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摘 要:热激转录因子(heatshocktranscriptionfactor,HSF)家族与植物生长发育、胁迫响应密切相关。

为了解大麦 HSF家族成员的功能,本研究利用生物信息学方法在大麦全基因组水平进行 HSF家族成员鉴

定,并对其理化性质、亚细胞定位、进化关系和共线性关系及基因结构、启动子顺式作用元件、蛋白互作网络进

行了分析。结果发现,在大麦中共鉴定到的29个 HSF基因,HvHSF蛋白的分子量介于10.24~56.59kDa
之间,属于稳定性较差的亲水蛋白,均预测定位于细胞核。进化树将大麦HvHSF基因分为A、B、C三类;共线

性分析显示,HvHSF5d和HvHSF7b为共线基因对。结构域和基因结构分析发现,亲缘关系较近的HvHSF具

有相似的结构域和基因结构。启动子顺式作用元件分析发现,HvHSF启动子含有多种与生长发育以及抗逆

相关的顺式作用元件。蛋白互作网络预测表明,HvHSF可能参与植物胁迫响应调节和 H2O2 的清除。通过

大麦地下部盐、碱胁迫转录组测序结合qRT-PCR验证发现,HvHSF在盐、碱胁迫下表达存在差异。盐、碱胁

迫下,HvHSF1a、HvHSF1b、HvHSF2a、HvHSF3c、HvHSF5b表达量均有所增加;HvHSF6在盐胁迫下表达量

增加,碱胁迫下降低。综上,HSF家族成员可能参与大麦耐盐、碱调控。
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Abstract:Theheatshocktranscriptionfactor(HSF)familyiscloselyassociatedwithplantgrowth,de-
velopmentandstressresponses.ToexplorethefunctionofthebarleyHSFgenefamily,thisstudy
usedbioinformaticsmethodstoidentifyHvHSFgenesatthewholegenomelevelandanalyzethephys-
icochemicalproperties,subcellularlocalization,evolutionaryrelationships,andcollinearityrelation-
shipsoftheHvHSFproteins,aswellasthegenestructure,promotercis-actingelements,andpro-
teininteractionnetworksofHvHSF.Theresultsshowedthatthemolecularweightof29HvHSF
proteinsrangesfrom10.24kDato56.59kDa,classifiedasrelativelyunstablehydrophilicproteins,

withapredictedlocalizationinthenucleus.EvolutionaryanalysisshowedthatbarleyHvHSFgenes
canbedividedintoA,BandCgroupsandaremorecloselyrelatedtorice.Collinearityanalysisre-
vealedthatHvHSF5dandHvHSF7barecollineargenepairs.Domainandgenestructureanalysesre-
vealedthatcloselyrelatedHvHSFgeneshavesimilardomainstructuresandgenestructures.Promot-
ercis-actingelementanalysisshowedthattheHvHSFpromotercontainsvariouscis-actingelements



relatedtogrowthanddevelopment,aswellasstressresponses.Proteininteractionnetworkpredic-
tionsindicatedthatHvHSFmaybeinvolvedinplantstressresponseregulationandH2O2scavenging.
ThroughanalysisofthebarleystresstranscriptomecombinedwithqRT-PCRvalidation,itwasfound
thatHvHSFexhibiteddifferentialexpressionundersaltandalkalistresses.Theexpressionlevelsof
HvHSF1a,HvHSF1b ,HvHSF2a,HvHSF3candHvHSF5bwereincreasedundersaltandalkali
stresses.However,HvHSF6performedincreasedexpressionlevelundersaltstress,butdecreased
expressionlevelunderalkalistress.ThisstudyconfirmedthattheHSFgenefamilyrespondstosalt
andalkalistressesandmaycontributetotheregulationofsalt-alkalitolerance.
Keywords:Hordeumvulgare;Heatshocktranscriptionfactor(HSF);Saline-alkalistress;Geneex-
pression;Genome-wideidentification

  热激转录因子(heatshocktranscriptionfac-
tor,HSF)家族是一类与热激应答相关的转录因

子[1],在真核生物中广泛存在。HSF家族基因已

被证明与植物抗盐性有关[2],如AtHSFA7b通过

调节包含E-box-like元件和热休克元件的靶基因

转录调节细胞渗透压和清除活性氧,增加拟南芥

耐盐性[3];AtHSF4A 通过与促分裂原活化蛋白

激酶 MPK3和 MPK6相互作用,激活HSP17.6A
的转录,介导植物对高盐的耐受能力[4];过表达花

生AhHsf20能够增强转基因拟南芥的耐盐性[5],
而过表达PtHSF21可通过特异性结合 HSE元件

提 高 杨 树 的 耐 盐 性[6]。AeHSFA2b 可 以 与

AeRFS4启动子结合调节后者的表达,过表达Ae-
HSFA2b能够增强转基因拟南芥耐盐性[7]。Zm-
Hsf08在盐胁迫下负调控多个ABA应答基因从

而响应盐胁迫[8]。然而,尚未见关于大麦HSF家

族成员与盐碱等胁迫关系的报道。
本研究在全基因水平对大麦 HSF家族成员

进行鉴定,并对其理化性质、亚细胞定位、染色体

分布、系统发育及启动子顺式作用元件等进行分

析和预测,结合大麦盐、碱胁迫转录组及qRT-
PCR验证HSF家族成员在盐、碱胁迫下的表达,
为探究HSF在盐、碱胁迫响应中的作用机制和大

麦抗逆育种提供参考。

1 材料与方法

1.1 试验材料

供试大麦品种为 Morex。大麦种子用75%
乙醇灭菌15s后,放置于湿润滤纸上,在16h光

照/8h黑暗、25℃/18℃培养箱中萌发2d;取20
棵幼苗移入含有1/4Hoagland培养液(pH5.8)
的水培盒中,共3盒;培养条件同上,培养至两叶

一心期,对3盒幼苗分别用1/4Hoagland培养

液、含200mmol·L-1 NaCl(pH5.8)的1/4
Hoagland培养液、含200mmol·L-1NaHCO3
(pH9.0)的1/4Hoagland培养液进行处理;处
理0h、12h、24h分别取3棵幼苗根部、混合,用
液氮冷冻后保存于-80℃冰箱中。3次重复。

1.2 大麦HvHSF家族成员的鉴定

使用HSF家族HMM模型(PF00447),通过

HMMER软件搜索大麦 Morex基因组注释的所

有蛋白序列(http://doi.org/10.5447/ipk/2021/

3),寻找大麦蛋白序列中潜在的 HSF家族蛋白。
使用SMART 在线网站(https://smart.embl.
de/)进行HvHSF蛋白质结构域分析,确定含有

PF00447结构域的HvHSF蛋白序列。

1.3 大麦HvHSF蛋白理化性质及亚细胞定位预

测分析

利用TBtools软件的ProteinParamterCalc
功能对 HvHSF理化性质进行预测,包括其氨基

酸残基数、分子量、理论等电点、不稳定指数、亲水

性以及脂肪系数。通过Cell-PLoc2.0(http://

www.csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/Cell-PLoc-2/)对

HvHSF蛋白的亚细胞定位进行预测分析。

1.4 大麦HvHSF的染色体定位及共线性分析

根据大麦HvHSF 基因结构注释信息,使用

TBtools软 件 的 GeneLocationVisualizefrom
GTF/GFF功能对大麦HvHSF染色体定位分析

和绘图。根据大麦 Morex基因组文件获取染色

体长度,将大麦基因组蛋白序列进行比对,获取基

因组中的相关基因对。染色体长度文件和基因组

相关基因对文件共同导入 TBtools软件,采用

AdvancedCirdos功能对HvHSF 基因共线性进

行可视化。
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1.5 大麦HvHSF蛋白的系统发育进化树分析及

互作蛋白预测

利 用 TAIR (https://www.arabidopsis.

org/)网站获取拟南芥 AtHSF蛋白序列。利用

NCBI(NationalCenterforBiotechnologyInfor-

mation,https://www.ncbi.nlm.nih.gov/)获

得水稻OsHSF蛋白序列。使用 MEGA-X软件

利 用 MUSCLE 对 拟 南 芥 的 AtHSF、水 稻 的

OsHSF和大麦的HvHSF蛋白序列进行比对,采

用邻接法(NJ)构建系统进化树,Bootstrap值设

定为1000;将进化树导出使用evolview网站(ht-

tps://www.evolgenius.info/evolview-v2)对 进

化树进行美化。将大麦 HvHSF蛋白序列导入

String(http://String-db.org/)数据库进行蛋

白互作预测。

1.6 大麦HvHSF保守结构域、基因结构分析

根据大麦 Morex基因组序列及注释信息,获

取大麦HvHSF 基因的外显子、内含子等信息。

使用 MEME(https://meme-suite.org/meme/)

在默认 参 数 下 分 析HvHSF 的 保 守 基 序;通 过

TBtools软件绘制HvHSF 的保守基序和基因结

构图。

1.7 大麦HvHSF基因启动子顺式作用元件分析

根据大麦 Morex基因组序列及注释信息,通

过TBtools获取HvHSF 翻译起始位点前2000

bp序 列,通 过 在 线 网 站 PlantCARE(https://

bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plant-

care/html/)对HvHSF成员启动子的顺式作用元

件进行分析,使用TBtools软件绘图。

1.8 盐碱胁迫下大麦HvHSF基因在转录组水平

的表达

使 用 天 根 公 司 植 物 RNA 提 取 试 剂 盒

(DP441)提取1.1中根样的总RNA,由诺禾致源

公司采用IlluminaNovaSeq进行150bp双端测

序。测序reads采用STARv2.7.10比对到大麦

Morex基因组,利用featureCountsv2.0.4进行

统计,采用edgeRpackage进行基因差异表达分

析。提 取 大 麦HvHSF 基 因 表 达 数 据,通 过

TBtools的 Heatmap功能绘制盐碱处理下基因

表达情况的热图。

1.9 盐碱胁迫下大麦HvHSF基因的表达

选取在盐、碱胁迫下均差异表达的HvHSF
基因,根 据HvHSF 的 基 因 序 列,使 用 Primer

Premier5进行qRT-PCR的引物设计,引物序列

如表1。使用诺唯赞HiScriptIIQRTSuperMix

forqPCR(+gDNAwiper)试剂盒将提取的大麦

植株地下部总RNA反转录为cDNA,体系及反

应程序参见说明书。以cDNA为模板,以诺唯赞

2×TaqProUniversalSYBRqPCRMasterMix
进行qRT-PCR检测。反应体系20μL:10μL的

2×TaqProUniversalSYBRqPCRMasterMix,

正、反向引物各0.4μL,2μL的cDNA模板,7.2

μL的ddH2O。反应程序:95℃30s;95℃5s,

60℃34s,循环40次;95℃15s,60℃60s,95

℃15s。采用2-△△ct 法分析相对表达量,使用

GraphPadPrism8绘图。三次重复。

表1 引物序列

Table1 Primersequences

目标基因
Targetgene

引物序列Primersequences(5'-3')

上游引物 Upstreamprimer 下游引物 Downstreamprimer

HvUBI TGGATGTTGTAGTCGGCGAG ACGTCAAGGCCAAGATCCAG

HvHSF1b AGAGCAATGCGTAACCCACT GACACCCGAATCAAACAAGA

HvHSF2a ATTTTGGTCTTGGCACCTGT GGCTCATCACTCTCATCGCT

HvHSF3b CTTCGTCCGCCAGCTCAACA CTCCTCGCACACCTCCCTCC

HvHSF3c GCATCGATTGAAAAATATCC CATTCTCACACTTGAGCCTC

HvHSF5b GGGCGGTCGTTCGTGGTGTG TGCCGGAGAGGAGGCTTTGC

HvHSF6 AAGGTTATCCGGGTTAGATT CTCAGGGTGATGAGGTTGCT
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2 结果与分析

2.1 大麦 HSF家族成员的鉴定、理化性质及亚

细胞定位分析

根 据 HMMER 软 件 的 比 对 结 果 结 合

SMART网站对HSF蛋白质结构域的预测,共鉴

定到29个HvHSF蛋白,其具体名称见表1,长度

为92(HvHSF2e)~510(HvHSF5f)aa;分子量为

10.24~56.59kDa,平均36.56kDa;等电点为4.7
(HvHSF7c)~9.61(HvHSF4a),平均为5.98,

HvHSF3b、HvHSF7a、HvHSF5a、HvHSF5b和

HvHSF4a的等电点大于7,其余24个蛋白的等

电点均小于7(表2),说明大麦 HvHSF蛋白大部

分属于酸性蛋白。

29个大麦HvHSF蛋白亲水指数为-0.856~
-0.135,均属于亲水性蛋白。除 HvHSF7d外,
其余HvHSF蛋白的不稳定系数均大于40,这表

明HvHSF蛋白的稳定性较差。HvHSF4a被预

测定位在叶绿体或细胞核,其余 HvHSF蛋白均

定位于细胞核。

2.2 大麦HvHSF的染色体分布

对29个大麦HvHSF 基因的染色体位置进

行分析显示 (图1),HvHSF基因在大麦七条染

色体上均有分布,每条染色体上的数量各不相同。

2号与5号染色体上HvHSF数量最多,均分布有

6个;1号染色体最短,分布有2个HvHSF基因;

6号染色体HvHSF数量最少(1个);3、4和7号

染色体上分别有3、5和5个HvHSF基因。

表2 大麦HvHSF家族成员的理化特性、亚细胞定位

Table2 Physicalandchemicalproperties,subcellularlocalizationoftheHvHSF

名称
Symbol

氨基酸数
Aminoacid
length/aa

分子量
Molecular
weight/kDa

等电点
Isoelectric
point/pI

不稳定指数
Instability
index

亲水性
Hydrophilic
index

脂肪系数
Fatindex

亚细胞定位
Subcellular
localization

HvHSF1a 431 48727 5.37 53.22 69.93 -0.67 Nucleus

HvHSF1b 372 42116 4.99 56.25 71.85 -0.78 Nucleus

HvHSF2a 418 46039 4.95 47.71 77.63 -0.57 Nucleus

HvHSF2b 316 34677 6.78 53.28 66.74 -0.51 Nucleus

HvHSF2c 495 54215 5.72 54.51 76.26 -0.51 Nucleus

HvHSF2d 196 21919 6.08 62.58 73.16 -0.59 Nucleus

HvHSF2e 92 10240 5.43 42.50 82.61 -0.14 Nucleus

HvHSF2f 299 32485 5.21 55.89 62.81 -0.72 Nucleus

HvHSF3a 327 36059 5.90 59.63 73.12 -0.36 Nucleus

HvHSF3b 235 26071 7.03 52.84 66.13 -0.47 Nucleus

HvHSF3c 432 48545 5.37 57.30 57.85 -0.86 Nucleus

HvHSF3d 314 34917 6.47 67.17 71.18 -0.43 Nucleus

HvHSF4a 266 29763 9.61 51.93 77.07 -0.29 Chloroplast/
Nucleus

HvHSF4b 384 43059 5.05 61.30 71.17 -0.69 Nucleus

HvHSF4c 344 39916 5.07 66.03 72.56 -0.71 Nucleus

HvHSF4d 264 28864 5.58 46.39 67.65 -0.44 Nucleus

HvHSF4e 266 29409 5.73 51.18 65.98 -0.40 Nucleus

HvHSF5a 388 41423 7.85 58.86 64.74 -0.39 Nucleus

HvHSF5b 301 32496 9.26 54.49 64.88 -0.51 Nucleus

HvHSF5c 402 41745 4.90 56.93 67.44 -0.42 Nucleus

HvHSF5d 371 41041 5.46 47.78 64.42 -0.68 Nucleus

HvHSF5e 360 40245 5.56 60.03 67.42 -0.68 Nucleus

HvHSF5f 510 56588 5.00 59.75 70.96 -0.57 Nucleus

HvHSF6 457 50174 5.45 42.82 58.62 -0.67 Nucleus

HvHSF7a 142 16273 7.08 55.91 63.24 -0.62 Nucleus

HvHSF7b 390 41870 5.50 56.10 67.56 -0.45 Nucleus

HvHSF7c 352 38046 4.70 60.82 75.91 -0.31 Nucleus

HvHSF7d 266 28277 6.11 33.05 67.89 -0.23 Nucleus

HvHSF7e 225 25044 6.24 47.48 68.93 -0.60 Nucleus
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图1 HvHSF基因在染色体上的分布

Fig.1 DistributionoftheHvHSFgenesonchromosomes

2.3 大麦HvHSF家族成员的系统进化分析

对拟南芥、水稻和大麦HSF蛋白序列进行比

对,通过邻接法构建系统发育树(图2)发现,来自

3个物种的68个 HSF蛋白被分为A、B和C类,
暗示其在进化过程中产生了功能分化。A类包含

的HvHSF数量最多,共有20个,如 HvHSF5e、

HvHSF2a、HvHSF5d 等;B 类 有 HvHSF2b、

HvHSF2f、HvHSF5a等共6个 HvHSF;C类有

HvHSF1a、HvHSF3c和 HvHSF6。大 麦 HvHSF
成员与水稻 OsHSF成员亲缘关系更近,这可能

是因为大麦和水稻均为禾本科单子叶作物,而拟

南芥为十字花科双子叶植物。

图2 拟南芥、水稻和大麦HSF基因家族成员的系统进化树

Fig.2 PhylogenetictreeofHSFfamilyproteinsfrombarley,riceandArabidopsisthaliana
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2.4 大麦 HvHSF蛋白结构域预测及基因结构

分析

通过TBtools对大麦HvHSF的结构域进行预

测,结果(图3A)显示,HvHSF成员的motif数量为

1~9个。其中HvHSF2e的motif数量最少,只有1
个;HvHSF1b、HvHSF2a、HvHSF4、HvHSF5e的

motif数量最多,均含有9个。在进化树相同分支

中的 HvHSF成员 motif结构相似,推测相同分

支的HvHSF蛋白功能相似。
通过TBtools对HvHSF基因结构进行分析

(图3B),发现HvHSF基因内含子的数量在0~3
之间,不含内含子的HvHSF 基因有7个,17个

HvHSF基因外显子数量为1或2。大多数亲缘

关系较近的HvHSF基因的内含子数量、内含子

和外显子长度相同,具有相似的基因结构。

2.5 大麦HvHSF的共线性分析

为了深入了解大麦HvHSF基因的进化史,对
其进行种内共线性分析。结果(图4)显示,5号染

色体的HvHSF5d和7号染色体的HvHSF7b具有

共线性,推测二者可能具有相似的功能。

2.6 大麦HvHSF基因启动子顺式作用元件分析

为了解大麦HvHSF基因的潜在功能和调控

机制,使用PlantCARE网站对翻译起始位点上游近

2000bp的启动子区域进行顺式作用元件分析(图

5)。发 现 除HvHSF2e、HvHSF2f、HvHSF3a、
HvHSF3e外,其余HvHSF基因均含有多种顺式

作用元件。具体为激素类响应元件、生长发育类

响应元件、非生物胁迫类响应元件及核心启动子

图3 HvHSF成员蛋白保守结构域(A)和基因结构(B)分析

Fig.3 Conserveddomain(A)andgenestructure(B)analysisofHvHSFs
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图4 大麦HvHSF基因共线性分析

Fig.4 CollinearityanalysisofHvHSFgenes

图5 HvHSF基因启动子顺式作用元件分析

Fig.5 Analysisofcis-actingelementsinthepromotersofHvHSFgenes
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元件。其中,HvHSF1a和HvHSF1b启动子区富含

大量脱落酸(ABA)响应元件。推测大麦HvHSF基

因主要在生长发育以及抗逆过程中发挥作用。

2.7 大麦HvHSF蛋白互作网络分析

为探索大麦HvHSF成员的潜在功能及其可

能参与的信号转导和代谢途径,通过String在线

工具构建了 HvHSF蛋白互作网络。结果(图6)
表明,HvHSF多数成员都与植物耐热性关键蛋

白CLPB1、HSP21、HSBP、HSP18-1存在互作关

系,说明大麦HvHSF可能响应热胁迫。此外,部
分HvHSF成员与坏血酸过氧化物酶2(APX2)
互作,表明HvHSF可能参与H2O2 的清除。

图6 大麦HvHSF蛋白互用网络

Fig.6 ProteininteractionnetworkofbarleyHvHSFproteins

2.8 大麦HvHSF基因在盐碱处理下的表达

转录组测序分析结果(图7)显示,与无胁迫组

(CK)相比,盐、碱胁迫处理后,几乎所有的HvHSF基

因表达量都发生显著变化(P<0.05),如HvHSF2e、
HvHSF4c、HvHSF6、HvHSF2b、HvHSF5a 和

HvHSF5f表达量在碱胁迫下表现为下调;HvHSF4c、
HvHSF3a、HvHSF2b、HvHSF5a在盐胁迫下表

达量显著降低(P<0.05)。这表明这些基因可能

负调控大麦对盐、碱胁迫的响应。
与0h相比,HvHSF3b、HvHSF7d和HvHSF5b

共3个基因在盐胁迫12h后表达量显著升高,而
HvHSF5e、HvHSF5d、HvHSF5f、HvHSF3c、HvHSF7b
和HvHSF5c在盐胁迫24h后表达量显著升高,
说明不同HvHSF基因可对大麦响应盐胁迫的时

间不同。
相比于盐胁迫处理,更多的HvHSF成员响应碱

胁迫。相较于0h,HvHSF5e、HvHSF5d、HvHSF1b、
HvHSF4b、HvHSF3c、HvHSF7c、HvHSF2c、

HvHSF4a、HvHSF5b、HvHSF2f、HvHSF7b、
HvHSF5c在碱处理12h后表达量显著升高,

HvHSF4d、HvHSF4e、HvHSF7d、HvHSF2a 和

HvHSF1a在碱处理24h后表达量显著升高。
碱处理下HvHSF基因表达量的上调幅度大于其

在盐处理的增幅,推测大麦HvHSF对碱胁迫更

敏感。
选取对盐、碱胁迫显著响应的6个HvHSF基因

(HvHSF1a、HvHSF1b、HvHSF2a、HvHSF3c、
HvHSF5b和HvHSF6),通过qRT-PCR技术检

测其在盐、碱胁迫下的相对表达量。结果(图8)
发现,6个HvHSF在盐胁迫下的表达量均有所增

加,HvHSF5b表达量增幅最大,推测HvHSF5b
对大麦盐胁迫更敏感。碱处理下,除HvHSF6表达量

降低,HvHSF1a、HvHSF1b、HvHSF2a、HvHSF3c和

HvHSF5b表达量均增加;HvHSF1a表达量增幅最

大,推测HvHSF1a在大麦对碱胁迫响应中发挥重要

作用,与转录组结果一致。
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图7 HvHSF家族成员在不同胁迫处理的表达量

Fig.7 ExpressionofHvHSFfamilymembersinbarleyunderdifferentstresstreatments

图8 大麦HvHSF在盐(A)、碱(B)胁迫下的表达分析

Fig.8 ExpressionanalysisofbarleyHvHSFundersalt(A)andalkali(B)stresses

3 讨论

3.1 大麦HvHSF基因数量的扩张可能与其胁迫

响应相关

研究发现,拟南芥中有21个HSF基因,水稻

中有25个,玉米15个[9]。本研究经过序列比对

分析,共发现29个大麦 HSF基因不均匀分布在

七条染色体上(图1)。根据其序列特征,将这29
个HvHSF基因分为 A、B和C类(图2)。A类

HSF主要以其转录激活潜能为特征;B类 HSF
可能作为胁迫诱导基因的阻遏子发挥作用;C类

HSF在ABA介导的非生物胁迫响应(干旱、盐和

渗透胁迫)和生殖发育过程中发挥重要作用[10]。

大麦HvHSF启动子区存在激素、生长发育以及

种子特异性等顺式作用元件(图5),表明HvHSF
可能与大麦的生长发育密切相关;HvHSF启动子

区还具有ABA及胁迫、防御反应的响应元件,可
能参与各类胁迫响应的调控[11]。根据其亚细胞

定位结果,除HvHSF4a外,其余HvHSF均分布在

细胞核内,这可能与 HSF在细胞核内形成三聚体

激活下游基因转录有关。预测HvHSF基因可能参

与大麦对胁迫的响应。
生物信息学预测发现,HvHSF1a、HvHSF2c、

HvHSF5b、HvHSF5c等蛋白与CLPB1(HSP1000)、

HSP21、HSBP、HSP18.1及APX2存在互作关系

(图6)。热休克蛋白(HSP)是一类耐热应激且普
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遍存在的蛋白,主要起分子伴侣的作用。热休克

蛋白和热休克因子结合蛋白均参与多种胁迫响

应。例如,柑橘中存在4个HSP90基因表达受高

温胁迫的诱导[12];茶树大部分 HSP基因受热胁

迫诱导表达[13]。HSBP 是番茄耐热性的重要调

控基因[14];荔枝HSP70基因响应低温、高温、干旱

和盐胁迫[15];干旱胁迫和盐胁迫正调控拟南芥15
个HSP20的表达[16]。HSF在植物中通过激活特

定基因的表达来调控逆境胁迫的响应,同时还能

够通过直接调控 HSP蛋白的热稳定性来提高植

物的耐受性[11]。这种调控机制能够帮助植物适

应不同的逆境环境,并保护其免受逆境引发的损

害。抗坏血酸过氧化物酶2(APX2)参与活性氧

(ROS)解毒反应,可能与胁迫条件下活性氧的清

除和 耐 逆 性 的 形 成 有 关[17]。上 述 结 果 表 明,

HvHSF可能通过与参与胁迫响应的分子伴侣或胁

迫调控蛋白互作参与胁迫反应,调节大麦抗逆反应。
转录组分析结果(图7)表明,大部分大麦

HvHSF基因对盐碱胁迫有响应。盐碱胁迫处理

下,与对照组相比,仅有少部分成员表达量降低,
大部分成员在盐碱胁迫下的基因表达量升高。这

说明不同HvHSF成员在大麦盐碱胁迫反应中,
发挥着正反馈与负反馈两种调节。相比于盐胁

迫,HvHSF对碱胁迫更敏感,受碱胁迫诱导差异

表达的成员更多,表达量增幅更大,说明HvHSF
可能在大麦对耐碱性的适应中发挥重要的作用。

qRT-PCR的结果与转录组测序结果一致(图8)。
不同的HvHSF成员对大麦盐、碱胁迫的反应不

相 同,部 分HvHSF 响 应 盐、碱 两 种 胁 迫。对

HvHSF响应盐、碱胁迫的机制需要进一步研究,
以确定其在盐碱胁迫下发挥的作用机制。
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