拟南芥种子萌芽率和幼苗叶绿

素含量显著高于野生型对照植株，而 AtHsfA2 缺失突变体种子和幼苗生长状况较野生型差，表明

TaHsfA2d 和 AtHsfA2 都是盐胁迫响应的正调控因子，参与植株耐盐性的提高（Chauhan et al.，2013）。

水稻的 OsHsfA2e 转入拟南芥中过量表达，其植株在含 0.125 mol · L-1 NaCl 的琼脂培养基上的存活率

达 20%，而非转基因植株全部死亡，表明 OsHsfA2e 过量表达可以提高拟南芥的抗盐性（Yokotani et 

al.，2008）。相反，粳稻中过量表达水稻的 OsHsfB2b，经 0.2 mol · L-1 NaCl 处理，发现植株耐盐性

显著降低，表明 OsHsfB2b 作为负调控因子参与盐胁迫应答与调控（Xiang et al.，2013）。可见，不

同 Hsfs 成员在盐胁迫响应中发挥不同调控作用。 

2.1.3  干旱 

干旱可引起植物气孔关闭、光合作用和呼吸作用减弱等，Hsfs 参与了植物对干旱的适应性响应

过程。拟南芥叶片中，AtHsfA6a、AtHsfA6b、AtHsfA9 和 AtHsfB3 等被干旱诱导表达（Miller & Mittler，

2006）。Hu 等（2015）对草莓干旱处理 144 h 并以叶片为材料，发现 FvHsfs 成员在处理的不同阶段

表达模式不同，FvHsfA3a 在干旱处理前期和中期表达量较高，而 FvHsfA5a 则在后期表达较高。不

仅如此，Hsfs 在不同品种中表达模式也不一致。以干旱处理的甘蓝为材料，BraHSF001（B 族成员）

在‘鲁白 3 号’中表达量增加，在‘青岛 87-114’中则表达量减少（Ma et al.，2014）。在干旱胁迫

的胡萝卜中，DcHsf10（A 族成员）、DcHsf16（C 族成员）在‘Kurodagosun’中表达减弱，而在

‘Junchuanhong’中表达增强（Huang et al.，2015）。 

研究显示，Hsfs A 族成员可作为正调控因子参与植物抗旱。利用过量表达 AtHsfA6a 的拟南芥植

株和 AtHsfA6a 缺失的突变体植株发现，AtHsfA6a 过量表达植株在干旱处理 10 d 后长势良好，而突

变体及野生型植株枯萎；恢复灌溉 3 d 后过量表达植株成活率达 60%，而突变体植株及野生型植株

成活率低于 20%。与之相似，拟南芥 HSFA1bOx 转基因植株在 20%相对含水量环境中长势良好，水

分生产率提高，野生型植株呈现枯萎状态，表明 HsfA1b 作为正调控因子提高了拟南芥的耐旱性

（Bechtold et al.，2013）。尽管如此，HsfB2 亚族成员被发现作为负调控因子参与植物抗旱响应。过

量表达水稻 OsHsfB2b 的转基因粳稻，其相对电导率及丙二醛含量显著上升、脯氨酸含量下降，抗

旱性显著减弱（Xiang et al.，2013）。可见，Hsfs 是植物抗旱机制的重要成员，不同成员以不同调控

模式参与抗旱响应。 
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2.1.4  光照 

光照虽是植物生长所需条件，但不适宜的光照，如紫外线 B（UV-B）照射、强光照射等也会造

成灼伤等问题。UV-B 可诱导 Hsfs 成员在拟南芥根、芽等不同组织中差异表达，如 AtHsfA3、AtHsfA8、

AtHsfB2b 等在芽中表达较强，在根中表达较弱，而 AtHsfB4和 AtHsfC1在根中表达较强，在芽中表达

较弱（Swindell et al.，2007；von Koskull-Döring et al.，2007）。 

将不同 AtHsfs 基因在拟南芥中过量表达或功能缺失表达，发现 AtHsfA1d、AtHsfA2 和 AtHsfA3

等可通过调控抗坏血酸过氧化物酶 2（APX2）基因的转录表达而调控氧化还原途径，进而减轻强光

损害，其中 AtHsfA1d 被强光诱导激活并定位于细胞核行使功能，在早期响应系统中发挥重要作用

（Jung et al.，2013）。强光逆境下，利用 AtHsfA1d 或 AtHsfA1e 的嵌合抑制子过量表达的拟南芥植

株及敲除AtHsfA1d和AtHsfA1e基因的拟南芥植株KO-HsfA1d/A1e，发现在 3种突变体植株中AtHsfA2

的表达水平均被显著抑制，推测 AtHsfA1d 和 AtHsfA1e 可调控 AtHsfA2 的表达；KO-HsfA1d/A1e 植

株中 AtHsfA7s、AtHsfB1、AtHsfB2a 等 560 个基因的表达量均低于野生型植株，表明 AtHsfA1d 和

AtHsfA1e 在 Hsfs 信号网络中作为关键调控因子发挥作用（Nishizawa-Yokoi et al.，2011）。虽然 Hsfs

在植物响应光逆境中可能发挥重要作用，但相关调控机制研究仍较薄弱，且目前在其他植物中的研

究鲜见报道，有较大探索空间。 

2.1.5  氧化胁迫 

氧化胁迫通常是高温等逆境产生的二级胁迫（Ruelland & Zachowski，2010；Yun et al.，2010；

Jung et al.，2013；Qu et al.，2013）。氧胁迫可导致大量 ROS（Reactive oxygen species）的产生，如

H2O2、超氧阴离子等，对细胞造成损伤。Königshofer 等（2008）发现，32 ~ 38 ℃高温胁迫使烟草

BY2 细胞中 H2O2 快速短暂积累，进一步研究发现高温可能改变细胞膜流动性，利用 NADPH 氧化

酶抑制剂二亚苯基碘（Diphenylene iodonium，DPI）可有效抑制高温诱导的 H2O2 增加及小热激蛋白

的合成，推测 H2O2 是热信号途径中迅速响应细胞膜流动性变化和激活 sHsps 合成的早期元件。利用

H2O2 处理不同植株，发现 Hsfs 直接参与了氧化胁迫的响应。Liu 等（2013）对拟南芥 AtHsfA1a 的

功能进行分析，发现 AtHsfA1a 蛋白可被 0.4 mmol · L-1 H2O2 激活，并激活 Hsp18.2 和 Hsp70 等基因

表达，进行损伤修复，表明 AtHsfA1a 可感知氧化胁迫并被激活进而发挥生物学功能。用 0.01 mol · L-1 

H2O2 处理水稻种子，发现多个 OsHsfs 成员表达量增加，其中 OsHsfA2a、OsHsfB4b 和 OsHsfC2a 可

能是参与调控 ROS 积累和感知的主要成员，在清除 ROS、减轻细胞损伤、抵抗氧化胁迫等方面发

挥重要作用（Mittal et al.，20009）。 

2.2  生物胁迫 

植物在生长发育过程中发生病害不仅影响长势，还会影响产量。目前 Hsfs 与病害响应的关系在

少数植物中得以研究。黄单胞杆菌（Xanthomonas oryzae pv. oryzae，Xoo）可引起水稻白叶枯病，将

其接种于抗病品种‘SH5’和感病品种‘8411’6 h 后发现，OsHsfs 成员呈现不同的表达模式，OsHsfA2s、

OsHsfB2s 和 OsHsfC2b 等 11 个成员在‘SH5’和‘8411’中的表达量存在显著差异（匡洁 等，2013）。

可见，Hsfs 成员在病害防御过程中发挥重要作用。 

Hsfs A 族成员可作为正调控因子参与调控植物抗病性。Bechtold 等（2013）发现，AtHsfA1b 过

量表达的拟南芥转基因植株接种病原细菌（Pseudomonas syringae pv. tomato DC3000）4 d 后，其抗

病性显著强于野生型植株。与之相反，Hsfs B 族成员可能在抗病机制中发挥负调控作用。拟南芥

hsfB2b 缺失突变体植株接种甘蓝链格孢菌（Alternaria brassicicola）后，病情指数显著低于野生型植

株，且对病菌的抵抗力显著提高（Kumar et al.，2009）。此外，在番茄中过量表达葡萄的 VpHsf1（B
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族成员）可提高植株对板口线虫（Erysiphe necator）的敏感性，表明 VpHsf1 在抵御病害方面可能作

为负调控因子存在（Peng et al.，2013）。因此，Hsfs 在植物抗病体系中可能发挥重要作用，不同基

因家族成员参与调控的模式存在差异。 

目前，Hsfs 在抵御虫害方面的相关研究尚未见报道。 

3  Hsfs 的调控机制研究 

虽然 Hsfs 可参与多种逆境胁迫，但目前其转录调控机制的研究以热胁迫为主。在正常环境中，

分布于细胞质和细胞核内的 Hsfs 处于潜伏状态，活性较低；当发生热胁迫时，Hsfs 通过与抑制性伴

侣分离而被激活，Hsfs 磷酸化后定位至核内并形成蛋白复合体调控靶基因的表达。Hsfs 蛋白可通过

与 Hsps 蛋白、其他 Hsfs 或其他物质互作参与调控植物对胁迫的响应，以适应环境。 

3.1  Hsfs 与 Hsps、Hsfs 的互作 

逆境胁迫会造成植物组织蛋白损伤或失活，Hsps 可帮助受损蛋白折叠、降解或运输，进行损伤

修复，因此对细胞具有保护作用。Hsps 基因表达受 Hsfs 调控。目前研究报道较多的胁迫修复相关

Hsps 包括：Hsp70、Hsp90、Hsp101 以及 Hsp17 等小热激蛋白（sHsps）。和其他真核生物类似，植

物 Hsps 基因 5′端启动子区域 TATA box 的上游存在热激元件（HSEs）由多个核心重复单位

（5′-AGAAnnTTCT-3′）组成（Pelham & Bienz，1982；Nover，1987）。Hsfs 在细胞核内形成三聚体，

识别并与 HSEs 结合而调控 Hsps 等热诱导基因的转录水平。 

番茄热激响应 Hsfs 与 Hsps 的作用机制目前研究较多，其互作模型如图 2 所示。研究表明，番

茄中 Hsfs 转录调控热胁迫响应主要涉及的 Hsf 成员为 HsfA1、HsfA2 和 HsfB1。HsfA1 是主要调节

因子（Mishra et al.，2002；Hahn et al.，2011）。HsfB1 虽然不具有激活作用，但可辅助 HsfA1 在热

激中发挥调控作用（Bharti et al.，2004）；HsfA2 作为耐热细胞主要的热诱导表达的 Hsfs 成员，可与

HsfA1 互作形成超级激活子，响应长期热胁迫（Scharf et al.，1998；Chan-Schaminet et al.，2009）。 

Hsfs-Hsps 互作调控热胁迫的机理主要包括两方面。首先，Hsps，如 Hsp70、Hsp90、Hsp17.4-CⅡ，

可直接与 Hsfs 成员互作发挥生物学功能（Port et al.，2004；Hahn et al.，2011）。其次，Hsp90 可调

控 HsfA2 和 HsfB1 的含量，进而调控热响应。作为辅助调控因子，HsfB1 在正常环境中蛋白表达维

持在较低的水平，而 HsfB1 与 Hsp90 结合是 HsfB1 被降解的前提（Hahn et al.，2011）。 

常温环境中，番茄 HsfA1 和 Hsp70 形成复合体致使 HsfA1 保持钝化状态；HsfB1 和 Hsp90 形成

蛋白复合体被蛋白酶体降解（图 2，A），以维持机体内低水平的 HsfB1（Hahn et al.，2011）。热激

处理（图 2，B）造成细胞损伤，需要 Hsp70、Hsp90 参与修复，致使 HsfA1 被释放并激活以及 HsfB1

迅速累积（Hahn et al.，2011）；HsfB1 与 HsfA1 协同调控 HsfA2、Hsps 等热响应相关基因（HS-gene）

表达，此过程需要组蛋白乙酰转移酶（HAC1）和 CREB 结合蛋白（CBP）的参与（Bharti et al.，2004）。

如果番茄遭受长期热胁迫（图 2，C），HsfA2 可与 HsfA1 形成超级激活子，协同激活靶标基因，进

一步启动防御反应以适应环境（Scharf et al.，1998；Chan-Schaminet et al.，2009）。HsfA2 也可与

Hsp17.4-CⅡ形成复合体储存在主要由 Hsps 组成的热激颗粒（HSG）中，目前其具体作用机制并不

清晰（Scharf et al.，1998；Port et al.，2004）。在常温恢复或响应消退阶段（图 2，D），被重新分配

到细胞质的 HsfA1 与 Hsp70 再次形成复合体，导致 HsfA1 的失活；HsfB1 与 Hsp90 重新形成复合体

直接地或通过与 DNA 结合被蛋白酶体降解，使植物体内的 Hsfs 达到稳定状态（Bharti et al.，2004；

Hahn et al.，2011）；HSG 中 HsfA2-Hsp17.4-CⅡ复合体分解（Port et al.，2004）。 
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图 2  番茄热激响应 Hsfs 与 Hsps 的互作模型 

参考 Bharti 等（2004），Port 等（2004），Hahn 等（2011）的报道整理。 
实线空心箭头表示热激处理应答阶段，虚线空心箭头表示损伤修复过程，实心箭头表示响应恢复阶段。Hsf：热激转录因子；Hsp：热激蛋

白；HSEs：热激元件；HSG：热激颗粒；HS-gene：热响应相关基因；HAC1：组蛋白乙酰转移酶；CBP：CREB 结合蛋白。 

Fig. 2  Interaction models between Hsfs and Hsps during heat stress response in tomato 

 （Refer to Bharti et al.，2004；Port et al.，2004；Hahn et al.，2011） 

Response to heat stress are shown by empty arrows with solid line，progress of damade repair by empty arrows with dashed line，and recovery by 

solid arrows. Hsf：Heat stress transcription factors；Hsp：Heat shock protein；HSEs：Heat stress elements；HSG：Heat stress granules； 

HS-gene：Heat stress genes；HAC1：Histone acetyl transferase；CBP：CREB binding protein. 

 

与番茄相似的是，拟南芥在热胁迫中其 HsfA1 和 HsfA2 分别作为主要 Hsfs 成员响应热激胁迫和

长期热胁迫（Busch et al.，2005；Charng et al.，2007；Ikeda et al.，2011）；与番茄不同的是，拟南

芥中 HsfA2 可不依赖于 HsfA1 而独立调控热响应相关基因的表达（Liu & Charng，2013）。Hsp90 在

两个 FK506 结合蛋白 ROF1、ROF2 的辅助下可调控 HsfA2 活性。常温环境中，ROF1 和蛋白 Hsp90.1

结合形成复合体储存在细胞质中。受到热胁迫时，ROF-Hsp90.1 复合体与 HsfA2 互作，帮助 HsfA2

定位细胞核并转录调控 sHsps 等热响应相关基因表达（Meiri & Breiman，2009）。恢复期，在细胞核

或细胞质内，ROF2 和 ROF1 形成异质二聚体，从而形成 ROF2-ROF1-Hsp90.1-HsfA2 复合体，ROF1

与 ROF2 的互作反馈调节 HsfA2 活性并抑制 sHsps 的表达（Meiri et al.，2010）。Ohama 等（2015）

提出了拟南芥 HsfA1d 响应热胁迫的机制：常温环境中，Hsp70 和 Hsp90 通过与 HsfA1d 的不同位点

作用而抑制 HsfA1d 活性；热胁迫发生时，在蛋白激酶（PKs）的参与下 Hsp70 与 HsfA1d 分离，同

时 Hsp90 失去对 HsfA1d 的抑制活性，使得 HsfA1d 蛋白处于激活状态，进一步调控下游 Hsps、转

录因子等热响应相关基因表达，发挥调控逆境响应的作用。与番茄相比，目前拟南芥中关于 Hsfs

与 Hsfs、Hsps 的互作机制研究较为有限，有待进一步深入研究。 

3.2  Hsfs 信号转导  

作为转录因子，Hsfs 参与逆境响应的调控机制还包括逆境信号的感知、蛋白质激酶等参与的信

号转导。目前研究较多的 Hsfs 信号转导是 ROS 信号通路和钙信号转导途径。以拟南芥为例（图 3），

温度、光照等胁迫可诱导 ROS 的积累，HsfA4 作为 H2O2 信号的感受器，通过丝裂原激活蛋白激酶

（MAPK）途径将 ROS 信号传递给下游的转录因子，包括 Zat 家族、WRKY 家族等，进而引发细胞

的应答网络，减轻 ROS 造成的损伤（Davletova et al.，2005；Miller & Mittler，2006；Qu et al.，2013）。



田尉婧，殷学仁，李  鲜，陈昆松. 
热激转录因子调控植物逆境响应研究进展. 
园艺学报，2017，44 (1)：179–192.                                                                                        187 

 

在 ROS 信号通路的末端，对 ROS 发挥直接作用的主要是抗氧化酶及抗氧化物，其中过氧化酶 APX

和过氧化氢酶（CAT）是目前报道较多的 ROS 清除剂（Gill & Tuteja，2010）。恢复期的番茄（图 3）

ROS 信号减弱，HsfA5 作为负调控因子与 HsfA4 结合形成异源聚合体，抑制 HsfA4 与靶基因的结合，

阻遏了响应途径（Baniwal et al.，2007）。  

 

图 3  Hsfs 对 ROS 的应答模型 

参考 Davletova 等（2005），Baniwal 等（2007），Qu 等（2013）的报道整理。 

实线空心箭头表示应答阶段，虚线空心箭头表示损伤修复过程，T 型箭头表示抑制作用。 

Fig. 3  The response of ROS with Hsfs 

（Refer to Davletova et al.，2005；Baniwal et al.，2007；Qu et al.，2013） 

Response to ROS are shown by empty arrows with solid line，progress of damade repair by empty arrows with  

dashed line，and inhibitory is shown by T-arrow. 

 
钙信号转导途径是植物逆境响应的重要途径之一。研究表明，热胁迫早期阶段，钙信号可直接

或间接地调控 Hsfs 的转录活性。细胞质膜感受到热激产生钙信号，钙信号可激活钙依赖的蛋白激酶

（CDPKs），进而激活 MAPKs，通过多蛋白桥梁因子 MBF1 间接调控 Hsfs 活性（Sangwan et al.，2002；

Suzuki et al.，2011）。CaM3 可激活钙调素结合蛋白激酶（CBK），拟南芥 AtCBK3 通过与 AtHsfA1a

互作使 AtHsfA1a 磷酸化，进而使 AtHsfA1a 发挥其转录调控作用（Liu et al.，2008）。此外，CaM 结

合蛋白磷酸酶 PP7 也可与 AtHsfA1a 发生互作使其磷酸化，间接调控 Hsps 等蛋白的生成（Liu et al.，

2007）。可见，钙信号转导途径也是 Hsfs 调控逆境响应的重要机制之一。 

3.3  Hsfs 与其他物质的互作 

在 Hsfs 调控网络中，除了 Hsps 等分子伴侣的参与，非分子伴侣也发挥重要作用。Satyal 等（1998）

发现，在热响应过程中热激因子结合蛋白 1（HSBP1）可负调控人类 Hsf1，这引起了植物界相似蛋

白的探索。Fu 等（2006）在玉米中克隆得到两个编码 HSBPs 的基因，即 EMP2 和 HSBP2，EMP2

和 HSBP2 可专一性地与不同 Hsfs 成员互作。拟南芥的 AtHSBP 也可通过与 Hsfs 发生蛋白互作而负

调控 Hsfs 活性（Hsu et al.，2010）。推测，HSBPs 在植物热响应消退阶段发挥抑制作用。 

AP2/ERF 是一个庞大的植物转录因子家族，主要亚族包括 DREBs、AP2 等，可在非生物胁迫中

激活抗逆基因表达（Feng et al.，2005）。在热响应的拟南芥中，AtHsfA3 作为唯一可被 DREB2A 转

录激活的 Hsfs 成员，转录调控 Hsps 合成，参与胁迫的后期响应（Schramm et al.，2008）。不仅如此，

向日葵中 HaHsfA9 可通过与 DREB2 形成转录复合体调控 HaHsp17.6GI 基因转录表达，从而保证植

株胚胎的正常生长发育（Díaz-Martín et al.，2005）。Zeng 等（2016）研究发现，程序性降温处理（LTC）

采后枇杷果实可显著诱导 EjHsf3 表达，EjHsf3 可通过与 EjAP2-1 发生蛋白互作，间接抑制 EjMYB1、



Tian Yujing，Yin Xueren，Li Xian，Chen Kunsong. 
Regulation of stress responses by heat stress transcription factors（Hsfs）in plants. 

188                                                                        Acta Horticulturae Sinica，2017，44 (1)：179–192. 

EjMYB2 与木质素合成基因的结合，减缓木质素的累积，减轻果实冷害木质化现象。 

由此可见，Hsfs 可在多种物质的协同作用下，通过不同途径参与植物对逆境的防御应答，在植

物复杂的抗逆反应中发挥重要作用。 

4  小结与展望 

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表达差

异。作为热胁迫应答的中心元件，Hsfs 调控植物逆境响应还涉及 ROS、钙信号、AP2/ERF 等其他信

号转导途径。Hsfs 在辅助因子的帮助下，通过磷酸化、核定位、寡聚化等过程，形成转录调控复合

体，激活 Hsps 等基因表达，进一步调控抗逆反应的相关研究是目前的研究热点。 

目前关于 Hsfs 的研究多集中于番茄和拟南芥等模式植物，且以 A 族成员为主，对 B 族和 C 族

成员的研究相对缺乏，有待进一步挖掘。Hsfs 参与植物对温度、盐碱、湿度、病害等多种非生物或

生物逆境响应，然而目前研究内容以热胁迫为主，Hsfs 调控其他胁迫响应机制仍很缺乏。在番茄和

拟南芥中的研究结果显示，逆境中不同 Hsfs 家族成员的调控机制差异较大，涉及的信号转导途径、

物质间互作形式及位点等均有所不同，表现出复杂的生物多样性及植物对环境适应性调控的精确性。

不同逆境条件下 Hsfs 参与的信号转导途径、上下游元件及调控关系等是目前研究 Hsfs 精准调控逆

境响应的难点。因此，Hsfs 调控植物逆境响应仍有很大探索空间，值得深入系统研究。 
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